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RESUMEN

En las últimas décadas han surgido distintas aproximaciones al aspecto dinámico e integral del crecimiento de las plantas,
que interpretan en forma variada su estructura. Estas formas de abordar el estudio de los patrones de crecimiento son:
sistema de vástagos, forma de crecimiento, arquitectura vegetal, teoría de plantas clonales y tipología de las inflorescencias.
En consecuencia, se ha generado una diversa terminología con distinto grado de precisión y detalle, en ciertos casos
equivalente entre enfoques y en otros no. Esta revisión presenta los distintos enfoques y discute las relaciones existentes
entre ellos, haciendo énfasis en el estudio del sistema de ramificación de vástagos de la planta.

PALABRAS CLAVES: Plantas clonales, módulo, metámero, sinflorescencia, unidad arquitectural.

ABSTRACT

The last few decades have seen the development of diverse schools of interpretation of  the dynamic growth of plants,
namely shoot system analysis, growth form analysis, plant architecture, clonal plant theory and inflorescence typology.
This has given rise to a plethora of terminology with diverse degrees of precision and detail. In this review we present
these different approaches and discuss the relationships among them, with special emphasis on the study of the branching
system of shoots.

KEYWORDS: Clonal plants, module, metamer, synflorescence, architectural unit.

INTRODUCCION

La morfología tradicional durante mucho tiempo
adoptó un enfoque reduccionista al trabajar sobre
órganos aislados más que sobre los aspectos
integrales y dinámicos de los sistemas de ramificación
(Tomlinson 1987; Bell 1991). Ello estuvo
principalmente motivado en que las características
estudiadas eran particularidades de órganos aislados,
ya que por su gran plasticidad, la forma de la planta
fue considerada poco importante.  Por otro lado,
gran parte de los estudios sobre las respuestas de las
plantas al ambiente se expresaron como variaciones
en la  biomasa de los diferentes órganos,   sin prestar
atención al comportamiento de las unidades

estructurales (Room et al. 1994). Sin embargo, la
morfología de desarrollo de la planta en el espacio y
en el tiempo tiene implicancias ecológicas y de
manejo agronómico  muy importantes (Meusel et al.
1977; Montenegro & Ginocchio 1992), además de
posibilitar establecer relaciones taxonómicas y
filogenéticas (Meusel 1970; Hagemann 1981).

La morfología vegetal, originada a partir de
los trabajos de Goethe en 1790, permanece como
relevante para prácticamente todas las disciplinas de
la biología vegetal, por el hecho que tales disciplinas
refieren o implican conceptos y teorías morfológicas
(Sattler & Rutishauser 1997).  No obstante diferentes
términos y estructuras conceptuales han ido
apareciendo y evolucionando desde ese entonces

Gayana Bot. 62(1): 9-19, 2005 ISSN 0016-5301



10

(Kaplan 2001). En las últimas décadas han surgido
importantes aportes que hacen al aspecto dinámico
e integral del crecimiento de la planta, con un enfoque
morfológico o ecológico. Dentro del primero se
encuadran las investigaciones realizadas sobre formas
de crecimiento (Troll 1964; Meusel 1970; Kästner
1979), y sobre arquitectura vegetal (Hallé &
Oldeman 1970; Hallé et al . 1978); además de
trabajos de otros autores como  Bell & Tomlinson
(1980), Bell (1986), Barlow (1989) y Troll (1964).
Paralelamente a esto, autores como Harper & White
(1974) y Harper (1977) centraron sus estudios
ecológicos en la teoría de las plantas clonales. Fruto
de estos trabajos se ha generado una cuantiosa
terminología que, según el enfoque  del que
provenga, tendrá niveles de precisión y detalles
distintos. Los conocimientos originados por los
enfoques ecológicos abarcan siempre un espectro
más holístico y con menor detalle descriptivo que
los enfoques morfológicos. En estos últimos, las
distintas escuelas produjeron terminología específica;
muchas veces sin correlación entre ellas y es por este
motivo que en la descripción de la estructura y del
desarrollo del sistema de ramificación se presentan
constantes problemas por el frecuente uso de
terminología imprecisa (Bell 1991). Por ello es
necesario aclarar la terminología utilizada por las
distintas escuelas e intentar explicar su equivalencia.

 Este trabajo tiene por objetivo analizar los
diferentes enfoques sobre la estructura integral de
las plantas, y la terminología específica por ellos ge-
nerada, como forma de  posibilitar una mejor  com-
prensión y aprovechamiento de dicha información.

SISTEMA DE VÁSTAGOS

La actividad repetitiva es propia de los procesos
morfogénicos. Según Barlow (1989, 1994) esta ac-
tividad rítmica resulta de la producción de tres ti-
pos fundamentales de unidades constitutivas. La
célula, es la primera, que por su  capacidad de
autodividirse resulta en el establecimiento del
meristema; el funcionamiento y mantenimiento de
esta unidad da origen al metámero (segundo tipo
de unidad constitutiva). Los metámeros y sus
meristemas asociados participan en la  construcción
del módulo, el tercer tipo de unidad. La combina-
ción de módulos construye un nivel más alto de or-
ganización: el sistema de vástagos (Fig. 1 A-C) y el
sistema de raíces.

El metámero (también llamado fitómero), uni-
dad elemental de construcción del sistema de vásta-
gos (White 1979, 1984), está compuesto por la hoja,
el nudo de inserción, su yema axilar, el entrenudo y
en muchos casos raíces adventicias. La variación
principal en su definición está dada en el entrenudo
que integra el metámero: puede ser el precedente,
el siguiente o una porción de él  (Bell 1991). Tam-
bién existen diferencias en la posición de la yema
axilar y de la hoja (Clark & Fisher 1986). Sin embar-
go, lo esencial de esta estructura es su repetitividad
más que los detalles de su constitución (White 1979)
y el hecho de que cada metámero posee un sitio
(yema axilar) con potencialidad  de generar un nue-
vo módulo (Barlow 1989, 1994). En una misma plan-
ta puede presentarse una gran variación en la es-
tructura de los metámeros asociada a diferencias en
sus partes componentes:  forma y longitud del
entrenudo, desarrollo o no de yemas axilares, pre-
sencia de yemas adventicias, grado de desarrollo de
los filomas (desde catafilo a hoja plenamente desa-
rrollada), presencia de raíces adventicias y de modi-
ficaciones caulinares o foliares (espinas, zarcillos,
aguijones, etc.).

El módulo, según Barlow (1989), es la uni-
dad resultante del desarrollo de una yema. Así con-
siderado es equivalente a un vástago; consecuente-
mente, es el conjunto de metámeros generados a
partir de un meristema apical. De esta forma, el mó-
dulo desarrollado a partir de la plúmula y luego de
la yema terminal del vástago forma el denominado
vástago principal o eje principal  de la planta, en tan-
to que los módulos  formados a partir de cada una
de  las yemas axilares reciben la  denominación  de
vástagos axilares o laterales. La diversidad de mó-
dulos observados es consecuencia de variaciones pro-
ducidas en los metámeros en función de su estructu-
ra y su integración. Las características particulares
de los módulos (principal o laterales) así como su
posición, orientación dentro del sistema de vástagos
y tiempo de aparición determina la forma caracterís-
tica de la planta en cada etapa ontogénica, sin des-
cartar las restricciones que las condiciones ambien-
tales pueden generar sobre la misma  (Barlow 1994).
Estas variaciones en los módulos están dadas por:
características de los entrenudos (número y distri-
bución espacial de los distintos tipos), dirección del
crecimiento (ortótropos o plagiótropos) y tipos de
vástagos asociados a ellos, sucesión foliar, sucesión
de distintos tipos de metámeros a lo largo de los
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ejes, momento en que las yemas desarrollan (vásta-
gos silépticos o catalépticos), momento en que las
yemas  desarrollan inflorescencias o detienen su
crecimiento, desarrollo intra o extravaginal de las ra-
mificaciones (de aplicación limitada a algunas
monocotiledóneas) y potencialidad de cada metámero
de formar un nuevo módulo por ramificación.

La combinación de los tipos de módulos pre-
sentes en una planta determina  diferentes patrones
estructurales y conforma el sistema de vástagos de la
planta (Barlow 1994). Este  autor considera que el
análisis de la estructura vegetal como sistema provee
las herramientas necesarias para lograr una represen-
tación formal, a través de modelos abstractos, del com-
portamiento de las plantas.

FORMAS DE  CRECIMIENTO

Se entiende por forma de crecimiento al complejo de
caracteres vegetativos y reproductivos genéticamente
constantes, que varían sólo dentro de un rango especí-
fico de plasticidad fenotípica (Meusel 1952, 1970). El
estudio de las formas de crecimiento es comparativo y
va unido al análisis de las interacciones con el hábitat,
toma en cuenta las etapas sucesivas que llevan a la
construcción del cuerpo de la planta desde la
germinación (Meusel 1952),  y analiza además las dis-
tintas fases fenológicas por las que atraviesa durante
el año  (Meusel et al. 1977; Montenegro & Ginocchio
1992), principalmente en lo que respecta a
exomorfología, aunque puede ser complementado con
estudios anatómicos de los distintos órganos. En defi-
nitiva, refleja la adaptación local y temporal de la plan-
ta a factores abióticos (Meusel 1952, 1970).

El análisis de la forma de crecimiento contempla
el estudio detallado de la planta (Fig. 1 D) (Meusel et
al. 1977), ya que sólo de la consideración integral de
las partes vegetativas y reproductivas se puede tener
una idea completa de su estructura (Rua & Weberling
1998). No considera explícitamente el métamero, pero
realiza descripciones cualitativas exhaustivas de sus
partes constituyentes a través del análisis de la secuencia
foliar, longitud de entrenudos y desarrollo o no de
yemas axilares. La más clara definición del  sistema  de
términos que debe utilizarse para describir y clasificar
las formas de crecimiento, se encuentra en los trabajos
de Mühlberg  (1967), quien logra, sin sobredimensionar
los aspectos considerados, una completa descripción
de la planta. Según este autor y Meusel et al. (1977)
es  indispensable determinar, entre otras cosas, duración

de las estructuras, posición de la ramificación,
características del sistema radical y forma de vida. Esta
información puede ser complementada con estudios
morfométricos (Meusel et al. 1977).

ARQUITECTURA   VEGETAL

Este enfoque surgió en la década del ´70 a partir de
los trabajos de Hallé  y Oldeman,  los que basándose
en el estudio de los sistemas de ramificación de
árboles tropicales encontraron la relación entre
arquitectura y crecimiento, y desarrollaron el marco
conceptual para la descripción y clasificación de las
plantas (Tourn et al. 1999).

La arquitectura de una planta es el resultado
del funcionamiento de sus meristemas (Tourn et al.
1999), queda  determinada por el número, tamaño
y  disposición relativa de sus ejes vegetativos aéreos
y subterráneos (Hallé & Oldeman 1970),  y por la
reorientación activa que estos ejes puedan sufrir en
el medio en el cual se desarrollan (Bell 1994). Es  la
expresión de un equilibrio entre el programa de
desarrollo endógeno y las acciones ejercidas por el
ambiente (Edelin 1984). El objetivo del análisis
arquitectural es identificar esta secuencia endógena
de desarrollo  y diferenciarla de los efectos debidos
a la influencia del medio (Puntieri et al. 1995). Para
ello es necesario lograr la síntesis del patrón de
desarrollo a partir de la observación de las
características morfológicas de sus unidades
estructurales  y de la determinación de la secuencia
de diferenciación ontogénica de éstas (Puntieri et
al. 1995). Este enfoque morfológico es dinámico y
global (Blaise et al. 1998) y abarca desde la
germinación hasta la muerte del individuo (Edelin
1984).

La unidad de construcción de la planta que
repetidamente ha probado tener valor en la
elucidación de su estructura es el meristema apical y
la estructura que él desarrolla: el eje foliado (Bell
1994). A partir de esta unidad formada por
subunidades menores (metámeros)  se basa el estudio
de la arquitectura vegetal (Barthélémy 1991), ya que
un sistema ramificado puede ser descrito en términos
de jerarquía de unidades de orden sucesivo (Bell
1993). Esto involucra la repetición e integración de
varios niveles de organización como ser el metámero
(Fig. 1E), la unidad de crecimiento, la unidad
simpodial, el vástago anual, el eje foliado (Fig. 1 F) y
la unidad arquitectural (Fig. 1G) (Barthélémy  1991).
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Existen tres conceptos básicos y fundamenta-
les para la arquitectura vegetal, ellos son:  modelo
arquitectural, unidad arquitectural y reiteración. El
modelo arquitectural representa la estrategia de cre-
cimiento global de la planta (Tourn et al. 1999). Se
define como la serie de estructuras espaciales (ar-
quitecturas) formadas por la planta durante el creci-
miento en un ambiente no traumático (Blaise et al.
1998) y es fundamentalmente un concepto dinámi-
co que se representa a través de una secuencia de
esquemas (Tourn et al. 1999). El modelo resulta de
la combinación de diferentes tipos de ejes con ca-
racterísticas morfológicas básicas de fácil observa-
ción a campo, como son: tipo de crecimiento, tipo
de ramificación, distribución de las ramas en la enti-
dad portadora, filotaxis, orientación de los ejes en el
espacio, y la presencia o ausencia y posición de las
estructuras sexuales  (Barthélémy 1991). Si bien el
número de combinaciones teóricas es alto, sólo exis-
ten alrededor de 23 modelos en la naturaleza, que se
aplican indistintamente a especies herbáceas y
arbóreas, tanto tropicales como templadas, y  a
taxones  actuales  o  extintos (Tourn  et  al.  1999).
Los modelos no son más que los programas  de  cre-
cimiento  más  frecuentes  adoptados  dentro  de  un
continuum arquitectural (Tourn et al. 1999). Los
patrones de crecimiento definidos por estos mode-
los están determinados genéticamente, su expresión
sólo es afectada ante condiciones ecológicas extre-
mas (Barthélémy et al. 1995). Esta clasificación po-
see fundamentalmente un interés teórico  (Barthélémy
1991).

La unidad arquitectural  caracteriza la arqui-
tectura elemental de la especie y permite describir
completa y precisamente una planta; es  la expresión
específica del modelo (Barthélémy  1991). A medida
que la planta se desarrolla se establecen  jerarquías
entre los distintos ejes producidos,  donde cada una
es identificable por sus características propias. La
descripción de todas las categorías de ejes, la forma
en que se derivan unas de otras y su disposición re-
lativa al momento de la aparición de las estructuras
reproductivas es la unidad arquitectural (Barthélémy
& Caraglio, 1991). Es por esto que su identificación
necesita de una completa diagnosis de los aspectos
morfológicos y funcionales de todas las categorías
de ejes que se pueden reconocer  en cada uno de los
estadios de crecimiento (Tourn et al. 1999). La ar-
quitectura elemental se mantiene estable en sus as-
pectos cualitativos en todos los ambientes donde se

desarrolla la especie. En  otras  palabras,  el  modelo
correspondería   al   modo   de   crecimiento; mien-
tras que la unidad arquitectural es el detalle de to-
dos los tipos de ejes presentes.

Luego de la expresión de su unidad
arquitectural, el crecimiento ulterior de la mayoría
de las plantas se realiza a través de la formación de
tipos de ejes ya representados en alguna etapa previa
del desarrollo (Puntieri et al. 1995). Esta repetición
parcial o total de la arquitectura elemental (unidad
arquitectural) durante la ontogenia se conoce con el
nombre de reiteración  y es el mecanismo esencial
por el cual se construye la copa en la mayoría de los
árboles (Barthélémy 1991); este proceso también
puede producirse en respuesta a traumatismos o a
situaciones ambientales cambiantes (Tourn et al.
1999). El resultado de este proceso se denomina
complejo reiterado (Fig. 1 H) y provoca una
modificación importante de la arquitectura base.
Cada especie expresa su propia estrategia reiterativa
de acuerdo a su arquitectura elemental (Barthélémy
1991). Algunas especies, sobre todo anuales, carecen
de este proceso siendo la planta equivalente a la
unidad arquitectural y no a un complejo reiterado.
El análisis arquitectural permite una verdadera
cartografía de la estructura vegetal,  y prepara el
terreno para un análisis más profundo de tipo
cuantitativo  (Tourn et al. 1999); el que permite la
medición y modelización del crecimiento en función
de las unidades estructurales que conforman la
estructura del vegetal (Godin et al. 1997; Blaise et
al. 1998). Estos modelos de crecimiento  describen
el funcionamiento de los meristemas a través de
procesos estocásticos (De Reffye et al. 1991), de
esta forma contemplan las variaciones intra e
interindividuales debidas a procesos aleatorios, lo
cual les permite simular la variabilidad de las
poblaciones naturales (Puntieri et al. 1995). Se logra
una simulación de la dinámica poblacional, ya que
cada módulo dentro de la población tiene su propia
edad, o estado, una probabilidad específica de
sobrevivir o reproducirse, y una distribución
estadística propia para cada parámetro de crecimiento
(Callaghan et al. 1990).

LA CONCEPCIÓN  MODULAR Y LAS PLANTAS CLONALES

En las últimas dos décadas hubo una creciente
consideración sobre aspectos ecológicos,
fisiológicos, genéticos y evolutivos de las plantas
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clonales (Herben et al. 1994; De Kroon & Van
Groenendael 1997). Esto condujo al desarrollo de un
enfoque interdisciplinario que involucra biología de
poblaciones, ecofisiología, morfología y ecología de
comunidades y la posibilidad de abordar el estudio de
un vegetal desde el punto de vista demográfico (Briske
1991; Moore & Moser 1995). Las ideas de
organización modular,  crecimiento modular y
modularidad  fueron introducidas por zoólogos y
botánicos para describir estrategias de vida en colonias
de invertebrados y organismos vegetales pluricelulares
y se basan en la morfogénesis repetitiva, no en
peculiaridades de las unidades que constituyen el
organismo (Marfenin 1999). Esta concepción fue luego
aplicada a las plantas superiores, ya que las mismas
son también organismos modulares; están construidas
por un número potencialmente ilimitado de partes
similares (Harper 1977).

Las plantas se desarrollan a partir del cigoto
por un proceso de iteración secuencial  de unidades de
construcción o subunidades (Harper & White 1974) y
su forma o estructura  es determinada por  la
producción y pérdida de estas partes que se repiten
(Room et al. 1994). A este  conjunto  de partes
desarrolladas a partir del cigoto, producto de la
germinación y posterior crecimiento, se lo denomina
genet (Fig.1I) (Harper 1977) desde el punto de vista
de la biología de poblaciones  metapoblación (Harper
& White 1974).

Por otro parte  todo vástago o conjunto de
vástagos derivados por multiplicación vegetativa del
genet se denomina ramet y es considerado la unidad
de crecimiento clonal (Fig.1I), capaz de una existencia
independiente de la planta madre (Harper 1977); pese
a ello, desde el punto de vista morfológico no ha sido
estrictamente definido (White 1979). Los ramets
pueden estar próximos a la planta madre o alejados de
ella conectados por estolones, rizomas o raíces
gemíferas. Estas estructuras morfológicas separadoras
de ramets fueron denominadas espaciadores   (spacers)
(Fig. 1I) (Bell 1986).

La estructura modular tiene implicancias en  la
historia vital de las especies clonales. La dinámica de
módulos y metámeros determina la habilidad de cap-
turar recursos, la productividad y el fitness  (Room et
al. 1994; Kull 1995). La forma en que los ramets están
fisiológicamente integrados varía marcadamente entre
especies, y muchas características de la población y de
la  dinámica de la comunidad dependen del grado de
integración clonal dentro del genet  (Eckert 1999). La

habilidad para moverse por espaciadores a sitios
vecinos las hace capaces de mostrar una respuesta más
flexible a su ambiente local, escapar de sitios
desfavorables y explorar otros ambientes (Herben et
al. 1994). El crecimiento de las plantas clonales con-
duce a la formación de estructuras espaciales
jerárquicas a través de un determinado patrón de
ramificación (Bell 1986; Hutchings & Mogie 1990).
Tiffney & Niklas (1985) y Klimes et al. (1997) propo-
nen diferentes  características  necesarias para un
análisis detallado de las planta clonales como ser: origen
del órgano de crecimiento clonal, posición  de los ápices
que producen ramets, dirección de crecimiento,
posición resultante de dichos ramets  con respecto a la
superficie del suelo, engrosamiento de los órganos del
crecimiento clonal  para formar estructuras de reserva,
longitud del crecimiento radical (para las raíces
gemíferas), duración del ramet (duración del meristema
apical), características de los espaciadores, frecuencia
de ramificación (indicador de la intensidad  de la
reproducción vegetativa), ángulo de ramificación,
densidad de ramets, frecuencia relativa de tipos de
ramets, tamaño del ramet (altura del vástago y peso
del vástago) .

TIPOLOGÍA DE LAS INFLORESCENCIAS

Este enfoque presenta una terminología rica y detalla-
da para el estudio de las inflorescencias (Troll 1964;
Weberling 1989; Rua 1999) y  permite realizar com-
paraciones entre estructuras homólogas. Su análisis
como método para determinar el patrón estructural de
las plantas se debe al hecho de  que desde el punto de
vista  tipológico,  la inflorescencia, tal como es de uso
corriente, correspondería al antotagma  (Mora Osejo
1987) o a la unidad de floración (Sell & Cremmers
1994); y  su estudio debe realizarse  integrado al plan
estructural de toda la planta a través del concepto más
amplio de sinflorescencia  (Troll 1964; Vegetti & Anton
1995). Esta última  se define como el sistema de vás-
tagos floríferos producidos a partir de la yema apical
del eje embrional o de una yema axilar (producción de
innovaciones) en los años subsiguientes (Troll &
Weberling 1989), y es la unidad de estudio de este
enfoque (Fig. 1J). Es decir que una planta anual posee
una sola sinflorescencia y una perenne posee varias
(Fig. 1K),  según sea su forma de crecimiento (Rua
1999). A nivel del estudio de las estructuras
reproductivas, sin importar el hecho de que el eje
principal remate en una flor (inflorescencia
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FIGURA  1: Patrones estructurales en plantas. A-C: sistema de vástagos; D, forma de crecimiento; E-H, arquitectura vegetal;
I, plantas clonales; J-K, tipología de las inflorescencias.
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monotélica) o un grupo de flores  (inflorescencia
politélica), todas las ramificaciones laterales porta-
doras de flores reciben el nombre de paracladios
(Troll 1964; Weberling 1985).

El estudio de la tipología de las inflorescencias
surge a partir de los trabajos de Troll (1964), quien
desarrolló un marco conceptual  al integrar el siste-
ma reproductivo dentro del plan estructural de la
planta, y que se basó fundamentalmente en el prin-
cipio de las proporciones variables. De acuerdo a
este principio, el grado de desarrollo alcanzado por
determinados elementos constitutivos es responsa-
ble de la estabilización de un gran número de for-
mas derivadas.

Actualmente el análisis de las sinflorescencias
incorpora estudios de la dinámica de desarrollo para
generar modelos que describen las inflorescencias
relacionando estructuras adultas, mecanismos
genéticos y transformaciones que ocurren durante
la ontogenia (Kellog 2000). La complementación
entre el análisis tipológico y de desarrollo de las
inflorescencias contribuye a una mejor interpreta-
ción de la complejidad presente en los sistemas de
ramificación de los vástagos floríferos (Weber &
Vegetti 2001; Reinheimer et al. 2005).

RELACION ENTRE  LOS DISTINTOS ENFOQUES

Para reconocer y describir la secuencia de ramificación
de una planta es útil identificar sus unidades de
construcción y la manera en que ellas están integradas
(Bell 1991), ya que una estructura compleja puede ser
mejor comprendida si se descompone en elementos

más simples, que pueden así ser medidos y analizados
matemáticamente (Bell 1993). La disposición espacial
de los módulos determina la estructura de la planta y
la secuencia de formación temporal, durante la
ontogenia y las fases fenológicas, de cada  uno de ellos
magnifica la  variabilidad que puede ser observada en
la construcción modular (Montenegro & Ginocchio
1992). Todos los enfoques expresan el crecimiento de
la planta como repetición de subunidades, aunque
divergen en el nivel de precisión y detalle de estas
unidades repetitivas (Tabla I) y,  salvo la tipología de
las inflorescencias, han adaptado el sistema que utilizan
en la descripción  de la estructura de la parte aérea,
para describir el sistema radical  (Barlow 1989; 1994;
Lynch 1995; Klimes et al. 1997; Danjon et al. 1999).
Del mismo modo todos los enfoques han sido aplicados
a distintas formas vegetales desde árboles hasta hierbas
(Jeanoda-Robinson 1977; Kästner 1979; Barthélémy
et al.  1991; Bell 1993; Rua & Weberling 1998; Perreta
2004).

Tanto el sistema de vástagos proveniente de la
germinación de la semilla y posterior crecimiento
(genet) como las partes vegetativas que lo integran
(ramets y espaciadores) construyen la estructura de la
planta. Los ramets pueden conformar o no  un módu-
lo (Fig. 2), lo cual no inhabilita el hecho de que pue-
dan a su vez portar o no módulos laterales. En este
trabajo se considera al módulo según Barlow (1989),
es decir equivalente a un vástago (la producción de un
meristema apical) o a un eje foliado (Bell 1994). Así
aplicado,  una rama monopodial es una unidad de vás-
tago o un módulo (Fig. 2 A); y una rama simpodial es
una serie de unidades de vástago (o de módulos), cada
una derivada de un único meristema apical (Fig. 2 B).

TABLA I. Comparación de los niveles de organización de las estructuras del vástago para los enfoques analizados.
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Sin embargo, el concepto módulo ha sido aplicado con
otras acepciones: como traducción  del término fran-
cés l´article (Hallé et  al. 1978); o de forma vaga para
significar una unidad de construcción que es repetida
cuando la planta desarrolla. Según esta última forma,
el módulo puede ser una hoja, un metámero, un arte-
jo, una unidad del sistema de ramificación o un ramet
(Bell 1991). El término l´article, por otra parte se re-
fiere a una unidad simpodial, es decir cada unidad de
una rama simpodial  (Bell 1991), y es equivalente al
término caulómero (Stone 1975).

Los ramets pueden estar cerca de la planta ma-
dre o alejados; ello depende del número y longitud de
los entrenudos (para los estolones y rizomas) y de la
longitud del crecimiento radical (para las raíces
gemíferas). Así entonces un espaciador (si es un vás-
tago) puede constar de uno o más entrenudos de lon-
gitud variable. Un ramet constituye un módulo cuan-
do es producto de una yema axilar de un vástago de
crecimiento plagiótropo monopodial (Fig. 2 A). Por
otro lado, cuando el ramet se desarrolla como conse-
cuencia del crecimiento simpodial del eje plagiótropo,
sólo constituye una parte del módulo, ya que el mis-
mo, al ser el producto del desarrollo de una yema es-
taría constituido por el espaciador más el eje ortótropo
que forma el ramet (Fig. 2B).

Es posible encontrar niveles de integración in-
termedios entre metámero y módulo, fundamentalmen-

te en árboles de clima templado, denominados unida-
des de crecimiento, sucesión de metámeros produci-
dos durante un período de alargamiento ininterrumpi-
do (Barthélémy 1991), o submódulos, secuencias de
metámeros morfológicamente diferentes (Barlow
1994).

Un conjunto de vástagos conforma un sistema
de vástagos, el arreglo espacial de los mismos deter-
mina la morfología particular de la planta y  corres-
ponde a uno de los modelos arquitecturales definidos
por la escuela francesa (Barlow 1994). Sin embargo,
la definición del modelo arquitectural es muy general
y no permite describir las peculiaridades del sistema
de ramificación de cada especie, lo que sí es posible a
través de la unidad arquitectural, que consiste en el
conjunto  de diferentes tipos de módulos formados en
la planta hasta la primera floración (Barthélémy  &
Caraglio 1991). Una  planta anual constituye una uni-
dad arquitectural (Tourn et al. 1999), es decir que en
este caso la unidad arquitectural sería equivalente a la
sinflorescencia. Por otro lado los paracladios, término
utilizado en las descripciones tipológicas para referir-
se a ramificaciones portadoras de flores, no poseen
correlación dentro de los demás sistemas descriptivos,
dado que no se aplican al análisis detallado de las es-
tructuras reproductivas. Estos paracladios, al ser el
producto de una yema pueden ser considerados equi-
valentes a un módulo.

FIGURA  2. Relación entre los términos módulo (según Barlow 1989) y ramet-espaciador. A: en una rama plagiótropa
monopodial; B: en una rama plagiótropa simpodial.

Gayana Bot. 61(2), 2005



17

A lo largo de las distintas etapas ontogénicas
y  fenológicas se generan diversos tipos de módu-
los que se diferencian en sus  funciones (Montenegro
& Ginocchio 1992). La partición de funciones en
unidades arquitecturales básicas da más plasticidad
a la planta, y la proporción de módulos asignados a
diferentes roles está estrechamente relacionada con
el ambiente (Barthélémy 1986). Las diferencias en-
contradas en la distribución de los diversos módu-
los entre diferentes formas de crecimiento puede re-
lacionarse con el tipo de ambiente donde cada una
de ellas predomina (Montenegro & Ginocchio
1992).

La planta se va construyendo por acumulación
jerárquica de unidades de vástago (módulos)
producidos por un meristema apical que puede tener
crecimiento indefinido (monopodial) o definido
(simpodial). Lo importante en este tipo de estudios
es reconocer  la naturaleza dinámica de los sistemas
de ramificación, y la particularidad de cada especie
de presentar una estructura singular de su sistema
de ramificación, como consecuencia de un arreglo
particular de unidades de vástago, en el espacio y
en el tiempo. Este concepto de construcción fitomérica
ha demostrado ser particularmente útil en la
interpretación de la estructura y plasticidad morfológica
de  numerosas especies (Clark & Fisher 1986).
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