Apuntes de Anatomía Vegetal 

  

¿Qué es una hoja? 

Dos caminos complementarios para llegar a definir "hoja" 

La aparición de una hoja supone un cambio cualitativo en la historia evolutiva de los vegetales (aproximación filogenética) que se repite toda vez que se diferencia una nueva hoja (aproximación ontogenética).

Aproximación filogenética 

Expansiones laminares fotosintéticas se han producido en repetidas ocasiones a lo largo de la historia evolutiva de vegetales, pero ¿cuáles son auténticas hojas?
a) Enaciones: Escamas no vascularizadas originadas a partir de tejidos superficiales del tallo. Se observan en los géneros de licopodios del Devónico Sawdonia y Asteroxylon. La presencia de estomas en las improntas fósiles de las enaciones evidencia su capacidad fotosintética. 
  
  

b) Micrófilos: Expansiones laminares fotosintéticas que se originaron a partir de la vascularización de enaciones. La divergencia de la traza vascular del micrófilo no genera una interrupción de la traza vascular caulinar, es decir no presentan una ventana foliar. Aparecen en el Devónico y se encuentran en vegetales actuales de la división Lycopodiophyta. 
  
  

c) Megáfilos: Expansiones que se originaron por la combinación de ramas fotosintéticas terminales (= telomas) y subterminales (= mesomas) de Riniófitos tras el concurso de los procesos filogenéticos denominados, según la teoría telomática, culminación, planación y concrescencia. 

Culminación: Crecimiento diferencial de un eje a partir de telomas dicotómicos, que conduce a la definición de un eje principal frente a otro lateral o secundario. 

Planación: Desplazamiento de telomas y mesomas hasta coincidir en un mismo plano. 

Concrescencia: Conexión de telomas y mesomas mediante parénquima y/o haces vasculares. 
  
 

La divergencia de la traza foliar del megáfilo, al igual que la de la traza vascular rameal, genera una interrupción en el cilindro vascular caulinar denominada ventana foliar. 
  
  

Sólo los megáfilos se consideran verdaderas hojas. 
  
 

Evidencias del proceso filogenético de diferenciación del megáfilo 

Dos fuentes de evidencias apoyan la actual concepción del origen del megáfilo: 
  
  

1. Registro fósil: Se han encontrado formas fósiles de transición entre telomas y megáfilos, en las que se observa la pérdida gradual de la simetría radial del cilindro vascular de la rama hacia la simetría dorsiventral del nervio medio de hoja. Estas formas intermedias se denominan prefrondes. 
  
  

2. Evidencias actuales: Determinados procesos morfogenéticos constatables en vegetales actuales evidencian la viabilidad de los procesos filogenéticos propuestos: 

- Ejemplos de culminación: el desarrollo de cualquier vegetal monopódico.

                - Ejemplos de planación: la migración de yemas. 

 - Ejemplos de concrescencia: la adherencia desde su incio de estructuras equivalentes (= adnación) o la transformación teratológica de tallos en órganos aplanados (= fasciación).

Líneas de evolución del megáfilo 

A partir de un tronco común y todavía en el Devónico diverge la línea evolutiva que originará las frondes de los helechos. Posteriormente en la transición Devónico-Carbonífero se escinden las dos líneas que dieron lugar al resto de la diversidad de megáfilos de los vegetales actuales:


 Rhacophyton  Frondes en helechos (Polypodiophyta). 

Archaeopteris  Acículas y hojas escuamiformes de coníferas. 

 Aneurophyton  Hojas de cicadófitos y angiospermas. 
  

Aproximación ontogenética 

Filidios versus hojas 

Las hojas se originan siempre en el esporófito, dado que sólo el esporófito presenta tejidos diferenciados a partir del desarrollo ontogénetico de un embrión. Por este motivo, las expansiones laminares del gametófito de briófitos (= filidios), no pueden ser consideradas hojas. 

 

Origen ontogenético de la hoja 

Los meristemas foliares se originan por fragmentación exógena del meristema apical caulinar siguiendo una secuencia temporal (= plastocrono) y espacial (= filotaxis). 

 

Filotaxis 

1. Los meristemas foliares se originan en posiciones genéticamente predeterminadas, lo cual confiere a este carácter un valor taxonómico. El nivel del tallo en el que emerge la hoja se denomina nudo. 

 

2. Patrones filotácticos: 


 Más de 2 hojas por nudo Hojas verticiladas 

La hojas se disponen en verticilos de acuerdo con dos reglas: 


Regla de la equidistancia: Los ángulos entre los puntos de inserción de dos hojas contiguas son siempre iguales.


Regla de la alternancia: Las hojas de un nudo no solapan con las de nudos contiguos, sino con las de nudos alternos. 

Este hecho define una línea imaginaria denominada ortóstico que recorriendo longitudinalmente el tallo pasaría por los puntos de inserción de hojas superpuestas. 

Por tanto, el número de ortósticos es igual al doble del número de hojas por nudo. 
 

 2 hojas por nudo Hojas opuestas 

En este caso se cumplen las mismas reglas del caso anterior, lo cual determina que los puntos de inserción de las hojas disten 180°, por lo que se denominan hojas opuestas, y que aparezcan rotadas 90° en relación con las de nudos contiguos, por lo que se denominan hojas decusadas. En consecuencia, aparecen 4 ortósticos. 

 1 hoja por nudo Hojas alternas 
¿Cuántos ortósticos pueden hallarse si sólo hay una hoja por nudo? 

....un solo ortóstico? 

Si bien existen ejemplos de esta situación en la diversidad vegetal (p. e. Costus spiralis) se trata de un caso extraordinariamente infrecuente. La inestabilidad mecánica que representa tener las hojas alineadas en el mismo ortóstico se compensa mediante la torsión de los entrenudos, lo cual genera de forma secundaria una disposición helicoidal de las hojas en torno al eje del tallo (= filotaxis espiromonóstica)

....dos ortósticos? Sí existe y se denomina disposición dística. 

 

....tres ortósticos? Sí existe y se denomina disposición trística. 

 

...hasta cuántos? 

 

1. Cada patrón filotáctico puede expresarse mediante el cociente que relaciona el número de vueltas que es preciso dar en torno al tallo siguiendo la hélice imaginaria que pasa por los puntos de inserción de todas las hojas (= Espiral genética o fundamental), desde una hoja cualquiera hasta encontrar otra perteneciente al mismo ortóstico, dividido por el número de hojas que encontraríamos sobre la hélice en ese recorrido. Así, la disposición dística puede identificarse como 1/2 ó 0.5, la trística como 1/3 ó 0.33, y así sucesivamente. 

 

2. La reunión exhaustiva de patrones filotácticos de vegetales con una sóla hoja por nudo genera la siguiente serie, constituida por elementos en los que tanto el numerador como el denominador son iguales a la suma de los de los dos términos anteriores: 


1/2, 1/3, 2/5, 3/8, 5/13...

en función del ángulo entre los puntos de inserción de hojas de nudos contiguos: 


180°, 120°, 144°, 135°, 138°...

Esta serie recibe el nombre de su descubridor, Fibonacci (Pisa, s. XII-XIII) y converge hacia 137° 30' 28'', ángulo que divide el círculo en su sección áurea, es decir en dos cuerdas A y B que cumplen las siguientes propiedades geométricas: 


a) A/B = B/(A+B) 

b) Si A = 1, entonces B = (1+pb 5)/2) = 1.618, valor conocido como número . 
 

3. Leonardo Da Vinci, Durero, en pintura y con posterioridad otros pintores, también arquitectos, e incluso músicos entendieron que toda aquella obra que guarde las proporciones derivadas de la sección áurea del círculo necesariamente será una composición bella. 

 

4. La tendencia de los patrones filotácticos hacia una distancia entre los puntos de inserción de las hojas igual a 137° 30' 28'', se explica en la medida que si las hojas se distribuyeran con este ángulo alrededor del tallo nunca estarían dos hojas exactamente superpuestas, lo cual representaría una ventaja en ambientes en los que el autosombreo es desfavorable. 

 

....Ahora bien, ¿podría explicarse la concepción humana de la belleza como una reminiscencia de una percepción ancestral de las proporciones observables en la naturaleza? 

 

Ontogenia foliar 

La ontogenia de una hoja puede sintetizarse en una secuencia de 9 fases que solapan en el tiempo: 
  
  

I. Fase de crecimiento acroplástico. 

La diferenciación de un primordio foliar requiere el concurso de varios procesos: 

a) Incremento de la tasa de división celular: 

Se trata de una condición necesaria pero no suficiente, es preciso dotar de una orientación a dicha proliferación celular. 
  

b) Cambio en el plano de división de las células meristemáticas: 

Las divisiones periclinales se limitan a las células de la túnica meristemática en la mayor parte de las coníferas estudiadas, en Zamia y en gramíneas, e interesan también a las células madre centrales del meristema caulinar apical en Taxodium, dicotiledóneas y el resto de las monocotiledóneas estudiadas. 
  

c) Incremento local de la extensibilidad superficial: 

Podrían ser debidos a cambios en la orientación de las microfibrillas de celulosa de la pared celular, cambios conformacionales del citoesqueleto, y se sospecha que estos cambios estarían regulados por la acción de auxinas.


 II. Fase de crecimiento basiplástico. 

1. El desarrollo del primordio foliar genera una amplia base abrazadora que origina un meristema marginal que envuelve el ápice inicial del primordio que a su vez se constituye como meristema apical. 

2. Iniciales marginales: 
 Protodermis adaxial  Epidermis adaxial 
 Protodermis abaxial  Epidermis abaxial 

Iniciales submarginales: 

 Capa adaxial  Parénquima en empalizada 
 Capa media  Procambium  Haz vascular 
 Capa abaxial  Parénquima lagunar

III. Fase de crecimiento difuso: Meristema en placa. 
  

IV. Fase de desarrollo acropétalo del procambium del nervio medio. 

Procambium Protofloema (ausencia de células anejas) + Protoxilema (traqueidas)


V. Fase de formación esquizógena del espacio intercelular del mesófilo. 

1. La detención secuencial del proceso de división celular determina que aquel tejido que detenga antes su crecimiento presentará un mayor volumen de espacios intercelulares como consecuencia de la tensión ejercida por el desarrollo de los demás tejidos foliares. Así, la secuencia sería:

1o Parénquima lagunar 2o Parénquima en empalizada 3o Epidermis + Haz vascular

2. Implicaciones funcionales de la diferente arquitectura de los parénquimas
- Difusión de CO2: 

a) En hojas hipostomáticas la difusión de gases responde a un patrón en candelabro, como consecuencia de la direccionalidad del flujo en el parénquima en empalizada frente a la turbulencia que se observa en el parénquima lagunar. 

 

b) Para una resistencia de la capa límite a la difusión de gases constante y un mismo volumen de clorénquima, la alternancia parénquima en empalizada / parénquima lagunar, en comparación con cualquiera de los dos por separado, maximiza la eficacia fotosintética de la hoja hipostomática. 

 

c) ¿Por qué se mantiene la ventaja de alternar ambos parénquimas en hojas anfiestomáticas?  Propiedades ópticas de los parénquimas. 

 

- Interceptación de luz: 

 

a) El parénquima en empalizada se comporta como un paquete de fibras ópticas ante la luz direccional: favorece la penetración de los haces lumínicos hacia capas más profundas del mesófilo. 

 

b) En ambientes donde predomina la luz difusa, el gradiente lumínico es similar en ambos parénquimas. Dado que el 85% de la radiación solar directa es direccional (divergencia entre rayos menor de 1º), sólo en hojas expuestas del dosel tiene ventaja presentar parénquima en empalizada en la cara adaxial. 

 

c) El parénquima lagunar se comporta como un laberinto de espejos: dispersa la luz, con lo que dificulta que los haces intercepten la epidermis abaxial ortogonalmente. Se estima que gracias al efecto del parénquima lagunar, la epidermis abaxial refleja hacia el interior del mesófilo el 15% de la radiación incidente. 

 Implicaciones de la transmitancia del dosel sobre el desarrollo del sotobosque. 

 

VI. Fase de diferenciación basipétala de haces vasculares secundarios. 

VII. Fase de desarrollo de estomas y síntesis de clorofilas. 

VIII. Fase de desarrollo de metafloema y metaxilema. 

IX. Fase de desarrollo del pecíolo. 

1. El pecíolo se genera como consecuencia de la actividad de un meristema intercalar que se forma a partir de tejidos diferenciados entre la base envolvente del primordio y el limbo foliar. 

2. El origen del pecíolo evidencia su naturaleza foliar y no caulinar.


Variaciones sobre el modelo de ontogenia foliar 

1. El desarrollo foliar sólo es acroplástico Prefoliación circinada de helechos. 

2. El desarrollo foliar se produce a partir de un meristema basal intercalar. 

 Welwitschia mirabilis. 
 Hojas abrazadoras, acintado-lineares, paralelinervias de monocotiledóneas.

3. Fraccionamiento del meristema marginal Hojas compuestas. 

4. Patrón en bandas de células con distintas velocidades de crecimiento  Formación de una lámina plicativa  Formación esquizógena de segmentos foliares  Hojas de palmeras. 

5. Ausencia de meristema marginal  Hojas ensiformes, unifaciales, cilíndricas. 
  

¿Puede haber crecimiento secundario en hojas? 
Fenómeno extraordinariamente inusual, observado excepcionalmente en pecíolos y base del nervio medio foliar. 

 

Interpretación funcional de la ontogenia foliar 

1. La expansión de la lámina foliar tiene dos fases: 

División y expansión celular + formación del espacio intercelular.

2. La masa foliar alcanza su valor máximo antes de que la hoja esté completamente expandida. A partir de ese máximo, disminuye lenta pero progresivamente. Finalmente, la senescencia foliar se caracteriza por que la hoja sufre una pérdida pronunciada de biomasa antes de la abcisión. 

3. La tasa máxima de asimilación fotosintética expresada por unidad de superficie foliar se alcanza al mismo tiempo que el máximo de masa foliar. Desde ese instante, disminuye como consecuencia de que en paralelo a la expansión foliar no se produce un incremento proporcional en el número de cloroplastos, sino un incremento progresivo del grado de compartimentalización del mesófilo. 

4. Sin embargo, el máximo de tasa de asimilación fotosintética expresada por hoja coincide con el momento en el que la hoja está completamente expandida y alcanza su superficie máxima. 

5. La respiración mitocondrial que provee energía y materia para el desarrollo foliar presenta sus valores máximos desde el inicio del desarrollo del primordio foliar. Durante los primeros estadios decae bruscamente para volver a incrementarse durante el periodo de senescencia foliar, como consecuencia del incremento en los costes de mantenimiento y del proceso de movilización de reservas y materiales hacia otros órganos del vegetal antes de la abcisión foliar 

6. La importación de esqueletos carbonados procedentes del resto del vegetal hacia la hoja en desarrollo alcanza su valor máximo antes de que la hoja adquiera su máximo tamaño, y posteriormente decae hasta que la hoja deja de ser sumidero para ser fuente de fotoasimilados. A medida que la hoja envejece disminuye el volumen de sus exportaciones hasta que coincidiendo con la senescencia se produce un segundo máximo cuando la hoja moviliza sus existencias hacia el resto del vegetal. 

7. Esta secuencia cronológica en el patrón de producción de fotoasimilados de una hoja se repite a la velocidad que nuevas hojas se van diferenciando a lo largo del tallo de la planta. Sin embargo, frecuentemente el tamaño y forma de la hoja, así como su máximo fotosintético, varían según la posición que ocupa la hoja dentro de la planta (= heteroblastia). En casos extremos, puede observarse dimorfismo entre dos hojas del mismo nudo (= anisofilia). 

8. Integrando la secuencia ontogenética de toda la planta, puede concluirse que inicialmente el vegetal está limitado por la eficacia de sus fuentes para terminar limitado por sus sumideros de fotoasimilados. 

 

¿Son todas las hojas fotosintéticas?  Concepto de Filoma 

El conjunto de todas las hojas de un vegetal recibe el nombre de filoma y puede integrar a los siguientes tipos de hoja: 

1. Cotiledón (-es): Hojas embrionarias que pueden ser fotosintéticas o reservantes según la germinación sea epígea o hipógea, respectivamente.

2. Hojas primordiales: Primeras hojas no embrionarias de la plántula, que suelen ser más sencillas que las consecutivas (p. e. Vicia, Helleborus). Por lo general presentan caracteres considerados más primitivos (= plesiotípicos), como en el caso de las hojas primordiales pinnadas frente a los filodios en Acacia, las hojas primordiales aciculares frente a las escuamiformes de las sabinas.

3. Profilos: Primera hoja de una rama lateral. Frecuentemente son catafilos.

4. Catafilos: Hojas reservantes o protectoras de meristemos vegetativos o florales. No suelen ser fotosintéticas.

5. Nomofilos: hojas laminares fotosintéticas.

6. Estípulas: No son hojas, sino porciones de hojas dado que se desarrollan a partir de fragmentos de primordio foliar que se diferencian en la base de la hoja.

7. Hipsofilos o brácteas: Cualquier hoja en cuya axila se desarrolla el eje portador de una flor. En los casos en los que la bráctea protege la base del eje de una inflorescencia, cada pedicelo floral puede presentar una bracteola. En el caso de inflorescencias condensadas el conjunto de brácteas se denomina involucro, y el de brácteolas, involucelo.

8. Antofilos: Tépalos en el caso de Perigonios,Sépalos en Cálices y Pétalos en Corolas en el caso de Periantios, además de Estambres y Carpelos.En algunos casos (p. e. Helleborus), se observa una transición gradual entre hipsófilos y antófilos.


Hojas transformadas 
  

1. Zarcillos: Pueden generarse a partir de la transformación de:

a) Estípulas  Smilax 
b) Lámina foliar  Lathyrus 
c) Pecíolo  Clematis 
d) Foliolos Bignonia
2. Espinas: ¿Puede considerarse áfila una planta cuyas hojas se han transformado en espinas? 

3. Hojas crasas 

4. Cubiertas protectoras o cúpulas 

5. Utrículos trampa o recipiente en plantas carnívoras en las familias: 
  

Droseraceae, Cephalotaxaceae, Lentibulariaceae, Nepenthaceae, Sarraceniaceae, Diocophyllaceae.


6. Hojas captadoras de agua. 

7. Hojas productoras de cuerpos nutritivos. 
 

Definición de hoja 

Considerando lo expuesto hasta el momento, una hoja puede definirse como un megáfilo que se distingue del resto de los órganos del vegetal únicamente por la posición que ocupa. 

Esta definición implica que el vegetal se construye por reiteración de un módulo o metámero en el que las hojas ocupan siempre la misma posición. En este sentido, la arquitectura aérea del vegetal es Metamérica. 
 

De la hoja al tallo: El Camino del Azúcar 

Abandonamos la hoja siguiendo el itinerario de una molécula de azúcar 

1. Transferencia a través de los plasmodesmos (= vía simplástica) entre las células del mesófilo hacia las venas menores, es decir, de mayor orden. 

2. Arquitectura de las venas menores: 

a) Floema hasta el ápice de la vena 
b) Los haces floemáticos terminan a varios niveles a lo largo de la vena 
c) Ausencia de floema

3. La carga floemática se realiza principalmente en las venas de los dos órdenes superiores, es decir, la que penetra dentro de las areolas parenquimáticas y las que circunscriben dicha areola. 

4. La carga floemática puede producirse 

a) Transporte Simplástico: vía plasmodesmos  Un único dominio. 
b) Transporte Apoplástico: los fotoasimilados se liberan a un compartimento apoplástico del que son recogidos por los elementos floemáticos. 
 Más de un dominio. 

 

5. Pueden darse extravasaciones posteriores y sucesivos procesos de carga, lo cual se denomina carga floemática apoplástica en múltiples pasos. 

6. El espacio apoplástico al que se liberan los fotoasimilados se encuentra: 
  

-Impermeabilizado: para evitar turbulencias como consecuencia de la transpiración foliar. 

- Reforzado: por pectinas para soportar la presión hidrostática de la carga. 

 

7. En el modelo apoplástico, son los elementos floemáticos los que cargan activamente las moléculas de azúcar con el concurso de bombas de protones. 

8. En el caso del modelo simplástico, la fuerza motriz resulta de la combinación de diámetros de plasmodesmos progresivamente mayores sumado a la trampa polimerizadora, esto es, a la polimerización de los azúcares para alcanzar moléculas de mayor tamaño y evitar la reversión del flujo. 

9. Ultraestructura de células anejas:

	Modelo simplástico
 
	Modelo apoplástico 

 

	Abundantes plasmodesmos
	Plasmodesmos esporádicos o ausentes

	Ausencia de cloroplastos
	Cloroplastos reunidos en una matriz densa

	Retículo endoplasmático laberíntico
	Numerosas invaginaciones y vacuolas


10. ¿Qué sistema es más eficaz? 

El transporte simplástico es menos eficiente por dos causas: 
  

a) Genera menores potenciales osmóticos 
b) Presenta una mayor resistencia al flujo


Por ambas causas, es más frecuente en este modelo la inhibición por productos finales, por almidón. 

11. ¿Quién presenta cuál?
	
  
  

En función de:
	Modelo simplástico
 
	Modelo apoplástico 

 

	Producto exportado 

 
	Trisacáridos (p. e. Rafinosa)
	Sacarosa

	Biotipo 

 
	De caméfito a fanerófito
	Terófitos, hemicriptófitos, geófitos

	Bioma 

 
	Bosque tropical de lluvias
	Regiones extratropicales, templadas, frías y áridas

	Posición filogenética 

 
	Plesiotípico 

(= primitivo)
	Apotípico 

(= adquirido)


10. Origen filogenético. 

Se ha planteado la hipótesis de que los factores que favorecieron la crisis del modelo simplástico fueron el estrés hídrico y sobre todo las bajas temperaturas, dado que a temperaturas inferiores a 10°C el sistema simplástico afronta dos problemas: 

a) la ralentización de las reacciones de polimerización 
b) el aumento del nivel de calcio  síntesis de calosa  obstrucción floemática

11. Existen también sistemas mixtos en los que se observa simultáneamente, en las mismas células o en venas de distinto orden, transporte simplástico de parte de la carga y apoplástico del resto de la misma. 
  

...De una forma u otra, la carga fluirá hacia venas de menor orden hasta alcanzar el nervio medio, y a través del pecíolo, el tallo... 
 

Paradigmas en la forma y función de la hoja 






El Pecíolo 

Tipos de haces vasculares y su disposición en el pecíolo 

Tipos: en el pecíolo pueden encontrarse los mismos tipos de haces que en el nervio medio de la hoja o en el tallo: 

 Concéntricos: haces de simetría radiada en los que o bien el xilema rodea un núcleo floemático (= anfivasales o perixilemáticos, como en Acorus), o bien el floema rodea un núcleo xilemático (= anficribales o perifloemáticos, como en Polypodium). 

 Colaterales: haces en los que el floema aparece adosado a la cara externa del xilema. Ejemplo: Ligustrum 

 Bicolaterales: haces en los que aparecen dos cordones floemáticos, adosados a la cara interna y externa del xilema. Ejemplo: Cucurbita 

 

Número: Puede aparecer uno o varios haces vasculares, que podrían ramificarse o conectarse entre sí a lo largo del pecíolo. 

 

Disposición: En el caso de que aparezca más de un haz vascular pueden adoptar una disposición en círculo (Geranium), arco (Betula) o en aparente desorden (Rumex). 

 

Funciones del pecíolo 


1. Permite reducir el autosombreo en la configuración espacial del follaje. 

2. En determinadas especies se pierde la lámina foliar y la actividad fotosintética recae sobre los pecíolos ensanchados (p. e. Acacia). 

3. El pecíolo puede incrementar la libertad de movimiento pasivo de la hoja, lo cual favorece su refrigeración y dificulta la progresión y el aterrizaje sobre la lámina foliar de invertebrados herbívoros. 

4. Estructuras especializadas del pecíolo (tales como los pulvínulos) dotan de movimiento activo a las hojas de ciertas especies (p. e., Mimosa). 

5. En los estadios iniciales de desarrollo hipógeo del embrión de los representantes del género Vitelaria, el alargamiento de los pecíolos de los cotiledones contribuye a la penetración de la radícula. 

6. El pecíolo bien transformado en receptáculo (p. e. Piper), o en fuente de corpúsculos nutritivos (p. e. Cecropia) participa en la simbiosis con artrópodos. 
  
 

La abcisión 

La caída o abcisión de órganos, entre ellos las hojas, se produce al fracturarse su vínculo de unión con el vegetal. Esta fractura se origina en regiones predeterminadas cuyo diseño anatómico reduce el riesgo de daños o excepcionalmente es inducida por el crecimiento secundario del vegetal. Las superficies predeterminadas de fractura pueden ubicarse en: 


a) uno o varios puntos de la base de las hojas tanto si son pecioladas como si son sentadas. 
b) la base de los foliolos o de las estípulas. 
c) a lo largo del raquis. 
d) el pedúnculo de flores y frutos. 
e) la base de ramas (= cladoptosis).

Potenciales ventajas de una abcisión foliar programada 


La abcisión… 

a) reduce el coste de mantenimiento de hojas poco productivas durante condiciones climáticas desfavorables. 

b) en el caso de hojas poco productivas o envejecidas, reduce el grado de exposición del vegetal frente a agentes patógenos. 

c) en el caso de hojas dañadas reduce el riesgo de embolia de haces vasculares funcionales. 

d) es un mecanismo de detoxificación de iones de calcio que se acumulan en hojas como consecuencia de la transpiración. 

e) el hecho de que se produzca por puntos de fractura predeterminados reduce el riesgo de embolia y de desgarro de tejidos. 
  
 

Abcisión de flores, frutos 


La eliminación de determinadas flores y frutos incrementa las posibilidades de asegurar la producción de semillas viables. Así podemos observar abcisión: 

a) de flores no polinizadas o no fecundadas tras el periodo de polinización. 
b) al iniciarse el desarrollo del fruto, cuando su número es elevado. 
c) durante la maduración del fruto. 
d) de frutos maduros. 
 

Abcisión de ramas (= cladoptosis) 


La caída de ramas en vegetales vivaces es un fenómeno frecuente que puede originar propágulos de multiplicación vegetativa o propiciar la eliminación de unidades envejecidas o dañadas (p. e. braquiblastos en Pinus).

Anatomía de la Zona de Abscisión 
  

La región anatómicamente diferenciada por la que se produce la fractura de forma programada (= Zona de Abcisión) está constituida por dos capas:

a) Capa de Separación o de Abcisión: Placa de células parenquimáticas de pequeño tamaño de orientación transversal al eje del pecíolo. Esta placa sólo la atraviesan traqueidas y a lo sumo escasas fibras. 

b) Capa protectora: Localizada en el extremo proximal de la fractura y en contacto con la capa de separación su misión es cicatrizar la herida. Está constituida por células con altas tasas de división, invasoras de canales resiníferos y laticíferos, obturadoras de vasos mediante tilosas, con capacidad de suberificarse o recubrirse de gomas o resinas impermeabilizantes. 
 

La abcisión es un proceso activo 


 Coordinación hormonal (auxinas, ABA, etileno)  Incremento de la actividad de dictiosomas  Producción y transporte de pectinasas y celulasas  Disolución de láminas medias y paredes celulares.

Mecanismos de seguridad adicionales 
  

Entre la zona de abcisión y la ventana foliar o rameal pueden existir puntos en los que la traza vascular aparece constreñida y dominan vasos de reducido diámetro.


Anatomía de la ventana foliar 

1. El parénquima que se ubica en el intersticio foliar, en contacto con el córtex y la médula, suele presentar características ultraestructurales propias, como una mayor densidad de plasmodesmos por célula, por lo que se le identifica como parénquima nodal. 

2. El número de trazas vasculares que divergen del cilindro vascular caulinar para ingresar en la hoja, así como el número de interrupciones o intersticios que se generan en el cilindro vascular es variable. 

 El caso más común en dicotiledóneas es 3 trazas vasculares por hoja que generan una ventana unilacunar, es decir, con un único intersticio. 

 En Aráceas y Palmáceas se alcanzan los números más elevados de trazas vasculares que divergen del tallo por cada hoja. 
 

3. Las trazas foliares pueden a su vez ramificarse antes de abandonar el tallo. Las estípulas pueden estar vascularizadas por trazas independientes o por ramificaciones de la traza foliar principal.

La Estela caulinar en el cuerpo primario 

 Estela = cilindro vascular 

Modelos primitivos de estelas 


1. Protostela = Estela considerada la más primitiva, constituida por una columna axial maciza de xilema, sin parénquima medular, rodeado de floema. Incluye tres modelos: 

Haplostela: Columna vascular de sección circular. Ejemplo: Rhynia, Selaginella (con haplostela múltiple). 

 

Actinostela: Columna vascular de sección estrellada. Ejemplo: Psilotum. 

 

Plectostela: La columna vascular en sección transversal no está constituida por un único paquete xilemático sino por un conjunto de placas y cilindros xilemáticos. Ejemplo: Lycopodium. 

 

2. Se interpreta que actinostela y plectostela presentan ventajas estructurales y funcionales frente a la haplostela: 

 Mayor resistencia mecánica 
 Permiten una menor coordinación entre las velocidades de crecimiento de xilema y floema. 
 Incrementan el contacto entre parénquima cortical y haz vascular.

Procesos morfogenéticos que originaron la sifonostela 
  

A partir de la protostela se originó un modelo estélico en el que la posición central está ocupada por una columna axial parenquimática (= médula). Este modelo recibe el nombre de Sifonostela y se originó en al menos dos ocasiones y por al menos dos procesos morfogenéticos independientes: 
  

Incremento del diámetro del cilindro vascular: debido al progresivo incremento de la sección del cilindro vascular, se supera un umbral de tamaño por encima del cual los mecanismos de control morfogenético responsables de regular la diferenciación del xilema, pierden eficacia en la región central del campo de diferenciación, el cual madura como parénquima en lugar de diferenciarse en elementos xilemáticos. 

 

Lobulación de la protostela: la lobulación progresiva de la protostela, desde haplostela a actinostela, deriva en la individualización de haces vasculares en el seno de una matriz parenquimática resultante de la extensión del parénquima cortical hacia el interior del cilindro vascular. 

 

Modelos de sifonostelas 

Existen dos modelos:

1. Sifonostela anfifloica: el xilema se encuentra rodeado de floema tanto en su cara interna como externa. 

 Exclusiva de criptógamas con megáfilos, es decir, helechos (Polypodiophyta). 

 

 Se originaron como consecuencia del incremento del tamaño del cilindro vascular. 

 

 Según el grado de integridad del cilindro vascular, se distingue Solenostela (=ventanas foliares y rameales espaciadas) de Dictiostela (=superposición de ventanas foliares y rameales que escinden el cilindro en haces vasculares concéntricos anfifloemáticos). 

 

2. Sifonostela ectofloica: el floema sólo se encuentra en contacto con la superficie externa del xilema. Se encuentra en: 

 Representantes del orden Lepidodendrales, grupo fósil de licopodios arborescentes. También se originaron como consecuencia del incremento del radio del cilindro vascular, pero Presentaban Micrófilos! 

 

 Gimnospermas y dicotiledóneas, siempre asociada a megáfilos. A diferencia del resto de las sifonostelas, se originaron como consecuencia de la lobulación progresiva de la protostela. Esta sifonostela recibe el nombre de Eustela.


Implicaciones estructurales y funcionales de la eustela 

1. Debido a su distinto origen filogenético: 

 la médula en la eustela tiene su origen en el córtex, mientras que en el resto de las sifonostelas tiene su origen en el xilema. 

 

 la ventana foliar en la eustela se genera por la divergencia de haces vasculares independientes, y no como una incisión en una estela cilíndrica, como ocurre en el resto de las sifonostelas. 

 

2. Los haces vasculares de la eustela pueden recorrer el tallo sin que existan conexiones entre ellos, como ocurre por ejemplo en el género Carnegia, o, como es el caso más frecuente, estar interconectados unos con otros. 

 Aun en este segundo caso, la asimilación de carbono, el transporte de fotoasimilados y su consumo están confinados en el espacio a los órganos conectados en un mismo ortóstico. Cada una de esas unidades funcionales recibe el nombre de Unidad Fisiológica Integrada. 

 El hecho de que las flores de un mismo ortóstico compitan por los recursos pudo potenciar el comportamiento prospectivo errático de los polinizadores libadores de néctar. 

 

Atactostela: estela característica de monocotiledóneas. A pesar de que la compleja configuración espacial de los haces vasculares aparenta una disposición desordenada, su estructura tridimensional responde a un patrón predecible. Se interpreta que este modelo estélico se diferenció en vegetales herbáceos. 

 

El crecimiento secundario 
Implicaciones funcionales del crecimiento secundario del haz vascular 

1. Incremento de la resistencia mecánica Posibilidad de alcanzar un mayor tamaño: 

- Mayores copas Mayor ramificación: 

- Mayor número de yemas Mayor número de flores. 
- Mayor capacidad de explorar el entorno inmediato Incremento en la capacidad de interceptación de la luz

- Mayor altura Ventaja para dispersión de diásporas


2. Mayor eficiencia en el transporte a larga distancia Incremento de la biomasa sostenible Potencialidad de una mayor inversión en estructuras costosas. 

3. Supervivencia al envejecimiento de los tejidos primarios Longevidad.

Base anatómica del crecimiento secundario 

Transición de procambium a cambium intrafascicular. Reembrionalización en radios medulares: aparición del cambium interfascicular. Actividad de un cambium bifacial = producción centrípeta de xilema secundario y centrífuga de floema secundario. 

Persistencia de la conexión de órganos laterales con el cilindro vascular. 
 

Diversidad y filogenia del crecimiento secundario del haz vascular 

1. Los representantes del género Archaeopteris ya presentaban cambium bifacial funcional en el Devónico medio. Su leño era semejante al de coníferas actuales. 

2. En las primeras masas forestales del planeta, en el Carbonífero, los equisetófitos arbóreos (p. e. Calamites) presentaban un crecimiento secundario por cambium bifacial con escasa producción de elementos floemáticos. Los licopodófitos arbóreos del género Lepidodendron también presentaban crecimiento secundario como consecuencia de la actividad de un cambium unifacial (sólo producía xilema) y un felógeno que de forma centrípeta producía parénquima cortical. 

3. De ésta línea de vegetales con micrófilos sólo llega hasta la actualidad crecimiento secundario vestigial: 

- en protostelas del tallo de Isoetes: crecimiento secundario atípico. Se produce a partir de un cambium externo al cilindro vascular que genera traqueidas, elementos floemáticos y parénquima de forma centrípeta y parénquima de forma centrífuga. 

- posiblemente en el rizóforo de Selaginella. 

- en ningún caso se observa un leño bien diferenciado en los vegetales actuales con micrófilos.

El leño en vegetales actuales 

Tipos 


Leño picnoxílico: en gimnospermas excepto cicadófitos. Leño traqueidal con escasa participación de xilema. 

Leño manoxílico: en angiospermas y cicadófitos. Mayor participación de parénquima y, en angiospermas, fibras esclerenquimáticas y tráqueas. 
 

Origen 


Ambos modelos se diversifican en ambientes áridos, pero escenarios térmicos opuestos: 

1. El leño picnoxílico ya aparecía en el Devónico medio (Archaeopteris), se encuentra durante el Carboníero en representantes de Cordaitales y Voltziales (semejantes a las actuales araucarias). Fue la crisis en la flora carbonífera provocada por el cambio climático en la transición hacia el Pérmico (creciente aridez y enfriamiento global) la que favoreció la expansión y dominancia de los bosques gimnospérmicos. 

2. El leño angiospérmico se diferencia en el Cretácico superior, en ambientes cálidos bajo el condicionante del estrés hídrico. 

Dentro del modelo manoxílico se observa una gradación entre leños primordialmente traqueidales (p.e. Castanea), con una mayor presencia de fibras, parénquima y tráqueas (Ulmus, Quercus, Aesculus), o con escasez o ausencia de traqueidas (Fraxinus, Acer). 

Se observan dos patrones básicos en la disposición de los vasos: 

Tráqueas > 100m ø concentradas en leño temprano: leño ciclospórico 
Todas las tráqueas < 100m ø: leño de poros dispersos

Estrategias para evitar la cavitación 

Leño picnoxílico Reducido diámetro de los elementos conductores, a pesar de la mayor resistencia al flujo. 

Leño manoxílico Flujo hídrico entre parénquima y elementos conductores. 
 

La cavitación como proceso ontogénico 

Transición de leño vivo (=albura) a leño muerto (=duramen).

- En ambientes marcadamente estacionales, cada anillo xilemático presenta transporte activo sólo durante un año (frecuente en leños ciclospóricos), aunque en otros ambientes puede alcanzar hasta 20 años. 

- La transición implica un cambio en la función de transporte a sostén estructural. 

- El duramen se preserva obturando los vasos > 10m ø mediante tílides, e inyectando en los demás gomas o resinas. En todos los casos, suelen revestirse con polifenoles, ligninas y residuos enriquecidos en calcio y sílice.

¿Existen árboles sin un crecimiento secundario funcional? 

Vegetales de porte arbóreo sin crecimiento secundario capaz de dotar al vegetal de un soporte estructural eficaz se encuentran en los helechos, en los cicadófitos y en las monocotiledóneas. 

1. Helechos: En taxones extintos se observaba un crecimiento secundario por cambium unifacial. En los actuales sólo se ha observado actividad vestigial de un cambium bifacial inmediatamente por debajo del meristema caulinar apical en los representantes del género Botrychium (Ophioglossales) que no presentan porte arbóreo. Ninguno de los helechos arbóreos actuales presenta crecimiento secundario vascular. 

2. Cicadófitos: Grupo en declive desde la aparición de las angiospermas, del que solo llegan hasta la actualidad 11 géneros. Crecimiento secundario vestigial que si bien genera un leño manoxílico no provee el vegetal de un soporte estructural eficaz. 
 

3. Monocotiledóneas: La disposición de los haces vasculares caulinares en una atactostela imposibilita un crecimiento secundario semejante al observado en gimnospermas y dicotiledóneas. En las monocotiledóneas que presentan crecimiento secundario, este se inicia cuando se origina una banda meristemática en la periferia del cilindro vascular que produce parénquima cortical centrífugamente y tejido conjuntivo centrípetamente. En el seno de este tejido conjuntivo se diferencian haces vasculares concéntricos anfivasales envueltos en una vaina de fibras. Si bien estos haces son funcionales en lo que respecta al transporte, no aportan un soporte estructural. 

Corolario: Todos aquellos vegetales arbóreos que no presentan un crecimiento secundario capaz de aportar un soporte estructural eficaz, presentan un Biótipo Palmeriforme debido a que su arquitectura se apoya en las bases remanentes de pecíolos esclerosados.

La ramificación en vegetales 

1. El crecimiento en vegetales puede interpretarse como el proceso por el que el vegetal prospecta su entorno a la búsqueda de recursos o la mejor disposición de sus órganos para optimizar la reproducción y la dispersión de diásporas.  En este sentido, la Forma en vegetales puede compararse al Comportamiento en animales. Así, la actitud del morfólogo en vegetales sería análoga a la del etólogo en animales. 

2. Si el patrón de ramificación de un vegetal es equivalente al comportamiento prospectivo de los animales, es coherente cuestionar en qué medida es el resultado de la optimización de su eficiencia funcional o de límites filogenéticos. 
 

Límites filogenéticos del patrón de ramificación en vegetales 


1. En los embriófitos terrestres a lo largo de su historia han existido 6 modelos de ramificación, que se definen atendiendo a las siguientes características: 

Esporófito: ramificado versus no ramificado 

Ramificación: el meristema caulinar se subdivide en dos ápices divergentes (=ramificación apical) o la fragmentación del meristema caulinar origina una yema de hoja en cuya axila se disponen una o varias yemas rameales (=ramificación axilar). 

Crecimiento: el crecimiento del eje principal y de las ramas se detiene cuando el meristema apical se destina a yema de esporangios o esporangióforo (=crecimiento determinado) o, por el contrario, no remata en yema sino que continua su crecimiento indefinidamente (=crecimiento indeterminado). 

Polaridad: todo el desarrollo del vegetal deriva de la actividad de meristemas caulinares, y por tanto las raíces son adventicias (=unipolar), o también deriva de la actividad de un meristema radical (=bipolar). 
 

Modelos de ramificación en embriófitos
	Modelos
	Esporófito
	Ramificación
	Crecimiento
	Polaridad
	Representantes

	Briofítico
	No ramificado
	-
	Determinado
	Unipolar
	musgos, hepáticas, antocerotas

	Cooksonioide
	Ramificado
	Apical
	Determinado
	Unipolar
	Primeros Riniófitos†

	Psilotoide
	Ramificado
	Apical
	Potencialmente indeterminado1
	Unipolar
	Psilotum, Tmesipteris, Lycopiales, Ophioglossales

	Selagineloide
	Ramificado
	Apical
	Indeterminado2
	Unipolar
	Selaginellales, Equisetophyta, Polypodiophyta (excepto Ophyoglossales)

	Isoetoide
	Ramificado
	Apical
	Indeterminado
	Bipolar3
	Licopodios arbóreos†, 

Isoetales

	Cotiledóneo
	Ramificado
	Axilar
	Potencialmente indeterminado
	Bipolar4
	Gimnospermas, Angiospermas


1No todos los ejes culminan su crecimiento en esporangios. 
2Aunque el meristema apical no se dedica a la formación de una yema de esporangio o esporangióforo, sí puede detenerse su crecimiento coincidiendo con el desarrollo de los esporangios (p.e. equisetos). 
3El sistema radical se inicia a partir de la temprana diferenciación de una ramificación del ápice caulinar 
4En el embrión cotiledóneo ya está diferenciado un polo caulinar en el epicótilo y un polo radical en la radícula. 

Eficiencia funcional del patrón de ramificación
1. Resistencia mecánica: 


a) La resistencia mecánica de una rama viene dado por el máximo momento flector (M) que es capaz de soportar. 

M = (/) · d 2 · l 2 · m · g · sen (/2) 
Siendo  = al ángulo que forma el tallo principal con la horizontal,  = al ángulo que forma la rama con el tallo principal, d = diámetro de la rama, l = longitud de la rama, m = masa de la rama. 

b) Existe por tanto, un peso máximo para cada morfología de rama por encima del cual se supera la resistencia mecánica del eje produciéndose la fractura. La resultante de las fuerzas que ejerce la rama sobre el eje se denomina Carga estática y deberá ser siempre inferior al valor crítico por encima del cual se produce la fractura. 

c) En la construcción de las copas de los vegetales, las ramas no crecen hasta alcanzar valores máximos de carga estática. De ser así, las ramas serían extraordinariamente frágiles frente al viento, la lluvia o la acumulación de nieve. El vegetal debe soportar una Carga dinámica. 

d) Sin embargo, el valor de esta carga dinámica es variable e impredecible por lo que las ramas se construyen con un Margen de Seguridad cuyo valor es modulable en función de factores ambientales. 

e) El carácter modulable del margen de seguridad en respuesta a cargas de peso variable demuestra la existencia de un proceso de ajuste morfométrico durante la organogénesis (= tigmomorfosis), al tiempo que evidencia la sensibilidad de la organogénesis a la intensidad y frecuencia de estímulos ambientales.


2. Interceptación de luz: 
  

a) La eficiencia en la interceptación de la luz viene determinada por la forma de la copa y por la disposición de las hojas. 

b) Dado que una mayor ramificación incrementa el autosombreo del vegetal, la ramificación sólo se ve favorecida cuando la luz no es un factor limitante. 

c) Si bien el autosombreo se reduce alargando los entrenudos, el patrón de ramificación debe reducir el autosombreo en ambientes umbríos con los mínimos costes de construcción. 

d) La talla máxima del vegetal (biomasa invertida en crecer en altura y ramificarse) no puede superar el umbral por encima del cual la ganancia de carbono a pleno sol no compensa los costes de construcción y mantenimiento de vástago y raíces. 

e) la ramificación supone una ventaja en ambientes lumínicos heterogéneos en la medida que las ramas sean autónomas desde un punto de vista funcional. Existen dos fuentes de evidencias que demuestran un cierto grado de autonomía entre ramas: 

 patrones fenológicos independientes entre ramas. 
 interacciones competitivas entre ramas por los recursos como consecuencia de la organización eustélica del cilindro vascular.

3. Control de daños: atendiendo a la autonomía funcional entre ramas, un mayor número de ramas supone un incremento en el grado de compartimentalización del vegetal, lo cual resulta en una mayor protección dado que permite aislar daños producidos por herbívoros, y evitar el avance de la embolia y la expansión de infecciones. 

4. Fecundidad/Dispersión de propágulos 

a) El número de yemas que potencialmente pueden originar flores es proporcional al número de ramas. Así, se plantea un efecto indirecto de la cantidad de radiación disponible en la capacidad reproductora. 

b) En vegetales anemófilos funcionalmente dioicos, se observan contrastados patrones de ramificación tendentes bien a optimizar la dispersión del polen o bien a maximizar el número de flores femeninas y la disponibilidad de recursos para las semillas. Así, los pies masculinos tienden a presentar copas menos ramificadas y más elevadas que los pies femeninos. 

c) El distinto efecto de la arquitectura de la copa sobre la eficacia reproductora de pies masculinos y femeninos se tiene en cuenta en la gestión de dehesas a la hora de podar los árboles. 
 

5. Relaciones entre individuos y sucesión: 

a) Los vegetales perciben la proximidad de plantas próximas, debido a que detectan el descenso en la proporción entre rojo y rojo lejano que experimenta la luz solar al atravesar el dosel vegetal. Este cambio en la calidad de la luz dispara un conjunto de respuestas estructurales denominado síndrome elusivo de la sombra (shade-avoidance syndrome), entre las que destaca el alargamiento de entrenudos y el menor grado de ramificación. 

b) En ambientes en los que los vegetales compiten por la luz, la combinación entre un mayor grado de ramificación y fustes elevados representa una importante ventaja ecológica. En estos ambientes, los márgenes de seguridad mecánica con los que se construye la copa son menores. 

c) En ambiente mediterráneo, la arquitectura de la copa tiende a favorecer el autosombreo tanto al mediodía como durante los meses de verano. 

d) En general, los vegetales leñosos pioneros de crecimiento rápido presentan un leño menos denso y menos costoso desde el punto de vista energético, mientras que los que ingresan en la comunidad más tardíamente en la sucesión, con un crecimiento más lento, tendrían leños más densos y altamente lignificados. La baja resistencia mecánica del leño de los primocolonizadores determina que en estadios iniciales de la sucesión, el crecimiento en altura esté favorecido frente a la ramificación que favorecería un incremento en el diámetro de copa.

¿Tiene un valor adaptativo el patrón de ramificación? 

1. A favor: 

a) El patrón de ramificación tiene implicaciones relevantes en la eficiencia funcional de la copa y en la capacidad del vegetal para competir por el uso de recursos limitados. 

b) El número de patrones de ramificación que se han identificado en vegetales leñosos actuales es muy reducido, exactamente 23 modelos.

2. En contra: 

a) Todos los modelos coexisten en bosques de lluvias tropicales, observándose el mismo patrón de ramificación en vegetales de muy diverso porte, y a diferentes niveles dentro del bosque a pesar del gradiente vertical en la luz, depredación y disponibilidad de recursos. 

b) Los patrones de ramificación son muy plásticos y combinando cambios en la longitud de los entrenudos y en la disposición de las hojas pueden generarse copas semejantes a partir de patrones de ramificación diferentes. 

c) El reducido número de patrones de ramificación observado en la actualidad puede deberse a limitaciones filogenéticas. En plantas fósiles sólo se han identificado 3 de los 23 patrones de ramificación descritos para vegetales leñosos vivientes. 
 

Transición Tallo - Raíz 

La atenuación progresiva de la influencia mutua entre los polos meristemáticos caulinar y radicular a medida que se alejan durante su desarrollo determina el final de la transición anatómica entre tallo y raíz.

Tamaño de la región de transición entre tallo y raíz 

1. La transición es gradual en gimnospermas y dicotiledóneas dado que en su embrión ambos polos caulinar y radicular son funcionales. Sin embargo, en monocotiledóneas, que no presentan un polo radicular funcional, la transición es brusca y se limita a la extensión de un único nudo en cuya sección se diferencia la estructura denominada placa nodal. 

2. La transición es estructuralmente más compleja en gimnospermas que en dicotiledóneas como consecuencia del mayor número de cotiledones de las primeras. 

3. La región de transición abarca al menos el hipocótilo y puede llegar a superar más de un entrenudo por encima de los cotiledones, observándose los mayores tamaños en vegetales con germinación hipógea. 
 

¿Qué cambios anatómicos tienen lugar en la transición tallo - raíz? 
  

	 
	Tallo 

 
	Raíz

	Estela
	Eustela/Sifonostela 

(presencia de médula)
	Protostela1 

(ausencia de médula)

	Relación floema / xilema
	Haces colaterales, bicolaterales o conceéntricos
	Bandas alternas de floema entre polos xilemáticos

	Relación proto- /metaxilema
	Endarca
	Exarca2 

 


1 Habitualmente se trata de actinostelas, excepcionalmente pueden encontrarse eustelas o atactostelas, como ocurre en las raíces de gran diámetro de algunas monocotiledóneas. 
2 Dado que la diferenciación tiene lugar de forma centrípeta, protofloema y protoxilema ocupan una posición externa respecto a metafloema y metaxilema. 

Estructura primaria de la raíz 

I. Organización longitudinal 

1. Meristema apical radical.

 Meristema protegido por la cofia, caliptra o pilorriza. Ausencia de catafilos. 

 Además de protección, la cofia dota de orientación el crecimiento radical mediante estatolitos amiloides presentes en la porción axial de la cofia (= columela).

 No se produce una fragmentación exógena del meristema radical, análoga a la del caulinar: Ausencia de Metamería. 

 

2. Zona de crecimiento: La tasa máxima de división celular se observa en el joven córtex (= periblema), en el cilindro central (= pleroma) y en la futura rizodermis (= epiblema). 

3. Zona de dilatación: Región en la que domina la expansión y no la división celular. 

4. Zona de pelos radicales.


II. Organización transversal 

1. Mucílago.

 Su presencia es constante. 

 Se produce en los dictiosomas de la cofia y pelos radiculares, aunque participan en su composición restos muertos de epidermis y pelos, y el resultado final deriva de la interacción de la raíz con microorganismos edáficos. 

 Funciones del mucílago: 

a) medio de cultivo de microorganismos productores de hormonas y nutrientes. 
b) favorece la movilidad de iones fosfato y potasio. 

c) incrementa la permeabilidad de la raíz. 

d) lubrica la penetración de ápice radicular.

2. Epidermis (= Rizodermis). 

 Delicada capa uni- o pluriestrata. 

 Presenta pelos radicales: 

a) El aspecto más común de un pelo radical: 

 Constituido por una única célula. 
 Longitud = 1 mm 
 Diámetro = 10 - 15 m

 Longevidad = 1 - 3 días, por lo que su presencia en la raíz se limita a una banda subapical de 1 - 2 cm de potencia.

b) Funciones de los pelos radiculares: 

 Una escasa disponibilidad hídrica incrementa el tamaño y número de los pelos. 
 Los pelos permiten a la raíz explorar más eficazmente su entorno, dado que rellenan espacios y esquivan obstáculos. 
 Favorecen la movilización de iones dado que: 

a) su respiración cede protones al suelo, acidificación local que promociona la liberación de cationes de las micelas edáficas. 
b) producen mucílago. 

 

 Raíces viejas: 

a) A pesar de que aparecen desprovistas de pelos, razón por la cual su capacidad de movilización y absorción de nutrientes es menor por unidad de superficie, sin embargo, dado que su superficie total es muy superior a la de las partes apicales de la raíz, su contribución al balance global de absorción es significativa. 

b) La epidermis persistente en raíces viejas aparece protegida frente a la acción mecánica del medio edáfico: 
  

 Cutinización. 
 Engrosamiento de paredes primarias. 
 Lignificación. 
 Finalmente, suele perderse la epidermis. 

 

3. Hipodermis. En ocasiones puede aparecer una hipodermis suberificada. 

4. Córtex. 

 Envuelta parenquimática de gran potencia. 

 En los casos en los que la raíz no protagoniza un proceso de crecimiento secundario, presenta una elevada frecuencia de paquetes de fibras esclerenquimáticas. 

 Suele presentar un elevado volumen de espacios intercelulares de origen esquizógeno. 

 En el caso de raíces con actividad fotosintética es el córtex el que presenta células portadoras de cloroplastos. 

 Es frecuente que eventualmente se desorganice quedando expuesta en superficie una endodermis lignificada que protege un periciclo enriquecido en paquetes de fibras esclerenquimáticas. 

 

5. Endodermis. 

 Siempre presente en la raíz. 

 Las Bandas de Caspary de la endodermis dividen el apoplasto radical en dos compartimentos únicamente conectados allí donde la endodermis no se ha diferenciado aún, es decir, en las proximidades del polo de crecimiento radical. Este hecho evidencia el papel de la endodermis como barrera selectiva frente al ingreso de los productos capturados por la epidermis hacia el interior de los haces conductores de la raíz. 

 El transporte activo de iones hacia el interior de la endodermis disminuye su potencial hídrico, lo cual produce dos efectos: 

a) Reduce el riesgo de embolia en la raíz. 

b) Evita el riesgo de encharcamiento de la raíz. 
 

 En algunos vegetales, la endodermis comparte su papel de barrera selectiva con una exodermis, capa análoga a la endodermis (llega incluso a diferenciar Bandas de Caspary) pero se ubica inmediatamente por debajo de la epidermis. Protege al córtex frente a sustancias tóxicas captadas indiscriminadamente por la epidermis radical (p. e. Citrus).

6. Periciclo.

 Puede presentar fibras y células secretoras. 

 Conserva su potencia embrionaria: 

Los primordios de raices laterales, el felógeno y segmentos del cambium vascular se diferencian en la raíz a partir del periciclo.
7. Estela. 

 Lo más habitual es un xilema con tres polos (= triarca), pero pueden superarse los 100 polos. 

 En algunos vegetales (p. e. Libocedrus) el número de polos es proporcional al vigor y tamaño de la raíz.

 Estrategia contra la embolia: los vasos de mayor diámetro se disponen hacia el interior del cilindro vascular. 

 Estrategia contra la cavitación: el diámetro de los vasos aumenta a medida que la raíz progresa hacia capas más profundas. 

 

La Ramificación de la Raíz 

El patrón de ramificación de la raíz difiere significativamente del que manifiesta la arquitectura aérea del vegetal. Los procesos de ramificación del tallo y de la raíz presentan una diferente base anatómica, fenómeno que se justifica a la luz del contraste entre el medio subterráneo y el aéreo. 
  

 El medio subterráneo es más heterogéneo que el aéreo en cuanto a: 


a) disponibilidad de nutrientes, humus, ácidos orgánicos 
b) humedad/disponibilidad hídrica 
c) temperatura 
d) textura / porosidad 
e) proporción entre las presiones parciales de O2 y CO2.

El medio aéreo es más heterogéneo en cuanto al ambiente lumínico y a la acción mecánica del viento. 

La raíz responde a la heterogeneidad del ambiente subterráneo ralentizando o estimulando el desarrollo de las raíces laterales. 
 

 La principal diferencia entre la ramificación del tallo y la raíz: 


Neoformación endógena de polos radicales. 

a) Los primordios de raíces laterales no tienen su origen en la actividad del meristema radical apical, sino que se generan en el interior del cuerpo de la raíz.

Fases del proceso:

1. Re-embrionalización local del periciclo  incremento de la tasa de división celular por planos anti- y periclinales. 

2. Flexibilización de la endodermis y penetración del nuevo polo radical a través del córtex. 

3. La raíz lateral emerge rodeada de un collarete que cicatriza por suberificación. 

4. Dado su origen endógeno carecen de estomas y de cutícula. 
b) El origen endógeno de las raíces laterales permite una mayor plasticidad en cuanto a la ubicación de las mismas a lo largo del eje radical, a diferencia de lo que ocurre en el caso de las ramas laterales del tallo. 

Sin embargo, existen cierta limitaciones estructurales: 
  

 En raíces diarcas, los nuevos polos radicales siempre están enfrentados con el floema. En el resto de los casos, siempre están enfrentados a los polos xilemáticos. Este hecho determina que las raices aparezcan en hileras longitudinales a lo largo de la raíz denominadas rizósticos. El número de rizósticos coincide con el de polos xilemáticos. 

 Los nuevos polos radicales se ubican tras la zona de pelos radicales pero siempre en segmentos jóvenes y a una cierta distancia de otras raíces laterales ya diferenciadas. 

 Las raíces laterales se diferencian allí donde la conductividad del haz vascular es óptima. Así, en raíces curvadas, las ramificaciones aparecen predominantemente en el lado convexo. 
 

Raíces adventicias 

Pueden diferenciarse yemas de raíces no sólo en la raíz principal sino además en tallos (= raíces caulógenas) y excepcionalmente en hojas (p. e. Begonia), en ambos casos reciben el nombre de raíces adventicias. 

 Las yemas de raíces adventicias se diferencian a partir de los siguientes tejidos: 
  

a) epidermis 
b) córtex 
c) periciclo 
d) radios parenquimáticos del haz vascular 
e) xilema inmaduro 
f) floema 
g) médula


 Las raíces caulógenas de helechos y angiospermas, al igual que las ramificaciones de la raíz principal, tienen un origen endógeno por lo que no generan ventanas o intersticios análogos a las ventanas foliares o rameales.


Sistemas radicales 
  

1. Alorricia o radiación heterogénea.

Concepto: La radícula se transforma en la raíz principal dando lugar a una raíz axonomorfa que genera raíces laterales de orden creciente. 

 Algunas especies de árboles conservan el patrón axonomorfo en su madurez (p. e. Abies, Pinus, Quercus) pero en otros casos se producen raíces laterales de talla semejante a la de la principal que constituyen una aparato radical semiesférico (p. e. Larix, Betula, Tilia). 

 Las raíces de distintos ejemplares pueden fusionarse originando colectividades interconectadas (p. e. Pinus, Picea, Ulmus). Puede ocurrir incluso entre ejemplares de distintas especies.


2. Homorricia o radiación homogénea.

 Homorricia primaria: Propia de vegetales cuyo embrión carece de radícula por lo que sus raíces son caulógenas, es el caso de los helechos (Polypodiophyta). 

En helechos, las raíces no se generan en cualquier punto del tallo, sino que parecen estar asociadas a la emergencia de las frondes. También en angiospermas rizomatosas o trepadoras, las raíces caulógenas se originan en los nudos, salvo excepciones como Hedera. 

 Homorricia secundaria: Tras la atrofia temprana de la radícula y aún en fase embrionaria, se desarrollan raíces caulógenas de igual rango. Se observa en todas las monocotiledóneas. 
 

Funciones y Metamorfosis de la Raíz 

1. Anclaje
Raíces adherentes: Hedera 
 Raíces estranguladoras: Monstera 
 Tabulares: Ficus 
 Zancos, fulcros y raíces columnares: Rhizophora, Pandanus
2. Captación de nutrientes y agua 

En raíces aéreas: el velamen: Dedrobrium 
 Explotación de recursos fluctuantes: espolones y raíces proteoides

3. Fotosíntesis 

 Raíces fotosintéticas: Taeniophyllum
4. Fuente de hormonas: citoquininas y auxinas 

5. Reserva 

Raíces reservantes: tubérculos

6. Supervivencia y reproducción 

Persistencia durante estaciones desfavorables: geófitos 
 Tubérculos portadores de yemas adventicias: Ranunculus
7. Defensa 

 Espinas radicales: Mauritia
8. Aireación 

 Pneumatóforos o Pneumorrizas: Rhizophora
9. Retención de suelo 

10. Movimiento 

 Raíces contráctiles: Arum
11. Herramienta para la simbiosis 

 Receptáculo: Myrmecodia 

 Nódulos: Leguminosas 

 Micorrizas: Monotropa
12. Herramienta para el parasitismo 

 Haustorios: Viscum, Orobanche 
  

 

Corolario 
1. La función no define al órgano 

2. Conocer la Función es interpretar la Estructura 
  
  

Práctica 1. 
¿Qué es una hoja? 

Objetivo: Esta práctica persigue definir hoja desde dos puntos de vista, uno diacrónico y otro sincrónico: 

1. Atendiendo a la filogenia de este órgano, hoja (= megáfilo) se define frente a enaciones y micrófilos: 
  
  

• Enaciones ® Aflebias de Polystichum sp. 

• Micrófilos ® Micrófilos de Selaginella sp. 

• Megáfilos: Tres líneas evolutivas: 
  

• Helechos ® Pinna de Pteridium sp. 
• Coníferas ® Acícula de Pino 
• Cicadófitos y Angiospermas ® Hoja de Cycas sp.

2. Atendiendo a su anatomía y posición, hoja se define frente a filóclados o cladodios: 
  

• Filóclados ® Ruscus aculeatus 

• Tallos aplanados ® Fasciación en Echium sp. 
 

3. Variabilidad de las hojas 
  

• Atendiendo a la Simetría: 


- Radiada ® Hoja de Pino 
- Bilateral ® Hoja secundaria de Eucaliptus, Hoja de Maíz 
- Dorsiventral ® Hoja de Adelfa, Hoja de Encina

• Filoma 
  

- Cotiledón de Mirabilis jalapa 
- Nomofilo de Mirabilis jalapa 
- Antofilo de Mirabilis jalapa
Práctica 2. 

Medida de variables anatómico-funcionales a partir de imágenes 

Objetivo: Se plantea que aquellos vegetales que prosperan en ambientes secos presentan hojas con una menor proporción de apoplasto frente a simplasto. La herramienta para contrastar esta hipótesis será el análisis estereológico de imágenes obtenidas mediante microscopía óptica del parénquima en empalizada de diversas especies vegetales. 

1. Las imágenes bidimensionales encierran información cuantitativa estadística sobre una tercera dimensión. 

2. Análisis funcional de una estructura: ¿Qué variable podríamos medir para contrastar la hipótesis de que en ambientes xéricos se tiende a la reducción del espacio intercelular dado que supone una vía de pérdida de agua? 
  

• Comparación entre imágenes bidimensionales de cortes transversales de nomofilos de Nymphea sp., Ligustrum vulgare, Olea europaea. 

• Dos posibles aproximaciones al problema: 
  

a) Reconstrucción tridimensional de un reducido número de estructuras. 
b) Obtención de medias a partir de muestreos de un elevado número de estructuras (Aproximación Estereológica). 

b.1.) Tamaños absolutos de estructuras 
b.2.) Proporciones: 

• Densidad de Volumen: El más sólido 
• Densidad de Área: Sensible a anisotropía (cicloides).

Práctica 3. 
Evolución de la Estela 

Objetivo: Se presentan los distintos patrones de distribución de los haces vasculares caulinares, ordenándolos filogenéticamente a la luz de los modelos aceptados actualmente: 

1. Protostela: 


• Haplostela ® Selaginella sp. 
• Actinostela ® Psilotum sp.

2. Sifonostela: 
  

• Solenostela anfifloica ® Adiantum sp. 
• Dictiostela ® Polypodium sp. 
• Estela policíclica ® Pteridium sp. 
• Sifonostela ectofloica ® Equisetum sp.

3. Eustela: 
  

• Eustela ® Zollikoferia sp.

4. Atactostela: 
  

• Atactostela anfivasal ® Acorus sp. 
• Atactostela colateral ® Asphodelus sp.

Práctica 4. 
La respuesta integral de la planta al ambiente lumínico 

Objetivo: Se analiza el efecto del ambiente lumínico sobre el equilibrio morfológico y anatómico del vegetal (morfosis), desde el nivel de hoja hasta el nivel de copa y planta. 

1. Diseño de un experimento para contrastar la hipótesis de que la morfosis tiende a optimizar el aprovechamiento del recurso más limitante. 

2. Variables más utilizadas en la descripción del crecimiento en vegetales: 

• Tamaño medio de la hoja (MLS; cm2) 
• Grado de lobulación de la hoja (ILB): cm de perímetro foliar por cm2 de área   foliar. 
• Ángulo foliar (°). 
• Ázimut foliar (°). 
• Área foliar total (TLA; cm2). 
• Área foliar específica (SLA): m2 de superficie foliar por kg de peso seco de hoja. 
• Proporción de superficie foliar (LAR), m2 de superficie foliar por kg de peso seco de planta. 
• Proporción de peso de hoja (LWR): g de peso seco de hoja por g de peso seco de planta. 
• Proporción de peso de raíz (RWR): g de peso seco de raíz por g de peso seco de planta. 
• Relación Raíz/Vástago (R/S): g de peso seco de raíz por g de peso seco de vástago. 
• Biomasa total (TB; g).

3. Elaboración de hipótesis por equipos 

4. Confrontación con resultados reales obtenidos en tres poblaciones de coscoja (Quercus coccifera L.) 
  

• Un crecimiento deficiente no debe interpretarse como un fenotipo alternativo destinado a la optimización del uso de los recursos. 

• Las diferencias morfológico-anatómicas pueden ser atribuibles a tres orígenes: optimización, ontogenia, divergencia. 

• Significado de la plasticidad fenotípica en ambientes contrastados. 
  
 

5. Integración de los resultados en modelos 3D capaces de evaluar la eficiencia en la interceptación de luz y prever balances fotosintéticos.

Práctica 5. 
Arquitectura Aérea vs. Subterránea 

Objetivo: El crecimiento del vegetal viene definido por un conjunto de procesos morfogenéticos que operan sobre unidades modulares. Esta práctica pretende identificar esos módulos y procesos en especímenes concretos. Finalmente, se cuestiona si existe un patrón de crecimiento semejante en la raíz, y se interpretan las conclusiones en función de las diferencias ecológicas entre el ambiente aéreo y el subterráneo. 

1. La reiteración como proceso morfogenético. Concepto de módulo, metámero/fitómero y fitón. Existe un numero reducido de modelos de arquitectura de la copa. Dificultades para la definición e interpretación de los modelos: (i) desconocimiento sobre el desarrollo ontogenético de la copa de un vegetal dado, (ii) intercalación y metamorfosis, (iii) una misma especie puede construir copa con distintos modelos según el ambiente lumínico (i.e. Arbutus spp.). 

2. Presentación de los modelos. Conceptos básicos para la definición de los modelos arquitecturales. 
  

a) Plagiótropo vs. Ortótropo 
b) Proximal vs. Distal 
c) Monopódico vs. Simpódico 
d) Crecimiento determinado vs. indeterminado 
e) Crecimiento continuo vs. rítmico 
f) siléptico vs. proléptico


3. Identificación de unidades de construcción reiterativas en el crecimiento del vástago de ejemplares de Quercus ilex subsp. ballota e identificación mediante claves de su modelo arquitectural de copa. ¿Presenta a un modelo diferente en plantas de sol y de sombra? 

4. Debate sobre el valor adaptativo de estos modelos. 

5. Comparación de la arquitectura de la copa con la de la raíz. Implicaciones ecológicas. 
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