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RESUMEN

Las plantas, por su cardcter sesil, adquieren los nutrientes del suelo en un drea muy restringida del habitat a diferencia de los
animales méviles, los cuales buscan activamente los recursos distribuidos heterogéneamente en el ambiente.

La forma organizada en la cual las herb4ceas perennes con crecimiento horizontal conectado se extienden sobre el suelo
podria ser considerada como una estrategia de adquisicién de nutrientes. El genet, o individuo genético generado a partir del
desarrollo de una semilla, explota los recursos a través de la ubicacién en el espacio de nuevos ramets, o individuos
fisiolégicos generados por el crecimiento vegetativo del genet, permitiendo la captacién simultdnea de recursos en miltiples
sitios de alimentaci6n. En este caso, los patrones espaciales de ramificacién serian equivalentes a la conducta de forrajeo de
un animal mévil. Los patrones de crecimiento son modulados por la abundancia de los recursos presentes en el suelo del
hébitat, resultando en una “ruta de nutricién”, que serfa equivalente a la conducta de forrajeo de los animales méviles.
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ABSTRACT

Plants are sessile organisms that can use only the fraction of resources in contact with the roots and shoots, while mobile
animals can search actively for patchily distributed resources.

The organized vegetative growth of the perennial herbs with connected growth in the soil could be considered as a foraging
strategy for obtaining soil nutrients. The genet, or the genetic individual developed from the seed, exploit the soil resources
bycolonizing several nutrient-rich microhabitats at the same time throughout the spatial distribution of connected ramets,
orphysiological individuals originated from vegetative growth ofthe genet. In these organims spatial patterns are environmentally
modulated through the soil resource availability resulting in a“foraging pathway” which may be equivalent to the foraging
behavior of moving animals.

Key words: Plant morphology, nutrient acquisition, prerennial herbs.

INTRODUCCION

Los organismos unitarios (no modulares)
crecen y maduran, producen descendencia
genéticamente diversa y mueren donde ellos
se desarrollaron, si es que son sésiles, o en
un d4mbito de hogar mds amplio, si son
moviles.

Sin embargo, en organismos modulares,
como las plantas, la forma de desarrollo y
de crecimiento es mucho mds plastica. En
ellos, el zigoto se desarrolla de una forma
tal que el crecimiento estd dado por la
acumulacién repetitiva de elementos
estructurales o médulos (Mailette 1985),
los cuales pueden o no permanecer fisica-
mente conectados (Harper 1980). Esta re-
peticién de unitdades multicelulares com-

plejas les confiere la caracteristica de or-
ganismos modulares (Harper 1986;
Williams 1986). Por supuesto que los orga-
nismos unitarios repiten unidad es estruc-
turales, pero ellas fueron formadas
tempranamente en la embriogénesis y no
por reiterada ni prolongada repeticién
somdtica y su nimero estd estrictamente
determinado (Harper et al. 1986).

En las plantas, la secuencia temporal se-
gin la cual se van generando los médulos
es caracteristica para cada especie y deter-
mina el patrén de crecimiento de ésta,
mientras que las relaciones espaciales o
geométricas entre los mddulos -tales como
dngulos de insercién, distribucién espacial
y relaciones de simetria- determinan la
morfologia o arquitectura de la planta.
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Como consecuencia, el crecimiento en
las plantas tiene dos componentes: incre-
mento en biomasa -resultante de procesos
fisiol6gicos que llevan auna captacién neta
de carbono, agua y nutrientes- y la dispo-
sicién arquitecténica de los médulos en el
espacio -resultante de los patrones de ra-
mificacién (Kuppers 1989).

Harper (1977) postula que las formas de
crecimiento en plantas superiores repre-
sentan un continuo entre dos extremos:

A) Crecimiento vertical o en altura, donde
los médulos permanecen conectados entre
si, como los arboles, arbustos y herbéaceas
anuales. Esta forma de crecimiento habria
sido seleccionada en aquellos lugares donde
la luz es el principal recurso limitante.

B) Crecimiento horizontal, donde los
mdédulos pueden permanecer conectados o
no, presente en herbdceas perennes y en
algunos arboles. Se habria seleccionado
esta forma de crecimiento en ambientes
donde el agua y/o los nutrientes son los
principales recursos limitantes.

En estas dos formas de crecimiento se
puede distinguir distintos niveles modu-
lares. En las plantas con crecimiento ver-
tical el médulo puede ser reconocido a dos
niveles: (1) la hoja con su yema axilar y
entrenudo, y (2) la rama (Cook 1983),
mientras que en las con crecimiento hori-
zontal el médulo estd constituido por un
vdstago con un sistema radical asociado
(Harper & White 1974; Harper 1977), que
es capaz de sobrevivir y de morir indepen-
dientemente (Cook 1979). En este dltimo
caso, el médulo recibe el nombre de ramet
o individuo fisiolégico (Cook 1983). La
sumatoria de estas unidades genéticamente
idénticas, derivadas de un tdnico zigoto,
representan el genet (Sarukhan &Harper
1973; Noble et al. 1979) o el individuo
genético (Cook 1983). Estolones y rizomas
constituyen estructuras alternativas a par-
tir de las cuales se genera el crecimiento
vegetativo horizontal (formacién de nuevos
ramets) en las herbaceas perennes.

Las plantas que presentan una forma de
crecimiento vertical adquieren nutrientes y
energia (carbono) en una posicién fija, a
diferencia de los animales mdviles, los
cuales buscan activamente los recursos
escenciales dentro de su hédbitat. Esta bis-
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queda se basa en patrones conductuales
determinados genéticamente y modulados
por seflales externas. Debido a que el ali-
mento estd distribuido heterogéneamente
en el ambiente (Begon et al. 1986),1a estra-
tegia de alimentacién corresponderia a una

ruta de biisqueda de alimento (Bell 1984).

Algunas herbdceas perennes presentan
una forma de crecimiento horizontal
conectado, explotando recursos a través de
la postura de ramets en el espacio, lo que
permite la captacién simultdnea de recur-
sos en multiples sitios de alimentacién (Bell
1984). En este caso podria pensarse que el
equivalente de la conducta de forrajeo de
un animal mévil estaria representado en las
plantas por los patrones de ramificacién
especie-especificos, los cuales se repetirdn
a medida que el genet crece o migra por el
sustrato. De esta forma en un ambiente
heterogéneo la planta ocuparia gradual-
mente el espacio en una forma uniforme,
determinada genéticamente. Sin embargo,
si en el ambiente la abundancia de recursos
(luz, nutrientes y/o agua) es heterogénea
(se distribuyen en forma de “parches”™),
podrd una herbdcea alterar su patrén de
ramificacién para situar ramets sélo en los
parches donde los nutrientes del suelo son
abundantes, o en aquellos sitios donde la
abundancia de nutrientes es alta? Asf como
la conducta de un animal es modulada por
factores externos, el patrén de ramificacion
podria ser alterado por factores ambienta-
les, determinando una “ruta de biusqueda
de nutrientes”.

Con el fin de determinar hasta qué punto
es védlida esta analogia:

A) Se revisan los factores que determi-
nan la forma de crecimiento (generacién de
nuevos ramets) en las plantas herbaceas
perennes con crecimiento de unidades co-
nectadas por estolones o rizomas, y la
importancia de factores ambientales como
moduladores de la forma (existencia de
plasticidad fenotipica en la morfologia).

B) Se revisa si la distribucién espacial de
los ramets es uniforme o agrupada en am-
bientes heterogéneos.

C) Se revisa la importancia de la
mantencién de conexiones entre los ramets
del genet.
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FORMA O MORFOLOGIA DEL GENET

La forma de una planta representa su habi-
lidad para ajustarse fisicamente y expan-
dirse en términos espaciales en el ambiente
y, por consiguiente, su habilidad para captar
luz, agua y nutrientes (Bell 1984).

Después de la colonizacién inicial de un
sitio por una pldntula, la arquitectura de las
herbdceas perennes rizomatosas o estolo-
niferas estd determinada principalmente por
la forma de crecimiento del genet (Schmid
1985, 1986). La forma particular de cre-
cimiento a través de lareiteracién de ramets
producidos por los meristemas, y por lo
tanto la morfologia del genet, esti estre-
chamente relacionada con la historia
filogenética de cada especie. O sea, estd
coordinada por factores genéticos que
operan a nivel de todo el genet (Harper
1977). Debido a que la reiteracidn resulta
de la diferenciacién de los meristemas, una
morfologia particular serd producto de
“decisiones” de desarrollo sobre el niimero
de ramets a diferenciar (Watson & Casper
1984).

Factores ambientales, tales como la tem-
peratura y disponibilidad de agua y nu-
trientes, pueden alterar el nidmero de
meristemas que se desarrolla, modificando
la frecuencia de reiteracién de ramets
(Kozlowski 1972; Ginzo & Lovell 1973a;
Borchert 1975; Hsiao et al. 1976; Kuppers
1989), generando asi cambios en la
morfologia del genet.

Laforma de la planta constituye entonces
un fenémeno estructural y fisiolégico, so-
bre todo dindmico, que es resultado de la
expresion de factores genéticos modifica-
dos por las interacciones ambientales
(Lovell & Lovell 1985).

La plasticidad fenotipica en los patrones
de distribucién de biomasa (ramets) es, por
lo tanto, un elemento importante en el re-
pertorio de respuestas de los genets a las
condiciones microambientales.

Pero ;de qué manera especifica la hete-
rogeneidad espacial en la disponibilidad de
nutrientes en el suelo afecta la morfologia
del genet?

Podria pensarse en los rizomas y estolones
como sistemas ‘‘sensores” de las condicio-
nes microambientales. Si esto fuese asi
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deberia ocurrir establecimiento de nuevos
ramets s6lo en los micrositios favorables y,
por lo tanto, la longitud de los estolones y
rizomas entre los ramets de un genet deberia
ser variable.

Evidencia en favor de esta hipétesis deri-
va de (1) estudios de terreno en distintas
especies de herbdceas estoloniferas o
rizomatosas que habitan en lugares donde
existe una distribucién heterogénea de los
nutrientes en el suelo, como las dunas
costeras (Kachi & Hirose 1983; Barbour et
al. 1985; Gibson 1988) y el piso de bosques
templados (Likens & Borman 1977; Cook
1983), y de (2) estudios en invernadero
realizados en distintas especies de herba-
ceas estoloniferas o rizomatosas en los
cuales se hace crecer un genet en un
gradiente de nutrientes y/o de agua del
suelo.

Estos estudios muestran que también
existe establecimiento de nuevos ramets en
micrositios menos favorables, aunque su
producciénrelativa es menor. No se encon-
traron diferencias en la longitud del estolén
o rizoma entre los ramets situados en par-
ches ricos o pobres en nutrientes del suelo,
pero sien la produccién de sistema radical.
Evans (1992) postulé que en un ambiente
heterogéneo, tanto en el tiempo como en el
espacio, la adquisicién de recursos del
suelo seria controlada por la produccién
variable de raices en cada ramet, y no por la
variabilidad de la longitud de los rizomas o
estolones, ya que la adquisicién de recur-
sos del suelo depende del desarrollo radi-
cal (Caldwel et al. 1992).

Estos resultados sugieren que no serian
los estolones o rizomas las estructuras que
determinan el lugar de establecimiento de
los nuevos ramets. Mds bien, diferencias
en la disponibilidad de recursos inducirian
variaciones en los patrones de asignacién
de recursos en los ramets del “frente de
crecimiento” del genet.

Parches pobres en nutrientes conllevan a
una menor adquisicién de nutrientes desde
el suelo, lo que se traduce en un menor
crecimiento horizontal de la planta (Lovett
1987). Menor crecimiento en las herb4ceas
clonales significa menor reiteracién de
ramets y por lo tanto menor densidad de
ellos. La alta disponibilidad local de re-
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cursos en los parches ricos en nutrientes se
traduce en una mayor produccién de
rizomas o estolones (ramificaciones) gene-
radores de nuevos ramets. Esta mayor
proliferacién lateral de ramets dentro del
genet ocurriria porque los meristemas de
las ramificaciones son liberadas del control
hormonal integrado de dominancia apical
cuando existe una alta disponibilidad de
recursos (Svensson & Callaghan 1988).

Existe, entonces, una relacién entre la
heterogeneidad de los nutrientes en el suelo
del habitat y los patrones de crecimiento
(reiteracién de ramets) en las herbdceas
estoloniferas y rizomatosas. Controlando
la ramificacién, los genets limitan la pro-
liferacién de ramets en dreas pobres y son
capaces de utilizar los parches ricos en
nutrientes mediante un aumento de la pro-
liferacion de ramets.

Los genets migran continuamente dentro
de un hébitat. Esta capacidad de migracién
es mantenida adn cuando exista estrés
nutricional y la multiplicacién de indivi-
duos puede ser sacrificada por una dismi-
nucidén en la ramificacién. La mantencién
de un cierto nivel de ramificacién en los
sitios pobres en nutrientes podria ser vista
como una forma de acceder a sitios favo-
rables mas lejanos (“sitios de paso”). El
énfasis del genet estd en la expansién lateral
y exploracién de areas importantes de
sustrato por reiteracién, con estableci-
miento de un nimero importante de ramets
que extraen los nutrientes del suelo de los
sitios con recursos abundantes (“sitios de
nutricién’). De esta forma, las modifica-
ciones en la morfologia del genet en res-
puesta a la heterogeneidad ambiental per-
mitirian optimizar la explotacién de recur-
sos (Harper & Bell 1979; Bell & Tomlinson
1980; Lovell & Lovell 1985).

Basados en estas alteraciones fenotipicas
de la forma de crecimiento, Schmid &
Harper (1985) distinguen dos estrategias
en las herbaceas clonales: la forma de cre-
cimiento en “guerrilla”, si los ramets estdn
en altas densidades dentro del genet, o
“arquitectura compacta del genet” (Schmid
& Bazzaz 1987), y forma de crecimiento en
“falange”, si los ramets estdn laxamente
agregados dentro del genet, o “arquitectura
expansiva del genet” (Schmid & Bazzaz
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1987). Sin duda, estos son términos relati-
vos, los cuales representan los extremos de
un gradiente y que pueden ser aplicados
dentro de una misma especie a genets cre-
ciendo en ambientes con distintos niveles
de recursos o a distintos subgrupos de
ramets de un mismo genet que se encuen-
tran en microhdbitats distintos.

INTEGRACION FISIOLOGICA DEL GENET

De los patrones de crecimiento descritos
anteriormente surge la interrogante de cudl
es el mecanismo que permite a los genets
mantener ramets, y mas adn, continuar
reiterandolos en los sitios con nutrientes
escasos en el suelo.

Cada ramet establecido, con su sistema
radical ascciado, sustenta el crecimiento
de extensién del rizoma o estolén y de los
ramets nuevos en desarrollo. Los ramets en
desarrollo rdpidamente se independizarian
nutricionalmente al desarrollar sus propias
raices adventicias, y luego, a su vez, pro-
veerian material para el crecimiento de
nuevos ramets (Noble & Marshall 1983;
Chapman et al. 1992).

A pesar de que las conexiones entre ramets
vecinos puedan decaer en el tiempo,
mientras la conexién permanezca estardn
involucrados en el funcionamiento fisio-
l6gico de todo el genet.El grado en el cual
los recursos (nutrientes, agua y/o produc-
tos de la fotosintesis) son integrados entre
los ramets de un genet varia entre las her-
bdceas clonales (Antos & Zobel 1984;
Callaghan 1984; Hutchings & Bradbury
1986). Aquellos genets que mantienen co-
nexiones a largo plazo y cuyos ramets es-
tan altamente integrados poseerian ciertas
ventajas, incluyendo la habilidad de
intercambiar recursos entre ramets en ex-
pansién en un ambiente donde los recursos
estdn distribuidos en forma heterogénea
(Salzman & Parker 1985; Evans 1988). De
esta forma, la estructura y funcionamiento
de un ramet individual no sélo esté deter-
minada por la respuesta de éste a su am-
biente local, sino que también por su res-
puesta a la integracién de recursos dentro
del genet (Evans 1992).
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La traslocacién de recursos que involu-
cra la integracion fisiolégica, estd dirigida
por la actividad de fuentes y de sitios de
utilizacién (6rganos en crecimiento) (Canny
1973; Noorby 1977; ambos en Chapman et
al. 1992; Wardlaw 1990). La extensién,
direccionalidad y cantidad de movimiento
del recurso asociado con la integracién
pueden ser altamente dependiente de estas
relaciones fuente-desagiie dentro del genet.
De esta forma, el movimiento de recursos a
los ramets en formacién, y establecidos,
seria mayor hacia los parches pobres en
nutrientes, aumentando la sobrevivencia
de los nuevos ramets (Kirby 1980; Hartnett
& Bazzaz 1983).

Diversos estudios muestran que la
traslocacién de recursos en una direccién
acropétala (de ramet padre a ramets en
desarrollo) es una caracteristica comiin que
ocurre en un amplio rango de condiciones.
Latraslocacién basipétala es menos comin,
y a menudo sélo ocurre cuando el ramet
parental es afectado por estrés (ej., som-
breamiento, defoliacién) (ejs. en Quershi
& Spanner 1973; Ashmun et al. 1982;
Hartnett & Bazzaz 1983; Magdaeral. 1988;
Slade & Hutchings 1987).

Noble & Marshall (1983) demostraron
que la persistencia de conexiones también
permitirfia el reciclado de los nutrientes
desde ramets viejos a los ramets en creci-
miento en el borde de avance del genet, lo
que seria ventajoso en sitios donde los
recursos son escasos.

COSTOS VERSUS BENEFICIOS:

Aunque la integracién seria beneficiosa
para el genet completo, habria costos para
las partes del genet que soportan a los
ramets en desarrollo. La integracidn fisio-
l6gica entre ramets involucra un costo ini-
cial para el genet representado por la in-
versién de recursos en produccién del
estolén o rizoma, el costo posterior de
mantener estas estructuras y el costo de
mantener fisiolégicamente las partes en
desarrollo por las partes establecidas (Slade
& Hutchings 1987). A largo plazo, los be-
neficios gbtenidos por el genet como resul-
tado de la integracién deben sobrepasar los

125

costos involucrados a la mantencién de
otros miembros del genet. En caso contra-
rio, la adecuacién del genet integrado ser
menor que cuando los ramets son fisio-
l6gicamente independientes (Newell 1982
en Slade &Hutchings 1987).

Los costos y beneficios potenciales de la
integracidn fisiolégica entre ramets madu-
ros variarfa entre héabitats y entre las espe-
cies (Pitelka & Ashmun 1985 en Alpert &
Mooney 1986). Estudios recientes sugie-
ren que los beneficios serian altos en
habitats donde la disponibilidad de recur-
sos varia espacialmente en la escala de los
ramets individuales. En ese caso, compar-
tir puede compensar la escasez localizada
de recursos u otro estrés potencial (Hartnett
& Bazzaz 1983, 1985; Salzman & Parker
1985).

IMPORTANCIA DE LA FORMA DEL GENET EN LA
INTEGRACION:

La variacién del grado de integracién entre
las especies de herbdceas clonales parece
estar correlacionada con la forma del genet
(Schmid & Bazzaz 1987). La plasticidad en
la forma puede incrementar aun mds la
habilidad de un genet para usar mds
eficientemente una base de recursos (Ginzo
& Lovell 1973b; Slade& Hutchings 1987).

La morfologia del genet determina el
grado de traslocacién acropétalo disponi-
ble para los ramets en desarrollo (Slade &
Hutchings 1987): un genet que posee mu-
chas ramificaciones deberia tener un
potencial para tamponear el crecimiento
total del genet contra el efecto de la
heterogeneidad ambiental y el estrés mayor
que genets que poseen pocas ramificacio-
nes, debido a la posibilidad de un mayor
flujo de recursos entre los ramets existen-
tes (Chapman et al. 1992).

CONCLUSIONES

L.a forma en la cual las herbiceas perennes
estoloniferas y rizomatosas se extienden
sobre la superficie puede ser vista como un
método de “bisqueda” de recursos, dado
que un organismo clonal exhibird una ubi-
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cacién organizada en los sitios de forrajeo.
El equivalente de la conducta de forrajeo
de un animal mévil se encontrar en la geo-
metria de los patrones de ramificacién del
genet. Como en las especies animales, el
patrén de bisqueda de nutrientes en estas
plantas estd determinada no sélo por el
genotipo sino que también por seflales ex-
ternas (Slade & Hutchings 1987).

El funcionamiento de un ramet estaria

fuertemente influenciado por las respues-
tas integradas, las cuales “saciarian” las
necesidades de recursos de cualquiera de
los ramets, o tamponearian los efectos de
estrés localizado que afectan parte del
genet.

La integracién fisiolégica permite a los
clones mantener una presencia en sitios
menos favorables (Slade & Hutchings
1987), porque los ramets en tales sitios
reciben recursos suficientes para sobrevi-
vir desde los ramets vecinos (Allesio &
Tieszen 1975; Turkington & Harper 1979;
Hartnett & Bazzaz 1983,1985). Este soporte
integrado de ramets en condiciones desfa-
vorables también permite al genet crecer a
través de los sitios desfavorables, aumen-
tando asi las probabilidades de encontrar
nuevos sitios favorables para un forrajeo
mas amplio.

La integracién permitiria a un genet uti-
lizar efectivamente una base de recursos
espacial y temporalmente heterogénea,
suponiendo que los beneficios de la inte-
gracién para la adecuacién del genet supe-
ran los costos asociados (Evans 1991).
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