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RESUMEN

Se presenta una revision y andlisis sobre varios aspectos de la construccién modular en plantas, enfatizando las distintas
consecuencias ecoldgicas y evolutivas de este tipo de construccién. Inicialmente se dan los fundamentos que permiten al
lector seguir todos los conceptos sin problema de definicién. Se analizan las modificaciones que se hacen a los modelos de
crecimiento poblacional para incorporar el hecho de que las plantas estdn construidas por unidades iteradas. Las consecuen-
cias que la construccién modular tiene en la forma, tamafio y regulacidn son tratados analizando ejemplos concretos.
Posteriormente, se abordan las interacciones bioldgicas en organismos modulares, como el tipo de relaciones resultado de
la competencia entre organismos clonales. La segunda seccién del ensayo se centra en analizar los conceptos de
modularidad y clonalidad en el mundo de las macroalgas marinas. Se discute la definicion de mddulo en algas, y se
concluye que éstas pueden ser conceptualizadas como organismos modulares. Todas las consecuencias ecoldgicas y evolu-
tivas, analizadas para plantas vasculares terrestres, son aplicables al estudio de la ecologia de macroalgas marinas.
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ABSTRACT

A review and analysis about several aspects on the modular construction in plants is presented, with emphasis on the
ecological and evolutive conscquences of this kind of construction. First of all, fundamentals that allow the reader to-follow
all the concepts without definition problems are given. Modifications done to the population models are analized, in order
to incorporate the fact that plants are constructed by iterative unities. With concrete examples, consequences of modular
construction in form, size and regulation are¢ described. Subsequently biological interactions with modular construction are
approached. such as the relations that results from the competition between clonal organisms. The second section of the
review is concentreated on the analysis of the concepts of modularity and clonality in the world of marine macroalgae. The
definition of module in marine macroalgae is discussed with the conclusion that they can be conceptualized as modular
organisms. All the ecological and evolutive consequences, analyzed for terrestrial vascular plants can be applied to the
study of the ecology of marine macroalgae.

Key words: modular architecture, modular organisms, algac.

INTRODUCCION

La arquitectura de cualquier organismo se
refiere a la forma y reglas de crecimiento
que determinan el desarrollo de un indivi-
duo adulto. En la arquitectura modular, la
construccién del organismo estd basada en
la repeticidn lineal de unidades multicelula-
res o mdédulos (metameros) (Hardwick

1986, Mackie 1986, Williams 1986), hasta
conformar un organismo generalmente ra-
mificado (Harper & Bell 1979, Harper
1981). White (1979) hace una interesante
resefia histérica donde menciona que la
concepcién de organismos con estructura
multiunitaria se remonta a tiempos de
Goethe. Erasmo Darwin (1800 en White
1979) pensaba que cada yema daba inicio a
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un nuevo individuo que permanecia unido
al padre; White (1984) menciona que las
plantas estin contruidas por segmentos o
metameros que se repiten.

En términos arquitectonicos, la forma
modular estd determinada por reglas rigidas
(genéticas) de iteracién (ramificacién) y las
respuestas diferenciales a cada punto del
ambiente (plasticidad fenotipica) (Franco
1986). Los organismos modulares se desa-
rrollan espacialmente como estructuras sé-
siles, ancladas por enraizamiento o cemen-
tadas a rocas, y su arquitectura refleja las
respuestas a las presiones ambientales de
las cuales no pueden escapar trasladandose
a otros espacios.

La ramificaciéon es el resultado de la
reiteraciéon de unidades multicelulares ba-
sicas conectadas entre ellas (Wallwer &
Steingraeber 1985). Para Toumi & Vuori-
salo (1989) estas unidades son funciona-
les, semiauténomas, interactuantes (sensu
Hull 1980 en Toumi & Vuorisalo 1989) y/o
reproductivas.

El hecho de que el crecimiento modu-
lar se da por la repeticién de unidades
funcionales semiauténomas, implica que
durante el desarrollo de un individuo, el
ciclo de vida, definido como el programa
que va de un cigoto a otro cigoto, se al-
canza por una progresién de crecimiento
iterativo (Harper 1985).

En la literatura se encuentran diversas
posiciones sobre 1a nocién de médulo, en-
tre otras razones, debido a las consecuen-
cias de la modularidad en el ciclo de vida.
Para algunos autores, un médulo, en senti-
do amplio, es una unidad estructural como
cualquier unidad tisular de construccién
que es iterada (Harper 1981, Watkinson &
White 1986); para otros, como Hallé
(1986), lo condiciona a que sea un eje de
crecimiento. Es interesante que Dyrynda
(1986) reduzca el concepto a simplemente
la nocién de bloques repetidos formados a
partir de un punto de crecimiento para
aplicarlo al estudio de invertebrados mari-
nos. Estas posiciones diferentes reflejan el
tipo de organismo en cuestién (planta, in-
vertebrado, etc.) de los autores y el tipo de
trabajo que abordan.

En términos arquitecténicos se recono-
cen dos grandes tipos de crecimiento: 1) or-

ganismos que crecen esencialmente en for-
ma vertical repartiendo sus médulos en ca-
pas sobrepuestas que dan eventualmente
como resultado un autosombreado (i.e. los
arboles), y 2) organismos que se desarrollan
en forma horizontal o lateral, repartiendo
sus modulos en o sobre algiin substrato (i.e.
plantas estoloniferas). Ambos tipos de creci-
miento modular son el producto de un cigo-
to, y dan como resultado un organismo mo-
dular que Harper (1981) llama un “genet”.

En la arquitectura de organismos modu-
lares existe un continuo desde organismos
cuyos modulos permanecen fisicamente
unidos, hasta organismos cuyos mdédulos
son totalmente independientes. En los total-
mente dependientes, el individuo estructural
(genet) es en su totalidad la unidad ecolégi-
ca interactuante. En aquellos organismos en
los que se da la separacién parcial o total,
se generan dos niveles de interaccién eco-
l6gica: 1) el de médulos por separado, y 2)
el de subunidades superiores, o de grupos
de moédulos interactuantes; dichas subuni-
dades se conocen como unidades fisiol6gi-
camente integradas o ramets (Harper 1981,
Toumi & Vuorisalo 1989).

Los estudios realizados con organismos
de construcciéon modular estdn cuestionan-
do diversos conceptos y teorias ecolégicas
basadas en organismos unitarios. Por ejem-
plo, el reconocer el crecimiento clonal en
invertebrados sésiles marinos ha tenido
consecuencias en el estudio de la biologia
de la poblacién, de la morfologia, del desa-
rrollo y evolucién de dichos organismos
(Jackson 1985).

En esta revision bibliografica se analiza-
rdn algunas de las consecuencias que el es-
tudio de la arquitectura modular tiene en
ciertos temas ecoldgicos y evolutivos.

El trabajo esté dividido en dos partes fun-
damentales. La primera aborda las modifica-
ciones realizadas a los modelos de creci-
miento poblacional con énfasis en el
tamafio, forma y regulacién de los organis-
mos modulares. Se discuten aspectos sobre
las relaciones e importancia relativa de los
factores bidticos (interacciones interespeci-
ficas) y abidticos. La segunda parte de la
revision, analiza la posible aplicacién de las
ideas y métodos utilizados en arquitectura
modular en el estudio de algas marinas.
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MODELOS DE CRECIMIENTO POBLACIONAL

En general, los modelos de crecimiento po-
blacional y andlisis de historias de vida se
han realizado tomando como base a orga-
nismos unitarios. Los organismos unitarios
se desarrollan a partir de un cigoto, y su
ciclo de vida comprende las etapas de naci-
miento, juventud, reproduccién, vejez y
muerte. En contraste, los organismos con
arquitectura modular se desarrollan a partir
del cigoto y por la iteracién secuencial de
unidades de construccién. Este tipo de
construcciéon tiene diversas consecuencias
en aspectos de crecimiento, reproduccién y
sobrevivencia, las cuales hacen que los or-
ganismos modulares tengan propiedades
poblacionales que deben ser trabajadas en
escalas apropiadas a su arquitectura (Wat-
kinson & White 1986).

Es importante diferenciar entre repro-
duccién y crecimiento vegetativo; la prime-
ra se refiere a la obtencién de una nueva
generacién a partir de un cigoto, mientras
que el crecimiento vegetativo es la itera-
ci6n de una unidad estructural bisica (mé-
dulo) que da como resultado el incremento
del tamafo del genet.

El crecimiento de las poblaciones modu-
lares implica el andlisis en dos niveles, el
de la poblaciéon de genets (N), y el de la
poblacién de mddulos de un genet (p).

Harper & Bell (1979) y Harper (1981)
proponen las siguientes ecuaciones para el
estudio demografico de ambos niveles:

1) N= N° de nacimientos - N° de muertes +
N° de inmigrantes - N° de emigrantes

2) bi + 1 = b: + nacimiento de mddulos -
muerte de médulos

donde: N = N° de genets (producto de cigo-
to o célula sola)

b = N° de médulos que componen el
genet

La ecuacién 2 no tiene informacién so-
bre si el médulo es vegetativo o reproducti-
vo, pero da bases para hacer la demografia
intragenet.

A través de estudios demogrificos intra-
genet se ha puesto en evidencia la existen-

cia de una organizacién jerdrquica: los mé-
dulos, los conjuntos funcionales de médu-
los y el genet (Harper 1981). Los organis-
mos modulares presentan una estructura de
edades dentro de una misma planta; hay na-
cimientos y muertes de médulos en distin-
tos momentos a lo largo de la vida del ge-
net, por lo que el médulo tiene una historia
propia de vida y valores fisiolégicos. En
consecuencia, cada genet tendra una estruc-
tura de edad, una esperanza de vida y una
especificidad de edad para mortalidad
(Watkinson & White 1986).

En resumen, el crecimiento del genet to-
tal es el producto de la estructura de edad y
la actividad especifica segiin la edad de
cada médulo.

b = N° de nacimientos de p - N° de
muertes de p

cuando p es positivo indica que el genet
esta creciendo, de lo contrario morira.
Tuomi & Vuorisalo (1989) consideran
que es necesario incluir en los modelos de
crecimiento el promedio de produccién de
progenie para poder evaluar cudl es la uni-
dad que esta sujeta a seleccién natural. Pro-
ponen la siguiente serie de ecuaciones:

b
W = pbu Wi
t=0

donde b, es el nimero esperado de moé-
dulos vivos al inicio de un intervalo de
tiempo, y W, es el promedio de progenie
producido por médulo en el mismo interva-
lo de tiempo. Al ser b, una funcién de
muertes y nacimientos durante el intervalo
anterior t, vemos que

p
W = bb,. [(1-d) + b]. Wy,
t=0

donde d, es la probabilidad de morir para
un médulo vivo al inicio del intervalo t, y
b, es el promedio esperado de médulos que
sobreviven. Se espera que el individuo esté
vivo sélo si se cumple que:

b1 =Pe- [(1-d) +b ] 1
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lo que implica una inmortalidad potencial
de individuos estructurales modulares.
Toumi & Vuorisalo (1989) concluyen que
la unidad fenotipica elemental sujeta a se-
leccidn es el médulo. El genet puede mejo-
rar su adecuacién promedio a través de a)
aumentar la produccién reproductiva de
cada médulo, y/o b) aumentar el nacimien-
to de mddulos en relacién a la muerte de
moédulos. La seleccion fenotipica en orga-
nismos modulares puede ser un proceso de-
mografico, en un sistema jerdrquico basado
en unidades interactuantes, con mddulos en
proceso de reproduccién sexual y otros en
pleno crecimiento vegetativo, que puede
ser el modulo, o bien subsistemas de médu-
los fisiologicamente unidos al genet cuando
éste funciona como individuo estructural.

En el caso de las plantas, donde los mé-
dulos se mantienen unidos fisiolégicamente
integrando un todo a través de un solo eje
(crecimiento vertical), es tipica una fase de
crecimiento exponencial seguida por un pe-
riodo en que la tasa de iteracién de nuevos
médulos y acumulacién de biomasa declina
hasta que un tamafio maximo es alcanzado
(Franco 1986, Watkinson & White 1986).

En contraste, Harper & Bell (1979), al
analizar la dindmica modular en organis-
mos cuyo crecimiento es horizontal (estolo-
nifero), mencionan que la densidad pobla-
cional de los médulos rdpidamente se
independiza de la densidad de los genets en
un proceso de crecimiento. Esto tiene como
consecuencia ecoldgica-evolutiva que la
distribucién de fecundidad de los genets
tiene efecto en las tasas potenciales de
cambio evolutivo bajo presién de seleccidn,
a través de su influencia profunda en la mo-
dificacién de la estructura genética de la
poblacién. En efecto, pocos individuos de
la poblacién contribuyen sorprendentemen-
te en el aporte de cigotos de la siguiente
generacion, lo que da como resultado el
acelerar la fijacion de genes en poblaciones
bajo presién de seleccién.

ENVEJECIMIENTO Y MORTALIDAD
EN ORGANISMOS CLONALES

Watkinson & White (1986) mencionan que
la probabilidad de morir para un genet es

independiente de la edad del mismo, y que
la fecundidad y longevidad aumentan con
la edad y el tamafio de los ramets.

La dinamica de nacimiento y muerte de
los médulos mantienen al genet joven y
con una potencialidad de evitar la muerte,
por lo tanto éste puede alcanzar edades
muy grandes evitando el envejecimiento.
Por ejemplo, Vasek (1980) en un estudio
de la planta clonal Larrea tridentata [DC]
Cov., en el suroeste de los Estados Uni-
dos, encuentra genets que por el tamafio y
tasa de crecimiento les calcula una edad
de 11 000 afios.

En algunos organismos modulares, en
particular las plantas iter6paras (policarpi-
cas) (Silvertwon & Lovett-Doust 1994), se
ha observado que la muerte de algunos 6r-
ganos estd asociada al rejuvenecimiento y
continua sobrevivencia del genet. A través
del envejecimiento parcial del genet se ha
reemplazado la muerte y el envejecimiento
de los organismos unitarios (Watkinson &
White 1986, Coates & Jackson 1985).

También existen ejemplos de genets se-
mélparos, donde éstos mueren después de
florecer, dado que todos los ramets florecen
simultineamente (Silvertwon & Lovett-Do-
ust 1994). Janzen (1976) encontrd que des-
pués de 120 afios de etapa prerreprodutiva
el bambu gigante Phyllostachys bambusoides
Sieb Zucc., planta clonal con ramets peren-
nes, florece una sola vez y muere.

La mortalidad de los ramets, o el riesgo
de morir es una de las fuerzas que regulan
el patrén modular de crecimiento del genet,
a través de la alteracién del tamafio, de la
ubicacién de nuevos 6rganos, surgimiento
de nuevos médulos y ramets.

Coates & Jackson (1985) muestran que
el riesgo de mortalidad del genet es la fuer-
za primaria selectiva que da forma a la geo-
metria e integracién de moédulos en inverte-
brados epibénticos.

TAMANO

Como se ha venido analizando, el tamafo
de un genet estd en relacién directa al ni-
mero de médulos que lo constituyen, y por
lo tanto de la dindmica de nacimiento y
muerte de médulos.
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El tamafio puede ser limitado por res-
tricciones construccionales; por ejemplo,
conforme crece un arbol (crecimiento verti-
cal) sus ramas son cada vez mds pequeiias,
lo que refleja una restriccion fisica (Wat-
kinson & White 1986, Hallé 1986). En con-
traste, los organismos clonales que tienen
un crecimiento horizontal, con enraiza-
miento en los nodos, tienen la potenciali-
dad de aumentar indefinidamente su tama-
fo. Las restricciones en estos casos se
reflejan en el sistema de ramificacién como
una respuesta a la heterogeneidad de la dis-
tribucién de los recursos en el ambiente. Al
tener la posibilidad de crecer indefinida-
mente, los organismos con crecimiento ho-
rizonal tienen la ventaja de poder explorar
amplias extensiones de terreno en condicio-
nes de escasez de recursos (Watkinson &
White 1986).

El tamafio de los genets puede llegar a
ser muy grande (Cook 1983), aunque mues-
tran mucha variacién (Silander 1985); por
ejemplo, se ha visto que un solo individuo
(genet) de Populus tremuloides Michx. lle-
ga a ocupar 43 ha con mas de 47 000 arbo-
les con un promedio de 100 afios de edad
cada uno (Kemperman & Barnes 1976). En
contraste, el caso de Larrea tridentata, el
genet llega a ocupar 7, 8 m.

Por otro lado, se observa que con una pe-
quena diferencia en la tasa de crecimiento de
los médulos se obtienen grandes asimetrias
en el tamafio de los ramets, y por lo tanto de
los genets (Watkinson & White 1986). Esta
variabilidad intra e intergenet es una conse-
cuencia del crecimiento modular y por lo
tanto del nimero de médulos iterados.

El tamafio del genet tendrd consecuen-
cias ecolégicas y evolutivas debido a que el
nimero de mddulos producidos afectard di-
rectamente el potencial de dejar progenie
para la siguiente generacién: a mayor nd-
mero de médulos en fase reproductiva ma-
yor serd el nimero de progenie. A diferen-
cia de muchos organismos unitarios, la
relacion que existe entre la edad y fecundi-
dad no se mantiene en los organismos mo-
dulares. La fecundidad estd relacionada al
nimero de mddulos reproductivos presen-
tes en cada genet. Es entonces evidente que
los organismos modulares disminuyen el
riesgo de morir al proliferar el clon, como

Jackson & Coates (1986) lo demuestran
para organismos, marinos sésiles.

Ryland & Warner (1986) plantean que
en invertebrados marinos se pierde la rela-
cidén proporcional entre area y tamaifio (la
cual deriva en volumen), y por lo tanto el
crecimiento en organismos modulares es
potencialmente infinito y evita la alometria
metabdlica (Hughes & Hughes 1986).

La capacidad de desarrollo diferencial
de los médulos, bajo distintas condiciones,
confiere al genet una enorme plasticidad
con la posibilidad de incrementar o dismi-
nuir su tamaiio (Waller & Steingraeber
1985). Finalmente, Williams (1986) propo-
ne que hay que buscar explicaciones a las
uniformidades y heterogeneidades, de ta-
mafo intra e intergent, a partir de ventajas
ecoldgicas, tales como grandes tamafios
para evadir predadores.

FORMA

La forma o arquitectura que es producida por
la repetida iteracién de médulos de construc-
cién, es de gran importancia en determinar la
adecuacién de un genet. Muchas de las pro-
piedades de los organismos unitarios méviles,
en los organismos sésiles modulares estan re-
presentadas por aspectos de forma.

Las consecuencias de la arquitectura
modular alcanzan miltiples aspectos, desde
el hecho de que en organismos modulares
es la forma de los médulos lo que utiliza el
taxénomo y no la forma general del genet
para la identificacién de las especies, hasta
aspectos de dispersién y tipos de cruza-
mientos (Silander 1985).

Para Harper & Bell (1979) la forma del
genet estd determinada por propiedades de-
mograficas (nacimiento-muerte de modulos)
y una descripcién geométrica de la ubicacién
de los nuevos médulos que nacen y de los
viejos que mueren. Por lo tanto, la arquitectu-
ra es el resultado del crecimiento y disposi-
cién espacial de los médulos y, en dltima ins-
tancia, de la dinidmica de los meristema
exitosos, la cual depende de la existencia de
un banco de meristema y la suerte de los mis-
mos: mantenerse vegetativos, ser reproducti-
vos, latentes o morir (Noble et al. 1979). Esta
dindmica estd determinada por un componen-
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te genético de cada especie y la variabilidad
de manifestacién, de cada meristemo, dada
por la interaccién con el ambiente.

RELACION DE LA FORMA Y
EL USO DE LOS RECURSOS

Por ser sésiles, los organismos modulares
tienen que utilizar los recursos existentes
en el sitio donde se establecieron y desarro-
llar mecanismos de defensa o de “escape”
de posibles competidores. La forma sésil
tiene diversas consecuencias morfoldgicas
que evidencian relaciones de la planta con
otros médulos de ella misma o de otro ge-
net y con el medio.

Entre las plantas con crecimiento hori-
zontal se han encontrado dos extremos
morfoldégicos representados por las formas
“Guerrilla” y “Falange” y todas las estrate-
gias intermedias (Lovett-Doust 1981). Los
moédulos en la forma de tipo “Guerrilla” se
caracterizan por estar relativamente separa-
dos por largos estolones, rizomas o inter-
nodos; y en general son especies que explo-
ran y colonizan ambientes abiertos donde
los vecinos son escasos. En contraste, en la
forma de “Falange” los médulos se encuen-
tran muy cercanos entre si, resisten la inva-
sién de otros organismos y aprovechan al
maximo los recursos de un sitio, se presen-
tan en ambientes altamente poblados.

En el caso de los organismos con creci-
miento vertical, la distribucién de los mé-
dulos estd en relacién, fundamentalmente,
con la captura de luz.

La forma representa una manera de ex-
plotar los recursos espacialmente distribui-
dos, y su variacién en la arquitectura refleja
diferencias en la distribucién de los recur-
sos o bien diferencias en la forma de explo-
tarios (Waller & Steingraeber 1985).
Ryland & Warner (1986) observan que
existe una relacién entre la forma de las
colonias de invertebrados y los flujos de las
corrientes que aportan nutrientes.

RELACION DE LA FORMA CON LA REPRODUCCION

Silander (1985) menciona la importancia de
la arquitectura de las plantas en los sistemas

de cruzamiento y potencial reproductivo. Por
ejemplo, en los clones amontonados con dis-
tribucién restringida los ramets vecinos serdn
generalmente de un mismo clon y tenderdn a
tener endocrias debido a que los costos de
dispersion lejana son muy altos. Lo contrario
sucederd en clones con arquitectura abierta,
donde la posibilidad de que el vecino sea de
otro clon es mayor, lo que favorecerd la exo-
cria aumentando la diversidad genética. Jack-
son & Coates (1986) mencionan que una ca-
racteristica que diferencia a los invertebrados
modulares de los organismos unitarios es su
filopatria, tanto en propagulos sexuales como
en asexuales; esto tiene como consecuencia la
ocurrencia de endocrias.

Al analizar la relacién entre la forma de
crecimiento y el reclutamiento de semillas
en plantas clonales, Sackville-Hamilton et
al. (1987) proponen que en plantas con es-
trategia falange el reclutamiento de semi-
llas serd mayor que en las especies con es-
trategia guerrilla.

Sin embargo, Eriksson (1989) después
de analizar diversas especies clonales en-
cuentra que no es posible generalizar sobre
los patrones de reproduccién asociados a la
clonalidad, y concluye que se requiere pro-
fundizar en el conocimiento sobre los cos-
tos y beneficios de la reproduccién sexual y
la propagacién vegetativa en organismos
modulares clonales y aclonales para poder
llegar a establecer generalizaciones.

MODELOS QUE ANALIZAN LA FORMA

Se pueden generar modelos cualitativos que
describan la morfologia y el desarrollo de
fos organismos clonales. Estos modelos son
de utilidad para clasificar a los organimos y
explorar las relaciones entre la forma y los
papeles ecoldgicos de los modelos obteni-
dos (Waller & Steingraeber 1985). Las si-
mulaciones computarizadas basadas en las
reglas de crecimiento que analizan diversas
interacciones con el medio (Bell 1984,
1986, Bell & Tomlinson 1980) han permiti-
do evaluar y predecir comportamientos
morfolégicos de las plantas bajo determina-
das presiones selectivas.

Existen modelos cuantitativos para ana-
lizar la ramificacién en organismos modu-
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lares, los que estdn necesariamente ligados
a los patrones de crecimiento. Se obtienen
valores especificos de pardmetros tales
como el nimero de ramas por bifurcacién,
y el largo de las ramas y su orientacién
(Waller & Steingraeber 1985). Franco
(1986) menciona que el crecimiento puede
ser definido como el cambio en el niimero
de médulos que componen un organismo, y
que la forma es un concepto cuantitativa-
mente elusivo; él propone un método que
permite analizar las relaciones con los veci-
nos y la arquitectura que adoptan las plan-
tas como resultado de dicha interaccidn.
Los resultados de ese método pueden ser
utilizados para la modelacién de interaccio-
nes con vecinos. Un ejemplo de la utilidad
de los modelos y la simulacién en plantas
clonales lo ofrece Klimés (1992), discute
los efectos del medio (luz) y la competen-
cia en la arquitectura de la planta perenne
arbustiva Rumex L.

El estudio de la distribucién espacial de
los médulos con métodos computacionales,
generando plantas virtuales que permitan
estudiar diveros procesos de la adquisicién
de la forma, estin en amplio desarrollo
(Room et al. 1994). Atdn existen muchos
retos por resolver dentro de la modelacién
computacional de plantas, por ejemplo, las
simulaciones de plantas virtuales presupo-
nen condiciones ambientales constantes y
tienen pocas posibilidades de simular res-
puestas a cambios en las condiciones y esti-
mulos externos. Dentro de los métodos mds
versatiles estdn los sistemas Lyndemayer
que permiten simular cualquier tipo de pa-
trén de ramificacién (Pankhurst 1994).

REGULACION

La regulacién se refiere a los mecanismos
que regulan el crecimiento de los organismos
modulares, tales como el desarrollo ontoge-
nético, el transporte de recursos, la diferen-
ciacién de meristemos y el control hormonal.
Para lograr entender los procesos de regula-
cién es fundamental separar los efectos del
ambiente en el crecimiento del control genéti-
co (De Kroon & Groenendael 1990).

En la regulacion existen dos fuentes de
restricciones primarias: las histéricas, de-

pendientes de la herencia filética en las es-
pecies, y las “formales”, como una conse-
cuencia del desarrollo y construccién fisica
de la planta (Gould 1989).

Entre los factores ontogenéticos se pue-
de mencionar inicialmente la diferencia en-
tre los organismos modulares aclonales y
los clonales (Mogie & Hutchings 1990), asi
como los diferentes niveles de integracién
de los ramets en clones. El mantener la in-
terconexién entre ramets puede ser benefi-
cioso en diversos aspectos, por ejemplo, la
posibilidad de trasladar recursos y hormo-
nas entre ramets (Pitelka & Ashum 1985,
Hutchings & Bradbury 1986), o bien que
los ramets jovenes puedan aumentar su pro-
babilidad de sobrevivencia (Sarukhidn &
Harper 1973, Landa et al. 1992), entre
otras. Sin embargo, la integracién modular
no es beneficiosa en todos los ambientes.

Se ha visto que a pesar de existir una ar-
quitectura delimitada por reglas de creci-
miento (Hallé et al. 1978, Bell & Tomlinson
1980), el crecimiento en organismos modu-
lares es muy plastico y depende en gran me-
dida del ndmero de meristema disponibles
mas que de factores externos y restricciones
arquitecténicas (Watson 1990).

En relacién al transporte de recursos
Marshall (1990) hace un intersante andli-
sis sobre la economia y la arquitectura de
las plantas. Con pocas excepciones, Marsh-
all concluye que existe un patrén comin
en la organizacién fisiolégica de plantas
clonales, donde los ramets son unidades
semi independientes que llegan a ser total-
mente independientes tnicamente por la
separacion fisica.

RELACIONES CON FACTORES
BIOTICOS Y ABIOTICOS

Relaciones interespecificas

Los organismos modulares deben ser estu-
diados con un enfoque diferente al de los
organismos unitarios en cuanto a sus rela-
ciones interespecificas.

Interacciones entre plantas

Un organismo sésil puede tener tres tipos
de vecinos, dado por la distancia entre ve-
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cinos y la frecuencia con la que se hace
contacto fisico con éstos; en todos los casos
la arquitectura de la planta es el factor prin-
cipal que determina que el vecino sea una
hoja del mismo -genet, de un conespecifico
o de otra especie. Esto tiene como conse-
cuencia que un solo genet puede interactuar
o entrelazarse con distintos vecinos, y por
lo tanto, sus médulos se encuentran sujetos
a distintas presiones ambientales.

Probablemente, la mayoria de las plan-
tas clonales interactian entre ellas al entrar
en la zona comiin de agotamiento de recur-
sos, y modifican cada una a la otra su tasa
de crecimiento por disminucién de recur-
sos, mds que por una fuerza positiva de mu-
tua inhibicién (Harper 1985).

La arquitectura de la planta juega un pa-
pel importante en los atributos competiti-
vos de las especies (Silander 1985). La for-
ma de la interaccién depende en gran
medida del tipo de crecimiento y arquitec-
tura de la planta. El recurso limitante en
organismos con crecimiento vertical es
esencialmente la luz, dado que el creci-
miento de los médulos se va dando en for-
ma vertical; en contraste, las plantas con
crecimiento horizontal, la limitante funda-
mental para su crecimiento serd la distribu-
cién de los nutrientes en el espacio. Las
plantas con estrategia de crecimiento del
tipo “Falange” tendrdn contactos intraclona-
les con una competencia entre ramets de un
mismo clon y una alta persistencia en el lu-
gar donde se establecieron, asi como una
fuerte agresién y resistencia a invasores. Las
plantas con estrategia de “Guerrilla” ocupa-
rdn el espacio por poco tiempo y serdn agre-
sivas en la ocupacién de nuevos sitios.

Es interesante notar que la clonalidad
es un elemento que modifica las formas de
competencia observadas en los organismos
unitarios, donde el resultado es una domi-
nancia y supresién; De Kroon et al. (1992)
muestran en sus resultados una jerarquia
de tamafios de ramets que deriva en una
competencia simétrica. Caldwell (1987)
propone que al analizar la competencia en-
tre especies, ademds de los factores am-
bientales, es muy importante analizar el
papel de la arquitectura de las plantas
como una serie de restricciones para ella
misma y para el competidor.

Finalmente, Harper (1985) enfatiza el
hecho de que la mayor heterogeneidad a la
que se enfrentan los organismos, en la natu-
raleza, puede ser la presencia de otros orga-
nismos, ademds de las variaciones en facto-
res abidticos.

INTERACCIONES PLANTA-HERBIVORO

En el caso de la herbivoria, el genet es afecta-
do por el herbivoro a nivel de algunos médu-
los y rara vez a nivel de genet. Segiin Dirzo
(1984), la herbivoria y los patégenos son fac-
tores que incrementan la tasa de mortalidad
de los médulos. La disminucién del tamafio
de las plantas (contraccién) como un resulta-
do del pastoreo y la potencialidad de renovar
el crecimiento modular implica que la edad y
el tamafio de un genet estén pobremente rela-
cionados (Watkinson & White 1986). Para
Toumi & Vuorisalo (1989) la depredacién
afecta la sobrevivencia del genet, y se refleja
en el nacimiento de nuevos mddulos y en el
promedio de progenie que produce el genet.
Se ha observado que el principal efecto se da
a nivel de la arquitectura del genet en su tota-
lidad, y consiste en modificar la posicién de
los ramets vivos, el area de ocupacion del ge-
net, y su posicién competitiva en la jerarquia
de una poblacién. La arquitectura del genet
determina el tamafo de grano de la poblacién
de hojas que estdn disponibles para el herbi-
voro (Harper 1981).

FACTORES ABIOTICOS

La forma en que interactda la planta con el
medio, sea éste abiético o bidtico, va a mo-
dificar la adecuacién de la misma. En el
caso de los organismos modulares existen
algunas consideraciones por hacer.

Como se ha venido mencionando, los
organismos modulares tienen diferentes ni-
veles de interaccién con el medio, por lo
que es necesario definir cuales son los inter-
actuantes y/o los grupos de interactuantes
para analizar, a nivel demografico y repro-
ductivo, cémo esas unidades influyen las
interrelaciones fisicas y fisiolégicas, asi
como el comportamiento entre maédulos
(Toumi & Vuorisalo 1989).
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Existe una relacion entre los patrones de
crecimiento y el tipo de recursos del am-
biente. Segin Silander (1985), la plastici-
dad, en sentido amplio, es la proporcién de
la expresidon fenotipica controlada por el
ambiente, y en presencia de heterogeneidad
ambiental, la plasticidad provee una estra-
tegia poblacional alternativa a las microdi-
ferencias genéticas. Asi, la influencia del
medio puede ser significativa en las plan-
tas, manifestindose a través de diferencias
a nivel fenotipico en los ramets de un mis-
mo genet.

Ejemplos de cé6mo la morfologia se mo-
difica en funcién de distintos factores am-
bientales se muestran en los siguientes tra-
bajos. Barthelemy (1986), al analizar el
crecimiento modular de Isertia coccinea
Vahl en relacién a ciertos factores ambien-
tales, encuentra que los cambios observa-
dos en la arquitectura vegetativa no afec-
tan la arquitectura basica de la especie, sin
embargo, la luz tiene el efecto de retardar
la floracién y mantener al tronco monopo-
dial. Trinci & Cutter (1986) analizan los
procesos que determinan el crecimiento
apical en hongos y streptomicetos, y con-
cluyen que el volumen del protoplasma es
muy importante, el cual a su vez es afecta-
do por diversos factores ambientales como
la concentracién de glucosa. Birch & Hut-
chings (1992) muestran que existe un
efecto del ambiente en el desarrollo dife-
rencial de ramets en Glechoma hederacea
L., mientras que Tucié et al. (1989) mues-
tran que la coloracién de los diferentes
clones de Iris pumila L. tiene una fuerte
relacién con la temperatura.

Ezcurra et al. (1991) encuentran que
existe una adaptacién de la arquitectura de
las hojas de especies de Larrea en relacidn
a la intercepcién de luz, y muestran las
consecuencias a nivel de distribucién bio-
geogrifica de las mismas.

Estos y otros trabajos muestran la impor-
tancia de los factores bidticos y abidticos en
organismos de organizacién modular, desta-
can la modificacién de la morfologia, repro-
duccién y rasgos como la coloracién por ele-
mentos abidticos y biéticos.

PERSPECTIVAS DE ESTUDIOS EN ALGAS
CON CONSTRUCCION MODULAR

Las macroalgas marinas presentan una alta
diversidad de niveles de organizacién y
procesos a partir de los cuales se adquiere
la complejidad del talo. Los principales ni-
veles de organizacién que encontramos en-
tre las algas son: organismos unicelulares,
cenobios, colonias, filamentos uniseriados
simples y ramificados, pseudoparénquimas
y parénquimas verdaderos.

A pesar de que no se puede hablar de un
meristemo multicelular en todos los talos,
si se encuentran zonas de crecimiento, por
ejemplo, las células apicales que dan origen
a ejes de crecimiento ramificados.

Partiendo de la definicion que hace Har-
per (1981) sobre médulo, las células apica-
les en las algas son estructuras que se repi-
ten y que forman talos caracteristicamente
ramificados. Siguiendo a Hallé et al.
(1978), donde un médulo implica la exis-
tencia de un meristemo y la produccién fi-
nal de un eje de crecimiento, las algas tam-
bién presentan células apicales (meristemo
de crecimiento) que dan origen a ejes de
crecimiento ramificados.

Si consideramos que el mdédulo no es
necesariamente una estructura multicelular,
en las algas la estructura basica de cons-
truccién o moédulo es entonces la célula
apical o intercalar, la que estd constante-
mente produciendo ejes de crecimiento
nuevos, ramificados.

Por el hecho de que las algas presentan
construcciéon modular, independientemente
de cudl sea el proceso arquitecténico de ad-
quisicién de la complejidad, todas las con-
secuencias ecoldgicas y evolutivas analiza-
das hasta ahora pueden ser aplicadas a este
grupo de organismos modulares.

CONSTRUCCION MODULAR EN ALGAS Y SUS
CONSECUENCIAS ECOLOGICAS Y EVOLUTIVAS

Como se menciond anteriormente, en las
algas se encuentra una alta diversidad de
formas dada por los diferentes niveles de
organizacién y distintas maneras de cons-
truccion. La forma en las algas es entonces
el resultado, por un lado, de los patrones de
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construccién que restrigen la diversidad
morfoldgica y, por el otro, de la plasticidad
fenotipica de las especies que incrementa la
diversidad de manifestacién de los grupos.

Entre las algas marinas encontramos, ba-
sicamente, algas unicelulares, las cuales no
incluyo en este trabajo dado que no se puede
hablar de modularidad en organismos unice-
lulares; algas filamentosas simples y ramifi-
cadas, algas pseudoparenquimatosas y algas
con parénquimas verdaderos.

La construccién se da por la iteracién de
los médulos de construccién y, dependien-
do de la comlejidad del talo, por la itera-
cién de distintos niveles jerarquicos, médu-
lo, conjunto de modulos o subsistemas de
moédulos. Cualquiera que sea la forma de
construccién, en todas ellas encontramos
ejes de crecimiento ramificados que carac-
terizan la construccién modular.

Al igual que en las plantas terrestres, el
genet en las algas serd el resultado de la
germinacién de un cigoto, el cual pasard
por las etapas de crecimiento, juventud,
etapa reproductiva, senescencia y muerte.
En el caso de las algas, es importante men-
cionar que el ciclo de vida de muchas de
ellas presenta alternancia de fases de vida
libre. Tenemos genets haploides y genets
diploides que forman parte de un mismo
ciclo de vida. Las fases pueden ser isomér-
ficas (p. e. varias especies del género
Polysiphonia, entre muchas otras) o hetero-
mérficas (p.e. varias especies del género
Porphyra, entre muchas otras) e incluso
con distintos patrones de construccién y
distintos niveles de organizacion. Por ejem-
plo, Falkenbergia ruflanosa (Harv.) Schmitz
especie filamentosa y Asparagopsis armata
Harv. de tipo pseudoparenquimatosa, las
cuales durante muchos afios se determina-
ron como especies distintas, son en realidad
dos fases de una misma especie.

Cuadles sean las consecuencias ecologi-
cas y evolutivas, para la especie, de presen-
tar fases alternantes donde una sea clonal y
la otra no, estd por estudiarse. Evidente-
mente habra que analizar las consecuencias
reproductivas de la organizacién modular
como lo hace extensamente Grace (1993)
para plantas vasculares acudticas, donde la
construccién modular clonal es dominante
y la reproduccién sexual es poco frecuente.

Existen varios ejemplos que muestran la
importancia del crecimiento clonal contra la
reproduccién sexual; por ejemplo Elodea
canadensis Michx. tiene una amplia distri-
bucién y practicamente las poblaciones es-
tan constituidas por plantas femeninas (Hut-
chinson 1975). Otros ejemplos semejantes
son los de Eichhornia crassipes (Mart.)
Solms (Barret 1980, Watson & Cook 1982).

Una hipétesis que intenta explicar la
importancia del crecimiento clonal en con-
traste con la reproduccién sexual es el he-
cho que los mecanismos de reproduccién
sexual en ese grupo de organismos es te-
rrestre y requieren de floracién emergente.
Dada la dificultad que esto representa en
el medio acudtico, las plantas vasculares
acudticas tienen una alta incidencia de cre-
cimiento vegetativo.

Las algas presentan ambos tipos de re-
produccién, sexual y asexual, y segiin Sante-
lices (1990b) el ejemplo obvio de reproduc-
cién asexual se encuentra entre especies de
crecimiento estolonifero presente en practi-
camente todo tipo de substrato. Por ejemplo
especies de los géneros Caulerpa y Gracila-
ria, entre otras, se propagan por crecimiento
del estolén o fragmentacién.

Existen diversos estudios que analizan el
costo de la reproduccién sexual en algas, en
particular. De Wreede & Klinger (1988) ha-
cen una revisién donde la principal conclu-
sién es que no se tiene suficiente informa-
cién como para ofrecer generalizaciones
sobre el tema. Sin embargo, ellos resaltan el
hecho que, en principio, al no tener estructu-
ras especializadas no fotosintéticas, el com-
promiso que representa la traslocacién de re-
cursos a zonas reproductivas no parece ser
un elemento importante en las algas.

Por otro lado, Ang (1992), al estudiar el
esfuerzo reproductivo en Fucus distichus L.
emend. Powell no logré encontrar ningin
costo sobre el crecimiento de las poblaciones
estudiadas. De igual manera, Pfister (1990),
al analizar el costo de reproduccidn, a través
de reconocer patrones de asignacién de recur-
sos, encontré una relacién positiva entre in-
versién reproductiva, crecimiento y talla de
plantas de Alaria Greville que pertenecen al
orden Laminariales, familia Alariaceae.

Brawley & Johnson (1992), en su traba-
jo sobre gametos y gametogénesis hacen un
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llamado a estudiar la arquitectura de las al-
gas para poder comprender los procesos re-
productivos y sus consecuencias ecoldgicas.
En particular, la forma de las estructuras re-
productivas en los procesos de fecundacion
y dispersién de los propéagulos, pueden ser,
entre otros, un factor determinante en el
establecimiento y crecimiento de poblacio-
nes algales.

Hace falta analizar las poblaciones de al-
gas tomando en cuenta las proporciones de
organismos diploides, haploides y el aporte
reproductivo versus crecimiento vegetativo.
Estos datos permitirdn hacer estudios de ge-
nética de poblaciones que ayuden a recono-
cer el valor de la arquitectura y tipo de cre-
cimiento en los procesos ecolégicos y
evolutivos de las poblaciones bajo estudio.

MODELOS POBLACIONALES

En algas, los estudios de analisis de la ve-
getacion, en particular de dindmica pobla-
cional, entendida esta como el cambio en el
nimero de organismos, han recibido muy
poca atencién (Lobban & Harrison 1994).
La aplicacién de las modificaciones a las
ecuaciones demograficas, resultado de con-
cebir a las plantas como organismos modu-
lares, aiin no se llevan a cabo en los mode-
los poblacionales que se hacen en algas.

El tipo de modelos poblacionales realiza-
dos son, por ejemplo, el de Seip (1980),
quien utilizé un modelo logistico para eva-
luar la cosecha Optima de Ascophyllum
nodosum (L.) Le Jol.; Ang & De Wreede
(1990) utilizaron modelos de proyeccién
matricial para establecer estrategias de cose-
cha para especies de Sargassum spp. e Iridaea
splendens (Setchell & Gardner) Papenfuss,
ambas especies con crecimiento clonal.

En la gran mayoria de los modelos se
cuantifican las plantas individuales (o fron-
das erectas, en caso de organismos clona-
les) independientemente de cuantos médu-
los tengan cada una. Se utiliza la talla para
separar clases. Modelos recientes han in-
corparado aspectos sobre el reclutamiento,
y su importancia en la contribucién a nue-
vos individuos en distintos momentos del
seguimiento poblacional (Ang & De
Wreede 1993).

Dentro del tema de la dindmica pobla-
cional se han dado acercamientos al discu-
tir los resultados de algunos estudios con la
morfologia de las algas, aunque todavia sin
manejarlas como organismos modulares, a
pesar de mencionar que las unidades de tra-
bajo presentan crecimiento clonal. Por
ejemplo, Martinez & Santelices (1992) ha-
cen un excelente estudio de la dindmica po-
blacional en Iridaea laminarioides Bory,
desde el punto de vista de la relacién densi-
dad-biomasa o la regla de los -3/2 de auto-
clareamiento, donde es evidente que la
morfologia modular altera la prediccién es-
perada. En contraste, Reed y Foster (1984)
analizan el peso de la morfologia de algas
laminariales en el crecimiento poblacional,
encuentran que el sombreado de las 1dminas
superiores sobre las inferiores de un mismo
talo puede disminuir la tasa de crecimiento
general. Es un caso en el que el estudio de
la morfologia del alga permite encontrar
una parte de la respuesta al comportamien-
to denso dependiente de este tipo de pobla-
ciones (Reed 1990).

Las distintas conclusiones a las que lle-
gan Reed & Foster (1984), Reed (1990) y
Martinez & Santelices (1992) pueden ser
explicadas porque la especie con la cual
trabajaron Reed y Foster (1984) y Reed
(1990) presenta crecimiento vertical donde
la luz es uno de los factores limitantes ge-
nerando una respuesta de crecimiento den-
so dependiente, mientras que Martinez &
Santelices (1992) lo hicieron con una espe-
cie de crecimiento horizontal, donde la luz
no es un recurso limitante.

El tamafio y la forma en las algas tam-
bién tiene una relacién con el nacimiento y
mortalidad de los médulos y con la ubica-
cién espacial de los mismos. Se encuentran
algas con crecimiento clonal donde los mé-
dulos erectos crecen en forma densa y otros
en forma espaciada, por ejemplo Caulerpa
cupressoides (West in Vahl) C. Agardh ad-
quiere la estrategia falange en el arrecife
donde la presién de herbivoria es alta, y el
nivel de oleaje es fuerte, en tanto que en la
laguna arrecifal donde el substrato es ex-
tenso y la presién de herbivoria es menor,
su crecimiento se extiende adoptando una
estrategia guerrilla (Collado-Vides et al.
manuscrito no publicado).
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RELACION CON FACTORES BIOTICOS Y ABIOTICOS
Interacciones biolégicas

El estudio de las interacciones bioldgicas es
muy complejo y requiere de estudios a gran
escala con manipulaciones y observaciones
en tiempos cortos (Lobban & Harrison
1994). Entre las algas, la mayor parte de los
estudios se han centrado en dos grandes t6-
picos: herbivoria y competencia (véase para
revisién a: Denley & Dayton 1985, Olson &
Lubchenco 1990, Paine 1990, Carpenter
1990, Maggs & Cheney 1990). Es notoria la
carencia de estudios donde la construccién
modular sea analizada en los procesos men-
cionados. Sin embargo, existen estudios
donde los resultados ofrecidos por los auto-
res delinean la importancia de la construc-
ciéon modular, asi como de las reglas de cre-
cimiento, y las consecuencias ecoldgicas a
nivel de interacciones biolégicas.

Entre las algas es bien conocido que exis-
te una alta plasticidad morfolégica como
respuesta a distintas presiones ambientales.
Por ejemplo, Lewis et al. (1987) muestran la
plasticidad de Padina jamaicensis (Coll.)
Papenf. como respuesta a la presion de her-
bivorfa. A través de diversos experimentos
demuestran que cuando la presiéon de herbi-
voria es alta, el patrdn de crecimiento mul-
tiaxial marginal, que origina una lamina, se
transforma en un patrén filamentoso apical;
cuando la presién disminuye, el patrén origi-
nal se vuelve a producir. Este fenémeno se
produce en cada médulo, por lo que la forma
total del genet (o ramet) se modifica, logran-
do asi “escapar” al herbivoro.

Otro ejemplo es el de Codium dimorphum
que en su fase costrosa puede ser ramonea-
da exclusivamente en los limites externos,
las colonias (genets) tienen una alta longe-
vidad y alta persistencia en el ambiente.
Las caracteristicas que Santelices (1990)
menciona para C. dimorphum, asi como sus
consecuencias ecolégicas son claramente
las de un organismo modular clonal.

Por otro lado, Rodriguez y Collado-
Vides (1996) muestran cémo la herbivoria
tiene un efecto en el patrén de crecimiento
de los moédulos, en especies de Gelidium,
dejando cicatrices en el talo cuando éste re-
toma su modelo de construccidn basal.

Algunas consecuencias ecoldgicas sobre
competencia se han enfatizado como punto
a estudiar, tal es el caso del estudio de Pai-
ne (1990), quien analiza la importancia de
la coalescencia de esporas, talos o parte de
talos en las habilidades competitivas de las
especies. La individualidad en las algas es
un complejo problema, dado que ademas de
las implicaciones del crecimiento modular-
clonal se encuentra una gran diversidad de
procesos de fusién y coalescencia que tie-
nen como resultado la pérdida de la identi-
dad genética.

Evidentemente, nuevos resultados se ob-
tendran en el estudio de la interaccién alga-
alga o alga-animal sésil, al incorporar las
consecuencias de la construccién modular
de estos organismos.

En cuanto a otros enfoques que analizan
los elementos que estructuran las comunida-
des, ademas de la competencia y herbivoria,
se encuentran los estudios que enfatizan la
morfologia de las algas como factores im-
portantes en el andlisis de la distribucién y
abundancia de las especies. Por ejemplo en
la década de los afios 80, Littler y colabora-
dores (Littler & Arnold 1982, Littler & Litt-
ler 1980, Littler et al. 1983) y mds reciente-
mente Steneck & Dethier (1994) proponen
que existe una relacién entre la forma y al-
gunas capacidades de respuesta bioldgica de
las algas, constituyendo grupos morfofun-
cionales. Son estudios que no abordan la
forma de las algas a partir de su tipo de
construccién, sino dnicamente como unida-
des con determinados niveles de compleji-
dad y de organizacién. Santelices (1990), en
una revisién de muchos trabajos, llega a de-
tectar que existe una distribucioén de espe-
cies con morfologfa similar en cada zona del
intermareal rocoso, y la abundancia de estas
especies estd regulada por interacciones
competitivas simétricas. La existencia de
competencia simétrica se encuentra con fre-
cuencia entre organismos clonales (De Kroon
et al, 1992), los que a diferencia de los orga-
nismos con crecimiento vertical llegan a la
exclusién competitiva por carencia de luz en
estratos inferiores.

Por otro lado, Collado-Vides et al.
(1995) analizan la importancia de ciertos
elementos morfoldgicos, como el tipo de
estructura de fijacién al substrato, como
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una limitante para la distribucién de las es-
pecies en todos los ambientes de un sistema
costero tropical.

Una vez mds, a pesar de mencionar la
importancia de la forma, ninguno de los es-
tudios citados menciona si existe alguna
consecuencia ecolégica por el tipo de cons-
truccién modular en las algas.

A nivel de la interaccién de las algas
con otros organismos, el tipo de construc-
cién modular también puede ser un elemen-
to determinante. Por ejemplo, Giffordia
mitchelliae (Harvey) Hamel, un alga alta-
mente ramificada, constituye un habitat
para invertebrados, y explica el hecho de
que Hall & Bell (1988) encontraron que la
presencia de G. mitchelliae incrementa la
densidad de invertebrados presentes en el
pasto Thalassia testudinum ex Koenig.

Relacion con factores ambientales

Existen importantes diferencias entre el
medio terreste y el acudtico respecto a fac-
tores ambientales; la primera, y que consi-
dero fundamental, es todo lo relacionado a
las diferencias fisicoquimicas entre aire y
agua. El agua es mucho mas densa con dis-
tintos coeficientes de temperatura y disolu-
cién de nutrientes y oxigeno. Esto determi-
na que los recursos limitantes y presiones
selectivas serdn diferentes en estos medios
contrastantes.

Para las alga marinas los principales
factores que afectan su desarrollo son: la
temperatura, salinidad, concentracién de
nutrientes, oleaje y corrientes, nivel de ma-
reas en la zona intermareal, disponibilidad
de substrato y penetracién de luz en la co-
lumna de agua.

Varios son los trabajos en algas que re-
lacionan la forma con funciones adaptativas
al medio (Véase Norton et al. 1980 para
revisién); en particular, se pueden mencio-
nar diversos estudios que relacionan ciertos
caracteres de las algas o del conjunto de
algas, que favorecen y/o explican la presen-
cia de algunas especies en ciertas condicio-
nes. Por ejemplo, Hay (1986) presenta una
clasificacién de formas de algas asociadas a
una geometria funcional en términos de
captura de luz. Con otro enfoque, Hay
(1981) analiza la funcién de crecer en for-

ma de tufos (conglomerados de algas pe-
quefias) y como ese tipo de crecimiento es
ventajoso para las algas bajo condiciones
de estrés. Con la misma perspectiva, Taylor
& Hay (1984) discuten las ventajas de los
crecimientos colectivos sobre las formas
solitarias en algas intermareales. Es eviden-
te que la construccién modular tiene am-
plias repercusiones no abordadas por los
autores, sin embargo, la idea de que la for-
ma, y su relacién con factores ambientales,
tiene consecuencias ecoldgicas importantes
ha prevalecido entre los ficlogos desde
afios pasados.

En cuanto al papel de los factores abidti-
cos a nivel de los procesos reproductivos,
existe amplia evidencia que sugiere que la
diferenciacién entre crecimiento vegetativo
y el pasar a una etapa de reproduccién
sexual, estd estrechamente vinculada con
parametros ambientales, como la tempera-
tura (Santelices 1990b). A diferencia de los
resultados en plantas terrestres, asf como en
las acudticas vasculares, en las algas, los
mecanismos que estdn relacionados a la
frecuencia de reproduccién sexual versus
asexual, se ha intentado explicar a nivel fi-
siolégico, especialmente a fotoperiodo y
temperatura.

Sin embargo, desde mi punto de vista,
aun hacen falta estudios donde se hagan
comparaciones entre algas clonales y no
clonales en las mismas condiciones am-
bientales, para llegar a conocer el papel de
la construccién modular y sus limitantes y
ventajas estratégicas para las especies.

POTENCIALIDAD DE LAS ALGAS EN
EL DESARROLLO DE TEORIA ECOLOGICA' Y
EVOLUTIVA DE LOS ORGANISMOS MODULARES

Como se ha visto, el tema de la construc-
cién modular y sus consecuencias ecoldgi-
cas y evolutivas no ha sido atn abordado
por los estudiosos de la ecologia de algas
marinas. Quedan muchas preguntas por
plantear, asi como disefiar el método para
abordar este interesante tema en un grupo
de organismos tan diverso como las algas.
Desde mi punto de vista, los temas que
requieren trabajar los ficélogos, en esta li-
nea, van por las siguientes preguntas: ;qué
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tan frecuente es la existencia de plantas
modulares en el medio marino?, ;es el cre-
cimiento clonal una regla rigida de cons-
truccién o puede ser un crecimiento optati-
vo?, siendo las algas tan pldsticas y el
medio marino fluctuante en su oleaje, ;se
puede hablar de una arquitectura predeter-
minada por reglas de crecimiento definidas
genéticamente, o se moldean segiin las pre-
siones del medio?, si hay plantas modulares
y clonales, ;cudl es la relacién entre creci-
miento vegetativo, dispersién asexual y dis-
persion sexual?, ademds de la importancia
del fotoperiodo y temperatura, ;existe al-
gin factor de tipo denso dependiente que
dispare la reproduccién sexual?, ;existe en
el medio marino una preferencia por la dis-
persién a larga distancia (debido a la exis-
tencia permanente de corrientes que asegu-
ran una dispersién de propdgulos)? Estas,
entre muchas otras preguntas, estdn por ser
planteadas y resueltas a través del estudio
de la arquitectura y la relacién con el me-
dio de la forma y la funcién.

Por otro lado, dadas las caracteristicas,
morfolégicas, funcionales y de ciclo de
vida, el estudiar a las algas nos permitira
reevaluar el peso de la arquitectura modu-
lar, clonal o aclonal en procesos ecolédgicos
y evolutivos de las poblaciones.

Existen convergencias entre las algas y
otros organismso marinos sésiles que pue-
den dar una idea de la importancia del me-
dio en la delimitacién de ciertas estrategias
ecoldgicas que estan por encima de la rela-
cién filogenética. Un alga es mas cercana
filogenéticamente a una planta que a un ani-
mal, sin embargo, encontramos convergen-
cia con ciertos aspectos mencionados por
Jackson & Coats (1986). Por ejemplo, las
formas de crecimiento masiva, incrustante o
erecta se encuentran también representadas
entre las algas marinas, asi como la separa-
cién en organismos uniseriados y los multi-
seriados, lo que directamente abre diferentes
planos de crecimiento con una consecuente
forma de crecimiento més compleja. La dis-
tribucién en el ambiente de estas formas es
un reflejo de que, en gran medida, utilizan
los recursos de la misma forma. Sin embar-
go, para llegar a reconocer estrategias biolé-
gicas serd necesario, ademds de la forma,
encontrar similitudes entre los patrones de

reproduccién, dispersién, reclutamiento, tipc
de crecimiento (modular - clonal/aclonal) y
tasas de crecimiento.

Existen un serie de elementos que hacer
de las algas una grupo de trabajo muy ten-
tador en el estudio de la arquitectura y st
relacién con el medio. Estos son la escal:
de las plantas, son pequefias (las tropicales
y por lo tanto altamente manipulables; tie-
nen tasas de crecimiento cortas, alcanzandc
la madurez, en algunos casos, en tres meses
(i.e. Bostrychia radicans (Mont.) Mont.)
Estos elementos permiten disefiar trabajos
in vitro asi como in situ, logrando controla
ciertos elementos del medio y disminuir e
ndmero de variables a controlar.

Existen, sin embargo, varias desventa-
jas. Considero la mas importante el preca-
rio conocimiento de la filogenia de las al-
gas, lo que dificulta los estudios aplicandc
métodos comparativos. Otro elemento es ic
enorme plasticidad de las algas, sobre todc
en relacién a la forma del talo, la cual se
modifica adecuindose al movimiento de:
agua, a las condiciones generales en las que
se encuentren, y separar los caracteres
asosciados a una filogenia de los adaptati-
vos se puede volver un verdadero dilema.

Finalmente, es un grupo que debido a su
antigliedad puede dar informacién sobre le
evolucidén de la adquisicién y persistencia de
la modularidad y la clonalidad en plantas.

En varios trabajos mencionados se ob-
serva la clara relacién entre la ontogenia de
las plantas y el desarrollo de la clonalidad
(Mogie & Hutchings 1990). En este senti-
do, la morfologia, los patrones de construc-
cién y la ontogenia en las algas presentan
todo un universo a analizar. Por ejemplo, se¢
puede buscar la relacién entre las dos prin-
cipales divisiones en los patrones de cons-
truccién algal: Modo simple filamentoso y
Modo avanzado; a partir de esta separacion,
en la cual se incluyen diversos grupos filo-
genéticos, se podrd empezar a buscar si le
morfologia y la ontogenia estdn delimitan-
do la clonalidad en las algas.

Es interesante pensar que las grandes di-
ferencias que hacen Mogie & Hutchings
(1990) estan relacionadas a la existencia ¢
no de crecimiento secundario y polaridad; el
primer elemento no se encuentra en las al-
gas, donde no existe un sistema vascular y
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menos un crecimiento secundario. Sin em-
bargo, existe una adquisicién de compleji-
dad por distintos procesos (eveccién de la-
terales, compactacién de laterales,
eveccién basal de laterales), que dan como
resultado diferentes tipos de talo, y sobre
todo distinta “firmeza” en la columna de
agua. En cuanto a la polaridad, ésta se
menciona a nivel de tipos de germinacion,
con la tipica bipolaridad de algunas espe-
cies de la familia Rhodomelaceae. Sin em-
bargo, a lo largo de la ontogenia éstas
adoptan un héabito postrado con una conse-
cuente adquisicién de clonalidad. (Es la
ontogenia algal mds plastica que la de las
plantas vasculares? Habrd que descubrir
cudles son las limitaciones que impone la
ontogenia a la arquitectura que adopte el
talo en su fase adulta.
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