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RESUMEN

Se estudid la arquitectura de raices y vastagos de Vismia baccifera y raices de V.
macrophylla (Clusiaceae). Los sistemas de raices de ambas especies presentan
caracteristicas similares en los ejes. V. macrophylla tiene un orden jerarquico menos
que V. baccifera y su unidad arquitectdnica se completa mas rapidamente. V.
baccifera presenta el modelo arquitectonico de Attims mientras V. macrophylla
exhibe el modelo de Troll. No se encontro coincidencia ni simultaneidad entre las
etapas de desarrollo de raices y de vastagos. En ambas especies se encontrd un
mayor nimero de ejes en las raices con respecto a los vastagos. Con respecto a
otras especies del género estudiadas anteriormente, se encontraron diferencias en
laarquitectura caulinar principalmente en lo referente a la plagiotropia secundaria,
los monopodios inestables y la localizacidn de las inflorescencias.

Palabras clave. Arquitectura arbdrea, arquitectura de raices, morfologia vegetal,
Vismia.

ABSTRACT

The architecture of the root and shoot systems were examined in Vismia baccifera
and V. macrophylla (Clusiaceae). The root systems of both species display a large
number of similarities in their axes, however V. macrophylla exhibits a lower number
(one) of hierarchic levels and seems to complete its architectural units sooner than
V. baccifera. The architecture of V. baccifera corresponds to Attim’s model while
that of V. macrophylla, to Troll’s model. Roots and shoots develop asyncronally,
not simultaneously, and in general root systems of both taxa tend to show more
kinds of axis than the shoot system. Several significant differences were found in
the shoot architecture among these species and other, previously examined, in the
genus Vismia, in particular those regarding the secondary plagiotropy, unstable
monopodia and inflorescences position.
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INTRODUCCION (1978), entre otros, hace referencia a la

arquitectura, definida como la expresion
El estudio de laformaen los arboles tropicales  morfoldgica, visible, del programa de
desarrollado por Hallé & Oldeman (1970) y  crecimiento de una planta, en una etapa
posteriormente extendido por Hallé et al.  especifica de su desarrollo; este concepto es
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estatico y momentaneo. Mientras el concepto
de modelo arquitectonico se refiere al
programa de crecimiento de una planta que
estd determinado genéticamente y que define
y explica las fases arquitecturales sucesivas
por las cuales atraviesa un arbol (Hallé et al.
1978, Tomlinson 1987, Barthélémy 1991), el
modelo implica la elaboracién de un conjunto
de reglas béasicas para la construccién de una
planta. Hallé et al. (1978) recopilaron las
modalidades de crecimiento, ramificacion y
diferenciacion de los ejes aéreos de arboles
encontrando 23 tipos de combinaciones en
la naturaleza, que denominaron “modelos
arquitecténicos”. Sin embargo existe una
variada de plasticidad fenotipica y ciertas
especies pueden combinar elementos de un
nimero de modelos contrastantes (Jenik
1978).

Los estudios sobre la arquitectura de arboles
involucran tres fases bdasicas para su
desarrollo: la identificacion y caracterizacion
de los diferentes elementos que conforman
el sistema, el esquema relativo de los ejes y
su relacién jerarquica y, por ultimo, la
secuencia en la que los diferentes
componentes del sistema aparecen y se
desarrollan (Jourdan et al. 2000). Los métodos
empleados en arquitectura permiten observar
a los individuos del ecosistema como entes
dindmicos en los cuales tres factores son
fundamentales en la regulacion de su plan de
crecimiento y desarrollo, la genética, la
morfogénesis y las condiciones del medio
(Jiménez 2000, Jiménez et al. 2002).

El concepto de arquitectura de arboles puede
ser aplicado a todos los sistemas con forma
organizada (Hallé etal. 1978, Bell & Tomlinson
1980). Jenik (1978) propone una descripcion
de modelos arquitectonicos para raices
observando caracteristicas morfoldgicas
como la capacidad de engrosamiento
secundario de los ejes, la estructura general
de las raices esqueléticas en adultos, las
relaciones entre subsistemas de raices
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terrestres y aéreas, los cambios durante el
ciclo de vida del arbol, la presencia de formas
“anormales”, y las modificaciones fenotipicas
causadas por el ambiente. Los sistemas de
raices se comportan como objetos
geométricos complejos, dentro de los cuales
laadquisiciény la utilizacién de recursos no
es uniforme debido a que interactlan
dindmicamente con un ambiente edéfico,
espacial y temporalmente heterogéneo
(Wullschleger et al. 1994).

Los primeros botanicos griegos reconocieron
la importancia del estudio de las raices, y las
utilizaron como fuente para la obtencién de
drogas. En tiempos modernos, cuando la
botanica comenz6 a separarse de la medicina,
el estudio de la raices perdid interés (Arber
1930). Goethe (1790, citado por Arber 1930)
practicamente las ignor6 en sus estudios de
morfologia vegetal, y la mayoria de botanicos
modernos han puesto poca atencion a su
estudio (Arber 1930, Jenik 1978), aunque las
adoptan como una unidad morfoldgica
implicita. Gray (1887, citado por Arber 1930)
fue una excepcion, al sugerir que la raiz era
subsidiaria al tallo, porque creia que la radicula
se desarrollaba endégenamente desde la
plamula, mientras que Arber (1930) propuso
que los tallos y las hojas, y los tallos y las
raices, pueden ser tratados como entidades
morfolégicas no discretas, ademas de sugerir
que las raices y las hojas pueden ser
comparables, debido a que ambas son en
parte ejes.

En Colombia los estudios morfologicos
centrados en los sistemas de raices son
escasos, especialmente con énfasis en la
arquitectura (Pavlis & Jenik 2000, Arias 2002).
Los érganos subterraneos de los arboles
tropicales son poco conocidos, y su estructura
y distribucion en los horizontes del suelo no
ha sido estudiada en detalle como
consecuencia directa de la dificultad
metodoldgicaen la “rizologia” (Atger & Edelin
1994), y de la alta diversidad de especies



tropicales (Pavlis & Jenik 2000). El acceso
limitado a las raices mediante excavaciones
meticulosas (Jenik 1978), la ausencia de un
marco conceptual s6lido, y el desconocimiento
de patrones de construccion similares en
especies diferentes, son causas que dificultan
la estructuracion tedrica de esta disciplina. Se
hace necesario realizar estudios donde el
desarrollo y la construccion de los arboles se
analicen como un todo, los sistemas de
vastagos Y raices, sin fraccionarlos como dos
entidades separadas.

Las pocas investigaciones existentes a nivel
de arquitectura de raices involucran una gran
cantidad de especies haciendo que la
informacién sobre cada uno de los sistemas
sea preliminar (Atger & Edelin 1994). Dichos
estudios describen la forma general del
sistemay la diversidad de formas en funcién
del ambiente, sin tener en cuenta la ontogenia
del mismo (Jenik 1978).

En este trabajo se describira la arquitecturay
otros atributos morfolégicos del sistema de
raices y vastagos de Vismia baccifera (L.)
Triana & Planchon y del sistema de raices de
Vismia macrophylla Kunth (Clusiaceae) en
todas las etapas de su desarrollo, ademas de
comparar los patrones en la arquitectura del
vastago y las raices de las dos especies.

MATERIALESY METODOS

Area de estudio: el area de estudio se localiza
al Norte del departamento de Antioquia, en la
cuenca hidrogréfica del rio Porce, jurisdiccion
de los municipios de Yolombo, Amalfi y
GOmez Plata (6°49.287’ N, 75°09.573’ W), auna
distancia de 120 km de Medellin por carretera.
El &rea se encuentra en la transicion de los
pisos premontano y tropical (entre 900 y 1000
msnm) y abarca aproximadamente 5500 ha
(Sierra 2001), “correspondientes a un valle
abierto con una franja central de colinas bajas
muy disectadas, acompafiadas de depdsitos
aluviales” (Urrego & Gonzélez 2000).
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Las pendientes promedio son de 22-25°, con
pendientes locales muy frecuentes hasta de
36-45°. Latemperatura media anual es de 22.8°
C, lahumedad relativa del orden de 83%, y la
precipitacién media anual es de 3050 mm
(Urrego & Gonzalez 2000). La zona comprende
un conjunto de fragmentos en diferentes
estados serales, que van desde rastrojos y
pastizales (4075.58 ha) hasta bosques primarios
poco intervenidos (609.45 ha; Jaramillo 1989,
Berruet & Loaiza 2001). Los suelos fueron
utilizados anteriormente en ganaderia y
agricultura poco tecnificada, aunque ahora se
ha propiciado la regeneracion de la vegetacion
natural (Sierra 2001). En el area estan presentes
dos Ordenes de suelos, Entisoles e
Inceptisoles (Urrego & Gonzalez 2000).

Métodos: en Vismia macrophylla solo se
estudié el sistema de raices debido a que las
descripciones del vastago fueron previamente
realizadas por Vester (1997) en la Amazonia
Colombiana.

Excavaciones y observaciones: se
estudiaron los sistemas de raices y vastagos
de 42 individuos de Vismia baccifera, y los
sistemas de raices de 32 individuos de V.
macrophylla. Los sistemas de raices fueron
excavados mediante el uso de diferentes
herramientas y del agua para aflojar la tierra.
Cada raiz horizontal fue desenterrada desde
su origen hasta su apice; cuando no fue
posible se midi6 el didmetro del lugar de
fractura. Este proceso se repitio para las raices
laterales hasta alcanzar los ejes de la periferia.
Los ejemplares botanicos testigo fueron
depositados en el Herbario de la Universidad
de Antioquia (HUA), Medellin, Colombia,
bajo los nimeros de coleccion de T. Arias 9,
16, 21, 23 para Vismia baccifera, y 6 y 12
para V. macrophylla.

Identificacion y caracterizacion de los ejes:
se utilizé la metodologia propuesta por Atger
& Edelin (1994), en la cual se identifica cada
eje del arbol de acuerdo con el orden de
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aparicion (Barthélémy 1991) y con una
caracterizacion basada en criterios
morfolégicos (Jourdan et al. 2000). El orden
de ramificacion se determiné de acuerdo con
su localizacién en el arbol completo (arbol
del presente). El eje principal en el tronco fue
llamado Al, mientras en la radicula fue
llamado B1, y se caracteriza por su derivacion
directa de los dos polos de crecimiento del
embrion. Sus formaciones laterales, las ramas
en el tronco fueron llamadas A2, mientras las
raices de exploracion creciendo desde la
radicula fueron llamadas B2. Las formaciones
laterales derivadas de éstas, A3 y B3, y asi
sucesivamente. Por su parte, el tamafio y la
complejidad de las estructuras de los arboles
estudiados se evaluaron mediante las reglas
de Corner (Hallé etal. 1978): (1) la estructura
de mayor tamafio es el tallo, y las mas
pequefias y complejas son los apéndices
(hojas); (2) generalmente el tamafio disminuye
con el aumento en el orden de ramificacion
hasta llegar a los apéndices (las estructuras
mas pequefias).

Las reiteraciones, estdn subordinadas en el
vastago a los ejes A1, A2, A3yen lasraicesa
los ejes B1, B2, B3. En ambos sistemas,
fueron jerarquizadas de acuerdo con el eje
donde se originan, asi: una reiteracion que
repite la arquitectura del eje Al se denomina
A1’, mientras una que repita el eje B1 se
denomina B1’, si sobre estas reiteraciones se
generan otras idénticas reciben los nombres
de Al», Al’» 6 Bl», B1’» respectivamente, y
asi sucesivamente.

Una reiteracién parcial de un eje, A2 6 B2, fue
denominada segln su orden de aparicion A2’,
A2»,A2’» 6 B2’, B2», B3’» respectivamente, y
asi sucesivamente. Ademas, existen diferentes
tipos de reiteraciones, unas que resultan de un
dafio, llamadas traumaéticas, y otras que surgen
de una adaptacion de la planta a la energia
incidente, llamadas adaptativas (de Castro e
Santos 1980, Vester 1997).
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Se tuvo en cuenta la presencia o no de
reiteraciéon automatica (RA), “uno de los
procesos mas frecuentes pero menos
evidentes en un arbol”, que sucede cuando
el eje epicotiledonar (Al) produce primero
ejes A3 directamente, y luego ejes A2 que a
su vez producen A3; con el tiempo, dichos
A2 cambian su orientacion, adquieren un
mayor grosor y se dediferencian hasta Al
(Vester 1997). Esto sucede mediante: (a)
metamorfosis, cuando un eje pasa de formar
un tipo de eje subordinado a otro (Bell 1994);
y (b) ramificacion de intercalacion, cuando
aparecen érdenes de ramas entre los ejes
menos y mas especializados (Vester 1997).

Existen tres tipos de arboles de acuerdo con
su potencial de crecimiento en el bosque
(Hallé et al. 1978). Los arboles del futuro, que
tienen todo el potencial para expandir su copa,
y estan aun en el proceso de conformar su
modelo; los arboles del presente, que
alcanzan la méxima expansion de su copa y
poseen reiteraciones arboreas, arbustivas y
herbaceas (definidas de acuerdo al tamafio y
a la fase del arbol que estan repitiendo) y los
arboles del pasado, donde la copa esta
degenerandose, y hay una desincronizacién
en los ritmos biolégicos (de Castro e Santos
1980, Vester 1997, Vester & Cleef 1998).

Fue necesario redefinir algunos de los términos
que se emplean cominmente en el analisis
arquitectonico de los sistemas caulinares para
definir la unidad arquitecténica (Vester 1997,
Jiménez et al. 2002), debido a que muchos de
los conceptos no pueden ser aplicados a los
sistemas de raices, principalmente porque en
estos Ultimos no se forman apéndices y la
ubicacién de sus tejidos meristeméticos es
estrictamente interna (Romberger 1963). Afin
de precisar estas definiciones, se incluyen los
siguientes criterios.

Ramificacién ritmica (cuando hay una
produccién periddica de ramas y periodos de
mas 0 menos intenso desarrollo y crecimiento),



continua (cuando a partir de todas las yemas
de un eje se forman ramas silépticas) o difusa
(cuando no existe un patrén evidente de
ubicacidn de los ejes sobre una matriz; Hallé et
al. 1978). Eje monopdédico (cuando la
construccion del eje monoaxial es el resultado
de la actividad de un solo meristema; Hallé et
al. 1978, Atger & Edelin 1994), o monopddio
inestable (ejes monopddicos con una
desactivacidon facil pero impredecible del
meristema apical; Oldeman 1974, Vester 1997,
1999). Los nudos de bayoneta se presentan en
un eje cuando el meristema terminal ha sido
fracturado (desaparicion del meristema debido
a un dafio mecanico del eje) o abortado, y hay
un relevo del crecimiento por un meristema que
se encontraba en reposo, conformando un
monopodio inestable (Oldeman 1974), o un
simpodio irregular (Hallé et al. 1978). En los
arboles con construccién en tenedor la
sustitucion se produce simultaneamente por
dos ejes (Hallé et al. 1978). Ambos fenémenos
pueden presentarse de manera sucesiva
conformando “tenedores” o “nudos de
bayoneta” mdaltiples. Crecimiento ritmico
(cuando el eje pasa por una alternancia regular
entre periodos de elongacion y de reposo), o
continuo cuando no hay periodos de latencia,
mostrando sincronizacién entre organogénesis
y elongacidn (Hallé etal. 1978, Barthélémy 1991,
Vester 1997); el crecimiento ritmico de las raices
responde a una alternancia regular de periodos
de reposo y alargamiento que no dejan ninguna
traza morfol6gica sobre el eje (Romberger 1963,
Atger & Edelin 1994). Ortotropia (filotaxia
decusada, orientacion vertical y simetria radial
del eje; plagiotropia (filotaxia en un plano,
orientacion horizontal y simetria bilateral); o
plagiotropia secundaria “ejes ortotrépicamente
dorsiventrales, que no son estrictamente
plagiétropos”, es decir, ejes con una
combinacion de caracteristicas morfoldgicas de
ejes ortétropos y plagiotropos, que poseen
filotaxia decusada y simetria radial, pero las
hojas estan dispuestas secundariamente en un
plano (Oldeman 1989 citado por Vester 1997); la
orientacion de las raices fue categorizada en:
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ortogravitrdpicas, cuando laradicula se orienta
con la gravedad; gravitrépicas, cuando los
demés ejes se orientan con la gravedad;
agravitropicas, cuando crecen en contra de la
gravedad; y diagravitrépicas, cuando crecen
horizontalmente (Cannon 1949, Larsen 1962,
Jenik 1978, Jourdan et al. 2000). Crecimiento
definido (cuando el meristema terminal del eje
se transforma en una flor, inflorescencia o un
domo parenquimatoso, y por lo tanto deja de
funcionar en un momento dado), o indefinido
(el meristema apical tiene una habilidad
indefinida de crecimiento; véase Barthélémy
1991). Una raiz tiene crecimiento definido
cuando a partir de un estado de su ontogenia
no se ohserva crecimiento en longitud, grado
de ramificacién y didmetro, alcanzando su
estructuray maximo desarrollo en los individuos
mas maduros; si los ejes se alargan
indefinidamente sin modificar su estructura,
entonces no alcanzan su maximo desarrollo y
su crecimiento es indefinido (Jenik 1978, Atger
& Edelin 1994, Jourdan et al. 2000). Silepsis
(cuando la extension del eje terminal o principal
y el axilar o lateral es simultanea), o prolepsis (el
meristema pasa por un periodo de latencia;
véase Bell 1991). Caracteristicas como la
distancia al apice del eje, el angulo de apertura,
la similitud de los didmetros, el grado de
ramificacién y latexturaindican si laramificacion
es inmediata en las raices (Atger & Edelin 1994)
0 si, por el contrario, el desarrollo de un eje
lateral ocurre mucho después de la formacién
del eje que le dio origen (Hallé etal. 1978).

Los perfiles de ambos sistemas en cada
individuo fueron fotografiados y dibujados
a escala. Se escogieron los dibujos que
ilustran con mayor claridad el modelo
arquitectonico de las especies para ser
digitalizados mediante AutoCAD 2000.

Para describir la forma de las raices se
establecid si son cénicas, cilindricas,
pivotantes, delgadas o filiformes, y la
sinuosidad (media o baja). Ademas, se
midieron angulos de orientacién de la

337



Arquitectura de raices y vastagos de Vismia

ramificacion, diametro de la base (DAB) y el
largo de la raiz principal, y para los ejes de
segundo orden en adelante, se calcul6 la
mediay la desviacion estandar para ca. de 5-
10 ejes. Se anotaron otros aspectos como
el color, la presencia de 6rganos de
almacenamiento, escamas o pelos radicales,
y el grado de lignificacion (fuerte, medio o
nulo). En cuanto a su morfologia, se utilizaron
los siguientes parametros propuestos por
Jenik (1978): (1) aspectos morfogenéticos:
identificacion de subsistemas de las raices,
posicién de las raices (distales, proximales o
uniformemente distribuidas sobre la raiz
matriz), primarias y secundarias (Tabla 1); y
(2) aspectos morfoldgicos: raices de sostén,
raiz vertical (una o varias), en aguja,
esqueléticas, de anclaje o de transporte; se
consideraron macrorrizas, las raices gruesas,
con potencial de crecimiento radial y
longitudinal, especializadas en conduccién
y sostén, y braquirrizas las raices delgadas,
con crecimiento determinado longitudinal y
radial, y con funciones de absorcion (Lyford
& Wilson 1964, Kubicova 1967).

En cuanto a los vastagos, se midieron angulos
de orientacion de las ramificaciones, tamafios
de las hojas y la longitud del eje A1, y para
los ejes de segundo orden en adelante para
ca. de 5-10 ejes. Cada tipo de eje caulinar fue
descrito estadisticamente obteniendo su
media y desviacion estandar.

RESULTADOS

Para los sistemas de raices y vastagos de
Vismia baccifera fueron analizados 10
individuos juveniles, 22 adultos y 10 seniles.
Mientras para los sistemas de raices de V.
Macrophylla fueron analizados 7 individuos
juveniles, 20 adultos y 5 seniles.

Identificacién y caracterizacion de los ejes
gue componen el sistema de raices

Se identificaron cinco 6rdenes jerarquicos de
ejes en Vismia baccifera y cuatro en V.
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macrophylla. El eje B1 de ambas especies es
conico-pivotante, fuertemente lignificado y
medianamente sinuoso en las primeras fases
de desarrollo, aunque luego la sinuosidad es
baja; tiene crecimiento secundario y es
macrorricico (Tabla 1). Los ejes B2 de ambas
especies cambian su forma a través del
desarrollo, desde cilindricos delgados hasta
conicos, pasando por cilindricos gruesos. Su
textura cambia desde mediana a fuertemente
lignificada, con sinuosidad media. Son raices
esqueléticas, con crecimiento secundario,
macrorricicas, la mayoria ubicadas sobre Al
de manera proximal al cuello de la planta
(Tabla ).

Las raices B3 varian desde débil- hasta
medianamente lignificadas a través del
desarrollo, su sinuosidad va de alta a media,
su origen es secundario, son raices
macrorricicas, y tienen engrosamiento
secundario. En Vismia baccifera las raices se
distribuyen uniformemente a lo largo del eje
matriz y tienen forma cilindrica gruesa,
mientras en V. macrophylla se distribuyen
distalmente, y su forma es cilindrica delgada
(Tabla 1). Los ejes B4 en V. baccifera tienen
caracteristicas similares a los B3 de V.
macrophylla excepto por su distribucion
uniforme a lo largo del eje matriz, y porque
son débilmente lignificados (Tabla 1). Las
raices de orden B5 en Vismia bacciferay las
B4 en V. macrophylla tienen forma filiforme,
no se lignifican y presentan sinuosidad alta.
Se distribuyen uniformemente sobre los ejes
y son braquirricicas (Tabla 1).

Arquitectura del sistema de raices

Fase 1, plantula: Las plantulas de ambas
especies poseen un eje B1 ortétropo,
gravitrdpico, de crecimiento monopddico,
definido (Tablas 2, 3), que al entrar al suelo
cambia levemente de direccion para después
orientarse verticalmente (Figs. 1a, e; 2a). Sobre
B1 se distribuyen irregularmente ejes de orden
B5 en V. baccifera (Figs. 1a, 2a) y B4 en V.



macrophylla (Fig. 1e), alterndndose con ejes
B2 (ramificacion de intercalacion), de origen
siléptico que posteriormente aumentan de
tamafio (Figs.1a, e; 2a). Ambos tipos de raices
(B2 y B4 en V. macrophylla, B2 y B5 en V.
baccifera) no pueden ser diferenciadas
cuando la plantula acaba de germinar por su
similitud inicial (Fig. 2a). Laramificacion de
los ejes B1 es principalmente basitdnica
(Tablas 2, 3).

Los ejes B2 tienen diferenciacion plagidtropa,
son diagravitrépicos y presentan crecimiento
monopaodico, indefinido (Figs. 1a,e; Tablas 2,
3). Las raices de orden B5 de Vismia baccifera
y B4 de V. macrophylla son gravitrépicas y
agravitrépicas, con crecimiento monopddico,
definido, efimeras y producidas
constantemente por prolepsis sobre B1y B2
(Figs.1a, e; Tablas 2, 3).

Fase 2, transicion entre arbol juvenil y
adulto: Los ejes B2 tienen ramificacion
monopddica, difusa, de origen siléptico,
reiteran adaptativamente en B2’ (Tablas 2, 3),
y se extienden radialmente alrededor del
B1(Fig. 2b). Las caracteristicas
arquitectdnicas de los ejes B3 son similares a
las de B2 (Figs. 1b,f; 2b; Tablas 2, 3); no
obstante se diferencian por las caracteristicas

Arias

morfol6gicas como la forma del eje, el grado
de lignificacidn, la posicién que alcanzan las
raices con respecto al eje en que se ubican, y
el tipo de modificacion alcanzada (véase Tabla
1).

En Vismia macrophylla se completa la unidad
arquitectonica del sistema de raices cuando
los ejes B3 se desarrollan sobre su matriz B2.
Frecuentemente se observan sistemas donde
no se distingue un eje B1, todos los ejes son
horizontales y superficiales (B2), algunas
veces crece una reiteracion total (B1%),
adaptativa y siléptica sobre alguno de estos
B2.

Los ejes B1, B2 y B3 se bhifurcan hacia su
parte distal, 0 menos frecuentemente hacia
su parte proximal, formando dos o0 mas ejes
equivalentes (reiteraciones totales,
traumaticas y silépticas) que se denominan
pseudodicotomias (Fig. 3a). Estas
reiteraciones algunas veces son sucesivas
sobre un mismo eje pero van disminuyendo
de tamafio siguiendo la segunda regla de
Corner (Hallé et al. 1978). Durante las fases
de desarrollo | y Il comienzan a diferenciarse
de manera extemporénea al crecimiento del
B1 (prolepsis) sobre el cuello del sistema,
algunas raices B2 y B1’ adaptativas.

Tabla 1. Identificacion y caracterizacion de los ejes que conforman el sistema de raices de
Vismia baccifera y V. macrophylla de acuerdo con la jerarquia de los ejes.

V. baccifera V. macrophylla
B1 B2 B3 B4 BS B1 B2 B3 B4
Forma del eje C‘(‘wmcoA Conico (,llllldl’.lCO, Cilindrico, Filiforme C_(vwmco_ Coénico Cilindrico, Filitorme
pivotante grueso delgado pivotante delgado
Textura Fljlen_e:mente Fl_lelt_e‘_nleme Me_dia_n'amente D_éb@l{nente No qun_e_mente Fl_Jer‘I_c{mente M:?dia_r{_arnente ) No
lignilicado | lignificado | lignificado | lignificado | lignificade | hignificado | lignificado | lignificado | lignificado
Sii idad Baja Media Media Media Alta Baja Media Media Alta
Origen del ¢je’ | Primario | Sceundario | Sccundario | Secundario| Secundario [ Primario | Secundario | Sccundario | Secundario
Posicién del eje’ - Proximal Uniforme | Uniforme | Uniforme - Proximal Distal Uniforme
Funcién Macrorriza | Macrorriza | Macrorriza | Macrorriza | Braquirriza | Macrorriza | Macrorriza | Macrorriza | Braquirriza
Tipo d.e raices VRH»IVZ Esquelético Iransporte, '1'1’21115170?"[6 Absorcion Venicya 1 N Hsquelético Transporte, Absorcion
modificadas vertical anclaje |y absorcion esquelética anclaje
fzz‘:l‘:::? si Si Si Si No st Si Si No

1. Las raices no lignificadas no poseen crecimiento secundario.
2. Primarias, la radicula. Secundarias cuando se desarrollan a partir de raices primarias y de tallos (Jenik

1978).

3. Posicion que ocupan las raices con respecto al eje donde se ubican.
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Figura 1. Diagrama arquitectdnico del sistema de raices de Vismia baccifera (a-d) y Vismia
macrophylla (e-g). Vismia baccifera (a) plantula: sobre la raiz B1 se distribuyen irregularmente
ejes de orden B5 alternandose con ejes B2; (b) transicién juvenil a adulto: raices B3 se
desarrollan sobre su matriz B2; (c) adulto: las raices B3 producen ejes B4, se completa la
unidad arquitectonica; (d) senil: el sistema de raices se extiende y ocupa cada vez mas area a
través de las pseudodicotomias. Vismia macrphylla (e) plantula: sobre la raiz B1 se distribuyen
irregularmente ejes de orden B4 alternandose con ejes B2; (f) transicién juvenil a adulto:
raices B3 se desarrollan sobre su matriz B2, se completa la unidad arquitecténica; (g) adulto:
el sistema de raices se extiende y ocupa un area mayor a través de las pseudodicotomias.
Dibujos por David Emilio Restrepo, a partir de esquemas de campo de la autora.
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Figura 2. Arquitectura del sistema de raices de Vismia baccifera. (a) Eje B1 cambiando de
direccion al entrar al suelo; ejes B5 creciendo sobre B1 e intercalandose con ejes B2
(ramificacion de intercalacidn). (b) Ejes B2 plagiétropos, esqueléticos y diagravitropicos, con
extension radial sobre B1 y portando ejes B3.
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Tabla 2. Descripcién de ejes que forman la unidad arquitecténica del sistema de raices de

Vismia baccifera.

B1 B2 B3 B4 BS
Tipo d imient Monopddico| Monopddico | Monopodico Monopédico | Monopodico
'po de crecimiento Definido | Indefinido | Indefinido Definido Definido
. -, - Plagiotropo A
Dl dtge | RO Phsonne | Mo, | i, Croiinies
& P & P & P diagravitropico & P
Longevidad Larga Larga Media Corta Corta
Radial,
Simetria del eje Radial Bilateral Bilateral secundariamente Radial
bilateral
Patron de ramificacion Difuso Difuso Difuso Difuso -
Cronologia de la o S U o
ramificacion Siléptico Siléptico Siléptico Siléptico -
Posicion de la ramificacion | Basitonica | Acrotdnica Acrotonica Acroténica -
Alternas Alternas | Alternas irregular,
Disposicion de los ejes irregular en un | irregular en un | secundariamente -
Irregular
plano plano en un plano
Formacién de
pseudodicotomias Si Si Si No No
Angulo promedio 70.89 4739 432 5222 -
ramificacion (°)
Desviacion estandardel | 1, 2421 2210 2860 .
angulo (°)
Longitud promedio del |, 132.90 61.47 60.53 2465
eje (cm)
Desviacion estindar dela | 54 5; 117.02 6001 64.60 2337
longitud (cm)
DAB' promedio (cm) 2.75 3.00 1.08 0.56 0.34
Desviacion estandar del 5 <
DAB (cm) 242 2.20 1.05 0.55 0.42
Diametro fractura (cm) 0.42 0.36 0.34 0.28 0.33
Desviacion estandar del
diametro de fractura (cm) 0.56 0.38 041 0.26 0.19

1. DAB: diametro de la insercion del sistema de raices y el caulinar.

Fase 3, arbol adulto: En ambas especies el
DAB promedio disminuye con el aumento en
el orden de ramificacién de los ejes, excepto
parael eje B1 de V. baccifera, con DAB menor
que el de B2 (Tabla 2). La longitud de B2 es
mayor que el de B1 en ambas especies; en los
ordenes B2 en adelante hay un descenso
gradual en la longitud (Tablas 2, 3). Los
didmetros de fractura también disminuyen con
el aumento en el orden de ramificacion,
exceptudndose el caso de B5 de V. baccifera
donde el valor es mayor que en B4, en V.
macrophylla los didmetros son iguales para
los érdenes B1y B2 (Tablas 2, 3). Los angulos
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de ramificacion con valores mas altos se
encuentran sobre B1 (Tablas 2, 3).

En Vismia baccifera se completa la unidad
arquitecténica cuando los ejes B3 producen ejes
B4y B5 (Figs. 1c, 3b), que crecen por silepsis y
reiteran adaptativamente en B4’ y B5’, y que no
pueden ser diferenciados inicialmente en esta
fase debido a su similitud morfoldgica. Los B4
son escasos, monopédicos, plagiotropos
secundarios, diagravitrépicos, y poseen simetria
radial, secundariamente bilateral; la disposicion
de laramificacion es irregular, con B5 dispuestos
principalmente en un plano (Tabla 2).



En Vismia macrophylla el sistema de raices
en esta etapa esta en expansion, los ejes B2
se extienden explorando cada vez un area
mayor (Fig. 19).

El sistema de raices de ambas especies es de
tipo 1V segun la clasificacién de Cannon
(1949), las raices laterales de primer orden (B2)
estan ubicadas en una zona cercana a la
superficie, pero el eje B1 vertical puede variar
considerablemente sus dimensiones. Segln
los modelos descritos por Jenik (1978) el méas
similar a ambas especies es el modelo de
Alstonia boonei De Wild. (Apocynaceae) en
el cual existen raices esqueléticas hacia la
superficie del suelo.
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Los individuos encontrados sobre
pendientes tienen dos ejes plagiotropos (B2)
que se ubican de manera perpendicular a esta.
Algunas veces los ejes B2 se orientan hacia
arriba de la pendiente y otras raices pequefias
(B2, prolépticas) se ubican pendiente abajo;
en otros individuos dos de la raices B2 se
ubican una hacia arriba y la otra hacia abajo
de la pendiente. Si los ejes silépticos B2 estan
concentrados hacia un lado de B1, entonces
hay desarrollo compensatorio de ejes
prolépticos del mismo orden (B2) en el sentido
opuesto. Los ejes B2 y B3 silépticos,
incluyendo las pseudodicotomias,
generalmente crecen en un solo plano,
dandole simetria bilateral al eje, mientras los

Tabla 3. Descripcion de ejes que forman la unidad arquitectonica del sistema de raices Vismia

macrophylla.
B1 B2 B3 B4
Tino d imient Monopddico Monopddico Monopadico Monopédico
'po de crecimiento Definido Indefinido Indefinido Definido
Diferenciacion del Ortétropo, Plagiétropo, Plagiétropo, Gravitrépico y
eje Gravitropico diagravitropico diagravitropico agravitropico
Longevidad Larga Larga Media Corta
Simetria del eje Radial Bilateral Bilateral Radial
Patron de Monopdédico Monopdédico Monopédico )
ramificacion Difuso Difuso Difuso
Crono.l ogia '(!e fa Siléptico Siléptico Siléptico -
ramificacion
Tipo de ramificacion Basitonica Acrotonica Acrotdnica -
Disposicion de los Alternas en un
. Irregular Alternas en un plano -
€jes plano
Formacién de Si Si St No
pseudodicotomias
Angulo promedio 75.09 8371 4330 -
ramificacion (°)
Desviacion estandar
del dingulo(®) 23.53 28.16 30.84 -
Longitud promedio 2431 3722 29.96 2825
del eje (cm)
Desviacion estandar "
de 1a longitud (cm) 8.09 36.29 25.11 24.89
DAB promedio (cm) 1.67 0.87 0.62 0.16
Desviacion estandar
del DAB (cm) 1.45 0.83 0.77 0.16
Didmetro de 0.17 0.17 0.13 0.14
fractura (cm)
Desviacion estandar
del diametro de 0.11 0.24 0.16 0.17
fractura (cm)
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ejes con reiteraciones prolépticas
(principalmente los B5) crecen en todas
direcciones por lo cual generan asimetria en
el eje matriz.

Se observaron ejes B2 unidos a raices de
arboles mas grandes, ademéas de algunos
brotes pequefios creciendo directamente de
las raices de Vismia baccifera en éareas
abiertas, lo cual sugiere reproduccién
vegetativa. Algunos de los ejes B2
plagiotropos cambian su orientacion
original horizontal, se entierran en el suelo
y ocurre una dediferenciacion del eje hasta
B1, comportandose ahora como ejes
ortétropos.

Fase 4, &rbol senil: para Vismia macrophylla
no se encontraron individuos en esta etapa
de desarrollo. En V. baccifera el sistema de
raices se extiende y ocupa cada vez mas area
a través de las pseudodicotomias (Fig. 1d).
En individuos adultos se conservan pocas
raices esqueléticas en el sistema, la mayoria
se observan en descomposicion y son
reemplazadas por pequefios ejes prolépticos.
Con menor frecuencia algunas se
descomponen hacia su parte distal.

Arquitectura del sistema caulinar de Vismia
baccifera

Arboles del futuro: se encontraron arboles
de Vismia baccifera con una altura del
vastago hasta de 500 cm y un DAP entre 0.2-
7 cm (Figs. 4a, b, ¢), mientras la raiz pivotante
tuvo una profundidad maximade 50 cm. En V.
macrophylla la altura méxima de los vastagos
fue de 250 cm y el DAP estuvo entre 0.1-1.3
cm, mientras que se hallé una profundidad
de laraiz hasta de 70 cm.

Fase 1, plantula sin ramificar: comprende
individuos con eje epicotiledonar Al,
ortétropo, de crecimiento monopddico
inestable, continuo e indefinido, cuya filotaxia
es espirodecusada, donde las hojas son
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opuestas, decusadas pero cada par va
girando con respecto al anterior y
disponiéndose de tal manera que forman una
espiral (Figs. 4a, 5a; Tabla 4).

Algunas de las plantulas presentan
arquitectura en “tenedor” o de “tipo
bayoneta” (Figs. 5b,c). Son comunes las
reiteraciones totales prolépticas (Al’)
provocadas bien por traumatismos o bien por
la desactivacién del meristema apical.

Fase 2, juvenil: sobre el eje Al aparecen las
ramas A3. Los ejes A3 tienen crecimiento
monopddico, continuo y exhiben plagiotropia
secundaria; en este estado las Iaminas foliares
se disponen todas en un plano por la torsién
de los entrenudos (Figs. 4b, 6a; Tabla 4; cf.
Ewan 1962, Robson 1998); el eje permanece
con simetria radial, debido a que la
disposicién original de los peciolos es
decusada; asimismo la disposicién anatémica
de los tejidos vasculares en el eje no es
distinta a la de un eje ortétropo. Los ejes A3
son de origen siléptico y reiteran
adaptativamente formando A3’ prolépticos
(Fig.4b), que aparecen difusamente a lo largo
de Al. Los dos brotes de renuevo opuestos
en cada nudo, no siempre se desarrollan al
tiempo (Fig. 4b), lo cual contradice una de las
leyes de Corner ( Hallé et al. 1978). Durante
esta fase se observa que las hojas de los A3
no se superponen con las de Al (Fig. 6a).

Fase 3, transicion entre arbol juvenil y
adulto: sobre los ejes A1 comienzan a surgir,
por ramificacion difusa, ejes mas largos (A2),
plagiétropos secundarios y con simetria
radial, de crecimiento continuo, indefinido y
monopdédico, y de duracién media a
prolongada (Tabla 4). A lo largo del eje Al,
los ejes A2 estan intercalados con los A3
(ramificacién por intercalacion; véase Vester
1997). La ramificacion de A2 es monopddica,
difusa, siléptica y reiteran adaptativamente
formando A2’. En este estado se completa la
unidad arquitectonica (Fig. 4c).
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Figura 3. Sistema de raices de Vismia baccifera. (a) Reiteraciones B3’ y B4’ parciales y
traumaticas (pseudicotomias) creciendo a partir de ejes B3 y B4, respectivamente; nétese la
disminucién del tamafio con el aumento en la jerarquia del eje. (b) Disposicion de las raices
hacia la superficie del suelo, en un solo nivel, nétese que el modelo arquitectonico aparece
completo.
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Figura 4. Diagrama arquitecténico del sistema caulinar de Vismia baccifera (a-f). (a) plantula
sin ramificar; (b) juvenil: sobre el eje Al crecen ejes A3; (c) transicion entre juvenil y adulto:
sobre el eje Al crecen difusamente A2, intercalados con ejes A3; (d) adulto: los ejes A3 del
vastago desarrollan una inflorescencia terminal, algunos ejes A2 difusos comienzan a com-
portarse como reiteraciones automaticas de primer orden (A1’); (e) adulto: los ejes A3 desa-
rrollan ejes A3’, se observan nudos bayoneta (NB); (f) arbol senescente: la mayoria de los
individuos presentan arquitectura en «tenedor simple» (TS) y compuesto, la copa esté frac-
turada, sobre las reiteraciones automaticas (RA) de primer orden se observa de forma difusa,
algunos ejes A2 que se dediferencian hasta A1, formando las RA de 2% orden (RA2). X=¢ejes
muertos. Dibujos por David Emilio Restrepo, a partir de esquemas de campo de la autora.
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Figura5. Detalles arquitectonicos del sistema caulinar de Vismia baccifera (a-e). (a) Filotaxia
espiro-decusada de ejes Al. Tipos de reiteracion, (b) «Nudo de bayoneta» y su respectiva
ampliacion en el lugar donde ocurre el dafio o la desvigorizacion (x) del eje Al (dibujo a la
derecha), n6tese una reiteracion proléptica (A1’p), creciendo desde un meristema en latencia
tiempo después de la formacion del «nudo en bayoneta»; (c) arquitectura tipo «tenedor
simple» y su respectiva ampliacion en el lugar donde ocurre la fractura o desvigorizacion del
eje Al, dibujo a la derecha, ndtese que aun se conserva el eje A1 muerto (x), con un par de
profilos secos que protegian el meristema. (d) Detalle de una pseudodicotomia: la yema
terminal de A2 se cae por medio de una zona de abscision, el crecimiento del eje se truncay se
desarrollan dos A3 inmediatamente subyacentes y en forma simultanea; (e) detalle de la
construccion simpodica de ejes A2: cuando un eje A2 comienza a desarrollarse, su meristema
se aborta o fractura, entonces un eje lateral se desarrolla, dicho meristema a su vez se aborta
o fractura, y se desarrolla otro eje lateral al cual le ocurre lo mismo. Dibujos por David Emilio
Restrepo, a partir de esquemas de campo de la autora.
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Tabla 4. Descripcion de ejes que forman la unidad arquitecténica caulinar de Vismia baccifera

Al A2 A3
Monop odio _Mono_p_oc}lo 0 Monopodio
. - inestable simpodi irregular N
Tipo de crecimiento . . Continuo
Continuo Continuo Definido
Indefinido Indefinido
Diferenciacion del eje Ortotropo Plagiétropo secundario Plagiotropo secundario
Longevidad Larga Larga Corta
. , . . Radial, Radial,
Simetria del cje Radial secundariamente bilateral | secundariamente bilateral
Patron de ramificacion Difuso Difuso -
Cronologia de la Siléptico Siléptico .
ramificacion
POS]C.IOII d'e . la Acrotonica Acrotonica
ramificacion
. . . , Decusada, 1aminas Decusada, laminas
Filotaxia Espirodecusadas . .
secundariamente en un plano| secundariamente en un plano
Floracion No No Si
Formacion de tenedores Si Si Si
o bayonetas
Angulo.pron.l,cdlo de 60.61 5504 )
ramificacion(®)
Desv1ac,10n esta:ldar del 16.90 14.03 )
angulo (°)
Tamafio p.romedlo de la 1521 1376 1167
hoja (cm)
Desviacion estandar del : -
tamaiio de la hoja (cm) 235 2.68 3.05
Longitud promedio del | ;5 43 9321 2653
eje (cm)
Desviacion estandar de -
43 . X
la longitud del eje (cm) 2334 89.35 14.60

Algunas veces la yema terminal de A2 se
cae por medio de una zona de abscision, el
crecimiento del eje se truncay se desarrollan
los A3 inmediatamente subyacentes dando
lugar a una pseudodicotomia (Fig. 5d).
Cuando un eje A2 comienza a desarrollarse,
su meristema se aborta o fractura, entonces
un eje lateral se desarrolla; dicho meristema
a su vez se aborta o fractura, y se desarrolla
otro eje lateral al cual le sucede lo mismo.
Este tipo de ejes recibe el nombre de
simpodios irregulares (Hallé et al. 1978), que
se forman a partir de reiteraciones parciales
del eje (Fig. 5e).

En los ejes Al se observaron reiteraciones
totales prolépticas y adaptativas, que se
distinguen de la ramificacion secuencial por
su éangulo de orientacién. Dichas
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reiteraciones se originan a partir de
meristemas latentes protegidos por un par de
profilos, reducidos y densamente
ferruginosos. Las yemas axilares, usualmente
una o dos, son seriales y de desarrollo
descendente. Es comin encontrar dos A3
creciendo desde la axila de una hoja, la primera
de las cuales es abaxial al eje matriz, y se
desarrolla por silepsis, y la segunda por
prolepsis (Fig. 6b).

Vismia baccifera crece conforme al modelo
arquitecténico de Attims. Todos los ejes son
de crecimiento continuo, hay una clara
diferenciacion entre un tronco monopddico
y los ejes laterales, la ramificacion es difusay
lafloracidn es lateral al eje principal (Figs.4c,d
). Lalongitud de los ejes, el tamafio promedio
de la hoja y los angulos de ramificacion en
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Figura 6. Detalles de la arquitectura caulinar de Vismia baccifera. (a) Vista superior de una
planta juvenil con filotaxia espiro-decusada del eje Al y plagiotropia secundaria de los ejes
A3; notese que las hojas no se superponen. (b) Eje A3’ de origen proléptico, nétese que los
dos A3 opuestos no se desarrollan sincrénicamente sobre A2; sin embargo, dos ejes A3
crecen desde un mismo nudo, uno siléptico y otro proléptico (yemas supernumerarias); tp,
note la torsion de los peciolos para disponer las laminas en un solo plano, a pesar de que la

simetria del eje continGe siendo radial.

Vismia baccifera disminuyen a medida que
aumenta el orden de ramificacién (Tabla 4).
De otra parte, los arboles de V. macrophylla
observados por Vester (1997) en la Amazonia
colombiana fueron clasificados bajo el modelo
de Troll, donde la unidad arquitecténica se
manifiesta cuando comienzan a observarse
ejes plagiotropos que se superponen, y cuyos
ejes principales son, en parte, los troncos
mayores del arbol y en parte ramificaciones
(Hallé & Oldeman 1970, Hallé et al. 1978).

Arboles del presente: los arboles observados
de Vismia baccifera tuvieron un rango de
altura total entre 500- 800 cmy un DAP entre
7-14 cm (Figs. 4d, e), mientras la profundidad
de la raiz B1 varié entre 50 y 120 cm. En V.
macrophylla la altura total hallada de los
vastagos estuvo entre 250 - 900 cm y el DAP

entre 4-14 cm, con una profundidad méaxima
de laraiz B1 que vari6 entre 70y 200 cm.

Fase 4, arbol adulto con flores: los ejes A2
son mas largos y mas gruesos con respecto a
la tercera fase de desarrollo, se estan
arqueados por su propio peso. Los ejes A2
también desarrollan ejes A2’ prolépticos
intercalados con A3. Los ejes A3 poseen una
cima paniculada, terminal, con una panicula
adicional en cada uno de los nudos distales.
Hay una transicion abrupta entre la zona
vegetativay la florifera de los ejes A3. Dentro
de cada cima existen méximo cuatro érdenes
de ramificacidn, todas sus ramificaciones son
opuestas y la floracion es basipeta. Los
pedicelos tienen una zona de abscision basal.
Los botones florales de Vismia baccifera se
desarrollan a principios de marzo, en el mes
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de abril ocurre la antesis. Para mayo, durante
el comienzo de la estacion lluviosa, los &rboles
fructifican, y durante los meses de junio y
julio se observan gran cantidad de frutos
maduros en el suelo. Mientras para V.
macrophylla, en el area de trabajo la floracion
comienza en los meses de junio y julio, y a
finales de agosto se presenta la fructificacion,
adiferenciade lo reportado por Vester (1997)
para la Amazonia colombiana quien reporta
floracion y fructificacién desde noviembre
hasta abril.

Por otra parte, algunos ejes A2 difusos
comienzan a comportarse como reiteraciones
automaticas (RA) de primer orden,
reorientdndose para tomar una posicion casi
vertical, debido al proceso de metamorfosis
(veéase Bell 1994), sobre las cuales hay un
nuevo proceso de ramificacion de
intercalacion, es decir que ejes A3 (efimeros)
son intercalados con ejes A2 persistentes
(Fig.4d), pero que eventualmente sufren
autopoda por medio de una zona de abscisién
basal.

En este estado, en la mayoria de los
individuos, los nudos basales de los ejes Al
carecen de ramificacién, por la frecuente
autopoda; hacia la parte distal del eje ain se
observan apéndices y algunas veces se
conserva el meristema apical (Fig. 5d). No
obstante, la arquitectura tipo “tenedor
simple” o “de bayoneta” (sensu Hallé et al.
1978) es frecuente y se manifiesta por
traumatismo en el eje o por la desactivacién
del meristema (Figs. 6 b, ¢). Ademas, se
desarrollan reiteraciones totales a partir de la
axila opuesta al nudo donde se exhibe la
construccion “de bayoneta” (Fig. 6b ).

Fase 5, arbol adulto: los individuos
desarrollan ejes A1’ prolépticos, basales en
los ejes A1, algunos de los cuales se observan
secos en algunos individuos, mientras en
otros, dichas reiteraciones toman vigor
rapidamente. Proliferan los “nudos de
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bayoneta” y “tenedores” compuestos, en el
Al vy sus reiteraciones (Figs. 4e; 5b,c). La
produccién de hojas nuevas y de flores ocurre
hacia la periferia de la copa, y el area
fotosintética estd compuesta principalmente
por los ejes A3; pocas veces los A2 soportan
hojas.

Las reiteraciones automaticas (RA) poseen
ejes A3 que desarrollan distalmente ejes A3’
silépticos y adaptativos (Fig. 4e). Los ejes A2
tienen ejes A2’ que logran desarrollar ejes A3.

Arboles del pasado: la altura total de los
arboles encontrados de Vismia baccifera vari6
entre 8 y 11 my el didmetro entre 8-25 cm,
mientras la profundidad de la raiz pivotante,
entre 1.20y 2m (Fig. 4 f). En V. macrophylla la
altura total estuvo entre 9y 10 my el didmetro
entre 5-20 cm, mientras la profundidad de la
raiz pivotante logré hasta 2 m.

Fase 6, arboles seniles: los individuos
presentan arquitectura en “tenedor
compuesto” (Hallé et al 1978); donde dos o
mas reiteraciones totales conforman la copa.
Sobre estas reiteraciones se forman 1-2
reiteraciones adicionales con arquitectura en
“tenedor”, las cuales muestran una reduccion
estructural desde reiteraciones arbustivas que
exhiben una estructura similar a los individuos
de la fase 5 hasta herbéceas similares a los de
la fase 2 (Fig. 4f). La copa esta fracturada y
los ejes se observan desorganizados y no
siguen una orientacion particular.

Sobre las reiteraciones automaticas (RA) de
primer orden, existen de forma difusa algunos
ejes A2 que se dediferenciaron hasta Al,
formando asi las RA de segundo orden (Fig.
4f). En estas Ultimas se desarrollan ejes A2
que a su vez producen A3. Las RA de primer
orden tienen arquitectura en “bayoneta” o
“tenedor simple” hacia su parte distal (Fig.
4f). Las RA de 1* orden alcanzan una altura
promedio hasta de 3.23 £ 1.31 m en un arbol
del presente, mientras que la altura media de



las RA de segundo orden es hasta de 3.07 +
2.09 m. Los angulos de ramificacion son
similares para los dos tipos de reiteraciones
(55.93 + 16.08° y 53.00 + 14.11°
respectivamente).

El 40% de los arboles del pasado estudiados
mostraron reiteraciones totales basiténicas
posiblemente de origen adaptativo y siléptico,
en las cuales no fue posible distinguir el eje
principal de las ramificaciones laterales. En
ellos abundan ejes secos (algunos muy
cortos), con pocas hojas, que con frecuencia
sufren autopoda. Son escasas las
reiteraciones automaticas de segundo orden
y los ejes A2.

DISCUSION
Arquitectura

En este estudio no se pudo establecer una
diferenciacion clara entre los &rboles del
presente y los del pasado, lo cual ya ha sido
mencionado en otros estudios (véase Vester
& Cleef 1998). Hallé et al. (1978) sugieren que
la representacion de arboles del presente y
del pasado es a veces bastante subjetiva y
que seria mucho mas objetiva su definicién
cuando se examina la arquitectura del bosque
como un todo. Al observar las raices de los
arboles de las dos especies de Vismia es dificil
categorizarlos dentro del potencial de
crecimiento en el bosque (arboles del futuro,
presente o pasado).

En los sistemas de raices y vastagos de
Vismia baccifera y V. macrophylla existe la
ramificacion de intercalacion, sin embargo
estos procesos no fueron sincrénicos para
ambos tipos de sistemas, en las dos especies
estudiadas. En la ramificacion de intercalacion,
se diferencian primero ejes de orden mayor
con funciones de nutricién y reproduccién
en la planta. Este tipo de ramificacion puede
ser una estrategia para la ubicacion de raices
de absorcidn, hojas, flores y frutos hacia la
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periferia de los sistemas (Atger & Edelin 1994,
Vester 1997). Posiblemente, la ubicacién
periférica flores tiene posible incidencia sobre
la dispersion de polen y semillas, mientras la
ubicacién periférica de hojas facilita la
exposicion a la luz de los 6rganos
fotosintéticos. Asi mismo, la ubicacién
periférica de raices de absorcion garantiza el
mantenimiento de un area de absorcion de
nutrientes, sin distincion de jerarquias de ejes
o fases de desarrollo en las que se encuentren
los individuos; y puede asegurar mayor
extension del area de absorcion en nuevos
ambientes donde la disponibilidad de
nutrientes sea variada.

El modelo arquitectdnico parael tallo de Vismia
baccifera se enmascara rapidamente a través
del desarrollo. Los procesos de reiteracion en
dicha especie (arquitectura de bayoneta,
tenedores y pseudodicotomizacién) son
comunes tanto en el sistema de raices como
en el de tallos desde fases tempranas del
desarrollo. La capacidad de adaptacién al
ambiente de los individuos puede estar dada
a través de dichas repeticiones. La presencia
de la reiteracion proléptica observada afirma
que las raices puedan reexplorar el espacio,
para suplir carencias, por ejemplo, en
absorcion y sostén; mientras en el vastago
permite la renovacién de ejes que portan
apéndices, y participa en el aumento del area
fotosintética. En ambos sistemas los ejes Al
edifican y sostienen ejes A2 que exploran
(Atger & Edelin 1994).

En las especies estudiadas no fue posible
encontrar una correspondencia cronoldgica
en las etapas de desarrollo entre los sistemas
de raices y los caulinares. Resultados
similares fueron reportados por Atger &
Edelin (1994) en otras especies. Existen menos
fases de desarrollo en las raices (tres o cuatro
fases) que en los véstagos (seis fases en
Vismia baccifera y V. Macrophylla; cf.
también Vester 1997). Fue detectado un mayor
namero de 6rdenes de ejes en los sistemas
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de raices (cinco para Vismia baccifera, y
cuatro para V. macrophylla) que en aquellos
de los vastagos (tres para V. baccifera, y
segun Vester (1997) cuatro para V.
macrophylla).

Arquitectura de los sistemas de raices: la
unidad arquitectdnica en Vismia macrophylla
se completa primero (fase 2) que en V.
baccifera (fase 3), la que a su vez tiene una
jerarquia més de ejes (Tablal).

Una de las caracteristicas comun entre los
sistemas de raices para las dos especies
estudiadas fue su distribucién hacia la
superficie del suelo (Figs. 1, 3b). Al igual que
en la investigacion realizada por Pavlis &
Jenik (2000) en algunas especies de Vismia
en la Amazonia colombiana, se encontré que
la mayor concentracion de raices se da a una
profundidad por debajo de 200 cm. Factores
ambientales como la cantidad de agua, la
gravedad (Jourdan et al. 2000), la penetracion
de la lluvia (Cannon, 1949), la concentracién
de nutrientes y la compactacién del suelo
(Jourdan et al. 2000, Pavlis & Jenik 2000),
entre otros, podrian ser la causa del sistema
de raices superficial. Sin embargo no puede
ser descartada la posibilidad de un
mecanismo enddgeno, donde exista una
determinacion genética para la construccién
de las raices y el anclaje al suelo de los arboles
(Jourdan et al. 2000). No obstante, las raices
pueden considerarse como entidades
oportunistas, donde su construccion
depende tanto de caracteristicas hereditarias
de las especies asi como de las propiedades
del suelo (Atger 1991, Pavlis & Jenik 2000).

Las raices esqueléticas (A2) de ambas
especies tienen un patrén de extension radial
alrededor del eje Al (Fig. 3b), similar a lo
descrito para otras especies de Vismia en la
Amazonia colombiana (Pavlis & Jenik 2000);
todas son superficiales al suelo (profundidad
méaxima de A2 para V. baccifera0.60 £ 0.39 m
y para V. macrophylla 0.24 £ 0.08 m), y se
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ubican, principalmente, en un solo estrato
(Fig. 3b). En individuos adultos y seniles se
conservan pocas raices esqueléticas en el
sistema, caracteristica que ha sido observada
también en otras especies de Vismia (Pavlis
& Jenik 2000). La parte basal de las raices
esqueléticas forma el sistema estructural
requerido para el soporte y el anclaje (Coutts
& Nicoll 1991), la longitud restante es Gtil en
la fijacién al suelo, la exploracién y la
absorcidn de nutrientes.

La profundidad de la raiz pivotante en las
especies de Vismia estudiadas por Pavlis &
Jenik (2000) vari6 entre 0.30 m para individuos
juveniles y 1 m para individuos maduros,
mientras que para las especies aqui estudiadas
(V. bacciferay V. macrophylla) la profundidad
méaxima de la raiz pivotante en individuos
maduros alcanz6 hasta 2 m. Pavlis & Jenik
(2000) reportan que las raices con
geotropismo positivo penetran mas
profundamente en V. macrophylla que en V.
japurensis, especie que invierte mas energia
en raices esqueléticas, que se expanden mas
de 5 m fuera de la proyeccion de la copa,
mientras aqui la profundidad promedio de la
raiz pivotante (A1) y la expansion de las raices
esqueléticas (A2) fue mayor para Vismia
baccifera en comparacion con los datos de
V. macrophylla (Tablas 2, 3). Para este estudio
el promedio en el DAB fue mas alto en los
ejes Aly A2 de V. baccifera que en los de V.
macrophylla (Tablas 2, 3). Todas las
longitudes y tamafios cumplen con las reglas
de Corner (Hallé etal. 1978).

Las posibles dicotomias observadas en las
dos especies de Vismia pueden ser atribuidas
a condiciones de anormalidad en el
crecimiento del meristema terminal, el cual se
bifurca, tal como sugiere Clowes (1961) en
otros grupos de angiospermas. La
ramificacién dicotomica en las raices de
angiospermas también puede presentarse
porque los meristemas apicales se dividen en
dos o mas, y forman meristemas



independientes, cada uno con su propia
caliptra (Clowes 1961). No obstante, es
posible que en las raices de Vismia ocurran
pseudodicotomias con mayor frecuencia;
estas se manifiestan como respuesta a
cualquier tipo de dafio mecanico, en cuyo
caso constituyen reiteraciones traumaticas
(Tomlinson & Gill 1977).

Ambas especies presentaron un sistema de
raices con caracteristicas morfoldgicas y
arquitectonicas similares (Tablas 1, 2, 3), entre
tanto la arquitectura del véastago y la
descripcion de ejes aéreos fue distinta para
las dos especies (cf. Vester 1997). La
morfologia de ejes en raices presentd
problemas relacionados con el muestreo
estatico y la ontogenia, esto dificulté la
identificacion temprana de los tipos de ejes.
En etapas tempranas del desarrollo del
sistema de raices todas las jerarquias de ejes
poseen caracteristicas morfolégicas similares,
solamente hasta que los individuos alcanzan
su madurez, es posible conocer la posicién
exacta de cada jerarquia de ejes y sus
caracteristicas. En ciertos estadios de
desarrollo del &rbol fue dificil distinguir el tipo
de eje con el que se estaba trabajando, la
categorizacion de estos fue hecha a
posteriori.

Los modelos arquitecténicos para el sistema
de raices de Vismia bacciferay V. macrophylla
no son totalmente iguales a los encontrados
en la literatura; ademas, la informacion
encontrada es bastante general (Cannon 1949,
Jenik 1978) para realizar una clasificacién
dentro de un modelo determinado, la
descripcion del modelo de Alstonia boonei
(Jenik 1978) es incompleta en ambas especies
de Vismia. Por ejemplo, caracteristicas como
las raices gravitrépicas cortas, aunque existen
en las 2 especies, no son abundantes ni
fundamentales en su arquitectura, mientras en
otras especies del género las raices
gravitropicas si caracterizan los sistemas
(Pavlis & Jenik 2000). Jenik (1978) propuso los
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primeros modelos arquitectonicos para raices;
sin embargo, méas que modelos arquitecténicos
donde se observe el plan de construccién a
través del desarrollo de los individuos, lo que
se describe en su trabajo es la arquitectura de
raices, principalmente aéreas, de ciertas plantas
en su madurez.

Las descripciones del sistema de raices de
dos especies de Vismia realizadas en este
trabajo tienen similitud con las observaciones
de Atger & Edelin (1994) para Anaxagorea
dolichocarpa Sprague & Sandwith
(Annonaceae) y Cecropia obtusa Trécul.
(Cecropiaceae), donde también se encontré
laramificacion por intercalacion (Atger 1991).
Esto sugiere que dichos sistemas pueden ser
conservados a través de la evolucién de los
distintos grupos de plantas angiospermas,
aunque la similitud encontrada entre especies
podria ser el resultado de convergencias
evolutivas en la construccion, tal y como se
observa en los modelos caulinares.

Arquitectura del véastago: en Vismia
baccifera todos los ejes que exhiben ortotropia
al formarse las reiteraciones automaéticas,
forman una copa pequefia, cerrada, con una
superposicion de los ejes donde los apéndices
fotosintéticos no pueden ser expuestos
eficientemente al sol; sin embargo, la especie
fue encontrada en areas abiertas con alta
exposicion a la luz, y probablemente sus
caracteristicas arquitecténicas no son una
limitacién para la obtencién de energia. En
algunos de los arboles del pasado (40% del
total de arboles del pasado analizados) se
observaron reiteraciones totales, adaptativas
y basitonicas, que le dan mayor amplitud a la
copa, lo que coincide con las reiteraciones
totales (A1) y basitonicas que se encontraron
sobre los individuos en la mayoria de las
etapas de construccion.

En Vismia baccifera al igual que en V.
japurensis, V. glaziovii y V. laxiflora (\Vester
1997, 1999) es frecuente la desactivacion del
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meristema apical formando monopodios
inestables (Oldeman 1974), el eje Al es
relevado por otro (arquitectura “de
bayoneta™) o por otros dos (arquitectura en
“tenedor”) ejes A2 dediferencidndose hasta
Al. “Lainherente ortotropia de todos los ejes
permite una rapida sustitucion del meristema
apical por laterales que toman el control de la
construccion” (sensu Tomlinson 1986, Vester
1997). La frecuente autopoda que se presenta
en V. baccifera sobre ejes y apéndices tiene
como efecto principal sobre la arquitectura.
La remocién del follaje terminal llevando en
muchos casos a un patrén de ramificacion
simpddica irregular (sobre A2) o monopdédica
inestable (sobre Al). La caida del meristema
terminal es variable de acuerdo con las
condiciones de crecimiento, principalmente
la temperatura, la humedad y algunos factores
nutricionales; en condiciones adversas la
abscision del meristema terminal serd mas
probable (Addicott 1982).

Los A2 de V. baccifera presentaron alta
autopoda, factor que los hizo dificiles de
identificar en el campo. Vester (1997) también
menciond la dificultad de observar este tipo
de ejes en V. macrophylla, ademas encontré
que no hay una clara distincion entre los ejes
A2y A3 para V. japurensis descrita bajo el
modelo de Roux. En V. baccifera los A3 son
dificiles de ubicar dentro del modelo. Ellos
poseen inflorescencias terminales y
subterminales, que podrian ser jerarquizadas
como un conjunto distinto de ejes.

Sobre A2 y A3 crecen ejes cortos (menores
de 10 cm), de origen proléptico que tienen un
angulo de ramificacion pequefio, con 1-2
pares de hojas reducidas, los cuales terminan
en una inflorescencia cimosa, paniculada
bastante reducida. Este tipo de ejes también
fue descrito por Vester (1997) para V.
macrophylla, pero aqui no han sido
jerarquizados como otra categoria adicional
(i. e. A4) debido a que solo un 10% de los
arboles del presente analizados en este
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trabajo los presentaron y en muy baja
cantidad (menos de 5-6 ejes por arbol).

Por otra parte, existe una limitacion de los
modelos para explicar satisfactoriamente el
desarrollo de una especie debido a que éstos
son bastante generales (Barthélémy 1991), sin
embargo la unidad arquitecténica es la que
otorga precision al modelo. La plagiotropia
secundaria genera ambigiiedad y subjetividad
al escoger el modelo arquitecténico para
Vismia baccifera. La disposicién original de
los peciolos y las yemas en esta especie,
confirma la simetria radial de los ejes; no
obstante, la disposicion de los apéndices es
parcialmente bilateral. Para la distincion del
modelo es necesario conocer la diferenciacion
de los ejes (plagidtropos u ortotropos); sin
embargo la categoria intermedia de
plagiotropia secundaria no existe. Si los ejes
se interpretan como plagiétropos el modelo
indicado seria el de Roux como fue descrito
por Vester (1997), pero si los ejes se
interpretan como ortotropos, el modelo
indicado seria el de Attims (Hallé et al. 1978).
Se decidié elegir este tltimo modelo porque
algunos de los ejes laterales A2 se
dediferencian hasta A1, repitiendo totalmente
el modelo (Al’), en este sentido en este
trabajo todos los ejes se interpretan como
ortotropos, (y la plagiotropia secundaria como
una excepcion de la ortotropia) debido a que
la Unica caracteristica arquitecténica que
comparte con los ejes plagiotropos es la
disposicion secundaria en un plano de las
ldminas foliares. Por el contrario los
verdaderos ejes plagidtropos tienen una
fuerte diferenciacion y dificilmente podrian
comportarse como ortétropos durante su
desarrollo (Hallé et al. 1978).

La metamorfosis y la reiteracion automatica
en Vismia baccifera son dos procesos que
tienen relacion con el tipo de modelo
encontrado, es decir el de Attims (cf. Hallé &
Oldeman 1970), donde la posibilidad de que
exista dediferenciacién de un eje A2



(plagiétropo secundario) hasta un eje Al
(ort6tropo) es mas alta, si se compara con
ejes A2 plagiotropos del modelo de Roux. El
desarrollo de yemas supernumerarias en
Vismia baccifera es bastante similar al
descrito por Tomlinson & Gill (1969) para
algunas especies de Rhizophora L.
(Rhizophora), las cuales poseen el mismo
modelo arquitectonico de Attims (cf. también
Tomlinson 1986) que la especie en cuestion.
En algunas especies de Rhizophora la
ramificacién lateral repite el patrén de
construccion y de ramificacion del eje
principal formando reiteraciones automaticas,
tal como ocurre en Vismia. Tomlinson (1986)
reporta que los manglares tienen baja
capacidad para reproduccion vegetativa, pero
algunas veces hay produccion de brotes
desde las raices esqueléticas de los arboles.

También, el tipo de ramificacion fue otra de
las caracteristicas con la que se presentd
ambigliedad a la hora de elegir el modelo.
Vismia baccifera tiene ramificacion difusa
sobre el eje Al, sin embargo fue necesario
elegir entre ramificacidn ritmica (modelo de
Rauh) y ramificacién continua (modelo de
Attims), para tomar una decision sobre el
modelo que mejor representaba la especie.
Se determind que la ramificacion era la de tipo
continuo debido a que no se encontré ningln
indicio de latencia de los meristemas, ademas
se utilizé el criterio de que dentro de un
ambiente uniforme es frecuente la condicion
de crecimiento y ramificacion continua de los
ejes, pero es mas usual que la ramificacién
aparezca difusamente (sensu Tomlinson
1986). Sin embargo Hallé et al. (1978)
sostienen que la discontinuidad en la
ramificacion es en si misma una manifestacion
de crecimiento ritmico, y que el crecimiento
difuso no puede ser considerado como una
condicién intermedia entre crecimiento
ritmico y continuo. Vester (1999) encontré en
Vismia macrophylla una ramificacién
continua o difusa, al igual que en V. baccifera
(Tabla 4).
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V. confertifolia y V. ferruginea fueron
descritas por Hallé & Oldeman (1970) bajo el
modelo de Mangenot, debido a que la
construccion del eje Al fue interpretada como
un simpodio; sin embargo, Vester (1997)
sefial6 que estas especies podrian incluirse
bajo el modelo de Roux, teniendo en cuenta
que se trata de monopodios inestables. En el
presente trabajo se considera que los ejes Al
de V. baccifera también se comportan como
monopodios inestables, mientras los A2
algunas veces se comportan como simpodios
irregulares (Hallé etal. 1978).

CONCLUSION

Los sistemas subterraneos y aéreos de las
especies estudiadas de Vismia presentan una
construccion basica que no cambia entre los
individuos de la misma etapa de desarrollo;
sin embargo, algunas de las caracteristicas
arquitectonicas pueden variar dentro del
sistema en cuestion de acuerdo con los
requerimientos especificos del individuo en
determinado ambiente. Los sistemas de raices
de V. baccifera y V. macrophylla son
superficiales y presentan algunas
caracteristicas de reiteracion similares a las
encontradas en el vastago de ambas especies.
Los ejes del vastago de V. baccifera son
inestables en su crecimiento, los &rboles
sufren dafios y son frecuentes los procesos
de reiteracion.

No existid coincidencia ni simultaneidad entre
las etapas de desarrollo de ambos tipos de
sistemas para las dos especies estudiadas.
Sin embargo, es importante considerar que
un arbol esta constituido de un vastago y un
sistema de raices, y que independiente de la
dificultad metodolégica que represente la
observacién de cada sistema los estudios
arquitectoénicos deberian considerar mas a
menudo el incluir los sistemas de raices en
sus observaciones. La construccidn de raices
y vastagos en ambas especies presenta claras
diferencias; tres factores pueden ser la causa
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de estas, la historia evolutiva de cada sistema,
la diferencia de ambientes en los que se han
desarrollado a través de esa historia y la
ontogenia. Este Gltimo factor es el que permite
observar los individuos de una especie como
entes dindmicos a través del desarrollo de su
construccion, y en la arquitectura de arboles
es unade las herramientas fundamentales que
hace que dicha disciplina brinde gran cantidad
de informacién de suma importancia en el
analisis morfoldgico de las especies. De otro
lado, el sistema de raices de una planta brinda
informacion sobre caracteres morfolégicos y
ecoldgicos poco estudiados, haciendo que
las interpretaciones a nivel adaptativo se
logren correlacionar con caracteres
estructurales.
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