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En los primeros Capitulos introductorios y a través de diferentes ejemplos seleccio-
nados, se discute el origen estrobilar de la flor de las Angiospermas. Los Capitulos siguien-
tes tratan sobre los nuevos conceptos recientemente desarrollados por el autor para tratar
de explicar la inmensa diversidad de los vastagos floriferos de las Angiospermas. Proba-
blemente, los vastagos floriferos de las Angioespermas mas primitivas terminaban en una
sola flor, como ocurre, por ejemplo, en muchas Magnoliaceae recientes. Pero en el pro-
ceso de la evolucion, pronto tuvieron que haber surgido flores laterales y ramificaciones
exclusivamente floriferas por debajo de la flor terminal. Estas flores y ramificaciones,
conjuntamente, configuraron una regién terminal reproductiva altamente especializada
que el autor denomina el Antotagma, la cual estd precedida por una regién del brote de
crecimiento vegetativo que el autor denomina Hipotagma. Las variaciones en la posicion,
en la extensién y en la dindmica del crecimiento del Antotagma y del Hipotagma pro-
ducen la diversidad inmensa de los vistagos floriferos de las Angiospermas, los cuales pue-
den referirse a los siguientes patrones arquitecturales: Holocaulos, Antocaulos, Antoblas-
tos, Antocladios y Antocladioides. Los Pseudantos son Antoblastos altamente especia-
lizados.

Abstract

In the first introductory chapters, and through a selection of different examples,
the strobilar origin of the angiosperm flower is discussed. The following chapters deal
with the new concepts recently developed by the author for trying to explain the inmense
diversity of flowering angiospermous shoots. Probably, the flowering shoots of the most
primitive angiosperms terminated by a single flower, as is the case, for example, in many
living Magnoliaceae. But in the process of evolution lateral flowers and exclusively flowers
bearing branches beneath the terminal flower must have soon appeared. These flowers
and branches togeher conformed a high specialized reproductive terminal region that the
author calln the Anthotagma, which is preceded by a vegetative growing shoot region
called Hypothagma. The variantions in position, extension and growth dynamics of both
Anthotagma and Hypothagma produce the diversity of flowering angiospermous shoots
that can be referred to the following arquitectural patterns: Holocaulons, Anthocaulons,
Anthobasts, Anthoclads and Anthocladiods. Pseudanths are high spezialized Anthoblasts.
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Introduccion

Las plantas denominadas cormoéfitos o Cor-
mobionta, como se les llama ahora, constituyen el
grupo predominante en la tierra firme y seca; en
contraste con las Tallopfiyta que abundan en el me-
dio acuatico o humedo. Las Cormobionta conquis-
taron, a lo largo de la evolucién, una inmensa varie-
dad de nichos ecologicos en la tierra firme. De
todos modos, dentro de las Cormobionta de tierra
firme, el grupo mas numeroso, tanto en especies
como individuos, es el de las Angioespermae que
abundan particularmente en los tropicos. Se calcula
que existen ahora unas 262.800 especies de Cormo-
bionta y de ellas 250.000 son Angiospermae; lo
cual resulta significativo si recordamos que existen
solamente 1.600 especies de bacterias; alrededor
de unas 50.000 de hongos y 20.000 liquenes. De
las 262.000 especies de Cormobionta 12.000 perte-
necen a las Pteridophyta y 800 a las Gymnos-
permae.

Esta diversidad de especies, de acuerdo con la
teoria de la descendencia o evolucidn, que conti-
nQa siendo la teoria central de la Biologia, es el
resultado de un proceso lento y permanente de
cambios de las estructuras y de las funciones que
ocurren en algin instante dado, durante la ontogé-
nesis 0 secuencia de estadios del desarrollo indi-
vidual de los organismos. Tales cambios pueden
significar ora la extincion, ora el atenuamiento o
también el favorecimiento de las especies que los
experimenta, dependiendo del impacto de la ‘“selec-
cién natural”, ejercida por el ambiente y de acuer-
do con la teoria de Darwin (1859) sobre la evolu-
cion de los organismos.

Asi, segin los registros fosiles disponibles, las
plantas Cormobionta surgen al comenzar el Devé-
nico. Ya en este periodo y en el siguiente, el Carbo-
nifero, ocurrié una gran diversificacion de las Pte-
ridophyta.

Conviene, sin embargo, recordar que algunas
formas resultantes del proceso de la evolucién de
este grupo, no logran perdurar y desaparecen rela-
tivamente pronto; tal es el caso de las Psilophytales
que se extinguen durante el Devonico. Otras, como
las Lepidodendrales surgen en el Pérmico y desapa-
recen ya en el Cretacico. Las Syphonophylales y las
Calamitales aparecen en el Devonico y se extinguen
en el Pérmico.

Otro grupo de las Cormobionta, el de las Gym-
nospermae; aparece a comienzos del Carbonifero
con las Cordaitales que después de dar origen a
nuevos grupos, se extinguen en el Pérmico. La ma-
yoria de tales grupos derivados de las Cordaitales
surgen a lo largo de los periodos Pérmico, Triasico

* Conferencia pronunciada en la sesién ordinaria del 20 de
febrero de 1991.

** Miembro de Nimero de la Academia.

y Jurasico, cuanto tiene también lugar el apogéo de
las Gymnospermae; luego, durante el Cretacico y el
Terciario, se atenGa su diversificacién y predomi-
nancia. Al comenzar el Creticico aparecen las An-
giospermae, las que durante el mismo periodo, se
diversifican en Dicotiledoneae y Monocotiledoneae.

De modo que las Angioespermae son el grupo
mas reciente y al mismo tiempo el que, a través de
su evolucion durante el Cretacico y el Terciario, ha
logrado también la mayor diversificacion y capa-
cidad de supervivencia bajo las mas variadas condi-
ciones de la tierra firme. Asi lo demuestra la pre-
sencia, ahora mismo, de 250.000 especies es decir,
el grupo con el mayor niumero de especies vivas de
plantas que habitan la tierra.

La evolucion de la reproduccion sexual de las
Cormobionta

Transicion de las Cormobionta del medio
acuatico a la tierra firme y aparicion
de los Estréobilos

Hecha la anterior recapitulacion, podriamos
ahora formularnos una pregunta: ;Por qué alo largo
del proceso historico de la evolucién de las Cormo-
bionta, algunas formas de organismos, incluidos
taxa o grupos superiores completos, como los men-
cionados, se extinguieron, mientras que otras for-
mas perduran todavia?

Intentemos dar respuesta a esta pregunta, con-
siderando en el primer plano la evolucion de la
reproduccion sexual y de las estructuras involucra-
das en tal proceso. Partamos de la premisa, segin
la cual la evolucion de las Cormobionta, como
proceso historico real, se cumplié paralelamente
con la conquista de la tierra firme, por este grupo
plantas; lo cual a la vez supone, de acuerdo con la
teoria de la seleccion natural de Darwin (1859),
que tal transicion fue el mayor desafio del medio
por vencer y el que finalmente impuso la direccion
predominante en tal proceso.

En las Pteridophyta, el grupo mas antiguo de
las Cormobionta, el ciclo de vida implica la presen-
cia de dos fases relativamente independientes una
de otra, de organizacion y de modo de construc-
cion diferentes, a saber: El gametofito o protalo y
el esporofito. El primero presenta organizacion
similar a la de las plantas llamadas Tallophyta y
ahora discriminadas en los grupos: Schizobionta
(bacterias), Phycobionta (algas), Mycobionta (hon-
gos) y Bryobionta (bri6fitos: hepaticas y musgos)
de medios preferentemente acuiticos o al menos
hiimedos. En cambio, la otra fase, el esporéfito, es
tipicamente cormobiéntico; es decir, con un plan
de organizacioén o tipo morfologico y una arquitec-
tura funcional, caracteristicos de las Cormobionta.

En resumen, las Pteridophyta presentan un
ciclo de vida tipicamente de transicion, del medio
acuftico al medio seco o de tierra firme. La fase
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esporofitica es ademas la predominante, por su ta-
mafio v por ser trofontica, es decir, capaz de llevar
vida independiente v efectuar la fotosintesis,

Deciamos, que va esta fase presenta los ele-
mentos v la organizacion de las Cormobionta; ésto
es: eje central, raices verdaderas y filomas u hojas,
ensamblados tipicamente en forma cormobiontica,
que llevan las estructuras de la reproduccion ase-
xual, o esporas; las cuales se forman dentro de los
esporangios, previa la ocurrencia de la meiosis,

En muchas de las especies de las llamadas Lep-
tosporangiatae clase de las Pteridophyta, no existe
diferenciacion morfologica entre los filomas porta-
dores de esporangios y los filomas estériles; por
ejemplo, en Acrostichum aureum, especie propia
de los esteros. En otras especies, por ejemplo, Sal-
pichlaena volubilis los filomas o frondas suelen ser
dimorficas: las fértiles son mas angostas y mas lar-
gas que las estériles, mientras que en Elaphogios-
sum (Fig. 1), las fértiles suelen ser mas cortas y mas
angostas que las estériles.

Figura 1. Elapjoglossum affl funcké. Obsérvese la diferencia de for-
ma vy tamano de log esporofilos (ES) con respecto alos trofofilos (T1).

Existen varios otros ejemplos de mucho inte-
rés dentro de las Leptosporangiatae con filomas
dimorfos, lo que resultaria largo discutir aqui. De
todos modos, lo que entre los helechos es la excep-
cion, en otros grupos de las Pteridophyta la dife-
renciacion entre filomas fértiles (esporofilos) v filo-
mas estériles (o trofofilos), es la regla general; por
ejemplo, en el orden de las Selaginellales, Pero en
este grupo ocurren también otros notables avances
evolutivos; asi, siempre existen dos formas de espo-
ras, facilmente diferenciables por su tamafio; las
macro y las microesporas; pero lo que resulta ain
mas significativo, dentro del contexto de esta expo-
sicion, consiste en que los esporofilos se agrupan
siempre hacia el ipice de los vdstagos, a manera de
estrobilos (Fig. 2) en los cuales, por lo general, los
macroesporangios estan localizados en la parte infe-
rior ¥ los microesporangios en el dpice. A partir de
este momento, en el proceso de la evolucion, los
esporofilos siempre apareceran agrupados e insertos
en la region apical del vastago o brote fértil,

F? ey dmz; -

Figura 2. Seloginells, Los brotes vegetatives culminan en estrabilos

(Est), conformados por macto ¥ microesporofilos. Con la forma-

cion de los esporofilos concluye el erecimiznto del brote. Los es-

trobilos son segmentos distales del brote de crecimiento limitado
en los que se insertan los esporofilos.

Me he detenido en la consideracion de estas
diferenciaciones y caracterizaciones de las Pteri-
dophyta, por cuanto en conjunto, ellas definen lo
que podriamos llamar la arquitectura funcional
presente en este grupo, en cierta forma, superpues-
ta al tipo o ensamblaje organizacional, mucho mas
estable,
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De los Estrobilos a la floxr

La diferenciacion de los esporofilos, su agru-
pamiento en posiciones o sitios constantes, siempre
hacia el ipice del vastago, o eje, y la diferenciacion
de las esporas en macro y microesporas, son trans-
formaciones de gran valor adaptativo, en cuanto
van a tener particular relevancia en la superacion
del desafio del transito de las Cormobionta, del
medio himedo al medio definitivamente seco.
Tales transformaciones van a mejorar la probabili-
dad de que la reproduccion sexual se lleve también
a efecto en un medio menos himedo; aunque sin
que desaparezcan totalmente los riesgos de que
eventualmente no ocurra. He ahi, implicita la res-
puesta, o mejor, la explicacion, a la pregunta: ;Por
qué algunas formas o grupos de organismos a lo lar-
go del proceso de la evolucién perduran, mientras
que otras se extinguen ineluctablemente?

No obstante que el gemetofito, en sus formas
macro y microgametofito, va a desarrollarse y per-
manecer protegido por las fuertes paredes de la ma-
cro y microesporas, respectivamente, y la forma-
cidn de los espermatozoos va ocurrir, dentro de la
microespora; de todos modos, su liberacion depen-
dera de la ruptura de la pared de la microespora, la
cual previamente tiene que experimentar imbibi-
cion, para lo cual es aln indispenable la presencia
del agua en el medio circundante.

El agua es también indispensable en cuanto
que sin ella los espermatozoos no podran desplazar-
se hacia los arquegonios, en donde ocurrira la
fecundacion; fendOmeno definitivo para la supervi-
vencia; como que de ella dependera el surgimiento
de la segunda fase del ciclo de vida: primero en for-
ma de embrion y luego del espordfito que tendra
esporofilos y esporas y permitira la repeticion del
ciclo.

En el siguiente grupo de las Cormobionta, las
Gymnospermae que predominaron en la era Meso-
zOica y de las cuales ahora solamente sobreviven

800 especies, la posibilidad del desarrollo del game- .

tofito o protalo y de que luego ocurra la fecunda-
cion, ya no dependera de la presencia o ausencia
del agua en el entorno. Las Gymnospermae supera-
ron definitivamente esta condicion. Ni las macro-
esporas, ni las microesporas, van a germinar y pro-
ducir el gametofito respectivo a la intemperie.
Tampoco los espermatozoos necesitaran de la pre-
sencia del agua para sus desplazamientos hacia los
arquegonios.

La macroespora formara el gametofito o ma-
croprétalo en su interior, dentro del macroesporan-
gio, lo que resulta ain mas sorprendente, en cuanto
que se trata de una novedad en el proceso evolutivo.
De modo que el aparato femenino o arquegonio y,
después de la fecundacion, el embrion, tendran la
proteccion de las paredes del esporangio y el apoyo
del esporofilo; a la vez que, a diferencia de lo que
ocurre en las Selaginellales, el macroesporangio no
se desprende del macroesporofilo.

Los esporofilos en las Gymnospermae difieren
en forma, tamafio y contextura de las hojas norma-
les 0 nomofilos y aparecen en vastagos cortos de
crecimiento limitado, apretadamente dispuestos
formando estrobilos (Fig. 3). En Prumnopitys
montana, podocarpacea propia de los bosques alto-
andinos de Sudamérica, desde Bolivia hasta Vene-
zuela, los microestrobilos se disponen en brotes
especializados laterales (Fig. 4), mientras los macro-
estrobilos culminan brotes vegetativos cortos.

Figura 3. Pinus patula. En las coniferae los estrobilos son unidades

sexuales; macroesporofilos y microesporofilos estin en estrobilos

separados. Losimacroestrdpilos (Maes) son homélogos a macroblas-

tos laterales que surgen cerca a la yema terminal y los microestrobi-
los (Mies) a braquiblastos.

Las microesporas portadoras en su interior de
los microprotalos, se desplazaran desde los micro-
estrobilos masculinos distantes, en direccién de los
macroestrobilos donde se hallan los arquegonios,
con ayuda, ya no del agua, sino de otro factor am:
biental ciertamente aleatorio, pero de todos modos
diferente y nuevo: el viento.

En las Angioespermae, el grupo evolutivamen-
te mas avanzado de las Cormobionta, el problema
de la aleatoriedad del transporte de las microespo-
ras o granos de polen se resuelve, aunque no de
modo absoluto, mediante la intervencion de diver-
sos agentes transportadores del polen y merced a la
consiguiente adecuacion arquitectural y funcional
de los esporofilos y otros filomas comprendidos en
la reproduccion gonodntica o sexual.

Tales transformaciones estan dirigidas a asegu-
rar el optimo acoplamiento y congruencia entre el
agente transportador y la organizacién o ensambla-
je de los filomas en los estrobilos, que aqui, en las
Angioespermae, se denominan flores (Figs. 5 y 6).
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Figura 4. Prumnopitis montana. Sistema de ramificacién, macro-

blastos (Mbl) y braquiblastos (Mbl). Las ramificaciones especializa-

das que llevan los microestrébilos (Miest) son homélogas a braqui-
blastos. b, Detalle de un braquiblasto fértil.

Los agentes transportadores o polinizadores
son el viento, los insectos, las aves, los murciélagos
y por regresion evolutiva, curiosamente, otra vez el
agua.

La aparicion de la unidad funcional de
crecimiento y floracién de las
Angiospermae y su evolucion

La aparicion de la flor en el proceso de evolu-
cion de las Cormobionta fue decisiva en la conquis-
ta definitiva del medio seco por este grupo de plan-
tas; en cuanto que de ese momento en adelante la
reproduccién sexual pudo ocurrir con altas proba-
bilidades de éxito en el medio seco.

Por otra parte, existe amplio consenso, desde
la publicacion de los trabajos de Miiller (1877) y
de Saporta (1877), entre otros investigadores, acer-
ca del papel decisivo de los insectos, tanto en la
aparicion de la flor como en su evolucién posterior.

La flor, 0rgano de crecimiento limitado, alta-
mente especializado en la reproduccion sexual,
senescente y perecedero, se integro, en un momen-
to dado de la evolucion, con la zona de innovacion
subyacente, de organizacién abierta y crecimiento
indefinido, como se expuso anteriormente (Mora,
1987) y conformé una unidad funcional de creci-
miento y floracion. - - .. '

Del ensamblaje de tales unidades resulta el
cuerpo aéreo de los espermatofitos, cualquiera que
sea su bioforma. Cada unidad consta de una zona
de innovacién y de una zona perecedera la cual es-
tuvo inicialmente conformada por una sola flor y
luego, a medida que avanzé el proceso de evolucion,
por varias flores. En el trabajo citado denominé a la
primera, infraestructura vegetativa o hipotagma, y
a la segunda, homogeneamente fértil, antotagma.
Hagemann (1990), quien ha utilizado exitosamente
estos conceptos en la interpretacion de la arquitec-
tura y dinamica del crecimiento de plantas de la
zona templada, prefiere denominar ‘“‘trofotagma”
a la zona vegetativa y mantiene el nombre de ‘“‘an-
totagma” para la zona perecedera. Segin Hage-
mann (op. cit), de esta manera se evitaria confu-
sién con el concepto de ‘“Unterbau” o infraestruc-
tura, en el sentido de Troll (1950, 1964) y Weber-
ling (1981).

De las variaciones en la posicion, en la exten-
sion y en la dinamica del crecimiento del antotag-
ma y del hipotagma depende la gran diversidad de
configuraciones arquitectonicas reales de las unida-
des funcionales, lo cual a la vez influye en la forma
de las plantas totales. De acuerdo con lo expuesto
en trabajo anterior (Mora, 1987), tales configura-
ciones arquitectonicas reales se enmarcan en los
patrones o modelos funcionales siguientes: Holo-

—

Antg
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i

Figura 5. Magnolia grandiflora. El estrébilo o flor es bisexual como

en Selaginella. Microesporofilos o estambres (Es), Macroesporofilos

o carpelos (Ca). El perianto (Pe) que rodea a los esporofilos es el
6rgano de atraccidon del nuevo agente polinizador: los insectos. Ob-

sérvese el eje alargado de la flor (Ej) y el hipotagma (Hipg) que lleva

las yemas de rénuevo o innovacién (Yi) y las yemas de reposo (Y1),
y que estd situado por debajo de la flor o antotagma. En conjunto
constituyen lo-que aqui se denomina la unidad funcional de creci-

[ERRE 4 J;v'f",';l,qmmo YWO wr .
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Figura 6. Magnoffa grandifiors. Antotagma (Antg) en estado de

fruto, Los carpelos (Ca) se han abierro para dejar escapar la semilla

(Se). Algunas penden todavia del funiculo (Fu), Hipotagma (Hipg),
vema de innovacion (Yi); vema en reposo (Yr).

caulos, antocaulos, antoblasto, antocladio y anto-
cladioide. Los sistemas denominados pseudantos,
en el sentido de Troll (1928), Froebe y Ulrich
(1978), y Classen (1984), de acuerdo con mi inter-
pretacion, surgieron a través de la especializacion
de los antoblastos.

En la Figura 7, se representan esquematica-
mente los modelos mencionados v se indican sus
posibles interrelaciones evolutivas.

Los holocaulos

Los holocaulos son el modelo més primitivo
de ensamblaje de las unidades funcionales. Su pa-
tron general de ramificacion es la panicula con para-
cladios de las modalidades siguientes: a) Paracla-
dios completamente vegetativos o estériles; en
cuanto no llevan flores por atrofiamiento o é&stas
apareceran en el periodo vegetativo siguiente; b)
Paracladios parcialmente wvegetativos; en cuanto
qgue ademas de la zona distal fértil, presentan ex-
tensa infraestructura vegetativa, con o sin yemas de
innovacion activas de segundo orden presentes; c)
Paracladios totalmente fértiles, los cuales configu-
ran la region distal apical o antotagma. Los paracla-

| e =

dios totalmente vegetativos estériles pueden ocu-
rrir a distinta altura, excluida la antotagma. Por lo
general, los forofilos u hojas de sustentacion de los
paracladios de primer orden proximales presentan
cardcter frondoso, mientras los de antotagma, total-
mente fértiles son bracteosos o pueden faltar por
completo,

En conjunto los holocaulos son sistemas con
amplia capacidad de innovacion, policirpicos,
perennes y autotrofos (Figs. Th, ¢, d, e, h, 8). Pue-
den ser monotélicos v politicos en el sentido de
Troll (1950).

Los antocaulos

En los antocaulos el meristema apical, luego
de formar hojas normales o nomofilos y una serie
de paracladios totalmente fértiles y homogéneos,
los parantoblastos, recobra el cardcter vegetativo y
continfla indefinidamente el desarrollo del brote.
Ha ocurrido el fenomeno de la prolificacion en el
sentido de Troll (1964 ). Tras la prolificacion se for-
ma unicamente una serie de nomofilos v luego,
series de nomofilos con sus respectivos parantoblas-
tos axilares (Figs. 7g, 10). Los nomofilos presentan
siempre caracter frondoso.

La innovacion de los antocaulos tiene lugar,
por regla general, mediante la proliferacion del me-
ristema terminal del eje principal, que da lugara la

Figura B. Clusiz miner. Holocaulo. Las unidades funcionales se dis-

ponen en forma de un tirse, Cads unidad funcional, inclusive aguella

que cubmina el eje principal, consta de hipotagma v antotagma, Las

antotagmas tienen la forma de dicasios, Los brotes de renuevo se
indican con flechas,
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Figura 7. Lot modelos de las Angiospermae v sus posibles relaciones evolativas; unidad funconal de crecimiento y floracion de las Angioesper-
mae, a: Antg. antotagma; Hipg. hipotagma; Evalucibn de los holocaulos, b, c, d; antocladicide, e;antoblasto monotélico, f; antoblasto polité-

lico, paniculado, i; antocladicide, j; antoblasto botrico, k; ejemplo de especializacion de antoblastos en pseudantos, 1; capiiulos de las
Compositae.
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Figura 9. Macrocarpea glabra, Antoblasto monotélico con parach-

dios, sin hipotagmas. Forofilos de los paracladios Po, — P, folio-

sos. La innovacién acrotdnica basipetal tiene lugar a partir de1 hipo-
tagma (Hipg) del antoblasto flor terminal (Ft).

conformacion de extensos sistemas monopodiales,
en los cuales los sistemas perecederos, especializa-
dos en la reproduccion sexual, los parantoblastos,
son siempre laterales,

Los antoblastos

Se derivan de los holocaulos monotélicos acro-
tonicos. Se caracterizan por la ausencia total de
hojas normales o al menos por la fuerte reduccion
de estos drganos, asi como por la persistencia de la
flor terminal, en las formas no fuertemente ramifi-
cadas. Desde el punto de vista funcional, son anto-
tagmas extendidos por toda la sinflorescencia. Se
trata de sistemas especializados en la reproduceion
sexual, senescentes y perecederos, cuyas flores se
desarrollan y abren casi simultineamente. Rara-
mente proliferan, mediante la formacion de propa-
gulos, por ejemplo, en algunas Gramineae, Cypera-
ceae y Amaryllidaceae, (Figs. 7h, [, 9). Por trunca-
cion y disyuncion de los holocaulos monotélicos
pueden surgir antoblastos politélicos (Fig. 7i).

La especializacion al interior de los
Antoblastos v el origen de los Pseudantos

Los antoblastos al igual de lo que ocurre con
otros sistemas de crecimiento limitado, por ejem-
plo, las flores o los frutos individualmente consi-
derados, los cuales a lo largo de la evolucion experi-
mentaron en su interior complejas especializacio-
nes, también los antoblastos pueden especializarse
¥, alcanzar a la vez mayor complejidad, todo en
funcion de optimizar la polinizacion.

Entre otras, tales tendencias consisten en la
agregacion de las flores v disminucion al maximo
de su tamafo, fenomenos que suelen ir acompafa-
dos de la modificacion del tamafio, forma, color y
fextura de los hipsofilos (Figs. Tn, 12 v 13).

Desde luego, las diferenciaciones al interior
del antoblasto, varian segiin los agentes externos
comprometidos en el transporte del polen o las es-
trategias utilizadas en la dispersion de los frutos.

En el caso de Paspalum (Fig. 14) el eje dorsi-
ventral de los paracladios del antoblasto determina
que los flosculos, y con ellos las anteras, cuelguen
hacia abajo y queden expuestas al viento que actila
como agente polinizador. En Rhynchospora ner-
vosa (Fig. 15), se observa la regresion desde la ane-
mofilia hacia la entomofilia y con ello la reapari-
cion de caracteristicas singulares de este modo de

Figura 10. Phoradendron cf, indensi, Antocaulo. El meristema del

brote principal permanece ahierto. La innovacion tiene lugar a partir

del meristema del eje principal ¥ de los meristemas terminales de los

brates laterales los cuales repiten la anguitectura del brote principal.
Pml P“ﬂ’ P‘nn.s parantoblastos.



MORA-OSEJO, L.E.: EVOLUCION DE LA REPRODUCCION EN LAS CORMOBIONTA 319

gy "

Figura 11, dcnistus arborescens. Antocaula, La innovacion ocurre a
partir del meristema del eje principal. La prolificacion invierte la
posicion relativa de los dos sectores de la unidad funcional: hipotag:
ma v antotagma. Los parantoblastos (Fan) corresponden o bragui-
blastos supremaments cortos de cuyos ejes brotan conjuntoes de flo-
res precedidos de bractéolas persistentes. Los: paramtoblastos se
desarrollan gcropetalmente, despucs de haberse desprendide el foro:

filo respectivo.

Figura 12. Tillandsfa sp. Los dos sectores de la unidad funcional

aparecen nitidamente  diferenciados. El hipotagma estd confor-

mado por nomofilos dispuesios en roscta. El escapo levanta el
antotagma v 1o coloca a la vista de los polinizadores.

Figura 13. Anthusum sp. Solamente las flores masculinas del
antotagma (Anig), permanccen visibles. El color amarillo de las an-
ters contrasta con el blanco de la espata (Es) que envuelve elanto-
tagma y oculta las flores femeninas basales, £ escapo (Ep) separa
el amatagma del hipotagma, En la axila de uno de los nomofilos
se encuentra la vema de innovacion (Yi), En el rizoma (Ri) se en-
cuentran yemus de reposo (He) o preventivas. Restos nomofilos

[Rni).

polinizacion. La base de los hipsofilos que rodean
las espiculas aparece en color blanco, a manera de
un pseudoperigonio, capaz de atraer a los insectos
polinizadores.

En general, las diferenciaciones al interior del
antohlasto estimulan la visita de los polinizadores,
tratese de aves, insectos o murciélagos. Como resul-
tado de estas diferenciaciones surgen los pseudan-
tos, o sea inflorescencias gue concuerdan en su apa-
riencia v en sus funciones con flores individuales,

La innovacion de los brotes floriferos o unida-
des funcionales que terminan en antoblastos tiene
lugar a partir de las yemas de renuevo del hipotag-
ma, situadas inmediatamente por debajo del anto-
blasto o del pseudanto (Figs. Th, e, n). Mientras los
antoblastos (o los pseudantos) {lorecen, las yemas
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Figura 14, Paspalum aff. macrophyllum. Antotagma conformado
por los paracladios especializados en la polinizacion anemofila.

Figura 15. Rhynchospora nervosa. Fseudanto, I-ﬁl, }HT I-ES. Hi?,
hipsofilos cuyas zonas proximales estin desprovistas de clorofila y
aparecen de color blanco.

de innovacién permanecen en reposo. En los bos-
ques andinos, tan pronto llegan las lluvias ¥y ocurre
la dispersion de las semillas y la desaparicion del
antoblasto, comienza el desarrollo y crecimiento
de las yemas de renuevo, generalmente en sentido
basipetal. De modo que el hipotagma de las unida-
des funcionales gue culminan en antoblastos se

Figura 16, Brugmonser arborea Antocladio. Las flores terminales
(Fy Fl} culminan en brotes de diferente grado de ramificacidn, que
se desarrollan siléptica e iterativamente, como es la regla en los anto-
cladios y antocladioides A, B bractéolas de primer orden; A' v BY,
bractéolas de segundo orden. Yemas de reposo (Yr).

comporta como sistemas catalépticos en el sentido
de Miller-Dablies, & Weberling (1984),

En ofros casos, sin embargo, puede ocurrir
todo lo contrario; las vemas de innovacion brotan
v crecen antes de que el antoblasto haya comple-
tado su desarrollo. De esta manera, surgen sistemas
silépticos-iterativos (Fig. 7j). los cuales Mora
(1987) ha denominado antocladioides para diferen-
ciarlos de aguellos sistemas simpodiales también
siléptico-iteractivos que suelen ocurrir en holocau-
los acrotonicos, cuyo antotagma esta reducido a la
flor terminal (Figs. Te, 16) ¥ que coinciden con los
sistemas simpodiales que Troll (1969) denominara
Antocladios (Fig. Te).
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