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Plantas: Un casoespecialde evolucióny
morfogénesis

Plants: A specialcaseof eVolution and

morphogenesis

Miquel DE RENZF

RESUMEN

Liste trabajo versa sobre teoría evolutiva (especialmente mecanismos evolutivos y
evolución mortologica) y paleobotánica. Las plantas fósiles conservan muy bien su
estructura histológica. y por ello poseen un alto contenido de información, la evolución
dc ¡ as 1>1 a ntas tiene aspectos específicos: no l>ay secuestro (le la línea gerrn inial
(WLISMANN) y la poliploidía es un mecanismo de aislamiento reproductivo frecuente
Los conceptos de la Morfodinámica de SEI LACHER son útiles para eí>tender las
¡iniilaciones en la evolución (le las plantas La heterocron ja es otro canipo a tener en
cuenta
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INTRODUCCIÓN

A diferencia de lo que ocurre en un 50% de los planes estructurales que
definen Iosphyla del reino animal, lasplantas no poseenestructuras mineralizadas.
La ausencia de mineralización presupondría unas condiciones más restrictivas
para la fosilización; también se ha de añadir que ésta se produce eminentemente
en cuencas continentales para la mayor parte de plantas, con todo lo que esto
último conlíeva de limitante (en general, ocupan menor superficie con respecto
a las marinas y registran un menor número de ambientes). Sin embargo, las
células vegetales presentan unaparticularidad: que además de estar limitadas por
unamembrana plasmática, están revestidas por una pared celular, cuyo material
constitutivo es la celulosa. La degradación de la celulosa se produce más
lentamente en comparación con la de otros materiales orgánicos, con lo cual da
tiempo suficiente para su persistencia, mantenimiento y transformación, o su
replicación por otro tipo de sustancia másestable durante losprocesos tafonómices.
Por tales motivos, lasevidencias fósiles de plantas suelen ser másbienfrecuentes,
ya que si bien dan lugar a entidades producidas no mineralizadas, no necesitan
las condiciones más estrictas de Konservat-Fossillagerstáttenprecisas para la
conservación de entidades no minerales de otra índole.

Los tejidos animales no cuentan apenas con representación en el registro
fósil, salvo cuando forman endoesqueletos de erigen extracelular (tejido óseo) o
intracelular (placas de equinodermo); en cambio, una parte importante de los
fósiles dc plantas puede ser estudiada histológicamente (cf ALVAREZ-RAMIS,
1989); y ya no se mencionan estructuras tales como las cutículas, sino la
distribución tridimensional de los espacies celulares originales, cuyes límites
permanecen una vez que las paredes celulares han sido reemplazadas. Si tenemos
en cuenta que la comprensión del patrón histórico dc la evolución orgánica es el
objetivo principal de la Paleobiologia; si no olvidamos tampoco que el registro
fósil aporta un conjunto de evidencias nada desdeñable a la hora de verificar
hipótesis evolutivas y, quizá, es uno de los cuerpos más esenciales al respecto,
entonces, este carácter que presenta el registro fósil de las plantas es privilegiado
desde un punto de vista paleobiológico, una vez interpretado tafenómicamente.

A pesar dc tan interesantes condiciones de fosilización, el terreno todavía es
virgen en parte. Así, la problemática de la heterocronía, tan desarrollada en los
estudios evolutivos sobre el reine animal en general, ha sido tratada escasamente,
y tampoco se han dichomuchas cesas en lo referente a morfología construecional
-sensuSEILACHER, 1970; actualmente morfodinámica; SEILACI-IER, 1991.
Por otra parte, a causa de diversas particularidades, como son lanaturaleza dc la
célula vegetal y el tipo de desarrolloque, por tal motivo, condiciona. laevolución



Plantas: Un cuso especial de evolucion y ¡norfogénesis 203

vegetal presenta aspectos que penen en tela de juicio lacapacidad explicativa del
paradigma needarwinista vigente (BUSS, 1987). En el presente ensaye se va a
tratar acerca dc todos estos problemas y de su posible reflejo paleontológico, a
fin de lanzar algunas ideas que pudieran abrir nuevos caminos en la investiga-
dci>’

NEODARWINISMO Y EVOLUCIÓN VEGETAL

Cierto que podemos hablar de les aspectos más básicos del modele
needarwinista al referirnos al reino PLantae: mutación en su más amplie sentido,
recombinación genética, selección ampliable a todo tipo de supervivencia
diltrencial, Lictores aleatorios y aislamiento reproductivo (STLBBINS. 1988>,
pero ocurre que el n>edelo neodarwinista de la evolución tiene presente la
concepciói> de WEISMANN, por la cual se introdujo la idea de individualidad
genética. Por (lira parte, la pelipleidia sirve de fundamentoa peculiares procesos
de especiación, característicos de las plantas. y cuya naturalezano tiene nada que
vercon barreras físicas de ningún tipo, puesto queel aislamiento reproductivo es
impuesto desde buen principio, por causas absolutamente endógenas

Soma, línea germ¡nalyevolución.—Según WEISMANN (cf BUSS, 1987),
habría una distinción tajante entre el plasma germinal ye] soma, algomuy típico
crí algunos deles grupos de animales más familiares, y ello sería a censecucocia
del secuestro de la línea germinal en Las primeras fasesdel desarrollo en>brionarío.
Esto justificaría que la unidad dc selección sea el organismo y no las células (para
WEISMANN, las células somáticas no contendrían material hereditario. lo cual
acabó refutando la investigación posterior). El darwinismo. y la subsiguiente
teoría sií>tética, se fui>daría, pues, en la selección natural sobre organismos
individuos—únicos y discretos desde el punto de vista genético (cf I3USS, 1987).

El a¡gun>cnte básico de BUSS (op. cii.) es como sigue: La ií>dividualidad
genética es, en el reine animal, una aproximación, mientras que en el de las
plantas no existe. En muchos phyla del reine animal, el secuestro de la línea

~terníinal,como tal, tan>poce seda: así, en grupos tan in>portantes como enidarios
e briozeos, por sólo poi>cr des ejemplos, elle no tiene lugar. Y he escogido estos
dos ejemplos de la lista exhaustiva de BUSS (cf su tabla 1,1, pp.2 1-22), porque
ambos son muy semejantes a las plantas, sobre todo los briozoes. con su linaje
celular totipotente, que va dando origena losdistintos individuos que componen
la colonia, del mismo modo que el meristema apical va produciendo la organi—
zacien o> odu lar de la planta.
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Antes de seguir adelante con la línea de pensamiento de BUSS, deseo hacer
constar que, aunque este discurso pudiera tomarse en un sentido lamarckista o
neolamarckista, ello no es así. El argumento de LAMARCKpestuIa una infinita
plasticidad de la materia viva para laadaptación a toda clase de condiciones, con
la consiguiente transmisión de los aspectos adaptativos adquiridos en estado
adulto a la descendencia (cf también la crítica de STEBBINS, 1988; Pp. 14-15).
En cambio, lo que aquí se dice es que cualquier linaje celular puede contribuir a
la línea germinal con las novedades hereditarias que adquiere durante el ciclo
vitaldelindividuopormutaciónordinaria; esasmutaeionestendránmanifestación
fenotípica ventajosa o deletérea, sin ningún propósito, y estarán restringidas por
las reglas operantes a nivel molecular. Sólo en ese sentido podemos hablar de
herencia de novedades adquiridas en estado adulto.

Si nos centramos en las plantas, que es lo que nos ocupa, existe una
característica esencial de su célula que impide el secuestro de la línea germinal:
su inmovilidad, a causa de la pared celulósicarígida que la limita. En cambio, la
célula animal posee capacidad de movimiento gracias a la ausencia de tal
limitación y,por consiguiente,puede deformarse; por ejemplo, por modificación
del citoesqueleto. Talcapacidadde movimientopotenciaría elacceso de variantes
deletéreas a la línea germinal; un modo de defenderse contra tal posibilidad
consistiría en un secuestro temprano de las células destinadas a la reproducción.
Ahora bien, en las plantas, la incapacidad para cl movimiento de sus células
impide que se propaguen variantes perjudiciales de los distintos linajes; si
pensamos en los tumores, la malignidad en los animales se debe a la capacidad
de movimiento de sus células; sin embargo, los tumores vegetales no son
malignos porque sus células no tienen posibilidad de moverse (BIJSS. op. cítj.

Ahora bien, a causa de esa inmovilidad se precisa de un linaje celular
totipotente (capaz de producir todos les fenotipos celulares del organisn>o) que,
en cada lugar, dé origen a las estructuras reproductoras, incluidas las células
germinales. En las plantas, tal linaje lo constituye cl meristema apical y sus
células poseen capacidad de división indefinida; baje la influencia directa del
medio físico, en muchas de las divisiones celulares se originarán errores de
duplicación del material hereditario, que podrán pasar, por lo dicho, a albergarse
en células destinadas a la reproducción. Si en animales tales como Drosophila,
mamíferos, etc., las primeras divisiones del huevo y el secuestro de la línea
germinal están todavía bajo el control del ARN materno —le cual hace que en
esos primeros estadios una mutación sea un fenómeno muy raro—, en plantas,
enidarios, briozoes, anélidos y otros, laconstitución génica dc losgametos puede
estar enormemente alejada de la del zigoto que dio origen al organismo.
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Deacuerdo con este, los vegetales podrían ensayar multitud de novedades de
una n>ancra mucho más versátil que los animales—al menos másque en aquellos
animales más ajustados al modelo weismanniano de separación entre soma y
germen— y esa versatilidad les permitiría hacer usode un modo más ehcaz dei
oportunismo inherente a la evolución. BUSS (1987) comenta al respecte que esa
capacidad de acceso dc todos les linajes celulares a la línea germinal haría que
en las plantas sc pudiera retener una gran cantidad de variantes benéficas, locual
hizo que prolílerara una gran cantidad de planes estructurales en dicho reino
desde el Silúrico. No ocurrió así con los animales,que cerraron el acceso casi de
inmediato a nuevas variantes y, por tanto, a nuevas posibilidades, entre el final
del Precámbrico y el Cámbrico (ver también, al respecte, GOULD, 1989).

Particularidades de laespeciaciónenlasplantas.—Las plantas,apartede
los meca¡>ismes de especiación comunes con los animales, poseen uno, basado
en la poliploidía,que se puedeconsiderarcomo muy característico de las mismas.
1 ~apoliploidía es rara en el reino animal, restringida principalmente a aquellos
grupos de organisn>eshermafroditas y partenogenéticos (cf WHI’1’E, 1978). Ella

establece automátican>ente el aislamieí>to reproductivo de aquellos individuos
en que tiene lugarcon respecto de les del resto de la población, ya que los híbridos
derivados del cruce eí>tre formas poliploides y í>ermales seríaí> estériles; ello es
así porque la meiosis que precede a la formación dc gametos no podría darse
normalmente, puesto que una de las dotaciones cron>osemícas no tendría
homólogo con el cual aparearse; por lo tanto, las termaspoliploides sólo tendrían
descendencia fértil cruzándose entre ellas y, por dicho motivo, tal n>odo dc
especiacíen seria tic naturaleza simpátrica, sin necesidad alguna de barreras
físicas.

1 MI polipli>idia puede tener des orígenes: EL primero,autopoliploidía. consis-
te en la no separacion tic los cromosomas de cada pareja durante la meiosis, con
lo cual sc originan gametos diploides que, al fusionarse, dan origen a un zigoto
tetraploide. El segundo case requiere la hibridación de gan>elos haploides
pertenecientes a especies distintas; si elzigoto resultante duplica suscromosomas
antes de la primera división celular, resulta un tetraploíde; al ser originado por
especies distintas, se habla dc alopoliploidía. Como se puede ver, además, el caso
de la alopolipleidía está basado en algo muy alejado de aquello a lo que estamos
acostumbrados con especies animales aisladas reproductivamenie, puesto que su
origen está ci> la formacióndc un ziceto l>íbride de des especies; es ladupí icaciónb
de cromosomas, previa a la división del huevo, la que inaugura lo que puede ser
una nueva especie.

Va le la pena destacar que la alopolip lcd ia, al contrario de la autepol iploit> ¡a,
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confiere a sus portadores a causa de la condición híbrida— una capacidad de
adaptación a un mayor número de ambientes, lo cual no ocurre con les
autopolipleides. Esta capacidad de formar organismos poliploides parece muy
relacionada con les taxones másprimitivos de lasplantas. Por otra parte, estamos
muy acostumbrados a concebir la evolución como un proceso ramiticado y la
anastomosis de linajes —reunión de ramas divergentes— es algo que parece
repugnarnos. La alopoliploidía, conducente a especiación en plantas, nos muestra
que ello también puede ocurrir; pensemos que para el origen de los distintos
eucariotas, MARGULIS ha enfatizado la anastomosis en algunas de sus confe-
rencias; véaseMARGU LIS & MeMENAMIN (199(1)para un resumende la idea
de endosimbiosis serial y el papel que jLíega en el origen de plantas, animales y
hongos, aunque cnt este trabajo no utilice el término anastomosis.

Desdeel punto de vista paleontológico, la poliploidía se puede seguir a través
de sus consecuencias morfológicas; una de ellas es el aumento de tamaño celular
que acompañaalaumento del número de cron>esomas, aunque en realidad refleja
el aumento de la cantidadde ADN. Dado que las paredes celulares se conservan
en un eran número de cases en les procesos de fosilización, es posible comparar
tamaños celulares entre fósiles dc especies afines y poder dar idea, para cada
case, del papel jugado por la poliploidía. (iranios de polen o células de estomas
(cf la fotoS de BARALE, 1991; 13EERLING, 1993) responden a esta regla, y lo
mismo las semillas (WHITE, 1978: p. 263). Sin embargo, los estomas poseen
gran variabilidad incluso en la misn>a planta y, por elle, su use seria muy
problemático; en ese sentido, una certeza algo mayor lapresentarían las semillas
o las células leñosas (C. DIÉGUEZ, comunicación personal).

EVOLUCIÓN Y DESARROLLO

Elcarácterrígido de lascélulasvegetales va a condicionar losprocedin>ientos

de diferenciación celular con respecto a los animales. La diferenciación (cf
GRANT, 1978) es causada por la expresión de determinados genes, con la
consiguiente formación de proteinas específicas para cada fenotipo celular, lo
cual resulta de la regulación génica, dependiente a su vez de distintas señales
merfogenéticas, lascuales, tanto en animales como en plantas pueden difundirse.
Sin embargo, la movilidad propia de las células animales es causante deque, en
un momento dado del desarrollo, un tejido se ponga en contacto con otro y se
desencadene un proceso de inducción, con la consiguiente diferenciación celular
del tej ido respenidiente (cf G RANT, op. cil. ): por tal motive, la inducción sólo
será posible en cl reino animal. En las plantas, ladifusión de hormonas vc~etales
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responsables dc la diferenciación celular, que suelen sintetizarse en células
indiferenciadas, será la causante de tajes fenómenos (cf HILL, 1984).

De aquí pasan>os al tema más general de la evolución n>orfológica. El
organismo alcanza su fornía estable a través dcl proceso dc desarrollo, que
básicamente consiste en diferenciación y crecimiento; los fenómenos dc dde-
renc¡acióí> se ordenan espacio—temporal¿»ente en el sistema en desarrollÉ>, lo cual
con stitu ve It ~ p¿ítr~ nes ~íatlern ). El cree ini ie i>to, por otra parte, no consiste
uí>ícameníe en aumentar la cantidad de materia viva en el tiempo. sino también
en dist nl> u irla espacial ivente; por tanto, no significa solamen te aun>ci> te dc
a ¡uaño, sí í>o tamb ié > adquisición de forma; esta últimasuele cambiar cl tirante la

ontogenia, a causa dc que ladistribución de material es cambiante con la iv isína.
la 1 cl istri bució í> xii niabl e durante el crccim lento es el fu ni dan>e. nio dc laal omelría.

bis procesos de desarrollo tienen que ver, en última íi>stancía. con parán>etros
aYw i ¿Mes a los procesos biojecicos o fis ico—cuimicos más nr~n,’rmn~ Pensemos
en términos tales eon>e tasas de proliferación celular; concentraciones de
auxinias; aspectos que rigen determinados procesos puramente biolísicos que se
traducen en estructuras morfológicas concretas, etc. Todos estos parámetros
tiene> u í> tu nclame nito hereditario —directo o i nid i recto—: si ese fundaí»enio
cambia. lógicai>ieí>te vai-iar rí, a su vez, <ales parámetros. le cual sc ¡raúl ucirá,
ecnsccue >tcí» e nle. ci> i í>í>ov acione.s morfológicas y, a nivel peb lacit>i>a 1 --——a
través cíe todos los procesos de tría ¿set uan íes—, en evo lucio> merlo logica.

Procesosheterocrónicosen plantas.—- La evolución n>orl’ológiea procede
tic la mccli ficac•i oi> de parámetros esenciales dcl desa rrol le, q tic, en o> tiches
cases, tic nc n u na traducción observabí e ci> cambios en la tcn>porizae íeí> dc
¿icen <cciii] ie nflis relacionados con dicho procese. Es decir. c ida estructura o
caracte nísí ca líe í>e. cl tira í>tc el desarrollo, ui>a edad de inicio CL, otra de acabado

/3 y ca o>b i a con iii> a ¡¿isa k a partir dc un tam ano mci al 5; eon>o puede apreci a rse.,
It )5 tres primeros seí> pará n>etros <cmporaJes: sí y (¡amaño. lerm¿í, etc.) es u i>a

n>agnitucl 1 igacla a clicl>a estructura o característica, cambiará con la edad a (no
necesariamente exí>rcsada come tiempo), y su ley dc erecimiei>to (Al ~BER(’Hel
al. 1979) reí acienara y con ct/3,k y 5,> coí>o sigue: dv/da =ftvjo/tk,5,j. cuya
ií>tegraeión da la trayectoria ent>gcnética de la magnitud ligada a la estructura:
esto, segó u los i» i su> os a u¡ores, e•x presaría cuaí> ¡ita ti vamente cl ci n>cepto de
creode dc WADI.)INGTON (1957). Los cambios en los parámetros dc
temporización u.jf y k —a consecuencia de cambios en los parámetros esenciales
dcl desarrollo———, daráí> lugar a les fenóme nos dc l>etcrccton la al pasar dc
antepasado a descendiente. Estas constituyen des grandes grupos: las peramorfosis
<Al ,HFR( ‘ti el al. 1979) y las pedomerfosis. Las primeras mcl uven aceleracion
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e hipermorfosis, mientras quelas segundas incluyen progénesis y neotenia como
principales tipos de heteroeronías asociados a cada una de estas des categorías.

Aunque no han sido nombradas de ese modo, en plantas existen numerosos
estudios que muestran trayectorias ontogenéticas de determinados órganos,
como pueden ser las bojas. Se han estudiado aspectos cuantitativos tales como
el árcade la hoja ecl número de células; aunque las gráficas se presentan como
algo puramente empírico, en ellas se pueden conjeturar las trayectorias
exponencial, saturaday logística (ALBERCHeral., 1979); para ejemplos de ello,
ver Hg. 1.

La heterocronía, cuando se trata de plantas, pone dificultades a causa del
crecimiento abierto de aquéllas y de su enorme variabilidad fenotípica; las
comparaciones homológicas, fundamento de los estudios de heterocronfa en
animales, son difíciles de poner en práctica. GUERRANT (1988) prepone
homologías basadas en el desarrollo, aunque élmismo ve las dificultades queello
comporía cuando se habla de xilema «juvenil» o «maduro», al ser fruto de
diferente meristema. En principio, el concepto de homología es un concepto
topelógico (posición de una estructura en relación con otras) y no de desarrollo;
y ello ya ha sido discutido numerosas veces (DE BEER, 1962; ALBERCH,
i985).

2
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Figura 1 —Trayectorias ontogenéticas en planí as. a) Número de células en función del o ún>ero de
días para la décima hoja de Helian/has arnujus (irayectoria logística) 1>) el i>s isn>o gráfico para el
aren del par primario de hojas de Pbaseolus vulgaris (trayectoria saturada). De DALE. (1983>.
Figure 1 .—Ontogenetic trajectories io plants. a) ccli u umber u> funelion or days tur i he 1 0!h leal
of Helíaatl,eas annan’ (logistic trajectory). h) he Sanie piot for aren of the primary leal pal r el
Phaseolas valga;’ís (saturated irajeciory). Eran> DALE (¡983).
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No es el propósito de este trabajo entrar de lleno en una discusión acerca del
tema de la heterocronía en las plantas; aunque elle ha sido poco tratado
explícitamente, no quiere decir que no haya preocupado a los botánicos.
Esporófito y gametófito son estudiables desde este punto de vista por separado
(GUERRAN’I’. 1988): así, por ejemplo, el gametótito niasculino sufre una
enorme reducción en las angiospermas; la evolución del polen y e> saco
en>brional en dicl>o grupo cabe ser calificada de pedeí>iorl’osis. ya que la
producciun de gametos se inicia tan pronto que no llegan a formarse gametangios:
sí usamos la terminología consagrada al use, este tipo de pedomorfosis es la
llamada progénesis (detención del desarrollo y maduració;> en una fase inicial).
Como laheterocronía puede tener frecuentemente manifestación histológica. se
puede acceder a sus consecuencias en los fósiles.

MOREODINAMICA Y EVOLUCIÓN VEGETAL

En lamancía (le ver la evolución m&.n’fologica propuesta por losplanteamientos
del a Morlodínámíca (anteriorn>ente Morfología C?.oí>struecio¡>al; SEI LACI-IER,
1970, 991; RAUP, 1972), se muestra que aquella hade ser concebida con>o un
juego entre tres grupos de factores: histórico, fabricacional y funcional, a los que
hay que añadir el an> hiente efectivo. La mayor parte de morfolegos entienden la
forma desde un pu nito dc vista adaptativo, percy sin explicar cómo sc lorman las
estructuras adaptativas, sin plantearse si son posil)lcs o no. Esta ha sitio preci-
samente la teni¿itica (le la Morfodínámica: aunque incluye tan>bién el factor
adaptativo, no voy a darle tantc> peso ci> esta revision como a los otros des por ser
cl más ccms iderado ordi inri amen ¡e.

Factor histórico; limitaciones impuestasa la evolución vegetal.— Deí>tro
de esta manera dc ver las cosas, se hace especial hincapié en la nocion dc ¡
tacíói> ( consten iní) impuesta por los factores l>istoricos. Sicl sistema en desarro-
lío es coi>cebido corno un sislema físico—químico abierto, que cao>bia en cl
iempe a partit de u i>a situac ióí> inicial dc. baja heterogenci d ací, su e ¡>1 topía

disminuye durante cl proceso, ya que a un>ci>ta la e¡>tropía del n>ed iocircundante,

y cl sisten>a atimenta su hcterogei>eidad —léase información—— (PRI(iO(i 1 NF,
1974): orgai> zación y estructuración, pues, soi> compatibles con el segundo
principio cíe la le rn>odinámica, pero éste no las explica; su explicación se debe
a cíuc cl sistei»a está lejos de la situación de equilibrio (cf iGL], 1985).

Por elia parle, sisten>as de. esa cl ¿msa. se. pu cd en esin d iar mccl iai>le las variables

t¡uc los describen ci> sus rasgos esenciales cíe cempertamíentc>, y el cambio dc las
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mismasa través del tiempo viene dado porun sistema de ecuaciones diferenciales
no-lineales (WADDINGTON. 1957; ALBERCA, 1991). Ello expresa matemá-
ticamente un sistema dinámico no-lineal: al representarlo en el espacio de lYise,
únicamente existe un conjunte discreto de regiones en las cuales el sistema está
en estado estacionario estable; es decir, correspondientes a morfologías defini-
das. A todo esto respondían los términos canalización del desarrollo y creodo
acuñados por WADDINGTON (op. cii.) hace ya más de 30 años.

Pequeños cambios genéticos pueden, pues, inducir respuestas no-lineales
(saltos) con el consiguiente paso de una región a otra, mientras que las respuestas
lineales están confinadas a regiones que representan estados estacionarios
estables. Ello quiere decir que el desarrollo será difícil dc n>odif’icar tanto desde
dentro (cambios genéticos, fluctuaciones estecásticas del metabolismo) como
desde l’uera (cambios ambientales).

STLBBINS (1988) niega la importancia que, desde este punto de vista. se le
concede al desarrolle como factor limitante de la evolución, y elle basándose en
trabajos dc otros autores; para él, las limitaciones selectivas serían mucho más
importantes en la evolución vegetal y, por ello, muchas pautas de desarrollo se
adquirirían a través de la selección natural sobre las formas antepasadas, otro
aspecto histórico a su vez. Aquícabría señalarquelas plantas sen organismos con
una inmensa plasticidad fenotípica y carácter modular, dotados de crecinicnto
abierto; TOMLINSON iii GUERRANT (1988) señalaba cómo en la ontogenia
de organismos modulares cabe distinguir entre adición de módulos (desarrollo
ontogenético), y desarrollo de primordios, perel cual los módulossen elaborados
por un precursor meristemático; creo que al primer caso le corresponde máxima
plasticidad, mientras que en el segundo, las limitaciones hacen notar su peso.

Sin embargo, al alirmar la prin>acia cíe la seleccióncon respecto al desarrolle,
muchos de estos autores que defienden el paradigma neodarwinista parecen
olvidar que los sistemas vivientes obedecen a unas leyes físico-quín>icas que
actúan duranteel proceso de desarrollo dc un ¡nodo preponderante;en esas fases,
laselección no tiene peso y es entonces cuandose establecen las limitaciones por
las vías mencionadas anteriormente; sólo posteriormente sobrevendrá la selec-
ción de los sistemas así forn>ados. I3USS (1987) afirma que si el desarrollo
evolucionó de una libre competición entre fenotipos celulares hacia el tipo de
proceso integrado tal como lo conocemos hoy día, fue a causa de que habrían
verdaderos conflictos entre el éxito de determinados linajes celulares dentro del
organismo, y el éxito de éste en su ambiente. Sin embargo, ni aun en este caso,
estas competiciones no reconocerían cualquier estado final: únicamente existiría
un cierto número de estados estables, y clIc> dc acuerdo con la teoría ecológica.
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Factor defabricación.— Los materialesy losmecanismos morfogenéticos
eslán estrechamente ligadosal legado impuesto por la historia del grupo; el remo
Plantae presenta diversas particularidades en este sentido. Los mecanismos
mertogenétices harían uso delesbiomateriales disponibles en cada momento, lo
cual se traduciría en una trama de interacciones mecano-químicas, cuyo resulta-
do sería la formación dc pal¡’ones (cf SEILACHER, 1991).

El biomatenial vegetal característico es la celulosa, que in>pene, a su vez,
rigidez a las paredes celulares, de aquí que muchas de sus peculiaridades
morlogcneiicas nada tengan que ver con las de los animales. L<.ís hongos son
rígidos n>erced a lapared celular revestida por quitina, pero su carác¡crcenocíi ico
(es decir, con nucleos compartiendo un mismo citoplasma; laeclularización sólo
sc da en los hongos provistos de grandes organos fructificadores o setas) hace
que. asu vez, sigan lineas divergcntesdccvelucióncon respcctoa los rnulticelulares
Plantae y Ai>ima ha (cf I3USS, 1987).

Por otra parte, si atendemos a los patrones del mundo dc las plantas, cabe

considerar todo lo referente a ramificación y a la filotaxis. Los procesos de
ramificación pueden llegar a cubrir superficies planas -‘---hojas-—— dc tejido
conductor, o bien pueden llegar a extender una parte del vegetal o su totalidad en
una región tridimensional. Los «árboles» 50n algo que ha llamado siempre la
atención de les matemáticos, tanto desde la perspectiva más abstracta de la
Topología (cf .MACDONALD, 1983; sección 1.2 y capítulo 11) como de ‘a
geometría fractal (MANDFLBROT, 1983; capítulos 14. 16 y 17).

Deseo hacer un breve comentario al amplio tema de la geometría fractal;
SEILACHER (1991) ya habló de su importancia a l’a horade describir patrones
biológicos, y una de sus figuras hacía referencia a patrones de venación de hojas.
No está dc más recordar algunos presupuestes de la geometría fractal y su
aplicación al rnun(lo dc las plantas, de los hongos, etc. Las figuras fractales se
caracterizan por su auto-semejanza, pero no en cl sentido estándar,ejemplificado
por la sen>ejanza dc la celda fundamental con respecto a una porción de í:~ red
cristalina: adenitis, su rasgo definitorio es cíue, aunque scan conjuntos de puntos
aislados, líneas o superficies, tienden a ocupar espacios dc dimensión n>ayur a la
que les corresponde: la dimensión que les corresponde por ser puntes, lineas o
superficies es la dimensión topológica; es decir, 0, 1 y 2 respectivamente; sin
embargo, su tendencia a ocupar espacios de diníensión topologica mayor se
expresa medíanle el coi>eepto dc dimensión fractal, que difiere. de la lepológica
correspondie¡>tc. La venación de una hoja tiende a cubrir, por ramificación, u¡>a
superficie muy grande dc lamisn>a; talesvenaciones tienen dimensión topológica

por ser líneas, pero din>ensión fractal comprendida cí>tre 1 y 2, clue dei>ota su
tendencia a cubrir gran parte de una superficie (Hg. 2W. MANDELBIZOT
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Figura 2—A) Fractales determinísticos: posibles n,ode¡cts para los perfiles de col i ibr y Lii ocul’
B) Arriba: fractal determinístico dicótomo; abajo: venación naturai asin>ilat,Ie a un fractal
estocástico. (A yE de MANDELBROT. 1983; SEIi>ACHFR, 1991). C) de izquierda a derecha:
Secoya, pino de Douglas y pino ponderosa mostrando la relación entre ci diámetro basa] y la altura
(de MeMAI-ION & BONNER,1983).

Figure 2.—A) Deterministie fractais: possible modeis for pr>files of cauliflower and brocceli. 8)
Top: deterministic dichotomous fractal; bottorn: natural venation approaching a stoch’asiic fractal.
(A and B from MANDELBROT, 1983; SFíLACHER, 1991). <9 From Iet’t to right: Scquoia,
Douglas pine and ponderosa pine. These drawings show Ihe relationship between the basal
diarneter anó height of trees. (fromMeMAI-ION & BONNER, 1983).

1
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(1983) ha destaca~lo cómo la morfología de muchas umbelas, tales como las de
lacolillero elbróculi resultan de procesos iterativos de ramificación conservando
constante el ángulo entre las ramas (Hg. 2A); de acuerdo con NIANDELBROT,
es probable que la diferencia entre dichas formas pueda expresarse
cuantitativamente mediante dimensiones fractales distintas.

Les fractales naturales son la resultante morfológica de determinados pro-
ceses tísico-químicos que distribuyen materia en el tiempo y en el espacio. La
citada obra de MANDELI3ROT contiene una elegante presentación dc tales
procesos; más recientemente, S1’ANLEY (1991) ha insistido en que los fractales
simples se originarían en procesos en que la entropía gana terreno a la energía,
lo cual hace que en las estructuras resultantes domine la aleatoriedad sobre «el
estricto orden cuclideano». Los fractales biológicos, podemos decir, se originan
en procesos en que las fuerzas puramente físicas actúan localmente sin prácti-
camente mediatización alguna por parte del organismo; esa permisividad es
hereditaria, no así los detalles concretos, que derivan de procesos con un
importante componente de azar. Por ejemplo, las suturas complejas de
ammenoideos han sido interpretadas por GARCíA-RUIZ el al. (1990) como el
resultado de producirse, previa a la mineralización, una interfase inestable entre
des fluidos de diferente viscosidad en un gradiente dc presión.

Vamos a hablar ahora de la filotaxis y las inflorescencias; ambos casos son
consecuencia de un teína mucho más general; en filotaxispedríamos partir deque
las yemas se sitúan sobre la superficie de un cilindre, mientras que las
inflorescencias lo hacen sobre lade un cono —pensemos en eldisco de un girasol
ecl cuerpo de la piña—de diversa hechura (THOMPSON, 1942). Pues bien,
todas estas superficies tienen en común su carácter desarrollable; como super-
ficies tienen dimensión topológica 2, pero están sumergidas en un espacio
tridimensional: no obstante, al ser desarrollables se pueden convertir en regiones
planas. Aunque muchos problemas no son resolubles en tres dimensiones, se
pueden resolver fácilmente en términos de geometría plana, tal como hace
THOMPSQN paraeste caso.

Es interesante entender mínimamente la geometría implícita en les patrones
de la tilotaxis; basta con un ángulo y una distancia constantes —una buena
descripción reciente se puede hallar en DOUADY & COUDER (1993 para
determinar las regularidades que se observan; así, los números de espirales
dextrógiras y levógiras, que son términos consecutivos de la sucesión de
FIBONACCI {l,l,2,3,5.8,13,21,...}. El cilindro —que es la imagen ideal del
vástago— al ser desarrollado nos mostrará, de acuerdo con las reglas de
THOMPSON, algo muy semejante a un plano reticular, tal como los que se
presentan en Cristalografía. Ello, a su vez, obedece a tres reglas simples, que ya
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había dado HOFMEISTER en el siglo pasado, como destacan DOUADY &
COUDER (1993); estos autores las enuncian así: 1) los primordios se alejan del
ápice durante el crecimiento de las yemas; 2) les primerdies aparecen periódica-
mente, y 3) cl nuevo primordio aparece en el ápiceen el mayorespacio disponible
dejado por los precedentes. Esto último se puede conseguir simular de un modo
absolutamente físico mediante interacciones repulsivas; en el mencionado
trabaje, se muestra un experimento que simula esta situación, mediante gotas de
ferrofluide que se van depositando periódicamente en un plato giratorio con
aceite y baje la acción de un campo magnético, quelas polariza; esto último hace
que se repelan entre sí; las particularidades de la filotaxis surgen también en esta
modelización, locual parece sugerir reglas estructuralmente análogas. Dehecho,
diversos experimentos afectando al desarrollo del ápice se muestran concordes
con la presencia de un campo de inhibición generado por las células centrales
apicales, con un gradiente de intensidad dcl centre a los márgenes del campo
central (STEEVES & SUSSEX, i989). Entonces, estas hermosas geometrías
vegetales no constituyen ningún «misterio orgánico», como pretendía A.H.
CHURCH, criticado por THOMPSON (1942). La periodicidad es la única
exigencia, y ello tiene su fundamentoen los ritmos biológicos, que a su vez están
controlados genéticamente. Por otra parte, DOUADY & COUDER (1993)
ponen de manifiesto que un crecimiento dinámico prohíbe determinadas dis-
posiciones y transiciones, que serían las que no siguen la regla de FIBONACCI:
a las variaciones continuas de los parámetros relevantes corresponden bifurca-
ciones del esquema de la filotaxis. Estamos, pues, ante limitaciones evolutivas.

Factor funcional.— Morfogénesis y biomateriales; es decir, les aspectos de
la fabricación impuestos a través de la filegenia. van a constreñir extraordinaria-
mente lasposibilidades adaptativas delesvegetales; por otra parte, la t’uncionalidad
de lasestructuraspendrá, a su vez, fuertes limitaciones evolutivas (cf STEBBINS,
1988; son las que admite como tales). Igual que en los otros casos, mc limitaré
a señalar algunos puntos de interés, haciendo especial hincapié en aspectos
geométricos relacionados con adaptación, ya que estos últimos revelan de un
medo muy directo los procesos morf’ogenéticos implicados.

NIKLAS (1988)ha enfatizado que la mayoría de vegetales parten de recursos
similares para formar sus metabolites primarios y secundarios, lo cual bace que
la diversidad fisiológica, de las algas a las plantas, sea algomuy limitado, mucho
más que, por ejemple, en los vertebrados. Supervivencia. erecin>iente y repro-
ducción sen, para este autor, les aspectos a que una morfología vegetal ha de
responder; para ello, se requiere una buena intercepción de la luz para la
fotosíntesis;el sostener el peso de las partes elevadas por cncin>a dcl suelo
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(compensando. además, los electos de lluvia, viento e nieve); la posibilidad de
intercan>bk. gaseoso con la atmósfera; la capacidad de absorción y conducción
de líquidos, y, por último, la reproducción.

‘lodo ello depende de las relaciones area/volumen (A/V) en el organismo:
estas 50i> esenciales, taí>to desde el punto dc vista de su arquitectura funcional
COfl>O para su adaptación al medio (GOULD. 1966). Este mismo autor señala tíue
para la solución de tales problemas existen tres vías: crecimiento diferei>cial tic
superficies por complicación dc la estructura: creciníicnto diferencial con
cambio tic fornía (la alometría clásica), y la incorpt)racien de material inerte. La
pri níera comporta proliferación celular niás procesos biofísicos tíue suelen
coi>dtíc ir a los típicos obj eles fractales, que fueren clisen tidos más ¿inri ba; un
ejemplo sería la nerviación cíe la.s hojas, que tendería a formar una figura fractal
de diníensien coí>íprendida entre 1 y 2, que in>plicaría máximo aprovechamiento
cíe superficie (una doble función: llevar nutriei>tes a todas las células de la hoja
y transportar los productos de la fotosíntesis dc todas ellas ¿tíos tejidos vivos de
la pla¡>ta). [II segundo case vendría dado por cl crecimiento cl iferencial dc una
hoja scgúí> una o í»ás direcciones; lo normal es en des direcciones, con apenas
crecin> cuto en el sent ido perpcndicul¿ír a las mismas: la típica hoja plana; tibien,
la ho] ¿í acicular, que sólo crece significativamente en una tlirecci~n, con ¿ipenas
cree ini ien te ci> las otras dos: la función seria 1 a de ebte.ner un áre a adecuada para

¿1 rccepc¿oi> cíe la luz. El tercer caso sería lo que se observa en los árboles: lagran
altura en un bosque Itípitie (sobresal ir a la luz) protluce la í>ccesidad tIc uí>a
ací ivid¿.id lotesi í> tét ica tíuc alcance a toda la parte viva (leí vegetal fu tíción de la
superficie total dc las...’ hojas; ésta sc incrementa por ran>ificaeión). Un vegetal
alio, además, lía cíe ser grueso para poderse manteiíer erecto, puesto que ello
rel>reseita í ¿í resolución de ciertos retluisitos biomecánicos (el diámetro dc la
base y l¿í a lttína a alcanzar —Fig. 2C—— depeí>dcn del módulo tIc elasticidad y dc
la tíensidad dcl material; cJ MeMAHON & BONNER. 1983): luego, el modo tIc
evitar cj uc la superficie total de las hojas sea insu ficiente pa ni las necesidades tiel
volumen tolal vivo consiste en reducir este último, supliendo cl resto de material
para alc¿inzar el tamaño necesario con la n>adcra, que es inerte.

Si volvemos a los argunienlos de NIKLAS (1988). veremos coííío la fornía
de la lieja s el ereci o> e nte a lo n>étri ce cntre su expan sióu. tIc u n a parte. y el
alargan> iento tIc 1 pecíolo, de otra, son factores que reducer> la superposición dc
superficies fetos intéticas, lo cual facilita qtíe uiía mayoría queden expuestas a la
luz. Adeniás. se ha mostrado mediante técnicas dc simui¿íción que la luz
interceptada por ran>as singulares —‘con el ni isme número cíe hojas y la ni sií>a
área foliar total—-— depende de la forma de la hoja, del patrón de fi lotaxis y de la
tI istauie ir> te modal
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Todo esto muestra que hay una fuerte interacción entre procesos
morfogenétices y resolución de problemas funcionales; ya vimos como en la
filotaxis existen transiciones prohibidas níerfogenéticamente; aspectos mecáni-
ces están implicados con los específicamente referidos a la fotosíntesis. Volvemos,
pues, a la cuestión de que el paradigma para una función no siempre se alcanza,
sino que más bien se dan soluciones de compromiso entre varias funciones que

concurren en una misma estructura, o estructuras estrechamente ligadas.

CONCLUSIÓN

La Paleobotánica se puede integrar perfectamente en el actual paradigma
paleobiológico; es posible efectuar una comprensión evolutiva de las plantas a
través del registre fósil, algomásqueel simple trazado de esquemas filogenéticos.
Es decir, podemos tratar de dilucidar las limitaciones impuestas a su evolución,
así como las soluciones adaptativas a las cuales acceden, y ello gracias alenorme
contenido de información tafenóníica y paleobiológica de sus fósiles. Aquí, la
medelización puedejugar un papel muy fructífero, come ya lo hizo ci> el terreno
de la Paleozoología. Por otr a parte, aspectos tales como la heterocronía, o los
procesos de especiación asociados a la poliploidía, tienen su contrapartida
histológica que se puede poner dc n>anifiesto en los fósiles. Una parte del
porvenir de la Paleobotánica se situaría en este mareo conceptual.
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