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Plantas: Un caso especial de evolucion y
morfogénesis

Plants: A special case of evolution and
morphogenesis

Miquel DE RENZI

RESUMEN

Hste trabajo versa sobre teorfa evolutiva (especialmente mecanismos evolutivos y
evolucidn morfologica) v paleobotanica, Las plantas fosiles conservan muy bien su
estructura histoldgica, y por ello poseen un alto contenido de informacion. La cvolucion
de las pluantas tiene aspectos especificos: no hay secuestro de la linea germinal
(WLEISMANN}y ta poliploidia ¢s un mecanismo de aislamiento reproductivo frecuente,
Los conceptos de la Morfodindmica de SEILACHER son qtiles para entender las
limitaciones en la evolucion de las plantas. La heterocronia cs otro campo a tener en
cuenta.

ABSTRACT

This paper is concerned with evolutionary theory (specially evolutionary mechanisms
and morphological evolution) and paleobotany. Fossil plants have very well preserved
histological structures providing a high information content. Plant evolution has some
specific aspects: Weismannian carly germ-line sequestration is notl present in plant
development; poliploidy is a very frequent isolating mechanism. Concepts from
SEILACHER's Morphodynamics are very useful to understand constraints in plant
evolution. Heterochrony is another field to take into account.
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De acuerdo con esto, los vegetales podrian ensayar multitud de novedades de
una manera mucho mds versitil que los animales —al menos mas que en aquetlos
animales mas ajustados al modelo weismanniano de separacion cntre soma y
germen— y esa versatilidad les permitirfa hacer uso de un modo mas eficaz del
oportunismo inherente a la evolucion. BUSS (1987) comenta al respecto que esa
capacidad de acceso de todos los lingjes celulares a la linca germinal haria que
en las plantas se pudiera retener una gran cantidad de variantes benéficas, lo cual
hizo que proliferara una gran cantidad de planes estructurales en dicho reino
desde ¢l Silurico. No ocurrié asi con los animales, que cerraron el acceso casi de
inmediato a nuevas variantes v, por tanto, a nuevas posibilidades, entre el final
del Precimbrico y ¢l Cambrico {(ver también, al respecto, GOULD, 1989).

Particularidades de la especiacion en las plantas.— Las plantas, aparte de
los mecanismos de especiacion comunes con los animales, poscen uno, basado
cn la poliploidia, que se puede considerar como muy caracteristico de las mismas.
La poliploidia es rara en el reino animal, restringida principalmente a aquellos
grupos de organismos hermafroditas y partcnogenéticos (¢f. WHITE, 1978). Ella
establece automiticamente ¢l aiskamiento reproductivo de aquellos individuos
ciique ticne lugar con respecto de los del resto de la poblacion, ya que los hibridos
derivados del cruce entre formas poliploides y normales serian estériles: cllo es
asi porque Ja meiosis que precede a la formacion de gametos no podria darse
normalmente, puesio que una de las dotaciones cromosomicas no lendria
homologo con el cual aparcarse; por lo tanto. fas formas poliploides solo tendrian
descendencia férti cruzandose entre cllas y, por dicho motivo, tal modo de
cspeciacion seria de naturaleza simpdtrica, sin necesidad alguna de barreras
fisicas.

L.a poliploidia puede tener dos origenes: El primero, autopoliploidia, consis-
fe en fa no separacion de los cromosomas de cada pareja durante la meiosis, con
lo cual s¢ originan gametos diploides que, al fusionarse, dan origen a un zigoto
tetraplofde. El segundo caso requicre {a hibridacion de gamctos haploides
pertenecientes a especies distintas; siel zigoto resultante duplica sus cromosomas
antes de la primera diviston cetular, resulta un tetraploide; al ser originade por
especies distintas, se habla de alopoliploidia. Como se pucde ver, ademds, ¢l caso
de la alopoliploidia cstd basado en algo muy alejado de aquello a lo que estamos
acostumbrados con especies animales aisladas reproductivamente, puesto que su
origen esti en la formacién de un zigoto hibrido de dos especies; es fa duplicacion
de cromosomas, previa a la division del huevo, ta que inaugura lo que pucds ser
uny nueva especie.

Vaie la pena destacar que la alopoliplodia, al contrario de la autopoliploidia,
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confiere a sus portadores —a causa de la condicion hibrida— una capacidad de
adaptacion a un mayor nimero de ambicntes, lo cual no ocurre con los
autopoliploides. Esta capacidad de formar organismos poliploides parcce muy
relacionada con los taxones mas primitivos de las plantas. Por otra parte, estamos
muy acostumbrados a concebir la evolucién como un proceso ramificado v la
anastomosis de linajes —rcunion de ramas divergentes—- es algo que parcce
repugnarmnaos. La alopoliploidia, conducente a especiacion en plantas, nos muestra
que ello también puede ocurrir; pensemos gue para el origen de los distintos
eucariotas, MARGULIS ha enfatizado la anastomosis en algunas de sus confe-
rencias; véase MARGULIS & McMENAMIN (1990) para un resumen de la idea
de endosimbiosis serial y el papel que juega en ¢l origen de plantas, animales v
hongos, aunque en cste trabajo no utilice el término anastomosis.

Desde el punto de vista paleontoldgico, 1a poliploidia se puede seguira través
de sus consecuencias morfologicas; una de ellas es el aumento de tamano celular
que acompafa al aumento del ndmero de cromosomas, aunque en realidad refleja
el aumento de la cantidad de ADN. Dado que las parcdes celulares se conservan
en un gran numero de casos en los procesos de fosilizacion, es posible comparar
tamanos celulares entre fosiles de especies afines y poder dar idea, para cada
caso, del papel jugado por la poliploidia. Granes de polen o células de estomas
(cf lafoto 5 de BARALE, 1991; BEERLING, 1993) responden a esta regla, y lo
mismo las semillas (WHITE, 1978 p. 263). Sin embargo, los cslomas poseen
gran variabilidad incluso en la misma planta y, por ¢llo, su uso seria muy
problematico; en ese sentido, una certeza algo mayor la presentarian las semillas
o las ¢élulas ledosas (C. DIEGUEZ, comunicacién personal).

EVOLUCION Y DESARROLLO

El cardcterrigido de las células vegetales va a condicionar los procedimientos
de diferenciacion cclular con respecto a los animales, La diferenciacion (cf.
GRANT, 1978) es causada por la expresion de determinados genes, con la
consiguiente formacion de proteinas especificas para cada fenotipo celular, lo
cual resulta de la regulacion génica, dependiente a su vez de distintas sefiales
morfogenéticas, las cuales, tanto en animales como en plantas pueden difundirse.
Sin embargo, la movilidad propia de las células animales es causante de que, en
un momento dado del desarrollo, un tejido se ponga en contacto con otro y s¢
descncadenc un proceso de induccion, con la consiguiente diferenciacion celular
del tejido respondiente (¢f. GRANT, op. cit.}: por tal motivo, la induccion solo
serd posible en el reino animal. En las plantas, Ja difusion de hormonas vegetalcs
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responsables de a diferenciacion celular, que suelen sintetizarse en cclulas
indiferenciadas, sera fa causante de tajes fendmenos (¢f. HILL, 1984).

De aqui pasamos al tema mis general de la evolucion morfologica. El
organismo alcanza su forma estable a través del proceso de desarrollo, que
bisicamente consiste en diferenciacion y crecimiento; los fendémenos de dife-
renciacion se ordenan espacio-temporalmente en el sistema en desarrollo, lo cual
constituye los patrones (paitern). El crecimiento, por otra parte, no consiste
anicamente en aumentar la cantidad de materia viva en ¢l tiempo, sino también
en distribuirla espacialmente: por tanto, no significa solamente aumento de
tamaio, sino también adquisicion de forma; esta Gltima suele cambiar durante la
ontogenia, a ciausa de que la distribucion de material es cambiante con fa misina.
Tal distribucion vuriable durante el crecimiento es el fundamento de laalometria.

Los procesos de desarrollo tienen que ver, en tllima instancia, con paramelros
asociados a los procesos biologicos o fisico-quimicos mas primarios, Pensemos
en idrminos tales como tasas de proliferacion celular; conceniraciones de
auxinas; aspectos que rigen determinados procesos puramente biofisicos que se
traducen en estructuras morfologicas coneretas, ete. Todos estos parametros
tienen un fundamento hereditario —directo o indirecto—; si ese fundamento
cambia, gicanente vartardn, a su vez, tales pardmctros, lo cual se traduciri,
consceuentemente, en inpovaciones morfologicas y. a nivel poblacional ~-a
través de todos fos procesos de tria actuantes—, en evolucion morfoldgica.

Procesos heterocronicos en plantas.— La cvolucion morfologica procede
de la modificacion de parametros csenciales del desarrollo, que, en muchos
casos. tienen una traduccion observable en cambios en i temporizacion de
acontecimientos refacionados con dicho proceso. Hs decir, toda estructura o
caracteristica tience, durante el desarrollo, una edad de imicio o, otra de acabado
Ay cambia conuna lasa k 4 partit de un tamano inicial 5, ; como puede apreciarse,
los tres primeros son parametros temporales: sty (lamaho, forma, cte.) es una
magnitud Hgada a dicha estructura o caracteristica, cambiard con la edad a (no
necesariamente expresada como ticmpo), y su ley de erecimicnto (ALBERCH et
al. 1979) relacionarid v con ok v 5, como sigue: dyv/du=f{v|af.k8,). cuva
integracion da la trayectoria ontogenética de la magnitud ligada a la estructura;
eslo, seenn los mismos aulores, expresaria coantitativamente ¢! concepto de
creodo de WADDINGTON (1957). Los cambios ¢n los pardametros de
temporizacton ¢ ff y k—aconsecuencia de cambios en los parametros esenciales
del desarrollo—-, daran lugar a los fenémenos de heterocronia al pasar de
antepasado adescendiente. Estas constituyen dos grandes grupos: las peramorfosis
{ALBERCH et wl. 1979) v las pedomorfosis. Las primceras incluyen aceleracion
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¢ hipermorfosis, mientras que las segundas incluyen progénesis y neotenia como
principales tipos de heterocronias asociados a cada una de estas dos categorias,

Aunque no han sido nombradas de ese modo, en plantas existen numerosos
estudios que muestran trayectorias ontogenélicas de determinados Organos,
como pueden ser las hojas. Se han estudiado aspectos cuantitativos tales como
el drca de la hoja o el nimero de células; aunque las graficas sc presentan como
algo puramente empirico, en cllas se pueden conjeturar las trayectorias
exponencial, saturada y logistica (ALBERCH ez al., 1979); paraejemplos de ello,
ver Fig. 1.

La hetcrocronia, cuando se trata de plantas, pone dificultades a causa del
crecimicnto abicerto de aquéllas y de su enorme variabilidad fenotipica; las
comparaciones homologicas, fundamento de los estudios de heterocronia en
animales, son dificiles de poner en practica. GUERRANT (1988) propone
homologias basadas en el desarrollo, aunque él mismo ve las dificultades que cllo
comporta cuando s¢ habla de xilema «juvenil» o «maduro», al ser fruto de
diferente meristema. En principio, ¢l concepto de homologia es un coneepto
topoldgico (posicidn de una estructura en relacidn con otras) y no de desarrollo;
y ello ya ha sido discutido numerosas veces (DE BEER, 1962; ALBERCH,
1985).
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Figura 1. —Travectorias ontogenéticas en plantas. a) Namero de células en funcion del nimero de
dius para la décima hoja de Helianthus armmeus (trayectoria logistica). b el mismo gréifico para ¢l
area del par primario de hojas de Phaseolus vulgaris (trayectoria saturada). De DALE (1983},
Figure 1.—Ontogenetic trajectories in plants. a) cell number in function of days for the 10™ leal
of Helianthus annuus (logistic trajectory). b) the same plot for area of the primary leal pair of
Phaseolus vulgaris (saturated trajectory). From DALE (1983).
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No ¢s el propdsito de este trabajo entrar de {leno en una discusion acerca del
tema de la heterocronia en las plantas; aunque ello ha sido poco tratado
explicitamente, no quicre decir que no haya preocupado a los botdnicos.
Espardfito y gametofito son estudiables desde este punto de vista por separado
(GUERRANT, 1988, asi, por ¢jemplo, el gametdfito masculino sufre una
cnorme reduccidn en las angiospermas; la evolucion del polen y ¢l saco
embrional en dicho grupo cabe ser calificada de pedomorlosis. ya que la
produccion de gametos se inicia tan pronto que no Hegan o formarse gametangios:
si usamos la terminologia consagrada al uso, este tipo de pedomorfosis es fa
HNamada progénesis (detencion del desarrollo v maduracién en una fase inicial).
Como la heterocronia puede tencr frecuentemente manifestacion histologica, se
pucde acceder a sus consecuencias en los fosiles.

MORFODINAMICA Y EVOLUCION VEGETAL

Enlamanera de ver laevolucion morfolégica propuesta por los plantcamientos
de la Morfodinamica (anteriormente Morfologia Consiruccional; SEILACHER,
1970, 199 1; RAUP. 1972), se¢ mucstra que aquella ha de ser concebida como un
Juego entre tres grupos de factores: historico, fabricacional v funcional, a los que
hay que aftadir el ambiente efectivo, La mayor parte de morfélogos enticnden [a
forma desde un punto de vista adaptativo, pero sin explicar como se forman las
estructuras adaplativas, sin plantearse si son posibles o no. Esta ha sido preci-
samente la temitica de 1a Mortodindmica: aunque incluye también el factor
adaptalive, no voy a darle tanto peso en esta revision como a los otros dos por ser
el mas considerado ordinariamente.

Factor histdrico; limitaciones impuestas a la evolucion vegetal — Dentro
de esta manera de ver las cosas, se hace especial hincapié en la nocion de limi-
tacion (consiraint) impuesta por los factores historicos. Siel sistema en desarro-
o oy concebido como un sistema fisico-quimico abierto, que cambia en el
tiempo 4 partir de una situacion inicial de baja heterogencidad, su entropia
disminuye durante ¢l proceso, va que aumenta la entropia del medio circundanie,
y el sistema aumenta su heterogeneidad —Icase informacion— (PRIGOGINE,
1974 organizacion y estructuracion, pues, son compatibles con ¢l segundo
principio de la Termodinamica, pero éste no las explica; su explicacion se debe
a que el sistema estd fejos de {a situacion de equilibrio (¢f. JOU. 1985).

Porotra parte, sistemas de esa clase se pucden estudiar mediante las variables
quce los describen cn sus rasgos esenciales de comportamicnto, y el cambio de las
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mismas a través del tiempo viene dado por un sistema de eceaciones diferencialces
no-fineales (WADDINGTON, 1957; ALBERCH, 1991). Elio expresa matema-
ticamente un sistema dinamico no-lineal: al representarlo en el espacio de fase,
anicamente existc un conjunto discreto de regiones cn las cuales el sistema estd
en estado estacionario estable; s decir, correspondientes a morfologias defini-
das. A todo esto respondian los términos canalizacion del desarrollo y creodo
acunados por WADDINGTON (op. ¢it.) hace ya mds de 30 afos.

Pequenios cambios genéiicos pueden, pues, inducir respuestas no-lincales
{saltos)con el consiguiente paso de una region a otra, mientras que Jas respuestas
lincales estan confinadas a regioncs que representan estados estacionarios
estables. Ello quicre decir que cl desarrollo sera dificil de modificar tanto desde
dentro {(cambios genéticos, fluctuaciones estocdsticas del metabolismo) como
desde Tuera (cambios ambicntales).

STEBBINS (1988) nicga la importancia que, desde este punto de vista, se le
concede al desarrollo como factor limitante de la evolucién, y ello basandosc en
trabajos de otros autores; para €1, las limitaciones selcctivas serian mucho mds
importantes en la evolucton vegetal v, por cllo, muchas pautas de desarrollo se
adquiririan a través de la seleccidn natural sobre las formas antepasadas, otro
aspecto historico a su vez, Aqui cabria seitalar que [as plantas son organismos con
una inmensa plasticidad fenotipica y cardcter modular, dotados de crecimiento
abicrto; TOMLINSON in GUERRANT (1988) senalaba como en la ontogenia
de organismos modulares cabe distinguir entre adicién de médulos (desarrolio
ontogenético), y desarrolio de primordios, por el cuai los médulos son elaboradoes
poT un precursor meristematico; creo que al primer caso le corresponde maxima
plasticidad, mientras que en el segundo, fas limitaciones hacen notar su peso.

Sin embargo, al afirmar la primacia de la scleccion conrespecto al desarrolio,
muchos de estos autores que defienden ¢l paradigma neodarwinista parccen
olvidar quc los sistemas vivicntes obedecen a unas leyes fisico-quimicas que
actian durante el proceso de desarrollo de un modo preponderante; en esas fases,
laseleccion no tiene peso y es entonees cuando se establecen las limitaciones por
las vias mencionadas anteriormente; so6lo posteriormente sobrevendra la selec-
cion de los sistemas asi formados. BUSS (1987) afirma que si el desarrollo
evoluciond de una libre competicién entre fenotipos celulares hacia el tipo de
procese integrado tal como lo conocemos hoy dia, [ue a causa de que habrian
verdaderos conflictos entre el ¢xito de determinados linajes celulares dentro del
organismo, y €l éxito de éste en su ambiente. Sin embargo, ni aun en este caso,
estas competiciones no reconocerian cualquier estado final; dnicamente existiria
un cierto nimero de estados estables, y ello de acuerdo con la teoria ccologica,



Plantas: Un caso especial de evolucion y morfogdnesis 211

Factor de fabricacion.— Los materiales y los mecanismos morfogenéticos
estan estrechamente ligados al legado impuesto por la historia del grupo; el reino
Plantae presenta diversas particularidades en este sentido. Los mecanismos
mortogencticos hartan uso de los biomateriales disponibles ¢n cada momento, lo
cual se traducirfa en una trama de interacciones mecano-quimicas, cuyo resulta-
do seria la formacion de patrones (¢f. SEILACHER, 1991).

El biomaterial vegetal caracteristico es la celulosa, que impone, a su vez,
rigidez a las paredes celulares, de aqui que muchas de sus pecubaridades
martogenéticas nada tengan que ver con las de los animales. Los hongos son
rigidos merced a la pared celular revestida por guiting, pero su cardeter cenocitico
(¢s decir, con nucleos compartiendo un mismo citoplasma; la celularizacion sélo
se du en los hongos provistos de grandes drganos fructificadores o sctas) hace
que. s vez, sigan lincas divergentes de evolucion con respecto a los multicetulires
Plantac y Animalia (¢f. BUSS, 1987).

Por otra parte, si atendemos a los patrones del mundo de las plantas, cabe
considerar todo lo referente a ramificacion y a la filotaxis. Los procesos de
ramificacion pueden liegar a cubrir superficies planas -—hojas— de tejido
conductor, o bien pueden Hegar a exiender una parte del vegetal o su totalidad en
una region tridimensional. Los «drboles» son algo que ha llamado siecmpre la
atencion de los matemdticos, tanto desde la perspectiva mas abstracta de la
Topologia (¢f. MACDONALD, 1983: seccion .2 y capitulo 1) como de fa
geometria fractal (MANDELBROT, 1983; capitulos 14, 16y 17).

Deseo hacer un breve comentario al amplhio tema de la geometria fractal;
SEILLACHER (1991) ya hablo de su importancia a la hora de describir patrones
biologicos. v una de sus figuras hacia referencia a patrones de venacion de hojas.
No estd de mas recordar algunos presupuestos de la geometria {ractal v su
aplicacion al mundo de las plantas, de los hongos, cle. Las figuras fractales se
CATICIETiZAN POT su dulo-semejanza, pero no en el sentido estandar, ejemplificado
por la semejanza de la celda fundamental con respecto a una porcion de la red
cristalina; ademds, su rasgo definitorio es que, aunque sean conjuntos de puntos
aislados, lincas o superficies, tienden a ocupar espacios de dimension mayora la
que les corresponde: la dimension que les corresponde por ser puntos, fincas o
superticies ¢s la dimensidn wpoldgica; es decir, 0, 1 y 2 respectivamente: sin
embargo, su tendencia a ocupar espacios de dimension topoldgica mayor se
expresa medianic el concepto de dimension fractal, que ditiere de la 1opoldgica
correspondicnte. La venacion de una hoja tiende a cubrir, por ramificacion, una
superficie muy grande de la misma; tales venaciones tiencn dimensidn topoldgica
[. por ser [ineas, pero dimension fractal comprendida entre |y 2, que denota su
tendencia a cubrir gran parte de una superficic (Fig. 2BY. MANDELEROT
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habia dado HOFMEISTER en ¢l siglo pasado, como destacan DOUADY &
COUDER (1993); estos autores las enuncian asi: T) los primordios se alcjan del
apice durante el crecimiento de 1as yemas; 2) los primordios aparecen periodica-
mente, y 3) el nuevo primordio aparece en el dpice en el mayor espacio disponible
dejado por los precedentes. Esto Gltimo sc puede conscguir simular de un modo
absolutamente fisico mediante interacciones repulsivas; en ¢l mencionado
trabajo, se muestra un cxperimento que simula esta situacion, mediante gotas de
ferrofluido que se van depositando periddicamente cn un plato giratorio con
aceite y bajo la accion de un campo magnético, que las polariza; esto tltimo hace
que se repelan entre si; las particularidades de la filotaxis surgen también en esta
modelizacion, lo cual parece sugerir regias estructuralmente analogas. De hecho,
diversos experimentos afectando al desarrollo del dpice s muestran concordes
con la presencia de un campo de inhibicion generado por tas células centrales
apicales, con un gradiente de intensidad dcl centro a los médrgenes del campo
central (STEEVES & SUSSEX, 1989). Entonces, estas hermosas geometrias
vegetales no constituyen ninglin «misterio orgdnico», como pretendia A H.
CHURCH, criticado por THOMPSON (1942). La periodicidad cs la dnica
exigencia, y ello tiene su fundamento en los ritmos bioldgicos, que a su vez estan
controlados genéticamente. Por otra parte, DOUADY & COUDER (19493)
ponen de manificsto que un crecimiento dindmico prohibe determinadas dis-
posiciones y transiciones, que serian las que no siguen la regla de FIBONACCI;
a las variaciones continuas de los pardmetros relevantes corresponden bifurca-
ciones del esquema de la filotaxis. Estamos, pues, ante limitaciones evolutivas,

Factor funcional — Morfogénesis y biomateriales; es decir, los aspectos de
la tabricacion impuestos a través de la filogenia, van a constreiiir extraordinaria-
mente las posibilidades adaptativas de los vegetales; por otra parte, lafuncionalidad
delas estructuras pondrd, a su vez, fuertes limitaciones evolutivas (¢f. STEBBINS,
1988; son las que admite como tales). Igual que en los otros casos, me limitaré
a seialar algunos puntos de interés, haciendo especial hincapié en aspectos
geomélricos relacionados con adaptacidn, ya que estos Gltimos revelan de un
modo muy directo los procesos morfogendéticos implicados.

NIKLAS (1988) ha enfatizado que lamayoria de vegetales parlen de recursos
similares para formar sus metabolitos primarios y secundarios, lo cual hace que
la diversidad fisiologica, de las algas a las plantas, sea algo muy limitado, mucho
mis que, por ejemplo, en los vertebrados. Supervivencia, crecimiento y repro-
duccion son, para este autor, los aspectos a que una morfologia vegetal ha de
responder; para ello, sc requiere una bucna intercepcion de la luz para ta
fotosintesis: el sostener ¢l peso de las partes clevadas por encima del suelo
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(compensando, ademas, los etectos de Hluvia, viento o nieve); la posibilidad de
intercambio gascoso con ka atmdsfera; ta capacidad de absorcidn y conduccion
de lquidos, y, por dltimo, la reproduccidn.

Todo clio depende de las telaciones drea/volumen (A/V) en el organismo;
estas son esenciales, tanto desde el punto de vista de su arquitectura funcional
como para su adaptacion al medio (GOULD, 1966). Este mismo autor sehala que
para ka solucion de tales problemas existen tres vias: crecimiento diferencial de
superficies por complicacion de la estructura: crecimiento diferencial con
cambio de forma (la alometria clisica), y la incorporacion de material inerte. La
primera comporta proliferacton celular mas procesos biofisicos gue sueclen
condueir a fos tpicos objelos fractales. que fucron discutidos maés arribaz un
cjemplo seria la nerviacion de las hojas, que tenderia a formar una figura fractal
de dimension comprendidaentre 1y 2, que implicaria miximo aprovechamiento
de superficie (una doble funcion: llevar nutrientes a todas las células de la hoja
y transportar los productos de la fotosintesis de todas cllas a los tejidos vivos de
lu planta}). Bl segundo caso vendria dado por el crecimiento diferencial de una
hoja scgin una o mis direcciones; lo normal es cn dos direcciones, con apenas
crecimiento en ¢l sentido perpendicular a las mismas: la tipica hoja plana: o bien,
[ hoja acicular, que sélo crece significativamente en una direccion, con apenas
crecimiento en fas otras dos; a funcién seria la de obtencr un drea adecuada para
larecepeion de Talug, Eltercer caso seria lo que se observa en los drboles: la gran
altura en un bosque tupido (sobresalir a la luz) produce la necesidad de una
actividad fotosintética que alcance a toda la parte viva del vegetal (funcion de la
superficie total de Tas hojas: ésta se incrementa por ramificacion). Un vegetal
alto, ademids, [ de ser grueso para poderse mantener erecto, puesto que ello
representa fa resolucion de clertos requisitos biomecanicos (¢l diametro de Ta
base y a altura a alcanzar —Fig. 2C— dependen del madulo de elasticidad vy de
la densidad del material; of. MCMAHON & BONNER, 1983); lucgo, el modo de
evitar que la superficie total de las hojas sca insuliciente para las necesidades del
volumen total vivo consiste en reducir este Gltimo, supliendo el resto de material
para alcanzar ¢l tamafo necesario con la madera, que es inerte.

St voelvernos a los argumentos de NTKLAS (1988), veremos como la forma
de 1a hoja v el crecimiento alométrico entre su expansion, de una parnte, v ¢l
alargamiento del peciolo, de otra, son factores que reducen la superposicion de
superficies fotosintélicas, lo cual facilita que una mayoria queden expuestas a la
luz. Ademis, s¢ ha mostrado mediante @enicas de simulacion que la luz
interceptada por ramas singulares —con ¢l mismo nimero de hojas vy 1la misma
irca foliar total-— depende de la forma de la hoja, del patrdn de filotaxas y de la
distancia internodal.
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Todo esto muestra gue hay una fuecrte interaccion cntre procesos
morfogenéticos y resolucion de problemas funcionales; ya vimos como en la
filotaxis existen transiciones prohibidas morfogenéticamente; aspectos mecam-
cos estan implicados con los especificamente referidos a la folosintesis. Volvemos,
pucs, a la cuestién de que el paradigma para una tuncion no sicmpre se alcanza,
sino que mas bien se dan soluciones de compromiso entre varias funciones que
concurren en una misma esiructura, o estructuras estrechamentie ligadas.

CONCLUSION

La Paleobotanica se puede integrar perfectamente en el actual paradigma
paleobiologico; es posible cfectuar una comprension evolutiva de las plantas a
través delregistro {0sil, algo mas que el simple trazado de esquemas filogencticos.
Es decir, podemos tratar de dilucidar las limitaciones impuesias a su evolucién,
asi como las soluciones adaptativas a las cuales acceden, y ello gracias al enorme
contenido de informacion tafondmica y paleobiologica de sus fosiles. Aqui, la
modelizacién puede jugar un papel muy fructifero, como ya lo hizo en el terreno
de la Paleozoologia. Por otra parte, aspectos tales como la heterocronia, o los
procesos de especiacion asociados a la poliploidia, ticnen su contrapartida
histologica que sc puede poner de manifiesto en los fosiies. Una parte del
porvenir de la Paleobotdnica sc situaria en este marco conceplual.
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