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Caracterizacion de los sistemas de ramificacion en especies de
Oryzeae (Poaceae)

ABELARDO C. VEGETTI

RESUMEN

VEGETTI, A. C. (2002). Caracterizacion de los sistemas de ramificacion en especies de Oryzeae
(Poaceae). Candollea 57: 251-260. En espafiol, resimenes en espaiol e inglés.

Se estudian los sistemas de ramificacion del vastago en Leersia hexandra Sw., Luziola peruviana
J. F. Gmel., Rhvnchoryza subulata (Nees) Baill. y Zizaniopsis bonariensis (Bal. & Poitr.) Speg. Se
describen los distintos tipos de vastagos presentes caracterizandose la distribucion espacial y tem-
poral del sistema de ramificacion. Se reconocen tres modelos estructurales que son denominados:
modelo Luziola, modelo Rhynchoryza y modelo Zizaniopsis.

ABSTRACT

VEGETTI, A. C. (2002). Characterization of the shoot branching systems in Oryzeae (Poaceae).
Candollea 57: 251-260. In Spanish, Spanish and English abstracts.

The shoot branching systems of Leersia hexandra Sw., Luziola peruviana J. F. Gmel., Rhyncho-
rvza subulata (Nees) Baill. y Zizaniopsis bonariensis (Bal & Poitr.) Speg. are studied. The diffe-
rent shoot types are described and the spatial and temporal branch system are characterized. Three
models are recognized: the Luziola model, the Rhynchoryza model and the Zizaniopsis model.

KEY-WORDS: Branching — Architecture — Shoot — ORYZEAE — POACEAE.

1. Introduccion

La arquitectura del sistema de vastagos define la forma de crecimiento. Las caracteristicas
del eje principal y de los distintos tipos de vastagos y la disposicion espacio temporal de los mis-
mos son los determinantes mas importantes de la variacion de la arquitectura del sistema de vas-
tagos y, consecuentemente, de la forma de crecimiento de cada especie (SEREBRYAKOVA,
1969; MUHLBERG, 1966, 1970; RUA & WEBERLING, 1995).

La tribu Oryzeae posee una distribucion tropical y subtropical; sus representantes se carac-
terizan por ser plantas anuales o perennes (NICORA & RUGOLO DE AGRASAR, 1987), ces-
pitosas o principalmente con sistemas de tallos plagiotropos subterraneos y/o sumergldos.

La arquitectura del sistema de ramificacion del vastago en representantes perennes de
Oryzeae no ha sido estudiada en detalle. A los efectos de contribuir a su caracterizacion, este
trabajo tiene por objetivo estudiar los sistemas de ramificacion en Leersia hexandra Sw., Luziola
peruviana J. F. Gmel., Rhynchoryza subulata (Nees) Baill. y Zizaniopsis bonariensis (Bal. &
Poitr.) Speg.

2. Material y Métodos

Las observaciones fueron realizadas en material herborizado, en material conservado
en FAA. y en ejemplares cultivados de Leersia hexandra, Luziola peruviana, Rhynchoryza
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subulata v Zizaniopsis bonariensis. Los siguientes caracteres morfoldgicos relativos al sistema
de ramificacion del vastago fueron registrados: longitud de entrenudos, direccion del crecimiento
de los ejes, ubicacion de las raices adventicias, posicion de las ramificaciones y sucesion foliar.

Se realizaron diagramas de los sistemas de ramificacion y las imagenes de los vastagos fue-
ron digitalizadas para producir las ilustraciones.

En trabajos anteriores (AMSLER & VEGETTI, 1999; VEGETTI, 2000) se estudié la tipo-
logia de la unidad de floracion (sensu SELL 1969, 1976) en representantes de Oryzeae. Por lo
tanto, aqui ella es considerada como tal sin especificar sus caracteristicas particulares.

3. Observaciones

La germinacion y las plantulas resultantes son similares en las especies estudiadas. En
todas se observa un crecimiento variable del mesocotilo, y las primeras raices adventicias se
desarrollan a nivel del nudo del coleoptilo. La plimula esta protegida no sélo por el coleoptilo
sino por los primeros catafilos en desarrollo. Desde los primeros nudos del tallo, se generan las
primeras ramas plagiotropas, especialmente en Luziola peruviana y Leersia hexandra.

Si bien estructuralmente las plantulas son similares desde el inicio del proceso de germi-
nacion, se observan variaciones en el vigor de las mismas. En Leersia hexandra y Luziola
peruviana las plantulas presentan ejes y hojas delgados; en tanto que en R. subulata y Z. bona-
riensis muestran ejes y hojas mas robustos.

Caracterizacion de los sistemas de ramificacion del vastago

Leersia hexandra (Fig. 1| A-B y Fig. 3 C)

Es una especie que habita lugares humedos, frecuentemente cubiertos con agua. Las inno-
vaciones formadas en la zona de entrenudos cortos de los vastagos crecen principalmente de
modo plagiotropo (Fig. 3 C). En estos vastagos axilares plagiotropos se observan regiones de
entrenudos cortos alternadas con regiones de entrenudos largos, finalmente los ejes rematan en
una unidad de floraciéon. No se observa un patrén regular en la alternancia de estas regiones.

Algunas ramas plagiotropas crecen muy cerca del suelo, enraizan y se ramifican tanto a
nivel de la zona de entrenudos cortos como en la zona de entrenudos largos; otras innovaciones,
en tanto, crecen algo mas superficialmente (apenas sumergidas o flotantes), desarrollan raices
adventicias en sus nudos y en general solo se ramifican en la region de entrenudos cortos.

En la zona de entrenudos cortos se genera un profuso sistema de ramificacion a partir del
desarrollo de la yema profilar y de las yemas axilares de los catafilos basales (Fig. 1 A-B y
Fig. 3 D). Se forman asi numerosos ejes que florecen en el mismo periodo que el vastago
principal.

La zona de entrenudos largos (tanto del eje principal como de los vastagos axilares) lleva
hojas con vaina y lamina cuyas yemas axilares en general no desarrollan, a excepcidn de las de
las innovaciones que crecen plagiotropicamente y enraizan en el substrato.

Los vastagos plagiotropos se expanden sobre el suelo, o estan sumergidos en el agua, y se
ramifican profusamente. Cada uno de estos vastagos crece un cierto tiempo plagiotropicamente
y finalmente se yergue ¥ produce la unidad de floracion. El crecimiento plagiotropo de estos ejes
es mayor o menor segun el nivel del agua. Si el nivel es alto muchos vastagos crecen plagiotro-
picamente un cierto tiempo, luego se curvan tomando orientacion ortotropa y florecen; si el nivel
del agua es bajo o nulo, la direccion de crecimiento de los ejes es prmc1palmente ortotropa.
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Fig. 1. — Leersia hexandra Sw.: A, ramificacion sobre un eje plagiotropo; B, vastagos plagidtropos (a y b) generados a par-
tir de la zona de entrenudos cortos. Luziola peruviana J. F. Gmel.: C, vastagos ortétropos formandose en la zona de entre-
nudos cortos; D, vastagos ortotropos en la zona de un entrenudos largos de un eje plagiétropo.
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Luziola peruviana (Fig. 1 C-D y Fig. 3 E)

Cada vastago ortotropo consta de una zona de entrenudos cortos y una zona de entrenudos
largos. En la primera algunas yemas forman vastagos ortétropos, pero mayoritariamente se gene-
ran vastagos plagiotropos.

Los ejes plagiotropos crecen un largo trecho en esa direccion y luego se curvan para tomar
direccion de crecimiento ortotropa. Estos ejes presentan regiones de entrenudos cortos alternadas
con entrenudos largos siendo siempre la parte proximal de los ejes una region de entrenudos cor-
tos. Esta alternancia de regiones de entrenudos cortos y largos no sigue un patron regular. Las
yemas de las ramas plagiotropas, tanto en la zona de entrenudos cortos como en la zona de entre-
nudos largos, generan los siguientes tipos de vastagos:

—  Las yemas axilares de las hojas proximales y medias forman vastagos que pueden crecer
ortotr épicamente para llevar, en la axila de sus hojas distales, paracladios largos con trofo-
tagma, y en el apice desarrollar la unidad de floracion (vastago tipo 1); o bien crecer pla-
giotropicamente repitiendo la estructura de los ejes de este tipo (vastago tipo 2).

—  Las yemas axilares distales, a excepcion de la axilar de la ultima hoja (que funciona como
hoja bandera), forman paracladios largos con trofotagma (vastago tipo 3) y la yema termi-
nal del eje plagiétropo forma la unidad de floracién del eje.

Cada vastago tipo | presenta una zona de entrenudos cortos y una zona de entrenudos lar-
gos y remata en la unidad de floracion (masculina). La ramificacion se produce principalmente
desde las yemas axilares de la zona de entrenudos cortos formando vastagos tipo 1 o vastagos
tipo 2, y a nivel de las hojas distales de la zona de entrenudos largos para dar los paracladios lar-
gos con trofotagma (portadores de unidades de floracion femeninas).

Tanto los vastagos plagidtropos como los ortdtropos presentan un corto profilo, una serie
de catafilos y hojas de follaje.

Todos los nudos de los vastagos tipo 1 y tipo 2 llevan yemas. En los nudos de las ramas
plagiotropas se forman complicados sistemas de ramificacion de hasta séptimo orden. Este sis-
tema se genera por el desarrollo de las yemas axilares del profilo y de los catafilos basales de la
zona de entrenudos cortos (Fig. 1 C-D y Fig. 3 D).

Los vastagos tipo | y tipo 2 son los que actiian realizando iteracion del sistema de ramifi-
cacion. Los vastagos tipo 3 llevan un corto hipopodio, un largo profilo adaxial, un largo epipo-
dio y rematan en una unidad de floracion.

En los ejes tipo 1 y tipo 2 también pueden desarrollar las yemas de la region de entrenu-
dos largos. Estas generan ramificaciones portadoras de profilo y un niimero variable de hojas;
desde las yemas axilares de sus hojas distales se forman paracladios largos con trofotagma y
finalmente las ramificaciones terminan en una unidad de floracion masculina.

Los ejes de primer orden alcanzan el mismo grosor que el ¢je madre lo cual dificulta la
identificacion de los distintos 6rdenes de vastagos.

Todos los nudos de ejes plagiotropos y ortotropos que estén bajo el agua desarrollan raices
adventicias simétricamente dispuestas alrededor de la zona nodal.

Los ejes retoman el crecimiento ortotropico sacando fuera del agua a las unidades de flo-
racion masculinas y femeninas que se forman en la parte distal de estas ramas.

Rhynchoryza subulata (Fig. 2 A-C y Fig. 3 A)

Es una especie perenne, palustre que forma una mata robusta con rizomas breves. Los ejes
(principal y axilares) llegan a 2-3 m de altura incluyendo la larga inflorescencia.

Cada vastago presenta una importante zona de entrenudos cortos en la que se dispone una
serie de hojas que comienza con catafilos y termina en 4-5 hojas de follaje.
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Fig. 2. — Rhynchoryza subulata (Nees) Baill.: A y B, yemas en la zona de entrenudos cortos; C, zona de entrenudos cor-
tos (rizomas). Zizaniopsis bonariensis (Bal. & Poitr.) Speg.: D y E, rizomas y vastagos ortotropos.
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Los catafilos presentan yemas axilares; muchas de las cuales desarrollan formando inno-
vaciones. Segun la posicion de las yemas axilares en la region de entrenudos cortos varia la direc-
cion de crecimiento. Las yemas axilares que estan en la parte distal crecen ortotropicamente, lle-
van menor numero de catafilos y mayor numero de hojas de follaje. En tanto que las yemas
axilares que estan en la region proximal de la zona de entrenudos cortos crecen extravaginal y
plagiotropicamente un cierto tiempo y llevan numerosos catafilos. Estos vastagos se curvan tem-
pranamente y comienzan a crecer con direccion ortotropa (Fig. 3 A).

La zona de entrenudos cortos esta parcialmente enterrada en el substrato. Su parte distal
en tanto esta cubierta por tierra acumulada y restos de hojas y tallos. Consecuentemente hay una
parte importante de la base de la mata en la que se entremezclan zonas de entrenudos cortos de
distintas edades y distinta jerarquia (Fig. 2 C); en toda esta region las yemas se hallan cada vez
en regiones mas altas. La presencia de esta masa de broza mas la gran cantidad de yemas que
desarrollan obligan a algunas innovaciones a crecer abriéndose paso en busca de espacio, curvan-
dose en distintas direcciones y ain hacia abajo, para recuperar luego la direccion ortétropa de
crecimiento.

Al producirse la induccion floral los entrenudos se alargan y, finalmente, el eje rematara en
una unidad de floracion. Las yemas axilares de la zona de entrenudos largos pueden no estar pre-
sentes y si lo estan en general no desarrollan, a excepcion de la ubicada en la axila de la hoja dis-
tal, que forma un paracladio largo con trofotagma; éste consta de un corto hipopodio, un profilo
adaxial, un largo epipodio y remata en una unidad de floracion similar a la del eje principal; a
partir de la yema axilar del profilo de este paracladio se puede generar una secuencia cimosa de
hasta 6 ordenes de ramificacion.

Zizaniopsis bonariensis (Fig. 2 D-E y Fig. 3 B)

Es una especie perenne que forma grandes matas de 1-1,20 m de altura con gruesos y vigo-
rosos rizomas.

Cada vastago consta de una zona de entrenudos cortos, una zona de entrenudos largos y
remata generalmente en la unidad de floracion.

La zona de entrenudos cortos (Fig. 2 D) lleva hojas de follaje planas y conduplicadas. Las
yemas en esta region forman vastagos de dos tipos: las distales producen vastagos intravaginales
y de crecimiento ortétropo que repiten la estructura del eje madre; en tanto que las ubicadas en
la porcion proximal crecen extravaginalmente formando rizomas de 4-5 entrenudos de 2-4 cm de
longitud, y luego se curvan para formar una porcion distal que es similar a los vastagos intrava-
ginales y al eje madre (Fig. 2 E).

Las yemas axilares de los rizomas amplifican el sistema de ramificacion de la planta.
Consecuentemente a partir de estos vastagos se forman nuevas matas hijas conectadas por los
rizomas a la planta madre. De este modo la especie va invadiendo nuevos espacios y se observan
colonias de Zizaniopsis bonariensis siempre asociadas a suelos anegados.

Producida la induccion floral los entrenudos se alargan y entonces se reconoce sobre cada
vastago ortétropo una zona de entrenudos largos que lleva hojas plenamente desarrolladas. Final-
mente el vastago rematard en la unidad de floracién. Las yemas axilares a nivel de la zona de
entrenudos largos no desarrollan.

Analisis comparativo de los sistemas de ramificacion en las especies estudiadas

En los organos vegetativos de las especies estudiadas se reconocen tres patrones de creci-
miento. El modelo Luziola (Luziola peruviana y Leersia hexandra) presenta ejes preferente-
mente plagiotropos que crecen un largo trecho con esa direccion, curvandose luego con direccion
ortotropa (Fig. 3 C y E). Estos ejes presentan regiones de entrenudos cortos alternadas con
regiones de entrenudos largos. La ramificacion se amplifica desde yemas del profilo y de las hojas



A. VEGETTI — SISTEMAS DE RAMIFICACION EN ORYZEAE (POACEAE) 257

Fig. 3. — Esquema de los sistemas de ramificacion en especies de Oryzeae: A, Rhynchoryza subulata (Nees) Baill.; B, Ziza-
niopsis bonariensis (Bal. & Poitr.) Speg.; C, Leersia hexandra Sw.; D, detalle de la ramificacion profilar y de catafilos
basales frecuente en la zona de entrenudos cortos de Leersia hexandra y Luziola peruviana; E, Luziola peruviana J. F.
Gmel.

[Referencias: ejes negros: parte perenne; ejes grises, partes anuales; en A y C, dvalo gris representa la unidad de floracion
formada por espiguillas hermafroditas; en B, 6valo vacio representa la unidad de floracion formada por espiguillas mas-
culinas y femeninas; en E dvalo gris oscuro representa la unidad de floracion formada por espiguillas masculinas y évalo
gris claro la unidad de floracion formada por espiguillas masculinas; 1, 1.1, 1.1.1 y 1.1.1.1, ejes de ordenes de ramifica-
cién consecutivos; _/ , profilo].
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basales. Esto origina un tipo de planta de estructura muy debil y ampliamente extendida espe-
cialmente cuando crece con niveles altos de agua.

En el modelo Rhynchoryza (Rhynchoryza subulata) la ramificacion se presenta en la zona
de entrenudos cortos; las yemas distales crecen ortotropicamente y las proximales plagiotropica-
mente formando rizomas muy cortos. La planta forma una mata robusta cespitosa por predomi-
nio de estos rizomas (Fig. 3 A).

El modelo Zizaniopsis (Zizaniopsis bonariensis) presenta ramificacion en la zona de entre-
nudos cortos; las yemas forman vastagos ortotropos y otros que crecen plagiotropicamente for-
mando rizomas simpodiales, compuestos de 4-5 entrenudos de 2-4 cm de longitud cada uno.
A partir de estos vastagos se forman nuevos ramets conectados a la planta madre por rizomas.
El crecimiento de esta especie configura un conjunto de matas unidas por rizomas alargados
(Fig. 3 B).

4. Discusion

Segiin HERBEN & al. (1994) los estudios estructurales de plantas clonales son poco fre-
cuentes y no existe un marco conceptual que trate a las plantas clonales en un modo similar al de
los arboles. De ahi la importancia de analizar integrada y dinamicamente el sistema de vastagos
en especies de gramineas. La investigacion de los patrones arquitecturales de toda la planta es un
tema dificultoso particularmente en especies rizomatosas y acuaticas que pueden construir clones
extensivamente expandidos (RUA & WEBERLING, 1995). Tal es el caso de las especies de
Luziola, Leersia y Zizaniopsis.

La morfologia de cada vastago queda definida por el tamafio y namero de estructuras,
sucesion foliar, direccion de crecimiento y potencialidad de desarrollar nuevos organos
(BRISKE, 1991; RUA & WEBERLING, 1995; RUA & GROTTOLA, 1997). La planta en Poa-
ceae se forma por la integracion de unidades estructurales Jjerarquicamente dispuestas; que se
producen mayoritariamente a partir de las yemas axilares de la zona de entrenudos cortos
(MULHBERG, 1966; RUA & WEBERLING, 1995). Comunmente la promocion o represion en
el desarrollo de las yemas axilares en la zona de entrenudos largos parece estar controlada por
variables ambientales; de este modo la misma especie presenta ambos patrones. En otros casos
ocurre una permanente inhibiciéon o promocion de estos meristemas. En la zona de entrenudos
largos de Rhynchospora subulata y mas frecuentemente en los vastagos ortotropos de Zizaniop-
sis bonariensis se presenta una inhibicion permanente. En Rhynchoryza solo la yema axilar de la
hoja distal desarrolla para formar un paracladio con trofotagma (AMSLER & VEGETTI, 1999;
VEGETTIL 2000).

En la zona de entrenudos largos de Luziola peruviana y de Leersia hexandra en cambio
ocurre una promocion del desarrollo. En Luziola peruviana se presentan importantes sistemas de
ramificacion a nivel de la zona de entrenudos largos, tanto de los ejes plagidtropos como de los
ejes ortotropos. El desarrollo de las yemas axilares en éstos ultimos origina los paracladios lar-
gos con trofotagma, un caracter descripto para algunos taxones de Oryzeae (VEGETTI, 1997d;
AMSLER & VEGETTI, 1999; VEGETT]I, 2000) y de Andropogoneae (VEGETTI 1997a, 1997b,
1998, 1999). Por su parte, a partir de los nudos de la region de entrenudos largos de los ejes pla-
gidtropos de Leersia hexandra y de Luziola peruviana se amplifica el sistema de ramificacion
vegetativo. Consecuentemente, en las distintas especies la zona de entrenudos largos puede fun-
cionar como zona de enriquecimiento o como zona de inhibicion (RUA & GROTTOLA, 1997).

En lo que respecta a la distribucion espacial de los vastagos laterales sobre el eje principal,
R. subulata y Z. bonariensis presentan una ramificacion concentrada en tanto Luziola
peruviana y Leersia hexandra muestran una ramificacion dispersa (SEREBRYAKOVA, 1969).
Z. bonariensis presenta ramificacion concentrada en la base de los vastagos ortétropos y en la
zona apical de los vastagos plagiotropos; Luziola peruviana 'y Leersia hexandra, en tanto, mues-
tran ramificacion dispersa tanto a lo largo de los vastagos ortétropos como de los plagiotropos.
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En general la bibliografia agrostologica (CLAYTON & RENVOIZE, 1986; NICORA &
RUGOLO DE AGRASAR, 1987; WATSON & DALLWITZ, 1992) describe a las Poaceae como
anuales o perennes, cespitosas, rizomatosas y/o estoloniferas. En el caso de las plantas formado-
ras de mata es necesario reconocer aquellas constituidas exclusivamente por vastagos ortotropos
de aquellas otras que ademas presentan vastagos que crecen plagiotr()picamente un muy corto
tiempo antes de volverse ortotropos. Este sector plagiotropo constituye un rizoma corto. De
este modo se observa un importante sistema de rizomas cortos constituido por las partes pr0x1—
males plagiotropas de las zonas de entrenudos cortos de varias innovaciones de orden sucesivo
(Fig. 3 C). Algunos modelos descriptos por RUA & GROTTOLA (1997) para Paspalum L. y por
PERRETA & al. (2000) para Leptochloa P. Beauv. presentan esta caracteristica, la que constituye
también la forma tipica en que se desarrollan las matas de Rhynchoryza subulata.

En algunas especies de Poaceae los vastagos son solo extra o intravaginales, sin embargo
pueden presentarse ambos tipos de ramificacion en la misma planta (SEREBRYAKOVA, 1969;
VEGETTI, 1997¢c; PERRETA & al., 2000), como ocurre en las cuatro especies aqui estudiadas.
Ello es debido a que la presencia de vastagos intra y/o extravaginales esta directamente relacio-
nada con la direccion del crecimiento de las yemas en relacion con el eje madre (SEREBRYA-
KOVA, 1969); consecuentemente al tener estas especies ejes ortotropos y ejes plagidtropos pre-
sentan véstagos intravaginales y extravaginales respectivamente.

La forma de crecimiento de una especie tiene efectos importantes sobre el modo en que la
planta explora y aprovecha los recursos ambientales y la forma en que interactia con sus vecinos
(SCHMID & HARPER, 1985). El modelo Luziola, al igual que el modelo Zizaniopsis, posibilita
una gran invasion y ocupacion del espacio; y conduce a la formacion de grandes colonias. En el
caso del modelo Rhynchoryza se forma una gran mata que por fragmentacién de ramets puede ir
ocupando areas cercanas a la planta madre; la invasion y ocupacion de nuevos espacios debe rea-
lizarse fundamentalmente por una intensa produccion de semillas.

La forma de crecimiento del modelo RAynchoryza impide la rapida expansion del indivi-
duo, asi como la rapida ocupacion de nuevas areas y la reproduccion vegetativa. La mata aumenta
de tamafio a partir de la generacion de vastagos ortotropos basales, incrementando asi la masa
foliar y la cantidad de nuevos apices que llegaran a florecer, compensando de este modo con un
gran desarrollo reproductivo la reducida multiplicacion vegetativa.

Pese a que las especies estudiadas ocupan habitats bastante similares, en ellas se dan dos
estructuras de planta muy diferentes: por un lado las grandes matas de Rhynchoryza y de Ziza-
niopsis, y por el otro las débiles plantas de Leersia y Luziola.

SCHMID & HARPER (1985) distinguen en gramineas dos formas de crecimiento:
aquellas plantas de estructura compacta con conexiones cortas entre las unidades modulares y
aquellas otras que presentan estructura pobremente agregada con conexiones largas (estolones o
rizomas) entre las unidades modulares. Estos autores denominan a las primeras “tipo falange”, y
a las segundas “tipo guerrilla™.

Las formas de crecimiento “tipo falange” forman matas restringidas a un lugar, presentan
una alta tasa de macollaje, de floracion y de produccion de semillas. Las formas de crecimiento
“tipo guerrilla” crecen rapidamente con una tasa de crecimiento independiente de la densidad y
son capaces, en base a sus largos rizomas o estolones, de explorar rapidamente un espacio
abierto. Ellas tienen una gran habilidad competitiva (SCHMID & HARPER, 1985). Rhynchoryza
subulata es una tipica especie “tipo falange”; en tanto Luziola peruviana y Leersia hexandra son
especies “tipo guerrilla”. Zizaniopsis bonariensis muestra una combinacién de ambos tipos de
estrategias, aproximandose mas a este ultimo tipo.
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