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1. INTRODUCCION

Fhytolacca =5 un género perteneciente a la familia Phyteolaccaceae,
Orden Caryophyllales © Centrospermae (Lawrence, 1951) que cuenta con
cerca de 35 especies en regiones tropicales y subtropicales. La mayoria

de estas especies es americana. FPhytolacca icosandra L. es uma de las

especies que forman parte de la flora americana y costarricense y con
fracuencia se encuentra formando parte de la maleza que crecr én Lerrenos

de siembra y lotes vacios.

Esta especie, de tallos verdes comestibles y rafces venenosas, tiene
un tallo de metro o metro y medio de longitud, que en etapas tardias de
desarrollc musstra una ogquedad en la m&dula o tipices diafragmas nodales
e interncdales. Los diafragmas caulinos, tipicos de monocotiledéneas
acufticas o semizcuidticas son poco conocidos en dicotileddneas, Metcalfe
y Chalk (1985) mencicnan que los tallos de Umbelliferae y Moraceae, pre-
sentan una médula husca; esta ogquedad se interrumpe en el primer grupo
mediante septos nodales. MNo se encontrd en la literatura consultada ex-

plicacifn alguna, referente a la desintegracifn de esta estructura.

Siendo Phytolacca icogandra L. una dicotiledSnea no acuitica, parecid

de interés estudiar la estructura del tallo y la ontogenia de los diafrag-
mas caulinos, 2 fin de comparar su anatomia y posible funcidn con las de

aquellas plantas que aparecen en la literatura.




2. REVISION DE LITERATURA

1. XEVISION DE LITERATURA ANATOMICA.

1.1 Apice del tallo

Uno de los caracteres distintivos del dpice del tallo en angios-
permas es la presencia de dos zonas: la tdnica y el cuerpo. Esta zonacién
estructural no estd limitada a las angiospermas; =e puede encontrar también
en los Epices del wdstage de algunas coniferas come Araucaria y Agathis,

asi como en Ephedra y Cnetum.

La tGnica estd compuesta por una o varias capas de células en las
que predomina la divisién anticlinal, con excepcifn de algunas divisiones
periclinales en aguellos puntos donde hay inicio de primordies follares.
El cuerpo ocupa una posicién interior a la tdnica y se caracteriza porgue

incluye una masa de células gque se divide en diversos planeos.

El 1fmite entre tfinica y cuerpo puede variar hasta dentro de la
misma especie, ya que en ciertas fases del desarrolle, las células exterio-
res del cuerpo pueden mostrar un arreglo estructural tipo tidnica y Suirir

divisiones periclinales.

AdemSs de la divisidn topogrdfica ya mencionada entre tlnica ¥
cuerpo, el dpice del talle de la mayoria de las angiospermas muestra un pa-
trén de zonacidn citohistoldgico. Aparece una "zona central" con células

tanto de la tdnica como del cusrpo. Las células de esta zona s5on por lo




general mis grandes y mis vacuoladas, y muestran, a menudo, menor actividad
mitética que las c&lulas presentes en otras regiones del dpice. En contras-
te con la zona central, aparece una "zona periférica, localizada en posi-
cién lateral a la =zona central. ©Se caracteriza porque presenta células més
pequefias y con mis actividad mitética que las de la zona central. Las célu
las de la zona del meristema lateral de la m&€dula que se localiza en la base
de la zona central, se dividen en planc transversc (en referencia al eje
longitudinal del talle) formando hileras de células mis o menos definidas

dentro de la médula (Foster y Gifford, 1575).

El erecimiento del tallo es producido por la accidn de diversos
meristemas. El m3s importante de €stos es el meristema apical., Al igual
que en la raiz, todos los tejidos primarics del tallo se derivan de este
meristema. El meristema apical del talle, a diferencia d=l1 me-
ristema apical de la raiz, da origen a Srganos laterales o primordios folia-
Tés vy, en muchos casos, también & primordics de yemas laterales. Durante la
fase reproductiva, el meristema apical sufre profundos cambics fisioldgicos
¥ sstructurazles para producir flores o infloresecencias terminales (Cutter,

1971).

1.2 Crecimiento del tallg

La parte aérea de las plantas vasculares consta de un eje o talle
aque porta Grgancos laterales. El talle es usuvalmente erecto u ortotrdpieo,
pero también puede ser decumbente, horizontal o plagiotrépico. Durante 1a

fase wvegetativa, el tallo porta Organos laterales de dos clases: las hojas,




que se caracterizan por poseer un crecimiento limitado y usualmente simetrfa
dorsiventral, y las yemas, que se caracterizan por ser de crecimiento ilimi-
tado o indeterminade y de simetria radial. El talle y las hojas constituyen
el vastago. Aquellos puntos del tallo donde se encuentran las hojas se lla-
man nudos, y las secciones de talle comprendidas entre dos nudes se denominan
entrenudos. Las yemas generalmente ocurren en las axilas de las hojas, sien-
do 1o mds comin una yema por axila, aunque pueden producirse otras disposi-

ciocnes.

Durante la fase reproductiva del desarrolls nacen flores o inflo-
rescencias en las partes terminales o laterales del tallo, o bien en ambas
posiciones. Se desarrcllan ya sea por medic de los meristemas de yemas la-
terales, en cuyo caso ocupan una posicifn axilar,o directamente de la yama
terminal., 8i las flores o inflorescencias ocupan una pesicidn terminal, el
eje pusde continuar su crecimiento por medic de una yema lateral originando
un sistema simpodial. En aquellos casos en gue la yema terminal sigue ere-
ciendo por varios afios y las flores ocupan posiciones laterales en el eje,

se produce un sistema monopodial.

El zlargamiento del tallo se produce por la actividad de la re-
gidn subapical, o bien por un verdaderc meristema intercalar, Il aumento en
grosor del tallo es producido, en dicotileddneas y gimnospermas, por la ac-
tividad de dos meristemas laterales: el cambio vascular ¥y el feldgeno. EL
cambio vascular produce los tejidos vasculares secundarios, y el feldgeno, la
peridermis. En monocotiledéneas, el meristema conocido como meristema

primario de engrosamiento, contribuye con la divisién inicial de sus células




a aumentar el difSmetro del tallo; perc luege produce el alargamiento del

mismo (Cutter, 1971).

1.3 Crecimiento secundaric del tallo de Phytolacca spp.

La caracterizstica anat®mica mis sobresaliente del género Phytolacca
es el engrosamiento andmalo secundaric del eje (Solereder, 130B; Walter, 1509;
Metcalfe y Chalk, 1965). Este crecimiento anSmalo en grosor aparece también

en algunos géneros de la familia Phytolaccaceae como Anisomeria, Ercilla y

Barbeuia (Walter, 19038)., Tal caracteristica estid ligada a la edad, por lo

que no se manifiesta claramente en tallos jbvemes.

El desarrollo andémalc del sje se presenta comc una sucesidn de ani-
lles de haces vasculares incluidos en tejide fundamental y derivados de los
cambia sucesivos. Tambifn puede presentarse como un anillo continuo de
esclerénquima acompafiado de fibras corticales y de cflulas pZtreas (Sclereder,

1908: Walter, 1909; Metcalfe y Chalk, 1965).

Predomina en el xilema secundario de Phytolacca el parénquima para-
traqueal gque varfa de unas pocas células a bandas completas alrededor de los
vasos (vasicéntrico). Ocasicnalmente presenta algfin parénquima difuso, a ve-
cas con células fusiformes en el parénguima conjuntivo (Metcalfe y Chalk,

1965).

En especies con crecimiento anémale, el parénquima rodea los rayos
en forma de ldminas. Puede presentar haces de rafidios, estiloides y oires

(Hess, 1936).
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Las puntuaciones varian entre las células del parénguima, a veces son
alargadas o simples (Solereder, 1908). La corteza se diferencia en la parte

externa en un colénquima en Phytolacca americana (Walter, 190%). Tambign

puede presentar c&lulas esclerotizadas, La médula es ancha y a veces hueca

en Phytolacca (Metcalfe y Chalk, 1965).

Los rayos se hacen presentes cuando no hay crecimiento angmale
secundaric. Son de 2 & 10 c&lulas de ancho, heterogéneos. En el eje los
rayos interfasciculares son anchos y generalmente lifnificados. Las espe-
cies con estructura andmala presentan rayocs €n 18minas radiales de paréngui-
ma interfascicular (Pfeiffer, 1926); &stas a menudo son poco diferenciadas

del parénquima (Metcalfe y Chalk, 1965).

los elementos vasculares presentan diversos pairones de puntua-
~i&n. Puntuacicnes arecladas poco definidas estdn presentes en todos los

géneros de Phytolaccaceas, excepto en Rivina, Ledengergia e Hilleria, que

rienen puntuaciones simples. Puntuaciones semirebordeadas pueden encontrar—

se en Phytolaceca, Villamilla, Gallesia, Achatocarpus (Solereder, 1908;

Walter, 1909).

lLas fibras son moderadamente coprtas; estén presentes en el peri-

cielo en forma de haces fibrosos {Metecalfe y Chalk, 1965).

El xilems presenta vasos da +amafio variado sin patrones definidos
de agrupamientc (Record y Hess, 1943). Las perforaciones de los ¥asos son
simples (Metcalfe ¥ Chalk, 1965). Las puntuaciones intervasculares son al-

ternas, moderadamenie grandes o diminutas.




El floema es interxilar tipo concéntrico, comfinmente presente con
haces sucesives de xilema y floema que repiten la estructura del talle joven,
separades por bandas tangenciales de parénquima conjuntivo ¥ Tayos interfas-

ciculares (Pfeiffer, 1926).

1.4 Diafragﬂ§§

Se define el diafragma como una particidn transversal generalmente
perforada que rompre la continuidad de un pasaje de aire (Leitbeg, 1857).
Kaul (13974) lo define como una placa o ldmina celular que permanece cuando
algunos derivados del meristema lateral se colapsan y desintegran en la re-
gién de elengacidn. Esau (1977) considera al diafragma como una capa trans-
versal de cflulas de pared firma, que alterns con una regidn de clulas de

paredes suaves que pueden colapsarse con la edad.

Usualmente se asocia esta estructura con plantas acuiticas que en
su mayeria son monocotiledSneas (Duval-Jouve 1869, 1871; De Bary, 1B884:
Schenck, 1887; Kaul, 197%). El dnico informe sobre diafragmas en dicotiledd-
neas es el de Snow (191%), quien describid los diafragmas perforados en los

nudos de Myriophyllum tenellum. Kaul (1971) afirma que estas estructuras

aparecen como liminas nodales en dicotileddneas acuiticas, mientras gque en
las monocotileddneas las hay nodales e internodales, mostrando un marcado

dimorfismo respectc a las c€lulas que las rodean.

Los diafragmas son de amplia distribucién y se formsn en casi to-

dos los Srganos de las plantas; son abundantes en 14minas foliaves y tallpos
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aéreos, aunque tambiZn se observan en pediinculos, raices y rizomas

(Snow, 1914).

Hay diafragmas de diferentes clases. Algunos son fotosintdticos
(8tant, 1967), otros se asocian con laticiferos (Stant, 1964) v otros alma-
cenan tanines (Snow, 1914). Goebel (1905) observs que también ayudan a pre-
venir la pérdida de liguidos cuando el Srganc sufre daflo interno por corte,

golpes, etc.

A los diafragmas se les han atribuido diferentes funciones:
1) mecdnicas (Schwendener, 187u; Haberlandt, 1904; Le Blanc, 1912; Kaul ,
1971); 2) de circulacién de aire (Harberlandt, 1904; Le Blanc, 1512): 3)
de soporte de haces vasculares transversalss (Leitbeg, 1857; Duval-Jouve,
1889; De Bary, 1884; Sauvageau, 1890); 4) de prevencidn de entrada del
agua contra la presifn del aire contenids (Goebel, 1912: Sauvageau, 1890) ;
§) de almacenamiento (Sclereder, 1908); 6) de conduccidn (Snow, 1814):y

7) de nutricidn (Le Blanc, 1912).

Willlams y Barber (1961) consideran que cualquier funcidn que se
les asigne estd por encima de su verdadera funcién, que es estabilizacién

mecdnica, Kaul (1971), en sus observaciocnes realizadas an Seirpus validus,

afirma que la necesidad de soporte sin rigidez ha sido cubierts por los dia-
fragmas, debido a la falta de complejos de refuerzo y esclerénquima en el

entrenudo de esta planta.

Estructuralmente, los diafragmas presentan gran variabilidad.




Como regla general, se considera que los diafragmas se extienden sobre un

espacic afrec; sin embargo, Duval-Jouve (1869) afirms que en Cyperus papyrus,

Thalia dealbata, Butomus umbellatus y Saggitaria lancefolia, se extienden

sobre varios espacios; igual condicidn se presenta para Papyrus antiguorum

segln Schwendener (1871),

Las formas de las células de los diafragmas varian con la especie.
Se presentan desde cZlulas poligonales con pequefios espacics afreos en  las
esquinas, hasta c&lulas estrelladas con brazos largos. La formacidn de estas
c€lulas estrelladas ha tenido explicaciones muy variadas. Schacht (1852)
considera que los brazes de estas c€lulas estrelladas se producen debido a2 la
cantidad de mutrientes que se acumula en ciertos puntos. Leitbeg (1857) es-
tima que la forma estrellada es el resultado de la adhesifn de las paredes
en ciertecs puntos, combinada con el ritmo de crecimiento del tejido que rodea
esas paredes y la presidn del aire contenido. Duval-Jouve (1883 ) afirma que
el cuerpo de la célula no aumenta de tamafis, peroc que, por el contrario, los

brazes =1 crecen a manera de rayo.

Schwendener (1874) considera que la forma estrellada se debe a la
presién de crecimiento causado por el tejido circundante. Fimalmente, Kaul
(1973 ) considera que las células de algunos diafragmas adquieren esta forma

debido al estiramiento que le producen las divisiones longitudinales.

La formacifn de espacics intercelulares en los diafragmas también
ha llevado a muchos autores a diversas conclusiones, Leitbeg (1857) afirma

que se producen por la presidn del aire contenido dentro de 1las células
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parenquimiticas. Tschirch (1880) considera que dichos espacios e forman
por desintegracidn de la pared primaria, ya que en experimentos realizados
por €1, ha encontrado gue las especies estin cubiertas por una sustancia

que da la misma reaccifn quimica de la pared primaria.

Goebel (1891) en sus estudios sobre aerénquima, concluye que las
cflulas se adhieren a través de los engrosamientos de la pared, dejando
libre la m#dula. Mangin (1833) considera que la formacidn de espacics in-
tercelulares se debe a la gelatinizacisdn de pectatos en la pared, los cua-

les llenan, en consescuencia, los espacios formades,

Algunos investigadores han notade la Presencia de grupes de cua-
tro células en los diafragmas. Duval-Jouve (1873) reporta este arreglo ce-
“ular para varias especies de plantas; sin embarge, no ofrece ninguna ex-
blicacién en cuanto a su origen. De Bary (1884), Snow (1914) y Xaul (1971)
estdn de acuerde 2l afirmar que los Paquetes © grupos de células diafragms-
ticas provienen de cflulas madres individuales, a pesar de que &ste no se

puede considerar como el Gnico palrén de origen presente en plantas

Scufitioas .,




3. MATERIALES Y METODODS

En esta investigacién se emplearon plantas adultas de FPhytolacca

icosandra L. colectadas en Barrio Escalante, San Jos&; San Antonio de Belén,

Provincia de Heredia y ]~ Ciudad de Alajuela.

Se cortaron muestras de talle en varias secciones. Después de fijado
el material en FAA, se procedif a deshidratarlo en una serie de alcohol bu-
tilico terciario, para infiltrarlo finalmente con parafina. Los bloques se
seccionaron a 8 & 10 pm. Se hicieron cortes longitudinales y transversales
con un micrdtomo rotatorio Reichert. Los cortes se tiferon utilizando sa-
franina, &cido tdnico y orange G (Sharman, 1943). Este material se obhservd
y fotografié mediante el uso de un microscopic Niken; la peslicula empleada

para este efecto fue Panatomic X.

A fin de complstar las cbservaciones al microscopio de luz, se hicieron
algunos cortes de material fresco v se tifieron con toluidina azul. Sobre la
base de esas observaciones se hicieron los diafragmas explicativos del desa—

rrollo de los diafragmas.

Algunas de las muestras colectadas se fijarom en gluteraldehide al b%,
en un amortiguador de caceodilate de sedio 0.05 M, pH 7.0, durante 12 horas
& 23 C o en FAA durante 48 horas. Después de la fijacidn, el material se
deshidratd mediante series de etanol Yy se transfirid a una solueidn 1:1 de
‘2cetato de amilo y etanol absoluto y luego acetato de amilo. Los especfi-

‘®enes se sonicaron durante 2 & 3 segundos en un sonicador Sharp UT-52 panu
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eliminar impurezas y las secciones se llevaron hasta el punto de secado
critico con C0,, en una secadora Hitachi HCp-1. Se montaron los cortes en
soportes de aluminio, empleando una cinta de doble superficie adhesiva y
pintura de plata. Se colocaron en un cobertor iSnico EIKO medelo IB-3, en
donde se cubriercn con una pelicula de oro; luego se procedid a observar
el material en un microscopic electrdnice de rastreo Hitachi HHS-2R. Las

fotografias se tomaron con pelicula Verichrome Fan Kodak VP-120.




4. RESULTADOS

1. DESCRIPCION DE LA ESPECIE,

Fhytolacca icosandra L. es una hierba perenne que alcanza un metro o

metro y medio de longitud (Fig. 1). Las hojas son alternas, simples, en-
teras, exestipuladas y de venacidn reticulada. Fs frecuente encontrar

brotes laterales bien desarrollados cerca del Spice del vistago.

La inflorescencia, lateral o terminal, es racimosa en forma de pani-
cula y porta flores verduzcas o rosadas, bisexuales, actinomérficas , pe-
quefias, subtendidas por una bracteola larga y angosta. Cada flor consta
2+ 5 sépalos libres, usualmente desiguales. Los sépalos son carncsos, re-
flexos, fusionados en la base. Las anteras son biloculares, dorsifijas e
introrsas. La dehiscencia es longitudinal. El ovaric es ovoide y consta,
en general, de 10 carpelos fusicnados; 9 son funcionales y el décimo es
abortivo. En cada carpelo hay un vudimento seminal campilotropo de placen-
tacidn basal. El fruto es una baya pfrpura, jugosa, cuys liquido se em-
plea como tinta. La semilla es mfs o menos reniforme y sin arilo. El em-
bridn es anular y se encuentra rodeado por abundante endosperma (Polhill,

1974).

Esta especie estd ampliamente distribuida en Costa Rica y es conocida
por el vulge come "jaboneille", "tinta" y "calald". Con frecuencia se
observa en prades del Valle Central, el Valle de Cartage, en la Costa
Atlintica y la Isla del Coco. Puede ascender hasta los 1.850 metros sobre

el nivel del mar (Standley, 1537).
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Figura 1. FPhytolacca icosamdra L.
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2. OBSERVACIONES ANATOMICAS.

2.1 Apice del vistago

ELl Zpice del véstage tiene forma de domo en que se distingue una
tfinica biseriads v un cuerpe. Las c&lulas iniciales de la tlnica y la zona
central del cuerpo se tifien densamente y tienen nficlecs grandes y numerosas

vacuolas pequefias (Fig. 2).

En contraste, la zona periférica, se compone de cé&lulas mds pegue-
fas, que se tifien ligeramente y se dividen con mayor frecuencia que las de

12 zona central.

Un poco mis lejos del Spice es posible distinguir el meristema que
da origen a la médula, el procambium, un meristema periférico que origina la

corteza y la protodermis.

2.2 Desarrollo de las hojas

Los primordios foliares se originan en la periferia del meristema
apical; las primeras divisiones periclinales, tienen lugar en las dos capas
externas del cuerpo. Divisicones anticlinales y cblicuas tienen lugar en el
irea de iniciacisn foliar (Fig. 2). La tlinica se divide solo anticlinal-

meEnt=.

Estas divisiones laterales dan origen a una pegquefia protuberancis
que se extiende hacia arriba adoptando una forma conica. Subse

el primordioc aumenta en longitud y ancho, gracias a los meristemas marg



Figura 2. Seccidn longitudinal de un dpice de P. icosandra L.
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Figura 3. Hoja de P. icosandra. Vista adaxial
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siguiendo el patrén de desarrolle comin a las hojas dorsiventrales de las

dicotiledéneas. La hoja es pinnatinervia y de tipo anfiestomitico (Fig.3).

A ambos lados del tallo se observa un par de costillas que se
prolongan hasta la insercifn de la hoja que se encuentra en el nudo supe-
rior, 5in embargo, la hoja es una entidad separada del tallo y ese engro-
samiento est4 formado por tejido axial. La formacién de lenticelas se ini-
cis muy tempranc. Los talles son verdes y después adquieren un color mora-

uo al igual que las hojas.

2.3 Estructura de la hoja madura.

2.3.1 Superficie adaxial de la limina feliar

La l8mina foliar se divide en numerosas aréolas, irregula-
res o poligonales, debide al fino reticule formade por las venas menores.
El arreglc y forma de las células epidérmicas es diferente en arfolas y ner-
vadura (Fig. 4). La epidermis gue se encuentra scbre las venas estd cons-
tituida por células mis largas y de paredes lisas. Por el contrario, las
células spidérmicas de las aréolas son de forma irregular. La superficie
adaxizl de la 18mina foliar muestra pocos estomas de tipo ranunculdcec
(Fig. 5 vy 6), asi como también algunas estructuras glandulares distribuidas

en la haz de la hoja que secretan mucflapo (Fig. 7).

2.3.2 Superficie abaxial de la lamina

En el envés, las cé&lulas epidérmicas que cubren las venas

son de menor tamafio que las observadas en la haz. Al igual que en 1a
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Figura 4. Vena menor. Vista adaxial de la ldmina foliar

Figura 5. Epidermis adaxial de la hoja de P. icosandra
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Figura 6. Estoma de l1a superficie adaxial

Figura 7. Estructura glandular en la epidermis adaxial de la

lémina foliap
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superficie adaxial, &stas tambi&n son diferentes a las células de las
ar&nlas. En las arSclas, las cBlulas epidérmicas scn irregulares en forma
semejantes a las gque se presentan en la haz. La superficie abaxial muestra
numerosos estomas de tipt ranunculdcec o anomocitico. El poro estomdtico
tiene una lengitud de 22 a ¥ m, tamafio que es similar a la de los estomas
de 1z otra superficie. En esta superficie también se observan estomas de
menor tamafio, cuyo poro estd obstruido (Fig. 8). Hifas de hongo son fre-
cuentes en esta superficie (Fig. 8). Las venas en esta superficie se pro-
yectan hacia afuera como puede cbservarse en la Pigura 9. Las estructuras

glandulares observadas en la haz también estdn presentes en el envés.

Tanto en la superficie adaxial como en la abaxial, la epi-

dermis es glabra.

2.3.3 Seccidn transversal de la hoja

En la seccidn transversal es posible observar ambas epider-
mis como capas uniseriadas. De trecho en trecho se observan las células
oclusivas de los estomas, seguidas internamente por pequefias cdmaras subes-
tomdticas. EL mesofilo de empalizada consta de varias capas celulares. Este
mescfilc se continGa con el mesofilo lacunar hacia la cara abaxial. Los ha-

ces wvasculares son colaterales.,

2.4% Estructura del tallo

La superficie externa del tallo de Phytolacca icosandra L.

irregular y forma cuatro costillas.
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Figura B, Estoma atrofiado de la superficie abaxial de la hoja

Figura 9. Patrdn de venacidn. Vista abaxial
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Las células epidérmicas del tallo son de forma alargada (Fig. 10).
Loz estomas se distribuyeron casi linealmente a lo large del tallo formando
ligeras costillas en las cuales se observan, con frecuencia aglomeraciones
de 4 5 5 estomas (Fig. 11). Las células epidérmicas adyacentes a los esto-
mas son mis cortas e irregulares que las de las zonas interccstales. En
algunos casos los estomas estdn asociados a células subsidiarias, sin em-
bargo, como se cobserva en la Figura 1Z, el patrdén no es uniforme. Es inte-

resante hacer notar que los poros estomdticos estdn mal formadoes.

En seccifn transversal la epidermis es uniseriada, con cflulas in-
coloras de forma rectangular y desprovista de ftricomas. Hacia el interior se
observa una capa de ocho a diez c€lulas en grosor de colfnquima angular (Fig.
13). La corteza est® formada de parénquima constituido por célular irregu-
laras con peguefios espacios intercelulares entre si. Las células corticales
muestran organelas como niicleos, plastidios, dos nucleolos, e inclusiones
como rafidios (Fig. 14). Alrededor de la m@dula se observa un anillo de haces
vasculares, separado por dreas interfasciculares gque se contindan con la cor-
teza (Fig. 15). En el tallo joven leos hacea son colaterales; sin embargo, con-
forme madura el vistage aparecen haces de tipo anfifleico. Ia presencia de un

anillo finico de haces vasculares en el tallo de Phytolacca icosandra L. que

muestra un crecimiento secundaric temprano, se caracteriza porgue, en €I, el
floema es escaso y forma un anillo casi continuo de elementos flcemdticos
comprimidos entre el xilema y el parénquima cortical. Es evidente también

la presencia de umn anillo continuo de fibras protofloicas de :;m_ﬁ
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Figura 10. Vista general de 1a epidermis del talle

Figura 11.

Aglomeraciones estomiticas en

la epidermis del tallo
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Figura 12. Detalle de los estomas del tallo

Figura 13. Colénquima angular de los tallos jévenes

Seccidn transversal
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Figura 14. Corteza del tallo. Seccifn transversal

Figura 15. Xilema primario vy secundaric del talle de

P. ico=zandra.
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tres capas de cé€lulas en grosor, qgue sirve de 1imite entre el floem= ¥y la
corteza antes de producirse el crecimiento secundario (Fig. 16). Poste-
riormente, este anillo se rompe al aumentar el difSmetre del tallo para dar
grupos de fibras aislados. lLos elementos del protoxilema muestran engro-
samientos anularss (Fig. 17), mientras que los del metaxilema muestran

puntuaciones reticuladas o helicoidales (Fig. 18)}.

El crecimiento secundario se inicia con la formacidn de un
cambium (Fig. 18) que produce un anille vascular. Sucesivamente,se inicia
el crecimiento secundario anfmalc mediante la produccidn de cambia sucesi-
vos, Cada cambium produce varias cflulas de parénquima a ambos lados v
luege forma derivadas que se diferencian en elementos traqueales o tubos

cribasas.

En regicnes interfasciculares el cambic da origen a rayos medula-

res pequefios formades por cé€lulas de parénquima de forma i{sodiamétrica.

La médula estd formada por un parénquima compacto de células iso-
diamétricas con espaclos intercelulares muy pequefios entre sf (Fig. 20). En
estas cflulas se cbzerva claramente la presencia de un niclec con uno o dos
nucleslos en su interior. Es caracteristica la ocurrencia de idicblastos

con rafidies.

2.5 Origen y estructura de los diafragmas axiales

La médula de los talles jbvenes estd formada por cflulas parenqui-

matosas de paredes delgadas (Fig. 21), atravesadas por sbundantes plasmodesmos.
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Figura 18. Fibras del protofloema. Seccién transversal del talle

Figura 17. Engrosamientos anulares de los elementos tragueales

del protoxilema
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Figura 18. Engrosamientos helicoidales del xilema del talle

Seccidn longitudinal

Figura 19. Cambio. Seccifn transversal del tallo
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Figura 20. MEdula del talle. Seccisin transversal

Figura 21. Cé&lulas del diafragma







=43 -

Algunas de eatas células, localizadas en el centro de la m&dula, muestran
cloroplastos, numercsas inclusiones y forma alargada. Las células medu-
lares periféricas son mds redondeadas y pequefias que las centrales

(Fig. 22 y 23},

Una vez iniciado el crecimientc secundario, se iniciz una sepa-
racidn de las cflulas medulares centrales por disolucidn de la limina me-
dia en las respectivas paredes celulares (Fig. 24). No hay un patedn uni-
forme de desintegracién del tejido; sin embargo, en la mayoris de los caszos
el proceso de desintegracifn se extiende radialmente hasta formar espacios
dérecs en el centro de la médula (Fig. 25). Estos espacios de aire son
interrumpidos de trecho en treche por remanentes de tejide medular, a manes
de tabiques transversales. Esta particifn transversal constituye lo que se

conoce como diafragma. En Phytolacea icosandra estas estructuras no tienen

un patrdn estructural definido, ni una distribucifn uniforme a lo largo del
eje (Fig. 26). Al inicio; los diafragmas constan de varias capas de cglulas
zn grosor (Fig. 25 y 26); posteriormente, conforme aumenta el crecimiento

secundario, hay desintegracidn total de las células gue forman el diafragma.
Esta desintegracién se produce primerc en sentido longitudinal a lo largo
del eje, y luego en sentido transversal a toda la regifn, hasta producir
disminucidén en el grosor de los diafragmas, gque finalmente desapameu‘en:_

formar un canal aéreo continuo a lo largo del talla.
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Figura 22. Vista general de las células medulares prodximas al

diafragma

Figura 23. Detalle de las placas diafragméticas
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Figura 2. Inicio de la separacifn de las células del

diafragma







Figura 25. Inserciéfn del diafragma en el parénquima medular

periférico

Figura 26. Etapas tempranas en la formscidn de los diafragmas







5. DISCUSION

Con frecuencia las monocotileddneas acuiticas muestiran la presencia
de diafragmas en algunos o en todos sus Grgancs vegetatives, como posible
solucién a problemas de aereacién interna o de biomasa minima. Las plan-
tas terresires no s6lo presentan diafragmas en escasas ocasiones, sine
que a pesar de la amplitud de estudios realizados por los botSnicos i O

se conccen detalles sobre la presencia o ausencia de estas estructuras.

El primer estudic amplic sobre diafragmas fue hecho en 1873 por
Duval-Jouve, quien afirmd que estas estructuras son caracteristicas de
especies acudticas, y que las células que las forman son diferentes del

parénquima eircundante, pudiendo estar asociadas a haces vasculares en

algunos casos.

Snow (1914) considerd que los diafragmas son caracteristicos de plan-
Tas gue crecen en el agua o en lugares muy himedos y se hacen presentes
tanto en las partes sumergidas como afreas de las plantas que los tienen.

Kaul (1971, 1973,1974),a través de sus estudics en Scirpus validus

(Cyperaceae), Typha latifolia (Typhaceas) y Sparganium eurycarpum

(Sparganiaceaa), demostré la pressncia frecuente de diafragmas en plantas
acudticas y menciond también el hecho de que &stos pueden estar presentes

en algunas plantas terrestres.

La presencia de diafragmas en una dicotileddnea terrestre como

Phytolacea icosandra, permite comparar la ontogenia y anatomiade estas
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estructuras con las de las monccotileddneas acudticas citadas en la litera-

tura, ya que no existen parémetros similares de comparacién en dicotiledd-

nedas terrestres,

Segin Kaul (1971, 1973, 1974), los diafragmas caulinos en Scirpus

validus asi como aquellos diafragmas foliares de Typha latifeolia y de

Sparganium eurycarpum son producides por un meristema intercalar.

En Scirpus validus al iniciarse el diafragma, las células que lo van

a formar no se distinguen de aquellas que producirdn el derénguima. Poste-
riormente, por mitosis sucesivas, producen series lineales de células Dro-
venientes de una c&lula madre. De acuerde con Kaul (1374}, el posible es-
timulo morfogenético que origina la segmentacifn celular es la presencia
de haces vasculares transversales del procambium, ya que las primeras di-
visicnes de la célula madre cecurren cerca del lugar donde se desarrollan
dichos haces. Aunque es diffcil visualizar el fenSmeno de morfogénesis
tal y como lo deseribe Kaul, es indudable que existe una correlacién entre
las bandas transversales de procambium y el desarrollo de series lineales
de células provenientes de las repetidas divisiones de un meristemoide.
Siguiendo el patrdn ontogenétice deserito por Kaul, una vez que los compar-
timentos caulines se forman, los diafragmas comienzan a surgir del meris-
tema intercalar en forma independiente, a pesar de que algunas veces sur-
gen simultdneamente para producip diafragmas al mismo nivel en comparti-

mentos adyacentes. En Scirpus validus cada diafragma lleva un haz vascu—

lar transversal que une 3 uno o varios haces vasculares longitudinales
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meyores o se fusiona con uno o varios haces mds pequefios. Estos haces vas-

culares transversales tienen una disposicifn muy variada:

algunos son rami-

ficades v oiros bo, ¥ en muchos casos ni siquiera atraviesan el diafragma ,

sine que corren cerca del borde del mismo. En esta planta, todas las vami-

ficaciones de los haces vasculares transversales se fusionan a través del

metaxilema y del metafloema, con haces vasculares verticales provenientes

de las divisiones longitudinales vy de la periferia del tallo.

Todos los diafragmas Fresentes en el entrenuds de Sedrpus validus, que

@5 la estructura fotosintética por excelenciz de esta €specis, son semejan-

tes, pere en el casao de Sparganium guryearoum v de Typha latifolia donde

el mayor Srganc fotos

int&tico de la planta es la hoja, los diafragmas son

de diferentes tipos ¥ dparecen en determinada secuencia,

Las hojas de Sparganium eurycarpum estdn divididae en compartimentos,

de manera simétrica. [as partes mds jdvenes y gruesas de 1g ldminag foliar

Pressntan un mayor nitmero de divisiones que las partes mée viejas y delpadas.

La distribucién de las diferentes clases de diafragma=s en cada compartimento

@3 l1a smiguiente: tres diafragmas fines, no fotosintéticos, formados por cé-

lulas estrelladas, seguidas por un diafragma fotosintdtico Y Bruesc. Los

diafragmas no fotosintéticos Pueden tener una o dos capas de células en gro-

gor. La forma estrellada de sus cflulas se debe al estiramiento producido

por 1a presifn mecinica que ejercen las paredes del compartiments. E1 niime-

?e comin de brazos de estas cflulas estrelladas es de seis, aunque tambin

hay alpunas que presentan siete u ocho brazes, En este tipo de di
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es caracteristica la presencia de grandes espacios intercelulares entre los
brazes de las cédlulas que los forman. El otrc tipe de diafragma foliar pre-

sente en Sparganium eurycarpum, es el diafragma fotosint2tico que &3 mds

complejo en estructura que los no fotosintéticos. Los fotosintéticos , se
caracterizan por estar formados por tres o cuatro capas de c&lulas en gro-
sor, y son también portadores de haces vasculares. Estos haces transversa-
les son observables en los diafragmas como bandas de procambium ligeramente
diferenciado, cuando estos todavia estin préximos al meristema intercalar.
Las bandas se caracterizan por la temprana diferenciacidén de floems. La
posicidn de un tipo de diafragma en un compartimento no guarda relacién al-
guna con la posicidn de un diafragma de su misma clase en el compartimento
adyacente. Los diafragmas se forman en =l meristema intercalar y son des-
lazados en sentido acrépeta con los otros derivados cuande maduran. Las
diferentes clases de diafragmas pueden ser detectados alin dentro de las ca-
pas derivadas del meristema intercalar, Los diafragmas fotosintétices son
mis gruescs y sus células mds oscuras y pequefias; se distinguen fdcilmente
de las c@lulas m&s grandes de tejidos adyacentes en seccidn longitudinal.
Afin se pueden observar las diferencias entre diafragmas fotozintéticos vas-
culares v no vasculares en el meristema intercalar, ya que los no vascula-
res son m&s delgados y p8lideos que los vasculares. Los diafragmas no se
vuelven fotosintéticos hasta gue emergen de las bases envainadoras de las

hojas adyacentes.

La ontogenia de los diafragmas en Typha latifolia es semejante a la de
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los diafragmas de Sparganium surycarpum. En este caso,también es el meris-

tema intercalar el encargado de producir leos diferentes tipos de diafragmas,
Las c&lulas que forman los diafragmas sufren cambios sucesivos que les im-
piden colapsarse. En Typha latifelia, la divisifn y alargamiento de dichas
células e correlacionan con el aumento sn diSmetro de la limina foliar

(Kaul, 1974). En Sparganium eurycarpum, les diafragmas vasculares son mode-

radamente meristemiticos y producen placas de células delgadas, mientras que
aguellos formados por células estrelladas muestran este patrSn, debide a
que sus células sufren estiramientos en sus paredes por accifn de las parti-
ciones que forman los compatimentos (Kaul, 1873). Los diafragmas de Typha
latifolia son foliares y por lo general est3n comprendides entre particiones
rigidas que no permiten comunicacidn entre un compartimento ¥ el adyacente.
La presencia de diferentes clases de diafragmas en un compartimento sigue
una secuencia definida. Entre dos diafragmss vasculares hay guince interme-
dios, no vasculares, formados por células estrelladas. De estos quince mo
vasculares, el octavo es mids grueso que los demds. En compartimentos ya to-
talmente formados, los diafragmas no vasculares estrellados comienzan a de-
sintegrarse en forma zlfterna, gquedando finalmente un total de siete compren—
dides entre dos vasculares. Los haces vasculares transversales presentes en
les diafragmas vasculares no atraviesan el diafragma como en el caso de

Scirpus ¥y Sparganium, sino que corren cerca de sus bordes, conectando el floe—

ma de haces vasculares mayores. En Typha latifolia ninguno de los tipos de

diafragma es fotozintértico.
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5i se comparan los estadfos ontogenéticos de los diafragmas presentes
en leos tres gEneros de monocotiledfneas acudticas estudiadas por Kaul (1971,
1973, 1874) con los observados en el desarrollo de los diafragmas caulinos
de P. icosandra, es evidente la diferencia que existe al respecto. Mientras
que en monccotiledbneas acuiticas el origen de las diferentes clases de
diafragmas estd en el meristema intercalar, en el caso de P. icosandra el
procese de formacidn de los diafragmas responde a un fenfmeno de desintegra-
cién del tejidc medular al iniciarse el crecimiente anfmalo secundaric. Esta
desintegracidn conlleva la aparicidn de remanentes de tejido de la médula en

forma de placas celulares transversales no perforadas o diafragmas.

Si el meristema intercalar en monocotiledSneas acuiticas es el encarga-
do tanto de dar origen a los diafragmas como de producir las divisicnes lon-
gitudinales de los compartimentos, la formacién de unas y otras obedece a un
patrdn de desarrcllo prestablecida. Por el contraric, en P. icosandra la
formacifn de diafragmas no es producto de actividad de meristemas intercala-
res, sino un fendmeno correlacionade con el crecimiento secundaric. Es po-
sible que su aparicidn obedezca a la presién mecfinica ejercida sobre la mé-
dula por los tejidos ecircundantes, como sucede en el tallo del maiz. Por 1o
tante, la distribucidn y el tamafio de los diafrapgmas y de los espacios aéreos
a lo largo del talle no es uniforme. Los espacios adrecs formades de este
modo han sido denominados espacios intercelulares rexigencs { Esau

. g

Mientras que los diafragmas foliares de Typha latifolia y los de Sparganium

eurycarpum se caracterizan por ser de diferentes clases (vasculares, no vas-

culares, forosint&ticos, estrellados) y por ochedecer a una secuencia regulae

de alternancia (Kaul, 1971, 1973, 1974), los de Scirpus validus y de P. imﬁﬂﬂ;!ﬂﬁ_‘

+
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son todos iguales. En ambas plantas el tipo de diafragma no es fotosint&tico
y estd formado por varias capas de cflulas en grosor. Otra diferencia bisica

entre los diafragmas de Typha latifolia, Sparganium eurycarpum y Scirpus

validus con respecto a los de P. icosandra, es el hecho de que estos tres gé-
neros presentan diafragmas vasculares, mientras que P. icosandra no tiene ha-

ces vasculares transversales en los diafragmas.

Es interesante hacer notar que en las monocotiledfneas acuiticas citadas
en la literatura, los diafragmas, ya sean foliares o caulinos, se mantienen
presentes afin en la etapa madura del Srganc que los porta. En P. icosandra
durante el crecimiento secundario se produce una desintegracién paulatina de
las diferentes capas celulares que forman los diafragmas. Estos llegan final-
mente a desaparecer por completo, produciendo un ducto @freo en la cavidad del
tellec., La Gnica posible analogfa con este proceso estd en la desintegracisn

de las bandas verticales parenquimatosas de Typha latifolia. Estas bandas se

localizan entre los compartimentos donde estdn los diafragmas, y eventualmentis

se colapsan, conforme 1a hoja alcanza su madurez. Kaul (1974) sugiere que esa

desintegracidn contribuye al mantenimiesntso de las c&lulas de los compartimentos,
mientras &€stos estan en periodo de formacidn. En realidad, en P. i:asahdréclﬁ;
separacifn de paredes & lo large de la l&mina media y el colapsc v ruptumﬁ}QQL -
las células parcce producirse debido a lo= ajustes de crecimiento que Eggﬂﬁgﬁg
el temprans inicio del crecimiento secundario. Al no aumentar su talla ni di—
vidirse como lo hacen las células circundantes, estas células se sgpgrhﬁﬁj%fl

desintegran.

A los diafragmas se les han asignado diversas funciones: mecs

soporte de hares vasculares transversales, de nutricidn, y de cis
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aire, entre otras. Alpunas de estas posibles funciones que se les han
atribuide, scn mds fdciles de analizar debido a las hipStesis y teorfas que

se han formulade al respecto.

Kaul (1972) ha sugerido que la presencia de haces vascularaes transver-

sales s6lo en los diafragmas fotosint&€ticos de Sparganium eurycarpum es la

clave de la funcidn que desempefian. 5i todos los diafragmas fueran fotosin-
téticos, la luz seria incapaz de penetrar suficiente dentro de la hoja joven
y a las clmaras de aereacifn internas Jes harfa falta el oxigenn proveniente

de las células fotosint€ticas vecinas.

Analizando el posible significado funcional gue cumplen los diafragmas
en el transporte de oxigeno, encontramos que la presencia de estas estructu-
ras as! como del aerénquima, se pueden explicar a través de tres teorfas. La
"tearfa dal transporte! formulada por Williams y Barbsr (1261), afirma que
la parte sumergida de una planta acuitica depende para su aereacidn de la
parte afrea de la misma. Como el sistema de espacins intercelulares es in-
suficiente para el transporte de todo el oxigeno gque 1a planta necesita, se
hace necesaria la presencia de un aerénguima gue promueva el intercambio
gaseoso. L5 necesario hacer notar gue la mayoria de las plantas que presen-
tan tejidos aerenquimatosos, tienen sus cimaras aéreas limitadas por la pre—
sencia de diafragmas con pores de didmetro muy pequefio. De manera gue 1a
difusidn de gases no estd controlada por el tamafio de los canales afreos ,

sino por la presencia de diafragmas porosos.
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La "teoria de la reserva" segln Williams y Barber (1961), considera que
las partes sumergidas de la planta dependen de las partes aéreas para el
suministro de oxigeno. Esta teoria sostiene que si los estomas estdn cerra-
dos de noche, se produce una interrupcién en el intercambic gaseosc, de don-
de se hace necesario contar con una reserva de aire oxigenadc mientras se
restablece el abastecimiente normal de oxigeno al dia siguiente. Inmediata-
mente surgen tres objeciones a esta teoria. La primera de ellas reside en
el hecho de gue las afirmaciones que se hacen son notablemente reticentes en
lo que se refisre a la funcidn de los grandes reservorios gue se encuentran

comnmente en las hojas afreas de las plantas acufiticas.

La segunda objecidn la encontramos en el hecho de que la mayorfa de los
tejides de las plantas, possan o no sistemas metabflicos especiales, son ca-
paces de resisTir pericdos regulares de anaerobiosis sin sufrir ningiin dafio.
Una tercera objecidn es que se sabe que muchas plantas abren los estomas de

noche .

La "teoria del sopecrte" considera que la fuerza de anclaje de una planta
depende de la friccifén entre la raiz y el substrato (Williams y Barber, 1961).
En hdbitats himedes, esta friccidn esté muy reducida, razdén por la cual los
canales agfreos y diafragmas evolucionaron para compensar la reduccidn de la
razdn superficie~-volumen en el interior de la planta, ya que =i no fuera asi
se correria el riesgo de que las c&lulas que forman el sistema de anclaje, no
fueran capaces de soportar el movimiento centinuc de la parte adrea sin ser

dafades. Un sistema de anclajs sumergido basadc en las condiciones de las
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plantias terrestres no serviria, porque =i bien mecinicamente resultz ade-
cuade, sus requerimientos de oxigeno son muy altos. Lo que se requiere es
una estructura interna semejante a un panal capaz de proveer a la planta

con fortaleza necesaria, utilizande la menor cantidad de tejido posible.

Contrario a lo descrito para las plantas acudticas o hidréfiras, las
plantas mesdfitas tienen un sistema continuo de espacios intercelulares
pequefios, carecen de diafragmas y tienen un sistema de anclaje diferente ya
que sus rafces son mids largas y menos ramificadas (Daubenmire, 1947) .
P. icosandra puede clasificarse como una planta mesdfita en el sistema de
Warming (1895) citado por Daubenmire (1947); como tal, es atipica al pre-
sentar diafragmas y espacios afreos de gran tamafic. Sin embargo, tampoco es
posible asignarle a sus diafrapmas caulinos las funciones propuestas por
las teorias anteriores, ya que esta planta dista mucho de parecerse a las
hidréfitas. En esta planta los diafragmas y compartimenros parecen repre-
sentar una etapa intermediz del proceso gue culmina con la destruccidn de la
médula que sdlo conlleva como ventaja el aligerar el peso del tallo. Esto
quizd permita evitar los problemas de anclaje que podria producir el répide

crecimiento de la planta y el temprano inicio del crecimiento secundario.
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