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1- INTRODUCCION.

El desarrollo de los b6rganos foliares de las
plantas vasculares ha merecido la atencién de nume
rosos investigadores (Avery, 1933; Denne, 1966;
Foster, 1939; Fournier, 1965 a,b; Gifford, 1953).
Sin embargo, la mayor parte de las especies estu-
diadas pertenecen a la flora de las zonas templa-
das, ya que ha sido en estos lugares donde se han
llevado a cabo la mayorfa de las investigaciones
sobre anatomia del desarrollo en plantas. Entre
los pocos trabajos realizados con especies tropica .
les, son dignos de mencionar los de Fournier (1965

a,b) en Coffea arabica L. c.v, Bourbon Choussy vy

los de Moens (1963a, 1963b) en Coffea canephora.

Estos fltimos trabajos han sido realizados en plan
tas de hojas opuestas que exhiben por lo tanto, . _
una filotaxia muy diferente a la de Acnistus arbo-
rescens ya que é&ste es de hojas alternas.

El presente trabajo es una contribucidén al co
nocimiento del crecimiento y desarrollo de la hoja

en Acnistus arborescens Schlecht., el gilitite, una

especie arborescente, de amplia distribucién en _

Costa Rica y en el resto de América Central.



Esta especie, segfin un estudio reciente, con-
tiene un principio esteroide, la Whithaferina, de
gran promesa en la curacién de algunos tipos de
cdncer (Kupchan, et al, 1966).

Este trabajo es desde luego preliminar, ya
que anteriormente no existia ninguna informacién
sobre la anatomia del desarrollo de esta planta.

Es de esperar que en el futuro se realicen
mis investigaciones con esta especie que ademis de
contener el principio medicinal anotado anterior -
mente, es probable gue con un poco de mejoramiento
genético podria convertirse en una fruta de consu-
mo humano o en materia prima para jaleas y conser-

vas.
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2- REVISICH DE LITERATURA.

A) Crecimiento del dpice del vdstago vegetativo:

Para una interpretacién del crecimiento y de-
sarrollo de los 6rganos foliares, es necesario con
tar con un conocimiento adecuado sobre la activi -
dad del apice del vastago vegetativo, que es la zo
na meristemdtica en donde se originan por lo gene-
ral, estos b6rganos.

La literatura a este respecto es bastante ex-
tensa y en los Gltimos tiempos los estudios se re-
fieren no s6lo a la anatomia del dpice, sino que
también hacen mencibén de las variaciones bioquimi-
cas y de ultracitologia que sufren estos meriste -
mas durante su desarrollo y actividad (Gifford vy
Tepper, 1962; Poux, 1960; Fournier, 1964 a, h).

Debido a la indole de este trahajo, se hard un
breve resumen de estos aspectos, que han sido tra-
tados con bastante detalle por Clowes (1960): Fos-
ter (1939); Fournier (1964) y Gifford (1964).

-a) Tipos de organizacibn:

Los ridfitos y algunas plantas vasculares, como
los helechos y colas de caballo, muestran una sola
célula apical de gran tamafio, de la cual se origi-

nan los demds tejidos del véastago.
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Por otro lado, algunas gimnospermas y las an-
giospermas presentan un promeristema multicelular
compuesto de células de tamafio muy similar y con
una posicién ‘determinada.

Hay ademds otro tipo de meristema en el que
las células estdn colocadas en filas radiantes co-
mo una fuente o en capas colocadas paralelamente a
la superficie.

Se han hecho esfuerzos por clasificar los va-
rios tipos de arreglo de los meristemas (Koch
1891; Popham y Chang 1950: Rouffa y Gunckel 1951;
Vaugham 1952); sin embargo, la mayoria de estos
trabajos se basan en uno o pocos estados plastocrd
nicos del &pice, lo que lleva a confusién, ya que
este meristema varia mucho en apariencia y estruc-
tura durante su actividad y funcionamiento.

b) Teoria de la tfinica-cuerpo:

La teoria de la tGnica-cuerpo es una interpre
tacibn propuesta por Schmidh (1924) de 1la estructu
ra y funcionamiento de los &pices del vastago de
las angiospermas. Esta teorfa ha servido hasta ha
ce poco de fundamento a numerosas investigaciones
en meristemas apicales y, con algunas modificacio-

nes, es todavia empleada por muchos bota&nicos.
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El mismo autor distinguidé dos zonas citchis -

tolbgicas en el &pice del vastago:

1°~La "TGnica" o zona exterior compuesta de
cierto nGmero de capas de células (1 a 9), que se
dividen s6lo anticlinalmente, con excepcién de al-
gunas divisiones periclinales al inicio de una ho-
ja. Sin embargo, este Gltimo tipo de divisiones
se presentan por lo general en las células de las
capas mds internas.

2°- El1 "corpus" o "cuerpo" ocupa una posicién
inmediatamente inferior a la "tGnica", e incluye
una masa interna de células altamente vacuolizadas,
que se dividen en muy diversos planos.

Schmidh (1924) considera la "t@inica"y el
"cuerpo" como dos zonas independientes de creci -
miento, cada una con funcién generadora especifica.
Las divisiones anticlinales en las células de la
tGnica sirven para mantener el balance apropiado
entre el crecimiento en la superficie y el creci-
miento en volumen del &pice del véastago.

Sharman (1940, 1943) y Thielke (1951, 1959)"
han encontrado que en muchas gramineas también se
observan divisiones periclinales en la parte exte-

rior de la tGnica. A su vez, Popham (1951) obser-



=

v6 la misma situacidédn en Crysanthemum morifolium,

una dicotiledbnea.

A pesar de estas variaciones en el comporta -
miento de la "tGnica", la mayor parte de los inves
tigadores utilizan el concepto de "tGnica-cuerpo"
en la descripcidn de la actividad de crecimiento
de los meristemas apicales debido a su facil apli-
cacibn a muy diversos casos (Gifford, 1954; Sati-
na, Blaskeele y Avery; 1940).

Sin embargo, Popham (1951); Popham y Chang
(1950) prefieren el uso del término "manto" y "co-
razbn" respectivamente para la "tGnica" y el "cuer
po" debido a lo heterogéneo de las zonas de creci-
miento incluidas en el término “cuerpo'.

No obstante, Gifford (1954) ha indicado que
Schmidh cuando postuld esta teoria no usé los tér-
minos "manto" y "corazén" porque Bulder (1915) ya
los habia utilizado en otra situacién diferente.

c) Teoria de la zonacibn:

Otros autores (Clowes, 1961; Fournier, 1964a;
Gifford, 1950, 1954) han reconocido que el &pice
vegetativo no es realmente tan simple como lo con-
cibe Schmidh (1924) y han propuesto una zonaci6n

mds compleja, que en términos generales comprende



las siguientes zonas:

Zona 1-

Incluye la regidn axial de la tGnica y otras
capas de células, inmediatamente inferiores a é&s-
ta, que presentan divisiones periclinales ocasiona
les y predominio de divisiones anticlinales.

Zona 2-

Consiste de un grupo de células localizadas de-
bajo de la zona 1 y confinadas a la regibén axial.
Las células de la zona 1 y 2 son grandes y se ti-
fien muy poco. Sin embargo, se presentan algunas
variaciones en la apariencia general de estas zo-
nas entre las diferentes especies. A las células
de la zona 2 se les ha considerado en algunos ca-
s0s como iniciales del cuerpo, en especial por a-
guellos investigadores que incluyen toda la zona 1
en la "tGnica", como Gifford (1950, 1954).

Zona 3-

Este conjunto de células forma una especie de
anillo que incluye parte de la “"tGnica" y el "cuer
po" y que rodea a las zonas 1 y 2. Estas células
son usualmente pequefias, se tifien densamente y
muestran por lo general una alta frecuencia de di-

visiones en diversos planos.



Zona 4-

Esta zona se localiza debajo de la zona 2 y
sus células estdn agrupadas en filas longitudina-
les. Constituyen el meristema medular. Las célu-
las de esta zona se dividen principalmente de mane
ra transversal aunque también en forma longitudi-
nal.

La zonacibn que se ha descrito en péarrafos an
teriores es desde luego arbitraria. Hay algunos
autores que prefieren hacer otros patrones de zona
cibn (Majumdar 1942; Popham y Chang 1950; Stant -
1952; vVaugham 1952.

Johnson y Tolbert (1960), al estudiar varias
especies del género Bombax (&rboles tropicales),
propusieron el término ‘"metrameristema" como una
nueva interpretacidn del &pice del vastago vegeta-
tivo.

De acuerdo con estos autores el "metrameris -
tema" constituye la parte central del &pice del _
vdstago, que se mantiene a si misma y contribuye
periféricamente al crecimiento y organizacién de
este meristema. El1 metrameristema carece o muestra
poca evidencia de segregacibdn en capas, e incluye
la "tGnica" y las células iniciales del cuerpo.

Los proponentes de este término consideran que _
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puede ser empleado para describir patrones de zona
cidn, no sbélo en angiospermas sino también en gim-
nospermas.

d) Teoria de los histbdgenos:

Esta teoria fue propuesta por Hanstein (1863,
1870) quien la aplic6é principalmente a apices radi
cales aungue en sus trabajos también estudid algu-
nos embriones de angiospermas.

SegGn este autor (Hanstein, 1863, 1870) el
crecimiento del cuerpo principal de la planta se
debe a una masa de células meristemdticas que cons
ta de tres zonas, diferenciadas por su origen y
curso de desarrollo.

1) La zona alta, el dermatbgeno, que origina la
epidermis primordial.

2) El periblema que origina la corteza.

3) El1 pleroma que da origen a la masa interior.

El dermatbégeno y el periblema recubren el ple
roma.

e) Teoria del anillo inicial:

En una época relativamente reciente, un grupo
de investigadores franceses (Bersillén, 1955: Bu-
vat, 1950a, 1953; Catteson, 1953; Lance, 1952, -

1953) han propuesto una nueva interpretacién a la
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dindmica del dpice vegetativo.

Segln estos investigadores en la parte cen -
tral del dpice las células no se dividen o lo ha-
cen con muy poca frecuencia, lo que da origen a
una especie de cilindro central poco activo. Por
otro lado, alrededor de este cilindro hay una re-
gidén anular de gran actividad meristemadtica, que
es la zona que da origen a los primordios foliares.

La regidn central poco activa.ha sido denomi-
nada por este grupo de investigadores "meristema
en reposo", (Plantefol, 1947); mientras que al ani
llo meristemdtico activo, lo han llamado anillo -
inicial. Inmediatamente debajo del "meristema en
reposo" reconocen otra zona meristem&tica, el "me-
ristema medular", (Bersillén, 1951).

Las células del anillo inicial y el "meriste-
ma medular" cesan de dividirse cuando el &pice pa-
sa de la fase de iniciacién foliar a la fase de _
iniciacidn floral; en este momento entra en activi
dad el "meristema en reposo". Buvat (1955) ha fun
damentado esta teoria del grupo francés con eviden
cias citolégicas, que tienden a demostrar que las
células del "meristema en reposo" no estan tan pre

paradas para la divisibébn celular como las células
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del anillo inicial; entre otras cosas, su conteni-
do de ARN (&cido ribonucléico) es mucho menor que
el existente en las células del "anillo meristemid-
tico". Las evidencias disponibles demuestran que
un alto contenido de ARN significa por lo general
una alta tasa de divisibn celular o de crecimiento
(Clowes, 1959). Por su parte, Bersillén (1955) in
dica que los nfGcleos son mucho mds grandes en las
células del anillo inicial que en las del "meriste
ma en reposo".

Buvat (1955) denominb el cambio en apariencia
citoldgica que ocurre cuando las células inactivas
llegan a ser meristemdticas como "diferenciacién",
e indica que esto ocurre como un preludio a la ini
ciacibn de la hoja (en el desarrollo del embrién)
Q@ al inicio de la fase reproductiva.

La mayor frecuencia de divisiones mit6ticas
que muestra el anillo inicial asi como la gran ac-
tividad fisiolbégica de las células de esta zona,
son otras de las evidencias que los franceses pre
sentan en favor de su teoria (Lance, 1952, 1953a,
1953b).

Catteson (1953) en un estudio con &pices de

Luzula pedemontana, observdé que el tamafio del nG-
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cléolo es mayor cuando hay méds actividad mitbdtica.
Esta autora reconoce que las células del meristema
en reposo no son totalmente inactivas, sino que lo
gque ocurre es que hay menos frecuencia de divisio=-
nes mitdticas. Lance (1957) indica por su parte,
que las células del anillo inicial tienen muchos
glbébulos de lipidos y que su nGcleo, localizado
centralmente, es rico en cromatina y muestra ade-
mds nucleolos muy desarrollados. También observd
esta autora, gque estas células contienen abundante
citoplasma, numerosos y pequefios vacuolos, mitocon
drios de apariencia mds o menos uniforme, plasti -~
dios indiferenciados y un alto contenido de ARN,
Sin embargo, seg@n Lance (1957) todas estas carac-
teristicas desaparecen con la iniciacién floral.

Muchos &dpices de gimnospermas y de otras plan
tas vasculares han sido interpretados utilizando
la teoria del anillo inicial (Camefort, 1956:; Bu-
vat, 1955).

Por otro lado, Loiseau (1959) observd que en

Impatiens balfouri el "meristema en reposo" no es-

ta presente y consider6 entonces que hubo invasi6n

del anillo inicial hacia la regién central. En

otras especies del mismo género como Impatiens
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roylei, el "meristema en reposo" tiene un papel _
muy reducido durante el desarrollo vegetativo.

La teoria francesa, tal como se propuso origi
nalmente, no ha sido muy popular fuera de Francia
y ha recibido la critica de numerosos autores
(Esau, Foster y Gifford, 1954; Fournier, 1964; Sal
velkoul, 1957).

Gifford y Partenen (1953), utilizaron P32 en

forma de fosfato como marcador en vastagos de Pi-

nus, Glycine, Chenopodium y Ginkgo; mientras que

Clowes (195%a) utilizé C14 en adenina en vastagos

de Vallisneria, Elodea, Cabomba y Coleus. Ambos

experimentos, demostraron que el ADN es sintetiza-
do en el ntGcleo de todas las células de los dpices,
sin distingo de zonas, lo que indica que ocurren
mitosis en cualquier lugar del &pice del vastago.
Los cientificos franceses consideran que las mito-
sis que ocurren en la parte de arriba del &pice no
tienen importancia posterior (Buvat, 1955).

Gifford y Tepper (1962a) estudiaron el &pice

de Chenopodium album con el uso de varias técnicas

histoquimicas y no encontraron ninguna zona inacti
va. Por otra parte, Ball (1962) usando una refina

da técnica fotogrdfica, observdé dpices de Vicia fa-
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ba y Asparagus officinalis por varias horas y tam-

poco encontrdé zonas inactivas.
Newman (1956) observd también divisiones en

las superficies de los dpices de Tropaeolum majus

y Coleus. sp.

A pesar de estas criticas, la teoria francesa
ha tenido algn apoyo en otros paises. Crockett
(1957) al estudiar los &pices de plantas irradia-

das de Nicotiana tabacum, observé que la primera

capa de la tGnica se dividfa periclinalmente en la
regibn axial, pero no en el anillo inicial. Las
plantas normales de esta especie no muestran divi-
siones periclinales en la capa exterior de la tani
ca. Crockett (1957) concluyd de su estudio que _
las cé&lulas del “anillo inicial" son mas resisten-
tes al cambio que aquellas del "meristema en repo-
so".
Esta afirmaciébn fue criticada por Cutter

(1959) pues era 1l6gico esperar un resultado contra
rio con respecto al comportamiento de esta zona.

B) Desarrollo de la hoija.

Origen v primeros estadios:

El primer signo visible de la iniciaci6én de _

una hoja es un abultamiento en la regién periféri-
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ca, producto de una gran actividad meristemdtica,
caracterizada inicialmente por divisiones pericli-
nales y luego de divisiones en varios planos. Es-
ta etapa inicial es comGn a todas las plantas, co-
mo lo muestran los numerosos estudios que se han
realizado en este campo (Cross y Johnson, 1941;
Denne, 1966; Foster, 1935, 1936: Fournier, 1965a;
Lange, 1927; Sharman, 1945; Thielke, 1951; Zimmer'
man, 1928).

Sin embargo, en las etapas subsiguientes se
observan bastantes variaciones de acuerdo con la
forma del &pice (Foster, 1936).

En este estadio el primordio foliar es casi
cbnico y su base cubre Gnicamente una pequefia &rea
del dpice. EIl crecimiento apical del primordio fo
liar es variable segtn las diferentes especies,

por ejemplo en Drimys winteri se mantiene hasta

que las hojas tienen una altura de 1 a 1.50 mm.
(Gifford, 195la), mientras que en Nicotiana taba-
cum el crecimiento apical finaliza cuando la hoja
es de 2 a 3 mm. de altura (Avery 1933), en Vibur -~

num rufidulum este crecimiento continGa hasta que

la hoja tiene de 0. 9 a 1.6 mm. (Cross 1937). En

Acacia, Boke (1940) encontrb6 que este crecimiento
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dura hasta que el primordio tiene 5 mm de altura.
El record de longevidad en el crecimiento apical

ha sido observado por Troll (1937) en Archangeli-~

ca officinalis, en donde este meristema se mantie

ne activo hasta que la hoja alcanza 15 mm de altu
ra.

El crecimiento del dpice antes de que un pri-
mordio llegue a ser visible y los abultamientos lo
cales cambien la forma del &dpice en un plastocrén,
es lo que se conoce con el nombre de cambios plas-
tocrénicos (Esau, 1953).

Existe bastante variacibn con respecto a las
regiones del dpice que toman parte en la formacibn
de la hoja. En algunos vastagos de ciertas monoco
tiledbneas solamente la tfinica produce los primor-
dios (Sharman, 1945; Thielke, 1951). Mientras que
en otras especies como en la dicotiledbénea Drimys
Winteri (Gifford, 195la), ademds de la "tGnica" to
ma parte el “cuerpo".

Una vez que el crecimiento apical cesa, éste
es sustituido por el crecimiento intercalar (Fos-
ter, 1936; Troll, 1937). El crecimiento intercalar
se localiza principalmente en los meristemas margi-
nal y abaxial. El crecimiento marginal se inicia en

los mérgenes del primordio de la hoja con la forma-
cidn de meristemas marginales.
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Esto ocurre cuando los primordios tienen 0.6 mm de

altura en Nicotiana tabacum (Avery 1936) de 0.9 a

1,3 mm en Drimys winteri (Gifford 1951a) y unos 2

mm en Coffea arabica L. c.v. Bourbon Choussy, (Four

nier 1965a).

En los meristemas marginales se distinguen
las células iniciales marginales, que dan origen a
la epidermis, vy las células iniciales submargina-
les, que toman parte en la formacién del mesofilo
y los tejidos conductores (Avery, 1933; Foster, _
1936; Gifford, 1951; Tucker, 1962).

En las dicotiledbneas las células iniciales
marginales se dividen, por lo general, sbélo anti-
clinalmente (Foster, 1949; Esau, 1954) aungue se
han observado algunas excepciones (Ronner y Voss,
1942) . Las divisiones en las células iniciales
submarginales, ocurren en diversos planos:” anticli-
nales, oblicuos y periclinales' (Clowes, 1961; Esau,
1959; Foster, 1936; Slade, 1957; Troll, 1939).

El nGmero de capas en el mesofilo es caracte-
risticd para cada especie. Foster (1936) estable-
cib que ese nGmero de capas pPermanece constante en
la expansién intercalar de la lamina, excepto en

las regiones en donde se lleva a cabo la diferen -
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ciacibn procambial. Este tejido meristematico del
mesofilo consiste de capas paralelas de células
que se dividen anticlinalmente y que Foster (1936-
1949) designd como "meristema laminar".

Sin embargo, Maksymowich y Erickson (1960) du
dan de que haya evidencias adecuadas en favor de _
la existencia de patrones tan precisos con respec-
to a los tejidos que se originan de los meristemas
marginales de la hoja.

En el crecimiento de la lamina foliar, las cé
lulas que cesan primero de dividirse son las epi -
dérmicas, pero éstas se agrandan mucho después de
que las células del mesofilo finalizan su activi =
dad mitética.

Las células del parénquima esponjoso cesan de
dividirse antes que las del tejido de empalizada vy
es por eso que la expansién de la epidermis produ-
ce en el mesofilo unos grandes espacios intercelu-
lares de tipo esquizogénico. Estos espacios son
mucho mds evidentes en el tejido esponjoso que en
el tejido de empalizada.

Avery (1933) observd que en Nicotiana los es-
pacios aéreos comienzan a desarrollarse cuando la

hoja tiene apenas 10 mm de longitud.
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El sinuoso perfil de las células epidérmicas
resulta de estiramientos reciprocos en esas célu -
las, ante la unién de las células del mesofilo.

El hecho de que el mesofilo de empalizada  _
guarda mds relacidén con la expansién de la epider=
mis, que el esponjoso, hace que las células epidér
micas de arriba sean menos sinuosas que las de aba
jo, pues el mesofilo de empalizada no siempre esta

Presente en la superficie abaxial.

a) Desarrollo del Sistema vascular y del procam-
bium.

El desarrollo del procambium Yy del floema de
las hojas ha sido poco estudiado, aunque el xilema
si ha recibido la atencién de varios investigado -
res (Foster, 1950, 1952; Pray, 1954, 1955a, 1955b,
1955¢c; Slade, 1957, 1959) . Estos estudios muestran
qQue la altura a que se inicia la diferenciacién
del procambium varia mucho de una especie a otra.

Las células del procambium se observan en sec
ciones longitudinales, mas alargadas que las célu-
las vecinas, y muestran a veces gran afinidad por
los colorantes, aunque generalmente pierden esta
condicién al vacuolizarse.

No obstante que la mayoria de las veces al

procambium se le considera como formador del siste
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ma vascular primario adulto; la relaciébn de desa -
rrollo entre este meristema y el producto final es
sumamente compleja. Por lo tanto, hay desacuerdo
entre los investigadores acerca del tejido meriste-
mdtico que es precursor del tejido vascular.

Existe controversia entre si este tejido es _
total o parcialmente de procambium, o si es un pre
cursor del procambium, (Esau, 1942, 1943c).

Con respecto a esto, la opini6n mds admitida
es que una parte de este tejido es procambial y la
otra meristemitica menos determinada. Esta Gltima
parte se transforma luego en procambium adicional
y el resto como parénquima de las areas interfasci
culares y de las lagunas foliares.

Asimismo, existe duda si la parte menos dife-
renciada del sistema vascular potencial es un teji
do meristemdtico que se ha retrasado en su diferen
ciacidn; un meristema residual, o si constituye
también tejido vascular parcialmente diferenciado.

En cuanto a la diferenciacién de procambium,
ésta es debida a una manera especial de divisibn y
de alargamiento de la célula. Se discute también
si estas divisiones progresan hasipeta o acrbépeta-

mente, dentro de la parte mds joven del brote. E1
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concepto de diferenciacién basipeta implica una
discontinuidad inicial del procambium mientras que
la acrépeta visualiza el procambium extendiéndose
desde el sistema vascular ya formado, hacia las -
partes mds jovenes del brote. Distintas investiga
ciones de los brotes vegetativos de dicotiledéneas
y coniferas muestran que el procambium de las tra-
zas foliares se diferencia de manera acrépeta v
continuamente desde el punto de conexién del ras- _
tro en el tallo, hacia el &pice donde el primordio
asociado a este rastro se estd iniciando (Esau,
1942, 1943c; Gunkel y Wetmore, 1946a;" Lawalrée, _
1948; Miller y Wetmore, 1946; Philipson, 1949;
Sifton, 1944; Sterling, 1945, 1°247).

Las pruebas en favor del desarrollo procam -
bial acrépeto, son la continuidad de los cordones
pProcambiales, incluso en relacién con los primor: -
dios foliares mAas recientes, y el aumento de las
caracteristicas procambiales en las partes mas vie
jas de la zona meristematica.

Sin embargo algunos trabajos informan de 1la
diferenciacién basipeta del procambium (Sharman, —
1942, en Zea mays).

Foster (1952) describib el origen y el desa -
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rrollo del procambium y del parénquima intervenal

en la hoja de Quiina pteridophylla.

Estudios similares realizbé Pray (1955a, 1955b)

con Liriodendron tulipifera y Hosta caerulea. Es-

tos autores han observado una secuencia regular en
el origen de las venas; primero se diferencian las
venas secundarias, luego las venas intercostales _
(terciarias) y posteriormente las cuaternarias y
quinarias.

Las venas intercostales delimitan una serie _
de areas poligonas en los tejidos de la l&mina en
tre cada una de las venas laterales principales o
la vena secundaria. Cada regibén poligona aumenta
en area por crecimiento meristemdtico intercalar,
y cada una llega posteriormente a subdividirse en
una serie de venas cuaternarias. Este proceso con
tinGa hasta que se produce un sistema elaborado de
areolas.

b) Diferenciacidén del xilema y floema.

La mayoria de las evidencias disponibles mues
tran que en espermatdfitos el protofloema y el pro
toxilema difieren notablemente en su forma de dife
renciacién (Crafts, 1943 a,b; Esau 1943a, 1945:

Gunckel y Wetmore, 1946b; Miller y Wetmore, 1946:



- i

Sterling, 1946, 1947).

Los elementos del floema se diferencian gene-
ralmente en igual forma que los del procambium: a-
crépetamente y a lo largo de 1la periferia exterior
de este tejido. La diferenciaci6n del floema se
inicia mucho antes que la del xilema.

Con muy pocas excepciones, el xilema en los
espermatofitos se inicia en el lado interno de la
traza procambial, cerca de la base de la hoja Yy
desde aqui progresa en sentido acrbpeto hacia el
interior de la hoja y basipeto en el tallo, en don
de se une con los cordones xilem&ticos mas viejos.
En algunos vasos el xilema que se diferencia acro-
petamente se une con el de diferenciacién basipeta
en el rastro foliar (De Bary, 1884; Esau, 1943c:
Gunckel y Wetmore, 1946b; Troewul, 1881) .

c) Crecimiento de la 1&mina foliar.

Los varios autores consultados coinciden en
afirmar que el crecimiento de la l4&mina foliar se
debe primordialmente a la actividad mitbética y de
agrandamiento de las células en los varios tejidos
meristematicos de este 6rgano.

El estudio del comportamiento mor fogenético

de la la&mina foliar, muestra los siguientes hechos
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generales:

a) La tasa relativa de expansién de la hoja es
mds alta en el primordio joven y disminuye
cuando éste alcanza la madurez.

b) La tasa relativa de las divisiones celulares
es también mayor en el primordio joven y lue
go disminuye, no precisamente en la misma _
proporcibébn que la tasa de expansibn, ya que
estas divisiones varian segfn el tipo de te-
jido.

c) El tamafio de las células depende de las ta-
sas proporcionales de expansibn y de divi -
sién celular.

El trabajo de Avery (1933) en la hoja de Ni-

cotiana tabacum es uno de los estudios mas comple-

tos a este respecto. Avery (19233) midid el creci-
miento relativo de diferentes partes de la hoja, e
indic6é la duracibn de las divisiones celulares vy
la expansibdn celular en varios tejidos de este 6ér-
gano.

Otros investigadores han estudiado tejidos in
dividuales o el desarrollo de la hoja en general,
sin hacer distinci6n de tejidos (Avery, 1933; Den-

ne, 1966; Maksymowich, 1963).
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La iniciacién de la hoja en Trifolium repens

fue descrita por Denne (1966). Esta autora obser-
v6 que el mayor crecimiento de la hoja se registra
en los primeros estadios de desarrollo. Asi, la
ldmina creci6 en longitud cerca del 70% diario en
los primeros dias, luego decreci6 y volvié a aumen
tar su tasa de crecimiento. El crecimiento en el
namero de células fue variable segGn el tipo de te
jido. Denne (1966) not6 ademds que habia varia -
cidn en el crecimiento de los varios tejidos de la
hoja. Esto ha sido observado también en Nicotiana
tabacum (Avery, 1933; Glater, Solberg y Scott,
1962), Narcissus (Denne, 1960a) y Xanthium (Maksy-

mowych, 1963).
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3- MATERIALLES Y I:ETODOS.
El material utilizado en el presente trabajo

procede de plantas adultas de Acnistus arborescens

Schlecht de la Ciudad Universitaria Rodrigo Facio,
Universidad de Costa Rica, San Pedro de Montes de
Oca, y de Los Angeles de Cartago, a 1.200 m y -
1.500 m de altura respectivamente.

Para el estudio de la estructura y desarrollo
del dpice y los primeros estadios de la hoja, se
colectaron numerosas muestras de extremos de vasta
gos vegetativos que se fijaron en FAA (Johansen _
1940) y luego fueron deshidratados con alcohol bu-
tilico terciario. Una vez finalizada la deshidra-
tacidn de los tejidos, éstos se infiltraron con pa
rafina "Tissuemat" de punto de fusibdn 55°C. Con
este material se prepararon cortes de un espesor
de 8, lo y 15 micras con un micrétomo rotatorio:
luego se tifieron con hematoxilina-safranina y con
safranina-verde répido.

Desarrollo del tejido vascular.

En el estudio del desarrollo del tejido vascu
lar se emplearon &dpices y hojas en diferentes esta
dios de desarrollo, los que fueron diafanizados de

acuerdo con el método propuesto por Foster (1940),
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que permite estudiar el tejido vascular de los 6r-
ganos vegetales sin seccionar. En este caso no se
hizo uso de ningfin colorante, sino que las hojas _
fueron montadas tal como quedaron al final de la
diafanizacibn.

En la confeccidén de los dibujos se emplearon
dos técnicas: Céamara lGcida, en el delineamiento
de apices jb6bvenes, y dibujo directo del microsco-
pio con ayuda de un micrémetro, para las hojas en
estadios mds avanzados de desarrollo.

Crecimiento y desarrollo de las hojas.

Para el estudio del incremento dimensional de
la l8mina foliar se midieron a intervalos de 6
dias y por un lapso de 4 a 6 meses, hojas en desa-
rrollo, tanto en San Pedro de Montes de Oca como
en Cartago.

En cada uno de estos lugares se escogid una
muestra de 20 hojas procedentes de diferentes ra-
mas, y con la ayuda de un calibrador de Vernier de
aproximacidébn al milimetro se midieron la longitud,
el ancho y el peciolo de cada una de las hojas.

Al final de las observaciones las muestras se
redujeron a 2 hojas en San Pedro de Montes de Oca y

a 3 en Cartago. Esta reduccién tan marcada en el
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tamafio de las muestras se debid principalmente al
ataque de insectos.

Las curvas de incremento dimensional de las _
hojas se prepararon con hase en los valores prome-
dio de cada una de las observaciones semanales.

En el eje de las abscisas se colocd el nGmero de
dias y en el de las ordenadas las dimensiones en

centimetros.
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4- OBSERVACIONES

A) Descripcibn general de Acnistus arborescens
Schlecht.

Arbol o arbusto de 5 a 6 m de altura, corteza
fisurada, altamente suberizada, de color pardo cre
ma, madera blanca y suave.

Hojas simples, alternas, sin estipulas, de
forma eliptica a oblonga u ovada, de 10-30 cm de
longitud y de 4 a 8 cm de ancho, &pice agudo u ob-
tuso, base aguda y peciolo delgado de 1 a 3 cm de
longitud; superficie adaxial glabra, pero provista
de numerosos tricomas ramificados en la superficie
adaxial. Los tallos muestran una filotaxia de 2/5.

Las flores son pequeilas, actinomorfas, bise -
xuales, de aproximadamente 1.3 cm de longitud, lar
gamente pediceladas, se encuentran localizadas en
fasciculos laterales sésiles. E1 caliz es campanu
lado a truncado, a veces con 5 dientes cortos, per
sistente; corola acampanulada de color blanco y
con numerosos tricomas en su interior, terminada _
en 5 ldbulos; androceo de 5 estambres adnatos a la
corola provistos de filamentos delgados y anteras
cortas; ovario bilocular con numerosos 6vulos en

placentacidn axiliar. La floracidén se presenta en
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forma profusa en mayo y junio, pero ademds se ob -
servan floraciones esporaddicas en otros meses del
afio.

El fruto es una baya globosa de color amari -
110 de 5 a 6 mm de longitud, comestible, empleado
algunas veces para jaleas, muy apreciado por las
aves.

Esta especie es muy frecuente en terrenos a-
pandonados, en donde el gliitite actGa como especie
pionera de la sucesibén ecolégica.

El area de distribucién de gtlitite induce Cen
troamérica, parte de Suramérica y las Antillas. _
En Costa Rica se encuentra ampliamente distribuida
desde los 600 a los 1.600 metros de altura.

B) Estructura y cambios plastocrdnicos en el

dpice del véstago vegetativo.

El apice del vastago vegetativo de Acnistus

arborescens se puede interpretar de acuerdo con el

concepto de tfinica-cuerpo como constituido por una
tGnica de 2 capas de células bien demarcadas. En
algunos estadios plastocroénicos (&rea maxima Fig.
2,3) es posible distinguir una tercera capa de cé
lulas, pero ésta no mantiene su identidad durante

todo el plastécrono.
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Las secciones de dpices del vastago vegetati-

vo de Acnistus arborescens representados en las

figs. 2,6 y 3,7 y(202 a y 153 u de ancho respecti-

vamente) corresponden al estado de &rea méxima de

este meristema a lo largo de los didmetros mayor y

menor respectivamente, como lo muestra el estado de
desarrollo de los primordios foliares (a y b).

En este estado el &apice presenta una forma
convexa y se tifie uniformemente (hematoxilina-sa -
franina).

En el corte de la fig. 4 el &pice, que mide _
244 u de ancho, presenta la forma de una cfGpula a-
plastada. En este estado plastocrbédnico es muy di-
ficil de separar los eshozos foliares del &pice
propiamente dicho y es por eso que algunos autores
consideran que éste Gltimo se encuentra en su drea
mdxima. La intensidad@ de tincién es menos unifor-
me gue en el caso anterior ya que se nota un color
mds profundo en la zona de iniciacibn foliar.

En las figs. 5 y 8 se muestra un &pice de 181
»n de ancho que corresponde a un estado de area mi-

nima.
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C) Ontogénesis de la hoja.

a) Origen y primeros estadios.

Origen:
La primera indicacién del inicio de la hoja

en el dpice del véastago vegetativo de Acnistus ar-

bhorescens es, como ocurre con inuchas otras espe -
cies de plantas, una serie de divisiones periclina
les de las células periféricas de la segunda capa
de la tGnica (fig. 9). Las células centrales de
esta misma capa muestran los nGcleos y nucléolos _
mas grandes de todas las regiones de este meriste-
ma apical.

Una vez que estas primeras divisiones celula-
res han tenido lugar, ocurren mds y en diferentes
planos (anticlinal, periclinal y oblicuo), tanto _
en la segunda capa de la tGnica, como en sus deri-
vadas y en las células del cuerpo (fig. 10-11).
Sin embargo, las células de la capa exterior de la
tGnica se dividen finicamente en sentido anticlinal.
Al observar las figuras 11 y 12 se nota debajo de
la zona de iniciacién foliar la diferenciacidn a-
crbpeta del procambium a partir del cilindro vas =~
cular del véastago.

Poco tiempo después del comienzo de su inicia
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cibn, las células apicales del primordio foliar en
tran en un periodo de intensa actividad (fig. 13).
Como consecuencia de esto, el primordio crece réapi
damente y se diferencia del &pice,al tomar la for-
ma de un pequefio abultamiento parecido al extremo

de un dedo pulgar.

Las células de la capa exterior del primordio
foliar se dividen sblo en sentido anticlinal, al
igual que las células que les dieron origen (capa
exterior de la tfGnica).

La traza vascular de la nervadura central, se
forma en gran parte con el concurso de las células
derivadas de las células iniciales subapicales
(Fig. 13).

A medida que el eje foliar se eleva por enci-
ma de su insercidbn en el vastago se nota la progre
siva diferenciacibén acrbpeta del procambium (Fig.
14). E1l eje foliar aumenta de grosor por lo gene-
ral mediante la actividad de una banda de células
situadas por debajo de la protodermis adaxial (se-
gunda capa de la tGnica), que constituyen el merisg
tema adaxial (Fig. 15). Las divisiones celulares
en este meristema son ordenadas y el tejido resul-

tante, que produce un abultamiento adaxial del pri
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mordio foliar, la futura base del peciolo, tiene
la apariencia del meristema cambial.

Crecimiento marginal.

Como consecuencia de la actividad de los me-
ristemas apical y adaxial, el primordio foliar _
muestra un cambio en la direccidn del crecimien-
to y toma la apariencia de una protuberancia en
forma de clavija (Fig. 14) algo aplanada en el la
do adaxial. Esta protuberancia es el eje de 1la
nueva hoja y se puede considerar como formada por
la nervadura central y el peciolo.

Poco tiempo después, cuando el primordio al-
canza mds o menos entre las 100 y las 150 u, se _
inicia la actividad de los meristemas marginales,
precursores de la lamina de la hoja (Fig. 16).

Cuando la hoja no alcanza todavia los 2 mm
de longitud se suspende el crecimiento de los me
ristemas apicales y toda la actividad se concen-
tra en los meristemas marginales, que adefhas de
ser los precursores de la l8mina, contribuyen al
aumento en tamafio del peciolo.

El meristema marginal, se compone de una fi
la de células superficiales, las células inicia-

les marginales (CIM) y una fila de iniciales sub
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superficiales, las células submarginales (CIS, _
Figs. 17, 18 y 19). Las células iniciales margi-
nales originan por divisiones anticlinales las ca
pas protodérmicas de la lamina de la hoja y las _
submarginales (por divisiones periclinales, anti-
clinales y oblicuoas) el tejido interno del lim-
bo foliar.

En el diagrama de la Fig. 20 se muestra con
mas detalle la actividad de estas dos series de cé

lulas iniciales.
Capa protodérmica adaxial—Epidermis

adaxial
Capa Adaxial Tejido de
. palizada
' Procambium

CIM———-—CIS——Capa central Tejido es-
ponjoso

_Tejido es-
ponjoso

Capa abaxial Tejido es-
ponjoso -

Capa protedérmica abaxial— Epidermis
abaxial

El crecimiento marginal de la ldmina de la ho-

ja cesa relativamente temprano en el desarrollo de
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este Organo, y, de aqui en adelante, el crecimiento
de la lé&mina se debe a divisiones anticlinales, pa-
ralelas y perpendiculares al eje de la hoja.

S6lo se observan divisiones periclinales en
las zonas de procambium.

El predominio de divisiones anticlinales hace
que la l8mina en desarrollo tome una forma relati-
vamente aplanada (Figs. 21, 22 y 23) que se deno-
mina "meristema de la lamina".

Maduracib6tn de la l&mina.

Poco antes de que la hoja alcance su tamafio _
definitivo, los estratos de células que se origina
ron de la capa central dejan de dividirse y pronto
se puede observar el mismo fenbmeno en la capa aba
xial. Las capas protodérmicas abaxial y adaxial _
continfGan dividiéndose por un periodo mayor que las
anteriores. Sin embargo, después de cierto tiempo
las divisiones celulares también cesan en esta capa;
s6la la adaxial ( la que origina el parénquima de _
empalizada) continia dividiéndose. Cuando la lédmi-
na alcanza su tamafio definitivo, estas células las
de la capa adaxial, aunque de menor tamafio que las
de otras capas, las aventajan en nGmero. Su gran

nGmero y los espacios celulares que se forman entre
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ellas permiten que estas células no se separen tan
to como las de las capas centrales que forman el _
parénquima esponjoso.

b) Desarrollo del tejido wvascular.

En primordios foliares jbvenes como los repre'
sentados en las Figs. 24 y 25 (471 y 892 u de altu
ra respectivamente), no se nota ninguna diferencia
cibtn de elementos de xilema; Sin embargo, en el
primordio mds alto (Fig. 25) se observa ya un cor-
dén continuo de floema.

En un primordio foliar mds desarrollado que
los anteriores (Fig. 26. 2207 u de altura) es ya_
evidente un centro de diferenciacibn del xilema,_
constituido por dos cordones interrumpidos de es-
te tejido vascular. Lo mismo se observa en la
Fig. 2%,

Como muestran estas figuras, el corddn del _
xilema (a) se inicid antes que el (b), sin embargo,
amhos cordones presentan diferenciacibn tanto en _
sentido acrépeto como basipeto.

Por otro lado, la diferenciacidn del procam-
bium ocurre en forma continua tanto en la nervadu
ra central como en las secundarias. Las venas que

muestran un mayor desarrollo del procambium se en
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cuentran a lo largo del tercio medio de la hoja,_
regidén en donde se observé el primer punto de di-
ferenciacibn del xilema.

En esta misma zona se inicia la diferencia-
cidtn de las primeras venas marginales, las que,
junto con las venas secundarias, sirven de limite
a los campos intercostales.

La diferenciacién del procambium en las ve -
nas marginales se lleva a cabo en forma acroépeta,
a partir de las venas secundarias inferiores de _
los campos intercostales y en forma basipeta a
partir de las venas secundarias superiores de es-
tos campos.

En las venas terciarias, la diferenciacibn _
del procambium se inicia en las venas secundarias
y en las marginales y de ahi se continGa hacia el
centro de los campos intercostales.

Cuando dos venas terciarias se unen delimitan
una aréola (Fig. 27-A) especialmente cuando una de
estas venas proviene de una vena secundaria y la
otra de una marginal.

En el primordio foliar representado en la
Fig. 27-B (de 3470 u de altura) se notan aGn sOlo

dos cordones de xilema ( a y b) a lo largo de 1la
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nervadura central. El cordén del xilema mis cer-
cano al floema (a) no muestra ninguna interrupcién,
pero en el corddn (b) los elementos del xilema se
diferencian aun en sentido acrépeto y basipeto.

En este estado de desarrollo el xilema sobrepasa __
en altura al floema lo que no se observa en la Fig.
26-C que muestra el floema mucho més arriba que el
xilema.

En el primordio foliar de la Fig. 26-D (5.928
u de altura) se observan a lo largo de la nervadu
ra central tres cordones del xilema bien diferen-
ciados (a, by c). De estos tres cordones, (a y
b) son continuos pero (c) no alcanza mas allid del
tercio inferior de la hoja. En la mitad izquier-
da de esta figura se observa ya la diferenciacibn
del xilema en las venas secundarias. Esta diferen
ciacibn del xilema en las venas secundarias se lle
va a cabo paralela y perpendicularmente a la vena
central ( Fig. 26-A y 27-A,C).

Después de que aparecen los primeros elemen-
tos del xilema en las venas secundarias la dife-
renciacibén del xilema continGa en forma acrépeta
hacia el margen de la lamina y basipeta hacia la

vena central.
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En la ‘Fig. 28 se observa la diferenciacién
del xilema en algunas venas intermedias a lo lar-
go de la vena central.

En la vena central de una hoja joven de —
11,400 mm de longitud de la Fig. 28 se observan _
ocho cordones del xilema mé&s o menos diferencia -
dos, tres de ellos (a, b y c) son continuos desde
la base de la hoja hasta la parte superior; el cor
ddén (d) es continGo mds o menos hasta la parte in
ferior del tercio medio de la hoja, en donde se _
desvia hacia la vena secundaria; el cordén (e) es-
ta interrumpido hacia la parte inferior del tercio
medio de la hoja y a igual que en el caso anterior
se desvia hacia una vena secundaria; los cordones
(f y g) son continuos hasta md&s o menos la parte_
superior del tercio inferior de la lamina y tam -
bién se desvian hacia las venas secundarias; el
cordbn (h) alcanza la mitad del tercio inferior _
de la lamina y de ahi se desvia hacia una vena se
cundaria. En esta misma figura se observa que en
la mayoria de las venas secundarias (VS) se ha di
ferenciado ya un buen nGmero de elementos del xi-

lema, lo mismo que en algunas venas marginales

(VM). La diferenciacifén del xilema en las venas_
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marginales es bidireccicnal, acrépeta y basipeta_
segGn la regidn de la hoja en que se lleve a cabo.

De cada vena secundaria se diferencian dos _
venas marginales, una en sentido acrbpeto y otra
basipeto.

Al comparar las venas secundarias presentes
en la Fig. 28 con las de la hoja empleada en la _
preparacibén de la Fig. 29, que muestra una seccién
de una hoja mias avanzada en crecimiento, se obser
va que el nGmero de venas secundarias es muy simi
lar, lo que indica que después de alcanzado cier-
to desarrollo son muy pocas las venas secundarias
que se forman.

En la Fig. 29 se muestra una porcidén del ter
cio medioc de la ld&mina de una hoja joven de 1.84
cm de longitud; a lo largo de la vena central se_
indican Gnicamente los cordones del xilema que esg
tén unidos a las venas secundarias. En esta figu
ra se observa un marcado aumento en la longitud _
de las venas secundarias y marginales, asi como __
una mayor diferenciacién del xilema en las venas
terciarias.

La diferenciacibdn del xilema en las venas

terciarias y cuaternarias se realiza, igual que en
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las venas secundarias, en forma acropeta y basipe
ta.

La extensibn de las aréolas aumenta por me -
dio del crecimiento intercalar. Las aréolas pri-
marias demarcadas por las venas terciarias llegan
a fraccionarse con el sucesivo desarrollo de las
venas de rangos menores, y al final de su creci -
miento la lamina de la hoja ha de presentar un as
pecto reticulado muy complejo.

D) Crecimiento externo de la hoija.

Las curvas de crecimiento en longitud y an -
cho de la lamina foliar y de longitud del peciolo
tanto en las plantas de San Pedro como en las de
Cartago (Figs. 30 y 31) muestran una forma sigmoi
dea simple.

Todas estas curvas presentan tres periodos _
mids o menos definidos de crecimiento. El primero
de estos periodos muestra un crecimiento lento, _
que dura pprbéximadamente 6-7 semanas en las hojas
de San Pedro de Montes de Oca y alrededor de 12
semanas en las de Cartago.

En el segundo periodo en el que la lamina fo
liar completa por lo menos un 80% de su tamafio, _

el crecimiento es mucho mis acelerado y es en es-
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ta etapa, que tarda de 6 a 8 semanas en las hojas
de San Pedro y unas 4-5 semanas en las de Cartago.

El tercer periodo de crecimiento que es el
mds lento tarda unas 2-3 semanas en San Pedro pe-
ro se prolonga hasta 4 semanas en Cartago.

Al final de este periodo el crecimiento ce-
sa y la hoja alcanza su tamafio normal.

Al observar comparativamente las curvas co -
rrespondientes a Cartago y San Pedro se nota que
en el primer sitio el crecimiento es mucho mas
lento en todos los periodos, lo que da como resul
tado una lamina mds pequefia y al mismo tiempo una

mayor duracibdn para completar su tamafio final.
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5- DISCUSION.

Los meristemas apicales de Acnistus arbores-

cens muestran cierta periodicidad en cuanto a 1Ja
época de su mayor actividad de crecimiento. El _
crecimiento es practicamente nulo durante la ma -
yor parte de la estacibn seca; sin embargo, la caf
da de algunas lluvias esporaddicas durante los Glti
mos meses de esta estacién (abril-mayo) parece te-
ner cierta importancia en el cese del estado de la-
tencia en el crecimiento vegetativo.

No obstante, es muy probable que ademds de la
Precipitacibn la temperatura sea aqui también un _
factor importante como ha sido observado para otras
especies de plantas lefiosas (Alvin, 1964; Fournier,
1967).

El conocimiento sobre la influencia de 1la tem
peratura en el cese del estado de latencia de los
meristemas apicales de las plantas tropicales mues
tra aGn muchas lagunas, que es necesario investi-
gar con mads detalle antes de tener una respuesta_
definitiva sobre este interesante aspecto.

Algunos autores (Alvin, 1964) creen que la in
fluencia de la temperatura es mas bien indirecta,

Y que el verdadero responsable de esta periodici-
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dad en el crecimiento vegetativo es la luz.

Actividad meristemdtica y crecimiento de la ho-
ja.

La autora de este trabajo estd de acuerdo con
Fournier (1964), en que el concepto de tdnica-cuer
po aunque es bastante Gtil para una descripcibn de
la morfologia del &pice vegetativo del véastago tie
ne poca consistencia desde un punto de vista mas_
dindmico, ya que las diferentes partes de este me
ristema sufren muchos cambios en tamafio, estructu
ra y actividad durante el transcurso de un plast6-
crono.

El origen y desarrollo de los 6rganos folia -

res de Acnistus arborescens muestran en lineas ge-

nerales el patrdén establecido por otros autores en

diversas especies de angiospermas (Avery, 1933;

Fournier, 1965a, 1965b; Foster, 1950; Pray, 1955).
Como sucede en otras plantas el inicio de una

hoja de Acnistus arborescens estd determinado por

una serie de divisiones periclinales de las célu-
las periféricas de la segunda capa de la tfinica._
Posteriormente ocurren divisiones en otros planos
(anticlinal, periclinal y oblicuo), de esta capa
celular y en sus derivadas, lo mismo que en el

cuerpo. Por otro lado, la capa exterior de la ta
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nica sufre Gnicamente divisiones anticlinales al _
originar la epidermis, (Avery, 1933; Boke, 1940;
Dermen, 1947; Denne, 1966; Fournier, 1964, 1965; __
Schmidt, 1924; Sharman, 1942, 1945; Thielke, 1951).
El rastro vascular de la nervadura central de
la hoja se origina como en el caso de Nicotiana ta-

bacum y Viburnum (Cross, 1937), por la actividad de

las células derivadas del crecimiento del meriste-
ma subapical del primordio foliar.

En algunas plantas como Acacia (Boke, 1940),
se observa no s6lo una célula subapical, sino un
grupo de células, lo que sugiere que el rastro
vascular puede originarse tanto de una svla célu-
la subapical como de un grupo de células.

Meristemas marginales:

La actividad e importancia de las células ini
ciales marginales y submarginales han sido trata-
das por numerosos investigadores (Avery, 1933: Fos
ter, 1936, 1937; Fournier, 1964, 1965: Gifford, _
1951; Maksymowych, 1959; Maksymowych y Erickson, _
1960) .

Muchos autores consideran que la actividad de
estas células iniciales da origen a un patrén es-

tructural muy regular y preciso, aunque otros
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(Maksymowych y Erickson, 1960) dudan de que esto _

sea asi.

En lo que concierne a Acnistus arborescens

las células iniciales entran en actividad cuando el
primordio tiene aproximadamente 100 a 150 u de lon
gitud y todavia hay crecimiento apical.

Esto mismo ha sido observado por Avery (1933)

en Nicotiana tabacum. En dicha planta la activi-

dad de los meristemas marginales se inicia cuando
el primordio tiene de 100 a 125 u de longitud. Sin
embargo, esta situacibén no es general, pues en al-
gunas especies la actividad de los meristemas mar-
ginales se inicia cuando el primordio tiene un ma-
yor tamafio; por ejemplo Troll, 1937, encontrd que

Archangelica officinalis inicia la actividad_

de los meristemas marginales cuando el primordio
tiene 15mm. de longitud.

Desarrollo del tejido wvascular.

El modo de diferenciacién del procambium vy

del floema en la hoja de Acnistus arborescens es

muy similar a la observada por Avery (1933), en

Ja hoja de Nicotiana tabacum; en ambos casos el

procambium de la vena media se diferencia en el _

eje foliar antes del desarrollo del limbo. A me
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dida que este Giltimo se forma, el procambium se di-
ferencia en sus capas medias dando origen primero a
las venas laterales mds grandes y a continuacibén a
las venas mds pequeiias hasta constituir una vena -
cibn reticulada.

El desarrollo de esta red no es uniforme en tQ
do el limbo sino gue progresa en direccién basipeta.

En Acnistus arborescens la diferenciacidén del

procambium en las venas secundarias ocurre en el _
tercio medio del primordio; esto esté& relacionado_
con el hecho de que es en esta drea donde se dife-
rencia el primer xilema de la nervadura central.

El xilema se diferencia interrumpidamente en
direccibn acrbpeta y basipeta tanto en la vena cen
tral como en otras venas. Este hecho ha sido obser
vado también por otros autores (Avery, 1933; Foster,
1950; Fournier, 1964, 1965; Pray, 1955).

Crecimiento externo de la hoja.

La forma sigmoidea de las curvas que se presen
tan en las figuras 30 y 31 muestran claramente que
el crecimiento, tanto del peciolo como de la lami-

na de las hojas de Acnistus arborescens tiene tres

periodos m&s o menos bien definidos.
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Este tipo de curva sigmoidea de crecimiento _
es de com@Gn ocurrencia tanto en muchos organismos_
vivientes como en sus diferentes partes (Fournier,
1961; Sinnot, 1960). Cuando se trata de partes de
una planta la forma sigmoidea estd determinada en
gran parte por la competencia que se establece en-
tre los diferentes componentes de ella. Sin embar-
go, también la disminucidén en el crecimiento exter
no es una manifestacién de la diferenciacién inter
na de tejidos.

En general las hojas de Acnistus arborescens

de Cartago muestran un crecimiento mds lento que_
las de San José, lo que se debe probablemente a

la menor temperatura imperante en el primer sitio.
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6~ RESUMEN.
En la presente investigacién se estudi6 la ac
tividad del &4pice del vastago vegetativo de Acnis-

tus arborescens Schlecht. y el desarrollo de las —

hojas de esta planta.

Se observd que el dpice del védstago vegetati-
vo estd constituido por una ttnica de 2 a 3 capas
de células, el cuerpo y el meristema medular.

Como ocurre en muchas otras plantas el primer
indicio en el dpice del vastago vegetativo de la a
paricibén de un primordio foliar es una serie de di
visiones periclinales en la segunda capa de la tfi-
nica y subsecuentes divisiones en otros planos en
las células derivadas. El crecimiento posterior _
de la lamina es debido a la actividad de los meris
temas marginales.

La diferenciacitén del procambium y del floema
se lleva a cabo en forma continua y acrépeta en to
das las venas mientras que el xilema lo hace inte-
rrumpidamente, apareciendo &stos elementos primera
mente en el tercio medio de la nervadura central, _
luego en las venas secundarias y después en las de
rangos menores originando asi una lamina reticula-

da.
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Las curvas de crecimiento de las hojas observa
das en las dreas de San José y Cartago presentan _
una forma sigmoidea simple con tres periodos de cre
cimiento bien definidos.

La mayor actividad de crecimiento se presenta

en el segundo periodo.
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Fig. 1 Acnistus arborescens: H4bito







Fig. 2-5 Cortes longitudinales de &dpices
de vdstagos vegetativos de Acnis-
tus arborescens que muestran dife-
rentes estados plastocrénicos.
Fig.2 Corte de un &pice tefiido con
safranina-verde rdpido x220 , mues-
tra el diametro mayor de un estado
de 4rea méxima.
Fig.4-5 Apices tefiidos con hemato-
xilina-safranina x220, correspon -
dientes a estados de Area ma&xima y
drea minima.







Fig. 6-8

Dibujos en camara lficida de cortes
longitudinales de &pices de vasta-
gos de Acnistus arborescens.

Fig. 6-7 Apices correspondientes a
los didmetros mayor y menor de una
drea maxima. x66

Fig. 8 Muestra un 4pice en estado_
de drea minima. "a y b" primordios
foliares.







Fig. 9-12 Cortes longitudinales de primor-
dios foliares de Acnistus arbo -
rescens tefiidos con hematoxilina-
safranina. x720
Fig, 9 Corte que muestra las divi
siones periclinales de la segunda
capa de la tfnica.

Fig. 10 Corte que muestra divisio
nes de las células de la t@nica y
el cuerpo.

Fig. 11-12 Cortes que muestran la
diferenciacién acrépeta del procam
bium. P, procambium,






Fig. 13-16

Cortes longitudinales de primor-
dios foliares de Acnistus arbo-
rescens tefiidos con hematoxilina-
safranina. x340

Fig. 13 Corte longitudinal de un
primordio que muestra 1la intensa_
actividad de las células apicales.
Fig. 14-15 Cortes longitudinales
de un primordio que muestra la ac-
tividad del meristema adaxial y la
formacién del peciolo.

Fig. 16 Corte de un primordio que
muestra la actividad de los meris-
temas marginales.

Fig, 14, x143






Fig. 17-19

Cortes longitudinales de primor-
dios foliares de Acnistus arbo-

rescens tefiidos con hematoxili=-

na-gsafranina x720 que muestra la
actividad de las células inicia-
les marginales y submarginales.






Fig. 21-23 Cortes transversales de hojas
de Acnistus arborescens que _
muestran la formacidn de la 1a
mina foliar por medio de divi-
siones anticlinales. x290






Fig.24-29 Dibujos en microscopio de primor-
dios foliares y de hojas diafaniza
das de Acnistus arborescens.
Fig.24-25 Cortes longitudinales de
primordios foliares tefiidos con he-
matoxilina-verde répido.

Fig. 24 Primordio de 471 u de altu-
ra que muestra un cordén procambial
continuo.

Fig. 25 Primordio de 892 n de altu-
ra en el que se observa un corddn
continuo de floema y su diferencia-
cién acroépeta.

Fig.26-A Primordios foliares mos -
trando la diferenciaci6tn del xilema
en las venas secundarias en forma _
paralela y perpendicular a la vena
central.

Fig. 26-C Primordio foliar de 2.200
A de altura en el gque se observa un
centro de diferenciacibn del xilema
representado por los cordones a y b.
El floema sobrepasa en altura al xi-
lema,

Fig. 26-D Primordio de 5.928 n de al-
tura en el que se observa a lo largo
de la nervadura central tres cordones
de xilema a, b y c. En la parte iz-
quierda nétese la diferenciacibn del
xilema en las venas secundarias.

Fig. 27 A-C Primordios foliares mog
trando la diferenciacibn del xilema
en las venas secundarias en forma pa-
ralela y perpendicular a la vena cen-
tral. En la figura 27-A se puede Ob-
servar la delimitacidn de las aréolas
por las venas terciarias.

Fig. 27-B Primordio foliar de 3.470
» de altura en el que se muestran dos
cordones de xilema a y b, el cordbén a
sobrepasa en altura al corddén del floe
ma.




Fig. 24-29

Fig. 28 Hoja joven de 11,4 mm de
altura en la que observamos ocho
cordones del xilema a, b y ¢ con-
tinuos, y los cordones 4, e, £, g,
y h interrumpidos y desviados ha-
cia las venas secundarias.

Fig. 29 Porcién de una hoja diafa-
nizada de 1, 84 cm de altura que_
muestra la diferenciacibén del xi-
lema en las venas terciarias y en
las intermedias y una mayor dife-
renciacién de este tejido en las
venas secundarias.

VM, venas marginales; VS, venas_
secundarias; VT, venas terciarias:
VQ, venas quinarias; VI, venas in-
termedias; VC, vena central.

La linea negra continua representa
el floema, la interrumpida, el pro-
cambium, y la doble con barras el
xilema,






Fig. 30 Curvas de crecimiento en longitud
de ancho de la lamina de la hoja
de_Acnistus arborescens.
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Fig.31 Curvas de crecimiento en longitud,
del peciolo de la hoja de Acnistus
arborescens.
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