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ORGANIZACION Y VARIACIONES ESTACIONALES
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RESUM

En zquest treball s'estudien diversos aspectes relacionats amb l'activitat de les gemmes i
relongacid dels brots de la surera mitjangant I'estudi fenoldgic i histoldgic d'una branca
durant dos cicles anuals consecutius,

Durant el periode estudiat s'han succeit dues brotades anuals, zra de molt constant # la
primavera, 1'altra a 'estiv ¢ a la tardor segtients. L'elongaci¢ dels segments ha estat la pro-
pia d'vna surera en fase juvenil. Destaca l'important creixement total en relacid amb el
creixement en altura. No s'observen diferéncies d'elongacid relacionables amb I'¢poca de
brotada. Es poden distingir brots llargs, que es formen a l'apex i a les porcions distals, i
brots cunts. Les gemmes que originen els brots Hargs sén les primeres d'activar-se mentre
que la parada del creixement €s aproximadament igual a tots els brots, La correlacid entre
elongacid del brot i nombre de fulles és bona. S'observen diferéncies estacionals marcades
tant en ¢l desenvolupament dels primordis com en la zonacié citohistologica de les gem-
mes. L'estudi histologic permet separar un periode de repds i un perfode d'activitat que co-
menga poc abans de la brotada, caracterizat per la intensa activitat mitdtica i morfogengti-
ca. L'apex meristematic mostra una tiinica estable i un corpus reduit. Pertany al tipus I de
ia classificacié de Gifford i Corson (1971). La zonacié citohistoldogica és maxima en el
moment d'iniciar-se el periode de repds.

RESUMEN

En este trabajo se tratan diversos aspecios relacionados con la actividad de las yemas y la
clongacidn de los brotes del alcornogue a través del estudio fenoldgico y histolégico de
una rama durante dos ciclos anuales corsecutivos,

Durante ¢l periodo objeto de estudio se sucedieron dos brotaduras anuales, una, muy
constante, en primavera y otra en el verano u otofio siguientes. La elongacidn de los seg-
mentos ha sido la propia de el alcornoque en fase juvenil. Destaca el elevado valor global
de!l crecimiento en relacién con el aumento en altura. No se obscrvan diferencias de elon-
gacidn relacionables con la época de brotadura. Se pueden distinguir brotes largos —que
s¢ forman en el pice y en las porciones distales— y brotes cortos. Las yemas de los brotes
largos son las primeras en activarse, mientras la detencién del crecimiento se produce
aproximadamente igual para todos los brotes. La correlacidn entre longitud del brote y ni-
mero de hojas es buena. Se observan diferencias estacionales muy marcadas tante en el de-
sarrolio de los primordios como en ia zoracidn citohistolOgica de las yemas. El estudio
histelégico permite separar un periodo de reposo y un periodo de actividad que se inicia
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poco antes de empexzar la brotadura y se caracteriza por la elevada actividad mitdtica y
morfogenética. El dpice meristemético muestra una tiinica estable y un corpus reducido.
Pertenece al tipo I de la clasificacién de Gifford y Corson {1971}. La zonaci6n citohisio-
ldgica es méxima en el momento de iniciarse el periodo de reposo.

ABSTRACT

This paper is directed to the basic understand of organization and seasonal changes in the
vegetative buds of the cork-oak through the study of the phenology and the histology of a
branch during to annual cycles.

During the period under stedy, two sprouting seasons succeded each year; one sprouting
was allways in the middle of the spring and the other one either in the summer or in the
fall. The elongation of the branch segments was characteristic of a cork-oak in juvenil
phase. The hight value of the whole growth should be noticed. The cork cak produces both
short and long shoots. Long shools occur at the apex and distal portions of branches. The
long and short shoots differ in number of leaves but not in internode elongation.
Elongation depend on the shoot vigor and position, There is 2 good correlation between
clongation and number of leaves per segment. Buds show seasonal changes. A rest phase,
a bud expansion phase and a new bud formation phase partially orverlaping the bud
expansion phase can be distinguished. Cork-oak vegetative buds show a tunica and corpus
type of cellular zonation which corresponds to the Type [ of the Gifford and Carson (1971}
¢lassification. Only lowermost leaves overwinter int the bud. This may explain the maked
helerobiastia of the leaves in the shoots. The seasonal study shows thal maximum
cytohistological zonation occurs near the end of rapid shoot elongation.

Key words: bud morphology, cork-oak, phenclogy, Quercus suber, shoot elongation.

INTRODUCCION

La teorfa modular de 1a estructura del drboel ofrece un enfoque 4til para el estudio
de aspectos como la morfologia y el crecimiente, la reproduccidn, la jerarquiza-
¢ién ¢ incluso la ecologia {Watkinson, 1988}, Con la aplicacién del concepto mo-
dular, cada organismo originado a partir de un cigoto, constituye una unidad gené-
tica «genet», formada por la unién repetitiva de modulos —cada uno de ellos ca-
paz de autoperpetuarse— con uno o varios puntos de crecimiento, Todo el
conjunto resultante det desarrollo de un genet puede quedar unido con un eje co-
miin formando un solo individuo o fragmentarse en varios elementos como ocurre
en las plantas de comportamiento clonal. En este tltimo case, crecimiento y mul-
tiplicacion vegetativa son, desde este punto de vista, la misma cosa.

Para el anélisis modular se pueden considerar distintas unidades de repeticion:
ramas, brotes, hojas con sus yemas, yemas, y/o dpices meristeméticos. Sin embar-
go los meristemas y las yemas son las mds significativas. De hecho los meriste-
mas representan no sélo el potencial futuro de la planta, sino gue son, ademds, el
reflejo de su historia. Las yemas responden localmente a ias condiciones ecofisio-
l6gicas con diversos grados de desarrollo. Las caracteristicas estructurales del in-
dividuo resultante serdn distintas segin las posibilidades locales de activacién de
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cada una de sus yemas, la longitud que puedan alcanzar los respectivos brotes y
los dngulos relativos de los mismos, Conocer los cambios morfoldgicos que ocu-
rren en las yemas puede conducir a un mejor entendimiento de todos los factores
relacionados con el crecimiente v la arquitectura del drbol,

En las plantas de crecimiente recurrente como ¢l alcormnoque, durante el ciclo
anual se suceden una, dos ¢ mds etapas de clongacién, separadas por periodos de
inactividad. Ei crecimiento longitudinal del alcornogue ha sido poce estudiado.
Los datos disponibles son todavia muy escasos (Cambini, 1974; Molinas y Cari-
tat, 1988) y no hay apenas informacidn dispenible en relacién a organizacion es-
tructural de las yemas y a la fenologia de la brotadura (Caritat, Molinas y Oliva,
1988).

En este trabajo analizamos las caracteristicas morfolégicas y fenoldgicas del
brote del alcornoque, Quercus suber L., a través del estudio morfolégico y feno-
logico de las yemas y de su desarrollo.

MATERIAL Y METODOS

La metedologia seguida cn este trabajo consiste en ¢l estudio de la fenologia del
crecimiento de una rama de alcornoque durante dos afios consecutivos (1987 v
1988) y en el estudio morfoldgico estacional de las yemas,

La rama estudiada es una porcidn del eje principal de un plantén de alcorno-
que de cuatro afios que se manticne en el exterior en un substrato de tierra con su-
ficientes nutrientes. El seguimiento de la rama se hace a intervalos quincenales
durante las épocas de reposo, y dianos a partir del momento en que se empiezan
a notar Jos signos de activacion. Para medir el crecimiento de los brotes se emplea
el método anteriormente descrito por las autoras {(Molinas y Caritat, 1988; Caritat,
Molinas y Oliva, 1988). En este caso los segmentos correspondientes a las distin-
tas brotaduras se marcan con sefiales de finta china negra ¢ con pintura al litex.

El estudio histolégico de las yemas se ha llevado a cabo mediante la fijacién
secuencial en formol-creta dc yemas en distintos grados de activacién durante el
periodo objeto de estudio, afios 1987 y 1988. Las yemas, desprovistas de los catd-
filos mas externos lignificados, s¢ incluycron en glicol-metacrilato {GMA} para la
obtencién de cortes de 2-3 im de grosor (Bonet y Molinas, 1983). Los cortes fuc-
ron seguidamente coloreados con las técnicas habituales (Hematoxilina/Eritrosi-
na; Tionina; P.A./Schiff). Las observaciones se realizaron con un microscepio Va-
nox (Olympus) dotado de accesorios de microfotografia y polarizacidn.

También se han realizado algunas observaciones de los dpices meristematicos
al microscopio electrénico de barrido (SEM). En este caso las yemas eran desnu-
dadas de sus catéafilos con ayuda de un microscopio estereoscdpico, deshidratadas
en una serie alcohélica y desecadas bajo punto critico utilizando el acetato de ami-
lo como liquido de transferencia. Después de un recubrimiento metdlico con oro
y paladio se procedi6 a la observacién en un Cambridge Stereoscan 120 del Ser-
vicio de Microscopia Electrénica de la Universidad de Barcelona.



42 M. MOLINAS, M. OLIVA 1 P. VAZQUEZ

Figura 1. Representacion esquemdtica del crecimiento de la rama estudiada durante las sucesi-
vas brotaduras de los afios 1987 ¥ 1988, A} Otofio de 1987. B), linea de puntos, primavera de
1988. C) linea de puntos, verano de 1988, Néwese la progresiva complejidad. No se han
representado los cambios de orientacidn de los brotes.

RESULTADOS

Fenologia de la brotadura y crecimiento

En este trabajo se aportan los resultados de las observaciones realizadas durante
los afios 1987 y 1988,

En el primer aiio de observacién, los primeros sintomas de activacion de las
yemas aparecieron en la primera quincena de abril. El segmento apical del eje do-
mtinante se elongd 15 cm en un periodo de 25 dias, momento en que inicid su es-
clerificacién y se hizo visible una nueva yema terminal. A continuacién se inicid
un pericdo de reposo que durd hasta la filtima semana de septiembre, momento en
que comenzd una nueva etapa de actividad. En esta segunda brotadura, la yema
terminal se elongd otros 15 cm y se activaron varias yemas laterales. {Fig. 1,A).
A mediados de octubre se iniciaba un nueve perfodo de reposo que duré hasta la
primavera siguiente. En el segundo afto, también durante la primera quincena de
abril se observaron los primeros sintomas de activacion. Las yemas empezaron &
abrirse alrededor del dia 18 y en la segunda semana de mayo los brotes termina-
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ban su expansion. Los resultados de esta brotadura se pueden observar en la
Fig. 1,B. La primavera de 1988 fue muy abundante en lluvias con femperaturas
moderadas. A finales del mes de junic se predujo una nueva brotadura cuyes re-
sultados pueden verse en la Fig. 1.C. A partir de este momento las yemas catraron
en reposo hasta la primavera siguiente (abril de 1989),

Tabla 1, Crecimiento longitudinal de la rama estudiada durante las brotaduras correspondientes
alos afios 1987 y 1988: valores de elongacidn de los distintos segmentos. El segmento inicial de
15 cm formado en la brotadura de primavera de 1987, al cabo de dos aflos sc ha convertide en
una rama compleja de 143 cm. Ndtese que el crecimiemo longitudinal tolal es seis veces mayor
que el crecimiento aparcnte en altura,

CRECIMIENTO DE LOS SEGMENTOS ANOS 1987 Y 1988

VI-87 1X-87 IV-88 VI-88
media (cm} 1,5 69 4,19 5,13
Intervaio - 1,8----13 12----493 0,8----15
DS -- 3,64 2,69 3.86
n® segmentos 1 10 33 28
Total cm 15 69 138 143

media segmentos 5.4 cm

Cto. total 366 cm Cto. aprox. altura 60 ¢m

Los datos correspondientes al crecimiento longitudinal de los segmentos cn las
distintas brotaduras se¢ recogen en la Tabla 1. El crecimiento longitudinal total de
la rama en el periodo estudiado fue de 366 cm, repartidos del siguiente modo:
abril 1987, 15 cm; septicmbre 1987, 69,1 cm; abril 1988, 138,3 cm; junio-julio
1988, 143,6 cm. El valor promedio de elongacién de los segmentos para los cua-
tro periodos de actividad estudiados fue de 5,4 cm.

En las distintas brotaduras se controld la entrada en actividad de las distintas
yemas. Para medir el grado de activacidn, la fasc de apertura se dividid en 4 gra-
dos (0, 1, 2 ¥ 3), a los que se sucede la rdpida clongacién del brote que termina
con la esclerificacidn y formacién de una nueva yema. (Fig. 2). Algunos dias an-
tes de iniciar la brotadura las yemas empiezan a hacerse conspicuas midiendo en-
tre 1 y 2 mm (grado 0); a continuacién se inicia la verdadera hinchazén pasando
a una yema abultada protegida por los catifilos esclerificados, yema de 2 2 3 mm
{grade 1). La siguicnte etapa se manifiesta con un alargamiento, yema de 5 a 6
mm, acompafiado por ¢l crecimiento de los catafilos internos que conservan una
base meristemdtica y empiezan a abrirse (grade 2). Cuando se hacen visibles las
primeras hojas la yema alcanza de 8 a 9 mm {grado 3) y cuando alcanza aproxi-
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Grade0 YEMAS CONSPICUAS (1-2 mm) ‘Bf
Grado 1 YEMAS HINCHADAS {2-3 mm} _@

Grade 2 CATAFILOS EN CRECIMIENTO (5-6 mm)

Grado3 PRIMERAS HOJAS VISIBLES ﬁ

¥
ELONGACION @f’

{1,2-15em}

calda catdfilos esclerificacién

¥ cstipulas

Figura 2, Grados en el desarrollo de las yemas del alcornoque durante el perdodo de actividad.

madamente 1 cm se despliegan las primeras hojas empezando la rdpida elonga-
cién. Al cabo de 3 a 5 dias s¢ incia la caida de los catéfilos y seguidamente de las
estipulas. En el momento de abrirse las dltimas hojas aparece preformada la yema
siguiente. Al finalizar la expansidn el brote se esclerifica rapidamente.

La entrada en actividad de las yemas se produce de manera progresiva a lo lar-
go del periode de brotadura tal como se refleja ¢n fa Tabla 2. Las yemas de los
brotes que se alargan mds (brotes largos) pasan al estadio de yema hinchada (gra-
do 2) antes que las restantes, Las altimas yemas en hincharse terminan su creci-
miento aproximadamente en el mismo momento que las demds, su brotes tienen
un periodo de elongacion mas corto (brotes cortos).

Para estudiar la relacién entre el niimere de hojas y elongacion, hemos conta-
do las hojas correspondientes a cada segmento cn las distintas brotaduras de 1a
rama. Se observa muy buena corrclacidn entre ambos valores. Los resultados co-
rrespondientes a la brotadura de junio-julio de 1988 aparecen en la Fig. 3.
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Tabia 2. Entrada en actividad de las yemas en la rama de alcomoque estudiada durante la bro-
tadura de abril de 1988. Relacién entre periodo, mimero de vemas activadas v grado de activa-
cién de las mismas, Obsérvese que la entrada en activacién se produce de manera gradual en un
perfode de 15 dias.

NUMERO DE YEMAS EN LA RAMA EXPRESADA EN %

Fecha [e)] Gl G2 G*3 Elongacion
151V 93 5 - - -
181V 80 15 5 - -
20TV 60 25 10 5 -
251V 15 25 35 20 5
3011V - - 20 55 25
[VsTAY - - - 25 13
10/V - - - - 100
REGRESION N* DE HOJAS LONGITUD DE LOS SEGMENTOS
nr
15 =11
]
@
10 7 a ®
e =
B R
Be
epsa
= 1 = [ <]
B as
aa
T L] Ll L]
s 10 5 Zo
2a. BROTACION 1983 L (em)
n=3a3 t2=0,877 A=1.17 B = - 3.45

Figura 3. Relacidn entre el suimero de holas (ordenadas) y la longitud del segmento {abcisas).
Obsérvese la notable correlacién que muestran. Datos correspondientes a 1os segmentos
de ia brotadura del verano de 1988,
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Figura 4. Microfotografias correspondientes a distintas fases de desarrollo de las yemas del al-
cormoque en seccion longitudinal, mostrando la variacidn estacional. A y B, yemas enreposo. C
y D, yemas en distintos momentos del periodo de actividad, mostrando la intensa actividad mor-
fogenética. Obsérvese en ) la formacién de la nueva yema en el interior {flecha).
A, X 40; B, X 33, C, X 25, D X 17. Coloracion con tionina.
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Organizacion y variaciones estacionales de las yemas,

La estructura histolégica de las yemas presenta variaciones segiin el momenio del
ciclo vegetativo. Se pueden distinguir una fase de reposo, una fase de expansion
de la yema y una fase de formacion de las nuevas yemas que en parie se sobrepo-
ne a la fase de expansion. En el momento de su formacién la yema gueda cubierta
por unos 25 catéfilos. Los mds extemnos, unos 7, se esclerifican totalmente, mien-
tras que los internos mantienen una base meristemdtica capaz de producir creci-
miento intercalar (Fig. 4 A v B). Eb el perfodo de reposo, la yema presenta habi-
tualmente dos primordios foliares (Fig. 5), que algunas veces pueden ser tres. Po-
cos dias antes de que las yemas empiecen a hacerse conspicuas (grado 0), se
detecta una fuerte actividad mitética con la produccién de nuevos primordios y
empieza una etapa de intensa actividad morfogenética que es mdxima en el mo-
mento en que pasan a la etapa de yema hinchada (grados 1 y 2) (Fig. 4 C). Cuando
la yema empieza a abrirse {grado 2 y 3) la nueva yema empieza a formarse en el

Figura 5. Eleciromicrografia de barride de una yema del alcornoque en reposo. El dpice presen-
1a dos primerdios foliares (flechas blancas} y se observa el inicio de un tercer primordio (flecha
negra). Los primordios de las cstfpulas acompaiian al del limbo foliar. X 300.
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Figura 6. B} 4pice vegetativo de las yemas del alcornoque en la fase de reposo mostrando la zo-
nacién citohisiolégica. Obsérvese en B como la capa mis externa del corpus se dispone a modo
de una tinica (flecha). A, X 100. B X 180. T, tinica; C, corpus; L, meristema lateral,
MC, meristemna central;, PF, primordio foliar,
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Figura 7. El 4pice vegetativo del alcornoque al iniciar (A) y en plena fase de actividad de las ye-
mas {B}. Las céiulas del meristems apical muestran numerosos sintomas de actividad mitética
(puntas de flecha). Nétese ¢l intenso crecimiento apical de los primordios foliares y la organiza-
cién de una yema lateral. A, coloracién PA/Schiff X 260. B, Tionina, X 180, C, corpus ;
PF, primordio foliar; T, tinica; Y, primordio de una yema lateral,



50 M. MOLINAS, M. QLIVA 1 P VAZQUEZ

interior (Fig. 4 D). En el momento en que termina la elongacidn del brote, los ca-
tafilos mds externos de esta nueva yema se esclerifican quedando preparada para
uny etapa de inactividad.

El 4dpice muestra una tipica zonacidn tdnica-corpus {Fig. 6-8). La tdnica es es-
table, formada por una o generalmente dos capas celulares, en las que predominan
las divisiones anticlinales. Los primordios se originan en la segunda capa o habi-
tualmente a mas profundidad (Fig 6 B). La zonacién citohistoldgica es méxima en
el periodo de reposo. En esta fase, los limites de la tiinica y ¢l corpus pueden apa-
recer imprecisos porque las capas mds externas del corpus se disponen come una
tanica (Fig. 6 B). La zonacién pricticamente desaparece durante la etapa de cre-
cimiento activo cuando en la zona apical se acumulan las mitosis (Fig. 7 B). El
apice del alcornoque pertenece al tipo I de la clasificacién de Gifford y Corson
(1971). En &l las capas histégenas se disponen formando: dermatdgenc, subder-
matdgeno y meristerna central que 4 su vez forma el meristema lateral (flank) y el
medular (pith) (Fig. 8). El procambium se forma a partir del meristerna lateral.

Figura 8. Esquemas representando la zonacidn citchistoldgica en las yemas del alcomnague, Las
capas histdgenas estdn representadas. C, corpus; D, dermat6geno; L, meristema lateral
(flank); MC, meristema central; M, meristema medular (pith); SD, subdermatdgenco.,



ORGANIZACION Y VARIACIONES ESTACIONALES DEL APICE VEGETATIVO 31

DISCUSION Y CONCLUSIONES

En el periodo estudiado —afios 1987 y 1988— en la rama objeto de este trabajo
se sucedieron dos brotaduras anuales, una muy constante de primavera, que tuvo
lugar a mediados de abril en ambos casos, v otra variable, que en el primer afio
tuvo lugar a principios de otofio y en el segundo se produjo tras un breve intervalo
de 20 dias al terminar la brotadura de primavera. En las observaciones realizadas
no s¢ han encontrado diferencias en cuanto se refiere a la elongacién de los seg-
mentes que se puedan relacionar con el periode de brotadura. Estos datos confir-
man observaciones anteriores (Caritat, Molinas y Qliva, 1988). Los valores de
crecimiento registrados en esta rama se encuentran dentro del rango de valores
propios del alcornoque en fase juvenil (Oliva, Caritat y Molinas, 1989). Desta-
ca el valor elevado de crecimiento total de la rama en relacion al incremento en
altura.

En el alcornogue, como en la mayoria de los drboles, hay brotes largos y cor-
tos {Molinas y Caritat, 1988); los primeros correponden al dpice y a las porciones
distales de las ramas. Los datos de nuestro trabajo demuestran que las yemas de
los brotes largos son las primeras en activarse y.que su periodo de expansién es
mas largo. Asimismo, el estudio del ndmero de hojas en cada segmento sugiere
que las diferencias entre los dos tipos de brotes son debidas principalmente al dis-
tinto nimere de primordios foliares presentes y no a distinta elongacién de los en-
trenudos.

El estudio histolégico de las yemas muestra claras diferencias entre una fase
de reposo que dura la mayor parte del ciclo y una fase de activacién caracterizada
por una intensa actividad mitética y morfogenética. Durante la fase de reposo,
s0lo se encuentran formados los primordios correspondientes a las hojas situadas
en posicién basipeta. Los demds primordios se forman durante la fase de activi-
dad, es decir, inmediatamente antes de que dé comienzo la expansién del brote y
de las hojas. Este hecho podria explicar la marcada heteroblastia caracteristica de
los brotes de! alcornoque {Oliva, Molinas y Caritat, 1990),

El estudio estacional de las yemas muestra que la méxima zonacién citohisto-
l6gica se produce hacia el final de la etapa de expansion; este hecho es frecuente
en otras dicotiledéneas (Gifford v Corson, 1971).

Agradecimientos

Este trabajo se ha realizado gracias a la ayuda recibida de la Cornision de las Co-
munidades Europeas para el desarrollo del proyecto «Biologia del alcormoque»
(MA1B105-E}.





