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1. Aspectos generales del fenémeno.

Generalmente, se tiene una idea mas o menos correcta de lo que es el crecimiento:
sabemos que una planta crece, porque desde que germina la semilla hasta el momento en
que la observamos como planta adulta, ha experimentado una serie de cambios que nos
llevan a afirmar que la planta ha crecido. Sin embargo, si nos fijamos mas detalladamente,
observaremos que paralelamente al aumento de tamafio ha habido un cambio en la forma,
han aparecido nuevos 6rganos, en definitiva, podemos afirmar que ha habido un proceso
de diferenciacion.

En el desarrollo de una planta se producen una infinidad de procesos que estan
comprendidos en el fendmeno de crecimiento (cambios de tamario facilmente detectables y
cuantificables) pero ninguno puede senalarse como mas importante, ni tampoco como
medio para definirlo. Simultaneamente se producen cambios cualitativos que acompafan a
nuevas propiedades morfologicas y funcionales y que caerian dentro del ambito de la
diferenciacion, que trataria de explicar porqué una célula, de pronto, o a lo largo de una
serie de procesos, se transforma en otra u otras con una mision definida y distinta a la
primera. Este conjunto de fendmenos que contribuyen a lo que se denomina
DESARROLLO de una planta, no son separables, es decir crecimiento y diferenciacion son
las dos caras de una misma moneda. El crecimiento es un aspecto cuantitativo mientras
que el desarrollo considera aspectos cualitativos.

En este apunte vamos a considerar solamente los aspectos que conciernen al
crecimiento, dejando para mas adelante el estudio de la fisiologia del desarrollo (U.
Tematica 9).

2. Concepto de crecimiento.

Podemos definir el CRECIMIENTO como el aumento irreversible de volumen de una
célula, tejido, 6rgano o individuo, generalmente acompafado de un aumento de masa.
Para que exista crecimiento no basta con que se haya producido division celular, dado que
la simple divisién de una célula no constituye aumento de volumen o masa. El proceso de
crecimiento incluye tres fases: division celular (mitosis y citocinesis), expansion de las
células resultantes y diferenciacién ulterior.

El crecimiento se manifiesta pues como un aumento irreversible de la masa de un
organismo vivo, organo o célula. El aumento de la masa debe ser permanente, con lo que
eliminamos de esta definicion la variacion de volumen debida a fendmenos osmoticos
(ganancia de agua).

Puede darse crecimiento sin que aumente el tamario, pero si el numero de células.
También puede darse crecimiento con aumento de tamafio pero disminucion del peso
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seco, como el caso de una plantita originada a partir de una semilla, en la etapa previa a
que la plantula pueda realizar fotosintesis. Por ultimo, podemos tener aumento de peso
seco sin que haya crecimiento visible, como es el caso de una hoja que puede aumentar
de peso durante el dia al acumular productos de la fotosintesis.

3. Crecimiento de la célula vegetal.

En principio podemos afirmar que las células de las plantas, incluso de las plantas
superiores, pueden crecer, potencialmente, de forma indefinida, incluso pueden aislarse
células de organos y manifestar totipotencia analoga a la del cigoto del que derivan
originalmente.

En el caso de cultivos de callos o células aisladas, la capacidad de divisién indefinida se
pone claramente de manifiesto, el crecimiento consiste en un aumento del niumero de
células y del volumen de las mismas sin que haya diferenciacion. Un ejemplo aun mas
claro lo tenemos en la reproduccion vegetativa en que un clon puede multiplicarse
indefinidamente; sin embargo, cada organismo independientemente acabara envejeciendo
y muriendo. Este el precio que las células somaticas y 6rganos deben pagar por su papel
en la complejidad y divisién del trabajo dentro del cuerpo de la planta vascular.

Podemos preguntarnos ahora si todas las células de la planta tienen la misma
capacidad de crecimiento. La respuesta inmediata es no. En las plantas superiores, solo
algunas células, que constituyen los tejidos denominados meristemos, gozan de esta
propiedad. Estos meristemos se distribuyen en los apices de tallos y raices y en el
denominado tejido cambial.

Senescencia
Célula /\ g Célula
) . Division . : Muerte
meristematica _ ~ diferenciada de la célula
Aumento de Diferenciacion
-
Wasma Expansién Maduracion
> >

Esquema del ciclo de vida celular.

El crecimiento, entendido como aumento en el numero de células, tiene marcadas dos
direcciones fundamentales en el espacio. Hablamos entonces de un crecimiento en
longitud o crecimiento primario, radicado en los llamados meristemos apicales o primarios
y de un crecimiento secundario o en grosor, asentado en los meristemos laterales o
secundarios.

Se denomina MERISTEMO a aquel conjunto de células que permanecen
indiferenciadas y que retienen capacidad mitética. Es el tejido que posee todas las
potencialidades metabdlicas de la especie, capacidades que ira paulatinamente perdiendo
o0 modulando en el proceso de diferenciacion tisular, y al mismo tiempo, el unico capaz de
dividir sus células, entendiéndose entonces que las células maduras pertenecientes a
tejidos diferenciados en una planta, han perdido su capacidad de sufrir divisiones salvo en
procesos de desdiferenciacion.

3.1 Crecimiento en longitud.
El meristemo primario radicular esta localizado en el apice de la raiz y sus células
aumentan en numero segun divisiones mitéticas que siguen planos perpendiculares al eje
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(divisién anticlinal) del 6rgano, de esta manera, daran células hacia arriba y hacia abajo,
alguna de las cuales iniciaran su diferenciacion a tejidos maduros, perdiendo ademas su
capacidad mitética, mientras otras permaneceran en condicion meristematica.

En el crecimiento de una raiz se pueden distinguir tres zonas:

» Zona meristematica: constituida por células isodiamétricas, poco diferenciadas, con
abundante citoplasma, con pequefias vacuolas, dispersas en la masa citoplasmatica y con
una pared celular muy tenue. Es la Unica zona donde se detectan permanentes divisiones
celulares. Topograficamente esta muy cerca del apice de la raiz.

» Zona de alargamiento: se ubica inmediatamente después de la meristematica y alli no se
producen divisiones celulares. Las células alcanzan un mayor tamafo, hay crecimiento
plastico y presentan pared primaria. Con las sucesivas divisiones (de la zona
meristematica) y el posterior alargamiento; el extremo del 6rgano se proyecta hacia delante
y es la manifestacion mas evidente del crecimiento.

» Zona de diferenciacion: la diferenciacion se produce a cierta distancia del apice y varia con
los tejidos. Hay crecimiento elastico y las células comienzan a formar la pared secundaria
(que le da rigidez). En la raiz el xilema y floema se diferencian acropetamente como
continuacion de los tejidos mas viejos ubicados en las zonas proximas al cuello de la
planta. En general el floema se diferencia mas cerca del apice que el xilema. Las células
del xilema se diferencian a una distancia por lo menos dos veces mayor que el floema
(siempre con respecto al apice).

Siguiendo la nomenclatura de la escuela francesa de anatomistas, al efectuar un corte
longitudinal de una raiz, podemos distinguir tres partes funcionales en el meristemo apical
radicular: la zona mas apical recibe el nombre de MERISTEMO DE ESPERA o CENTRO
QUIESCENTE, vecina a una zona de alta actividad que se denomina ANILLO INICIAL,
localizandose bajo ellas (o sobre ellas si se considera la orientacidon geotrédpica de la raiz)
una tercera zona denominada MERISTEMO SUBAPICAL. (Fig. 7.1).

Epidermis Meristemo
lateral
Meristemo
Subapical » Plano de
division
Anillo inicial
Cofia
Meristemo de espera
(centro quiescente)
Fig- 7.1.  Mmeristemo apical radicular Fig.7.2.  Crecimiento raiz lateral

El analisis citoquimico y citogenético de estas zonas del meristemo apical radicular ha
permitido comprobar que las células del centro quiescente tienen reticulo endoplasmico
poco denso, bajo contenido de RNA citoplasmatico y pequefio tamafio nucleolar, lo que
demuestra claramente su escasa capacidad de sintesis de proteinas. Estos hechos, por el
contrario son inversos a lo que ocurre en las células meristematicas del anillo inicial:
autoduplicacion activa de DNA, alto contenido citoplasmatico de RNA y denso reticulo
endoplasmico granular, caracteristicas todas ellas de auténticas células meristematicas.

Resumiendo, la funcién estrictamente meristematica permanece en su totalidad ligada al
anillo inicial. Si éste se dana, o es extraido por técnicas de micromanipulacion, el centro
quiescente, después de un periodo de latencia, comienza a dividirse activamente y solo
cuando el anillo inicial ha sido regenerado, en los casos en que esto ocurre, el centro
quiescente vuelve a su estado de reposo. Estos hechos explican facilmente el descriptivo
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nombre de "meristemo de espera". En condiciones de crecimiento normal de la raiz las
células del centro quiescente no se dividen.

Conservando entonces la disposicion geotropica positiva de una raiz en crecimiento
activo, las mitosis de las células del anillo inicial, segun un plano perpendicular al eje del
organo proporcionaran células apicales (hacia abajo) que persistiran en su condicién
meristematica y células basales (hacia arriba) que, acumulandose en el meristemo
subapical, irdn perdiendo progresivamente su capacidad de dividirse e iniciaran desde alli
el proceso de diferenciacion. Estas células ya no sufrirdan ninguna divisién durante toda la
vida de la planta.

Las raices laterales se originan a partir de la raiz principal por division activa de las
células del periciclo, pero en este caso, el eje de division es periclinal, esto es, paralelo al
eje del 6rgano. Una division de este tipo proporciona células que emergen lateralmente
formando un primordio que se constituye en auténtico meristemo primario por inversion del
eje de divisidon que pasa a ser anticlinal con respecto al propio primordio (Fig. 7.2).

En la mayoria de los casos estos tejidos meristematicos, se hallan recubiertos por un
acumulo de células (3 o 4 capas) que poseen sus paredes celulares moderadamente
endurecidas y que reciben el nombre de cofia (Fig. 7.1). Esta tiene funciones de proteccion
y es un tejido que se regenera permanentemente. En el caso de algunas plantas acuaticas
que la poseen alcanzan un desarrollo visible a simple vista (ej. Pistia stratiotes "repollito de
agua" y Eichhornia crassipes "camalote").

3.2. Crecimiento caular

Es fundamentalmente similar al crecimiento de la raiz pero algo mas complejo por los
organos que produce. El meristema caular tiene algunos cientos de micras de longitud y de su
actividad depende el crecimiento longitudinal del tallo. Al igual que en la raiz se pueden
distinguir un meristemo de espera y un anillo inicial en el que reposa el mayor porcentaje de
actividad mitética. El meristemo de espera en este caso posee cierto indice mitotico, asi como
capacidad neta de sintesis de DNA, pero de igual forma su actividad es muy escasa.

Como en el caso de la raiz, el meristemo apical del tallo sufre divisiones anticlinales
para dar dos poblaciones celulares, persistiendo una en su condicion meristematica y otra
iniciando la diferenciacion.

Una inversién en el plano de divisién conduce a la formacién de los primordios foliares
de naturaleza también meristematica. En Monocotiledéneas, la division periclinal de las células
meristematicas mas externas, conduce a la formaciéon de una yema que , por elongacién y
divisidon dara lugar a una hoja. En Dicotiledéneas, la monocapa mas externa conserva el plano
anticlinal de division, siendo las capas celulares mas internas las que se dividen
periclinalmente, formando un primordio foliar recubierto por células que se diferenciaran
posteriormente en epidérmicas. El establecimiento de un nuevo tejido meristematico de este
tipo va acompafnado de los cambios citoldgicos habituales, conducentes todos ellos a la
sintesis de nuevas proteinas citoplasmaticas. Una caracteristica especifica es el tiempo que
media entre la iniciacion de un primordio foliar y la iniciacion del segundo primordio, tiempo que
se denomina como plastocrono.

La actividad del meristemo apical (del 6rgano en formacién: la hoja), es de corta vida
media para la mayor parte de las dicotiledoneas. En monocotiledéneas, sin embargo, el
crecimiento de la hoja puede continuar incluso cuando el meristemo apical ha cesado en su
actividad. Se establece para este tipo de plantas un crecimiento intercalar, localizado en la
base del primordio. Se habla entonces de la presencia de un meristemo intercalar cuyas
divisiones anticlinales contribuyen el crecimiento longitudinal de la hoja.

El crecimiento primario de una hoja es mas complejo aun, por su naturaleza laminar.
Existen meristemos marginales que dividen sus células periclinalmente dando células hacia
adentro y hacia afuera, aunque una vez iniciada la expansion, el plano de division puede ser
considerado como anticlinal con respecto a la zona expandida (Fig. 7.3).

Aunque la actividad meristematica esta localizada en el apice de la expansion, el
conjunto de capas de células mesofilicas, establecidas por ese meristemo, constituye el
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meristemo _de placa, que comprenderia
todas aquellas capas del mesdfilo
formadas a partir de las células
Intercalar  ©Strictamente marginales.

Apical

Las hojas también poseen un
meristemo _adaxial, responsable del
crecimiento en grosor y se localiza en el
centro de la hoja, dividiéndose segun
planos periclinales, dando células hacia
Adaxial el haz y el envés y contribuyendo al
crecimiento en grosor del peciolo y la
zona del nervio medio.

Marginal

De placa

Fig. 7.3. Meristemas foliares

3.3. Crecimiento en grosor o secundario

Este crecimiento se observa en las gimnospermas y en la mayor parte de las
dicotileddneas. Se produce por la existencia de dos tipos de meristemos laterales: 1) meristemo
libero lefioso (o cambium vascular) y 2) meristemo subero-felodérmico. El primero se origina de
células promeristematicas indiferenciadas, situadas entre los haces del xilema y floema
primarios y contribuye mediante su actividad meristematica al engrosamiento de los haces
vasculares.

Ambos meristemas aumentan el numero de células por divisiones segun planos
periclinales, originando células hacia ambos lados (hacia adentro y hacia fuera). En plantas
lefiosas las divisiones que van a proporcionar elementos xilematicos son mas numerosas que
las que proveen de células al floema.

Cuando se divide una célula cambial, una hija conserva su caracter y la otra célula puede
crecer y transformarse en elemento del xilema o del floema, o puede dividirse varias veces
radialmente, peri o anticlinalmente produciendo traqueidas, fibras, vasos, parénquimas y radios
vasculares. En muchos casos la division es mas frecuente en el floema.

Estas nuevas capas de células (xilema secundario hacia el interior y floema secundario
hacia el exterior) producen un aumento en didmetro. Al efectuar un corte transversal de un
tallo, el tejido xilematico puede presentar distintos aspectos, debido a la produccién de madera
de primavera o de verano. Los vasos y traqueidas de mayor tamafio y de paredes mas
delgadas, y en general mas abundantes, son los producidos en primavera. EI cambium
continua desarrollando nuevos tejidos, que en algunos casos puede extenderse por cientos de
afios (en algunas especies). El floema secundario no persiste, sino que se desprende
periddicamente.

El meristemo subero-felodérmico sufre divisiones periclinales de sus células para
proporcionar felema o corcho hacia el exterior y felodermo hacia el interior. En general es
menor la produccién de felodermo que de felema o corcho.

4. Cuantificacidn del crecimiento.

En principio, cualquier variable es valida para expresar la tasa de crecimiento, ya se trate
de un 6rgano, un individuo o una poblacion. Se puede expresar por el aumento de volumen, de
peso humedo o de peso seco, o variaciones de longitud o diametro, si queremos medir el
crecimiento del tronco de un arbol o de un fruto.

Quizas, entre las variables utilizables, la mas significativa es el peso seco, ya que el agua
es eliminada al realizar las medidas, y ya vimos (punto 2) que la presencia de agua puede
falsear los resultados, sobre todo en estudios de germinacién de semillas o durante las
primeras etapas del crecimiento de la plantula. Sin embargo la determinacién del crecimiento a
través del peso seco, tiene el inconveniente de ser un método destructivo del tejido u érgano en
estudio.

En el caso de mediciones de crecimiento de un cultivo de células en suspension, habra que
recurrir a variables utilizadas en microbiologia como son: volumen del empaquetamiento
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(volumen de células en un volumen determinado de suspension), tasa de respiraciéon, que
estara en funcion del numero de células; o cantidad de nitrdgeno proteico, que nos dara una
idea de la cantidad de protoplasma existente.

Mediante cualquiera de los procedimientos citados tendremos una medida de la variacion
(Aw), que podemos expresarla por unidad de tiempo, con lo que tendremos la velocidad de
crecimiento (Aw/ t). Podemos también expresarlo como crecimiento relativo, si el crecimiento
absoluto lo comparamos con la cantidad inicial que se considera en el tiempo cero o tiempo en
que comienza el experimento (Aw/ w).

Si se representa en un sistema de coordenadas, el tamafio de un individuo o de una
poblacion en funcién del tiempo, se obtiene una curva denominada SIGMOIDE (Fig. 7.4). Si
tratamos de representar el aumento del peso seco de una planta originada a partir de la
semilla, el aspecto de la curva seria levemente diferente (Fig. 7.5).

wi i w A
g g
Il
I
>
t t>
Figura 7.4. Curva sigmoide de Figura 7.5. Curva sigmoidea de crecimiento
crecimiento (ideal). (peso seco) a partir de la germinacion de la
semilla.

La caracteristica sigmoidal del crecimiento es una constante que se mantiene no solo
para cualquier tipo de planta, sino también para los otros seres vivos y para cualquier periodo
de medida. Toda curva sigmoidea de crecimiento tiene tres zonas o fases caracteristicas:

I. Fase inicial : el incremento se produce en forma exponencial, o sea segun una
progresion geométrica del tipo 1, 2, 4, 8 etc. Durante esta fase el crecimiento ocurre con la
maxima intensidad, no limitado
A virtualmente por los factores externos. En
esta fase predomina la division celular, se
la suele designar como zona logaritmica
(el crecimiento sigue la tasa del interés
compuesto), por el hecho de que si se
grafica el logaritmo del crecimiento en
funcion del tiempo, se obtiene una linea
recta (Fig. 7.6). En las plantas superiores,
esta fase exponencial corresponde al
aumento de peso durante las primeras
etapas del crecimiento, es decir, cuando
la relacion entre las areas meristematicas
t y el resto del cuerpo vegetal es alta.

Log.
Crecimiento

Figura 7.6.
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Il. Fase lineal o rectilinea : se caracteriza porque a periodos iguales de tiempo corresponden
aumentos iguales de crecimiento, sin que importe el tamano del sistema considerado. Esta fase
es caracteristica de los aumentos de longitud, volumen, peso y numero de las células de
estructura cilindrica o filamentosa, en las cuales las areas meristematicas permanecen
constantes en tamano (ej. crecimiento del tubo polinico, de la raiz principal y de los tallos con
entrenudos).

[ll. Fase envejecimiento o senescencia: es de lento crecimiento o crecimiento desacelerado y
en su transcurso el sistema se vuelve cada vez menos efectivo hasta que aquel cesa
totalmente.

Esta curva, mediante la cual representamos el crecimiento, es una curva teérica que se da
en algunos casos, pero muy poco frecuente, lo normal es que se obtengan aproximaciones a la
misma. En muchos casos la fase lineal practicamente no existe, pasandose de la fase
logaritmica a la de senescencia casi sin interrupcion
En el caso de frutos de carozo, nos encontramos con una doble curva sigmoide (Fig. 7.7), una
primera parte sigmoide con un periodo de senescencia y a continuacién un periodo de
crecimiento logaritmico correspondiente a una segunda sigmoide. En otros casos, y si se mide
el crecimiento en forma de peso fresco (humedo), al final de la curva se observa un ligero
descenso (Fig. 7.8), debido a los procesos degradativos de la senescencia y al consumo de
reservas o a la excrecién de minerales u otras sustancias al suelo.

Figura 7.7. Figura 7.8.

El crecimiento de los vegetales sean inferiores o superiores es INDEFINIDO o
INDETERMINADO. El cuerpo del vegetal continda creciendo durante toda la vida del individuo,
o por lo menos, mientras las condiciones ambientales lo permitan. Algunos 6rganos son de
crecimiento definido o determinado como por €j. hojas, flores, frutos etc.

5. Andlisis del crecimiento

La medida a intervalos consecutivos de la distribucion de recursos en las plantas -energia,
materia organica, minerales- permite distinguir varios comportamientos que reflejan la
adecuacién morfofuncional a condiciones ambientales especificas. El desarrollo y crecimiento
de una planta muestran relaciones cuantitativas que permiten comprender su capacidad de
produccién de materia organica. Los conceptos y las técnicas de analisis del crecimiento
vegetal se deben a Blackman y sus seguidores en Inglaterra, y los han descripto
minuciosamente, Evans (1972) y Kvet y colaboradores (1971).

La distribucién de recursos (o de fotosintatos) se estudia por lo general, mediante el peso
seco o el contenido de energia, y su distribucion en las raices, tallos, hojas, flores, frutos y
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semillas. La grafica de estos valores de biomasa vegetal permite ver la particion de asimilados
en funcién del tiempo en los distintos 6rganos de la planta. En sentido estricto, el indice mas
preciso de la economia de asimilados en un ambiente dado ,es la distribucién de los recursos
energéticos. Por lo general, sin embargo, se utiliza el peso seco, pues con excepcion de frutos
y semillas, el contenido energético de la materia organica de las plantas oscila alrededor de las
4 kcal/g (Lieth 1968).

Para el analisis de crecimiento de una especie dada, o de una comunidad se imponen
ciertos requerimientos de homogeneidad, pues la medicidén del incremento en peso o contenido
energético requiere la destruccién del individuo. Por ello la técnica del andlisis de crecimiento
se aplica a plantas cultivadas o unidades de vegetacion homogéneas como son, por ejemplo,
los pastizales y praderas de zonas templadas.

En los vegetales debemos establecer que variables consideramos para medir el crecimiento;
ej.: la altura de planta (cm) o el diametro (cm) de un fruto, el indice de area foliar (adimensional)
o el peso seco (g) aéreo (fitomasa) o total (aéreo + subterraneo). Generalmente se evalua la
fitomasa aérea (canopia de los cultivos o de los forrajes), efectuando cortes al ras del suelo
(Fig. 7. 9), en un area determinada (generalmente 1 m* 6 0,5 m?). Este procedimiento se repite
en el tiempo (t1, t2, t3 ....tn) y los valores registrados en cada tiempo se grafican para obtener
la curva de crecimiento o de producciéon en funcién del tiempo. También se la denomina
genéricamente como "curva de biomasa" o "curva de fitomasa".

t1 t2 t3 7 S tn

% Aérea (sp. anuales)
Especies
AMNAE NN AN\ 5

\\\\“ \\\\\\\\\ perennes
’ Subterranea

Figura 7.9.

Es importante aclarar que el término biomasa es el peso de todos los organismos vivos
(vegetales y animales) en un area determinada. En muchos estudios de crecimiento y
productividad de pasturas se emplea el término biomasa o biomasa vegetal para referirse al
peso de la parte aérea verde (fitomasa). Cuando se utiliza el término biomasa, lo correcto es
aclarar de qué, es decir biomasa vegetal, biomasa aérea seca, biomasa subterranea.

Al iniciar un estudio de crecimiento debemos fijar nuestros objetivos y establecer la escala
de trabajo, es decir el nivel de organizacion para la evaluacion: un individuo; una poblacion
(conjunto de individuos de una misma especie), o una comunidad vegetal (conjunto de
poblaciones estructuradas y organizadas). Para el caso de los cultivos se utiliza normalmente el
segundo nivel de organizacion.

Para medir produccion o productividad es necesario separar los compartimentos vegetales:
la parte verde (hojas y tallos fotosintéticamente activos), lo seco en pié (material marcescente)
y la broza o mantillo (material seco caido en el suelo) y el material descompuesto (Fig. 7.10).
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Mantillo o

Figura 10. Compartimentos o componentes en que se
divide el material vegetal para el estudio de productividad

En las primeras etapas ontogénicas dominara el componente verde mientras que al final del
ciclo vegetal el componente seco.

En el material cosechado se determina el peso fresco (P.F.; material seco + agua ) y el peso
seco ( P.S.; libre de humedad) obtenido luego de colocar la muestra vegetal (P.F.) en estufa a
80° C hasta peso constante (48 - 72 h). Este material seco es finalmente molido, con mortero o
molinillo mecanico y tamizado (malla 1 x 1mm). Luego se toma una alicuota de
aproximadamente un gramo, se coloca en un crisol de ceramica, se pesa y luego se lleva a
horno de mufla (500-550° C por 3 a 5 horas). Se deja enfriar y se pesa nuevamente obteniendo
el valor de las cenizas. Por diferencia entre la materia seca y las cenizas , se obtiene la materia
organica (M.O.). Es decir M.O. = M.S. - Cenizas.

Fig. 11.
CANTIDAD :CALIDAD
4 | >
Fitoquimica
Agua '
|
Mufla a
Estufa (80°C)  (450-500 °C)
i » o= Fibra Bruta
hgaet:; ! \\ ‘\\ ! : Proteina Bruta
\ \ : M.O. ' —> Extracto Etéreo
N —Cenlzas H. de Carbono

Peso Fresco Peso Seco Materia organica

Figura 7.11. Analisis cuanti y cualitativo de una muestra vegetal.

Hasta aqui, tenemos el caélculo de la biomasa vegetal en términos de cantidad, si
profundizamos el analisis podemos evaluar la calidad a través de los componentes de la M.O. y
conocer la cantidad de fibra bruta (F.B.), extracto etéreo -las grasas- (E.E.) y proteina bruta
(P.B.) respectivamente, por medio de analisis fitoquimicos. Por ultimo, los hidratos de carbono
solubles (azucares) se obtienen por diferencia entre la M.O. y la sumatoria de los otros
componentes (F.B.+E.E.+P.B.) (Fig. 7.11).

La biomasa vegetal puede expresarse en términos de peso (Kg P.F./m? Kg P.S./m? Kg.
M.O./m? o de energia (cal /g de P.S. o Kcallg de M.O.).
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5.1 Formulacién matematica del crecimiento.

Las curvas de crecimiento que se obtienen experimentalmente pueden representarse
mediante férmulas matematicas, es decir, mediante modelos que facilitan la realizacion de
comparaciones entre los diversos materiales que se estudian o las diferentes condiciones
experimentales que afectan ese crecimiento.

Para aplicar cualquiera de los indices que desarrollaremos a continuacion, es necesario
medir en cada intervalo de tiempo (At) el material vegetal presente (W) que se expresara en
peso seco / unidad de area (m?) y que normalmente representa toda la biomasa cosechada a
nivel del piso o bien cualquier porcion de la planta ( tallos, hojas, raices, etc.). En algunos
casos también es posible determinar el peso de las raices con exactitud (por ej. en plantas
acuaticas flotantes 6 en ensayos de crecimiento en contenedores o macetas).

Otra variable que necesitamos conocer es la magnitud del aparato fotosintético o del
sistema asimilatorio representado por la superficie foliar fotosintéticamente activa y que se
expresa a través del indice de area foliar (LAl o IAF, numero adimensional) que se obtiene por
la relacién entre el area o superficie fotosintética (m?) y la unidad de superficie (m?) en que
crece el area fotosintética. Otro dato importante es el peso seco del sistema fotosintetizante. En
otros casos puede medirse el contenido de proteinas en hojas, clorofila total, etc.

5.1.1. Tasa de crecimiento absoluta.(GR 6 r)

Si consideramos el ejemplo de la Fig. 7.4., el aumento de peso en cualquier momento de la
curva sigmoidea del crecimiento esta dado por el aumento (dw) en gramos durante un periodo
infinitamente pequefio (dt). Esta relacién se denomina tasa absoluta de crecimiento, o sea:

dw
[1] r=—— donde; w= peso secoy t=tiempo

dt

se la define como el incremento de material vegetal por unidad de tiempo. Para el calculo debe
tomarse la diferencia de peso entre el momento inicial y final, o sea:
w2 —wl
r=—— Unidades: g.d” 6 g.sem™
t2-tl

Il

Este valor “r’ representa la pendiente de la
curva de crecimiento y puede ser determinado
D empiricamente si se traza la tangente en un
A j punto cualquiera de la curva (Fig. 7.4).
w S8 Al tiempo x (Fig. 7.12), el tamafio (peso,
C i . ,
altura, area foliar, etc.) esta dado por la
longitud de la linea Ax, y a un tiempo mayor vy,
por By. Si AC es paralela al eje del tiempo el
incremento de tamano (Aw) durante el
periodo de tiempo xy se representa por BC,
siendo At para AC , Aw/At que es
evidentemente una medida de Ila tasa
promedio por la cual el peso (w) fue
incrementado durante este periodo. El punto
> y, cuando esta cercano a x se toma como x,
X y esto indica que el tramo AB estda muy cerca
de la curva de crecimiento.

Figura 7.12.

En el limite cuando Aw y At son extremadamente pequefios ABC es un triangulo recto y AB,
continda en la misma linea que comienza AD, la tangente para la curva del crecimiento al punto
A. El cociente Aw/At se transforma ahora en dw / dt, el cociente diferencial del peso respecto al
tiempo, y su medicion la TASA ABSOLUTA DE CRECIMIENTO, que es la razén de incremento

UT 7 - Fisiologia Vegetal - FCA — UNER Péagina 10 de 21



de peso (w) al tiempo x, tomado en un periodo finito. En otros términos, dw/dt es la tangente
del angulo de pendiente de la curva de crecimiento, y puede evaluarse para un tiempo x , ya
sea, diferenciando la ecuacion que expresa la relacion entre w y t, o también de los datos del
triangulo ACE sobre el grafico (Fig. 7.12.).

Se puede graficar la tasa “r’ en funcion del tiempo (Fig. 7.13). Vemos que “r” crece en forma
constante durante la fase exponencial del crecimiento hasta alcanzar un punto maximo que
corresponde al punto de inflexion de la curva de crecimiento (C), para luego decaer hasta el
valor cero. La relaciéon absoluta de crecimiento es proporcional al tamafo del sistema en

crecimiento durante el periodo de tiempo que se considere.

dw A 1 dw
r=--- R C R= ---. —---
dt — — W' dt

\\QQQ
R
Q@ -
>
Q AN
oY o
r \Q
e
L Q

- 8

Figura 7.13. Relacién 6 tasa absoluta y relativa de crecimiento. C marca el periodo de mayor
crecimiento (Sachs).

Sin embargo, esta forma de expresar el crecimiento no es muy adecuada cuando se trata de
comparar la eficiencia en la produccion de materia seca. Por ejemplo una tasa de 1 g por dia
se puede considerar como rapido, ahora bien la misma tasa absoluta en una planta de 100 g
de peso indicaria un pobre crecimiento. Con el objeto de evitar esta dificultad, y a los fines
comparativos es preferible expresar la relaciéon de crecimiento teniendo en cuenta el peso o
tamano ya alcanzado por el sistema considerado. El camino obvio es dividir la tasa absoluta,
por el valor particular de W para el cual se aplica, o sea:

1 dw
2 R=—x— Unidades: g.g".d" 0 g.g".sem”
(2] W dt g9 9.9
Para un determinado tiempo (t) se define como el aumento de masa (w) por unidad de
masa presente (W) por unidad de tiempo (t). Para su calculo se emplea la siguiente formula:

_ Inw2 — Inwl
t2-t1

5.1.2. TASA RELATIVA DE CRECIMIENTO (R)

Al igual que r el valor R es de significacion momentanea, pues representa la relacion de
aumento de peso en un momento dado. Este valor resulta comparativo con otros ya que
incluye el peso de la masa que crece y se puede expresar como porcentaje de incremento en
peso por unidad de tiempo. Ej. Si suponemos un valor de W =50 g y un valor der =10 g/
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semana, se tendra que el valor de R para esa semana en particular sera igual a un aumento
de 0,2 g; lo cual expresado como porcentaje, seria 20 %.

La relacion relativa de crecimiento es constante durante la fase exponencial y su declinacion
puede explicarse si consideramos que, a medida que aumenta la edad de la planta, se ira
haciendo cada vez menor la proporcion de tejidos meristematicos con respecto a aquellos otros
(vasculares, de proteccion, de sostén) que dejan de aportar nuevo material una vez que sus
células se diferenciaron totalmente (Fig. 7.13).

Durante mucho tiempo los fitofisiolégos de distintos paises trataron de encontrar una ley
Unica que permitiese expresar, en forma matematica, el incremento de masa o volumen de un
sistema en crecimiento. Si bien hubo intentos anteriores fue el investigador inglés V. H.
Blackman (1919) quien propuso que el crecimiento de una planta anual, por lo menos durante
las primeras etapas de su ciclo, sigue aproximadamente la ley del interés compuesto. O sea, el
peso seco que alcanza una planta al final de un periodo depende 1) del peso inicial (capital),
2) la forma en que la planta lo usa en la produccion de materia nueva (tasa de interés) y 3) la
duracioén de ese periodo de tiempo. Por lo tanto la ecuacion del crecimiento estaria dada por:

W,
[3] W, =W, x gt o sea log, W—l =rt
0

en donde:
W,: es el peso alcanzado por la planta al final del periodo de tiempo t
Wo: el peso seco al principio de ese periodo o peso inicial.
r: tasa de incremento o interés.
e: coeficiente exponencial (2,7182) base de los logaritmos neperianos.

Despejando r de la expresion logaritmica;
r= Iogewl B IogeWO
t1-t0

Blackman supuso que dicho valor “r’ podia ser usado como un “indice de eficiencia”,
caracteristico para cada especie y que serviria para medir la efectividad con que una planta
produce materia seca. De la férmula expuesta resulta claro que la constante r de la formula de
interés compuesto corresponde a la tasa relativa de crecimiento (R).

Ya expresamos que este valor es constante durante la fase exponencial del crecimiento y
luego decae constantemente con la edad de la planta, por ello, esta ley del interés compuesto
s6lo se puede aplicar en dicha fase, pues no es valida para todo el ciclo vital de una planta. Lo
mismo puede decirse acerca del crecimiento de un cultivo de bacterias, algas, etc.

Bock (1969) y Lallana (1981) estudiando el crecimiento de una poblacion de Eichhornia
crassipes utilizaron la siguiente formula:

[4] W =W, x X!

que no es mas que una simplificacion de la formula exponencial descripta por Blackman (3), en
donde W es el peso alcanzado al final del periodo, Wy es el peso inicial, t es el tiempo
transcurrido entre las dos medidas (dias) y X es el factor de incremento diario del peso neto
(peso seco). A partir de X se puede calcular también la tasa relativa de crecimiento (R = In X).

La misma férmula [4] puede utilizarse para estimar el factor por el cual incrementa la
poblacion (nimero de plantas) a partir de una cantidad dada inicialmente, o sea Nt = N, X'
donde Nt es el numero de plantas que se alcanza al tiempo t y N, es el numero inicial. Esta
féormula puede usarse para aquellas plantas que se reproducen aceleradamente por via
vegetativa o bien para algas o bacterias.
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5.1.3. Tasa foliar unitaria o de asimilacion neta (NAR 6 E).

NAR =£xd—w
A dt

Unidades: g. dm?. sem™

[3]

La parte productiva de una planta es la superficie foliar, de modo que resulta légico
expresar el crecimiento en funcion de dicha superficie (A= area foliar), ya que seria una medida
directa de la eficiencia productiva de la planta.

Segun la férmula [5] la tasa de asimilacion neta es igual al aumento del peso seco (dw)
con respecto al tiempo (dt). La tasa de crecimiento se refiere a la superficie de asimilacion (A) a
cuya fotosintesis se debe la produccion. La NAR se expresa en g de peso seco o carbono (libre
de cenizas) por dm? de superficie foliar por dia o por semana. En esta féormula se supone que la
superficie foliar se mantiene constante durante el aumento de peso. Generalmente esto no
ocurre, la suma de todas las superficies sigue aumentando. Por lo tanto para integrar la
ecuacién hay que conocer la relacion entre el incremento de peso y areas.

Si el intervalo entre cosechas es lo bastante corto para que E permanezca constante,

resulta:
t2

w2
dw=E [Axdt
TR

Resolviendo las integrales se puede calcular el valor de E o NAR para un lapso de tiempo
“x” transcurrido, empleando la siguiente formula:

W2—V\flxlnA2—InA1
t2-t1 A2 - Al

E=NAR= Unidades: g.m?.sem”

[6]

en donde:
w1= peso seco total de la planta en el tiempo t1.
W2= peso seco a un tiempo posterior t2.
w2 — wi1= dw= aumento de peso durante el intervalo de tiempo (2 — t1) entre las
determinaciones. En las plantas herbaceas suele escogerse un intervalo
de tiempo de 1 a 2 semanas.
t2 - t1 = intervalo de tiempo de medicion
A2 — A1= aumento de la superficie foliar en el mismo tiempo.
In A2 — In A1=indica el crecimiento exponencial de la superficie foliar en relaciéon con el
crecimiento durante el intervalo de tiempo t2 — t1.

Esta ecuacion [6] para calcular E es la mas utilizada vy es valida para intervalos
relativamente cortos entre las cosechas. Algunos ejemplos de los valores del NAR para zonas
templadas se presentan en el siguiente cuadro:

NAR (promedios) Fuente

Plantas herbaceas

0,05-0,1g.dm?.d”

Larcher, 1977

Plantas lefiosas (plantas jovenes y arbustos)

0,01 - 0,02 g.dmZd”

Plantas herbaceas Explot. Agricola (Valores
maximos medidos en periodos cortos de tiempo)

0,12 -0,25 g.dm?.d”"

Planta acuatica (Eichhornia crassipes
"camalote"). Valor mensual en época de maximo
crecimiento.

0,31 g.dm?.d”’

Lallana, 1981

Maleza de campos naturales de Entre Rios
(Eryngium horridum "caraguata" )

0,02 - 0,05 g.dm?.d”

Rochi y Lallana, 1996
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Figura 7.14. Relaciones entre el indice de area foliar (LAIl), NAR y productividad. Figura 7.15.

Ademas de las expresiones dadas anteriormente (r, R y NAR), se han elaborado otras muy
utiles para emplearlas cuando se quiere analizar y comparar el crecimiento de individuos o de
cultivos sometidos a distintas condiciones. En todas ellas para el analisis se establece la
diferencia entre las superficies fotosintetizantes y el resto de la planta. Se parte de dos
determinaciones basicas, que ya se han comentado, 1) la del material vegetal total (W) y 2) la
del sistema fotosintetizante de dicho material (A y LAR).

5.1.4. indice de area foliar (LAI).

Las hojas de las plantas superiores son los principales 6rganos encargados de la
intercepcion luminosa y de la fotosintesis. Las especies cultivadas en su mayoria invierten la
mayor parte de su crecimiento en la expansion del area foliar. El parametro basico que
relaciona la radiacion que intercepta un cultivo con la radiacion total incidente es el indice de
area foliar (LAI, Watson, 1947).

La importancia del area foliar y la intercepcion de la luz por un cultivo se ve reflejada en
muchas de las practicas agrondmicas que se realizan: determinacion de una apropiada
densidad y distribuciéon uniforme de plantas, fertilizacion, riego, entre otras. Otro aspecto
importante en la intercepcion de la luz es la arquitectura foliar de la planta, es decir como estan
distribuidas las hojas con relacién al tallo y su inclinacién respecto a la vertical (Giménez,
1992).

Existen diversos métodos para su medicion y una buena revisién al respecto puede hallarse
en el trabajo de Ginzo (1968). Actualmente, existen medidores de area foliar electrénicos de
lectura digital directa con apreciacion de 1 mm?®. También se ha desarrollado un nuevo
procedimiento metodoldgico para el calculo del area foliar -método destructivo- mediante el
uso de un escaner de mesa y un software para procesamiento de imagenes (Lallana, 1999).
Los métodos para determinar el area foliar se clasifican segun el tratamiento que se les dé a
las muestras (Ginzo, 1968; Fernandez et al., 1989; Castillo, 1994) y en general se pueden
clasificar en: Métodos destructivos, Métodos de estimacion y Métodos no destructivos. Una
descripcion sucinta de cada método se presenta en el trabajo de Lallana (1999) que se adjunta
por separado a la presente ayuda didactica, junto con el trabajo de Elizalde et al., 2003 que
desarrollaron un método de estimacion para hojas de Eryngium horridum "caraguata”.

El LAl se define como la suma de las superficies de hojas fotosintéticamente activas dividido
la superficie de terreno que ocupan dichas hojas.
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La medida del area foliar (A) durante un periodo de tiempo t2 — t1, se expresa asi:

1 t2
A=—[Axdt
t2-t1J
Esto no se puede evaluar si la relacion A versus t no se conoce.
A= L Ai
t2-11 &

n t2
La expresion ZAi o J’Ath es conocida como Duracion de Area Foliar de la planta o
1= 1

Canopia (LAD).

[7] Férmula de trabajo LAD = _A2-AL xt2 —t1 Unidades = dm%.dm®.sem™
INnA2-InAl
5.1.5. Tasa de area foliar (LAR).
A ; 2 -1
[8] LAR =— Unidades = dm“.g
w
LAR se puede descomponer en:
5.1.6. Cociente de peso foliar (LWR).
Lw .
[9] LWR = W Lw = peso seco de las hojas
Unidades = g.g™ W = peso seco total
5.1.7. Area foliar especifica (SLA).
A ; 2 -1
[10] SLA=— Unidades = dm“.g
Lw
osea, LAR=LWRxSLA= W x A - A
W Lw W

[81=[9] x [10]

Este concepto proporciona diferencias en la Tasa de Area Foliar (LAR) que pueden ser
atribuidas a 1) la distribucion diferencial de los productos fotosintéticos entre el crecimiento de
la hoja y otras partes en crecimiento y 2) las diferencias en la consistencia de las hojas (area
por unidad de peso de hojas).

A los fines ilustrativos, en la Lamina 1, se presentan valores de distintos indices de
crecimiento medidos durante mas de un afio en una poblacién de Eryngium horridum.
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Tasa Foliar Unitaria (NAR) de Eryngium horridum

-0,02

-0,04
23/05/94  14/07/94  13/09/94  15/11/94  23/01/95 23/03/95  22/05/95 21/07/95  20/09/95
Tiempo

2000
1500
1000
500
0

-500 4
-1000 4
-1500 4

dm2/dm2/tiempo

-2000
-2500 Duracion Area Foliar (LAD) de Eryngium horridum
-3000

22/03/94 23/05/94 14/07/94 13/09/94 15/11/94 23/01/95 23/03/95 22/05/95 21/07/95 20/09/95
Tiempo

0.1 Tasa de Area Foliar (LAR) de Eryngium horridum
0 : : : : : : : :
22/03/94 23/05/94 14/07/94 13/09/94 15/11/94 23/01/95 23/03/95 22/05/95 21/07/95 20/09/95
Tiempo
0,9
0,8
0,7 3
0,6 1
0,5
2
2 04 ]
0,3 1
0,2 ]
0,1 { Cociente de Peso Foliar (Lwr)de Eryngium horridum
0 . . . . . . . .
22/03/94 23/05/94 14/07/94 13/09/94 15/11/94 23/01/95 23/03/95 22/05/95 21/07/95 20/09/95
Tiempo

Lamina 1. Variaciéon del NAR, LAD, LAR y Lwr en un ensayo de crecimiento en Eryngium horridum
realizado en el Dpto. Parana.
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5.1.8. Cociente radical (RR)

R
[111 RR= WW Rw= peso seco del sistema radical

RR 0,26 0,23 047 039 044 041 029 044 045 041

150

mhoja
100 + OR+r

11/04/94

.50 4

-100

Tiempo

Figura 7.16. Biomasa aérea y radical (raiz + rizomas) de Eryngium horridum expresada en g de
materia seca (M.S.) por planta y valores del cociente radical (RR). Modificado de Rochi y
Lallana 1996.

5.2 Relaciones entre los indices y sus componentes.

Briggs y colaboradores analizando el crecimiento del maiz encontraron que si el coeficiente
de crecimiento relativo, o sea, el aumento porcentual de peso seco semanal, se correlacionaba
con el tiempo, aquel llegaba a un maximo después del cual declinaba presentando dos picos
subsidiarios (Fig. 7.16.) correspondientes a la aparicion de las inflorescencias masculina y
femenina. De igual forma representaron el valor de LAR a través del tiempo, encontrando una
similitud entre las curvas; llegando a la conclusion de que, tedricamente hablando, la curva del
aumento del peso seco por unidad de area foliar a través del ciclo vital de la planta deberia ser
paralela al eje del tiempo (Ver 3er. figura de la lamina 1, pagina anterior).

LAR

Figura 7.17.

UT 7 - Fisiologia Vegetal - FCA — UNER Péagina 17 de 21



De esta forma lograron dividir R en dos componentes: R = NAR x LAR; relacionando [2],
[5] y [8] tenemos que:

1 w 1 dw A
= X—X—

W dt A dt W

Por lo tanto el coeficiente de crecimiento relativo (R), da el aumento porcentual de peso
seco Yy el coeficiente de asimilacion neta (NAR), el aumento de peso seco por unidad de area
foliar (o area fotosintetizante). El conjunto de indices aqui desarrollado nos permite desglosar el
crecimiento en sus componentes y correlacionarlo con sus causales. Por ejemplo:

R = NAR x SLA x LWR = (Actividad fotosintética media x SLA x LWR x total de
horas de luz) — ( actividad respiratoria media x total de horas de luz y oscuridad).

El coeficiente de crecimiento relativo puede considerarse como una medida de
crecimiento absoluto y sus componentes las causales del crecimiento.

NAR: nos da idea del balance entre fotosintesis y respiracion.
SLA: da idea del grado de expansion del sistema fotosintetizante.
LAR: da idea de la magnitud del aparato fotosintetizante.

Esto nos permite analizar el crecimiento de las plantas bajo distintas condiciones del
medio. El valor E (0 NAR) es casi constante, siempre y cuando no varien mucho las
condiciones ambientales. Si aumenta la intensidad luminosa, aumenta el NAR. Al aumentar la
temperatura también aumenta el NAR, dentro de ciertos limites.

El efecto combinado de la temperatura e intensidad luminosa, va a incrementar el NAR
en mayor medida que si se les aumenta cada uno de esos factores sobre el SLA y LWR.
Nutrientes: si aumenta el nivel de N también disminuye E, y por encima de cierto nivel aumenta.
Con niveles bajos de N aumenta el area foliar especifica y disminuye el cociente de peso foliar
(LWR). Cuando las hojas se vuelven cloréticas (Senescencia), el aumento de area foliar no
compensa la disminucion del LWR 'y decrece el crecimiento.

TASA DE CRECIMIENTO RELATIVO DEL CULTIVO (C)

[12] C = LAl x NAR

La productividad de materia seca de un cultivo por unidad de tiempo varia segun la
magnitud o el tamano del sistema fotosintetizante y la eficiencia fotosintética de ese cultivo.

Considerando el LAl y el NAR, Watson describio la tasa de crecimiento relativo del
cultivo (C).

En los cultivos el primer término (LAI) es mucho mas variable que el segundo, lo mismo
es valido para distintas especies y en las diferentes etapas de su desarrollo. (Fig. 7.18).
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Figura 7.18. Curvas ajustadas que representan las variaciones promedio con respecto al
tiempo de E y LAI de diferentes especies (Watson 1947). Tomado de Lewis y Ginzo 1966.

Watson, emplea la siguiente relacion entre el NAR y el LAl: E=NAR =a+bxLAlI

siendo a y b constantes.

NAR A
70

50
30

10

La representacion grafica de esta
relacion (Fig. 7.19), muestra que es
decreciente lo que puede adjudicarse al
hecho de que un aumento del LAI resulta
en una mayor superficie foliar que se
encuentra en condiciones de sombra; por lo
tanto una mayor proporcion de cada planta
estara por debajo del punto de
compensacion.

Aparentemente a mayor E y mayor
LAI, mayor tendria que ser la productividad
(comparese Fig. 7.14, 7.15y 7.19).

Figura 7.19. Relacién entre el NAR y el LAI
para nabo y remolacha azucarera.
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Al aumentar E (NAR), disminuye el indice de area foliar (LAIl); pero para un mismo LAl el
valor de E se modifica de acuerdo a la arquitectura foliar que posea la planta, en otros
términos, de acuerdo a su eficiencia en la captacion de luz. Con el ejemplo grafico de la Fig.
7.20.y 7.21. se puede visualizar mejor esta ultima conclusion. Debemos tener en cuenta que el
elemento mas manejable es el LAl y puede modificarse en un cultivo, disminuyendo o
aumentando la densidad de siembra, o bien modificando la disponibilidad de nutrientes, o el
riego, lo cual provocara modificaciones positivas en el area foliar.

Figura 7.20. Modelos de plantas con distinta arquitectura foliar.

NAR A

>
LAI

Figura 7.21. Relacion entre E y LAl para los modelos de plantas de la Fig. 7.20.
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