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MORFOLOGIA Y ANATOMIA DEL APICE CAULINAR DE

NOTHOFAGUS DOMBEYI (NOTHOFAGACEAE) A LO LARGO DE UN ANO

SOLEDAD GARCIA!, JAVIER PUNTIERI*2y GERNOT VOBIS!

Summary: Morfology and anatomy of the shoot apex of Nothofagus dombeyi (Nothofagaceae) along a
year. The present study evaluates the possible annual variation in the morphology and anatomy of the
shoot apex of Nothofagus dombeyi (Nothofagaceae). From samples taken over one year, longitudinal
slices of terminal buds were cut with a freezing microtome. Irrespective of the time of the year, a terminal
bud consists of an apical meristem and rudiments of stem and leaves. Proximal primordia are larger and
have a higher degree of differentiation than distal primordia. Around the axil of each stipule colleters are
present. Each colleter is connected with the corresponding stipule through a conducting strand. The
number of leaf primordia per bud is constant between April and October and diminishes later on as leaf
expansion takes place, although it never reaches zero. At the end of the growth season, large and small
buds may be distinguished; the latter ones dry out and fall before the next spring. In each terminal bud,
distinctions in the degree of differentiation between leaf primordia in different positions and between
blade and stipules of each proximal primordia are evident.

Key words: shoot apex, bud, leaf primordium, stipule, colleter, Nothofagus dombeyi.

Resumen: En el presente estudio se evalud la posible variacién anual de la morfologia y la anatomia del
apice caulinar de coihue, Nothofagus dombeyi (Nothofagaceae). A partir de muestras tomadas a lo largo
de un afio calendario, se realizaron cortes longitudinales de las yemas terminales con micrétomo de
congelacion. Independientemente de la época del afio, una yema terminal esta conformada por un
meristema apical y rudimentos de tallo y hojas. Los primordios foliares proximales tienen mayor tamafio
y grado de diferenciacion que los distales. En la axila de cada estipula se destaca la presencia de
coléteres. Cada coléter se comunica vascularmente con la estipula correspondiente. El nimero de
primordios foliares por yema es constante entre abril y octubre y disminuye posteriormente al incrementarse
el niumero de hojas expandidas, aunque sin llegar a cero. Al final de la estacién de crecimiento se
distinguen yemas de mayor y yemas de menor tamafio; estas Ultimas se secan y desprenden del tallo
antes de la primavera siguiente. Dentro de una yema se evidencian, en un momento dado, distintos
grados de diferenciacion entre primordios foliares proximales y distales y entre la lamina y las estipulas

de los primordios mas proximales.

Palabras clave: apice caulinar, yema, primordio foliar, estipula, coléter, Nothofagus dombeyi.

INTRODUCCION

Los meristemas apicales son responsables del
crecimiento primario y de la generacion de nuevos
meristemas a lo largo del desarrollo de las plantas
vasculares (Evans & Barton, 1997). La escasa
informaci 6n de que se dispone permite afirmar quela
diferenciacion de nuevos 6rganos esta asociada a
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momentos de actividad de los meristemas apicales
del tallo (Lyndon, 1998; Nitta& Ohsawa, 1998). Enlas
plantas con crecimiento continuo |a organogénesisy
el alargamiento de nuevos érganos a partir de un
meristema apical ocurren en forma simultanea,
presentandose unavariacion gradual en el desarrollo
de las hojas entre los extremos proximal y distal de
cadaeje de unaplanta. Enlasplantas con crecimiento
ritmico, por otro lado, organogénesisy aargamiento
suelen ocurrir en formaasincrénica: en el periodo que
transcurre entre organogénesis y alargamiento, los
organos preformados constituyen una yema o
rudimento de brote (Garrison, 1949). No obstante,
tanto la periodicidad de la organogénesis como su
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relacién con el crecimiento primario se desconocen
paralamayoriadelas plantas|efiosas con crecimiento
ritmico (6. Macdonald et al., 1983; Brown & Somme,
1992; Nitta & Ohsawa, 1998). Hasta el momento se
han descrito varios patrones de crecimiento
estacional de |os brotes en especies con crecimiento
ritmico, pero enlamayoriadelos casos se desconoce
la relacion entre estos patrones y la dindmica de
diferenciacién de 6rganos a partir de los meristemas
(Caraglio & Barthdémy, 1997).

El coihue, Nothofagus dombeyi (Mirb.) Oersted
(familiaNothofagaceae, sguiendo aHill, 1992), esuna
especie arbérea perennifolia nativa de zonas
cordilleranas de la Patagonia. Latitudinalmente, se
distribuye entre 34° 40' Sy 48° S en Chile (Donoso,
1993) y entre 38° 30'y 44° SenArgentina (Tortorelli,
1956). Esta especie es un importante componente en
variados ambientes, cominmente de baja atitud y
conato nivel deprecipitaciones(Veblenet al., 1996).
A pesar delaimportanciaeconémicay ecol 6gicadel
coihue para los Bosques Andino-Patagonicos, sus
caracteristicas de desarrollo, como las de otras
especies nativas de Sudamérica, solo se han
estudiado recientemente (Barthé émy et al ., 1999).

El género Nothofagus suele ubicarse
taxondmicamente proximo aun conjunto de géneros
asociados a ambientes templados, como Betula y
Fagus (Cronquist, 1988; Takhtajan, 1997). Sin
embargo, estudios recientes acerca de las especies
sudamericanas de Nothofagus indican que en este
género se presentan caracteristicas habituales en
especiestropical es, como yemasterminal esdesnudas
y desarrollo de 6rganos neoformados y de ramas
inmediatas (también Ilamadas sil épticas, Barthélémy
etal., 1999; Puntieri et al., 1998, 2000, 20023, b; Souza
etal., 2000; Stecconi et al., 2000). Estudiosrecientes
concluyen que existen variaciones en los periodos
del afio en los que puede ocurrir organogénesis, aln
entre individuos de la misma poblacién, aunque los
mismos no proveen informaci 6n acercadelaanatomia
de susyemas (Puntieri et al., 2002a; Puntieri, 2005).
Tales variaciones podrian reflgjarse, como ocurre en
otras especies (Hallé & Martin, 1968; Sabatier &
Barthélémy, 2001), en variaciones de las
caracteristicas histolégicas de las yemas. A fin de
relacionar |os periodos de alargamiento de los brotes
con la estructura morfo-anatémica de las yemas del
coihue, se analiz6 en el presente estudio lavariacion
en el nimero de érganos que componen lasyemasy
en el grado de diferenciacion de dichos 6rganos alo
largo de un ciclo anual de desarrollo.
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MATERIALES Y METODOS

Los muestreos se realizaron a ambos lados de la
rutanacional 231 entreVillaLaAngosturay €l cruce
entre dicharutay larutanaciona 237, alo largo de
unaextension de aproximadamente 30 km (40°47' S,
71°40' O). Lavegetacion que ocupa dichaextension
del borde de la ruta es producto de regeneracion
espontanea luego de los disturbios ocasionados por
la construccion y el mantenimiento de la ruta. Las
especies arboreas dominantes en términos de
cobertura son N. dombeyi y Austrocedrus chilensis
(“ciprés de la cordillera®); ambas especies
constituyen también el bosgue contiguo a borde de
laruta. Laeleccion del lugar de muestreo se baso en
sufécil accesoy enlapresenciade un ato nimero de
individuos de N. dombeyi de edad semejantey enla
misma etapa de desarrollo, lo que permitié realizar
muestreos al azar de brotesalo largo de un afio.

Serealizaron muestreos mensualesentremarzoy
agosto de 2002 y muestreos quincenales entre
septiembre de 2002 y febrero de 2003. Cadamuestreo
incluyé el extremo distal de unaramaprincipal de 10
individuos juveniles de N. dombeyi de entre 7 y 20
anos. Solamente se cosecharon ramas provistas de
yematerminal. Paracadaramaseregistro el nimero
de hojas presentes en el brote correspondiente al
altimo afo. Los apices de estos brotes fueron
conservadosen FAA (D’ Ambrogio deArgiieso, 1986).
Se redlizaron cortes longitudinales (de 5-15 um de
grosor) del extremo distal de cinco delosdiez brotes
cosechados en cada muestreo mediante micr6tomo
de congelacién. Cada corte fue tefiido con orceina
acética(D’ Ambrogio deArguieso, 1986) diluida4:1y
1/2 en caliente, montado en glicerina y observado
con microscopio éptico (Olympus BX50). Loscortes
mas representativos fueron fotografiados. En el
andlisis de los cortes se observaron los diferentes
tipos de tejidos y de células que componen a cada
una de las diferentes estructuras que conforman las
yemas. Una vez observados y caracterizados los
diferentes tipos de tejidos, se contabiliz6 el nimero
de érganos preformados en cada una de las yemas.
Layematerminal de cada uno delos cinco brotes no
utilizados en laobtencién de cortes, fue disecadabajo
microscopio estereoscépico (Olympus SZH10) vy el
nimero de 6rganos preformados fue contabilizado
siguiendo el procedimiento empleado en estudios
anteriores (e.g. Puntieri et al., 2000, 2002a; Souza et
al., 2000).
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RESULTADOS

Caracteristicas morfo-anatémicas de las
yemasterminales

Independientemente de la época del afio de que
setrate, unayematermina de N. dombeyi constade:
meristema apical y rudimentos de tallo y hojas (una
por nudo); cada primordio foliar incluye unalamina
peciolada y dos estipulas (Fig. 1A). EI meristema
apical tieneformahemisférica. Losprimordiosfoliares,
futuros nomofil os preformados, se disponen sobre el
rudimento del tallo en formadistica. Lasestipulasde
cada primordio se encuentran a los lados y
externamente a los primordios de peciolo y lamina
correspondientes. Tanto los primordios de peciolo y
I&mina como los de las estipulas varian en tamafio
seguin una sucesion acrépeta decreciente.

Losprimordiosdelasldminasfoliaresmésdistales
son sésiles y aparecen como simples protuberancias

laterales a &pice caulinar, dearededor de 0,05 mmde
longitud. Los primordios mas proximales se
encuentran morfol 6gicamente mas diferenciados: la
l&mina, levemente curvadahacialacaraadaxia, tiene
entre 0,25 y 1,40 mm de longitud; €l peciolo est4
apenasdiferenciado delaldamina.

La observacion externa de una yema terminal
permite ver casi exclusivamente estipulas. Las
estipulas de los primordios foliares mas proximales
de cada yema son semejantes, morfol 6gicamente, a
las estipulas de hojas completamente desplegadas,
es decir que puede considerarse que se encuentran
completamente desarrolladas. Estas estipulas se
diferencian morfol 6gicamente delas estipulas delos
primordiosmésdistaes. Por unlado, laporcion laminar
libre de una estipula proximal se extiende apartir de
todo e contorno del area de insercion de la estipula
mientras que laporcién laminar de unaestipuladistal
solo seextiendeapartir del borde distal delazonade
insercién de la estipula. Por otro lado, el &rea de
insercion es oblonga en las estipulas proximales y

ofle] ce-ins 4

Fig. 1. A. Yema parcialmente disecada, con microscopio estereoscépico. B. Estipula de primordio foliar distal, cara adaxial.
C. Estipula de primordio foliar proximal, cara adaxial. Refs: a, apice caulinar; ce-ins, cicatriz de insercién de estipula; co,
coléter; pld, primordio de lamina distal; plp, primordio de l&mina proximal; tri, tricoma.
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linear en las estipulas distales.

En la axila de cada estipula hay entre 5y 20
coléteres (Fig. 1A). La disposicion y numero de
coléteres por estipula varia dependiendo de la
posicién de la estipula en €l brote. En las estipulas
proximalesloscol éterescircundan €l dreadeinsercion
delas mismas al brote, en nimero de entre 12y 20,
mientras que en las estipulas distales los coléteres
solo se disponen distalmente respecto del area de
insercion delaestipulay sunimerovariaentre5y 10
(Fig. 1B y 1C). En € primero de estos casos, los
coléteres distales son mayoresquelosproximalesde
lamismaestipula. A veces es posible diferenciar en
un coléter una porcién proximal cortay angostay
unadistal, maslargay gruesa.

Caracterigticashistol 6gicasdelasyemasterminales

Apicey gje caulinares

El dpice caulinar tiene entre 100 y 200 um de

Fig. 2. A. Apice de una yema terminal. B. Yema terminal en
corte longitudinal. C. Porcién de un corte longitudinal de una
yema terminal. Refs: h, haz de procdmbium; ma, meristema
apical; par, células apareadas; pl, primordio de lamina; pe,
primordio de estipula; ya, primordio de yema axilar.
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Fig, 3. A. Corte longitudina de primordios de |amina (pl) y de
estipula (pe). B. Corte longitudinal de yema terminal. C.
Corte longitudinal de un coléter (co). D. Porcion proximal de
un primordio de estipula en corte longitudinal. Refs: dist,
porcion distal de una estipula; ep, epidermis; ins (linea de
puntos), &rea de insercion de la estipula; h, haz de procambium;
he, haz de procdmbium estipular; ht, haz vascular del tallo;
prox, porcion proximal de una estipula.

didametro e incluye el tejido meristematico
caracterizado por célulasisodiamétricas de pequefias
dimensiones (~ 4 um), con paredes del gadasy nicleos
conspicuos, ricas en plasma y con escasa
vacuolizacion. Si bien no seidentificaron divisiones
celulares inequivocas (presencia de cromosomas
diferenciados), en algunos cortes se observaron
células apareadas, o pares de células semejantes con
sus nucleos préximos entre si, lo que se puede
interpretar como indicio de laocurrenciareciente de
division celular (Fig. 2A). Latinica se compone de
una o dos capas de células. El cuerpo del meristema
consta de células isodiamétricas sin ordenamiento
evidente. Ambas regiones son distinguibles por los
planos de divisién sugeridos apartir delaformay el
ordenamiento delas células.

En corte longitudinal del apice se observan,
proximalmente con respecto al meristema apical,
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aumento detamafio celular y menor nimero de nlicleos
y nucléolos (Fig. 2B). Los dos haces de procambium
caulinares se comunican hacial osladoscon loshaces
de procambium correspondientes a los primordios
foliares. Estos, asu vez, sevinculan con los haces de
laldminay las estipulas correspondientes. El haz de
procambium de cadayemaaxilar no secomunicaenel
mismo plano longitudinal con e procambium del
primordio de la hoja tectriz correspondiente a esa
yema, sino con el del primordio superior inmediato
sobre el mismo ortdstico (Fig. 2C).

Solo las yemas axilares proximales presentan
primordios foliares; las yemas axilares distales se
distinguen como cuimulos de célulasisodiamétricas.

Primordios foliares

Enlosprimordiosdelasldminasfoliaresy peciolos
se pueden observar los siguientes tejidos desde €
exterior hacia el interior: epidermis, parénquimay
tejidos de conduccién. Laepidermispresentatricomas
de forma esférica 0 hemisférica que degeneran y se
desprenden cuando la hoja completa su desarrollo
(Fig. 3A).

Por debajo de la epidermis se encuentran las
células parenquiméticas que posteriormente van a
conformar el mesofilo delahojamadura. Estascélulas
poliédricas presentan una disposicion menos
compacta que las epidérmicas. Las células
parenquiméticas de la base de cada primordio tienen
mayor tamafio, paredes mas gruesas y contenido
celular menos denso y més vacuolizado que las del
apicedel mismo primordio (Fig. 3A). El procambium
se diferencia tempranamente en la ontogenia foliar.
Se observo este tejido ya en primordios de |aminas
delosnudos més cercanos al apice (en a gunos casos
en e primordio de [&mina més distal). En algunas
células de este tejido se observaron engrosamientos
enformaespiral.

Los primordios de las estipulas presentan una
disposicion de tejidos similar ala de los primordios
delaslaminas. En lasuperficie externase diferencia
un estrato de células epidérmicas de paredes poco
engrosadas, escaso citoplasma, nicleo destacado y
grandes vacuolas. Entre las dos capas de células
epidérmicas se encuentra tejido parenquimatico de
aspecto esponjoso, en algunas de cuyas células se
distinguen el nicleo y € citoplasma poco denso y
vacuolizado. Este paréngquima pasa de tener hasta
seis células de espesor arededor delainsercion dela
estipulaatener una o dos células de espesor cercade

los extremos libres de la estipula (Fig. 3B). En cada
primordio de estipulaladiferenciacién delascélulas
progresa centrifugamente, como en los primordios
de las l&minas. Una diferencia notable entre los
primordios laminares y los estipulares radica en la
presencia de una expansion basal por debajo del
punto deinsercion de cadaestipulaal tallo, lacual es
mas notable en los primordios de estipulas méas
proximales; en los més distales dicha expansion es
menos notable o falta por completo.

Los coléteres de menor tamafio presentan una
capa externaa modo de empalizada, constituida por
células poliédricas con nucleos notables, alargadas
perpendicularmente con respecto a la superficie
externadel coléter (Fig. 3C). Las células por debajo
de esta epidermis son isodiamétricas o alargadas
longitudinalmente. En los col éteres de mayor tamafio
se diferencian claramente una porcion basal y una
distal. La primera esta formada por células externas
en empalizada y células internas en hileras
longitudinales y de contenido celular vacuolizado,
mientras que la porcién distal presenta células
isodiamétricas no aineadas y de contenido celular
denso y no vacuolizado (Fig. 3D). En la base de
algunos de estos coléteres se ha observado una
conexion procambial con laestipulacorrespondiente
(Fig. 3D, flecha).

Los primordios més distales de una yema no
presentan tricomasy tienen menorestamafio y grado
de diferenciacion histolégica que los primordios
proximales.

Variaciones temporales en la composicion de
las yemas

A lolargo de un afio de desarrollo se observaron
variaciones en el nimero de estructuras presentes en
las yemas. El nimero de primordios en las yemas se
mantuvo constante entrelos mesesde abril y octubre
registrandose, para ese periodo, un promedio de
cuatro primordios mas por yemaen |as observaciones
con microscopio Optico (media+ error estdndar = 15,0
+ 0,31), que en las observaciones con microscopio
estereoscopico (10,8 + 0,43; Fig. 4). El nUmero dehojas
desplegadas aumenté entre noviembre y enero (el
periodo de alargamiento de los brotes). Para ese
periodo, €l nimero de primordios por yemaseredujo
aalrededor de cuatro tanto paralas yemas disecadas
como para aquellas cortadas con micrétomo. En
algunos de |os brotes de enero y febrero, el nimero
de hojas superd el niimero méximo de primordios por
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yemaobservado parae periodo abril-octubre. Al inicio
del periodo de reposo (marzo-mayo), fue posible

DISCUSION

Lasyemasterminalesde Nothofagus dombeyi:
funciones de catafilos y estipulas

El presente estudio provee informacion a nivel
anatémico sobrelasyemasterminales de N. dombeyi
que concuerda, en algunos aspectos, con
observaciones previas de menor magnificacion
(Barthélémy et al., 1999; Puntieri et al., 2000; Puntieri,
2005). Seencuentraentreellaslaausenciade catafil os,
con lo que se verifico el carécter desnudo de estas
yemas (siguiendo laclasificacion de Nitta& Ohsawa,
1998). Estacaracteristicadiferenciaaestaespeciede
Nothofagus de otras pertenecientes a géneros
emparentados cuyas yemas terminales son
escamosas. Por ejemplo, unayematerminal presenta
de 10 a 20 catafilos en Quercus salicina (familia
Fagaceae), de 23 a 37 catafilos en Quercusacuta, de
3 a9 catafilos en Castanopsis sieboldii (familia
Fagaceae) (Nitta & Ohsawa, 1998) y 3 catafilos en
Betula papyrifera (familia Betulaceae) (Garrison,
1949). En estas especies se observa una clara
diferenciacion histol 6gicaentrelashojas proximales
y las hojas distales de una misma yema relacionada
con el desarrollo posterior de cada tipo de hoja

(catafilo o nomofilo). En el caso de N. dombeyi se
observa un gradiente de diferenciacién acrépeto de
los primordios de nomofilos.

En observacion externa, lamorfologiadelasyemas
terminales desnudas de N. dombeyi se asemegjaala
de yemas terminales escamosas de otras especies,
debido a importante desarrollo, en N. dombeyi, de
lasedtipulasdelosprimordiosfoliaresmés proximaes.
Laausencia de catafilos en las yemas terminales de
Nothofagus estaria compensada por la presencia de
estipulas provistas de col éteres secretoresderesinas.
L os coléteres cumplirian, como en el caso de otras
especies, unafuncion central en laproteccion delos
primordios de las yemas (L ersten, 1974). A pesar de
gue su forma y tamafio son muy variables, los
col éteres parecen conservar la misma estructura
anatémica bésica en diferentes especies. Se ha
detectado su presencia en diferentes grupos de
plantas, como por gjemplo Syringa, Rosa, Aesculus,
Alnus (Fahn, 1982), Betula (Garrison & Wetmore,
1961), Eucryphia (Takhtgjan, 1997) y numerosas
especies de lasfamilias Rubiaceae (Lersten, 1974) y
Apocynacese (Takhtagjan, 1997). Perollamalaatencion
gue no se encuentran en especies de Fagaceae
supuestamente emparentadas con Nothofagus, como
es €l caso de Quercus robur (Takhtgjan, 1997; S.
Garcia, obs. pers.). En el caso particular del género
Nothofagus, cada coléter est4 conectado
vascularmente y se diferencia simultaneamente con
la estipula correspondiente. Estos completan su
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Fig. 4. Nimero de primordios de hojas en yemas disecadas y observadas bajo microscopio estereoscopico (circulos blancos) y
en yemas cortadas con micrétomo y observadas bajo microscopio 6ptico (cuadrados negros) y nimero de hojas desplegadas de

brotes en desarrollo (cruces) en un afio de muestreos.
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desarrollo dentro de layemay degeneran durante la
brotadura, por |o que podria considerérsel os érganos
intra-gemarios.

Partiendo de que, dentro del complejo Fagaceae-
Nothofagaceae-Betulaceae aquellas especies
estudiadas carentes de coléteres poseen mayor
nimero de catafilos en sus yemas terminales (e.g.
Quercus spp.) que aquellas especies que desarrollan
coléteres (e.g. Betula spp., Alnus spp., Nothofagus
spp.), podria sugerirse que la proteccion de los
primordios de nomofilos provista mediante el
desarrollo de numerosos catafilos podria ser
reemplazada por el desarrollo de col éteresapartir de
las estipulas de esos primordios. Esta hipétesis
deberia evaluarse para otros conjuntos de especies
emparentadas.

Composicién de las yemasy su variacion en €
tiempo

El nimero de primordios foliares de las yemas
terminales de coihue aumenta en el mes de marzo
(luego definalizado €l aargamiento delos brotes) y
alcanza su valor maximo en el mes de abril. Este
ndmero se mantiene hasta el mes de octubre, apartir
del cual comienza a descender el nimero de
primordiosdelayematerminal debido alabrotacion.
Se destacael hecho de quevariosprimordiosfoliares
distales son visibles mediante cortes histol 6gicos pero
no en diseccionesbajo lupa. Esto sugiereque estudios
previossobreN. dombeyi (Puntieri et al., 2000, 2002),
y quizés aquell os sobre otras especies de Nothofagus
(Souza et ., 2000; Puntieri et al., 2002b), habrian
subestimado €l nimero de érganos preformados y,
paralos brotes de mayor tamafio, sobre-estimado el
nimero de 6rganos neoformados.

El periodo de mayor despliegue de hojas
comprende desde noviembre hasta enero. Para la
mayoriadelos brotes analizados, €l nimero de hojas
fue similar a nimero de primordios preformados en
las yemas terminales durante el periodo otofio-
invierno previo a alargamiento del brote (Fig. 4). Sin
embargo, varios de los brotes muestreados poseian,
al final de su alargamiento, mas hojas que cualquiera
delasyemasterminales muestreadas, |o cual indicael
desarrollo de érganos neoformados en esos brotes.
Si bien la presencia de neoformacién habia sido
descripta paravarias especies de Nothofagus (Puntieri
et al., 2000, 20023, b; Souza et al., 2000), este es €
primer trabajo que provee evidenciaanatdbmicasobre
la neoformacion en Nothofagus. En contraposicion,

las especies emparentadas Fagus sylvatica y
Quercus rubra no presentarian la posibilidad de
desarrollar 6rganos neoformados (Collin et al., 1996;
Nicolini, 1997).

Al finalizar €l periodo de mayor alargamiento de
los brotes se observan yemas terminales con alto
contenido de primordios (aquellas que desarrollaron
nuevos primordios en primaveray verano) y yemas
de bgjo contenido de primordios (que tienen solo
aquellos primordiosno alargados en primavera). Estas
Ultimas son de menor tamafio que las yemas de alto
contenido de primordiosy quelasyemasaxilaresmés
proximasaelas (Fig. 5). Lasyemasdebajo contenido
se secan y desprenden en €l periodo otofio-invierno.
Un fendmeno semejante se ha observado en otras
especies de este género (Souza et al., 2000; Puntieri
etal., 2002b). Hastael momento seignoran lasrazones
por las cuaes se produce la muerte esponténea de
yemas terminales y sus primordios constituyentes
en las especies de Nothofagus.

Diferenciacion de los primordios foliares

Si bien no se observaron variaciones en cuanto a
tipo de érganos componentes delasyemasalo largo
de todo un afio calendario, si se encontraron
diferencias en cuanto al estado de desarrollo de los
Organos de posiciones proximales y distales. En el
interior de una yema los primordios de estipulas
completan su desarrollo ya sea antes o durante el
alargamiento de las laminas y peciolos
correspondientes, dependiendo de laposicién delos
primordiosenlayema. Las estipulas més proximales
completan su desarrollo en el verano previo al
alargamiento del brote que derivara de la yema. Al
producirse la brotadura en la primavera siguiente,
estas estipulas solo sufren cambios degenerativos
en su estructura al tiempo que los primordios de las
l&minas y peciolos correspondientes se expanden.
Esdecir que, enlaporcién proximal deunayema, los
procesos de diferenciacion y alargamiento ocurren
simultdneamente paralasestipul as, pero distanciados
en el tiempo (diferenciacion en el verano y
alargamiento enlaprimaverasiguiente) parael peciolo
y lal&mina de las mismas hojas. Por otra parte, los
primordios de las estipulas més distales finalizan su
desarrollo mientrassealargael brote (enlaprimavera
siguiente alaformacion delayema), simultaneamente
con el alargamiento de los peciolos y laminas
correspondientes. Los primordios delaminadecrecen
entamario desde el extremo proximal hastael extremo

21



Bol. Soc. Argent. Bot. 41 (1-2) 2006

distal de la yema. Ademas de las diferencias de
tamafio, en €l coihue se destacan otras diferencias
visibles a nivel morfolégico y anatémico: los
primordios proximales presentan una clara
diferenciacion de peciolo, tejidos y tricomas
epidérmicos, mientras que los primordios distales
aparecen como protuberancias sin diferenciacion
entre peciolo y lamina, con céulas semejantes entre
sy sintricomas. Estas diferencias se mantienen alo
largo del afio. Es decir que la diferenciacion de los
primordios més distales, que alcanzan menor
desarrollo a momento de formacién de layema, se
interrumpe durante el periodo otofio-invierno y se
completaen laprimaverasiguiente con labrotadura.
En vista de los resultados presentados, las
definicionesclésicas deyemacomo “épicedeuntallo
envuelto por primordiosfoliaresjovenes’ (Denffer et
al., 1986), “rudimento deun vastago” (Font Quer, 1953)

Fig. 5. Yema terminal abortiva (yt) y yema axilar mas distal
(ya) de un brote. abs, zona de abscision de la yema terminal.
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o0 “primordio de un brote en el cual las hojas no se
desarrollan todavia y los entrenudos se encuentran
acortados’ (Wagenitz, 1996), solo describen partede
la complejidad estructural del dpice de un brote de
coihue. Pese ano presentar hojas especializadas como
catafilos, lasyemas de N. dombeyi incluyen unidades
morfol 6gi cas completamente desarrolladas como las
estipulasdelos primordios proximal es, otras unidades
en estado avanzado de diferenciacion, como los
primordiosdelasldminasproximales, y otrasen estado
temprano de diferenciacién, como los primordios de
laslaminasdistales.
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