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HACIA UNA TERMINOLOGIA DESCRIPTIVA Y
MORFOLOGICO-COMPARATIVA PARA INFLORESCENCIAS COMPLEJAS!

Por F. WEBERLING?, U. MULLER-DOBLIES?, D. MULLER-DOBLIES® y G. H. RUA?*

Summary

Towards adescripti veanda comparative-morphological terminology forcomplexinflorescences.

Based on Troll's typology a terminology for different forms of inflorescences is given, in order to distinguish the
purely descriptive terms from the comparative-morphological ones. Occurrence of higher complexity levels
resulting from homogenization and truncation processes is discussed, which include specialization of
paracladia as long and short paracladia and occurrence of successive truncation levels, and an appropriate

terminological frameworkis provided.
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INTRODUCCION

El siguiente trabajo fue motivado pof algunas
publicaciones sobre inflorescencias complejas de
gramineas (Vegetti, 1986, 1987; Vegetti & Tivano,

1991; Cdmara-Herndndez & Rua, 1991), durante

cuya discusién se hizo evidente la necesidad de
una terminologia para los diferentes elementos
-constitutivos que fuera inequivoca y que estuviera
de acuerdo con los conceptos corrientes de la mor-
fologia comparativa de inflorescencias. A partir de
ello, se hizo necesario repasar los distintos térmi-
nos propuestos en la bibliografia, tanto antiguos
como recientes.

TERMINOS DESCRIPTIVOS Y MORFOLOGICO-
COMPARATIVOS

Para describir las diversas formas de ramifica-
cién de las inflorescencias se viene utilizando des-
de hace tiempo un arsenal de términos descripti-
vos, sobre los cuales los trabajos de Rickett (1944,
1955) proporcionan una buena perspectiva. En ge-
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neral, conceptos tales como ‘racimo’, ‘espiga’, ‘um-
bela’, etc. bastan para la caracterizacién de la*forma
de ramificacién de los ejes floriferos cuando se
trata de la descripciéon de especies y géneros. No
obstante, los sistemas de ramificacién asi caracteri-
zados no representan necesariamente al mismo
tiempo elementos de valor morfolégico equivalen-
te, lo que con frecuencia resulta relevante a la hora
de caracterizar taxones supragenéricos y necesita
ser tenido en cuenta cuando se pretende hacer con-
sideraciones filogenéticas.

. Una comparacién morfoldgica de las inflores-
cencias y una valoracién de sus caracteres, con
frecuencia ricos en informacion para la sistematica,
recién fue posible sobre la base del reconocimiento
de los planes basicos de organizacién de las inflo-
rescencias de las Angiospermas impulsado por W.
Troll y su escuela (Troll, 1953; Troll & Weber, 1955;
Troll, 1961, 1962, 1964/69, 1950-75; cfr. también
Weberling, 1961, 1964, 1965, 1981/89, 1983a, b,
1985). Para esto fue necesaria la utilizacién de una
serie de conceptos morfoldgicos creados o redefi-
nidos por Troll, pues los términos descriptivos em-

. pleados hasta el momento no eran suficientes para

una caracterizacién inequivoca de los elementos
constructivos de valor equivalente.

A pesar de ello, los términos descriptivos utili-
zados desde hacia tiempo mantendrian, segin la
expresion del propio Troll (1964: 5), «también en el
futuro su valor libremente limitado», por lo menos
para la caracterizaciéon del modo de ramificacion
de las partes floriferas. Para un primer registro de
observaciones, como también en fitograffa, frecuen-
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temente no existe otra posibilidad que utilizar esos
conceptos. Sin embargo, ellos deben ser en parte
considerados en un sentido algo mas estricto.

Ya en su revisién sumaria sobre el vocabulario
descriptivo de inflorescencias, y en corresponden-
cia con la clasificaciéon de las inflorescencias en
simples y complejas desarrollada en gran medida
por Eichler (1875/78: 34), Troll (1964: 32 f y sig.; cfr.
también 1959: 83-90, y 1956) se ocupd de determi-
nar con mayor precision el alcance de algunos tér-
minos particulares. Esto es vélido en especial para
la introduccién del término ‘cimoide” para referirse
al dicasio terminal - hasta entonces extensivamente
tratado como una inflorescencia «cimosa» - el cual
fue interpretado por Troll (1964: 33, 99 y sig.) como
una forma reducida del tirso cerrado (terminado en
una flor apical).

Con la diferenciaciéon morfolégica entre
inflorescencias de tipo monotélico y de tipo
politélico y la poderosa atencién dispensada a la
importancia de la presencia de una flor terminal, ya
reconocida por Roeper (1826), la distinciéon entre
inflorescencias «cerradas» y «abiertas», es decir ter-
minadas o no en una flor apical, fue considerada
con mas precisién y cuidado. Esta distineién no
significa sin embargo una correspondencia exacta
entre los términos monotélico y «cerrado» y
politélico y «abierto» respectivamente, como ha sido
con frecuencia erréneamente considerado (p. ej. por
Briggs & Johnson, 1979). El empleo de los concep-
tos «racimo» y «espiga» deberia quedar limitado,
en correspondencia con el uso ‘antiguo, a
agregaciones florales abiertas. En la medida en que
la existencia o ausencia de una flor terminal pudo

ser comprobada, se procedié de igual manera. con

las umbelas y los capitulos. Los -asi llamados raci-
mos, espigas, umbelas, capitulos, etc., terminados
en una flor apical fueron designados respectiva-
mente con los términos botryoide (panicula reduci-
da a un racimo), stachyoide, sciadoide (panicula com-

primida en forma de umbela») y cephaloide

(panicula comprimida en forma de capitulo) (Troll,
1964: 52 y sig., 84). Otras definiciones se refieren al
corimbo (corymbus, «panicula en sombrilla») y a la

antela (anthela, «<panicula en embudo»), como tam-

bién al tirso (thyrsus, s.l.), una inflorescencia con
inflorescencias parciales ¢imosas® , en la cual nue-
vamente se puede establecer la diferencia entre
tirsos cerrados, es decir, terminados en una flor
apical, y abiertos (entonces politélicos y portadores
de florescencias parciales cimosas). Para el primer

*Esdecir, ramificadas exclusivamente a partir delas axilas delos

profilos.

caso hemos tomado mas tarde el término thyrsoide,
utilizado por Briggs & Johnson (1979); en caso de
necesidad se puede entonces distinguir al tirso
abierto (s.str.) con la voz thyrsium.

Al contrario que el concepto ‘sinflorescencia”,
el término ‘inflorescencia’ no recibié de parte de
Troll (1964: 148) ninguna definicién sobre una base
morfolégico-comparativa. Esto ha ocurrido deli-
beradamente, cosa que no fue comprendida por
Schroeder (1987: 450-451), pues de este modo «el
concepto de inflorescencia... siempre puede encon-
trar empleo alli donde no se deba emitir ningun
juicio preciso acerca del cardcter morfolégico de
una determinada agregacion de flores, o también
provisoriamente cuando esto no sea posible». En
este sentido formula Troll en el primer capitulo-de
su obra (1964: 5): «En términos muy generales en-
tendemos como inflorescencia el sistema de vasta-
gos modificados para servir a la produccién de flo-
res». Con esta aclaracidn, el término ‘inflorescencia’
no es tratado como otra cosa que un sinénimo de la
voz alemana ‘Bliitenstand’; y del mismo modo vale
para la expresién ‘inflorescencia parcial” (al.
"Teilbliitenstand”) en contraposicién con el concepto
precisamente definido de ‘florescencia parcial’, que
se refiere a cada elemento cimoso de una florescen-
cia tirsica.

Para caracterizar formas de construccion pecu-
liares de sinflorescencias politélicas muy complejas,
Troll (1966: 93-94) consideré necesario introducir
una serie de nuevos términos: «...Botryodium,
Stachyodium, Sciadodium, Paniculodium, Corymbo-
dium y Anthelodium. Con ellos se hace referencia a
sinflorescencias que muestran en su patrén bésico
de ramificacién una estructura de tipo racimo, es-
piga, umbela, panicula, corimbo o antela, sin indi-
car con ello, por lo demds, ningtn tratamiento en
comun con los sistemas monotélicos correspon-
dientes» (por ejemplo, «sinflorescencias politélicas
que por su forma recuerdan a una panicuta coni-
ca» y son frecuentemente citadas como ‘paniculas’
a pesar de que sus ejes no terminan en una flor).

Los conceptos redefinidos por Troll en cuidado-
sa concordancia con los términos descriptivos ya
utilizados son aqui presentados en una sinopsis
segtin la ya mencionada- clasificacién de Eichler,
junto con los términos empleados hace ya mucho
tiempo, en parte precisados en su definicién con-
ceptual, y con algunos otros propuestos adicional-
mente por nosotros.

Sinflorescencia: un sistema de florescencias (sinflorescencia
politélica) o de una flor.terminal y paracladios monotélicos, esto es,
provistos de una flor terminal (sinflorescencia monotélica).
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TERMINOLOGIA Y CLASIFICACION DE LAS INFLORESCENCIAS (SEGUN LA CLASIFICACION DE
INFLORESCENCIASDE EICHLER Y TROLL).

A. Inflorescencias simples.

1. Términos diagnostico-descriptivos (la pregunta acerca de la existencia o no de una flor terminal
permanece sin respuesta)

racimo umbela espiga espadice capitulo
racemus umbella spica spadix capitulum

2. Con distincién de inflorescencias abiertas y cerradas.
a. abiertas, indeterminadas (=verdaderas inflorescencias simples)

botrys, sciadium stachyum spadix cephalium
(eu)botryum

b. cerradas, determinadas (botryoide s.1.)
(ew)botryotde sciadioide stachyoide - cephaloide
(facultativamente sin flor terminal: bt-)tryoide truncaao, ver mas adelante)
B. Inﬂorescgncias complejas.
#. Inflorescencias parciales no cimosas
+ con inflorescencias parciales raéimosas homogéneas

L Pleiobotrya, pleiobotrios.

1. Términos diagndstico-descriptivos (la pregunta acerca de la existencia o no de una flor. terminal
permanece sin respuesta)

racimo compuesto umbela compuesta espiga compuesta capitulo compuesto
diploracemus diploumbella diplospica : diplocapitulum
pluriracemus plu?iumbellu . plurispica ' . pluricapitulum

2. Con distincion de inflorescencias abiertas y cerradas.

a. abiertas, indeterminadas (sistemas politélicos)

(ew-)diplobotryum diplosciadium diplostachyum diplocephalium
(eu=)pleiobotryum pleiosciadium pleiostachyum pleiocephalium

(Aqui es posible diferenciar a su vez entre heterotéticos y homotéticos: a diferencia de las inflorescencias
homotéticas constituidas solamente por racimos, umbelas, espigas o capitulos laterales, las heterotéticas
poseen a continuacién de los mismos una agregacion que prolonga el eje de la inflorescencia.)

b. cerradas, determinadas (sistema monotélico)

_ (eu-)diplobotryoide diplosciadioide diplostachyofde diplocephaloide .
pleiobotryoide pleiosciadioide” pleiostachyoide pleiocephaloide

. . . 3 " z
++ con inflorescencias parc1ales racimosas no homogeneas
' 173
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Ramificacion de los ejes laterales de primer orden progresivamente creciente en sentido basipeto.

I. Paniculae, paniculas, panojas.

Desde el punto de vista descriptivo se pueden distinguir: conopanicula (panoja en forma de cono),
planopanicula (panoja en forma de sombrilla, corimboide complejo), anthela (antela, «panoja en embudo»)

## Inflorescencias parciales totalmente cimosas, o al menos en las porciones distales.

III. Thyrsi s.1., tirsos s.1.
x mas de 2 inflorescencias parciales cimosas distales:
a. abierto, indeterminado (verdaderas florescencias)

thyrsus s. str. (thyrsium):
Desde el punto de vista descriptivo se pueden distinguir: conothyrsus (tirso en forma de cono),

planothyrsus (tirso en forma de sombrilla)

En la medida en que desarrollen tirsos laterales (especiales) por debajo de los terminales :

“

diplothyrsus, pleiothyrsus

Casos adicionales:
Inflorescencias parciales con ramificacién progresivamente creciente en sentido basipeto: conjuntos,

con incremento brusco de la ramificacion: disyuntos.

Inflorescencias parciales monocasiales o dicasiales

Por la forma se pueden distinguir: cono-diplothyrsus, plano-diplothyrsus, etc.
¢

b. cerrado, determinado
thyrsoide:
Desde el punto de vista descriptivo se pueden distinguir: conothyrsoide, planothyrsoide

En la medida en que se desarrollen tirsoides laterales (especiales) por debajo de los terminales :
diplothyrsoide, pleiothyrsoide :

Casos adicionales: conjuntos, disyuntos (ver mas arriba).
Inflorescencias parciales monocasiales o dicasiales
cono-diplothyrsoide, etc. (ver mas arriba)

xx S6la 1 6 2 inflorescencias parciales cimosas (PJ) en la porcién distal del eje de la inflorescencia, el -
cual termina generalmente en una flor apical (tirsoide reducido en extremo o acroténicamente

desarrollado): "

cymoide: haplocymoide (con 1 inflorescéncia parcial), diplocymoide (con 2 PJ)
Inflorescencias parciales monocasiales o dicasiales

Las inflorescencias conocidas como «sinflo- «sinflorescencias politélicas truncadas», en este

rescencias monotélicas truncadas» a causa de la
ausencia facultativa de flores terminales, las que
tienen especial interés en relaciéon con la derivacion
de las sinflorescencias politélicas, pueden ser de-
-signadas agregando precisamente la palabra «trun-
cado/a» al tipo de inflorescencia de que se trate (p.
. botryoide truncado). Lo mismo vale para las

caso cuando falta la florescencia principal, que

constituyen un sistema de ramificacién homotético. -

Aunque en raras ocasiones son necesarios, se
pueden enumerar también, en adicién a la formas
de inflorescencias eudiplobotryum, eupleiobotryum,
etc., presentadas bajo el punto B/1/2a, los térmi-
nos Paniculodium, Anthelodium, Botryodium,
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Sciadodium, Stachyodium y Corymbodium, propues-
tos por Troll, los que deben ser aplicados siempre a
inflorescencias abiertas.

DIFERENCIACION ENTRE PARACLADIOS DE
SINFLORESCENCIAS MONOTELICAS Y
POLITELICAS

Los conceptos basicos sobre la estructura de la
inflorescencia de las Angiospermas enunciados por
Troll, y en particular la distincién entre sinflores-
cencias de tipo monotélico y politélico y los térmi-
nos propuestos para designar a los elementos cons-
titutivos equivalentes, fueron expuestos con tanta
frecuencia en los ultimos decenios que no creemos
necesario volver sobre el tema (de todos modos,
recomendamos consultar, en caso de dudas, Troll,
1964-69 o Weberling, 1981-89, 1983 a, b, 1985).

En varias ocasiones se han incorporado algunos

términos que se refieren a determinadas estructu- .

ras particulares de los paracladios. Uno de estos
casos es la afirmacién, varias veces repetida por
Troll, de que en muchas plantas existen paracladios
que permanecen estériles, los que se designan como
paracladios anantéticos para diferenciarlos de los
fértiles. Como ejemplos se pueden mencionar
Euphorbia cyparissias L. (Troll, 1964/69 1: 222; Troll
& Heidenhain, 1953) y Adonis vernalis L. (Troll,
1964/69 I: 206 y sig.) .

1. PARACLADIOS CORTOS Y LARGOS.

. Es particularmente importante la distincién, tan-
to en sinflorescencias monotélicas como politélicas,
entre paracladios cortos y largos.

Esta diferenciacién es muy frecuente en .

Leguminosae, cuyas inflorescencias presentan como
tipo bésico de ramificacién el racimo compuesto
heterotético o el pleiobotrio. En muchos taxones no
se forma, sin embargo, la florescencia principal. Sus
sinflorescencias politélicas truncadas (Fig. 1 y 2)
exhiben en su porcién distal un racimo compuesto
homotético, cuyos paracladios son homogéneos y,
por la supresién de su hipotagma, limitados a su
coflorescencia. Por su parte, los paracladios
proximales de la sinflorescencia tienen también una
estructura diplobétrica homotética que repite la de
la porcioén distal de la sinflorescencia. Sin embargo,
ellos son capaces de producir nuevas ramificacio-

nes en su porcién proximal. Existe pues una notable

diferencia entre los paracladios distales y los

proximales, los que fueron designados por Troll*

(1965: 99) paracladios cortos y paracladios largos,
respectivamente. Como ejemplo puede citarse Meli-
lotus officinalis (L.) Pall. (Fig. 1y 2).

E. Weberling et al. Inflorescencias complejas

Una diferenciacion similar se puede observar en
otros grupos taxondémicos, por ejemplo en
Marantaceae. Aqui cada uno de los paracladios
distales estd constituido por una coflorescencia
biflora y, en posicién abaxial, un drepanio formado
por coflorescencias de varios 6érdenes sucesivos de
ramificacién. Estos paracladios fueron llamados
por Kunze (1985: 95 y sig.) «paracladios especia-
les». Como se trata de una region extendida de
paracladios de estructura homogénea, no hay nada
que objetar contra esa diferenciacion terminolégica,
sobre todo teniendo en cuenta que la palabra «es-
pecial» denota que se trata de una particularidad
de las Marantaceae.

Entre las familias con sinflorescencias poli-
télicas, las Poaceae merecen una mencion especial.
Aqui los paracladios cortos estan compuestos con
frecuencia por una sola coflorescencia, representa-
da por una «espiguilla», pero en varios taxones
también por un nimero mayor de coflorescencias.
Sobre el comportamiento de las Poaceae nos ocupa-
remos todavia con mayor detalle.

Entre los taxones con sinflorescencias mono-
télicas mencionaremos, para comenzar, a las Datis-
caceae (Troll, 1968: 97-98) y a las Euphorbiaceae (Troll,
1975: 138). Entre las Apocynaceae la diferenciacion
entre paracladios cortos y largos es evidente espe-
cialmente en especies de Amsonia y Rauvolfia. Por
ejemplo, en Amsonia tabernaemontana Walter los

‘paracladios largos de la region proximal de la

sinflorescencia llevan una porcién fértil que repite
la estructura de la porcién distal del eje principal, la
que es precedida por una regién vegetativa provis-
ta de nomofilos; en esta porcién vegetativa se pu-
dieron contar hasta 14 hojas de follaje (Troll &
Weberling, 1989: 444; cfr. también Steck &
Weberling, 1989). De modo parecido se comportan
Rauwolfia vomitoria Afzel. y R. tetraphylla L. (Troll &
Weberling, 1989: 452 y sig.).

La distincién terminolégica entre paracladios
cortos y largos estd asociada con la existencia de
una discontinuidad evidente en la serie de
paracladios dispuestos a lo largo del eje principal
de la sinflorescencia, de tal modo que la estructura
de 'la porcién distal de la misma, que lleva
paracladios cortos, se repite en la porcién distal de
cada paracladio largo.

" Con esto, y con la comprobacién de que diferen-
ciaciones de este tipo ocurren tanto en sistemas
monotélicos como politélicos, queda claro que la
oposiciéon LPc/KPc se puede manifestar de manera
diversa en sinflorescencias de diferentes taxones, y
se refiere solamente a distintos tipos de paracladios
en inflorescencias con la misma conformacién. En
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&

Fig.1.- A, porcién distal de la sinflorescencia de Melilotus officinalis en forma de racimo compuesto, con paracladios cortos
constituidos inicamente por una (co)florescencia en forma de racimo. B, la misma sinflorescencia mostrando también la
porcién proximal con paracladios largos. KPc = paracladios cortos, LPc = paracladio largo (de Weberling, 1989, segtin Troll).

los ejemplos mencionados, los KPc estan integrados
en el primer caso (Melilotus) por una tunica
coflorescencia (CoF); en el segundo (Marantaceae)
son elementos regulares constituidos por una CoF
reducida a dos flores més otras, también bifloras,
de segundo, tercer y hasta cuarto orden (CoF,
CoF”, CoF"”’); en el tercero (Poaceae) estan reduci-
dos en ocasiones a una espiguilla terminal, mien-
tras que otras veces son unidades homogéneas
constituidas por tres espiguillas o, inclusive, los

elementos repetitivos pueden ser KPc truncados de -

estructura mds o menos compleja. Lo que es impor-
tante para la diferenciacién entre paracladios cor-
tos y largos es, en cada caso, el hecho ya menciona-
do de que los elementos reconocidos como
paracladios cortos deben ser homogéneos y deben

repetirse regularmente como subunidades estructu-
rales de los paracladios largos.

2. GRADOS SUCESIVOS DE TRUNCAMIENTO.

El tfuncamiento de las. sinflorescencias
pleiobétricas heterotéticas (Fig. 3 Ay 4 A, B), el que
en muchas Leguminosae condujo a la pérdida de la

* florescencia principal y a la diferenciacién de los

paracladios en cortos y largos (Fig. 3 B y 4 B'),
puede continuar en esta familia algunos pasos mds
adelante, y especialmente en las Mimosoideae, como
fuera senalado por Troll (1974: 141 y sig.) para
Acacia (cfr. también Kraus, 1993). Efectivamente,
puede desaparecer la zona de paracladios cortos,
ramificada de manera diplobétrica (Fig. 3 Cy 4 C),
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Fig. 2.- Melilotus officinalis, representacion esquematicadela
estructura de la sinflorescencia. PC, =paracladios acceso-

rios, las demads refefencias como en la Fig. 1 (segtn Sell,
modificado por Weberling, 1989)

KPc

LPc

¢

como ocurre en la Sect. Racemosae, en la cual los
paracladios siempre forman diplobotrios con
florescencias globulares (Fig. 3 F), o en Acacia
retinodes Schltdl. (Sect. Phyllodineae), en la que s6lo
se conservan paracladios triplobétricos (Fig. 3 D).
Troll (1974: 143) habla en estos casos de «trunca-
miento de segundo y de tercer grado», respectiva-
mente. En el mismo sentido, proponemos designar
a los paracladios diplobétricos «paracladios largos
de primer grado» o «de primer nivel» («long
paracladia of first level», «Langparakladien ersten
Grades», «Langparakladien erster Stufe»), a los
triplobétricos «paracladios largos de segundo gra-
do» o «de segundo nivel» («long paracladia of
second level», «Langparakladien zweiten Grades»,
«Langparakladien zweiter Stufe») (cfr. Fig. 4 A).

Lo mismo es valido para las Acanthaceae, investi-
gadas por Sell (1969, 1976) y ya mencionadas pre-
viamente por Troll (1964), y también para las
Asteraceae, cuya observacién habia sido iniciada ya
por Troll en 1928 con el andlisis de los capitulos
compuestos de Syncephalantha y Myriocephalus, 'y
fue continuada mas tarde con la colaboracion de su
altimo discipulo, H. Kunze.

F. Weberling et al. Inflorescencias complejas

3. ;CUANTOS TIPOS DE SINFLORESCENCIAS SE
PUEDEN DIFERENCIAR?

Sin embargo, estas consideraciones sobre la ocu-
rrencia de.truncamiento de varios grados no impli-
can que debamos admitir que «no existen solamen-
te los dos tipos de inflorescencias establecidos por
Troll, sino que se pueden reconocer tipos corres-
pondientes a cada uno de los varios escalones de
organizaciéon» (Kunze, 1989: 188). Y menos atin que
de esto surja necesariamente «...un esclarecimiento
de las relaciones de homologia y analogia en el
ambito de las inflorescencias, las que no siempre
quedan claramente explicitas a través del sistema
de Troll».

En el articulo citado, Kunze (1989) llega a la
conclusién de que en lugar de los dos tipos de
inflorescencias descriptos por Troll, monotélicas y
politélicas, deberia diferenciarse una serie de tipos
adicionales segun el grado creciente de compleji-
dad, a los que designa «politelia de segundo grado»
(p. 190 y 194), «de tercer grado» y asi sucesivamen-
te (p. 191), con lo cual el numero de tipos se eleva-
ria, por lo menos, hasta cinco.

Formalmente es licito razonar de ese modo, a
partir de la idea de que procesos similares a los que
condujeron de la monotelia a la politelia se repiten
en el nivel de complejidad siguiente, esto es, en el
ambito de las inflorescencias politélicas. Estos ar-
gumentos habian sido considerados ya por Troll
(1974), cuando, a partir del ejemplo del género
Acacia, incorporé los conceptos de «supertrunca-
miento de primer y segundo grado». Lo que no nos
parece adecuado es que el reconocimiento de dis-
tintos grados de complejidad en las sinflorescencias
politélicas tenga que conducir a la multiplicaciéon
innecesaria del ntimero de tipos.

Ya antes (U. Muller-Doblies, 1969: 399-403), es-
tas consecuencias pudieron ser extrapoladas a par-
tir de las indicaciones de Troll, quien por otra parte
las hubiese aceptado (Troll in lit.). Con una termino-
logia provisoria, y por lo tanto haciendo uso de
muchas expresiones entre comillas, esta serie de
modificaciones fue condensada en un esquema de
la derivacién de las sinflorescencias de Sparganium
(p. 401). Alli se reflexioné también sobre la cuestion
de si cada escalén debia o no ser considerado como
un tipo especifico.

La transicion, ilustrada aqui, que ocurre en Aca-
cia, es decir dentro de un mismo género, o la presen-
cia de sinflorescencias truncadas junto a otras con
florescencia principal en la misma especie, como
ocurre en especies de Trifolium, Melilotus y Medicago
(en especial en Medicago lupulina L., cfr. Troll, 1964a:
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Fig. 3.- Derivacion de las diferentes formas de sinflorescencias en el género Acacia, segin Troll (1974). A, esquema de una
sinflorescencia completa hipotética (no hallada hasta el presente en el género Acacia). B, la misma, pero modificada por la
pérdida de la florescencia principal (truncamiento). C, D, la misma, pero con pérdida, respectivamente, de la region distal
con paracladios noramificados y dela porcion que le precede con paracladios de ramificacion simple («supertruncamiento»).
E-G, derivacién de las sinflorescencias de la sect. Racemosae (F) y Dicéphalae (G) a partir de una sinflorescencia como la
representada en B. Los circulos negros representan flores, los circulos con una cruz representan agregados racemosos de
flores en forma de espiga o de cabezuela (de Weberling, 1989, segtin Troll).

120), y hasta en distintas inflorescencias de un mis-
mo individuo, como hemos observado en Paspalum
urvillei Steud., muestran en todo caso que las mani-
festaciones del truncamiento y las formas de
inflorescencia resultantes no son otra cosa que mo-
dificaciones de los mismos tipos. La distancia evo-
lutiva entre los dos tipos reconocidos por Troll, las

inflorescencias monotélicas y politélicas, parece ser.

en cambio mucho mayor, como se deduce de la
ocurrencia singularmente escasa de casos de transi-
cién, y significa el reemplazo de la flor por una
unidad estructural mas compleja, la florescencia,
con la consiguiente expansion de las posibilidades
de variacién. Este reemplazo es la consecuencia de
la homogeneizacién de los paracladios monotélicos,
la racemizacién del orden dé floracién y el trunca-
miento o pérdida de la flor terminal. Por lo contra-
rio, las sinflorescencias truncadas de distintos nive-
les resultan de la interrupcion del desarrollo cada
‘'vez en un estadio mas temprano.

No existe pues ninguna razén para modificar
las representaciones de modelos - pues de tal se
trata la idea de los dos “tipos” de inflorescencias
propuestas por Troll - a través de la «inflacion»
apresurada de la cantidad de tipos. Esto s6lo incor-
poraria un elemento de confusién a la hora de

efectuar comparaciones estructurales necesarias
para estudios sistemdticos. La tipologia de
inflorescencias de Troll ha demostrado suficiente-
mente su utilidad para la determinacién de ele-
mentos estructurales equivalentes y ha sido proba-
da en relacién con el esclarecimiento de relaciones
sistematicas y su interpretacion filogenética, como
estd documentado por abundantes trabajos.

4. HACIA UNA TERMINOLOGIA DELAS
INFLORESCENCIAS DE LAS POACEAE.

Lo que resulta necesario en relacién con lo ex-
puesto es la definicién de algunos términos para
elementos individuales de sistemas de ramificacion
de alto grado de complejidad. En especial las Poaceae
presentan una diferenciacién de distintos tipos de
paracladios, los que en parte pueden ser reconoci-
dos simplemente como paracladios cortos y
paracladios largos, pero en parte muestran una

- estructura altamente compleja (Vegetti, 1986, 1987;

Vegetti & Tivano, 1991; Cédmara-Hernédndez &
Gambino, 1990; Camara-Hernandez & Rua, 1991).
Segun la expresion de Troll (1969, p. 105), «las
inflorescencias de las gramineas constan de siste-
mas politélicos, cuyas florescencias individuales se
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Fig.4.- Niveles de truncamiento y formacién de paracladios cortos y largos en sinflorescencias con florescencias en forma
deracimo (A) y de espiga (B, C). Pérdida de la florescencia principal (distal a partir de *) = truncamiento de primer grado;
pérdida de la porcién diplobétrica o diplostaquia (distal a partir de **) = truncamiento de segundo grado; pérdida de la
porcién precedente (distal a partir de ***) = truncamiento de tercer grado. HF = florescencia principal, KPc = paracladlo
corto, LPc, = paracladio largo de primer grado, LPc, = paracladio largo de segundo grado. :
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nos presentan como espiguillas (spiculae). Entre
ellas, la espiguilla terminal ocupa un lugar especial
en la medida en que representa a la florescencia
principal. Las demds espiguillas dan remate a cada
una de las ramificaciones reconocidas como
paracladios de grados sucesivos, y son por lo tanto
homdlogas a coflorescencias. En la regién de las
glumas, que se diferencian de las lemmas por su
esterilidad, nos hallamos frente a una zona de re-
presiéon comparable a las que ocurren en otras
inflorescencias politélicas... La inflorescencia en su
conjunto toma con esto la forma de un paniculodium,
el que en parte puede estar simplificado a un
botryodium o un stachyodiim».

De hecho, las inflorescencias de las gramineas
simulan frecuentemente, en su aspecto exterior, una
panoja, un estaquioide o una espiga, sélo que en
lugar de las flores lleva espiguillas (cfr. Fig. 5 A, B,
Fig. 4 B, B"). Butzin (1979, p. 161) escribi¢ al respec-
to: «la unidad morfolégica de la cual se ocupa el
agrostologo es la espiguilla, la cual, para las des-
cripciones, tiene mas valor que la flor». En concor-
dancia con ello, prefiri, «para las gramineas, ha-
blar de inflorescencias (o inflorescencias parciales)
cerradas cuando tienen una espiguilla terminal, y
de inflorescencias (o inflorescencias parciales)
abiertas cuando la espiguilla terminal estd reduci-
da o abortada».

Aunque este procedimiento es comprensible,
aumenta el peligro de interpretaciones erréneas,
las cuales quisieron ser expresamente evitadas por
el propio Butzin. Como ejemplo, en modo alguno
excepcional, puede servir la representacién de la
inflorescencia de especies de Chloris, de las que se
ocupd Vegetti (1986) en una de sus primeras publi-
caciones. Al intentar una interpretaciéon morfol6-
gico-comparativa y haciendo referencia expresa al
trabajo de Butzin, sefalé a la espiga compuesta
terminal de Chloris gayana Kunth como «florescen-
cia principal» (HF) y a los paracladios siguientes,

también con estructura de espiga compuesta, como

«florescencias parciales» (PF) (Fig. 5 G, a). Este
ejemplo muestra como se puede caer facilmente en
un error cuando no se cuenta con una terminologia
univoca. A esto se puede agregar que la espiguilla
no constituye una estructura invariable, sino que
puede haber sufrido diferentes manifestaciones de
reduccién, como puede deducirse de la cuestion,
hasta el presente no aclarada, de una eventual deri-
vacion de la espiguilla de un sistema monotélico.
El propio Vegetti ha utilizado en trabajos posterio-
res (p. ej. Vegetti & Tivano, 1991) la diferenciacion,
ya propuesta por Troll para otros casos, entre
paracladios cortos y paracladios largos. Esto es
admisible pues la observacion de las inflorescencias
de las Poaceae nos pone frente a zonas mas 0 menos
extensas de paracladios homogeneizados (Fig. 4,
Fig. 5 A-F). ‘
La misma posibilidad de diferenciacion sirvié
de fundamento a Cédmara-Herndndez & Rua (1991)
para su revision morfolégico-compérativa de las
sinflorescencias de las Poaceae. En total acuerdo con
la concepcién de Troll, en el stachyodium reproduci-
do enla Fig. 5 A (presente p. ej. en Triticum aestivim
L., Brachypodium sp. y Agropyron sp.) sehalan a la
espiguilla terminal como «florescencia principal»,
y a los paracladios, ubicados en gran ndmero por
debajo de ella y reducidos a su (co)florescencia,
como «paracladios cortos». Estos «paracladios cor-

" tos» aparecen en sinflorescencias anémalas de

Triticum turgidum L. (Fig. 5 C) y Lolium sp. como
elementos unitarios de los «paracladios largos» que
siguen a la porcién diplostaquia heterotética distal
y que repiten igualmente la estructura heterotética.

Al contrario que en la espiga compuesta
heterotética de la Fig. 5 A, en la espiga compuesta
homotética representada en la Fig. 5 B, correspon-
diente a Triticum monococcum L., ocurrié un proceso
de truncamiento. Lo mismo es valido para la Fig. 5
D, la que muestra el comportamiento de las inflo-
rescencias de Cynodon y Chloris. La coincidencia
con la inflorescencia de la Fig. 5 C es evidente, con

Fig. 5.— A-F, esquemas de sinflorescencias de Poaceae segin Camara-Herndndez & Rua (1991): A, espiga compuesta
heterotética con espiguilla terminal (florescencia principal) y espiguillas laterales (paracladios cortos reducidos a su
(co)florescencia), como ocurre por ejemplo en Brachypodium o en Agropyron; B, Triticum nonococcunt, espiga compuesta -
homotética (truncada); C, Triticum turgidum, inflorescenciaanémala triplostaquia con paracladios cortos formiados por una
espiguilla y paracladios largos en.forma de espiga compuesta heterotética; D, sinflorescencia triplostaquia homotética
como ocurre por ejemplo en Cynodon o en Chloris; E, inflorescencia estaminada de Zea mays 'y Z. diploperennis, con
paracladios cortos diplostaquios heterotéticos de segundo grado y paracladios largos triplostaquios de segundo grado; F,
Z.diploperennis, inflorescencia pistilada constituida solamente por paracladios cortos diplostaquios truncados de segundo
grado. G,Chloris gayana, esquema de las variaciones en la estructura de las inflorescencias, segtin Vegetti (1986); ver el texto
con referencia al uso de HF y PF. H, esquetha de una planta de Poaceae, segin Cadmara-Herndndez & Rua (1991), con ejes
de innovacién iterativa de tres 6rdenes sucesivos de ramificacién, tratados por los autores como «sinflorescencias» (S, S,,
S, En A-Flas espiguillas se representan simplificadas como indica el esquemasituado entre By C, en G los circulos negros
representan espiguillas; BZ = zona de enriquecimiento, HZ = zona de inhibicién, JZ = zona de innovacién (iterativa), las
demas referencias como en la Fig. 4.
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la diferencia de que aqui, como consecuencia del
truncamiento, tanto la porcién distal del eje princi-
pal como los paracladios largos manifiestan una
estructura homotética. También aqui, los paracla-
dios largos reproducen la estructura diplostaquia
de la porcién distal de la sinflorescencia.

También en la «panoja» estaminada de Zea mays
L.y Z. diploperennis lltis, Doebley & R. Guzman (Fig.
5 E) encontramos, tanto en la porcién distal como en
los paracladios ricamente ramificados que le siguen,
zonas homogéneas cuyos elementos fueron tratados
también como «paracladios cortos» por Cdmara-
Hernandez & Rua (1991), a pesar de que su estructu-
ra es relativamente compleja en comparacién con

“los paracladios cortos compuestos por una sola espi-

guilla descriptos hasta aqui. Considerando que tam-
bién en este caso se trata de elementos homogéneos,
es comprensible que se haya escogido una designa-
cién similar. Nosotros queremos proponer aqui, a
partir de lo ya sugerido por Cdmara-Hernéndez &
Rua, d'esignar a estos elementos, en el contexto de
una terminologia morfolégico-comparativa, para-
cladios cortos de segundo grado (Kurzparakladien
2. Grades, short paracladia of second level), y del
mismo modo, a los paracladios largos correspon-
dientes, paracladios largos de segundo grado
(Langparakladien 2. Grades, long paracladia of
second level), cfr. Fig. 4 B, C. Esta manera de desig-
nacién puede ser extendida, en caso de necesidad, a
paracladios de estructura atiin mas compleja.

La inflorescencia de la Fig. 5 F (inflorescencia
pistilada de Zea diploperennis, probablemente tam-
bién Chloris, Cynodon, Axonopus) también posee
paracladios cortos de segundo grado, pero éstos se
diferencian de los de la Fig. 5 E por la pérdida de su
espiguilla terminal, razén por la cual son denomi-
nados paracladios cortos de segundo grado trunca-
dos. Seguin su modo de ramificacién’'se los puede
distinguir como paracladios cortos diplostaquios
homotéticos de los diplostaquios heterotéticos de
la Fig. 5 E. Considerando el caracter truncado de la
sinflorescencia, el hecho de que los paracladios lar-
gos sean también truncados no regquiere ninguna
mencién especial. .

En las gramineas suele existir, por debajo de una
zona de inhibicién més o menos desarrollada o
extendida, una zona de ramificacion en la cual los
paracladios muchas veces permanecen estériles
(«andnticos»). Sin embargo, es frecuente que florez-
can y muestren entonces la misma estructura que su
eje madre, es decir que, a diferencia de lo‘que ocurre
con los paracladios de la regién distal, la porcién
floral esté precedida por una zona vegetativa mas o
menos desarrollada. Segun el objetivo, estos ejes
pueden designarse simplemente «vastagos basales»
(«Basaltrieben», «basal shoots»). :

En las gramineas perennes existen «ejes de inno-
vacién» que se desarrollan a partir de la zona de
innovacion basal después de un periodo de reposo.
Ellos deberian poder distinguirse de los paracladios
basales citados arriba por la formacién de escamas
de protecciéon de las yemas basales, cosa que sin
embargo ocurre rara vez en las Poaceae. En muchas
especies (muchas veces rizomatosas o estoloniferas),
sin embargo, los ejes de innovacién pueden desa-
rrollarse y florecer en el mismo periodo vegetativo
que su eje madre y producir a su vez nuevos ejes de
innovacién basales de orden de ramificacion cre-
ciente que repiten el mismo comportamiento, de tal
modo que «en el lapso de un sélo periodo vegetativo
ocurren varias reiteraciones» (Troll, 1964, p. 325).
En este tipo de comportamiento, descripto por Troll
como «innovacion iterativa» o «iteracion», «los vas-
tagos... se encadenan entre si de modo simpodial,
como en el caso (normal) de los ‘ejes de innova-
ciéon’ (producidos en) afos sucesivos». Se puede
hablar también de desarrollo siléptico repetitivo de
los ejes de innovacién (sensu Miuller-Doblies &
Weberling, 1984).

Los ejes de innovacion de orden sucesivo fueron
tratados por Camara-Hernandez & Rua (1991, p.
307) como «first order innovation shoots», «second
order innovation shoots», etc. (cfr. Fig. 5 H) y en
conjunto llamados «tillers» («macollos»). Ellos ex-
presaron al respecto: «En especies perennes la flora-
cion de varios macollos suele ocurrir simultdnea-
mente con la del eje principal, mientras que otros
ejes de innovacién permanecen vegetativos para

‘producir nuevos macollos y florecer en el periodo

vegetativo siguiente. Pensamos que, para describir
la planta de gramineas en términos comparativos
con el resto de las Angiospermas, es necesario con-
siderar a la zona de macollaje como «zona de inno-
vacién», a pesar de que muchos macollos se desa-
rrollen y florezcan en el mismo periodo vegetativo
que el eje principal (innovacién iterativa). Sin em-
bargo, es necesario poseer un conocimiento mads
acabado dela arquitectura de la planta de'graminéas
en su totalidad para poder resolver esta cuestion de
manera conclusiva». Creemos, no obstante, que la
distincion entre «vastagos basales» y «ejes de inno-
vacién» (provistos de escamas basales?) deberia ha-
cerse siempre que fuese posible. :
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