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Introduccién

La demografia modular surge con la introduccién del concepto de organismo modular, constituyendo una aproximacién al
estudio de las poblaciones. Los organismos modulares, entre los que se encuentran las plantas, son organismos constituidos
por unidades iterativas o médulos, organizadas en diferentes niveles jerarquicos. En este contexto, una planta puede
considerarse como una poblacion de médulos con caracteristicas demograficas propias.

Las plantas, como organismos de construccién modular, crecen mediante la adicién de nuevos médulos. Como consecuencia
de este tipo de crecimiento, presentan una serie de caracteristicas entre las que se encuentran el patron de iteratividad, la
especializaciéon de los médulos y la organizacién jerarquica, que son determinantes en el andlisis de los mecanismos y
procesos que tienen lugar a nivel intra-individual, ya que la estructura y la dindmica de los médulos van a determinar el cambio
neto de la planta. Como resultado de este tipo de crecimiento, los organismos modulares presentan una elevada plasticidad
fenotipica, permitiendo una respuesta diferencial en cuanto a forma, tamafio y funcionamiento de la planta frente a condiciones
variables.

Los objetivos generales planteados en esta Tesis consisten en profundizar en el conocimiento de los procesos demogréficos
intra-individuales y analizar las consecuencias de dichos procesos en la fitness (eficacia bioldégica) de un organismo modular.
Para ello, se aborda el estudio de las estrategias de desarrollo de una planta arbustiva mediterranea, Retama sphaerocarpa
(L.) Boiss., a partir del analisis demografico de sus unidades modulares e incorporando la variacion espacio-temporal de las
caracteristicas demograficas de la poblacion de médulos. R. sphaerocarpa es una leguminosa arbustiva que ocupa grandes
extensiones en la peninsula Ibérica, formando generalmente poblaciones monoespecificas (Fig.1). Los diferentes muestreos
de la Tesis se realizaron en poblaciones naturales de R. sphaerocarpa localizadas en la comunidad de Madrid.

Ecosistemas no se hace responsable del uso indebido de material sujeto a derecho de autor. ISBN 1697-2473. 129 <



Ecosistemas 13 (3). Septiembre 2004.

Figura 1. Formacién monoespecifica de R. sphaerocarpa en la Comunidad de Madrid.

Esta planta constituye un objeto de estudio apropiado para el andlisis de la organizacion modular debido a su estructura
simplificada. Estd formada por diversas ramas estructurales que soportan las ramas verdes o cladodios (las hojas, en esta
especie, son efimeras y son las ramas verdes las que actian como érganos fotosintéticos). Las ramas terminales constituyen
las unidades basicas de construccién anual. En primavera inician su desarrollo dando lugar a dos tipos de estructuras:
estructuras reproductivas (inflorescencias, flores y frutos), a partir del desarrollo de las yemas laterales, y estructuras
vegetativas (ramas nuevas de 1°, 2° y 3° orden de ramificacion), a partir del desarrollo de la yema basal. Del conjunto de
ramas nuevas producidas, independientemente del nivel de ramificacion, aquellas que quedan en posicion terminal, al afio
siguiente, van a ser nuevas ramas terminales, constituyendo nuevas unidades de construccion anual (Fig. 2).
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Figura 2. Estructura y desarrollo de la rama terminal de R. sphaerocarpa.

Los capitulos que componen la Tesis analizan diferentes aspectos de la estructura jerarquica y la dindmica modular en
relacion con la fitness de la planta. En primer lugar, se aborda el estudio a lo largo de un periodo de desarrollo anual. El
capitulo 1 profundiza en el conocimiento de la estrategia de desarrollo modular en relacién con el reparto de los recursos
reproductivos y vegetativos en plantas de diferente edad y, en los capitulos 2 y 3, se analizan en detalle, y por separado, las
consecuencias del reparto de recursos en diferentes unidades modulares a lo largo del desarrollo de la estrategia reproductiva
y vegetativa, respectivamente. En segundo lugar, se amplia la escala temporal de estudio para abordar el andlisis de la
estructura y el funcionamiento de la planta, resultados del desarrollo interanual. En el capitulo 4 se analizan los patrones
estructurales en relacion con la fitness de la planta y, en el capitulo 5 y Ultimo, se desarrolla un modelo demografico modular
que sintetiza el conocimiento obtenido y permite el andlisis integrado de las implicaciones de la estructura y dinamica
modular en la fithess de la planta.

1. Estrategias de desarrollo

La estructura y la demografia modular son factores determinantes del funcionamiento de la planta. El andlisis de las
caracteristicas estructurales y de crecimiento potencial de los mddulos en plantas de diferente edad nos permite analizar los
procesos que tienen lugar a lo largo del desarrollo de la planta. En plantas perennes, a lo largo del desarrollo de la planta se
produce un cambio en la estrategia de desarrollo, aumentando el esfuerzo reproductivo con la edad de la planta. La
constancia en el tamafio y la composicion de nutrientes observada en los médulos de plantas de diferente edad revelan un
alto nivel de iteratividad y un crecimiento esencialmente modular en R. sphaerocarpa. No obstante, se observa un cambio en
la proporcién de estructuras nuevas producidas (vegetativas o reproductivas). El andlisis desde una perspectiva modular
muestra que las plantas de diferente edad estan constituidas por ?poblaciones? equivalentes de médulos y Unicamente
difieren en el tamafio de la ?poblacion? y en la composicion ?demogréafica? de los médulos.

2. Desarrollo reproductivo

Como consecuencia de la organizacion modular, durante el desarrollo reproductivo de las plantas tiene lugar un reparto de los
recursos dedicados a la produccién de estructuras reproductivas. En este trabajo se plantea una aproximacion de estudio de
la estrategia reproductiva en organismos modulares estructurados jerarquicamente mediante la aplicacion, por analogia, de los
conceptos de la dinAmica de poblaciones clasica. Dicha aproximacion se ejemplifica en R. sphaerocarpa mediante el analisis
demogréfico de sus unidades reproductivas. La consideracion de la dindmica de las diferentes ?subpoblaciones? de unidades
reproductivas organizadas jerarquicamente revela el modo en que se llevan a cabo las estrategias demograficas de reparto del
esfuerzo reproductivo y sus consecuencias en la fitness de la planta. En este contexto, se plantea el célculo de la fithess
jerarquica, definida mediante la integracion de los diferentes niveles de desarrollo jerarquicos en la planta. El andlisis
demogréfico del proceso reproductivo en R. sphaerocarpa nos permite determinar las probabilidades de éxito de las
diferentes ?subpoblaciones? y detectar aquellos estados del desarrollo criticos para la planta.
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3. Desarrollo vegetativo

Bajo una perspectiva modular, la estructura aérea de una planta constituye una poblacion de ramas organizadas en el espacio
que determinan el patrén de crecimiento vegetativo y reproductivo futuro de la planta. Dicha organizacién implica la existencia
de una serie de limitaciones estructurales internas (fundamentalmente arquitectonicas y de desarrollo) que van a ser
determinantes para el funcionamiento de la planta. El analisis de las caracteristicas morfolégicas y funcionales de los
médulos vegetativos de R. sphaerocarpa nos permite determinar las implicaciones de los costes estructurales en la fitness
potencial de la planta. Para ello, se desarrolla un sencillo procedimiento de estimacién del coste estructural que integra dos
aspectos basicos del desarrollo de las plantas: el incremento en biomasa y la disponibilidad de meristemas. La metodologia
propuesta nos permite interpretar y comparar las consecuencias que tienen diferentes patrones de crecimiento en la fitness
de la planta. Los resultados de este estudio son un ejemplo de como diferentes patrones de reparto entre los moédulos
estructurales de la planta, dependiendo de su posicién en el sistema de ramificacion, pueden ser cuantificados para estimar
su influencia en la fitness de la planta.

4. Estructura de la planta

La estructura de la planta es el reflejo de la historia de desarrollo a lo largo del tiempo, y mediante su andlisis es posible
detectar irregularidades en el patrén de desarrollo. La inestabilidad en el desarrollo se manifiesta como una variacion intra-
individual exagerada de los caracteres y patrones repetidos. El andlisis de los diferentes tipos de asimetrias en la estructura
de la planta nos permite determinar desviaciones del patrén estructural basico. A partir del analisis de las caracteristicas
estructurales, se analizan los patrones de desarrollo de R. sphaerocarpa con el fin de determinar aquellas medidas de
inestabilidad en el desarrollo que son buenas indicadoras de la ?calidad? de la planta. El andlisis de la inestabilidad en el
desarrollo, ademés de constituir una medida de la ?calidad? del individuo, constituye una herramienta de gran utilidad para
analizar las relaciones de desarrollo existentes entre diferentes estructuras del organismo y delimitar asi los mdédulos como
unidades funcionales. A través del andlisis de la inestabilidad en el desarrollo se destaca la importancia de analizar
previamente las unidades modulares y su funcionamiento en cuanto a unidades de desarrollo y produccion.

5. Funcionamiento de la planta

La consideracién de una planta como un sistema de unidades iterativas organizadas en diferentes niveles jerarquicos permite
la simulacion de la dinamica modular intra-individual a partir del conocimiento de la estructura y del funcionamiento de los
médulos de la planta. Mediante la aplicacion de una aproximacion basada en el individuo, se desarrolla un modelo
demogréafico modular como herramienta para el analisis del ?comportamiento? de la fitness de la planta. La puesta en marcha
de los diferentes procesos del desarrollo permite establecer diferentes escenarios de andlisis de la dindmica modular en
relacion con la fitness de la planta. Asimismo, dentro de este contexto surgen numerosos interrogantes acerca del significado
ecoldgico de la organizacion modular que plantean nuevas perspectivas de investigacion.
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