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EL ORIGEN Y DIVERSIFICACION DEL CRECIMIENTO CAMBIAL ATIiPICO EN

PLANTAS FOSILES: PROCESOS DEL DESARROLLO INVOLUCRADOS

JOSEFINA BODNAR'? y ELIANA PAULA COTUREL'?®

Summary: Origin and diversification of atypical cambial growth in fossil plants: developmental processes
involved. We found a series of morphologies in the fossil record whose origin can only be inferred by means
of ontogenetic studies. Therefore, comprehension of plant developmental processes and their resultant
patterns are extremely important in Paleobotany. In this contribution, we exposed the relation between
developmental processes and the different patterns observed in fossil plant secondary growth. Polished
surfaces, peels and thin slides of silicified trunks belonging to Lycopsida, Sphenopsida, Medullosales,
Corystospermales and Cycadales, were studied. We identified a diversity of cambial patterns which can
be clustered in two main groups: whirling pattern and cambial variants (e.g. unifacial, radial and tangential
fragmentation of vascular elements, polyxyly, inverse orientation and medullary system). The appearance of
whirling pattern was related to the origin of the Lygnophyta clade. The cambial variants characterize specific
groups and have undergone a significant evolutionary diversification linked with developmental events.

Key words: Evo-devo, paleobotany, cambium, secondary vascular tissues.

Resumen: En el registro fosil encontramos una serie de morfologias, cuyo origen sélo puede ser inferido a
partir de los estudios ontogenéticos. De este modo, la comprensién de los procesos del desarrollo en plantas
y el patron resultante es de suma importancia en Paleobotanica. En este trabajo, se presenta la relacién que
existe entre los procesos del desarrollo y los diversos patrones observados en el crecimiento secundario
de las plantas fésiles. Se estudiaron superficies pulidas, peels y cortes petrograficos de troncos silicificados
correspondientes a Lycopsida, Sphenopsida, Medullosales, Corystospermales y Cycadales. Se identificaron
una variedad de patrones cambiales, que pueden ser reunidos en dos grupos principales: patron en espiral y
variantes cambiales (e.g. unifacialidad, fragmentacion radial y tangencial de elementos vasculares, polixilia,
orientacion inversa y sistema vascular medular). La aparicién del patron en espiral estuvo relacionada con
el origen del clado de las Lygnophyta. Las variantes cambiales caracterizan grupos particulares, y han

experimentado una diversificacion evolutiva muy importante, vinculada con eventos del desarrollo.

Palabras clave: Evo-devo, paleobotanica, cambium, tejidos vasculares secundarios.

INTRODUCCION

La comprension de los procesos fisiologicos y
el patron que generan en los diferentes estadios
ontogenéticos de las plantas es de suma importancia
para la Paleobotanica, dado que en el registro fosil
encontramos preservada una serie de morfologias y
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so6lo a partir de los estudios actuales podemos inferir
su origen. La importancia de este conocimiento
radica en que estas mismas estructuras son utilizadas
posteriormente para inferir la evolucion de cada
linaje: una mala interpretacion de los caracteres que
se observan provocaria, por ejemplo, errores en la
eleccion y/o uso de datos para analisis filogenéticos.

Desde hace varias décadas ha cobrado impulso el
estudio de las hormonas que regulan el crecimiento
de los tejidos meristemdaticos presentes en las
plantas vasculares. Entre ellas, se sabe que las
auxinas son clave para el desarrollo del cambium
y sus tejidos derivados. Estas fitohormonas poseen
un transporte polar desde las hojas hasta los
tallos, y cualquier disrupciéon en éste provoca un
patron caracteristico en la estructura del lefio. Mas
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especificamente, la presencia de una rama o nudo
causa una disrupcion del flujo de auxinas, y genera
un patrén en espiral caracteristico. En este patron
el conjunto de traqueidas, elementos de vaso y
radios leflosos se curva formando un remolino. Esta
morfologia ha sido reconocida en lefios devonicos
pertenecientes a los ancestros de las lignofitas
(Rothwell & Lev-Yadun, 2005).

La verificacion de la presencia de estos patrones
es fundamental para poder establecer homologias en
los procesos ontogenéticos entre las plantas actuales
y fosiles: en el caso de este trabajo, en el desarrollo
del cambium vascular. Una vez establecidas estas
homologias afirmamos nuestra base para estudiar
como las alteraciones de los procesos ontogenéticos
intervienen en la evolucion bioldgica, modificando
el marco de un estudio fisio-histolégico a otro
dentro de lo que se denomina Biologia Evolutiva-
del Desarrollo (Evo-Devo) (Bateman y DiMichele,
2002). Otro paso fundamental hacia la comprension
de la evolucion de las plantas es una estimacion
detallada de su filogenia. El conocimiento de las
relaciones filogenéticas es necesario para evaluar
las hipoétesis evo-devo, puesto que la decision
entre escenarios evolutivos opuestos depende de la
ontogenia asumida como basal (Olson, 2007).

Un cambio evo-devo es “cualquier alteracion
genética expresada fenotipicamente que se produce
en el ancestro, y que modifica profundamente
la forma y/o el tamafio de cualquier estadio
ontogenético en el descendiente” (Bateman, 1994).
Estos cambios incluyen a la heterocronia (cambio
en la tasa relativa o el ritmo del desarrollo) y la
heterotopia (cambio en el patrén espacial de los
procesos del desarrollo) (ambos términos, Haeckel,
1866). Existe una extensa bibliografia sobre la
Biologia Evo-Devo (Bodnar, en prensa) que se
encuentra principalmente en idioma inglés.

Lapresencia de crecimiento secundario por medio
del cambium vascular caracteriza a Lygnophyta,
Isoetales y Sphenopsida. Se acepta que el crecimiento
secundario tipico es aquel generado por un cambium
bifacial, unico, centrifugo y uniforme. Los casos que
se apartan de este modelo son considerados patrones
atipicos. Dentro de estos ultimos se reconocen a la
unifacialidad, fragmentacion radial y tangencial de
elementos vasculares, polixilia, tejidos vasculares
centripetos y sistema vascular medular.

En este trabajo se da a conocer el hallazgo
del patrén en espiral en el lefio fosil de

34

Protojuniperoxylon ischigualastense Bonetti 1966
emend. Bodnar et Artabe 2007 (Coniferales),
proveniente de la Formacion Ischigualasto (Triasico
Superior), en la Hoyada de Ischigualasto, provincia
de San Juan. A su vez, se presenta y ajusta la
terminologia en castellano para los estudios evo-
devo. Finalmente, se realiza una interpretacion sobre
el origen y diversificacion de los patrones atipicos o
variantes del cAmbium vascular.

MATERIAL Y METODO

Los materiales estudiados corresponden a troncos
silicificados de diferentes procedencias geograficas
y estratigraficas. El nimero de coleccion y el sitio
donde se encuentran depositados estan detallados en
la Tabla 1. Para este analisis se examinaron, en total,
40 ejemplares.

Se estudiaron superficies pulidas, peels y cortes
petrograficos, de los tres planos de corte utilizados
en histologia (transversal, longitudinal radial y
longitudinal tangencial). Las superficies pulidas
fueron observadas bajo lupa binocular Nikon, modelo
SM6 y fotografiadas con camaras digitales Canon
Powershot S40 y Olympus FE-150. Las ilustraciones
fueron efectuadas bajo camara clara y mediante papel
transparente sobre las fotografias. Los peels y cortes
petrograficos fueron estudiados bajo lupa binocular
Nikon, modelo SM6, con microscopios opticos Leitz
Wetzlar Ortholux y Microscopio Nikon Eclipse 50i,
y fotografiados con sistema Leica DC 150 y camaras
digitales Canon Powershot S40 y Nikon DS-Fil.

Para estudiar la evolucion de los patrones cambiales
en un marco filogenético, se realiz6 un analisis de las
relaciones filogenéticas de las plantas vasculares,
sobre la base de hipoétesis previas (Kenrick & Crane,
1997; Nixon et al., 1994; Rothwell & Nixon, 2006;
Hilton & Bateman, 2006). Las matrices utilizadas en
dichos trabajos fueron reevaluadas y modificadas para
elaborar una matriz de 51 taxones y 182 caracteres
(Tablas 2 y 3), que fue analizada con TNT 1.1
(Goloboff ef al., 2008) bajo el algoritmo de Wagner,
aplicando TBR (100 réplicas, 10 arboles salvados por
réplica) y calculando un arbol de consenso estricto.
Ademas, se elabord una hipoétesis filogenética
sobre las relaciones entre algunos integrantes de las
Corystospermaceae, a partir de una matriz de 13
taxones y 27 caracteres (Tabla 4), la que fue analizada
con TNT 1.1, bajo enumeracion implicita.
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Tabla 1. Material estudiado.

Rhexoxylon brunoi

Rhexoxylon brasilense
Rhexoxylon cortaderitaense

Cuneumxylon spallettii

Cycadales Neochamberlainia
pteridospermoidea

Coniferales Protojuniperoxylon
ischigualastense

Isoetales Eligodendron branisae (1) LPPB 4231, LPPm 408- Pérmico, Bolivia
411
Lepidodendron sp. (2) 17, 18, 20, 21 Carbonifero, Gran Bretafa
Lepidophloios sp (2) s/n Carbonifero, Gran Bretafia
Stigmaria ficoides (2) 30, 27 Carbonifero Inferior, Escocia
Equisetales Nododendron suberosum (1) LPPB 20767, 20768a y Triasico Superior, Argentina
b, 20769
Arthropitys comunis (2) 28 Carbonifero, Gran Bretafa
Sphenophyllales Sphenophyllum sp. (2) 32 Carbonifero Superior, EE. UU.
Medullosales Medullosa noei (2) 77 Carbonifero Superior, EE.UU.
Corystospermales  Rhexoxylon piatnizkyi (2) s/n; Peels de Pb 3906 a-f Triasico Superior, Argentina
(Hunterian Museun,

University of Glasgow)
(1) LPPB 7950, LPPm 1731

(1) LPPB 12960-12974,
LPPm 1556-1561

(3) CTES-PB 6985, 6484
(4) BAPb 5410, BAPbPm Triasico Medio-Superior, Argentina
5410, 505, 506,507

(1) LPPB 13083

(3) CTES-PB 10178
(5) PBSJ 423

(1) LPPB 12690, LPPm
1511-1517

(1) LPPB 13163

(1) LPPBpm 368

Triasico Superior, Argentina

Tridsico Superior, Brasil

Triasico Medio-Superior, Argentina

Cretacico Superior, Argentina

Triasico Superior, Argentina

Referencias: Colecciones: (1) Division Cientifica de Paleobotanica, Museo de La Plata, UNLP; (2) Coleccion
didactica, Catedra de Paleobotanica UNLP; (3) Coleccion Paleobotanica de la Facultad de Ciencias Exactas y
Naturales y Agrimensura, UNNE; (4) Coleccién Nacional de Paleobotanica, Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia”; (5) Coleccién de Paleobotanica del Museo de Ciencias Naturales de San Juan.

RESULTADOS

Descripcion de los ejemplares revisados

Se presenta la descripcion de los siguientes
tipos de crecimiento secundario: patron en espiral,
bifacialidad, unifacialidad, fragmentacion radial y
tangencial de elementos vasculares, polixilia, tejidos
vasculares centripetos y sistema vascular medular (ver
Cuadro 1). Estos fueron observados en los ejemplares
mencionados en la Tabla 1. En el caso de Eligodendron
branisae Archangelsky et de la Sota 1966, se confirma
la ausencia de tejido vascular secundario.

Patron en espiral

El patron en espiral ha sido reconocido en
los ejemplares del lefio de Protojuniperoxylon
ischigualastense Bonetti 1966 emend. Bodnar et
Artabe 2007 (LPPBpm 368). En vista longitudinal
tangencial, se observd que una traza de 3,84 mm
de alto y 1,08 mm de ancho maximo, y de contorno
romboidal (Fig. 1.A). En su mayor parte esta
constituida por células parenquimaticas. Se pueden
reconocer en la traza tres zonas: una externa, una
media y una interna (Fig. 1.A). La zona externa es
la que esta inmediatamente a continuacion del lefio
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Cuadro 1. Clasificacién de los patrones cambiales atipicos de acuerdo a este trabajo.

manera impredecible.

sostén, conocido como parenquimatoso.

y centripeto.

A. Variaciones anatomicas locales: aparecen en zonas localizadas del tallo y se detectan en el lefio a
nivel celular.

1. Patron en espiral: arreglos complicados de células retorcidas y girantes, dispuestas a menudo de

B. Variantes cambiales: se detectan a nivel organico cambiando la anatomia general del tronco.
Caracterizan a grupos taxondémicos particulares.

1. Bifacial, cambium que conforma un tnico anillo completo el cual genera floema y xilema
secundarios, provocando el aumento en espesor del tallo hacia la corteza.

2. Unifacial, cambium cilindrico que produce xilema internamente.
3. Actividad diferencial, cAmbium (en general, el interfascicular) que forma un tejido de relleno y/o

4. Cambiumes sucesivos, presencia de varios ciclos de xilema y floema secundarios.

5. Actividad remanente, reactivacion de células parenquimaticas entre xilema secundario centrifugo

6. Orientacion inversa, cambium que produce floema internamente y xilema externamente.

caulinar, y esta formada por traqueidas axiales y radios
de contorno sinuoso (Fig. 1.B, 1.C). Muchos radios se
bifurcan o fusionan (Fig. 1.B). Entre las traqueidas,
hay dos tipos: traqueidas cortas (de 0,19 a 0,33 mm
de longitud) y traqueidas largas (cuya longitud no
pudo medirse). Las traqueidas muestran un recorrido
sinuoso, en algunos casos las traqueidas cortas se
pliegan sobre los radios (Fig. 1.B, 1.C). En otros
casos las traqueidas largas muestran una disminucion
abrupta de su didmetro radial (Fig. 1.B). En la zona
media de la traza no se diferencian radios y traqueidas
axiales, sino que todas las células estan dispuestas de
manera radial (Fig. 1.D, 1.E, 1.F). Entre estas células,
la gran mayoria son células parenquimaticas radiales
de diversos diametros. Algunas son isodiamétricas y
otras son rectangulares y comprimidas. En muchos
casos, ¢stas presentan su pared primaria desprendida
(Fig. 1.G). Las traqueidas radiales estan presentes
de manera escasa y aislada (Fig. 1.D, 1.E, 1.F). Se
pueden reconocer por sus paredes gruesas y las
punteaduras areoladas en sus paredes terminales
(Fig. 1.D, 1.E, 1.F). La zona interna presenta casi
exclusivamente células parenquimaticas radiales
pequeiias, isodiamétricas y algunas con contenidos
oscuros probablemente resinosos (Fig. 1.H).

Bifacialidad
Se ha podido estudiar este caracter en dos
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representantes del grupo de las Sphenopsida:
Sphenophyllum sp. (Familia Sphenophyllaceae,
Orden Sphenophyllales) y Nododendron suberosum
Artabe et Zamuner 1991 (Familia Apocalamitaceae,
Orden Equisetales).

Sphenophyllum presenta una estela protostélica,
un xilema secundario de gran desarrollo que se
diferencia en dos tipos (uno cuyas traqueidas son de
mayor calibre y otro cuyas traqueidas son de menor
calibre) y un floema secundario de poco espesor,
cuyo detalle celular no se ha podido observar en los
materiales analizados (Fig. 2.A). Al parecer estaria
conformado por fibras floematicas que han colapsado
durante la didgenesis (Fig. 2.B).

Nododendron suberosum Artabe et Zamuner 1991,
tiene un desarrollo uniforme de xilema y floema
secundarios, como se puede observar en la Fig. 2.C
y2.D.

Unifacialidad

Esta rasgo fue reconocido en los ejemplares de
Lepidodendron sp., Lepidophloios sp. y Stigmaria
ficoides (Sternberg) Brongniart 1822 (Familia
Lepidodendraceae, Orden Lepidodendrales, Clase
Lycopsida), y Arthropitys comunis (Binney) Renault
1876 (Familia Calamitaceae, Orden Equisetales,
Clase Sphenopsida).

Los ejemplares observados de Lepidodendron
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Fig. 1. Protojuniperoxylon ischigualastenese. (Corte Tangencial). A: Vista general de la traza, mostrando
la zona externa (E), media (M) e interna (I). Escala: 1 mm. B: Radios bifurcados (R), una traqueida girante
(G) y traqueidas de lumen reducido (T). Escala: 200 ym. C: Torsién de una traqueida. El recuadro sefiala
las punteaduras radiales que como consecuencia de la torsién se pueden observar en el plano tangencial.
Escala: 150 ym. D: Traqueidas radiales de la zona media de la traza, se observan las punteaduras de las
paredes terminales de las traqueidas. Escala: 60 um. E: Traqueidas radiales de la zona media (recuadro) y
traqueida girante de la zona externa, con detalle de las punteaduras de la pared radial (P). Escala: 120 ym.
F: Traqueidas radiales de la zona media, mostrando las punteaduras de las paredes terminales. Escala: 100
um. G: Traqueida girante, y desprendimiento de la pared primaria de una célula parenquimatica de la zona
media. Escala: 100 um. H: Detalle de la zona interna de la traza. Escala: 200 ym.
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Fig. 2. Sphenophyllum sp. (Corte Transversal). A: Vista general del tallo. Escala: 500 ym. B: Detalle de
A, la flecha sefiala la capa de floema secundario entre el xilema secundario y la corteza. Escala: 250
pum. Nododendron suberosum (Impresion-Compresion del diafragma nodal). C: Vista del cilindro vascular
secundario. Escala: 5 mm. D: Detalle de C, mostrando la presencia de floema secundario (F, capa mas
oscura) y xilema secundario (X). Escala: 2,5 mm. Lepidodendron sp. (Corte Transversal). E: Vista del
cilindro vascular. Escala: 500 um. F: Detalle de E, el recuadro indica la zona de tejido interpretado como
parénquima secundario. Escala: 250 ym. G: Detalle de E, mostrando la presencia de parénquima de origen
cortical en la posicién que deberia ocupar el floema secundario entre xilema y corteza. Escala: 125 um.
Arthropitys comunnis (Corte Transversal). H: Cilindro vascular secundario. Escala: 1 mm. I: Detalle de H,
mostrando la ausencia de floema secundario entre xilema y corteza. Escala: 250 um.
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sp. (Fig. 2.E) presentan una estela sifonostélica, con
médula mixta, y un xilema secundario de escaso
desarrollo (hileras de hasta 12 traqueidas de espesor).
Cada 1, 2 o 3 hileras se observa el desarrollo de
un radio parenquimatico (Fig. 2.F). En posicion
externa al xilema aparece un tejido mal preservado,
con células de seccion transversal redondeada y de
paredes gruesas (Fig. 2.F). Este tipo de tejido ha sido
considerado parénquima secundario derivado de
actividad meristematica cortical (Lemoigne, 1966;
Eggert & Kanemoto, 1977). Las células de esta zona
son isodiamétricas y no presentan ninguna evidencia
de haber sido generadas por un cambium (Eggert &
Kanemoto, 1977), por lo que se verifica la ausencia
total de floema secundario

En Lepidophloios sp., se advierte un mayor
desarrollo del xilema secundario respecto de
Lepidodendron sp. En la posicion mas externa el
xilema es de menor calibre y pueden encontrarse
anillos colapsados de traqueidas. En posicion externa
al xilema se ha preservado un tejido que posee células
de pared contorneada, de lumen mas pequeiio que
aquel de las traqueidas del xilema secundario (Fig.
2.G). Estas células se disponen en radios irregulares.
Tampoco en este caso se reconocen células tipicas del
floema secundario.

Stigmaria ficoides posee un xilema secundario
bien desarrollado, pero no se observa la porcion
extraxilematica.

En el caso de Arthropitys comunis, el xilema
secundario se halla bien fragmentado radialmente
por la presencia de amplios parenquimaticos.
Nuevamente, no se observa un tejido diferenciado
asignable al floema secundario (Fig. 2.H, 2.1).

Fragmentacion radial de elementos vasculares

Los ejes de Arthropitys (Equisetales), Medullosa
(Medullosales), y Rhexoxylon, Tranquiloxylon y
Cuneumxylon (Corystospermales) tienen un cilindro
vascular secundario disecto radialmente.

El xilema secundario en Arthropitys comunis
esta segmentado en sectores separados por radios
parenquimaticos secundarios de espesor importante.
Estos radios estan constituidos exclusivamente por
células parenquimaticas (Fig. 3.A).

Los tallos de Medullosa noei Steidtmann 1937,
presentan varios segmentos vasculares, cada uno de
ellos formado por un simpodio de xilema primario
con dos polos protoxilematicos, rodeado de xilema
y floema secundarios (Fig. 3.B). Estos segmentos

vasculares se encuentran inmersos en tejido
parenquimatoso que se continfla entre la médula y la
corteza.

Los troncos de Rhexoxylon cortaderitaense
(Menéndez) Bodnar 2008, R. pianitzkyi Archangelsky
et Brett 1961 emend. Brett 1968, R. brasiliense Herbst
et Lutz 1988, R. brunoi Artabe, Brea et Zamuner
1999, Tranquiloxylon petriellai Herbst et Lutz 1995 y
Cuneumxylon spalletti Artabe et Brea 2003 muestran
el cilindro vascular secundario fragmentado en
cufias por radios parenquimatosos de 0,2 a 2,5 cm de
ancho en las especies del género Rhexoxylon, y de
0,003 a 0,36 cm de ancho en los otros dos géneros.
Probablemente esta diferencia se deba a que en
Rhexoxylon, al menos, los radios parenquimatosos
crecen en espesor independientemente de la
circunferencia del eje (Fig. 3.C).

Los radios parenquimatosos son radios
secundarios constituidos por células parenquimaticas
isodiamétricas, idioblastos y nidos esclerdticos
(=grupos de esclereidas) (Fig. 3.D).

Fragmentacion tangencial de elementos vasculares

En Rhexoxylon, los tejidos vasculares centripetos
(ver mas adelante) estan separados de los centrifugos
por un tejido parenquimatoso que ha recibido la
denominacion de parénquima de dilatacion (Fig. 3.E,
3.F). Esta constituido por células semejantes a las de
los radios parenquimatosos (células parenquimaticas,
nidos escleroticos e idioblastos).

Polixilia

El cilindro vascular secundario de Rhexoxylon,
Tranquiloxylon y Cuneumxylon (Corystospermales),
y Neochamberlainia (Cycadales) muestra mas
de un ciclo de xilema y floema. Estos ciclos de
xilema y floema secundarios pueden formar anillos
o estar interrumpidos y conformar arcos aislados
discordantes o concordantes.

Rhexoxylon cortaderitaense, R. pianitzkyi, R.
brasilense y R. brunoi presentan en sus cuilas de
tejidos vasculares secundarios ciclos adicionales
de floema aislados de manera poco frecuente (Fig.
4.C). En Tranquiloxylon petriellai estos ciclos son
también interrumpidos lateralmente pero mucho mas
frecuentes (Fig. 4.B). Por otro lado, en Cuneumxylon
spalletti hay al menos tres ciclos sucesivos de floema
y xilema secundarios que conforman verdaderos
anillos concéntricos.

Neochamberlainia pteridospermoidea (Artabe,
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Fig. 3. Arthropitys comunnis (Corte Transversal). A: Detalle del cilindro vascular secundario, fragmentado
por radios parenquimaticos. Escala: 500 um. Medullosa noei (Corte Transversal). B: Vista de un
segmento vascular secundario, consituido por xilema centrifugo (F) y centripeto (C). Escala: 5 mm.
Rhexoxylon cortaderitaense (Superficie transversal pulida). C: Vista general del tallo, donde se observan
la fragmentacion del cilindro vascular por la presencia de radios parenquimatosos. Escala: 2 cm. E: Detalle
de la regidon medular del tallo, mostrando la médula (M), los tejidos vasculares secundarios centripetos (C),
parénquima de dilatacion (D) y tejidos vasculares centrifugos (F). Escala: 1 cm. R. pianitzkyi (Corte Radial).
D: Detalle de las células que componen los radios parenquimatosos: nidos escleréticos (N) y cavidades
secretoras (S) . Escala: 250 ym. R. cortaderitaense (Corte Radial). F: Vista del parénquima de dilatacion (D)
que separa el xilema centripeto (C) del centrifugo (F). También se observa la médula (M). Escala: 1 mm.
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Fig. 4. Neochamberlainia pteridospermoidea (Superficie transversal pulida). A: Cilindro vascular secundario,
formado por tres ciclos de xilema y floema. Escala: 1 cm. D: Detalle del xilema secundario centripeto.
Escala: 2 mm Tranquiloxylon petriellai (Superficie transversal pulida). B: Vista general del cilindro vascular
secundario, fragmentado por radios parenquimatosos (P), donde se observan arcos discontinuos de floema
incluido (F). Escala: 2 cm. Rhexoxylon brasilense (Superficie transversal pulida). C: Detalle de una cufia de
tejido vascular secundario, mostrando varios ciclos consecutivos de xilema y floema (F), y la fragmentacion
por radios parenquimatosos (P). Escala: 4 cm. F: Sistema vascular medular. Escala: 2 cm. E: Detalle de F.
Escala: 2 cm.
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Zamuner et Stevenson) Artabe, Zamuner et Stevenson
2010, por otra parte, presenta tres bandas concéntricas
de floema y xilema secundarios, entre cada una de
las cuales hay una zona parenquimatica (Fig. 4.A).
En este caso, estos anillos de tejidos vasculares
son continuos, a diferencia de los presentes en
Cuneumxylon spalletti que tienen una interrupcion
por la presencia de radios parenquimatosos.

Tejidos vasculares centripetos

Los troncos de Medullosa (Medullosales),
Rhexoxylon (Corystospermales) y Neochamberlainia
(Cycadales) ademas de los tejidos vasculares
secundarios centrifugos, presentan tejidos vasculares
secundarios centripetos que han crecido hacia la
médula. Esta caracteristica también ha sido llamada
polixilia centripeta (Artabe et al., 2005).

En Medullosa noei el xilema secundario rodea
completamente cada segmento de xilema primario,
desarrollando una porcion centrifuga y una porcion
centripeta (Fig. 3.B). El cilindro vascular secundario
en las especies analizadas de Rhexoxylon presenta
un sector centrifugo de mucho mayor desarrollo y
un sector centripeto mucho mas reducido, pero que
no rodean completamente a los simpodios de xilema
primario, dejando libre la region lateral de los polos
de protoxilema (Fig. 3.E).

En Neochamberlainia el xilema centripeto se
encuentra en arcos aislados y de poco espesor (Fig.
4.D).

Sistema vascular medular

También en Rhexoxylon se puede observar la
presencia de dos sistemas vasculares secundarios
independientes: el sistema vascular cilindrico,
conformado por grandes cuias de xilema y floema
centrifugos, y el sistema vascular medular, constituido
por haces perimedulares dobles, cada uno con una
porcion centripeta y una porcion centrifuga (Fig. 4.E,
4.F).

Procesos ontogenéticos. Clasificacion de los
patrones cambiales

Los patrones cambiales estudiados pueden ser
reunidos en dos grupos principales: variaciones
anatémicas locales, las que aparecen en zonas
localizadas del tallo y se detectan en el lefio a nivel
celular; y por otro lado, las variantes cambiales,
observandose a lo largo de gran parte de los
ejes, se detectan a nivel orgénico cambiando la
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anatomia general del tronco y caracterizan a grupos
taxonomicos particulares (Cuadro 1).

Variaciones anatomicas locales del cambium

Dentro de este grupo se incluye al patron en
espiral presente en las trazas rameales de géneros
actuales y fosiles, pudiéndose determinar los
cambios morfologicos que ocurren en las células
del xilema secundario.

Elpatron en espiral comprende cambios continuos
en el arreglo de las traqueidas en capas sucesivas
del leno, lo que indica que cambios analogos han
ocurrido en el cambium. Las variaciones en la
orientacion celular en las areas espiraladas ocurren
con una gran rapidez, por esta razén es dificil
establecer patrones dominantes (Larson, 1994). Los
trabajos de Sachs & Cohen (1982), Sachs (1984),
Hejnowicz & Kurczynska (1987), Lev-Yadun &
Aloni (1990), Kurczynska & Hejnowicz (1991)
y Larson (1994) sugieren que el patron en espiral
se desarrolla en las zonas de bifurcacion de dos o
mas ramas, en zonas de ramificacion y en regiones
donde se perturbe el desarrollo normal del cambium
(heridas).

Se sabe que la diferenciacion vascular estaria
regulada por el flujo polar de las auxinas, que
transcurre desde las hojas o desde una fuente
localizada hacia las raices. En el desarrollo del
patrén en espiral, el bloqueo del transporte polar de
las auxinas causaria divergencia y hasta una total
inversion de la polaridad de las sefales, alterando la
diferenciacion de los vasos (Larson, 1994) (Fig. 5).

Las traqueidas y vasos que se desarrollan en
una zona alterada se presentan en disposicion
circular (“vasos circulares™); y suelen ser cortos, lo
cual indicaria una mayor frecuencia de divisiones
anticlinales en la region especifica del cambium
en la que se originan. La disposicion circular
se explica por el recorrido circular del flujo que
promueve la diferenciacion de estos vasos. El patron
en espiral se incrementa continuamente con el
aumento de la circunferencia del tallo. Los estudios
realizados sobre lefios tumorosos han conducido
a la conclusion de que el mecanismo productor
de este patron seria resultado del crecimiento
intrusivo propio de las traqueidas. Las células
aparecen reorientadas respecto de la condicion
normal, sea en un patron espiral o bifurcado.
Las bifurcaciones se generan en los apices de las
iniciales fusiformes cuando el crecimiento de la
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Tabla 2. Lista de caracteres utilizados para el analisis filogenético de las plantas vasculares. Tomados y modificados

de Stevenson (1990), Kenrick & Crane (1997), Hilton & Bateman (2006) y Rothwell & Nixon (2006).

1. Tipo de ramificacion Isétoma Pseudomonopodial Monopodial
2. Patrén de ramificacion Ausente Planar Helicoidal
3. Recurvacion de los Ausente Presente
apices de las ramas
4. Meristema apical Sin tunica Con tunica
5. Crecimiento circinado Ausente Presente
6. Crecimiento bipolar Ausente Presente
7. Tipo de crecimiento bipolar Bésico Modificado
8. Meristema intercalar en el eje Ausente Presente
9. Raiz Primaria Adventicia
10. Rizomorfo Ausente Presente
11.Raices coraloides Ausentes Presentes
12. Raices diarcas Ausentes Presentes
13. Salida de la traza rameal Tangencial Radial
14. Protoxilema de la traza foliar Mesarco Endarco
15. Trazas girantes Ausentes Presentes
16. Apéndices verticilados Ausentes Presentes
17. Tipos de verticilos Con numerosas Trimero
hojas
18. Forma del cilindro vascular Cilindrica Eliptica Estrellada Lobulada
19. Protoxilema Centrarco Exarco Mesarco
20. Traqueidas Ausentes Presentes
21. Pared de la traqueida Ausente Presente
resistente a la degradacion
22. Pequefias punteaduras Ausentes Presente
entre los engrosamientos de
las paredes de las traqueidas
23. Engrosamientos de las Ausentes Tipo S Tipo G Tipo P
traqueidas
24. Punteado de las Ausente Presente
traqueidas del metaxilema
25. Metaxilema Con punteado Sin punteado
escalariforme escalariforme
26. Vasos foraminados Ausentes Presentes
27. Vasos escalariformes Ausentes Presentes
28. Células acompaniantes Ausentes Presentes
en el floema
29. Inclusiones en tubos cribosos  Almidén Tipo PI Tipo PII
30. Reaccién de Maule en la lignina Ausente Presente
31. Tipo estelar Sin médula Con médula
32. Divisién del protoxilema estelar Indiviso Dividido
33. Protoxilema mesarco Ausente Presente
reducido a los polos
34. Protoxilema mesarco radiado ~ Ausente Presente
35. Eustela Ausente Presente
36. Xilema primario en una eustela Mesarco Endarco
37. Artrostela Ausente Presente
38. Estela con lagunas foliares Ausente Presente
39. Estela suspendida Ausente Presente
40. Canales protoxilematicos Ausentes Presentes
41. Apéndices multicelulares Ausentes Presentes
derivados de una enacién
42. Verdaderos microfilos Ausentes Presentes
43. Microfilos complejos Ausentes Presentes
44. Filotaxis Helicoidal Distica Opuesta o
verticilada
45. Apéndices laterales Ausentes Presentes
derivados de telomas
46. Filéforo Ausente Holofil6foro Heterofiléforo Afiléforo
47. Rizoperiférico Ausente Presente
48. Traza peciolar en C Ausentes Presentes
49. Traza peciolar de hojas Varias trazas Varias trazas Trazas formando
pinnadas o derivadas de la formando una desordenadas una omega
coalescencia de hojas pinnadas U VoW invertida
50. Traza peciolar en hojas simples Simple Doble Mulitple
51. Eufilos Ausentes Presentes
52. Pteridofilos Ausentes Presentes
53. Pteridofilos uninervios Ausentes Presentes
54. Vernacion Circinada No circinada
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Pinnaticompuesta Simple con venas

55. Tipo de hojas

56. Vascularizacion de la
hoja (=anatomia nodal)
57. Raquis

58. Estipulas

59. Venacion de la lamina
60. Ordenes de venacion
61. Tipo de venacion (sélo
para hoja plurinervadas)
62. Esclereidas foliares
63. Origen de los estomas
64. Polos de las células oclusivas

65. Engrosamientos
amariposados en los estomas

66. Células epidérmicas
festoneadas

67. Papilas obturantes en estomas
68. Crecimiento secundario

69. Cambium bifacial

70. Cambium unifacial

71. Actividad diferencial

del cambium

72. Actividad remanente

del cambium

73. Orientacion inversa

del cambium

74. Polixilia

75. Sistema medular

76. Patron en espiral

77. Habito

78. Braquiblastos

79. Punteado del xilema secundario

80. Punteaduras

areoladas en bandas

81. Engrosamientos terciarios
de las traqueadas

82. Torus

83. Radios

84. Esteroma

85. Corteza tipo dyctyoxylon
0 sparganum
86. Estructuras secretoras

87. Nidos escleroticos
88. Ramento

89. Mucilago

90. Cycasina

91. Ciclo de vida

92. Esporogiontaxis

93. Disposicion de los esporangios
94. Abscision de los esporangios
95. Forma de los esporangios

96. Simetria de los esporangios

97. Dehiscencia de los esporangios

98. Linea de dehiscencia
engrosada

99. Vascularizacion de
los esporangios

100. Pedicelo en los esporangios
101. Modo de insercion
de los pedicelos

102. Leptosporangios
103. Ligula

104. Ornamentacion

de la microspora

Una traza

Bifurcado
Ausentes
Abierta
Uno

Haplocélico
Elevados

Ausentes
Ausentes

Ausentes
Ausente

Ausente
Ausente

Ausente

Ausente
Ausente
Lefiosos
Ausente
Areolado

Ausente
Ausente

Ausente
Multiseriados
Ausente
Ausente

Ausentes

Ausentes
Ausente o
€scamoso

Ausente
Ausente
Isosporico
Ausente
Terminal
Ausente
Fusiforme
Radial
Apical

Ausente
Ausente

Presente
Abaxial

Ausente
Ausente

No foveolada-
fosulada

pinnadas, o disecta
en segmentos con
venas paralelas
Dos o mas trazas

Simple
Presentes
Reticulada
Mas de uno
Pinnada

Ausentes
Sindetocélico

En el mismo nivel
que la apertura
Presentes

Presentes

Presentes
Presente
Ausente
Ausente
Presente

Presente
Presente

Ausente
Presente
Presente
Semiherbaceo
Presente

Al menos
parcialmente
escalariforme
Presente

Presente

Presente
Uniseriados
Presente
Presente

Células aisladas

Presentes
Piloso

Presente
Presente
Heterosporico
En hileras
Lateral
Presente
Reniforme
Bilateral
Isovalvar

Presente
Presente

Ausente
Perpendicular

Presente
Presente
Foveolada-fosulada

Linear a dicotoma Palmada
con dos a
mas venas

Paralelinervada  Palmatinervada

Presentes

Presente
Presente

Presente

Cavidades Canales

Helicoidal

Esférico o eliptico

Alo largo de
una linea

Oblicuo

Linear con
una sola
vena

Células
oleosas
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105. Elaterios Ausente Presente
106. Esporangio6foros Ausentes Presentes
107. Sinangios de Ausentes Presentes
esporangios isosporicos
108. Esporofilos Ausentes Presentes
109. Forma de los microsporofilos  Pinnada o Simple, escamosa  Simple con
aplanada dos pares de
microsporangios
longitudinales
110. Disposicion de los Helicoidal Verticilada u opuesta
microsporofilos
111. Cono con sacos Ausente Presente
polinicos simples
112. Fusién de los microsporofilos  Libres Fusionados
basalmente
113. Estambres Ausente Presente
114. Tipo de estambres Laminar Con filamento bien
diferenciado
115. Numero de estambres Numerosos Multiplo de tres
116. Estaminoidos internos Ausentes Presentes
117. Posicion del microsporangio Terminal Abaxial Adaxial Lateral
118. Microsporangios Mas de dos Dos
por microsporofilo
119. Fusion de los microsporangios Libres Fusionados al
menos en la base
120. Dehiscencia de los Ecto/ endocinética Endotecial
microsporangios
121. Simetria de la Radial Bilateral Global
microspora/polen
122. Namero de aperturas Una Cero Tres
de la microspora
123. Microspora/polen con... Cicatriz proximal ~ Sulco distal Sin apertura
de la tétrada
124. Escultura de la Lisa o suavemente Conspicuamente
membrana de la apertura esculturada esculturada
125. Endexina Engrosada Ausente Delgada (no
uniformemente lamelar) excepto
(lamelar) en la apertura
126. Posicién de apertura Proximal Distal Ecuatorial
de la microspora
127. Leptoma Ausente Presente
128. Forma del colpo Colpado Colporado Pororado
129. Estructura infratectal Masiva o alveolar Alveolar en Granular Columelar
esponjosa panal de abeja
130. Estriaciones de la exina Ausentes Presentes
131. Sacos en el polen Ausente o Bien desarrollados
reducidos
132. Tectum Continuo o finamente Foveolado-
perforados reticulado
133. Espinas infratecturales Ausentes Presentes
134. Gametofito Cormoso Taloso
135. Gametofito Fotosintético Saprdfito Micorricico
o dependiente
del esporofito
136. Formacion de tubo polinico Ausente Presente
137. Tipo de tubo polinico Haustorial Funcional en el
transporte de
las gametas
138. Anterozoides Presentes Ausentes
139. Tipo de anterozoides Biflagelados Multiflagelados
140. Ovulo/preévulo Ausente Presente
141. Estructura ovulifera Pinnada Simple aplanada Simple,
0 megasporangiada pedunculada
142. Estructura que acompafa Ausente Cupula radial lobada Cupula o Cupula o Tegumento
el 6vulo o megasporangio tegumento tegumento externo
externo anatropos externo bipartito
ortétropos derivado
no lobados de dos
primordios
143. Cupula Multiovulada Uniovulada
144. Fertilinger Ausente Presente
145. Carpelo Ausente Present
146. Tipo de carpelo Abierto Cerrado
147. Disposicion de los carpelos Espiralada o Verticilada
irregular
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148. Ovulos por carpelo

149. Posicién del 6évulo/
megaspornagio respecto de un eje

150. Posicién del 6vulo/
megasporangio respecto de
una estructura laminar

151. Orientacion del évulo/
megasporangio

152. Dehiscencia del
megasporangio

153. Perianto

154. Simetria del perianto
155. Hipantio

156. Cone domes

157. Apéndices fértiles

158. Simetria de la estructura
que portan megasporangios

159. Complejo bractealeje A2

160. Relacién entre bractea
y eje A2 femenino

161. Conos lefiosos
162. Triptico estructural
163. Arilo carnoso

164. Doble tegumento
165. Tegumento

166. Sellado del apice
tegumentario post polinizacion

167. Salpinx
168. Camara polinica

169. Columela central

170. Vascularizacion
del tegumento

171. Vascularizacion del nucelo
172. Cuticula nucelar

173. Testa

174. Exotesta

175. Tétrada de megasporas

176. Obturacion post-polinizacion
de la camara polinica

177. Pared de la megaspora
178. Arquegonios

179. Doble fecundacién

180. Simetria de la semilla
181. Numero de Cotiledones

182. Germinacién

En apéndices
laterales o
sésiles en una
rama lateral

Apical o marginal

Erecto

Alo largo de
un margen

Mas de dos ciclos
o espiral-irregular

Varias
Ausente
Ausente

No agregados
0 en estrobilos
simples

Radial
Ausentes
Libres

Ausentes

Ausente
Ausente
Ausente

Ausente

Presente

Ausente (apice
celular solido)

Presente

Numerosos
haces, uno a
cada lébulo

No vascularizado
Delgada
Multiplicativa
Normal
Tetraédrica

No sellada

Gruesa

Ausente
Radiospérmica
Dos

Epigea

Varios

Terminal sobre
el tallo

Abaxial

Invertido

Cerca del apice
y alo largo de
parte o todos los
dos margenes

Dos ciclos

Trimera
Presente
Presente

Estrobilos
masculinos
simples, estrébilos
femeninos
compuestos

Bilateral
(dorsiventral)

Helicoidales
Fusionados

Presentes
Ausente
Presente
Presente

Pre-tegumento
lobado

Presente

Ausente

Con piso
membranoso

Ausente

Dos haces que
se dividen un
plano principal

Vascularizado
Gruesa

No multiplicativa
En empalizada
Linear

Sellada

Delgada
Presentes
Presente
Platispérmica
Numerosos
Hipdgea

Uno apical
Marginal

Adaxial

Indehiscente

Ninguno

Estrobilos
masculinos
y femeninos
compuestos

En hileras
verticales

Presente

Con apice

Con apice
simple

bifida

Sin piso
membranoso

No )
vascularizado

Ausentes

Uno

Con
micropila
tubular
recta
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célula resulta obstaculizado por el extremo de otra
célula o radio. Si ocurren en las paredes radiales, el
apice de crecimiento se introduce entre las paredes
radiales de células pertenecientes a dos grupos
adyacentes. Si, en cambio, ocurre en el lateral,
el extremo de crecimiento se introduce entre las
paredes tangenciales de otras células, creando
espirales localizados. Las células del medio de la
region espiralada son severamente distorsionadas
con algunos extremos celulares que se curvan 180°
(Larson, 1994).

El patréon en espiral observado y descripto
en el leflo Protojuniperoxylon ischigualastense
corresponderia a la salida de una rama.

Variantes del cambium

Estas variaciones se registran en linajes
particulares. Se observaron cinco tipos de variantes
cambiales: 1-unifacial, 2-actividad diferencial,
3- actividad remanente, 4- cambiumes sucesivos
y S-orientacion inversa, que producen los
patrones de unifacialidad, fragmentacion radial y
tangencial de los elementos vasculares, polixilia
y tejidos vasculares centripetos, respectivamente.
La combinacidon de la actividad remanente, los
cambiumes sucesivos y la orientacion inversa
tiene como resultado el desarrollo de un sistema
vascular medular. En el Cuadro 2 se aclara qué tipo
de variante se encuentra en cada grupo taxondémico
estudiado.

Para comprender el origen y la evolucion de
estos tipos de desarrollo cambial, tenemos que
discernir los procesos ontogenéticos implicados en
cada uno de ellos. En este trabajo, el crecimiento
secundario tipico es referido como bifacial. Este
abarca las siguientes etapas (Fig. 6):

A partir del procambium localizado entre los
polos protoxilematicos de una protostela (Fig. 6.A,
arriba) y dentro de los haces vasculares de una
custela (Fig. 6.A, abajo), se desarrollan el cambium
s.s. de las protostelas y el cambium fascicular de las
eustelas.

Se diferencia un pericambium en los polos de
una protostela (Fig. 6.B, arriba) y un cambium
interfascicular entre los haces vasculares primarios
de una eustela (Fig. 6.B, abajo). El primero
deriva de las células del periciclo, mientras que
el segundo deriva de las células parenquimaticas
ubicadas entre los fasciculos vasculares. En las
espermatofitas, se considera que el cAmbium recién

@ Estatolitos
T« Auxina
Tej. Vascular

acido 1H-indol-3-acético
AUXINA

Fig. 5. Esquema mostrando la direccion del flujo de
las auxinas en el interior de una planta.

estd completamente formado luego de que el
parénquima interfascicular se diferencia en células
fusiformes (Larson, 1994).

Se forma asi un anillo cambial completo, que
genera xilema secundario hacia el centro del eje y
floema secundario hacia la periferia.

La totalidad de los tejidos vasculares secundarios
va creciendo hacia la corteza, es decir, en sentido
centrifugo (Fig. 6.C, arriba y abajo).

Un sistema experimental novedoso fue empleado
por Ko et al. (2004) para estudiar la regulacion
molecular de la formacion del xilema secundario
en Arabidopsis; provocando que en el eje de la
inflorescencia se diferencie un cdmbium mediante la
induccion por peso. Esto es una evidencia de que los
genes que regulan el crecimiento secundario no son
exclusivos de las especies arboreas sino que estan
presentes también en las herbaceas, las que tendrian
el potencial de desarrollar crecimiento secundario
de acuerdo a las circunstancias (Groover, 2005).

Sibien el cAmbium bifacial caracteriza el clado de
las Lygnophyta, se ha reconocido en representantes
de las Sphenophyta, especificamente en la familia
Sphenophyllaceae (Sphenophyllales) y en la familia
Apocalamitaceae (Equisetales). El primer caso es
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Pericambium
Floema secundario

Pericambium

gis Tejidos v: lares primari
Ghinbiuin 5. CAmbim 8.5. ejidos vasculares primarios

Xilema secundario

Cambium interfascicular Cambium interfascicular Tejidos vasculares primarios

Céambium fascicular Céambium fascicular Floema secundario

Xilema secundario

Fig. 6. Diagrama mostrando la actividad tipica del cambium bifacial en una protostela (arriba) y en una
eustela (abajo). Ver el texto para la explicacion.

Cuadro 2. Distribucion de las variantes cambiales en diferentes grupos taxonémicos.

Lepidodendrales Lepidodendron Presente Ausente Ausente Ausente Ausente
Lepidophloios Presente Ausente Ausente Ausente Ausente
Diaphorodendron Presente Ausente Ausente Ausente Ausente
Equisetales Archaeocalamites Presente Ausente Ausente Ausente Ausente
Calamites Presente Presente Ausente Ausente Ausente
Arthroxylon Presente Presente Ausente Ausente Ausente
Arthropitys Presente Presente Ausente Ausente Ausente
Medullosales Medullosa Cotta Ausente Presente Ausente en Presente  Ausente
1832 las formas
carboniferas.
Presente en las
formas pérmicas.
Pentoxylales Pentoxylon Ausente Presente Ausente Presente  Ausente
Srivastava 1935
Corystospermales  Elchaxylon Artabe Ausente Ausente Ausente Presente  Ausente
et Zamuner 2007
Cuneumxylon Ausente Presente Ausente Ausente Presente
Artabe et Brea 2003
Tranquiloxylon Ausente Presente Ausente Ausente Presente
Herbs et Lutz 1995
Rhexoxylon Ausente Presente Presente Presente  Presente
Bancroft
1913 emend.
Archangelsky et
Brett 1961
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de formas lianescentes o trepadoras, pero siempre
con un habito muy delicado. El segundo caso,
esta constituido por formas arbustivas a arboreas.
Las esfenofitas con crecimiento secundario se
extinguieron en el Mesozoico. Actualmente, s6lo
sobreviven las esfenofitas herbaceas. Es aceptado
que el cambium bifacial de las Sphenophyllaceae
y Apocalamitaceae se desarrollaba de la misma
manera que el cambium bifacial de las lignofitas,
a partir del procambium. En el caso de las
Apocalamitaceae se desarrolla un cambium bifacial
tipico a partir de una eustela. En cambio, en
Sphenophyllaceae hay un crecimiento desigual del
xilema secundario:

A partir del cambium localizado entre los polos
protoxilematicos de la protostela se desarrollan
hileras de células xilematicas secundarias de lumen
amplio.

A partir del pericambium localizado en los polos
protoxilematicos de la protostela se desarrollan
hileras de células xilematicas secundarias de lumen
reducido.

Esto se distingue de lo que llamamos actividad
diferencial del cambium en el sentido de que ambos
cambiumes producen células conductoras, si bien
con caracteristicas diferentes.

Se podria concluir, de acuerdo con las relaciones
filogenéticas expresadas en la Fig. 12, que el
origen del cambium bifacial en las Sphenophyta
es independiente con respecto a su aparicion en las
Lygnophyta. La desaparicion del caracter en las
Sphenophyta mas alla del Mesozoico temprano tal
vez responda a que resultaba una adaptacion para los
linajes de las Apocalamitaceae y Sphenophyllaceae
en un momento geologico determinado.

Cambium unifacial (unifacialidad): Pareceria
ser un caracter distintivo del clado de las Isoetales,
excepto porque dos familias dentro del Orden
Equisetales tienen también crecimiento secundario
por cambium unifacial. En la actualidad no existen
cambiumes que actlian de manera unifacial, por lo
que se teoriza como es la forma de actuar de este
cambium en las formas fosiles. El cambium bifacial
produce tanto xilema como floema secundarios,
y las iniciales cambiales pueden dividirse tanto
periclinal como anticlinalmente. El cambium
unifacial produce sélo xilema secundario, y las
iniciales cambiales so6lo se dividirian en la cara
periclinal interna (Donoghue, 2005) (Fig. 7).

Actividad diferencial del cimbium (elementos

vasculares fragmentados radialmente): La
actividad diferencial es una forma de desarrollo
cambial que se encuentra presente en numerosas
plantas actuales, mayormente en angiospermas. Es
tipico de lianas como Aristolochia, Vitis, Anredera,
donde el cambium interfascicular forma amplios
radios de tejido parenquimatico. En muchas
leguminosas herbaceas como Medicago sativa
(alfalfa), Lotus corniculatus y Lamiaceas (Coleus),
el cambium interfascicular forma principalmente
esclerénquima hacia adentro y una pequefia
cantidad de floema con escasos elementos cribosos
hacia afuera (Fig. 8).

En el pasado este tipo de actividad cambial
se registraba en todas las especies de Medullosa
(Medullosales), Pentoxylon (Pentoxylales) y los
géneros Rhexoxylon, Cuneumxylon, Tranquiloxylon
yseguramenteJeffersonioxylon (Corystospermales),
Hermanophyton (Hermanophytales), Amosioxylon
(Austrocalyxaceae) y las Calamitaceae.

Actividad remanente del cambium (elementos
vasculares fragmentados tangencialmente): La
fragmentacion tangencial de los elementos axiales
del cilindro vascular secundario esta intimamente
relacionada con la polixilia tanto centrifuga como
centripeta. Esto es asi porque al parecer hay una
separacion de tejido parenquimatico lignificado
entre los sucesivos ciclos de xilema y floema
secundarios. Este tejido parenquimatico en el caso
de la polixilia centrifuga podria ser en realidad el
mismo floema secundario que sélo esté conformado
por parénquima floematico (Artabe & Brea, 2003).

En el caso de la polixilia centripeta, la capa
de tejido parenquimatico estaria vinculada a un
tipo de cambium, denominado remanente. Este
cambium genera una capa de tejido parenquimatico
(=parénquima de dilatacion, sensu Brett, 1968;
Zamuner, 1991) que separa los tejidos vasculares
centripetos de los centrifugos. Tendria su origen
en la reactivacion mitotica de las células del
parénquima lefioso del xilema centripeto.

Cambiumes supernumerarios o sucesivos
(polixilia): Los cdmbiumes supernumerarios,
o también llamados sucesivos, conducen a la
presencia de varios ciclos de xilema y floema
secundarios, de direccidon de crecimiento normal.

En las primeras etapas de desarrollo del tronco, hay
un cilindro cambial, el que cesaria su actividad luego
de funcionar por dos o tres afios. Posteriormente un
segundo cilindro de cambium se forma a partir de
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Cambium bifacial

Xilema secundario

Cambium unifacial

Xilema secundario

Floema secundario

Céambium vascular

Céambium vascular

Fig. 7. Diferencias entre el cambium bifacial y el cambium unifacial. El cambium bifacial produce tanto
xilema como floema secundarios, y las iniciales cambiales son capaces de dividirse tanto periclinalmente
(produciendo células que se diferencian en tejidos secundarios) como anticlinalmente (produciendo nuevas
iniciales cambiales). EI cambium unifacial produce solo xilema secundario y las iniciales cambiales se
dividen sélo periclinalmente, limitando la expansion del cilindro cambial y la produccion de lefio (Modificado

de Donoghue, 2005).

las células parenquimaticas corticales mas internas.
Estas células parenquimaticas pasan por divisiones
periclinales para dar origen a células que se lignifican,
abaxialmente, y células cambiales, adaxialmente.
Las células cambiales se dividen periclinalmente
dando origen a haces vasculares individuales
con xilema y floema secundarios. Mas tarde este
cambium fascicular queda unido por un cambium
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interfascicular. A lo largo de la vida de la planta se iran
generando de este modo cambiumes que formaran
sucesivos anillos de xilema y floema (Rajput y Rao,
2003) (Fig. 9). Muchos autores utilizan el término
polixilia (e. g. Rao, 1974; Stevenson, 1990; Taylor et
al., 2009) o polixilia centrifuga (e. g. Hermsen et al.,
2006; Artabe ef al., 2005) para este patron.

Carlquist (2007a) realizé una interpretacion
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Cambium interfascicular

Tejidos vasculares primarios

Cambium fascicular Floema secundario

Xilema secundario

Tejido parenquimatoso

Fig. 8. Esquemas comparando la actividad normal y diferencial del cambium. A: Desarrollo, a partir
del procambium, del cambium fascicular. Este genera xilema y floema secundarios. B: En un tallo con
actividad normal del cambium, se diferencia, a partir del parénquima entre los haces vasculares primarios,
un cambium interfascicular. Este forma también xilema y floema secundarios. C: En un tallo con actividad
diferencial del cambium, en cambium interfascicular forma tejidos parenquimaticos y/o esclerenquimaticos

secundarios (=tejido parenquimatoso).

diferente para el desarrollo de la polixilia, en la que
existiria una zona externa (master cambium) activa
mitéticamente de manera ininterrumpida, que
genera capas de cambium en direccidn centripeta.

Los cambiumes sucesivos estan presentes en
muchas familias de angiospermas, e.g. Acanthaceae,
Aizoaceae, Amaranthaceae, Chenopodiaceae,
Combretaceae, Convolvulaceae, Loganiaceae,
Menispermaceae, Nyctaginaceae, Verbenaceae
(Balfour, 1965; Schmitz et al., 2008; Grosso, 2006;
Rajput, 2001, 2002; Terrazas et al., 2011; den
Outer & van Veenendaal, 1995; van Veenendaal
& den Outer, 1993; Rajput & Rao, 2003; Jacques
& De Franceschi, 2007; Carlquist, 2004, 2007b;
Schweingruber, 1992, 2007) y en algunos
representantes de las gimnospermas vivientes,
como Gnetum 'y Welwitschia (Carlquist & Gowans,
1995; Carlquist, 1996) , las Cycadaceae y algunas
Zamiaceae (Terrazas, 1991; Greguss, 1968).

En el registro fosil se observa que la polixilia
estaba generalizada en las pteridospermas
y cycadales (Nishida et al., 1991; Artabe &
Stevenson, 1999; Artabe et al., 1999, 2004, 2005;
Artabe & Brea, 2003; Zhang et al., 2006; Hermsen
et al., 2006; Taylor et al., 2009).

Fig. 9. Desarrollo de los sucesivos ciclos de
cambium y los tejidos vasculares asociados (floema
secundario en gris, xilema secundario en negro)
en el tallo de Cocculus hirsutus (Menispermaceae)
(Modificado de Rajput y Rao, 2003).
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Orientacion inversa (tejidos vasculares
centripetos): La produccion de floema y xilema
secundarios centripetos se debe a un cambium
atipico, que recibe la denominacion de cambium
inverso, porque produce tejidos vasculares hacia
la médula (direccion opuesta a la observada en un
crecimiento secundario normal). El desarrollo del
cambium inverso esta intimamente relacionado con
la presencia de haces primarios bicolaterales. Este
tipo de haces presenta floema a ambos lados del
xilema. El cambium fascicular se encuentra entre
el xilema y el floema externo; segiin Strasburger
(2004) también hay algiin cAmbium entre el xilema
y el floema interno. Actualmente, se lo puede hallar
en el tallo de ciertas dicotiledoneas, en algunos
casos caracterizando familias enteras, en otras
ocasiones restringido a ciertos géneros o especies
(Metcalfe & Chalk, 1950, 1983; Hayden & Hayden,
1994). Los ejemplos mejor conocidos incluyen las
Cucurbitaceae, las familias del Orden Myrtales, y
varias familias de astéridas (Hayden & Hayden,
1994). Cabe destacar que el desarrollo de cambium
en la porcion mas interna de los haces bicolaterales
no se conoce para Cucurbitaceac y Myrtales, pero
si ocurre en algunos miembros de las Apocynaceae,
Asclepiadacacae, Convolvulaceae, Gentianaceae,
Logarriaceae, Solanaceae y las familias no astéridas
de las Polygonaceae y Euphorbiacecae. Entre
estas familias, la produccion de xilema inverso
que resulte en la formacion de haces medulares
centripetos ha sido mencionada esporadicamente
(Hayden & Hayden, 1994).

En el caso de la Euphorbiaceae Croton
glandulosus Linnaeus 1753, el origen del cambium

Cambium interfascicular Cambium interfascicular

Cambium fascicular

Cambium fascicular

Cambium inverso

Cambium inverso

Floema s

vascular localizado entre las células mas jovenes
del metaxilema y el floema externo procede de
manera totalmente normal. Sin embargo, ocurre un
desarrollo atipico entre el protoxilema y el floema
interno. La actividad combinada de los cambiumes
normal e inverso transforma el sistema vascular de
la planta desde una eustela de haces bicolaterales a
un cilindro vascular de xilema y floema secundarios
con el agregado de haces medulares “andmalos”.
Estos haces medulares consisten en las células
originales de floema primario interno mas los tejidos
vasculares adicionales. El meristema responsable
del crecimiento secundario perimedular se presenta
como cordones discretos de cambium originados
entre los primeros elementos del protoxilema y las
c€lulas mas externas del floema primario interno. El
crecimiento secundario perimedular esta restringido
a los haces medulares (Fig. 10). Las células de las
regiones interfasciculares se mantienen inactivas
o, en los tallos viejos y robustos, estallan por la
proliferacion de células formadas en la porcion
interna del haz bicolateral (Hayden & Hayden, 1994).

Si evaluamos esta variante cambial en un
sentido estratigrafico, observamos que en el
pasado la presencia de cdmbium inverso era mas
generalizada que en al actualidad. En todas las
especies del género Medullosa (Medullosales),
los géneros Rhexoxylon y Elchaxylon
(Corystospermales), Pentoxylon (Pentoxylales),
Lioxylon, Fascivarioxylon, Neochamberlainia,
Worsdellia y Menucoa (Cycadales) se observan
tejidos vasculares secundarios centripetos que han
crecido hacia la médula. De éstos, solo Lioxylon y
Fascivarioxylon tienen un ciclo continuo de xilema

Xilema segundario

ecundario Tejidos vasculares primarios

Floema secundario
centripeto

Xilema secundario
centripeto

Fig. 10. Diagrama mostrando la actividad inversa del cambium. A: En una eustela con haces bicolaterales,
se desarrolla, a partir del procambium, un cambium fascicular “normal” y un cambium fascicular inverso. B:
El cambium fascicular “normal” comienza a desarrollar xilema secundario hacia el centro del tallo y floema
secundario hacia la periferia. El cambium inverso comienza a generar xilema secundario externamente y
floema secundario internamente. C: Comienza la actividad del cambium interfascicular, que soélo actua de
manera centrifuga, por lo que se genera un ciclo de tejidos vasculares secundarios que va creciendo de
manera centrifuga. El cdmbium inverso origina arcos de tejidos vasculares secundarios centripeto aislados,
que van creciendo hacia la médula.
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centripeto (Jain, 1962; Zhang et al. 2006).

Puesto que las Medullosales, Corystospermales
y Pentoxylales se extinguieron, so6lo el linaje de las
Cycadales dentro de las gimnospermas conserva
en la actualidad el desarrollo del cAmbium inverso.
Asimismo, el xilema centripeto en formas vivientes
de las Cycadales es esporadico, distinguiéndose en
la region basal de algunas especies de Macrozamia,
Lepidozamia, Encephalartos y Cycas (Artabe et al.,
2005).

De los estudios anatomicos sobre el desarrollo de
los tejidos vasculares centripetos en medullosales,
corystospermas y cycadales (Bancroft, 1913;
Walton, 1923; Archangelsky & Brett, 1961;
Zamuner, 1991; Artabe & Brea, 2003; Artabe et
al., 2005; Bodnar, 2008) se puede concluir que el
crecimiento de los haces medulares y el xilema
centripeto es semejante a lo que fue descripto para
angiospermas vivientes.

Sistema vascular medular: En las plantas con
desarrollo de tejidos vasculares centripetos se puede
dar una complejizacion mucho mayor de los tallos,
por el desarrollo de ciclos adicionales de cdmbium
normal e inverso. Esto culmina en la conformacion
de dos sistemas vasculares secundarios, que
coexisten en un mismo tronco: el sistema medular
y el sistema cilindrico. El sistema medular se ha
registrado en formas pérmicas de Medullosales, en
Cycadales fosiles (Charmorgia, Fascivarioxylon,
Neochamberlainia, Worsdellia, Centricycas y
Menucoa) y actuales (Lepidozamia, Encephalartos
y Macrozamia) y en Corystospermales
(Rhexoxylon). Entre las angiospermas, un ejemplo
es el explicado previamente de Croton glandulosus
(Euphorbiaceae).

El sistema medular tiene su origen en los tejidos
vasculares secundarios centripetos (=cambium
inverso). Estd conformado por uno o mas ciclos
de haces dobles perimedulares con una porcioén
centripeta y una porcioén centrifuga. Una vez
separados los tejidos centripetos de los centrifugos,
en el borde externo de los centripetos aparece un
nuevo ciclo de tejidos centrifugos, constituyendo
haces perimedulares dobles. S6lo cuando hay haces
perimedulares dobles, con una porcidn centripeta
y una porcion centrifuga, se habla de un sistema
vascular medular independiente del cilindrico.

Su desarrollo ha sido intensamente estudiado
en el género Rhexoxylon por diferentes autores
(Archangelsky & Brett, 1961; Zamuner, 1991;

Artabe & Brea, 2003; Bodnar, 2008). Como ocurre
en muchas plantas con haces primarios bicolaterales,
en las etapas tempranas del crecimiento de los tallos
de Rhexoxylon el cilindro vascular secundario
consta de un ciclo vascular centrifugo-centripeto.
La actividad del cambium se torna asimétrica, con
un mayor desarrollo de los tejidos centrifugos que
los centripetos. El xilema (y floema) centripeto
se separa del centrifugo por el desarrollo de
tejidos parenquimatosos (=actividad remanente)
entre ellos. En todas las especies de Rhexoxylon
—excepto R. cortaderitaense- durante las etapas
tardias, en el borde externo del xilema (y floema)
centripeto comienza a desarrollarse xilema (y
floema) centrifugo (=polixilia). Por esto, en la etapa
madura, el cilindro vascular secundario consta
de un sistema medular, formado por uno a mas
ciclos de haces perimedulares dobles centripeto-
centrifugos (Fig. 11).

DiscusioN

LOS MODELOS EVOLUTIVOS

Los patrones observados en el flujo de las
auxinas, descriptos tanto para las espermatofitas
actuales como en el lefo de Archaeopteris
(progimnosperma del Devonico Tardio), sustentan
firmemente la premisa de que los tejidos vasculares
secundarios en todas las lignofitas, habrian sido
regulados por los mismos mecanismos de control
genético y fisiologico (Rothwell & Lev-Yadun,
2005). En la hipotesis filogenética presentada en
la Fig. 12 el patron en espiral aparece como una
sinapomorfia de todas las lignofitas.

Por otro lado, si consideramos las variantes
cambiales estudiadas con respecto a su posicion en
el arbol filogenético de las plantas vasculares (Fig.
12), podemos concluir que cada una fue adquirida
de manera independiente en cada linaje, lo que ya
habia sido sefialado por Carlquist (1988). A pesar
de ello, los procesos ontogenéticos implicados son
comparables, como se sugiere mas adelante en este
trabajo. Ademas, el origen y diversificacion de cada
una de las variantes, podria tener una intima relacion
con eventos heterocronicos y heterotopicos.

La heterocronia y la heterotopia (incluyendo a la
homeosis) tradicionalmente han sido consideradas
cambios evo-devo. Bateman (1994) define un
cambio evo-devo como cualquier cambio genético
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Fig. 11. Evolucion del sistema medular, mediante la comparacion de las secuencias de desarrollo de tres
taxones de Corystospermales. A: Elchaxylon zavattierae. B: Rhexoxylon cortaderitaense. C: Rhexoxylon
piatnizkyi. Blanco — parénquima y esclerénquima, Gris claro — tejidos vasculares centrifugos (producidos
por el cambium normal), Gris oscuro — tejidos vasculares centripetoos (producidos por el cambium
inverso). En el primer estadio (a), dos anillos cambiales, alrededor de los haces vasculares primarios, dan
origen a cantidades iguales de tejidos vasculares centrifugos (anillo cambial normal) y centripetos (anillo
cambial inverso). En la fase siguiente (b) los anillos cambiales producen un desarrollo diferencial en la
parte centrifuga. La fase adulta de A (Elchaxylon zavattierae) consiste en un cilindro vascular de tejidos
vasculares secundarios centrifugos mas un ciclo de tejidos vasculares centripetos. En la ontogenia de los
descendientes (B y C) se agregan etapas (peramorfosis). En el estadio (b) de Rhexoxylon cortaderitaense
y R. pianitzkyi, el tejido vascular centripeto se separa del centrifugo debido al desarrollo de parénquima
de dilatacion entre ellos (resultado de la actividad del cambium remanente). La fase adulta de R.
cortaderitaense (B.c) consiste en un ciclo de grandes cufias de tejidos vasculares secundarios separado
por una barra tangencial de parénquima de un ciclo de tejidos vasculares centripetos. El desarrollo de R.
pianitzkyi (C) se alarga aun mas y en una etapa ulterior, tejidos vasculares centrifugos crecen en el margen
interno de los tejidos vasculares centripetos generando un ciclo de haces perimedulares dobles (C.d).

ser alcanzado mediante tres procesos: post-
desplazamiento, progénesis y neotenia. Post-
desplazamiento significa el retraso del punto de
inicio del desarrollo de ciertas estructuras (Alberch

expresado fenotipicamente, que se produce en un
linaje y que altera profundamente la forma y/o
el tamafio de cualquier estadio ontogenético del
descendiente en relacion al ancestro.

La heterocronia es el cambio en la tasa relativa y el
ritmo del desarrollo del descendiente en relacion con
el ancestro (Haeckel, 1866; de Beer, 1958). Incluye
dos tipos de patrones: pedomorfosis y peramorfosis.

La pedomorfosis es la retencion de caracteres
juveniles ancestrales en la fase adulta del
descendiente (Garstang, 1928). Este patrén puede
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et al., 1979), y progénesis implica la aceleracion
en la maduracion sexual con respecto al desarrollo
somatico (=punto de finalizacion temprano) (Giard,
1887). La neotenia es la desaceleracion de la tasa de
desarrollo (Kollman, 1885).

En cambio, la peramorfosis es la presencia de la
morfologia adulta ancestral en un estadio juvenil
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del descendiente, lo que resulta en un descendiente
que tiene una morfologia mas diferenciada que
la del ancestro (Alberch et al., 1979). Puede ser
causada por tres procesos: predesplazamiento,
hipermorfosis y aceleracion. Predesplazamiento
es el comienzo temprano del desarrollo de una
estructura en comparacion con el desarrollo
del organismo entero (Alberch et al., 1979). La
hipermorfosis consiste en la extension del periodo
juvenil de crecimiento, causada por un retraso en la
maduracién sexual (de Beer, 1930). Por tultimo, la
aceleracion es el incremento en la tasa de desarrollo
morfolégico (Cope, 1887).

El segundo tipo de cambio evo-devo es la
heterotopia o cambio en el patron espacial de
los procesos del desarrollo (Haeckel, 1866). De
acuerdo a Baum & Donoghue (2002) hay dos
tipos de heterotopia: homeoheterotopia, que es
la transferencia de la identidad genética entre los
tejidos u organos preexistentes, y neoheterotopia,
que es la aparicion de tejidos u oOrganos en una
posicion nueva. Segiin Baum & Donoghue (2002),
homeosis -definida por Bateson (1894) como el
reemplazo de una estructura por otra- es la categoria
de homeoheterotopia en la que todos los aspectos
de identidad de una estructura son conferidas a la
estructura receptora.

Teniendo en cuenta estos términos, se pueden
trazas los siguientes modelos para el origen y
diversificacion de las variantes cambiales.

Unifacialidad

De acuerdo a las hipotesis filogenéticas
propuestas para las plantas vasculares (Fig. 12), el
cambium unifacial de Lycophyta no es homoélogo
al cambium unifacial que esta presente en algunas
Euphyllophyta, evolucion6 independientemente en
cada linaje (Fig. 12).

Tanto las licofitas como las esfenofitas
arborescentes, caracterizadas por el cambium
unifacial, estan totalmente extintas. Tal vez el
cambiun unifacial que existe hoy en dia es el que
presenta el género Isoetes, que ademas es el unico
representante del clado de las licofitas arboreas que
vive en la actualidad. Sin embargo, la actividad
del cambium vascular del tallo de Isoetes no seria
del todo equivalente al cAmbium unifacial, ya que
externamente genera tejido cortical e internamente
tejido vascular compuesto por traqueidas y tubos
cribosos entremezclados, el que recibe el nombre

de tejido prismatico.

Deacuerdoalashipotesis filogenéticas de Kenrick
& Crane (1997), el cambium bifacial aparece en la
base del clado de las Sphenophyta, por lo que el
cambium unifacial de las Archaeocalamitaceae
y Calamitaceae seria derivado de aquel. Pero
(,como se habria originado este tipo de cambium
que soélo produce xilema secundario? En este caso
las células cambiales detendrian las divisiones en
la cara periclinal externa, lo que no se sabe es si
estd interrupcion es progresiva o repentina en el
desarrollo. En general, para cualquier planta con
desarrollo de cambium bifacial, lo normal es que
se produzca menos floema secundario que xilema
secundario. Esto ocurre porque en el crecimiento
secundario por cada capa de células xilematicas
no se desarrolla una capa de células floematicas.
Esta proporcion es, por lo menos, que cada dos
capas de xilema se produce una de floema. Si este
porcentaje aumenta en detrimento del floema, o sea,
que en el crecimiento el cambium se saltee cada
vez mas etapas en las que se genera una capa de
células del floema, podemos visualizar el origen del
cambium unifacial a partir de un cambium bifacial.
Esta delecion de etapas se podria producir por la
aceleracion de la tasa de crecimiento, y por ende
podria corresponder a un proceso heterocrénico, en
particular a un patrén peramorfico.

Desde el punto de vista del registro geologico,
el cambium unifacial de las licofitas y esfenofitas
arborescentes se origina después (Devonico Tardio)
que el cambium bifacial (Devonico Medio/Tardio)
que aparece por primera vez en las progimnospermas
(Lignofitas). Las Lepidodendrales, Pleuromeiales,
Isoctales, Archaeocalamitaceae y Calamitaceae
consiguen la arborescencia y el aumento del
diametro por crecimiento primario epidogenético,
mas que por el cambium unifacial. No se produjo
diversificacion significativa de este caracter, ademas
estos clados sufrieron una marcada declinacion.
Por esto, es plausible pensar que la arborescencia
alcanzada mediante el cambium bifacial haya sido
clave en el éxito ulterior de las lignofitas.

Fragmentacion radial de elementos vasculares
(actividad diferencial del cambium)

La actividad diferencial del cambium, asi como
las variantes cambiales que siguen, se han originado
a partir del un cambium bifacial tipico (ver Fig. 6 y
Fig. 12).
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Fig. 12. Hipotesis de las relaciones filogenéticas de plantas vasculares. La figura presenta el consenso
estricto de los 15 arboles mas parsimoniosos obtenidos a partir del analisis la matriz de la Tabla 3, y muestra
el mapeo de los caracteres relacionados con la actividad del cambium.
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El proceso ontogenético implicado en el
origen de la actividad diferencial es un cambio
en la funcidon del cambium interfascicular, que
en vez de generar tejidos vasculares secundarios
conductores (células xilematicas y floematicas),
forma un tejido de relleno y/o sostén, conocido
como parenquimatoso (células parenquimaticas,
esclerenquimaticas e idioblastos). En el marco de la
biologia evo-devo, este es un reemplazo de un tipo
tisular por otro, es decir, un cambio homeotico. Las
formas carboniferas de Medullosales (Medullosa
noei, M. steinii, M. endocentrica, M. thomsoni,
M. primaeva) muestran sistemas vasculares
cilindricos constituidos por segmentos separados,
como resultado de que el cambium interfascicular
forma abundante parénquima secundario. En las
formas pérmicas, se puede ver una disminucion
de la fragmentacion de los elementos vasculares.
Asi en Medullosa solmsii esta formado por 8 a
12 segmentos vasculares, en M. leuckharti hay 4
segmentos vasculares, y en M. stellata y M. porosa
el sistema cilindrico no es disecto.

La topologia del <cladograma de
Corystospermaceae obtenido en el presente analisis
es coherente con las series de transformacion
propuestas por Artabe & Brea (2003) y Artabe
& Zamuner (2007): la serie cuneumxyloide
(Cuneumxylon y Tranquiloxylon), caracterizada
por el xilema primario endarco, cufias centrifugas
de xilema secundario separadas por radios
parequimatosos y polixilia centrifuga, y la serie
rhexoxyloide (Rhexoxylon y Elchaxylon), donde se
observa la presencia de xilema primario mesarco,
cuias de xilema secundario centrifugo separadas
por radios parenquimatosos, polixilia centrifuga,
xilema secundario centripeto y haces perimedulares
dobles. La unica diferencia entre esta propuesta y
nuestra hipotesis filogenética es que en la Gltima
Elchaxylon aparece como basal a los dos linajes,
por lo que la condicion ancestral del resto de
las corystospermas es la de un cilindro vascular
secundario no disecto.

Polixilia (cambiumes supernumerarios o sucesivos)
La polixilia centrifuga implica la aparicion de
meristemas secundarios nuevos. Con respecto a la
condicion ancestral, que es la existencia de un tinico
cambium, este patron puede ser interpretado como
un evento heterotopico.
En las dos series de transformacion evolutiva

propuestas por Artabe et al. (2005) para el clado
Zamiaceae-Encephalartoidea dentro de las
cycadales (Encephalarteae y Diooea) hay un
incremento de la polixilia centrifuga: se irian
agregando cambiumes hasta llegar al maximo
observado (seis en Brunoa).

Por otro lado, en la hipdtesis evolutiva
planteada para el cilindro vascular secundario de
las corystospermas por Artabe & Brea (2003) se
observa también un incremento de la polixilia
centrifuga en las dos series de transformacion
principales (rhexoxyloide y cuneumxyloide).

Orientacion inversa (cambium inverso)

El desarrollo de un cambium inverso (también
denominado polixilia centripeta ya que involucra
la adicion de un anillo cambial) corresponde,
como el caso anterior, a la aparicion de meristemas
secundarios nuevos, y puede ser interpretada como
un evento heterotopico.

Dentro de las Medullosales se aprecia una
complejizacion de los tallos por aumento de
la actividad inversa del cambium. Las formas
carboniferas como Medullosa noei, M. endocentrica
y M. steinii, exhiben un anillo cambial centripeto y
otro centrifugo. Por otra parte, las especies pérmicas
muestran una organizacion mas complicada: M.
stellata y M. porosa presentan dos ciclos de tejidos
vasculares centripetos y dos centrifugos (Fig. 13).
Worsdell (1896, 1906) sugirid6 que las Cycadales
habrian derivado de las medullosas por pérdida
progresiva de los tejidos vasculares centripetos.

Callistophyton poroxyloides
Amosioxylon australis
Medullosa noei

Elchaxylon zavattieriae
Tranquiloxylon petriellai
Kykloxylon / Jeffersonioxylon
Cuneumxylon spallettii
Rhexoxylon cortaderitaense
Rhexoxylon tetrapteridoides
Rhexoxylon piatnitzkyi
Rhexoxylon africanum
Rhexoxylon brunoi
Rhexoxylon brasiliense

D
%

%
N4

Fig. 13. Unico arbol mas parsimonioso obtenido a
partir del analisis la matriz de la Tabla 5, indicando
la evolucion del sistema vascular secundario en las
Corystospermales.
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Tabla 4. Lista de caracteres utilizados para el analisis filogenético de los taxones de troncos de

Corystospermaceae.
Caracteres/ Estado 0 1 2 &
1. Proporcién médula/cilindro vascular mayor que 0,1  menor que 0,1
2. Cavidades secretoras en la médula presentes ausentes
3. Nidos escleréticos en la médula ausentes presentes
4. Elementos vasculares en la médula presentes ausentes
5. Radios parenquimatosos (no ordenado)  anchos angostos ausentes
6. Relacion entre el xilema contiguos separados
centripeto y el xilema centrifugo
7. Xilema primario mesarco endarco
8. Engrosamientos de las traqueidas espiralados escalariformes reticulados
del xilema primario (no ordenado)
9. Lefio manoxilico picnoxilico
10. Anillos de crecimiento (no ordenado) ausentes continuos discontinuos y discontinuos y
desplazados concordantes
11. Traqueidas del lefio en seccion cuadrangulares poligonales redondeadas
transversal (no ordenado)
12. Parénquima axial ausente presente
13. Numero de series de las multiseriadas mayormente uniseriadas a uniseriadas
punteaduras (no ordenado) biseriadas biseriadas
14. Arreglo de las punteaduras denso contiguo espaciado
15. Morfologia de las hexagonales achatadas circulares
punteaduras (no ordenado)
16. Disposicion de las punteaduras alternas opuestas
17. Morfologia del poro eliptico circular
18. Engrosamientos terciarios ausentes presentes
19. Tipo de punteaduras de los areoladas simples
campos de cruzamiento
20. Numero de punteaduras por mas de 3 menos de 3
campo de cruzamiento
21. Morfologia de la punteaduras de los circular ovalada elitpica
campos de cruzamiento (no ordenado)
22. Radios lefiosos heterocelulares homocelulares
23. Numero de series de los multiseriados uni y biseriados sélo uniseriados
radios (no ordenado)
24. Altura de los radios cortos medianos a largos
25. Polixilia centripeta presente ausente
26. Sistema medular (ordenado) ausente un ciclo completo  un ciclo completo dos ciclos
y otro incompleto completos
27. Polixilia centrifuga (ordenado) ausente en arcos poco en arcos muy en anillos
frecuentes recuentes

Posteriormente Artabe et al. (2005) al comparar los
tallos fosiles de cycadales con los actuales, notaron
que la cantidad de xilema centripeto disminuye
gradualmente desde Fascivarioxylon (Jurasico) hacia
Neochamberlainia-Worsdellia (Cretacico) hasta
Menucoa (Cenozoico) y por ultimo en las formas
vivientes, donde el caracter se vuelve relictual.
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En la base de la filogenia de las corystospermas
(Fig. 13) se separa Elchaxylon zavattieriae del
resto de los taxones de troncos. Los ejes adultos de
Elchaxylon tienen un ciclo de tejidos centripetos
unido a los centrifugos. Luego, en el cladograma, se
distinguen dos linajes derivados (i.e. cuneumxyloide
y rhexoxyloide) en donde se observan los siguientes
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patrones: una pérdida de los elementos vasculares
centripetos en el primero, y un aumento de la
cantidad de estos elementos en el segundo.

Fragmentacion tangencial de los elementos
vasculares (actividad remanente del cambium)

Entre el xilema secundario centrifugo y
centripeto, aparecen tejidos de relleno y/o sostén
(=parénquima de dilatacion) en forma de arcos,
que son producidos por células parenquimaticas
del mismo lefio que reanudan su actividad
meristematica. En la ontogenia tipica no hay
tejido en la posicion que ocupa el parénquima de
dilatacion en los tallos de corystospermas. Por esto,
este evento puede ser explicado via heterotopia.

La fragmentacion tangencial de los elementos
vasculares se observa so6lo en el linaje rhexoxyloide,
de la hipétesis filogenética propuesta en este trabajo
(Fig. 13). Elchaxylon zavattieriae tiene los tejidos
centripetos unidos a los centrifugos porque no se
desarrolla parénquima de dilatacion.

Sistema vascular medular

El sistema medular ha sido estudiado en
profundidad en las Corystospemales. Caracteriza a
todas las especies del género Rhexoxylon, excepto a
R. cortaderitaense (la especie mas basal del género,
de acuerdo a la filogenia presentada). En las etapas
tempranas del desarrollo de esta especie, el cilindro
vascular secundario consta de un ciclo vascular
centrifugo-centripeto. La actividad del cambium
se torna asimétrica, con un mayor desarrollo de los
tejidos centrifugos respecto de los centripetos. El
xilema (y floema) centripeto se separa del centrifugo
por el desarrollo de tejidos parenquimatosos
(=actividad remanente) entre ellos. Aqui culmina
el desarrollo de los tallos de R. cortaderitaense,
que, si bien siguen creciendo en espesor, no
sufren mas diferenciaciones morfologicas. En las
restantes especies de Rhexoxylon durante las etapas
tardias, en el borde externo del xilema (y floema)
centripeto comienza a desarrollarse xilema (y
floema) centrifugo. Por esto, en la etapa madura, el
cilindro vascular secundario consta de un sistema
medular, formado por uno a mas ciclos de haces
perimedulares dobles centripeto-centrifugos.

Entre las formas con sistema medular,
R. tetrapteridoides es la menos compleja. Las
ontogenias de los otras especies muestran un
incremento progresivo en la complejidad del sistema

66

medular, evidenciado en un aumento del nimero de
ciclos de haces perimedulares. Esto indicaria una
adicion de estadios ontogenéticos con respecto a R.
cortaderitaense. R. tetrapteridoides se encuentra
basal con respecto a R. brasilense, R. pianitkzyi,
R. africanum y R. brunoi. Estas especies presentan
etapas del desarrollo adicionales en comparacion
con la ontogenia de R. fetrapteridoides, ya que
muestran el crecimiento de un nuevo ciclo de tejido
vascular centripeto en todas las cuflas centrifugas.
Dicha transformacion (R. tetrapteridoides — R.
brasilense, R. pianitkzyi, R. africanum y R. brunoi),
se podria interpretar como un patron heterocronico,
en particular peramorfico.

CONCLUSIONES

A partir del panorama expuesto en este trabajo,
podemos concluir que las variaciones anatdmicas
puntuales nos dan indicios de los procesos que
subyacen al desarrollo del cambium. Elhallazgo del
patrén en espiral en lefios tridsicos es una evidencia
a favor de que los mismos procesos fisiologicos
que regulan el crecimiento de lefios actuales han
existido a lo largo del registro geoldgico, apoyando
las ideas de Rothwell & Lev-Yadun (2005).

Con respecto a las variantes cambiales, podemos
concluir que existid una divergencia principal entre
el cambium unifacial presente en las lycophytas y
el cambium bifacial de las lignofitas (que aparece
en algunos grupos de esfenofitas). De acuerdo
a Savidge (2001) los mecanismos regulatorios
que operaron en la formacion del cambium
unifacial son diferentes que los que operan en
el desarrollo del cambium bifacial. Todas las
demas variantes (diferencial, remanente, polixilia,
inverso, sistema medular) tienen como condicion
ancestral el crecimiento secundario tipico (bifacial,
unico, centrifugo y uniforme) y se originaron via
heterotopia.

Aunque cada una de dichas variantes cambiales
se adquirié convergentemente en cada linaje,
su evolucidon en todos los clados podria haber
estado intimamente relacionada con alteraciones
en el desarrollo. En el pasado geoldgico, las
variantes cambiales estaban muy generalizadas
en gimnospermas. En la actualidad, su presencia
en este grupo es reducida, en parte debido a la
extincion de muchos linajes gimnospérmicos.
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Las variantes del cambium habrian tenido
un valor adaptativo que otorgaba a las licofitas,
esfenofitas y gimnospermas fosiles la posibilidad
de dominar en condiciones ambientales particulares
del Paleozoico y Mesozoico, como las que reinaban
en los bosques pantanosos carboniferos y los
bosques subtropicales estacionales tridsicos. En
el presente, ecosistemas analogos a aquellos son
habitados principalmente por angiospermas, en las
que se puede observar una gran variabilidad en el
desarrollo secundario.
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