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NODULOS RADICALES EN LARREA (ZYGOPHYLLACEAE)

Por D. MEDAN y R. D. TORTOSA?, 2

SUMMARY

Root nodules have been fouad in Larrea cuneifolia Cav. and L. nitida Cav.;
besides, the presence of root nodules in L. divaricate Cav. has been confirmed in
2 new localities. 1

Apparently, only some of the individuals bore nodules; no nodules could be -
found until now in L. ameghinoi Speg. The morphology and anatomy of the nodules
is described. First cell divisions, located in the parent root inner cortical parenchyma,
endodermis and perycicle, give rise to small outgrowths; these ones, by means of
continuous growth, become lobulated, brain-like masses up to 5 cm in diameter.
These are essentially parenchymatic hiperplasias covered by a protective tissue,
below which a diffuse, peripheric meristematic layer is located. The massive, starch-
storing parenchyma is traversed by a poorly developed vascular system, which is in
turn connected with the parent root stele.

Apparently these nodules do not represent modified lateral roots nor contain
any type of organism; tkey chow no affinities with symbiotic nodules nor with
zoocecidia. Their affinities with nodules found in other Zygophyllaceae and with
“false” nodules, pseudonodules, traumatic galls, pathogenic "galls and genetic tumors,
are also discussed.

INTRODUCCION

Los nbédulos de Larrea fueron descubiertos por Ruiz Leal en 1939,
sobre raices de ejemplares de L. divaricata Cav. que crecian en la
provincia de Mendoza (Argentina). Schnack y Covas (1946), al pu-
blicar este hallazgo —confirmado por ellos en otra localidad men-
docina—, expresaron la suposicién de que los nédulos podrian ser
causados por un simbionte similar al Rhizobium de las Leguminosas
0 a las micorrizas de otras plantas. Més tarde, Leiderman y Matiussi
(1968) empleando materiales de L: diwvaricata coleccionados en las
provinecias de Santiago del Estero y Tucumén (Argentina) determi-
naron la ausencia de formas bacterianas en los tejidos nodulares.

El presente trabajo fue realizado para establecer si la modula-
cién en Larrea ocurre en otras especies y areas; conocer la ontogenia

1 Laboratorios de Botdnica “Lorenzo R. Parodi”, Facultad de Agronomfa, Uni-
versidad de Buenos Aires, Avda. San Martin 4453, 1417 Buenos Aires.
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v estructura de los nédulos y determinar el grado de afinidad exis-
tente entre éstos y otros ndédulos radicales conocidos.

OTROS ANTECEDENTES

En otros 3 géneros de Zigofiliceas, Fagonia, Tribulus y Zygo-
phyllum, fueron hallados nédulos radicales (Sabet, 1946). Lange
(1966) refiri6 que Issatschenko en 1913 habia ‘descripto nédulos en
raices de Tribulus terrestris 1., infectados externa e internamente
por hifas fingicas. Por el contrario, Sabet (op. cit.) senald la pre-
sencia de bacteroides semejantes a los de Rhizobium. asi como la ca-
pacidad de las plantas noduladas de fiiar nitrogeno atmosférico.
También observaron la existencia de Rhizobium en el interior de estos
nédulos Mostafa y Mahmoud (1951) v Athar y Mahmood (1972). Es-+
tos nltimos autores (1974, 1978 y 1979) afirmaron incluso haber ino-
culado exitosamente diversas especies de Leguminosas con bacterias
aisladas de los nédulos de Tribulus. Sin embargo, Allen v Allen (1949)
realizaron un estudio anatémico de los nédulos de 7. cistoides L.
v sefialaron que éstos no presentaban microorganismos y que cons-
tituian simples reservorios de almidén.

MATERIAL Y METODOS

Se excavé el sistema radical de nummerosos individuos pertene-
cientes a diferentes especies de Larrca, en diversas localidades de las
provincias argentinas de Chubut, Rio Negro y La FPampa. Porciones
de raices noduladas se fijaron en FAA inmediamente de su extrac-
c¢ién de las plantas portadoras. Simultaneamente se confeccionaron
ejemplares de herbario, los que junto al material fijado se hallan
depositados en el Herbario ‘‘Gaspar Xuarez’' (BAA). Seguidamente
se detallan los ejemplares mencionados:

Larrea divaricata Cav.: ARGENTINA. Prov. Chubut: Dpto. Gaiman: Gaiman,
Tortosa y Medan 307, 19-V-1979 (BAA). - Dpto. Rawson: Entre Trelew y Pto.
Madryn, Tortosa y Medan 309, 19-V-1979° (BAA). .

Larrea cuneifolia Cav.: ARGENTINA. Prov. Rio Negro: Dpto. Conesa: Entre
San Antonio Oeste y Rio Colorado, Tortosa y Medan 312, 20-V-1979 (BAA).

Larrea nitida Cav.: ARGENTINA. Prov. Chubut: Dpto. Rawson: Entre Trelew
y Pto. Madryn, Tortosa y Medan 308, 19-V-1979 (BAA). - Prov. La Pampa: Parque
Nacional Lihuel Calel, Camara-Hernandez et «l. 13, 19-X-1979 (BAA).

Se pudo estudiar también el ejemplar de L. dwaricata coleccio-
nado por Ruiz Leal en:

ARGENTINA. Prov. Mendoza: Dpto. Las Heras: ler. Pto. Chambén, cerca del
C° de 1la Gloria, Ruiz Leal 6126, 18-VI-1939 (MERL). : ;
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Para los estudios anatémicos se incluyeron raices noduladas y
porciones de nédulos en parafina mejorada ‘‘tissuemat’’. Se realiza-
ron cortes de 5-10 pm de espesor con micrétomo rotativo, los que se
colorearon con violeta de cresilo (Dizeo de Strittmatter, 1980).

OBSERVACIONES

Se hallaron ejemplares nodulados de L. divaricata en 2 localida-
des patagénicas, y también se encontraron nédulos en raices de otras
2 especies, L. cuncifolia y L. mitida, deseonocidas hasta el momento
como portadoras de los mismes. La blisqueda de nédulos en L. ame-
ghinot (Prov. Rio Negro, Dpto. San Antonio) dio resultados negati-
vos, y otro tanto ocurrié en muchas exploraciones de ejemplares de
las otras 3 especies, no obstante que algunas fueron realizadas en
las mismas localidades en que habia individuos nodulados. En todos
los casos, los ejemplares cuyas raices- presentaban noédulos crecian
vigorosos y aparentemente sanos.

Morfologia y anatomia de los nédulos

Los nédulos de las 3 especies estudiadas son semejantes entre si
en sus caracteres morfologicos y anatémicos. Lia ontogenia fue estu-
diada s6lo en nédulos de L. nitide, no obstante lo cual, dada la uni-
formidad que presentan las estructuras nodulares adultas de las di-
ferentes especies, es licito suponer también desarrollo semejante en
todas ellas.

1. Morfologia externa. — (Figs. 1 A, B, D; 2 A-1). Los nédulos
se inician como protuberancias blanquecinas de 0,2-0,3 mm didm. que
aparecen sobre raices de 0,1-0,2 mm diam., las que se doblan en el
punto de emergencia. Crecen conservando forma esferoidal —lo que
pérmite distinguirlos de las ramificaciones de la raiz— hasta alcan-
zar 1-1,5 mm diam., momento en que algunos comienzan a formar
16bulos en la superficie. A partir de entonces presentan considerable
variabilidad, debido al diferente modo ens+que se forman y agregan
los 16bulos, a la formacién de raices nodulares y al predominio even-
tual de alguna direccién de crecimiento sobre las ctras. Lias raices
nodulares, aparentemente normales en estructura, pueden formarse
en el apice de los lobulos o, menos frecuentemente, a partir de no-
dulos pequefios aGn no lobulados, y poseen la porcién basal ligera-
mente engrosada y oscura. Cuando los nddulos tienen yva 2-2,5 mm
diam. pueden presentar forma esferoidal, con unos 10 lébulos orien-
tados en todas direcciones, o ser oblongos, ent forma de T, ete, Se han
observado incluso nédulos formados sobre raicillas nodulares. Des-
pués de un periodo de ecrecimiento cuya duracién, eventual estacio-
nalidad, etc. son desconocidas, las estructuras deseriptas devienen en’
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masas irregularmente esferoidales o elipsoidales de hasta 4-5 em diam.,
cuya superficie presenta numerosos lobulos hemisféricos de 0,5-2 mm
diam. apretadamente agrupados en lébulos mayores, de 0,5-1,5 em
didm., que en conjunto confieren al nddulo un aspecto calloso o ce-
rebroide. lias raices nodulares son a veces muy abundantes y, cuando
han tenido origen temprano, quedan englobadas por el crecimiento
del nédulo. Otro tanto ocurre con particulas del suelo, en especial
cuando durante el crecimiento se agregan entre si ndédulos vecinos.
Nédulos parcial o totalmente necréticos fueron observados entre las
formas mayores.

2. Estructura de la raiz soporte. — (Fig. 2 J). La raiz primaria
posee rizodermis normal, de vida corta, de la cual quedan s6lo restos
a la altura en que se forman los nédulos. El parénquima cortical
consta de 2-4 estratos, caracterizados por pequefias inclusiones celu-
Jares amarillas. En el estrato mas externo las paredes tangenciales
exteriores engrosan ligeramente cuando muere la rizodermis, mientras
que en aquél vecino a la endodermis se acumulan contenidos oscuros.
La endodermis presenta bandas de Caspary muy poco conspicuas. El
cilindro central es de estructura diarca. El felégeno se forma a partir
de divisiones tangenciales de la endodermis (Fig. 2 K). Las derivadas
externas acumulan contenidos oscuros semejantes a los ya presentes
en el parénquima cortical, y las internas almidéon. El cambium vas-
cular se diferencia poco después, circundando al haz xilematico.

3. Origen del nodulo. — L falta -de nédulos” suficientemente jo-
venes en el material investigado, impide describir convenientemente
los primeros pasos de la ontogenia nodular. Sin embargo es posible,
sobre la base del examen de las capas de la raiz en las cercanias del
punto de iniciacién del nédulo y del estudio de los nédulos mas pe-
quenios disponibles, sefialar al parénquima_cortical y a la endodermis
como asiento mas probable de las primeras divisiones productotas de
tejido nodular. Agquellos tejidos formarian, mediante divisiones ra-
diales y tangenciales, una protuberancia hemisférica, incrementada
luego por divisiones del periciclo gque tienen lugar en la vecindad
de uno de los polos protoxilematicos.

Fic.'1. — A, B, D: Nédulos radicales de Larrea divaricata. C: Sector periférico de
un corte por nédulo de L. nitida, en el que se observa parte de un lébulo en activa
expansion, Falta el tejido protector. A y D: de Tortosa y Medan 307; B: de Tor-
tosa y Medan 309; C: de Cdmara Hernandez et al. 13. Escalas: A, B, D: 0,5 cm:
C: 20 pym, ;



Fic. 2. — A-1: Diferentes estadios de la ontogenia del nédulo. A-H: de Larrea ni-
tida; 1: de L. divaricata (rn: raiz nodular). J: Corte transversal de la raiz primaria
de L. ‘nitida, luego del desprendimiento de la rizodermis y antes de la diferenciacién
del felégeno. El estrato cortical vecino-a la endodermis acumula contenidos oscuros.
Del cilindro central se ha representado sélo el xilema. K: Detalle de la corteza ra-
dical de J, en un estadio posterior. La endodermis ha sufrido divisiones tangen-
ciales. L: Corte longitudinal de un nédulo juvenil de L. nitida (ilustrado en A) vy
transversal de la raiz soporte. Los limites entre los elementos corticales, endodér-’
micos y periciclicos y sus respectivas derivadas se han destacado con linea gruesa.
Algunos elementos corticales y derivadas de la endodermis presentan contenidos
oscuros, En la periferia, tejido materno y derivadas corticales desorganizadas (cp:
capa protectora; de: derivadas de la endodermis; dp: derivadas del periciclo; nn:
nicleo del nédulo). A-H y J-L: de Cédmara Herndndez et al. 13; I: de Tortosa y
Medan 309. Escalas: en F, vale para A-H, 1 mm; en T, 2 mm; en-J, Ky L, 20 ym.
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4. Estructura del nédulo juveml (Figs. 2 Li; 3 A).— Un nédulo
muy joven —de unos 230 pm didm.— presenta, en corte longitudinal,
la siguiente estructura: a) una capa protectora externa, continua,
de espesor irregular y contenidos celulares escasos; b) el nicleo del
nédulo, consistente en una masa de células meristematicas que se
dividen en diversos planos; y ¢) un haz xilemético rudimentario,
formado por traqueidas cortas. Estudiando la disposicion de las cé-
lulas y sus caracteres —forma, tipo de pared, contenido— se advierte
que la capa protectora tiene origen en divisiones del parénquima cor-
tical de, la raiz soporte, mientras que el niicleo del ndédulo procede
de la endodermis y sus derivadas externas, y del periciclo. Los ele-
mentos xileméticos se han diferenciado a partir de células del niicleo
nodular.

5. Diferenciacion posterior de los tejidos noduleres (Fig. 3 B y
C). — La actividad meristematica generalizada en el nteleo nodular
contintia algin tiempo, limitandose luego a un estrecho manto peri-
férico. Los demés elementos se diferencian en parénquima amilifero
¥, en proporcién muy inferior, en elementos vasculares que se agregan
a los preexistentes. El manto meristemético experimentard divisiones
principalmente periclinales y sus derivadas externas formaran, por
debajo de la capa protectora ya decadente, un tejido semejante a ésta
v destinado a reemplazarla, mientras que las derivadas internas se
transformaran casi exclusivamente en parénquima amilifero. La es-
tructura resultante, visible en un nédulo de 0.6 mm diam., consiste
en 2 capas concéntricas ontogenéticamente relacionadas, el tejidg pro-
tector y el meristema periférico —responsable este tltimo del ereci-
miento ulterior del nédulo—, que recubren un gran nicleo amilifero,
surcado a su vez por un sistema vasculor®escasamente desarrollado.
Esta organizacién permanece ya invariable, y se la puede apreciar
en ndédulos de 4-5 em didm., luego de un proceso de crecimiento que
aportd -cambios atinentes sélo a la forma externa del nédulo, princi-
palmente formaciéon de lébulos y.raices nodulares (Fig. 3 D).

.

6. -Descripcion detallada de los tejidos nodulares. — El tejido
protector (Fig. 3 F), formado por células de paredes delgadas
y casi exentas de contenido al completar su diferenciacién, recubre
al nédulo interrumpiéndose sélo en los sitios de formacién activa
de l6bulos y raices nodulares. Este tejido, pocas veces superior a los
10 estratos de espesor, experimenta constantemente estiramiento su-
perficial, compresion y disgregacion, debidos al crecimiento del né-
dulo y a su consiguiente interaccién con el ‘suelo. Actuando a modo
de feldgeno, el meristema periférico asegura su continuidad.,

El meristema periférico (Fig. 3 F), consiste en 1 o 2 estratos,
més o menos continuos, de células tangencialmente.aplanadas, de
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contenido denso, vacuolizacién escasa y nucleo conspicuo. Ubicado
entre el tejido protector y el ntcleo amilifero, aporta nuevos elemen-
tos a ambos mediante divisiones tangenciales. La proliferacién locali-
zada y mucho mas activa del meristema periférico conduce a la for-
macion de un lébulo nodular (Figs. 1 C; 3 C); la masa meristematica
en crecimiento se abre paso a través del tejido protector y queda ex-
puesta hasta que, completada su expansion, se diferencia tejido
protector en su superficie; el meristema recobra su espesor normal
y las células restantes se transforman en parénquima amilifero y en
algunos elementos vasculares. lia formacion de raices nodulares se
debe también al meristema periférico, a cuyas expensas se constituyen
apices radicales aparentemente normales. Lia diferenciacién completa
del meristema periférico produce a veces zonas de contacto entre el
tejido protector y el nucleo amilifero. Como esta situacién se ha ob-
servado en nédulos pequenos cuyo crecimiento no ha concluido, se
deduce que la actividad meristematica puede restablecerse, posible-
mente, a través de la dediferenciaciéon de elementos del nicleo ami-
lifere. . :

El nitcleo amilifero consiste en una homogénea y extensa masa
parenquiméatica, que constituye la mayor parte del volumen nodular.
Al cabo de su diferenciacién las células contienen granos de almidén
simples, esferoidales o ligeramente poliédricos, de 6-8 pm diam. (Fig.
3 E). En algunas porciones del tejido el ntimero de nucléolos, usual-
mente 3-4 por ntecleo, llega a 7. ; .

El sistema wvascular iniciado con una breve traza xileméatica, ya
conectada con el cilindro central de la raiz soporte en el nédulo ju-
venil, progresa debido al aporte de derivadas del meristema periférico,
al mismo ritmo que el parénquima amilifero en que se encuentra

Fic. 3. — Larrea nitide: A-C: Representacién esquematica del corte longitudinal
de nédulos en diferentes estadios de la ontogenia, ilustrados en la Fig. 2, A, D
y H respectivamente (el limite aproximado entre los tejidos maternos y los nodulares
estd sefialado con linea interrumpida; tejido vascular en negro, excepto el haz xile-
matico radical en blanco; punteado: zonas con actividad meristemdtica; grisado:
parénquima amilifero). D: Siluetas de A, B, C y del corte transversal de la raiz
(Fig. 2 J) en escala uniforme. E: Corte transversal de una traza menor del sistema
vascular, rodeado de elementos del nicleo amilifero. F: Sector periférico de un
nédulo. Algunas células del tejido protector poseen contenidos oscuros (ntcleos Ile-
nos: - elementos del meristema periférico; nicleos en blanco: elementos del nicleo
amilifero en diferenciacién; cp: capa protectora; de: derivadas de la endodermis;
dp: derivadas del periciclo; f: células presuntamente floemdticas; mp: meristema
periférico; na: nicleo amilifero; nn: nicleo del nédulo; tp: tejido protector; tpd:
elementos del tejido protector en disgregacién). Todos de Camara Hernandez et al.
13. Escalas: en A, 40 ym; en B, 100 pm; en C, 200 pm;.-en D, 0,5 mm;y en
EyF, 30 ym. o ‘
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inmerso. Con frecuencia se observan divisiones periclinales en células
no totalmente diferenciadas e inmediatas a los elementos vasculares,
especialmente cn la base del nédulo. El destino de las derivadas de
estas divisiones no estd claro. El nivel de organizaciéon del sistema
vascular es bajo. En un nédulo mediano pueden distinguirse, sin
embargo, 2 trazas paralelas que parten de la base del nédulo y se di-
viden irregularmente en ramas divergentes hacia la periferia. De estas
trazas surgen otras menores (Fig. 3 B). Los clementos xilematicos
del sistema son traqueidas relativamente cortas, y los —presuntamen-
te— floeméaticos, células prosenquimaticas cuyas paredes algo engro-
sadas se colorean de rosado-lilaceo intenso. con violeta de cresilo. En
nédulos medianos a grandes las trazas mayores exhiben una suerte de
erecimiento secundario muy irregular, que tiene continuidad con el
crecimiento secundario.normal de la raiz soporte.

DISCUSION

1. Presencia de nddulos radicales en las. especies de Larrea. — La
presencia de nodulos radicales en Larrea se encuentra documentada
en 3 de las 5 especies del género. Para una de ellas, L. divaricata,
existen hallazgos en 3 regiones muy distantes entre si, las que cons-
tituyen précticamente los limites norte, oeste y sur de su distribu-
ciéon geografica en nuestro pais. También L. nitida fue hallada con
nédulos en 2 localidades apartadas, mienfras que se conoce un solo
caso para L. cuneifolia.

La ‘diversidad de regiones en que se hallaron nédulos radicales
en especies de Larrea parece sugerir que es éste un fenémeno gene-
ralizado. Sin embargo, la btsqueda en las especies mencionadas re-
sulté muchas veces infructuosa, aun en las mismas localidades en que
habia ejemplares nodulados (c¢fr. supra; Schnack y Covas, 1946), 3
tampoco fue posible hallar nédulos en raices de L. ameghinoi. Dicha
ausencia tal vez sea §6lo aparente, y se deba a la dificultad que pre-
senta la exploraciéon exhaustiva de las raices, por su extensiéon y por
las caracteristicas del suelo en que viven. Podria ser, no obstante,
que los nédulos se encuentren presentes sélo en algunos individuos. El
resultado deé nuevas exploraciones —que deberian incluir a L. tri-
dentata (DC.) Coville de América del Norte— y el conocimiento ‘de
su etiologia podrian dar respuesta a estos interrogantes.

2. Origen y estroctura de los nédulos. — Los nédulos de Larrea
tienen su origen en divisiones del parénquima cortical, endodermis
y periciclo de la raiz soporte. En el nédulo juvenil las derivadas de
la corteza forman la capa externa, la que resulta paulatinamente com-
primida y es al cabo distalmente interrumpida debido al rdpido ‘in-

o
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cremento de las derivadas de origen endodérmico y periciclico. HEstas
ultimas constituyen una masa celular en activa multiplicacién, en
cuya base comienza la diferenciacion del tejido vascular y de parén-
quima amilifero, que procede luego en sentido acrépeto. Poco a poco
la actividad meristematica va quedando restringida a la periferia
nodular. Alli se organiza el meristema periférico, cuyas divisiones
determinan el incremento del nficleo amilifero —y con ello el creci-
miento del nédulo—, el mantenimiento del tejido protector y la for-
macién de lobulos v raices nodulares. En sintesis, los nodulos de
Larréa pueden definirse eomo hiperplasiag basicamente parenquiméi-
ticas, producto de divisiones de la corteza y el periciclo de la raiz
soporte, dotadas de un sistema vascular pobremente organizado, y
cuyo crecimiento se debe a un meristema periférico relativamente di-
fuso. Su rasgo histolégico mas notable es la acumulacién masiva de
almidén en el parénquima que conforma la mayor parte de la masa
nodular.

3. Su correspondencia con otros nodulos de Zigofilaceas. — Des-
de el punto de vista exomorfologico, los nédulos estudiados concuer-
dan con los descriptos para L. diwaricata por Schnack y Covas (1946)
y Leiderman y Matiussi (1968). Lamentablemente, dichos autores no
aportaron datos anatémicos para poder asi compararlos con los aqui
presentados. Tan sélo se desprende, de los resultados de los ultimos,
que los tejidos nodulares estaban exentos de mieroorganismos.

Los nédulos citadoes por Sabet (1946) para Fagonia, Zigophyllum
v Tribulus, objeto de estudios posteriores por Montasir y Sidrak
(1952), Mostafa y Mahmoud (1951 y Athar y Mahmood (1972, 1974,
1978 y 1979) nunca fueron practicamente descriptos. lias fotografias
publicadas por Sabet (op. cit.) y por los tltimos autores mencionados
(1972), muestran. que se trata de formaciones pequenas, conicas o
globosas. Athar y Mahmood (1978) senalaron que los nédulos de
Tribulus terrestris eran anatémicamente similares a los nédulos ‘‘tipo
Alnus’’, lo que llama la atencién, ya que Ia estructura que esto con-
lleva —basicamente una raiz lateral modificada— estd consistente-
mente asociada a actinomicetes como enddéfitos. (Akkermans and Roe-
lofsen, 1980) y no a Rhizobium, el 'microorganismo aislado por ellos.

Allen y Allen (1949), quienes realizaron el fnico estudio ana-
témico disponible sobre nédulos de Zigofildceas, concluyeron que los
“de Tribulus cistoides eran estructuras anémalas de la raiz, originadas
a partir del periciclo. Indicaron que estas protuberancias presentan
una peridermis, una corteza limitada hacia el interior por un estrato
endodérmico y una masa parenquiméatica central cuyas células acu-
mulan almidén, recorrida a lo largo de su eje por un hacecillo. Este,
fundamentalmente xilemético, parte de la estela de la raiz soporte y
se dirige al apice del ndédulo, donde se divide en 2-4 cortas ramas.

7
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Algunos de los hacecillos, ocasionalmente, se contintan en delgadas
raicillas atipicas. Por otra parte, no hallaron evidencia de microorga-
nismos. Indicaron, ademds, que la peridermis y corteza son idénticas
a las que presenta la raiz madre y que constituyen sélo extensiones de
las mismas. Méas tarde, los mismos autores (1958), variando su opi-
nién, sefalaron que estas protuberancias eran raices laterales aborta-
das o modificadas.

Lios nédulos descriptos por Allen y Allen difieren de los observa:
dos en, Larrea en cuanto a forma y tamafio, asi como por el origen de
los diferentes tejidos y por caracteres estructurales: a) son esféricos
y de aproximadamente 1 mm. de diametro; b) los tejidos corticales de
la raiz soporte simplemente se extienden para acomodarse a la prolife-
racién periciclica, en lugar de contribuir a la produccién de tejidos
nodulares; ¢) al alcanzar la ‘‘madurez’’ cesa la actividad meristema-
tica; y d) las raicillas nodulares se forman en el extremo de los haces

“vasculares y no a expensas de un meristema apical diferenciado en la

periferia del nédulo. Sin embargo tienen en comun: a) la existencia
de proliferacién periciclica, b) la presencia de vascularizacién, ¢) la
acumulacion de almidén y d) la ausencia de microorganismos y de
evidencia de infeccién por ellos. De no mediar las diferencias relativas
al origen de los tejidos, los nédulos de T. cistoides recordarian a los
de Larrea al término de la etapa juvenil. La relativa simplicidad de
los nédulos de Tribulus coincide con su cardcter efimero. —71'. cistoides
es una hierba anual—, mientras que en las especies de Larrea, que
son arbustos perennes, los nédulos duran probablemente varias esta-
ciones, hecho que O'uarda relacién con la presencia de.un meristema
permanente. .

4. Consideraciones acerca de su etiologia. 1y Allen (1949)
concluyeron que los nédulos de 7. cistoides estian asociados, de algin
modo, con la funcién de reserva de almidén. No obstante la opinién de
estos autores, la etiologia de diehos nédulos, al igual que en el caso de
Larrea, es desconocida. Mientras no existan® otros elementos de juicio,
la confrontacién de los nédulos aqui estudiados con otras estructuras
nodulares, que también ocurren en raices, puede aportar datos acerca
de las posibles causas de su formacion.

No se han observado en los nédulos de Larrea indicios de heridas
ni otros efectos traumdticos asociados a sus etapas tempranas, como
tampoco microorganismos ni tejidos animales en su interior. Por ello
y por su estructura difieren de las agallas. traumdaticas y parasitarias
(cfr. Bloch, 1954) y de los diversos nédulos radicalcs simbidticos co-
nocidos, habitados por bacterias (Dart, 1975), actinomicetes (Allen
and Allen, 1958), alegas azules (Wlttmann et al., 1965‘) y hongos .
(Harley, 1%())
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Las formas juveniles de los noédulos de Larrea son externamente
semejantes a los falsos nodulos descriptos en Leguminosas (Allen and
Allen, 1954), los aue también acumulan almidén, pero los tltimos con-
sisten simplemente en parénquima cortical proliferado, sin diferencia-
cion histolégica alguna. Lios pseudonodulos obtenidos artificialmente
mediante la aplicacion de reguladores del crecimiento (Allen et al.,
1953 ; Bermudez de Castro et al., 1977) también recuerdan las formas
Jjovenes, pero el parecido es meramente externo.

Los tumores genéticos, debidos a factores inherentes a las plantas
portadoras y presentes especialmente en hibridos interespecificos (Lie-
vine, 1937 ; Brieger and Forster, 1942; Kehr and Smith, 1954, Kupila
and Therman, 1962) poseen, en muchos casos, un aspecto semejante a
los nédulos aqui estudiados. Puesto que en Larrea se han senalado hi-
bridos interespecificos naturales (Hunziker ef al., 1978), cabria con-
jeturar aue los ejemplares nodulados hayan sido hibridos, y sus né-
dulos consecuencia de tal caracteristica de las plantas portadoras. Sin
embargo, los individuos estudiados en este trabajo son, a juzgar por
su morfologia foliar, genuinos representantes de las especies a que
fueron asignados. Lamentablemente, los datos anatémicos disponibles
corresponden a tumores caulinares y no son, por lo tanto, comparables

B

con los presentes en raices de Larrea.

También las agallas patogénicas presentan semejanzas externas
con estos nédulos. Los tumores virales se diferencian, no obstante, por
su origen y estructura (Kelly and Black, 1949), ya que nacen frente
a los haces protofloeméticos de la raiz soporte y consisten en masas de
elementos xilematicos rodeadas de floema y células meristeméticas,
sin acumulacién de almidén. Finalmente, las agallas de origen bacte-
riano (Riker et al., 1946) —la mejor conocida de las cuales es la agalla
de corona— presentan considerables variaciones en cuanto a la estruec-
tura. La agalla de corona, que ha sido definida como ‘‘una masa desor-
ganizada de tejidos hiperplasicos e hipertréficos, entremezclados con
grupos de elementos vasculares malamente organizados semejantes a
traqueas’’ (Riker and Berge, 1935), presenta generalmente un alto
grado de lignificacion en sus tejidos, asi como células hipertrofiadas
poliploides, sin acumulacién masiva de almidén. La bacteria causante
se encuentra en los espacios intercelulares en la primera etapa de
formacién de la agalla (Lippincott and Lippincott, 1976), pero puede
estar ausente duran‘[e su desarrollo ulterior (Manocha, 1970). Ademéas
de existir amp]ia% diferencias estructurales, los nédulos de Larrea
fueron hallados siempre en ejemplares que presentaban un estado
sanitario aparentemente bueno
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CONCLUSIONES

1. Tres de las 5 especies del género Larrea (L. cuneifolia, L. di-
varicata 'y L. mitida) presentan nédulos radicales. En una de las res-
tantes (L. ameghinoi) no fueron hallados, y no existen datos para la
otra (L. tridentata). Lia nodulacion ocurre aparentemente sélo en al-
gunos individuos, en ejemplares de aspecto sano y —al menos en 2 de
las especies— en distintas localidades del area de distribucion.

2. Los nédulos se inician como diminutas protuberancias esféri-
cas, y luego devienen en masas irregularmente esferoidales o elipsoi-
dales de varios centimetros de didmetro y de aspecto calloso o cere-
broide, cubiertas a veces de delgadas raicillas. Desde el punto de
vista anatémico consisten en hiperplasias basicamente parenquimé-
ticas de los tejidos cortical y periciclico de la raiz soporte, provistas de
un sistema vascular poco organizado y de un meristema periférico re-
lativamente difuso. Su rasgo histologico més notable es la acumulacién
masiva de almidén en el parénquima que conforma la mayor parte del
volumen nodular. Aparentemente los nédulos no representan raices
laterales transformadas ni poseen microorganismos en su interior.

3. Los nédulos de Lariea carecen de afinidad con los distintos
tipos de ndédulos radicales simbidticos conocidos y cor las zoocecidias.
Las débiles a moderadas afinidades que se advierten con ndédulos de
otras Zygophyllaceae, ‘‘falsos nédulos’™, pseudonédulos, agallas trau-
méticas, agallas patogénicas y tumores genéticos, se reducen general-
mente al aspecto exomorfologico o son sélo validas si se consideran las
etapas juveniles. No obstante, ninguno de los agentes causales respec-
tivos puede excluirse de forma absoluta. Se considera que la etiologia
de estos nédulos no podra establecerse a menos que se realicen estudios
experimentales adecuados. )
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