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La filotaxis en Osmundales (Filices) fosiles
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Abstract: The phyllotaxis of the fossil Osmundales (Filices). An analysis of fossil and recent stems of
Osmundales is carried out to establish their phyllotaxis. A practical method proposed by Erasmus is used and
thus examples of at least 8 genera and 32 species, based mainly on specimens depicted in the literature, are
given. It may be concluded that in this group of ferns only phyllotactical conditions of 5/13, 8/21, 13/34, 21/55
and 34/89 are present with a clear dominance of those of 13/34 and 21/55 in fossils while extant species only
show 8/21 phyllotaxis.
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Resumen: Se realiza un anadlisis de los estipites de las Osmundales fésiles y recientes para establecer su filotaxis.
Para esto se utiliza y se describe un método practico propuesto por Erasmus. Se ilustran ejemplos de 8 géneros
y 32 especies de todo el mundo, basados principalmente en la bibliografia disponible. Se concluye que en este
grupo de helechos solamente se dan las condiciones filotacticas de 5/13, 8/21, 13/34, 21/55 y un caso de 34/89, con

clara dominancia de las de 13/34 y 21/55. Las especies actuales solamente tienen la condicién de 8/21.
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INTRODUCCION

“Botanists and mathematicians alike have
long been intrigued by the arrangement of leaves
on stems (phyllotaxy), which is under tight genetic
control and varies little as a consequence of
changes in the external environment (with the
exception of day length)”. Esta frase introduce
uno de los capitulos de Karl Niklas (1997) quién
se muestra admirado por la precisién que tiene
la emisién de las hojas en las plantas; senala a
continuacién de aquel parrafo, que la divergen-
cia angular de las sucesivas hojas de Epilobium
hirsutum tiene un error estandar de 0,26° que,
en un meristema apical que mida 100 um de dia-
metro, equivale a una distancia de 0,2 um, cifra
menor que el didmetro promedio de una célula.
Con esta motivacion, adicional a la experiencia
del autor en el estudio de las Osmundales f6si-
les, es que se ha encarado el presente trabajo.

Resulta muy notable la escasez de estudios
sobre filotaxis en las Pteridophyta fésiles, salvo
quizas en las Lycopsidae donde la disposicién de
los rastros foliares y rameales es muy evidente y
muy regular. En los helechos, en general, no hay
muchos sobre el tema y en los fésiles son mas
escasos aun, registrandose, en algunas descrip-
ciones y en unos pocos casos, su “posible” condi-
cién. No se ha utilizado este caracter como ele-
mento descriptivo y menos atn diagndstico; ello

se debe muy posiblemente al hecho que es dificil
establecerlo, dado por un lado la fragmen-
tariedad y escasez de los materiales disponibles
de muchas especies y por otro, a la relativa com-
plejidad de las estructuras involucradas que ha-
cen dificiles las mediciones, particularmente en
las Osmundales que aqui se tratan.

En este trabajo se intentard una aproxima-
cién a un estudio en este grupo (Orden) de fosi-
les, del que existe un adecuado registro a lo largo
de la escala geoldgica, desde el Pérmico hasta la
actualidad y una buena cantidad de trabajos des-
criptivos que permiten un amplio analisis del
mismo. Debe senalarse, sin embargo, que a pe-
sar de los detallados estudios morfo-anatémicos
de estos helechos, entre otros los sefneros traba-
jos de Faull (1901), Kidston & Gwynne-Vaughn
(1908-1914), Zalessky (1924, 1931), Hewitson
(1962), Miller (1967, 1971), los mas recientes de
Tidwell y distintos colaboradores (1979, 1987,
1991) y los propios (Herbst, 1977, 1981, 2001 y
2003) para mencionar solo los més relevantes, el
tema de la filotaxis fue apenas tratado.

Un aspecto de la taxonomia que debe men-
cionarse, es que en el presente trabajo se utili-
zan algunas especies incluidas en el género
Ashicaulis Tidwell, respetando la bibliografia
pertinente y hasta que se hagan las nuevas com-
binaciones formales al género Millerocaulis
Erasmus ex Tidwell [véase Cuadro I (a)l. La no
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Tabla 1. Listado de los 8 géneros y 32 especies utilizadas como ejemplos. (a) Se mantiene el nombre Ashicaulis
para no establecer una nueva combinacién en este trabajo (ver comentario en pagina 3). b) Observaciones adicio-
nales con material propio disponible. (c¢) Figura con este nombre genérico en Miller, 1967 y 1971, aunque clara-
mente debe ser incorporada a Millerocaulis.

TAXON # haces # haces Filo- # sim-  # rayos  figs. Edad Obs. Fuente

c.c. en 1372 taxis podia (aqui)
Millerocaulis 13 6 5/13 9 2B T Schopf 1978
beardmorensis f5,25a, b
Millerocaulis 12 5 5/13 9 4C J Sharma, 1970
Guptai Text-f 4
Millerocaulis 14/15 5 5/13 7 14/15 2A J Tid. & Rush. 1979
Wadei f1,3
Ashicaulis 11 4 5/13 5 T (a) Rothwell et al. 2002
woolfei f9
Guairea 26 9 8/21? 15 P (b) Herbst1981, lam. 1
carnieri f1
Millerocaulis 23 9 8/21 13 J Sharma et al. 1979
stipularis f2a
Millerocaulis 20 9 8/21 J Miller 1971
gibbiana
Millerocaulis 22 9 8/21 10 J Wang Zing. 1983
hebeiensis f4
Osmundacaulis 25 9 8/21 1? J Tidwell 1990
lemonii f1
Millerocaulis 21 8 8/21 12 21 2D J Hang Wu et al.1991,
liaoningensis f3
Ashicaulis 19/20 8 8/21 13/14 K (a) Cantrill 1997
livingstonensis f3B
Millerocaulis 34 12 13/34 C Arnold 1952
oregonensis t. 8 fig.16
Palaeosmunda 20 8 8/21 6 16 2C P Gould 1970
playfordi text-f 4
Osmundacaulis 21/24 ? 9/10 8/21 C Hoffman 1926
schemnicensis f2
Paleosmunda 16/22 7/8 8/21 5/6 P Gould 1970
williamsii text-f 3 A-D
Millerocaulis 34 12 13/34 9 3D J (b) Herbst 1977
chubutensis f34
Aurealcaulis 35/36 14 13/34 8 24 C Tid. & Parker 1987
crossi f25
Osmunda 35 13/14 13/34 33 3C C (c) Miller, 1971,
dowkeri text-fig 1 B
Millerocaulis 33 14 13/34 K Stockey & Smith2000,
embreei f 24
Australosmunda 33/34 12/13 13/34 1 T Hill et al., 1989
indentata f3
Lunea 32/34 12/13 13/34 9 4D K Tidwell 1991
Jonesii text-f 1
Osmundacaulis 34 13/14 13/34 4 J-K? Tid. & Jones 1987
nerii text-f 1
Millerocaulis 36 13 13/34 21 3A J Vishnu-Mittre 1955
sahnii f1
Millerocaulis 34 14 13/34 23 J (b) Herbst 1977
sanctaecrucis f 34
Osmundacaulis 34 13 13/34 29/30 21 3B J (b) Herbst 2003
tehuelchense f4,5
Millerocaulis 33 13 13/34 18 33 J Tidwell et al. 1991
wrighti text-f 1 B
Osmundacaulis 55 22 21/55 23 J Gould 1973
hoskingii text-f 2 C
Osmundacaulis 55 21/22 21/55 4B J-K? Tidwell 1987
Jjonesii text-f 1
Guairea 53 20 21/55 15 4 A P (b) Herbst 1981
milleri lam 12
Osmundacaulis 52 21 21/55 25 K Schelpe 1955
natalensis f1
Osmundacaulis 60 22 21/55 32 dJ Tid. & Pigg 1993
richmondi text-f 2 A
Osmundacaulis 86 33 34/89 50 4 E K (b) Herbst, en prep.

nov. sp.
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Fig. 1. Esquemas de los cilindros centrales con los haces xilematicos y el angulo de 137° marcado. A. Leptopteris
superba (tomado de Hewitson, 1962, text-fig. 10 K, esquema basal de la secuencia); B. Osmunda regalis (tomado
de Hewitson, 1962, text-fig. 8 A); C. Todea barbara (tomado de Hewitson, 1962, text-fig. 10 J); D. Osmunda
claytoniana (tomado de Hewitson, 1962, text-fig. 8 E).
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Fig. 2. Esquemas de los cilindros centrales con los haces xilematicos y el angulo de 137° marcado. A. Millerocaulis
wadei (tomado de Tidwell & Rushford, 1970, fig. 3); B. Millerocaulis beardmorensis (tomado de Schopf, 1978,
fig. 25 a); C. Palaeosmunda playfordi (tomado de Gould, 1970, fig. 4 a); D. Millerocaulis liaoningensis (tomado

de Zhang Wu & Zheng Shao-lin, 1991, lam. 1 fig. 2).

aceptacion del primero fue discutida en Herbst
(2001) postura que también acepta Vera (com.
pers.) por cuanto estos autores estiman que no
existen suficientes argumentos para crear un
género que practicamente es indistinguible de
Millerocaulis.

MATERIALES Y METODOS

Filotaxis

Expresado del modo maés simple, la filotaxis
(filo o phyllo = hoja, taxis = ordenacion) es la
manera en que se ordena la emisién de apéndi-
ces (hojas, ramas u otras estructuras vegetales)
a la vuelta de-y a lo largo de-un caule en creci-
miento; en lo que sigue nos referiremos a “ho-
jas” como término general por lo que interesa
para este trabajo, pero entendiendo que también
vale también para ramas, bracteas, flores, etc. La
disposicion es, en general, muy regular y es el

resultado de un sistema de crecimiento que pue-
de expresarse mateméaticamente. Entre varios
otros autores, Mitchison (1977) y Thornley et al.
(1990) brindan interesantes discusiones sobre
este tema con los tratamientos matematicos per-
tinentes. La filotaxis puede expresarse (y asi se
hace en la practica) como una fracciéon cuyo nu-
merador es la cantidad de vueltas que debe
recorrerse sobre un eje (caule) para que aparez-
ca alineada una hoja posterior a lo largo de una
linea vertical sobre ese eje, llamada ortéstico; el
denominador indica la cantidad de hojas (sin con-
tar la inicial, que se considera cero) que se en-
cuentran en este recorrido. En general, se han
descripto diversos tipos o valores de filotaxis,
desde los més simples como la distiquia, donde
las hojas emergen enfrentadas a 180° (por ejem-
plo en muchas Monocotiledéneas), las decusadas,
donde se disponen de a pares en “verticilos”
o nudos rotados 90° (por ejemplo en las Ma-
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Fig. 3. Esquemas de los cilindros centrales con los haces xilematicos y el angulo de 137° marcado. A. Millerocaulis
sahnii (tomado de Vishnu-Mittre, 1955, fig. 1); B. Osmundacaulis tehuelchense (tomado de Herbst, 2003, text-
fig. 5 a); C. Osmunda dowkeri (tomado de Miller, 1971, text-fig. 1 B); D. Millerocaulis chubutensis (tomado de
Herbst, 1977, fig. 34).

Fig. 4. Esquemas de los cilindros centrales con los haces xilematicos y el angulo de 1372 marcado. A. Guairea
milleri (tomado de Herbst, 1981, Lam. 1 fig. 2); B. Osmundacaulis jonesii_(tomado de Tidwell, 1987, fig. 1);
C. Millerocaulis guptai (tomado de Sharma, 1973, text-fig. 4); D. Lunea jonesii (tomado de Tidwell, 1991, lam.
1 fig. 2). E. Osmundacaulis nov. sp. (tomado de Herbst, inédito).
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Fig. 5. Esquemas mostrando los ciclos de peciolos y los nimeros de rayos. A. Guairea carnieri (tomado de
Herbst, 1981, lam. 1 fig. 1); B. Osmundacaulis tehuelchense (tomado de Herbst, 2003, text-fig.3).

rattiales) hasta las condiciones més complejas
reflejadas por diferentes fracciones, cuyos niime-
ros siempre pertencen a los de la llamada “serie
de Fibonacci”. Unos pocos casos descriptos en la
bibliografia muestran que ocasionalmente los na-
meros no pertenecen a esta “serie”; Martinez &
de la Sota, (2001) por ejemplo, describen el caso
de una especie del género Megalastrum, donde
la filotaxis es 3/14. Con absoluto rigor aun la
condicién distica es espiralada ya que no hay
total contemporaneidad en la salida de los apén-
dices.

En las Osmundales, tema que aqui se trata,
la complejidad suele ser grande debido a la di-
ficultad de establecer claramente los ortésticos
y de medir, en los fésiles, el angulo de diver-
gencia.

Obtencién de datos

Las mediciones realizadas para este trabajo
estan basadas principalmente en las figuras, es-
quemas y fotografias, publicadas; en algunos ca-
sos se basan también en materiales disponibles
al autor (Milllerocaulis herbsti, M. sanctaecrucis,
Osmundacaulis tehuelchense, Guairea milleri,
entre otros). De los primeros existe solo una li-
mitada cantidad de especies en las que se ha ilus-
trado el estipite con suficiente detalle para ser
redibujado y establecer el nimero de haces,
simpodia y rayos, de manera que esta circuns-
tancia es condicién limitante para el presente
anélisis. En todos los casos se ha esquematizado
(redibujandolos a partir de las ilustraciones ori-
ginales) los estipites, dejando fuera, para mayor

claridad, las raices; las vainas esclerenquimaticas
de los peciolos se han bosquejado sin tomar en
cuenta los espesores relativos (que en la mayoria
de los casos aumentan de dentro hacia fuera del
“tronco”). Los haces xileméaticos peciolares solo
estan indicados en algunos ejemplares pero des-
de luego bien marcados cuando faltan las vainas
esclerenquimaticas (en las Thamnopteridoideae
y Guaireaceae). Las ilustraciones presentadas
adolecen de ciertas deficiencias ya que, por ejem-
plo, algunos de los dibujos y/o fotografias origi-
nales son bastante esquemaéticos y quizas no
siempre reflejan la realidad. En las fotografias,
muchas veces no se puede distinguir claramente
todas las trazas y peciolos, y en algunos casos,
debido a la deficiente preservacion, estas estruc-
turas faltan en parte. Como se vera abajo, para
la definicién de la filotaxis es necesario contar
todos los haces xilematicos del cilindro central,
que tengan alguna extensién radial. Esto se lo-
gra adecuadamente en la mayoria de los casos,
aunque la “definicion” de cual es un haz “con ex-
tension radial” algunas veces es dificil de decidir
y es posible que diferentes observadores lleguen a
numeros totales algo distintos aunque cercanos
entre si. Ejemplos de estos casos son las formas
“sifonostélicas, por ejemplo Australosmunda, o
especies con intersticios foliares muy angostos, por
ejemplo Millerocaulis chubutensis o Aurealcaulis
crosii.

Otras variaciones, o cifras variables, en las
mediciones se producen si se considera que mu-
chas de las especies estdn basadas en una sola
superficie disponible (seccién transversal) y debe
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Fig. 6. Esquemas mostrando los ciclos de peciolos y los nimeros de rayos. A. Thamnopteris schlechtendalii
(tomado de Kidston & Gwynne-Vaughn, 1909, 1am. I fig. 1); B. Millerocaulis chubutensis (tomado Herbst, 1977,

fig. 32).

[s:]

Zatesskya gracils

Fig. 7. Esquemas mostrando los ciclos de peciolos y los ntimeros de rayos. A. Zalesskya gracilis (tomado de
Kidston & Gwynne-Vaughn, 1908, lam. II fig. 2); B. Millerocaulis wrightii (tomado de Tidwell et al., 1991, lam.

1fig. 1).

admitirse que la forma y el niimero de haces del
cilindro central suele variar a lo largo del caule;
esta condiciéon fue demostrada fehacientemente
para Millerocaulis patagonica (Herbst, 2001) y
es posible admitirlo también para el conjunto de
4 “especies” que en realidad constituyen una sola,
originalmente descriptas por Sharma (1973) en
el género Osmundacaulis, (actualmente en
Millerocaulis Tidwell): Millerocaulis rajma-
halense, M. amarjolense, M. indica y M. guptai,
de las que se ilustra solo una de las formas. Algo

parecido, pero con menor certeza, se da también
entre las especies M. spinksii, M. websterii, M.
Jjohnstoniiy M. swanensis de Tidwell et al. (1991)
mencionadas en Herbst (2001), que pueden ser
meras variaciones de diferentes ejemplares de
una misma especie, tomadas en distintos niveles
de los caules. Esta caracteristica vale también
para las especies actuales: como ejemplo se ilus-
tran dos ejemplares diferentes de Leptopteris
superba presentados por Hewitson (1962); este
autor, en su figura 10 muestra las variaciones del
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cilindro central que tiene una misma especie (un
mismo ejemplar) a lo largo de su caule. Estas con-
sideraciones se ven avaladas, ademaés, cuando se
analizan las descripciones originales donde las
cifras de los haces del cilindro central y el ntime-
ro de peciolos varia entre los diferentes ejempla-
res de una misma especie. Finalmente, como tam-
bién es necesario medir la cantidad de haces del
cilindro central, en el angulo de 137° (en las
Osmundales), cuando la seccién de este cilindro
es circular, no hay problemas de medicién, pero
en aquellas especies donde éste se presenta acha-
tado, ya sea por su condicional original (por ejem-
plo Millerocaulis patagonica, M. kolbei, M.
herbsti, Guairea milleri) o bien como caracter de
preservacion, no es posible medir facilmente el
angulo de 137° no obstante, se ha logrado un
adecuado resultado en la mayoria de estos casos.

La definicién de los diferentes términos utili-
zados en las descripciones anatémicas de las
Osmundales, como haz, simpodio ciclo y rayo, ya
fue tratada por Herbst (2001).

RESULTADOS

Para definir la filotaxis de las Osmundales se
sigue la regla practica de Erasmus (1978), quien
estableci6 que ésta puede obtenerse contando el
numero total de haces xileméticos del cilindro
central, con el método de contar todos los haces
que tengan alguna extension radial (método de
Gould y de Erasmus) que serd el denominador
de una fraccién en la que el numerador surge de
la cantidad de haces que existen en el angulo pro-
medio de 137° (dngulo de Fibonaccci). Esta frac-
cién indica automaticamente la filotaxis de la
especie analizada.

En el Cuadro I se proporcionan los datos de 8
diferentes géneros y 32 especies, seleccionadas
entre las muchas descriptas en la bibliografia, que
contienen informacién aceptable del cilindro cen-
tral (haces xilematicos) y los ciclos de trazas/
peciolos que lo rodean. Se traté de diversificar al
maximo la representacion genérica y las edades.
Los esquemas presentados en las figuras 2 a 4
son algunos ejemplos (quizés los mas claros) de
cilindro central con sus haces -numerados- y se
marca en ellos el angulo de 137°. En las figuras 5
a 7 se muestran algunos ejemplos de los estipites
con sus trazas/peciolos y los rayos que los unen.

Como se observa en los cuadros y figuras, los
ndmeros, en algunos casos, no son exactamente
coincidentes con la filotaxis de cada especie, y
ello se debe a varios factores, ya senalados, que
serian entre otros: (1) las deficiencias en el conteo
que provienen de materiales poco claros, o
deficientemente ilustrados, que atenta contra la
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decisién para definir algunos haces, (2) el esta-
do ontogenético de algunos ejemplares (por ejem-
plo antes de una dicotomia (figura 10 de Hewitson
(1962), y los ejemplares de Palaeosmunda
playfordi ilustrados por Gould (1970, text-figs. 3
y4)y (3) el hecho que se tomé un angulo exacto
de 137°, aunque el angulo para esta “serie” es algo
variable, entre 135° para una filotaxis de 3/8 (que
no se hall6 en este grupo) hasta 138° 46’ para la
filotaxis de 5/13 y hasta 137° 14’ y 137° 45’ para
las de 8/21 y 21/55 respectivamente.

Otro aspecto analizado, del cual originalmen-
te se sospech6 que debia tener relaciéon con la
filotaxis, es el nimero de rayos (véase definiciéon
en Herbst, 2001) de cada especie. Si bien en va-
rios casos esta cifra coincide con el niimero total
de haces del cilindro central, en muchos otros,
aunque se acerque algo, no es coincidente. Al es-
tado actual, no se conoce esta presunta relacion,
pero en el Cuadro I se indican estos nimeros
cuando han podido ser analizados.

CONCLUSIONES

1. La filotaxis en las Osmundales, familias
Osmundaceae (con las subfamilias Thamnop-
teroideae y Osmundoideae) y Guaireaceae es
un caracter especifico constante pero que pue-
de variar bastante entre las especies de un
mismo género y de los géneros entre si (Cua-
dro I).

2. La filotaxis en las Osmundales, siguiendo los
numeros de la serie de Fibonacci, es un ca-
racter seleccionado favorablemente por lo
menos desde el Pérmico y posiblemente bas-
tante antes.

3. Elsistema practico de medicion de la filotaxis
propuesto por Erasmus (1978) parece funcio-
nar perfectamente para las Osmundales (f6-
siles y actuales).

4. Los ntmeros relacionados con la filotaxis de
las Osmundales f6siles, son siempre los de la
serie de Fibonacci, pero en los conteos reali-
zados, por diversas causas no siempre son
absolutamente coincidentes. Cuando se dis-
pone de varios o numerosos ejemplares, estos
numeros suelen ser algo diferentes, depen-
diendo del “nivel de desarrollo” del estipite,
esto es, el nivel ontogénico. Ejemplos claros
son los de las especies actuales ilustrados por
Hewitson (1962) y las especies fésiles de
Sharma (1973).

5. Lafilotaxis en las Osmundales se limita, has-
ta ahora, solamente a 5 tipos: 5/13, 8/21, 13/
34, 21/55 y 34/89, con una clara dominancia
de las de 8/21 y 13/34, cada una con un 35%
de total de especies analizadas. De la filotaxis
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Tabla 2. Lista de algunas especies de Osmundales recientes (tomado de Hewitson, 1962).

TAXON # haces # haces Filotaxis figs. Fuente
en c.c. en 1372 (aqui)
Osmunda cinnamomea 19/23 8/9 8/21 Hewitson 1962
lam. 1 figs. 11,14, 15
Osmunda cinnamomea 22 9 8/21 Sinnott 1914
lam 37 fig. 8
Leptopteris superba 21 7 8/21 1.1 Hewitson, 1962,
fig. 91
Osmunda regalis 19 8 8/21 1.2 Hewitson, 1962,
figs. 8 B; 10 Y;lam. 1 fig. 13
Osmunda claytoniana 23/24 10 8/21 14 Hewitson 1962
lam 1 fig. 17
Todea barbara 20 7 8/21 1.3 Hewitson 1962
Fig. 10X
Osmunda claytoniana 23/24 10 8/21 Hewitson 1962
fig. 8 E; lam. 1 fig.17
Todea barbara 20 7 8/21 Hewitson 1962

Fig. 10 J

34/89 se ha encontrado una sola especie (atin
inédita), del Cretacico de Sud Africa. En tér-
minos muy generales, las filotaxis més com-
plejas (mayor cantidad de hojas en mayor can-
tidad de vueltas) se encuentran en las formas
maés “avanzadas” del Jurasico y Cretacico, del
género Osmundacaulis.

6. Erasmus (1978) asimismo sefalé que los
simpodios estan compuestos por un nimero
de haces que también corresponderian a los
de la serie de Fibonacci. Sin embargo, en el
presente andlisis, si bien en algunos casos
coinciden, en la mayoria de los casos estas ci-
fras son aleatorias.

7. Por el momento se desconoce cual podria ser
la exacta relacion entre el nimero de rayos
con la filotaxis.

8. Las especies actuales tienen todas unas
filotaxis de 8/21. (Cuadro II).
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