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Abstract: Evolutionary developmental studies in fossil stems of Corystospermaceae. A methodological
critera to study the development of permineralized stems is proposed, which is applied in the analysis of the evo-
devo patterns of Corystospermaceae axes, the most important Mesozoic seed fern family in gondwanic Triassic
paleofloras. This group accounts for an excellent case study because their stems are preserved permineralized,
showing cellular and histological details, and it is possible to examine their whole ontogeny in a single individual
since the cells of the secondary xylem and phloem are produced in successive layers retaining permanently their
position. In the ontogenetic studies of pteridosperms, regulating mechanisms of development must be discerned
comparing with ontogenies of comparable living plants. This extrapolation is possible since it is known that
regulating processes of secondary growth are homologous in all lygnophytes. Most of corystosperm axes present
a dissected secondary vascular cylinder, and tissues with unusual development and position, which is caused by
four classes of cambial deviations: 1- differential activity throughout the stem circumference; 2- remnant activ-
ity; 3- inverse or centripetal cambium; and 4 - successive inverse and/or normal cambia (poyxyly). The origin of
these cambium deviations is intimately linked to heterotopic events, including neoheterotopy and homeosis. By
comparison with living plant studies, it is theorized that homeotic genes implied with these events could be those
related to the beginning of cambial activity, cell differentiation, and vascular bundle arrangement.

Key words: Pteridosperms, Ontogeny, Heterotopy, Heterochrony, Trunks.

Resumen: Se propone un criterio metodoldgico para estudiar el desarrollo de tallos permineralizados, aplicado
en el analisis de los patrones evolutivos-del desarrollo de los ejes caulinares de las Corystospermaceae, familia de
“pteridospermas” dominante en las paleofloras tridsicas gondwanicas. Este grupo representa un excelente caso
de estudio dado que sus tallos se preservan permineralizados, por lo que exhiben detalles celulares e histologicos,
y, asimismo, su ontogenia entera puede ser examinada en un solo ejemplar debido a que las células del xilema
y floema secundario son producidas en capas sucesivas que retienen su posicion de manera permanente. En los
estudios ontogenéticos de pteridospermas los mecanismos reguladores del desarrollo deben ser discernidos por
medio de la comparacién con ontogenias de plantas vivientes comparables. Esta extrapolacion es posible ya que se
sabe que los procesos reguladores del crecimiento secundario son homélogos en todas las lignofitas. Los troncos
de las corystospermas presentan un cilindro vascular secundario disecto y tejidos vasculares de desarrollo y posicién
inusuales, lo que es causado por cuatro clases de desviacion de la actividad cambial tipica: 1- actividad diferencial;
2- actividad remanente; 3- cAmbium inverso o centripeto; y 4- cAmbiumes sucesivos inversos y/o normales (polixi-
lia). El origen de estas variantes del cdmbium esta intimamente vinculado con eventos heterotépicos, incluyendo
la homeosis. Al comparar con estudios de plantas vivientes, se teoriza que los genes homéoticos implicados en
estos eventos podrian ser aquellos relacionados con el inicio de la actividad cambial, la diferenciacion de las células
vasculares y la organizacion de los haces vasculares.

Palabras clave: Pteridospermas, Ontogenia, Heterotopia, Heterocronia, Troncos.

néticamente, contribuyen al incremento de la di-
versidad biolégica (Bateman & DiMichele, 1994,

La Biologia Evolutiva-del Desarrollo (Evo- 2002; Cronk, 2001; Harrison et al., 2002; Shepard
Devo) se encarga de examinar cémo las alteracio- & Purugganan, 2002; Smith, 2003; Friedman
nes de los procesos ontogenéticos, reguladas ge- et al., 2004; Floyd & Bowman, 2007). Bateman
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Cambios evo-devo

Heterocronia
Cambio en el ritmo del desarrollo

|
Heterotopia
Cambio en el patrén espacial del
desarrollo

Pedomorfosis
retencion de
caracteres juveniles
del ancestro en la

Peramorfosis
caracteres adultos
del ancestro
presentes en la

fase adulta del
descendiente

fases juveniles del
descendiente

Homeoheterotopia
transferencia de la
identidad genética
entre érganos o
tejidos prexistentes

Neoheterotopia
produccion de
organos o tejidos
en una nueva
posicion

Cuadro 1. Tipos de cambios evo-devo
(Alberch et al., 1979; Baum & Donoghue,
2002).

(1994) definié un cambio evo-devo como cualquier
cambio genético expresado fenotipicamente, que
se produce en un linaje y que altera profundamen-
te la forma y/o el tamano de cualquier estadio on-
togenético del descendiente en relacion al ances-
tro. Estas modificaciones tradicionalmente han
abarcado la heterocronia (Haeckel, 1866) (cambio
en la tasa relativa y el ritmo del desarrollo), 1a he-
terotopia (Haeckel, 1866) (cambio en el patron es-
pacial de los procesos del desarrollo) y la homeosis
(Bateson, 1894) (reemplazo de una estructura por
otra) (Cuadro 1).

Desde que Haeckel (1866) erigiera su ley
Biogenética la ontogenia recapitula la filoge-
nia, han habido esporadicas discusiones sobre
la relacion entre el desarrollo del individuo y su
historia filogenética (Sewertzoff, 1927; Remane,
1952; de Beer, 1958; Gould, 1977; Alberch et al.,
1979; Alberch, 1980; Bonner, 1982; McNamara,
1982, 1986). Haeckel (1866) aplicé el término
cenogénesis para describir los casos en que una
secuencia ontogenética no recapitula la secuen-
cia filogenética (Russell, 1916), reconociendo dos
categorias: 1. adaptacion juvenil, y 2. cambios en
el ritmo y localizacién de un 6rgano con respecto
a otros en el mismo cuerpo, incluyendo heteroto-
pia y heterocronia (Gould, 1992).

En los anos subsiguientes, los morfélogos
transformaron la recapitulacién de Haeckel, ar-
gumentando que la filogenia es producto de la
ontogenia modificada (Miiller, 1864; Cope, 1887;
Oppel, 1891; Keibel, 1895; Menhert, 1895, 1897).
La relacién entre alteraciones ontogenéticas y la

——

Homeosis
todos los aspectos de la
identidad de un 6rgano o
tejido son transferidos a
otro, esto es el reemplazo
de una estructura por otra

evolucion comenz6 a adquirir su significado moder-
no en las contribuciones del embriélogo britanico
de Beer (1930, 1940, 1951, 1958), quien establecié
que las novedades evolutivas podian aparecer en
cualquier estadio de la vida de un organismo, in-
cluyendo cualquier punto de la ontogenia.

Posteriormente, Gould (1977) propuso una
terminologia para la heterocronia, generalizada
y ampliada por Alberch et al. (1979). Este esque-
ma ha sido empleado universalmente en las con-
tribuciones acerca de los patrones evolutivos-del
desarrollo, durante las décadas de 1980, 1990 y
2000 (e.g., McKinney, 1988, 1999; Raff & Wray,
1989; Hall, 1992, 1999; McNamara, 1995, 1997;
Raff, 1996; Zelditch & Fink, 1996; Reilly et al.,
1997; Klingenberg, 1998; Li & Johnston, 2000;
Smith, 2001, 2002, 2003; Zelditch, 2001).

Sobre la base del efecto final de las perturba-
ciones heterocrénicas, fueron diferenciadas por
Alberch et al. (1979) dos expresiones morfolégicas
o patrones heterocrénicos bésicos: pedomorfosis
(término originalmente acunado por Garstang,
1928) que es la retencion de caracteres juveniles
ancestrales en la fase adulta del descendiente, y
peramorfosis (Alberch et al., 1979) que es la pre-
sencia de la morfologia adulta ancestral en un es-
tadio juvenil del descendiente, lo que resulta en
un descendiente que tiene una morfologia mas
diferenciada que la del ancestro. Estos dos patro-
nes pueden ser alcanzados mediante tres clases
de procesos: cambio en el punto temporal en que
cada evento ontogenético es iniciado (i.e. punto
de inicio), modificacién del momento en que éste
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es finalizado (i.e. punto de finalizacién), y la alte-
racién de la tasa en que cada evento se produce
(i.e. tasa del desarrollo morfolégico) (Alberch et
al., 1979; Fink, 1988; Niklas, 1994; Reilly et al.,
1997). El punto de finalizacién es usualmente
determinado por la maduraciéon sexual. En este
contexto, Alberch et al. (1979) propusieron seis
procesos heterocrénicos (Fig. 1). Tres dan origen
a un patréon pedomorfico: post-desplazamiento
(Alberch et al., 1979) o retraso del punto de ini-
cio; progénesis (expresion acunada por Giard,
1887) o aceleracion en la maduracion sexual con
respecto al desarrollo somatico (=punto de fina-
lizacién temprano), y neotenia (palabra utilizada
originalmente por Kollman, 1885) o desacelera-
cion de la tasa de desarrollo (Alberch et al., 1979;
McNamara, 1986; Niklas, 1997). Las otras origi-
nan un patrén peramoérfico; predesplazamiento
(Alberch et al., 1979) o punto de inicio tempra-
no; hipermorfosis (concepto ya nombrado por de
Beer, 1930) o retraso en la maduracién sexual; y
aceleracién (término aplicado por Cope, 1887) o
incremento en la tasa de desarrollo morfolégico
(Alberch et al., 1979; McNamara, 1986).

Mientras que la ley de Haeckel fue enmar-
cada en el paradigma gradualista darwiniano,
Bateson (1894) acuii6 el término homeosis bajo
la hipdtesis saltacionista de la evolucién, defi-
niéndolo como una clase de variacién biolégica
en la que un elemento, de un cuerpo constituido
por segmentos repetitivos, es transformado en
otro (McGinnis, 1994). Quizés debido a su fuerte
base saltacionista, las ideas de Bateson no fueron
muy populares hasta el desarrollo de la Biologia
Evolutiva- Del Desarrollo en la década de 1980.

En su concepcién moderna, la homeosis es el
resultado de un proceso ontogenético en el que los
atributos de una estructura son transferidos a la
posicién normalmente ocupada por una estruc-
tura diferente (Ronse de Craene et al., 2003), de
aqui que sea un cambio espacial en el desarrollo,
o sea, heterotopia. Baum & Donoghue (2002) cla-
ramente definieron a la homeosis como un caso
especial de heterotopia. Estos autores diferencia-
ron dos tipos de cambios en el patrén espacial:
homeoheterotopia, que es la transferencia de la
identidad genética entre los tejidos u 6rganos pre-
existentes, y neoheterotopia, que es la apariciéon de
tejidos u 6rganos en una posicién nueva (Cuadro
1). En esta clasificacién, homeosis es la categoria
de homeoheterotopia en la que todos los aspectos
de identidad de una estructura son conferidas a la
estructura receptora.

Aunque los tres términos -heterocronia, hete-
rotopia y homeosis- fueron acunados a fines del
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siglo XIX, sélo la heterocronia tuvo una historia
algo méas extensa, luego del trabajo de Gould
(1977). Por otro lado, la homeosis y la heteroto-
pia recién tuvieron una resurreccién con el des-
cubrimiento de los genes homedticos a comienzos
de la década de 1980. Estos genes reguladores
habian sido hallados, en primera instancia, en
moscas, pero mas tarde fueron aislados en otros
insectos, en vertebrados, plantas y hongos. Desde
entonces, se descubri6 un nimero significativo
de genes que regulan el desarrollo; estableciendo
de este modo el punto de partida para la Biologia
Evo-Devo, en la que convergieron dos enfoques:
el genético y el morfoldgico.

Los estudios sobre cambios evolutivos-del de-
sarrollo son menos comunes en plantas que en
animales. Las investigaciones sobre esta temati-
ca estuvieron dirigidas inicialmente a los siste-
mas animales, y la aplicacién de sus principios a
las plantas fue extendida con posterioridad (de
Renzi, 1995; Li & Johnston, 2000; Friedman et
al., 2004)

En Paleontologia, los procesos evo-devo pue-
den explicar la observacion de cambios geoldgica-
mente instanténeos en los linajes de seres vivos.
Inversamente, el registro fésil proporciona el
contexto para identificar las secuencias de cam-
bios evolutivos (Sanders et al., 2007). Sin embar-
go, los estudios ontogenéticos en fésiles son mas
complejos que en organismos actuales, puesto
que no existe la posibilidad de un control detalla-
do sobre la ontogenia (Mosbrugger, 1995).

Aunque no es aun posible identificar un gen
especifico que regule un patrén morfolégico de-
terminado, es plausible relacionar vias regulato-
rias, controladas por genes, con una consecuen-
cia morfolégica particular. Cuando se sabe que
un caracter morfol6gico o anatémico es resultado
de una via regulatoria mediada por genes, ese
rasgo puede ser visto como una “huella digital”,
de la que se puede inferir inequivocamente el pa-
tron regulatorio subyacente de una estructura
madura, tanto de plantas vivientes como fésiles
(Rothwell & Lev-Yadun, 2005).

A partir de este nueva perspectiva, se ha co-
menzado a evaluar datos morfolégicos y anaté-
micos para identificar las “huellas digitales” de
la regulacién del desarrollo, y extrapolarlos para
el amplio espectro de estructuras de las plantas
fésiles. Una vez que comprendemos cémo los
patrones del desarrollo coordinan el origen de
rasgos morfolégicos particulares, las “huellas
digitales” preservadas en el registro f6sil provee-
ran puntos de calibracién para el origen y la se-
cuencia evolutiva de los mecanismos regulatorios
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génicos (Sanders et al., 2007).

Siguiendo esta visién, en el presente traba-
jo se analiza las particularidades de los analisis
evolutivos-del desarrollo en las plantas fésiles,
se propone un criterio metodolégico para estu-
diar el desarrollo de tallos permineralizados de
grupos totalmente extintos, y aplicando éste, se
intenta delinear patrones evolutivos-del desarro-
llo para explicar el origen y diversificaciéon de los
gjes caulinares de las Corystospermales.

El Orden Corystospermales tiene una unica
famila -las Corystospermaceae- descripta original-
mente por Thomas (1933). Constituyen un grupo
totalmente extinto, perteneciente a las “pteri-
dospermas” mesozoicas, y dominante en las pa-
leocomunidades tridsicas gondwéanicas. A pesar
de que las “pteridospermas” no conforman un
clado monofilético, representan un plexo de gim-
nospermas del que derivan grupos monofiléticos
mas definidos, por lo que su estudio permite di-
lucidar los patrones de evolucién de caracteres
morfolégicos, presentes en plantas con semilla
més derivadas (Hilton & Bateman, 2006).

Estudios evolutivos-del desarrollo en
plantas

A pesar de que los principios y términos evo-
devo han sido siempre aplicados primero en ani-
males, los botédnicos y paleobotanicos han estado
interesados en estos temas desde los comienzos
del siglo XX.

Takhtajan (1972) organizé los patrones de
alteraciones ontogenéticas en la evolucién de
las plantas superiores, dentro de cuatro catego-
rias (Fig. 2): prolongacién (i.e. adiciéon de nuevos
estadios), abreviacion (i.e. omision de estadios),
desviacién (i.e. alteracién de fases del desarrollo
de su curso normal) y neotenia (i.e. combinacién
de la abreviacion terminal con la desviacién). A
pesar de que el esquema de Takhtajan (1972) fue
escasamente aplicado por los investigadores pos-
teriores, se destaca porque fue el primer intento
de sintetizar los cambios evolutivos-del desarro-
llo en plantas.

Posteriormente, Niklas (1994) —en su estudio
de la relacion entre tamano-forma-proceso en la
evolucion de las plantas- propuso otra clasifica-
cion para los procesos heterocrénicos, aplicando
las mismas variables ontogenéticas principales
de Alberch et al. (1979). Niklas (1994) establecié
que cada una de esas variables tiene tres condi-
ciones en relacion a su ontogenia ancestral (igual,
mas temprano o tardio en términos del punto de
inicio o finalizacién; lenta o rdpida en términos
de tasa de desarrollo). De este modo, las posi-

Reuvista del Museo Argentino de Ciencias Naturales, n. s. 14(1), 2012

bilidades en relacién con la ontogenia ancestral
quedan incluidas en una matriz 3 x 3 x 3 (Fig.
3). La ontogenia del descendiente puede diferir
de la del ancestro en una de 26 maneras, ya que
el nimero de permutaciones es igual a: (nimero
de variableg) nimero de condiciones — 33— 27 pero una
de éstas (inicio, finalizacién, tasa) @ da lugar a
la condicién ancestral (Cuadro 2). El esquema de
Niklas (1994) es significativo porque enfatiza en
el caracter multidimensional del desarrollo.

La heterocronia es el mecanismo evo-devo
mas divulgado en la literatura botanica y paleo-
botanica (Li & Johnston, 2000). Las investigacio-
nes sobre su rol en la evolucion de las plantas se
extienden desde el origen de grupos taxonémicos
superiores a la diversificacion especifica dentro
de un género. Al mismo tiempo, se ha demos-
trado que la heterocronia puede causar cambios
morfolégicos de todas las partes y generaciones
de la planta: desde el desarrollo del gametofito a
la formacién de los 6rganos vegetativos y repro-
ductivos de esporofito (Kampny & Harris, 1998).

Algunas discusiones acerca de la heterocronia
han estado relacionadas con la evolucién de los
ciclos de vida, la teoria del teloma, la evolucién
estelar y el origen de los grupos de plantas te-
rrestres méas representativos (Mosbrugger, 1995;
Takhtajan, 1991; Zimmermann, 1959). La hete-
rocronia habria participado en el origen de las
estructuras reproductivas mas significativas,
como la semilla (DiMichele et al., 1989) y la flor
(Takhtajan, 1969, 1976, 1991). Varias innovacio-
nes morfologicas vegetativas habrian implicado
eventos heterocrénicos: el habito de crecimien-
to en roseta, adquirido repetidamente en linajes
muy diferentes (e.g., lycofitas, helechos, cycada-
les, monocotiledéneas y dicotiledéneas) (Niklas,
1994; Bateman, 1994), el microfilo (Mosbrugger,
1995), las hojas simples de las coniferas (Rothwell,
1982), entre otras.

Los ejemplos de heterotopia en plantas no
son tan generalizados. En las plantas, la hete-
rotopia es el resultado de un cambio filogenético
de la posicién de un primordio o un meristema
(Sattler, 1978). Los eventos heterotépicos usual-
mente caracterizan a las ramas mas profundas
de la evolucién vegetal, y serian responsables
del surgimiento de nuevos taxones de alto ran-
go (géneros, familias y 6rdenes), mientras que
los heterocrénicos son mas frecuentes en ramas
recientes superficiales o taxones de bajo rango
(especies) (Meyen, 1987; Kellogg, 2002).

Botanicos y paleobotanicos raramente se han
referido a la homeosis, hasta el descubrimien-
to de los genes MADS-box a fines de la década
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ontogenética de Pisum sativum tomada de Wiltshire et al. (1994).
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Clase de expre- . Alteracion Crecimiento
. C . Categoria - —
sién morfolégica Sexual Vegetativa Tasa Inicio
Postdesplazamiento igual tardio
Pedomorfosis Neotenia igual retardada
Progénesis acelerada igual
Aceleracion igual acelerada
Peramorfosis Hipermorfosis retardada igual
Predesplazamiento igual temprano
Acratomorfosis Ejnanllsmo m,a ° lfan.ta ¥g'ual
Gigantismo maés rapida igual

Cuadro 2. Categorias de la heterocronia propuestas por Niklas (1994).

de 1980 y comienzos de la de 1990. Debido a la
simplicidad morfolégica y la gran plasticidad del
desarrollo de las plantas, los intercambios entre
partes vegetales, que resultan en homeosis, posi-
blemente tengan mas oportunidades de mante-
nerse en las lineas evolutivas en comparaciéon con
los animales (Svensson, 2000), y en consecuencia
las plantas muestra un potencial aprovechable
para estudios sobre cambios homedticos.

Particularidades de los trabajos Evo-Devo
en plantas fosiles

Las investigaciones de la genética molecu-
lar del desarrollo de los 6rganos reproductivos,
hojas y raices de angiospermas, pinos, helechos
y musgos, han revelado que estan regulados
por genes homedticos, como ocurre en anima-
les (Weigel & Meyerowitz, 1993; Mouradov et
al., 1998; Munster et al., 1997; Henschel et al.,
2002). Por ello se puede concluir que, en general,
mecanismos equivalentes controlan la ontogenia
de animales y plantas, y los patrones y procesos
evo-devo morfolégicos son aplicables para ambos
grupos. De acuerdo a Becker et al. (2000), al me-
nos siete genes MADS-box distintos estaban pre-
sentes en la base de las espermatofitas hace 300
millones de anos, y las familias de genes de las
gimnospermas y angiospermas actuales tienen
complejidades semejantes.

Los principios derivados de la Zoologia (he-
terocronia, heterotopia y homeosis) no han sido
extrapolados directamente a las plantas, debido
a que la mayoria de éstas tienen un crecimiento
metamérico e indeterminado, condicién diferen-
te a la que presentan los animales. La arquitec-
tura metamérica (Hallé et al., 1978) permite un
mayor rango de variacion estructural intraespe-
cifica controlada ambientalmente y una mayor
frecuencia en convergencias y paralelismos evo-
lutivos (Rothwell, 1987).

Debido al desarrollo indeterminado en plan-
tas perennes, se generan nuevas hojas y flores
en el cuerpo adulto, asi como también los tallos,

ramas y raices siguen creciendo durante toda la
vida; de este modo, puede no existir un punto fi-
nal en las proporciones y el tamafo, provocando
que la distincién entre el juvenil y el adulto sea
ambigua (Raff & Wray, 1989; Niklas, 1994; Li &
Johnston, 2000). Algunos 6rganos de las plantas
(flores, frutos, y hojas) son, por separado, deter-
minados en su crecimiento; siendo semi-indepen-
dientes de la ontogenia de la planta completa.
Este hecho puede explicar por qué en Botanica,
la mayoria de los estudios evo-devo son efectua-
dos a nivel de 6rganos, mientras que unos pocos,
a nivel del organismo (Kampny & Harris, 1998;
Li & Johnston, 2000).

Otra diferencia con respecto a los animales es
que la madurez sexual, cominmente usada como
un referente temporal del animal adulto, no esta
usualmente asociada a la culminacién del creci-
miento somético en las plantas, y puede incluso
alterarse como resultado de un estrés ambiental.
Por esto, el uso de la edad cronolégica, amplia-
mente aplicado en animales, es generalmente de
valor limitado en los estudios del desarrollo de las
plantas (Erickson & Michelini, 1957). Por esto,
los botéanicos utilizan otras referencias tempora-
les (Guerrant, 1982; Niklas, 1994), como el indice
plastocrénico, un indice numérico que representa
el estatus ontogenético de una planta (Erickson &
Michelini, 1957; Ade-Ademilua, 2006).

Algunos investigadores perciben que el creci-
miento indeterminado y metamérico es la causa
de que los cambios evo-devo ocurran mas facil-
mente en la evolucién vegetal (e.g. Mosbrugger,
1995): la morfologia adulta indefinida podria
promover la aparicién de ciertos patrones hete-
rocrénicos (i.e. peramorfosis), mientras que la
construccién modular y la persistencia de meris-
temas podria facilitar cambios tanto heterocréni-
cos como heterotépicos. De hecho, el estudio de
la heterocronia en partes individuales, tan fre-
cuente en plantas fésiles, es posible gracias a la
construccién modular (Raff & Raff, 2000).

En los estudios paleobotanicos, una complica-
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Fig. 2. Interpretacién de los patrones de alteraciones ontogenéticas en la evolucion de las plantas superiores
de Takhtajan (1972), usando como modelo la trayectoria ontogenética de Pisum sativum tomada de Wiltshire
et al. (1994). La prolongacién y la abreviacién pueden ocurrir en las fases finales, intermedias y tempranas del
desarrollo (prolongacién o abreviacién terminal, prolongacién o abreviacién medial, y prolongacién o abreviacién
basal, respectivamente); la desviacién puede suceder en las etapas del desarrollo finales, intermedias, tempranas o
todas (desviacién terminal, intermedia, basal, o total, en esa orden). La neotenia es la combinacién de abreviaciéon

terminal con la desviacién.
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Fig. 3. Modelo de los procesos heterocréonicos de Niklas (1994), en los que las tres variables ontogenéticas (inicio,
finalizacién y tasa de crecimiento) con sus tres estados (igual, temprano/rapido y tardio/lento) son considerados

como una matriz 3 x 3 x 3.

cién es que no conocemos con certeza la ontoge-
nia de las plantas fésiles; no sabemos con seguri-
dad cuéles son los estadios del desarrollo, la edad
de los tallos recolectados ni la edad maxima de
los taxones (Mosbrugger, 1995).

La mayoria de los autores apoyan la idea de
que las premisas evo-devo son igualmente validas
para plantas vivientes y fo6siles (e.g., Iltis, 1983;
Rothwell, 1987). Los ultimos avances en la gené-
tica del desarrollo y el surgimiento de la Biologia
Molecular del Desarrollo, nos han permitido enten-
der los caracteres estructurales a la luz de los me-
canismos regulatorios que determinan la organiza-
cion ontogenética (Rothwell ez al., 2008). Al poder
adscribir caracteres estructurales particulares de
las plantas a la influencia de genes especificos, es
plausible extrapolar estos mecanismos del desarro-
llo a organismos fésiles (Sanders et al., 2007).

Generalmente se piensa que los fésiles nos
ofrecen oportunidades restringidas para inferir
la ontogenia de las plantas, pero si se mira en de-
talle, la paleontologia muestra una base teérica y
empirica s6lida para los estudios evo-devo (Gould,
1977; Rothwell, 1987; Stein, 1993; Sanders et al.,
2007). La mayoria de las plantas fésiles tienen la
ventaja de preservar algunos detalles celulares,
porque el esqueleto vegetal se encuentra a ese ni-
vel (en la pared celular) en vez de a nivel organis-
mico como en la mayoria de los animales (Kenrick
& Crane, 1997; Boyce & Knoll, 2002; Sanders et
al., 2007; Rothwell et al., 2008). Practicamente
todos los tipos de células vegetales quedan pre-
servados en el registro fosil (Stewart & Rothwell,
1993; Taylor & Taylor, 1993; Taylor et al., 2009);
de este modo los especimenes fosilizados de célu-
las, tejidos y 6rganos maduros vegetales, revelan
informacion histolégica sobre los patrones celu-
lares y la regulacion del desarrollo que sélo en
condiciones excepcionales puede ser obtenida de
animales fésiles (Sanders et al., 2007). Con todo
esto, las secuencias de los procesos del desarrollo
y los cambios evo-devo pueden ser trazados en el

registro fosil, e incluso pueden ser inferidas las
alteraciones genéticas implicadas en esos patro-
nes.

Recientemente, la heterocronia, la heteroto-
pia y la homeosis, se han estudiado principalmen-
te desde un enfoque genético, lo que es imposible
de analizar directamente en las plantas fésiles.
Sanders et al. (2007) han demostrado que la ge-
nética y el registro f6sil estan interrelacionados
en el contexto de la Biologia Evo-Devo, al explo-
rar la evolucion de la actividad meristematica en
relacién a los cambios estructurales por medio de
estudios experimentales de la actividad génica en
plantas actuales.

MATERIALES Y METODOS

Se estudi6 la evolucion de los troncos
de  Corystospermaceae  (Corystospermales,
Spermatopsida). Las corystospermas son plantas
con un habito arbustivo o arbéreo, escasa o pro-
fusamente ramificado de manera monopodial, ho-
jas pinnadas con el raquis comtinmente bifurca-
do, troncos con leno picnoxilico y un crecimiento
secundario generalmente atipico, 6rganos ovuli-
feros cupulados, sacos polinicos dispuestos en un
sistema ramificado y granos de polen bisacados
(Fig. 4) (Bodnar, 2010). Para este trabajo, se ana-
liz6 la anatomia de troncos permineralizados de
diversos diametros y longitudes, provenientes de
diferentes unidades formacionales triasicas de la
region centro-oeste y patagénica de la Argentina,
y del sur del Brasil. Se estudiaron superficies
pulidas, peels y cortes petrograficos de los tres
planos de corte utilzados en histologia vegetal
(transversal, longitudinal radial y longitudinal
tangencial).

Hasta el momento, se conocen quince especies
de troncos de Corystospermaceae: Antarcticoxylon
preistleyi Seward 1914 (Formacion Irati, Grupo
Estrada Nova, Pérmico, Estado de Sad Pablo,
Brasil, y Formacién Molteno, Grupo Stormberg,
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Fig. 4. Habito y 6rganos de las corystospermas. 1. Reconstruccién efectuada por Petriella (1978). 2. Reconstruccién
efectuada por Meyer-Berthaud et al. (1992, 1993). 8. Hoja tipica de Zuberia. 4. Secciéon de un tronco de Rhexoxylon.
5. Esquema del 6rgano ovulifero correspondiente a Umkomasia. 6. Dibujo del 6rgano polinico perteneciente a
Pteruchus. 7. Detalle de un microsporofilo. 8. Grano de polen asignable a Alisporites (Modificado de Petriella, 1978;
Retallack & Dilcher, 1988; Stewart & Rothwell, 1993; Zamuner et al., 2001; Taylor et al. 2006).

Tridsico Medio a Tardio, Natal, Sudéfrica)
(Walton, 1923; Mussa, 1980), Cuneumxylon spa-
llettii Artabe et Brea 2003 (Formacién Paramillo,
Grupo Uspallata, Triasico Medio, provincia de
Mendoza, Argentina), Elchaxylon zavattieriae
Artabe et Zamuner 2007 (Formacién Rio Blanco,
Grupo Uspallata, Triasico Tardio, provincia de
Mendoza, Argentina), dJeffersonioxylon gordo-
nense Del Fueyo, Taylor, Taylor et Ctineo 1995
(Formacion Fremouw, Supergrupo Beacon,
Tridsico Medio, Antartida), Kykloxylon fre-
mouwense Meyer-Berthaud, Taylor et Taylor
1993 (Formaciéon Fremouw, Supergrupo Beacon,
Triasico Medio, Antartida), Rhexoxylon africanum
Bancroft 1913 emend. Walton 1923 (Formacion
Elliot Inferior? o “red beds”, Grupo Stormberg,
Triasico Tardio o Jurasico Temprano?, provincia
del Cabo, Sudafrica), R. brasilense Herbst et Lutz
1988 (Formacién Caturrita, Grupo Rosério do Sul,
Tridsico Tardio, Rio Grande do Sul, Brasil), R.
brunoi Artabe, Brea et Zamuner 1999 (Formacion
Los Colorados, Grupo Uspallata, Tridsico Tardio,
provincia de Mendoza, Argentina), R. cortade-
ritaense (Menéndez) Bodnar 2008 (Formacion
Cortaderita, Grupo Sorocayense, Tridsico Medio a
Tardio, provincia de San Juan, Argentina), R. piat-
nitzkyi Archangelsky et Brett 1961 emend. Brett
1968 (Formacién Ischigualasto, Grupo Agua de
La Pena, Triasico Tardio, provincia de San Juan,
Argentina), R. tetrapteridoides Walton 1923 emend.

Archangelsky et Brett 1961 (Formacién Molteno,
Grupo Stormberg, Tridsico Medio a Tardio, Natal,
Sudéfrica), Rhexoxylon sp. (Formacion Fremouw,
Supergrupo Beacon, Triasico Medio, Antartida)
(Taylor, 1992), Tranquiloxylon petriellai Herbst
et Lutz 1995 (Formacion Laguna Colorada,
Grupo El Tranquilo, Tridsico Tardio, provincia
de Santa Cruz, Argentina), Tranquiloxylon sp.
A (Formacién El Alcdzar, Grupo Sorocayense,
Tridsico Medio a Tardio, provincia de San Juan,
Argentina) (Ganuzaet al., 1998), y Tranquiloxylon
sp. (Formaciéon Pular, Tridsico Medio a Tardio,
Region de Antofagasta, Chile) (Chong Diaz et
al., 1997; Niemeyer et al, 2008). De éstas, se es-
tudié6 en detalle la anatomia de las siguientes
especies, a partir de los ejemplares deposita-
dos en la Coleccion de la Divisién Paleobotanica
del Museo de La Plata: Cuneumxylon spallettii
(LPPB 12690, pmLPPB 1511-1517), Elchaxylon
zavattieriae (LPPB 13237-13240, pmLPPB 1746-
1758), Rhexoxylon cortaderitaense (LPPB 13083-
13090), R. brunoi (LPPB 12960-12974, pmLPPB
1556-1561), Tranquiloxylon sp. A (LPPB 13004);
en la Coleccién Paleobotanica de la Facultad de
Ciencias Exactas y Naturales y Agrimensura,
Universidad Nacional del Nordeste: Rhexoxylon
brasilense (CTES-PB 6984-6985), R. cortaderi-
taense (CTES-PB 10178), Tranquiloxylon petrie-
llai (CTES-PB 8818, CTES-PMP 1723-1725), en
la Coleccion Paleobotanica Nacional del Museo
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Fig. 5. Ejemplo del lefio de una dicotiledénea como registro del desarrollo. A la izquierda, una seccién esquematica
de un tronco que abarca el xilema secundario desde la médula a la corteza. Las letras corresponden a las edades
expresadas en ntimero de estaciones de crecimiento (A, primera estaciéon de crecimiento; C, tercera estaciéon de
crecimiento; E, quinta estaciéon de crecimiento). A la derecha, diagramas de los cortes transversales, radiales
y tangenciales, correspondientes a cada una de estas edades, mostrando los cambios ontogenéticos. En corte
transversal (arriba, a la derecha), el agrupamiento de los vasos aumenta con la edad, puesto que se incrementa
el diametro de los vasos y la amplitud de los radios. En corte radial (medio, a la derecha) las células de los radios
cambian de erectas a horizontales. En corte tangencial (abajo, a la derecha), las punteaduras intervasculares
cambian de escalariformes a alternas poligonales, mientras que los radios llegan a ser mucho mas cortos.

Redibujado de Olson (2007).

Argentino de Ciencias Naturales: Rhexoxylon
cortaderitaense (BAPb 5410, BAPbPm 5410, 505-
507), y en la Coleccién de Geologia del Hunteriam
Museum, University of Glasgow: Rhexoxylon piat-
nitzkyi (Pb 3906 a-f).

Los tallos fésiles estan frecuentemente pre-
servados como permineralizaciones, un tipo de
fosilizacion que exhibe los detalles celulares e
histolégicos. Cuando la preservacion es delicada,
la anatomia caulinar permineralizada puede ser
estudiada de la misma manera que en especime-
nes actuales. Por esta razon, las caracteristicas
del crecimiento secundario junto a la posibilidad
de examinar la anatomia en las permineraliza-
ciones, permiten estudiar la ontogenia en tallos
fésiles lenosos.

Los estudios del desarrollo en pteridosper-
mas tienen la desventaja de que son llevados a
cabo sobre grupos totalmente extintos. Como
consecuencia, los mecanismos reguladores del
desarrollo deben ser discernidos por medio de la
comparaciéon con ontogenias de plantas vivien-
tes comparables (e.g. Cycadales, Nyctagynaceae,
Aristolochiaceae, Euphorbiaceae). Estos proce-
sos han sido dilucidados por diversos autores des-
de principios del siglo XX (e.g., Worsdell, 1901,
1906; Matte, 1904; Fahn & Schori, 1967; Zamski

& Azenkot, 1981; Kirchoff & Fahn, 1984; Fahn,
1990). Esta extrapolacién es posible ya que se
sabe que los procesos que regulan el crecimiento
secundario son homoélogos en todas las lignofitas
(Rothwell & Lev-Yadun, 2005).

Los ejes lenosos se prestan satisfactoriamen-
te a estudios del desarrollo porque las células del
xilema y floema secundario, y algunas células
de la corteza, son producidas en capas sucesivas
que retienen su posicién de manera permanente
(Olson & Rosell, 2006). La ontogenia entera de
un arbol puede ser examinada desde las células
del centro, producidas cuando el arbol era joven,
hasta las capas celulares de la periferia del tron-
co, producidas recientemente (Chrysler, 1937;
Carlquist, 1962; Cumbie, 1963). Asi se puede
ordenar inequivocamente los estadios y cambios
ontogenéticos para el estudio del desarrollo en
organismos plurianuales (Olson & Rosell, 2006),
y es posible analizar la ontogenia entera en un
solo individuo (F'ig. 5).

En raices, tallos y ramas perennes, el eje
temporal estd sujeto a modificaciones porque
su desarrollo esta afectado directamente por las
variaciones de temperatura, y la disponibilidad
de luz, agua y nutrientes. Ademaés, la madurez
sexual no esta asociada con el cese de los cambios
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Fig. 6. Patrén anatémico de un tronco de corystosperma. CIL, sistema vascular cilindrico. MED, sistema vascular
medular. RPQ, radios parenquimatosos, producto de la actividad cambial diferencial y que separan las cunas
centrifugas (CX). PQD, parénquima de dilatacién, resultado de la actividad cambial remanente, que separa el
sistema medular del cilindrico. HP, haces perimedulares dobles, originado por cdmbiumes sucesivos inversos y
normales. FL 0D, primer ciclo de floema secundario, que se presenta en algunas cunas, y que sélo esta formado por
células parenquimaéticas. FL 1C, primer ciclo de floema secundario continuo en todas las cunas. FL 2C, segundo ciclo
de floema secundario continuo. En gris: parénquima, rayado: xilema secundario, punteado: floema secundario.

ontogenéticos en los tejidos lenosos de los ejes
(Olson & Rosell, 2006; Olson, 2007). En las in-
vestigaciones sobre 6rganos indeterminados, que
se han desarrollado en los ultimos anos, los auto-
res utilizan otros pardmetros como eje temporal,
por ejemplo el tamano (diametro, longitud, etc.)
que estéa correlacionado con el tiempo (e.g., Olson
& Rosell, 2006; Olson, 2007). Ademas, los ejes de
las corystospermas tienen un crecimiento secun-
dario atipico que muestra estadios ontogenéticos
discretos a lo largo del desarrollo de la organiza-
cién vascular, que resultan bien discernibles para
su estudio (Bodnar, 2010; Bodnar & Coturel, en
prensa).

Recolectando una cantidad suficiente de tron-
cos bien preservados, de diferentes didmetros
(que representen distintas edades), y algunos
de por lo menos un metro de longitud, es posi-
ble realizar anélisis ontogenéticos a lo largo del
incremento en espesor y altura del arbol. Esto
significa estudiar los diferentes estadios del de-
sarrollo (las fases mas tempranas en los especi-
menes mas pequenos y en la regiéon apical de los
mas largos; y las fases tardias en los ejemplares
mas grandes y en la base de los més largos). De

este modo, podemos definir trayectorias ontoge-
néticas en tallos secundarios fésiles, sin una evi-
dencia directa del tiempo absoluto, haciendo uso
de estudios anatémicos de troncos de tamanos
diversos y de toda la longitud de un tallo.

RESULTADOS

Los troncos de las corystospermas muestran
un desarrollo atipico del cilindro vascular secun-
dario (Artabe & Brea, 2003, 2007), lo que se pudo
confirmar en los ejemplares revisados. En estos
casos, presentan un cilindro vascular secundario
disecto y tejidos vasculares de desarrollo y posi-
ci6n inusuales (Fig. 6). Esto es causado por cua-
tro clases de desviacién de la actividad cambial
normal: 1- actividad diferencial a lo largo de la
circunferencia de los ejes; 2- actividad remanen-
te; 3- cdmbium inverso o centripeto; y 4- cambiu-
mes sucesivos inversos y/o normales (polixilia)
(Zamuner, 1991; Artabe & Brea, 2003; Bodnar,
2008; Bodnar & Coturel, en prensa).

El patrén anatémico més complejo de esta
clase de troncos lo presenta el género Rhexoxylon
y consiste en (Fig. 6): un sistema vascular cilin-
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Floema secundario

Cambium fascicular

Tejidos vasculares primarios

Fig. 7. Diagrama comparando laactividad normal y diferencial del cdmbium. A. Desarrollo, a partir del procdmbium,
del cambium fascicular. Este genera xilema secundario (rayado) y floema secundario (punteado). B. En un tallo
con actividad normal del cambium, se diferencia, a partir del parénquima entre los haces vasculares primarios,
un cadmbium interfascicular. Este forma también xilema secundario (rayado) y floema secundario (punteado).
C. En un tallo con actividad diferencial del cambium, el cAmbium interfascicular forma tejidos parenquimaéticos
y/o esclerenquimaéticos secundarios (=tejido parenquimatoso) (gris).

drico constituido por cunas de tejidos secundarios
centrifugos separados por radios parenquimatosos,
con varios ciclos de floema y xilema secundarios, y
un sistema vascular medular, separado del cilindri-
co por parénquima de dilatacién, que comprende
uno o mas ciclos de haces perimedulares dobles (i.e.
tejidos centripetos + tejidos centrifugos).

Se tomara como basal un patrén de creci-
miento secundario tipico, que abarca las siguien-
tes etapas:

1. A partir de las células procambiales de los
haces vasculares de una eustela, se desarrollan
células cambiales, que conforman el cambium
fascicular.

2. Se diferencia un cambium interfascicular
derivado de las células parenquimaticas ubica-
das entre los haces vasculares primarios. En las
espermatofitas, se considera que el cambium re-
cién estd completamente formado luego de que
el parénquima interfascicular se diferencia en
células fusiformes (Larson, 1994).

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

4. La totalidad de los tejidos vasculares se-
cundarios va creciendo hacia la corteza, es decir,
en sentido centrifugo.

Las cuatro clases de actividad cambial ati-

pica, se desvian de este modelo de crecimiento,
como se detalla a continuacion.

1. Fragmentacion radial del cilindro
vascular secundario (actividad diferen-
cial del cambium) (los géneros Rhexoxylon,
Cuneumxylon y Tranquiloxylon): El cam-
bium interfascicular forma un tejido de relleno
y/o sostén, conocido como parenquimatoso (célu-
las parenquiméticas, esclerenquimaticas e idio-
blastos) (Figs. 6 y 7) en una posicién donde, en la
ontogenia tipica, se producen tejidos conductores
secundarios (células xilematicas y floematicas).
Este es un reemplazo de un tipo tisular por otro,
es decir, un cambio homeético. Como los radios
parenquimatosos siguen creciendo en ancho, am-
pliando la circunferencia del tallo y separando
las cunas xilematicas, se estan generando capas
de células en donde no deberia producirse méas
tejido. Por lo tanto, el crecimiento en ancho de
los radios parenquimatoso puede responder a un
cambio neoheterotépico.

2. Produccion de floema y xilema se-
cundarios centripetos (cambium inverso)
(Rhexoxylon y Elchaxylon): Este tipo de floe-
ma y xilema secundarios se forma a partir de
un cambium atipico con respecto al cambium
presente en el desarrollo normal de un tallo con
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Cambium interfascicular

Tejidos vasculares primarios Floema secundario

Floema secundario

Cambium fascicular

Xilema secundario

Xilema secundario

Cambium interfascicular
Floema secundario Xilema secundario

Tejidos vasculares primarios Floema secundario

Cambium fascicular

Floema secundario

centripeto F Xilema secundario

Cambium inverso

Xilema secundario
centripeto

Fig. 8. Diagrama comparando la actividad normal e inversa del cAmbium. A. En una eustela con haces colaterales,
el cambium fascicular se desarrolla a partir del procaimbium, y a partir del parénquima entre los haces vasculares
primarios, se desarrolla un cadmbium interfascicular. B. El cambium fascicular comienza a desarrollar xilema
secundario (negro) hacia el centro del tallo y floema secundario (gris claro) hacia la periferia. C. Se genera un
anillo completo de cAmbium centrifugo que origina un ciclo de tejidos vasculares secundarios que va creciendo de
manera centrifuga. D. En una eustela con haces bicolaterales, se desarrolla, a partir del procambium, un cambium
fascicular normal y un cdmbium fascicular inverso, y a partir del parénquima entre los haces vasculares primarios,
se desarrolla un cdmbium interfascicular. E. El cdmbium fascicular normal comienza a desarrollar xilema
secundario (negro) hacia el centro del tallo y floema secundario (gris claro) hacia la periferia. El cAmbium inverso
comienza a generar xilema secundario externamente (negro) y floema secundario (gris claro) internamente. F. Se
genera un anillo completo de cdmbium centrifugo que origina un ciclo de tejidos vasculares secundarios que va
creciendo de manera centrifuga. El cdmbium inverso (centripeto), origina arcos de tejidos vasculares secundarios

que van creciendo hacia la médula.

crecimiento secundario. Recibe la denominacién
de cambium inverso, ya que es un tejido meris-
tematico nuevo que produce tejidos vasculares
hacia la médula, direccién opuesta a la observada
en la ontogenia basal (Figs. 6 y 8). Por lo tanto,
responde a un cambio neoheterotépico.

3. Fragmentacion tangencial del cilin-
dro vascular secundario (actividad rema-
nente del cambium) (Rhexoxylon): Entre el
xilema secundario centrifugo y centripeto, apa-
recen tejidos de relleno y/o sostén (=parénquima
de dilatacién) en forma de arcos, que son produ-
cidos por células cambiales que contintan divi-
diéndose mitéticamente (Fig. 9). En la ontogenia
tipica no hay tejido en la posicién que ocupa el
parénquima de dilatacién en los tallos atipicos de
pteridospermas. Por esto, este evento puede ser
explicado via neoheterotopia.

4. Polixilia o cambiumes sucesi-
vos (Rhexoxylon, Tranquiloxylon 'y
Cuneumxylon): Es un caso comparable al an-
terior, es la aparicién de meristemas secundarios
nuevos, que puede ser interpretada como un even-
to neoheterotépico. En los estadios tempranos del

desarrollo del tallo, varios haces vasculares colate-
rales estan unidos por el cdimbium interfascicular
que resulta en la formacién de un cilindro cambial
completo. En algunas corystospermas con cilin-
dro vascular disecto los anillos cambiales no son
continuos, sino que estan constituidos por varios
arcos. Luego de funcionar por dos o tres anos este
anillo cesaria su actividad. Subsecuentemente un
segundo anillo de cambium se forma a partir de
las células parenquimaéticas corticales mas inter-
nas. Estas células parenquimaéticas pasan por di-
visiones 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. Méas tarde el
cambium en cada haz es unido por la apariciéon
del cAmbium interfascicular. Los cAmbiumes sub-
secuentes se desarrollan de manera similar re-
sultando en la formacién de anillos sucesivos de
xilema y floema (Rajput & Rao, 2003). Carlquist
(2007) realiz6 una interpretacién diferente para
la polixilia, en la que existiria una zona externa
(master cambium) activa mitéticamente de mane-
ra ininterrumpida, que genera capas de cambium
en direccién centripeta.
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o Rol en metabolismo/ .
Gen Descripcion transporte hormonal Citas
AUX1 Aminoéacido /auxina permeasa Transporte de las auxinas Ben(ri(;t;Ge)t al.
. o L. S Bennett et al.
GA20X2 GA 2-oxidasa Inactivacién del 4cido giberélico (1996)
CYP79B3 Citocromo P450, Biosintesis de las auxinas Hull et al. (2000)
conversoTrp a IAOx
GA 3-b-dioxigenasa/ . . L. o Williams et al.
GA4 GA 3-b-hidroxilasa Biosintesis del acido giberélico (1998)
Adenilato isopenteniltransferasa L . . .. .
IPT5 . R X Biosintesis de las citoquininas Takei et al. (2004)
5/citoquinina sintetasa
Adenilato isopenteniltransferasa . . . .. .
IPT3 Biosintesis de las citoquininas Takei et al. (2004)

3/citoquinina sintetasa

Cuadro 3. Genes implicados en el metabolismo y transporte de hormonal en los tejidos vasculares.

DISCUSION

Una de las limitaciones que encuentran los
estudios evo-devo en troncos, es que la regulacion
de la ontogenia vascular es un tema poco dilu-
cidado de la Biologia del Desarrollo vegetal. El
xilema y floema secundarios contienen los mis-
mos tipos celulares que los tejidos vasculares
primarios, aunque en diferentes proporciones y
relaciones espaciales (Dengler, 2001). Como con-
secuencia, es probable que los resultados de los
estudios de la diferenciacion caulinar primaria se
apliquen también a la zona cambial, pero indu-
dablemente algunos factores regulatorios son ex-
clusivos de cada sistema (Dengler & Kang, 2001).
El crecimiento del xilema y floema secundarios de-
pende de las divisiones de las células del cambium
vascular y provoca el incremento en diametro de
los tallos. Es dificil analizar los mecanismos ge-
néticos que controlan la actividad cambial y la
diferenciaciéon de los tipos celulares del xilema y
floema secundarios, en parte por los problemas
inherentes a las especies arbéreas — i.e. las ge-
neraciones largas, el gran tamano, y la ausencia
de linajes genéticamente puros (Ko et al., 2004;
Zhao et al., 2005).

La formacién del cAmbium no esté especifi-
cada por un programa genético del desarrollo,
sino que requiere una retroalimentacién fisio-
logica desde otras partes de la planta: el xile-
ma y floema secundarios se originan en el arbol
como resultado del crecimiento masivo en altura
(Savidge, 2000), influenciados por sus ambien-
tes locales, que incluyen senales hormonales
que viajan longitudinal y radialmente (Little &
Pharis, 1995; Uggla et al., 1998; Chaffey, 1999;
Savidge, 1996, 2001). Las auxinas constituyen el
grupo de fitohormonas clave en varios aspectos

de la ontogenia del sistema vascular (Aloni, 1987,
Sachs, 2000), siendo importantes reguladores del
crecimiento cambial (Aloni, 1987; Ye, 2002) y de
la produccién de xilema y floema llevada a cabo
por el cambium vascular (Little & Sundberg,
1991; Little et al., 2002; Baima et al., 2000). Una
de las peculiaridades principales de las auxinas
es que son las Unicas hormonas vegetales que
exhiben un transporte polarizado desde las ho-
jas hacia los tallos, ramas y raices, (Sachs, 1981,
2000; Little & Pharis, 1995; Lomax et al., 1995;
Savidge, 2001; Sundberg et al. 2000). Cualquier
disrupcién del transporte polar provoca un pa-
tron caracteristico en la estructura del leno. Por
ejemplo, la presencia de una rama o nudo causa
una interrupcién del flujo de auxinas, y genera
un patrén en espiral (Larson, 1994), en el que
el conjunto de traqueidas, elementos de vaso y
radios lenosos se curva formando un remolino
(Lev-Yadun & Aloni, 1990). Esta morfologia ha
sido reconocida en lenos devonicos pertenecien-
tes a los ancestros de las plantas con semilla, lo
que sustentaria firmemente la premisa de que
los tejidos vasculares secundarios en todas las
lignofitas (progimnospermas y espermatofitas),
habrian sido regulados por los mismos mecanis-
mos de control genético y fisiolégico (Rothwell &
Lev-Yadun, 2005).

Se ha comprobado que, para sufrir el alarga-
miento y diferenciaciéon en traqueidas, las deri-
vadas cambiales se enriquecen de acido indola-
cético (IAA), el representante de las auxinas méas
abundante en la naturaleza (Savidge et al., 1982,
1998; Savidge, 2000). A su vez, el IAA puede re-
gular la expresion génica (Theologis, 1989). Por
otro lado, hay genes que codifican el transporte
de las auxinas (Bennett et al., 1996; Palme &
Galweiler, 1999); lo que significa que hay una
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Gen Descripcién Rol en el tejido vascular Citas
ATHB-8 Familia con homeobox y Diferenciacién vascular Baima ef al. (2001)
cierres de leucina
ATHB-9/PHV Femilia con homeobox y Organizacion de haces vasculares McConnell et al. (2001)

cierres de leucina

Familia con homeobox y

ATHB-14/PHB . .
cierres de leucina

Familia con homeobox y

REV/IFL1 . .
cierres de leucina
APL Factor de transcripcién tipo G2
KAN2 Factor de transcripcién tipo G2
KAN3 Factor de transcripcién tipo G2
XYP Familia de proteinas de
1 transferencia lipidica (LTP)
AHK4/WOL/ . .
CRE1 Quinasa His
CVP1 S-Adenogll-Met-esterol-C-
metiltransferasa
FK C-14 esterol reductasa
GNOM/EMB30 No clasificado
MP/IAA24 Proteina TAA 24
PIN1 Proteina transportadora del

flujo de las auxinas

Organizacion de haces vasculares

Organizacién de haces vasculares
Organizacién de haces vasculares

McConnell et al. (2001)

Patrén vascular Zhong y Ye (2004)

Bonke et al. (2003)

Emery et al. (2003)
Emery et al. (2003)

Diferenciacion vascular

Patrén vascular Motose et al. (2004)

Inoue et al. (2001);

Diferenciacion vascular Mahonen et al. (2000)

Patrén vascular Carland et al. (2002)

Jang et al. (2000)
Steinmann et al. (1999)
Hardtke y Berleth (1998)

Patrén vascular
Patroén vascular

Diferenciacion vascular

Patron vascular Galweiler et al. (1998)

Cuadro 4. Genes conocidos relacionados con la diferenciaciéon o funcién de los tejidos vasculares.

retroalimentacién positiva entre la senal de las
auxinas y los genes reguladores. Estudios recien-
tes identificaron los genes que codifican las pro-
bables proteinas transportadoras de la emana-
cion y afluencia de las auxinas, representadas por
las familias génicas AUX y PIN, respectivamente
(Bennett et al., 1996; Palme & Galweiler, 1999).
Dos familias de proteinas relacionadas, las pro-
teinas Aux/IAA y los factores de respuesta auxi-
nica (ARFs), son reguladores clave de la expre-
sién génica controlada por las auxinas (Guilfoyle
et al., 1998a, 1998b; Walker & Estelle, 1998). El
ATHB-8 (At4g32880), un gen homeobox regula-
do positivamente por las auxinas (Baima et al.,
1995), es considerado un marcador temprano de
las células procambiales y cambiales, promovien-
do su proliferacién y diferenciacién (Baima et al.
2001; Ko et al., 2004). El Cuadro 3 sintetiza los
genes implicados en el metabolismo y transporte
hormonal en los tejidos vasculares.

En su estudio, Ko et al. (2004) identificaron
como factores transcripcionales responsables del
inicio de la formacién del leno a siete genes de
la familia AP2/ERF (APETALAZ2 y factores de la
respuesta del etileno), cuatro factores de la su-
perfamilia WRKY y cuatro factores de la familia
MYB. Por otra parte, Stracke et al. (2001) reco-
nocieron que los factores transcripcionales tipo

R2R3-MYB controlan muchos aspectos del meta-
bolismo secundario de la planta, asi como la iden-
tidad y el destino de las células. En otros estudios,
se analizaron las funciones de los genes ATHB-8,
-9, -14, -15, y IFL1/REV (Interfascicular Fiberless
1 o Revoluta), que pertenecen a una pequena fa-
milia con homeodominio y cierres de leucina, ca-
racterizados por la expresion en el tejido vascular
(Sessa et al., 1998; Baima et al., 2000). Se logré
comprobar que la sobreexpresiéon de ATHB-8 en
plantas transgénicas promueve la diferenciacion
precoz de las células vasculares: se adelanta la
transicion de crecimiento primario a secundario
(Baima et al., 2001). Los genes IFL1/REV (Zhong
& Ye, 1999; Ratcliffe et al., 2000), recientemen-
te han sido implicados en los procesos de proli-
feracion y diferenciacion celular de las iniciales
cambiales. Anélisis cuidadosos de varios alelos
indicaron que los IFL1/REV son imprescindibles
para el inicio del cAmbium y el desarrollo nor-
mal de los 6rganos con crecimiento secundario
(Talbert et al., 1995; Zhong et al., 1997; Otsuga et
al., 2001). La composiciéon y morfologia de la pa-
red celular son rasgos que distinguen una célula
cambial de las derivadas xilematicas, y depende
de los procesos de biosintesis y ensamblaje. Se
piensa que estos procesos estan dirigidos por ge-
nes homedticos especificos que controlan la sin-
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tesis macromolecular y determinan la estructura
de la pared. Las diferencias entre las células pa-
renquimaéticas, esclerenquimaéticas y elementos
traqueales y traqueidas, se logran a través de un
patrén bioquimico. Los genes/proteinas regula-
torios gobiernan patrones estructurales inde-
pendentes, tales como la produccién subyacente
de celulosa o lignina. La evidencia indica que el
desarrollo no se origina espontaneamente, sino
que es inducido y esta ligado a los genes que re-
gulan el ciclo celular (Savidge, 2000). La mayoria
de los genes reconocidos en el trabajo de Allona et
al. (1998) como involucrados en el patron biosin-
tético de la lignina, pertenecerian a las familias
PAL, C4H, OMT, 4CL, y CAD. Algunos de los ge-
nes que han sido relacionados con la regulacién
del crecimiento secundario son sintetizados en el
Cuadro 4, donde se puntualiza la funcién especi-
fica en el tejido vascular de cada uno.

Los genes conocidos como reguladores de la
actividad cambial podrian haber tenido un papel
fundamental en el origen y diversificacion de los
patrones vasculares observados en los troncos de
corystospermas.

Un gen que podria estar implicado en el ori-
gen de la actividad diferencial del cambium es el
ATHB-8. En su estudio sobre la funcién de este
gen en Arabidopsis, Baima et al. (2001) demos-
traron que tallos transgénicos con niveles mo-
dificados de ATHB-8 tuvieron alteraciones en
las regiones interfasciculares. Otros genes que
pueden estar implicados con la variacién de la
actividad del cambium interfascicular son APL,
AHK4/WOL/CRE1, MP/IAA24, relacionados con
la diferenciaciéon de las células vasculares. Se
necesitan mutaciones adicionales que eliminen
especificamente otros tipos celulares vasculares
(i.e. células cambiales, elementos traqueales y
células del parénquima vascular o fibras) para
identificar y caracterizar los mecanismos gené-
ticos que controlan el destino celular vascular
(Zhao et al., 2005).

En el caso de la produccién de floema y xile-
ma secundarios centripetos (cAmbium inverso),
los genes involucrados podrian ser los ATHB-9/
PHYV, ATHB-14/PHB, KAN2, relacionados con la
organizacién de los haces vasculares.

En lo que se refiere a la actividad remamen-
te, posiblemente estén implicados aquellos genes
relacionados con el inicio de la actividad cambial.
Como se dijo previamente, la composicién y mor-
fologia de la pared celular diferencian una célula
cambial de sus derivadas xileméticas. En el caso
del parénquima de dilatacién, algunos grupos de
células parenquimaéticas mantienen su capacidad

Reuvista del Museo Argentino de Ciencias Naturales, n. s. 14(1), 2012

mitética, que estd directamente afectada por la
construccién de la pared celular. Se han recono-
cido genes codificando proteinas importantes en
la formacion de la pared celular, incluyendo PAL,
C4H, OMT, 4CL, y CAD (Allona et al., 1998).

En el origen de la polixilia, estdn potencial-
mente involucrados aquellos genes reguladores
relacionados con el inicio de la actividad cambial
y la composicién y morfologia de la pared celular.

Se ha propuesto que el cilindro vascular
secundario de las corystospermas argentinas
evolucion6 a lo largo de dos series de trans-
formacién principales (rhexoxyloide y cuneu-
mxyloide) desde un precursor tipo “medullosa”
(Artabe & Brea, 2003; Artabe & Zamuner, 2007).
Cuneumxylon y Tranquiloxylon componen la
serie cuneumxyloide, que se caracteriza por
el xilema primario endarco, cunas centrifugas
de xilema secundario separadas por radios pa-
requimatosos y polixilia centrifuga. Dentro de
esta serie, parece existir una tendencia evoluti-
va hacia el incremento de la polixilia centrifuga.
La serie rhexoxyloide incluye a Rhexoxylon y
Elchaxylon y esta caracterizada por: xilema pri-
mario mesarco, cunas de xilema secundario cen-
trifugo separadas por radios parenquimatosos,
polixilia centrifuga, xilema secundario centripe-
to y haces perimedulares dobles. De acuerdo a
Artabe & Brea (2003), las especies argentinas de
Rhexoxylon se ajustan a una serie evolutiva (R.
cortaderitaense, R. piatnitzkyi, y R. brunoi) que
presenta un incremento en la polixilia centripe-
ta y centrifuga, y la adquisicién progresiva de
tallos de mayor tamano. Elchaxylon represen-
taria una rama que se inicia con R. cortaderi-
taense (Artabe & Zamuner, 2007), ya que ambos
poseen un xilema secundario centripeto que no
forma verdaderos haces perimedulares.

Un modelo evolutivo alternativo fue hipote-
tizado por Bodnar (2008), quien incorporé los
taxones no argentinos e interpreté los caracteres
caulinares desde un punto de vista diferente. En
el mencionado trabajo, se proponen dos series de
transformacién: una con tendencia al aumento
del desarrollo de los tejidos vasculares atipicos,
y la otra con tendencia a la reduccién de los mis-
mos. R. tetrapteridoides (Sudafrica) es el punto
de partida para ambas secuencias, debido a que
su patrén vascular es equivalente al de las me-
dullosas pérmicas. La primer serie de transfor-
macién corresponde a: R. tetrapteridoides con un
anillo completo de haces perimedulares dobles;
—R. piatnitzkyi (Argentina), con un anillo méas
conspicuo de haces perimedulares dobles y una
cantidad discreta de xilema centripeto en el sis-
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Fig. 9. Secuencia de desarrollo de Rhexoxylon cortaderitaense que ilustra la actividad diferencial y remanente
del cdAmbium. En rayado, xilema secundario. En punteado, tejidos parenquimatosos y floema secundario. En el
primer estadio (A), dos anillos cambiales discontinuos originan cantidades iguales de xilema secundario centrifugo
y xilema secundario centripeto alrededor del xilema primario. En la préxima fase (B), el anillo cambial centrifugo
produce mayores cantidades de xilema centrifugo. En estadios posteriores, el xilema centripeto se separa del
xilema centripeto debido al desarrollo de tejidos parenquimatosos que conforman el parénquima de dilatacion.
En la etapa adulta (C), el xilema centripeto sigue creciendo hacia la médula y el centrifugo hacia la corteza, este
ultimo con una tasa de crecimiento mayor.
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tema cilindrico; — R. brasilense (Brasil) y R. bru-
noi (Argentina), con un anillo completo de haces
perimedulares dobles y xilema centripeto de ma-
yor espesor en el sistema cilindrico muy ligado al
sistema medular; y — R. africanum (Sudéfrica),
con dos anillos completos de haces perimedulares
dobles. La segunda serie de transformacién co-
rresponde a: R. cortaderitaense (Argentina) con
un ciclo conspicuo de xilema secundario centripe-
to separado del sistema cilindrico; — Elchaxylon
(Argentina), con una cantidad discreta de xilema
secundario centripeto muy relacionado al sis-
tema cilindrico; — Cuneumxylon (Argentina) y
Tranquiloxylon (Argentina), que pierden el xile-
ma centripeto; y — Kykloxylon, Jeffersonioxylon
y Antarcticoxylon (Antartida), con un cilindro
vascular secundario tipico.

Al no existir una hipétesis robusta de las
relaciones filogenéticas entre los taxones de
Corystospermaceae, ambos modelos evolutivos
permanecen no testeables. Sin embargo, la di-
versidad morfolégica existente en los troncos
de esta familia muestra tendencias que clara-
mente pueden ser adscriptas a patrones evo-
devo. Un ejemplo de ellos es la evolucion del
sistema vascular medular. El sistema medular
tiene su origen en los tejidos vasculares secun-
darios centripetos (=cambium inverso). Esta
conformado por uno o mas ciclos de haces do-
bles perimedulares con una porcién centripeta
y una porciéon centrifuga. El patréon de desa-
rrollo observado en R. cortaderitaense (Fig. 9)
no llega a desarrollar haces perimedulares. En
las etapas tempranas de su cilindro vascular
secundario consta de un ciclo vascular centri-
fugo-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 cen-
trifugo por el desarrollo de tejidos parenquima-
tosos (=actividad remanente) entre ellos. Aqui
culmina el desarrollo de esta especie. En todas
las especies de Rhexoxylon —excepto R. corta-
deritaense- durante las etapas tardias, en el
borde externo del xilema (y floema) centripeto
comienza a desarrollarse xilema (y floema) cen-
trifugo. Por esto, en la etapa madura, el cilin-
dro vascular secundario consta de un sistema
medular, formado por uno a més ciclos de haces
perimedulares dobles centripeto-centrifugos
(Fig. 10). La aparicién de tejidos vasculares
centrifugos en el borde externo de los centripe-
tos (=polixila centrifuga) puede considerarse
un evento neoheterotépico. Entre las formas
con sistema medular, R. tetrapteridoides (Fig.
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10.D) es la menos compleja. Las ontogenias de
los otras especies muestran un incremento pro-
gresivo en la complejidad del sistema medular,
evidenciado en un aumento del ntmero de ci-
clos de haces perimedulares. Esto indicaria una
adicién de estadios ontogenéticos con respecto
a R. cortaderitaense. R. tetrapteridoides posee
la anatomia del sistema medular méas sencilla
con respecto a R. brasilense, R. pianitkzyi, R.
africanum y R. brunoi. Estas especies presen-
tan etapas del desarrollo adicionales en compa-
racién con la ontogenia de R. tetrapteridoides,
ya que muestran el crecimiento de un nuevo
ciclo de tejido vascular centripeto en todas las
cunas centrifugas. Dicha serie de transforma-
cion R. cortaderitaense — R. tetrapteridoides
— R. brasilense — R. pianitkzyi, R. africanum
y R. brunoi, se interpreta como un patrén he-
terocronico, en particular peramoférfico (Fig.
10.E).

CONCLUSIONES

Los tallos fésiles muestran ventajas practicas
para los estudios evo-devo, que pueden ser apro-
vechadas por los paleobotanicos. Si bien la biolo-
gia molecular del cAmbium vascular estaba poco
estudiada, su conocimiento fue incrementado
significativamente en los tltimos anos.

Los troncos de las corystospermas presentan
una anatomia Unica entre las gimnospermas,
como resultado de, al menos, cuatro tipos dife-
rentes de actividad cambial atipica, cuyo origen
guarda una intima relaciéon con su desarrollo on-
togenético, en especial cambios de posicién de las
células cambiales y vasculares. Su diversificacion
posterior podria ser atribuida a patrones hetero-
cronicos.

Los estimulos fisicos inducen a la diferencia-
cién del cambium (Lintilhac & Vesecky, 1981), y
la formacion del lefio esta positivamente correla-
cionada con el estrés fisico (Higuchi, 1997). Las
plantas pueden estar sujetas a un gran namero
de estrés (calor, frio, sequia, inundaciones, ata-
ques por patégenos) que inducen la transcripcién
de genes cuya expresion es especifica a esas con-
diciones (Allona et al., 1998).

Las corystospermas dominaron en un inter-
valo de tiempo —el Tridsico- caracterizado por
condiciones ambientales tnicas y estresantes,
bajo un clima estacional megamonzénico y ac-
tividad volcanica intensa. Por esto, es plausible
esperar que las alteraciones del cAambium respon-
dan al estrés ambiental al que estuvieron sujetas
estas plantas.
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Fig. 10. Secuencia de desarrollo del sistema vascular secundario en Rhexoxylon africanum, el caso més complejo
en la anatomia de los tallos de corystospermas. Los dos primeros estadios (A y B) fueron explicados en la leyenda
de la Fig. 8. En los estadios subsiguientes (C), el xilema centripeto se separa del centrifugo debido al desarrollo
de tejidos parenquimatosos. Durante la fase ulterior (D), en el borde interno del xilema centripeto se desarrolla
una cantidad de xilema centrifugo, lo que genera un ciclo de haces perimedulares dobles (centrifugo-centripeto).
Ademiés, se desarrolla xilema centripeto en los bordes internos en algunas cunas centrifugas. Esta etapa es
equivalente a la fase adulta de R. tetrapteridoides. Por otra parte, en el estadio adulto de R. africanum (E), un
nuevo ciclo haces perimedulares dobles se adiciona al sistema vascular medular.
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