X. CAMBIUM VASCULAR

E|l cambium vascular es el meristema que
produce los tejidos vasculares secundarios. Es
un meristemna lateral ya que, en contraste con 2l
meristerna apical, ocupa una posicion lateral en
2l tallo y la raiz. En el aspecto tridimensional el
cmbium s una vaina continua alrededor del
xilema del tallo y la raiz y sus ramas, y se
extiende en forma de bandas a las hojas si éstas
ticnen crecimiento secundario,

ORGANIZACION DEL CAMBIUM

Las células del cdmbium vascular no encajan
en las descripciones usuales de las celulas meris-
teméticas, ya que éstas tienen citoplasma denso,
nicleo grande y son aproximadamenie isodia-
mérricas. Aungue las células cambiales cn re-
poso  tienen relativamente pocas vacuolas
pequefias, las cglulas cambiales activas son
muy  vacuoladas. ' Morfologicamente,  las
células cambiales son de dos formas. Las células
llamadas /niciales fusiformes {fig. 10.1, 3}, son
muchas veces mas largas que anchas; las otras,
\as iniciales radiales (fig. 10.1, b), son desde un
poco alargadas a casi isodiamétricas. El término
fusiforme indica que la célula tiene la forma de
un huso. Una inicial fusiforme, sin embargo, €s
una célula aproximadamente prismatica en su
parte media y en forma de cufia cn sus extre-
mos. El extremo afilado de la cufia se ve en 0
cortes tangenciales; el extremo twruncado, en 10$
cortes radiales (fig. 10.1, a). Los lados tangen-

ciales de la célula son mas anchos que los radia-
fes.

En la zona cambial, las iniciales fusiformes y
sus derivadas constituyen el sistema axial; las
iniciales radiales, el sistema radial. Vistas en cor-
te tangencial las células pueden aparecer en filas
horizontales o no; en el primer caso &l cambium
s dice estratificado (fig. 10.2). En un cémbium
estratificado las iniciales fusiformes son mas
cortas y $0 Superponen menos que &n un cam-
bium no estratificado. La disposicion de las ini-
ciales cambiales determina la organizacion de
los tejidos vasculares secundarios. Las células de
los sistemas axizles en estos tejidos derivan de
iniciales fusiformes dispuestas en forma similar
y los sistemas radiales derivan de iniciales radia-
les: el cambium estratificado y ¢l no estratifica-
do dan origen a maderas estratificadas y no
astratificadas respectivamente.

Cuando las iniciales cambiales producen célu-
las de xilema y floema secundarios se dividen
periclinalmente (fig. 10.1, a, b). A veces una
célula derivada se produce hacia 2| xilema, 3
veces hacia el floema, aunque no necesariamen-
te en forma alternada. Asi cada inicial cambial
produce filas radiales de células, una haciz ¢l
exterior y otra hacia el interior, y las dos filas
se encucntran an la inicial cambial (figs. 10.1, ¢
y 10.3). Las divisiones cambiales Gue agregan
células a los tejidos vasculares secundarios son
llamadas divisiones aditivas. >

Durante el maximo de actividad cambial, ia
adicién de células ocurre tan répidamente que

137



las células mas viejas son aln maeristematicas
cuando se producen nuevas células a partir de
las iniciales. Asf se acumula una amplia zona de
células més © menas indiferenciadas. Dentro de
osta zona, la zona cambial, s6lo una célula en
una fila radial dada es considerada como inicial
en el sentido de que |uego que sé divide ‘pericli-
natmente, una de las dos cAlulas resultantes per-
manece como inicial y la otra pasa a formar
parte del floema o del xilema en vias de dife-
renciacion, Las iniciales son dificiles de distin-
guir de sus derivadas recientes porque estas deri-
vadas se dividen periclinalmente una O mas
veces antes de empezar a diferenciarse dando
cSlulas de xilema o floema. Algunos Investigado-
res, por lo tanto, prefieren usar la palabra cam-
bium1 para designar la zona cambial en su totali-
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La zona cambial constituye asi un estrato
mas o menos amplio de células que s¢ dividen
periclinalmente organizadas en sistemas axial y
radial. En el plano aproximadaments mediano
(es méas a menudo un plano mediano més bien
externo} de este estrato se ve generalmente una
capa Unica de iniciales cambiales flanqueada a
lo largo de sus dos paredes tangenciales por ini-
ciales de los tejidos vasculares, las iniciales de
floema lo células madres del floema) hacia la
periferia, las iniciales del xilema (0 células ma-
dres del xilema) hacia ¢! interior (fig. 10.4).

La inicial de una fila radial dada de células
en la zona cambial no necesariamente tiene una
alineacién tangencial precisa con las iniciales de
las filas radiales vecinas, > En una fila radial, ls
inicial puede estar localizada mis cerca de! floe-
ma o del xilema que en oira fila. Ademds una
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Figura 10.1. El cédmbium vascular en relacién con los tejidos derivedos. &, diagrama de
una inicial fusiforme: b, de una‘inicial radial. En ambos se indica ¢an lineas quebradas 1a
orientacion de la divisibn en relacién con la formacién de los células del floema y del
xilema ([divisién periclinal). ¢, d, e, Robinia pssudoscacia;los cortes de tallo incluyen

fivema, cambium y xilama. ¢, transversal; d, radial {sélo

radla).
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inicial dada puede dejar de participar en las di-
visiones aditivas y ser desplazada por su deriva-
da, la que entonces pasa a dasempefiar el papel
de inicial cambial.

CAMBIOS EN LA CAPA INICIAL
DURANTE EL DESARROLLO

A medida que la parte central del xilema se-
cundario aumenta en espesor el cémbium es
desplazado hacia afuera y su circunferencia au-
menta. Este aumento se debe 2 |a divisién celu-
lar, pero en especies arborescentes también coe-
xisten fenédmenos complejos de crecimiento
intrusivo, eliminacién de iniciales, y formacion
de iniciales radiales a partir de iniciales fusifor-
mes. Las alteraciones del cdmbium se reflejan
en las relaciones celulares de los tajidos deriva-
dos, de modo que los cortes transversales y tan-
genciales seriados, particularmente los del xile-
ma, pueden utilizarse para analizar ¢l comporta-
miento del cambium en el pasado.

Las divisiones que aumentan el nimero de
iniciales se llaman divisiones muitiplicativas. :

Cuando el cambium ticne iniciales fusiformes
cortas, las divisiones multiplicativas son en su
mayor parte radiales anticlinales © {fig. 10.5, a).
Asi, aparecen dos célules contiguas donde pre-
viamente habia sdlo una, y cada una de elias se
agranda tangencialmente. En dicotileddneas her-
béceas y arbustivas las divisiones anticlinales son
frecuentemente faterales; es decir que intersecan
dos veces a la misma pared de la célula ma-
dre'® (fig. 10.5, b}, Las iniciales fusiformes lar-
gas se dividen por paredes anticlinales mas o
menos inclinadas ? (divisiones seudotransversales;
figs. 10.5, ce y 10,6, A), y cada célula nue-
va se alarga por crecimiento intrusivo apical
{tig. 10.5, f, g). Como resultado de este creci-
miento las nuevas células hermanas quedan con- -
tiguas en el plano tangencial (fig. 10.5, g) y asi
aumentan la circunferencia del cémbium, Du-
rante el crecimiento intrusivo los extremos de
las células pueden bifurcarse (fig. 105, h, i).
Las iniciales radiales también se dividen radial-
mente en sentido anticlinal si la planta tiene
radios biseriados 0 multiseriados.

La formacidén de iniciales radiales a partir de
iniciales fusiformes o de sus segmentos es un

INICIALES RADIALES

INICIAL mUSISORME

-

i6n de las céiulas dal cambium vascular como se ven €n cortes
jum no estratificado de Rhws typhina. 8, cambium estratificido de
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fendmeno habitual, Si se comparan las capas de
crecimiento en el xilema cerca de la médula con
ios que estan mas alejados, puede observarse
una constancia relativa en la relacién entre los
radios y los componentes axiales. * Esta cons-
tancia resulta de la adicién de nuevos radios a
medida que aumenta el didmetro de la columna
de xilema: es decir que nuevas iniciales radiales
aparecen en el cambium. Estas nuevas iniciales
radisles derivan de iniciales fusiformes.

Las iniciales de nuevos radios uniseriados
pueden originarse como segmentos unicelulares
separados de las iniciales fusiformes en sus api-

ces o en las partes medias {coniferas)® o por -

divisiones transversales de tales iniciales (dicoti-
ledéneas herbaceas y arbustivas). ®*'? El origen
de fos radios, sin ambargo, puede ser un proce-
so sumamente complicado que comprende una
subdivision transversal de iniciales fusiformes
dando varias células, pérdida de algunos de los

productos de estas divisiones y la transforma-
cibn de otros en iniciales radiales. > La pérdida
o eliminacién de una inicial es un desplazamien-
1o de esta célula hacia el xilema o el floema y
una eventual maduracién que |a transforma en
xilematica o floematica, a menudo después de
una gradual reduccidn en tamario mientras la
cilula esté todavia en la capa inicial. '

En coniferas y dicotiledéneas los nuevos ra-
dios uniseriados comienzan como radios de una
o dos células de altura y solo graduaimente lle-
gan @ la altura tipica de la especie. © El aumen-
to en altura se produce mediante divisiones
transversales de las iniciales radiales establecidas
y por fusién de radios situados uno sobre otro.
En la formacién de los radios multiseriados in-
tervienen las divisiones anticlinales y las fusio-
nes de los radios lateralmenta aproximados. Los
indicios son que en el proceso de fusién algunas
iniciales fusiformes que intervienen entre fos ra-
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Figura 10.3. Tejidos vasculares y cimbium del talke de pino (Pinus sp., una coniferal en corte transversal LA} y

radial (B).
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10.4. Cambium vascular del tallo de vid {Vitis vinifera) en cortes transversales. A, cdmbium activo al final
i sstacion. 8, cimbium sl comienzo de la reactivacion con ias primeras paredes tangenciales de la estacion y
‘Sounes rupturas en las paredes anticlinales, C, cémbium activo en una etapa posterior a 8; ruptura ocurrida a
wawés de la= chlulas cambiales més jbvenes causante de ls caida de la corteza, es decir de su separacion del
xile=a Deslle: s=, slementos cribosos, ceda uno con una o dos células acompafiantes. (De K. Esau, Hilgardia

18: 217-296. 1948.)
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dios se convicrten en iniciales radiales por divi-
siones transversales; otras son desplazadas hacia
el xilema o el floema y se pierden asf de la
sona inicial. También sucede el proceso inverso,
una divisién de los radios. Una forma comtn de
dicha division es la ruptura de un estrato de
iniciales radiales por una inicial fusiforme que
se introduce entre las iniciales radiales (figs. 10-5,
il y10.8,0C).

Las divisiones multiplicativas y aditivas gene-
raimente se producen hacia el final del creci-

A

J.1imm

Figura 10.5. Divisibn y crecimiento de las iniciales fusif

miento méximo relacionado con la produccién
estacional de xilema y floema. 'S En las plan-
tas con cambium no estratificado esta regula-
cidbn en las divisiones significa que el cambium
contiene, generalmente iniciales fusiformes mas
cortas al final de la estacién que mas temprano.
Subsiguientemente las nuevas células se slargan
de modo que la longitud promedial de las ini-
ciales aumenta hasta que sobreviene un nuevo
periodo de divisiones al final de la estacion de
crecimiento.

ormes. Inicial dividida: 8, por una

pared radial anticlingl; b, por una pared lateral anticlinal; c-e, por varias paredes oblicuas
anticlinales; fg, divisién anticlinal oblicue seguida de un crecimianto apical intrusivo (los
4plces en Crecimiento aparecen punteados; A, J, iniciales fusiformes bifurcadas durante el

crecimiento intrusivo (Juglans, j, intrusién de las iniciales

radios (Lirivdendron). (Todas son vistas tangenciales.)
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Los cambios periddicos de [ongitud de las
iniciales fusiformes se reflejan en la variacion en
longitud de [as células xilematicas resultantes.
Tanto en las gimnospermas como en las angios-
permas la longitud de los tipos de celulas alarga-
das (traqueidas, fibras) aumenta desde el lefio
temprano primeramente formado hasta al lefio
tardio formado al final.* Hay también un au-
mento general de la longitud de les iniciales fu-
siformes desde el comienzo del cracimiento se-
cundario a través de afios sucesivas, hasta que
aguélla se estabiliza ma&s o menos o guizé se
reducs, '*

En algunas coniferas, las divisionas anticlina-
las de las iniciales fusiformes se producen segdn
pautas precisas. ' Las paredes formadas duran-
te las divisionss multiplicativas e inelinan en
una direccidn a través de estratos ["dominios')
de cimbium de tamafio considerable. Los estra-
tos son de diversos tamafios, y la orientacion de
las nuevas paredes cambia periddicamente en to-
da la extensidn del astrato. La orientacidn uni
direccional de las paredes anticlinales v de las
puntas de las nuevas células que cregen intrusi-
vamente, combinada con una frecuente pérdida
de iniciales, parecs estar causalments relaciona-

da con el desarrollo de grano espiral an |a ma-
dera.

La precedente discusidn de las transformacio-
nes en la regitn inicial del cdmbium durante el
desarrallo indica claramente gue este meristama
estd continuamente en estado de cambio. El
concepto de iniciales cambiales debe tener en
cuenta esta falta de estabilidad. La eliminacién
de las iniciales es una caracter(stica particular-
rmente significative en este aspecto, Las iniciales
no tienen individualidad continuada, pero la
funclén de iniciacidn de nuevas células s2 man-
tiene: es "heredada” por una cflula tras otra. '®
El reconocimiento de la invariabilidad de |a
composicion celular del cadmbium también afec-
ta al concepto de capa uniseriada de iniciales
cambiales. La suposicién de gue sGlo una capa
especifica en el cdmbium merace &l nombre de
capa inicial ha side cuestionada frecusntemen-
te. '7 Los estudios sobre el cdmbium de conife-
raz ha demostrado, sin embargo, que las divisio-
res multiplicativas, gue establecen nuevos dise-
fios de alineacidn de células en el floema v xile-
ma, ocurren principalmente en una capa ospe-
cifica.® Asi, las diversas capas de una zona
cambial, que son citolégicamente similares vy

Figura 10.8. Division y crecimiento de las iniciales fusitormes. A, cambium de Juglans can
tres iniciales fusiformas  recién divididas por peredes emticlinales oblicuas (flechaz), B,
cambium de Cryptocarya; dos Inlclales fusiformes con fregmoplastos que se estdn divi-
diendo periclingiments (flechas), que indican la extensidn de las placss eslulares, O,
fioema de Liriodendron con dos radios atravesados por células exiales como resuitado del
crecimiento intrusiva, mientras ol efido estaba ®0n  en estado cambial. Todos los cortes

son tangenciales.
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astén dividiéndose, no son equivalentes en cuan-
to a su efecto sobre la arquitectura de los teji-
dos vasculares secundarios, En un momento
dado, una sola capa funciona como capa inicial
al parpetuar bidireccionalmente el tipo de su
distribucién celular.

La citocinesis, © formacion de nuevas células
en el cémbium, es de especial interds cuando las
células se dividen langitudinalmente Y la nueva
pared se forma @ fo largo del didmetro mayor
de la célula. En tal division el didmetro del frag
moplaste inicial que se origina durante 1a telofa-
« (fig. 10.7, @) es mucho més corto, que el
dlsmetro mayor de 1a célula. El fragmoplasto ¥
fa placa celular alcanzan \as parsdes longitudina-
tes de la célula cambial poco después de la divi-
si6n nuclear (fig. 10.7, ¢) pero el avance de la
placa celular hacia los extramos de la cflula es
un proceso dilatado (fig. 10.7, a-c). Antes de
que las paredes {aterales sean alcanzedas el frag-
moplasto aparece como un halo cireular en vista
frontal (fig. 10.7, d). Luego aguellas paredes €s-
tAn cortadas por la placa calular —pero antes de
que los extremos de las célules sean alcanza
dos— el fragmoplasto en vista frontal forma dos

FRAGMOPLASTO FRAGMOPLASTO

i (1 ¢

ik

Ils

PLACA
CLULAR
b c d e

NUCLEO

Figura 10.7. Division calular en 1as Iniciales {usiformes.
wc, Tres etepas en la formacidn de [a placa celular
como se ve en los cortes radiales. d, e, dos €lapas ¢n la
formac¥n de 1a placa calular como s& ve en Cortes
tangencisles. La placa celular s¢ ha extendide a raves
de casi un terclo da la célula en b ¥ e. Todas las vistas
ilustran divisiones tangenciales.
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barras que cortan las paredes |aterales (figs. 10.6,
By 10.7, e}

Las caracteristicas ultraestructurales de la ci-
tocinesis de las células cambiales largas que se
dividen longitudinalmente son similares a las ob-
servades durante la division de \as células mas
cortas (cap, V). Como las células cambiales en
division son considerablemente vacuoladas, 12
formaciébn de una capa citoplasmatica, el frag-
mosoma, al hacer puente sobre la vacuola pare-
ceria un prerrequisito particularmente importan-
e para el desarrolio del fragmoplasto y la placa
eluler desde la posicion del nticleo hacia los
extremos de la célula. Se ha reconocido un frag:
mosoma en cortes transversales de iniciales fusi-
sarmes en divisién, '* pero en los longitudinales
queds a(n por demostrarse. Puede No aparecer
como capa continua inmediatamente sino for-
marse sucesivamente previo al desarrallo del
fragmoplasto en continuidad con el citoplasma
parietal.

PAUTAS Y RELACIONES CAUSALES
EN LA ACTIVIDAD CAMBIAL

Los cambios estacionales en la actlvidad del
cambium vascular son tema muy explorado pe-
ro que continda revelando nuevos &spectos a
medida que se dilucidan las relaciones causales
en el crecimiento y la diferenciacion. 15 En las
regiones templadas, ol descanso invernal es se-
guido™ por una reactivacién del cémblum vascu-
lar. Las cflulas cambiales toman agua, se agran-
dan radialmente y s€ dividen periclinalmente
{fig. 10.4, B). Mientras que las células se agran-
dan, sus paredes radiales se vuelyen més delga-
das y, como resultado, |a *corteza” {floema Y
los tejidos por fuera de &1; cap. X11) pueds des-
cascararse facilments, o sea s€ desprende 13
ucorteza” | (fig, 10.4, C). La divisién celular no
comienza necesariamente €n la capa inicial. Las
primeras divisiones pueden aparecer €n las célu-
{as madres del xilema o del floema que sobrevi-
ven al invierno, seguidas luego por divisiones
aditivas en la capa inicial. E! desprendimiento
de la "corteza” se efectia no s6lo a través de
esta capa sino @ menudo también a través del
xilema en vias de¢ diferenciacion. En las dicotile-
déneas, los vasos en expansién constituyen una
conexibn particularments débil entre la corteza
y la madera durante ¢l cracimiento cambial. El



maximo de divisiones aditivas se alcanza unas
poOCEs semanas despuds que se reactiva el clm-
bium. Se produce una periodicldad en la sctivi-
dagd cambial en especies tanto declduas eomo
siempreverdes y no se limita solamente a las
regiones templadas. En los trdpicos, sin embar-
go, la periodicidad estd menos claramente relas
cionada con los camblos estacionales de condi-
ciones ambientales v pusde manifastarse débil-
mente o Ne prasentarse.

Las primera: adiciones de 3 capa inicial pus-
den realizarse sea hacia el xilema sea hacia el
floema; la variacidn depende de |a especie. Ge-
rralments, sin embargo, se agregan mas células
al xilema que al floema, Esta disposicidén, bien
conoeida, de adicidn celular ha sido eonfirmada
utilizando CO2 marcado radiactivamente y el
marcado resultante con C™ de las paredes del
nudvo tejido secundario en un Euvealyptus
La produccidn de células hacia el xilema fue
cerca de cuatro veces la formacidn hacia el floe-
ma, Se observd una mayor diferencia en ung
conffera. ' En una Thuja occidentalis en creci
miento wvigoroso se formaron del lado del floe-
ma 12 a 16 células nuevas v 100 o mds del lado
del xilerma.

La iniclaclén e |3 actividad cambial en la
primavera estd a menude claramente relacionada
con la reiniciacién del crecimiente de la yema,
La relacién es algo veriable, pero estd bien ex-
presada en [as dicotiledSneas con madera de po-
rosidad difusa, La actividad cambial, detarmina-
da por ! desprendimiento de |a “‘corteza”™,
comienza debajo de los vistagos nuevos emer-
gentes v continda en direccitin basipeta hacia el
troneo y la raiz. Pueden pasar muchas semanas
entre ol momento de la reactivacidn cambial
por debajo de las yvemas v en las rajces,

La relacitn es menes clara en dicotileddneas
con maders de porosidad anular v én coniferas,
pero [os trabajos experimantales con remocién
de yemas y hojas indican que el crecimiento
primario en el vistago proves generalments el
estimulo para el comienzo del crecimiento se-
cundario en el eje por debajo. Correspondiente-
mente, ¢l cese de la actlvidad cambial &l final
de la estacidin de crecimiento puede correls-
cionarse con el fin de |a extencidn del véstago, 1

La naturaleza hormonal del estimulo que in-
duce |a actividad cambial fue postulada por al-
gunos de [os primeres que estudiaron el creci-
mignte secundario. Una investigacion intensive
subsiguiertte ha asociado reiteradamente el esti-

mulic inicial de la actividad cambial con el mo-
vimignto hacia abajo de las sustancias de creci-
mignto a partir de las yemas en expansion. ¥
Este movimiento establece gradientes de hormo-
mas con |os cumles estd claramente relacionedo
el despliegue de la actividad cambial. !' A pesar
de gue las yemas en crecimiento proveen el es-
timule hormonal inicial para 3 resnudacion de
la actividad cambial, el mantenimiente de dicha
activided parsce sur independiente de |a auxina
de |os wéstegos, E| crecimiento cambial conti
nuo tiene une fuente local de auxinas, como se
evidencla por los estudios sobre el crecimiento
secundario en entrenudos extirpades, ¥ El ans-
lisis del contenido de auxinas en lag tres capas
de la regidn cambial, el xilema en diferencia-
citn, el flosma en diferenciacién v el cdmbium,
indica que al xilema en diferenciaclén puede ser
la fuente principal de esta auxina suminlstrada
localments, Se interpreta ®® que esta auxina sea
liberada por las cflulas traqueales que se auto-
lizan @ medida que maduran, dando células con-
ductoras muertas,

La auxina parece ser una de las més impor-
tantes sustanciss de crecimiente asociadas con
al erecimiante cambial, pero otras sustancias, ta-
les como las citocininas y el deide giberélico,
pueden interactuar con las auxinas sctivando al
cambium vy afectando la pauta de diferenciacitin
de lss células derivadas, Por otra parte, las sus-
tancias reguladoras del erecimiento sctian jun-
tamentz con otroc factores de crecimiento, fun-
damentalments, la disponibilided de alimento
{en especial azicar) ® y agua, temperatura ¥
fotoperfode apropisdo, v &l ritmo de crecimian-
to determinadn enddgenaments, caracteristico
de una especie dada.
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