Viil. XILEMA:
GEN

El xilema es el principal tejido conductor de
agua en la planta vascular. Estd generalmente
asociado espacialmente COT el floema (fig. 8.1),
que es el tejido principal en la conduccion de
los alimentos. Los dos tejidos en conjunto son
llamados tejido © tejidos vasculares. La combi-
nacion de xilema Yy floema forma un sistemna
vascular continuo a lo largo de todas las partes
de la planta incluyendo las ramas del tallo y la
raiz. ' _

Desde el punto de vista del desarrollo convie-
ne distinguir entre tejidos vasculares primarios ¥
secundarios. LOS tejidos primarios se diferencian
durante la formacion del cuerpo primario de la
planta, ¥ gl meristema directamente relacionado
con la formacion de los tejidos vasculares pri-
marios es el procambium. Los tejidos vasculares
secundarios se producen durante la segunda eta-
pa principal del desarrollo de la planta; en esta
etapa aumenta el espesor a causa de la adicion
|ateral de nuevos tejidos a las partes axiales (ta-
llo y raiz) y 2 las ramas mas grandes. Ello es
consecuencia de 1a actividad del cdmbium vascu-
lar {fig. 8.1). Como s€ yio en el capitulo 1i, no
hay crecimiento secundario en las pequefias dico-
tiledoneas anuales y €n la mayoria de las mono
cotiledbneas.

£l xilema primario ¥y el secundario tienen di-
ferencias histologicas, PEro ambos son tejidos
complejos que contienen, por lo Menos, glemen-
tos conductores de agua 'y células parenquima-
ticas y, generalmente, también otros tipos celu-
lares, especialmente células de sostén. Las carac

ESTRUCTURA

ERAL Y TIPOS

CELULARES

teristicas de estos diversos tipos de células y sus
interrelaciones en €l tejido pueden introducirse
mejor considerando el xilema secundario, 0 Ma-

dera.

ESTRUCTURA GENERAL
DEL XILEMA SECUNDARIO

gistemas axial ¥ radial

Con la ayuda de poco aumento, un estudio

“de un blogue de madera muestra la presencia de

dos sistemas diferentes de células (fig. 8.1); el
axial (tongitudinal © vertical) y el radiaf {trans-
versal u horizantal) o sistema de radios. E siste
ma axial contieng células o filas de células con
sus ejes mayores orientados verticalmente en el
tallo o la raiz, es decir paralelos al eje principal
o longitudinal de estos érganos (o de sus ramifi-
caciones); el radial estd formado por filas de
células orientadas horizontalmente €n relacion
con el eje del tallo O raiz.

Cada uno de estos dos sistemnas tiene su as
pecto caracteristico en los tres tipos de cortes
empleados en el ostudio de la madera {cap. iX).
En corte transversal, es decir el corte que s
hace a angulo recto con el eje principal del tallo
o raiz, las células del sisterna axial estan corta-
das transversalmente Y muestran sus dimensio-
nes mas pequefias; oS radios, por el contrario,
estan expuestos en su extension longitudinal, en
un corte transversal. Cuando se cortan a io lar-
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go tallos O rafces, se obtienen dos tipos de cor-
tes longitudinales: el radial {paralelo a un radio)
y el tangencial {(perpendicular a un radio}). Am-
bos muestran la extensidn longitudinal de las
células del sistema axial, pero dan imégenes no-
tablemente diferentes de los radios., Los cortes
radiales exponen los radios como bandas hori-
zontales que cruzan al sistema axial (fig. 8.1).
Cuando un corte radial corta a un radio a través
de su plano medio muestra la altura del mismo.
Un corte tangencial corta a un radio casi per-
pendicularmente a su extension horizontal v
muestra su altura y su ancho. En cortes tangen-
ciales, por lo tanto, es facil medir la altura de
un radio —esto generalmente se hace en térmi-
nos de namero de células— vy de determinar si
un radio es uniseriado (una célula de ancho, fig.
8.5, a) o multiseriado (dos a muchas células de
ancho, fia. 8.6, c).
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PLANO RADIAL

5. AR
L

CAMEBIUM VASCULAR

PLANO TANGENCIAL

Capas de crecimiento

Con poco aumento, y aln a simple vista, la
madera muestra configuraciones con limites mas
o menos precisos entre las capas sucesivas de
crecimiento —anillos de crecimiento en cortes
transversales (fig. 8.1}. Cada capa de crecimien-
to puede ser el producto del crecimiento de una
estacion, pero diversas condiciones ambientales
pueden inducir la formaciéon de mas de una ca-
pa de crecimiento. Cuando se observa una estira-
tificacién conspicua cada capa de crecimiento se
divide en lefio temprano vy tardio. El lefio tem-
prano es menos denso que el tardio porque en
el lefio temprano predominan células de mayor
diametro, con paredes mas delgadas; en el lefio
tardio las células son mas angostas, con paredes

LENO TEMPRANO
LERO TARDIO
cAPA DE CRECIMIENTO

RAD
10 CAMBIUM

VASCULAR
FIBRAS

PERIDERMIS

CORTEZA

PERIDERMIS

Figura 8.1, Diagrama de blogque que ilustra las caracteristicas basicas de 10s tgjidos vasculares secundarios y la
relacion espacial entre gllos y con el cambium vascular y la peridermis.
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. miembros de vaso angostos. g, traqueida.
arenguimaticas del radio. k, corddn de
ermaking Fibers, C. H, Carpenter ¥ L.

ge of Forestry at Syracuse, 1952.)

Figura 8.2. Tipos celulares en al xile
disociados de la madera de Quercus,
puntuaciones. g-c, miembros de vaso anchos. d-f

h, fibrotragueida. i, fibra libriforme. §, células p
parénquima axial. {a-i, de fotografias en 91 Pap

Leney, Tech. Publ. 74, Colle
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PLACA DE PERFORACION SIMPLE\

PLACA DE PERFORACION
ESCALARIFORME

100 um

PUNTUACIONES

HACIA
.05 RADIOS
e

« 4y PARENQUIMA
rRADIAL

'~_ TRAQUEIDAS
RADIALES

pUNTUAC!IOP

e - ARECLADA

100 um

ertiana. b, parte aumentada de 2.
ndifolia ¢\, Populus trichocarpa
Papermaking Fibers, Tech, Publ.

ragueidas del lefio temprano de Pinus lamb
Liriodendron tulipifera {c), haya, Fagus gra
{De C. H. Carpenter y L. Leney, a1

Figura 8.3. Elementos traqueales. &, tl
cf, miembras de vaso del tulipanero,
(e}, arbol del cielo, Aflanthus aftissima (f].
74, College of Forestry at Syracuse, 1952.}
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més gruesas, En los anillos de crecimiento se ve
claramente el limite que separa el lefio tardio
de una estacion del lefio temprano de la siguien-
te, pues entre ambos el contraste es marcado;
en cambio el pasaje del lefio temprano al lefio
tardfo, en una misma capa de crecimiento, es
bastante gradual, Los volimenes relativos de le-
fio temprano son afectados por las condiciones
ambientales vy las diferencias especificas. En
condiciones adversas de crecimiento hay un au-
mento relativo del lefio tardio en los pinos y
una disminucién en los robles. En general la
aptitud para desarrollar capas de crecimiento es-
t4 determinada por la constitucion genética de
las diferentes especies y se encuentra en arboles
tanto de zonas tropicales como templadas.

Albura y duramen

Los primeros incrementos de xilema secunda-
rio gradualmente dejan de ser funcionales en la
conduccion v el almacenamiento. Las cantida-
des relativas de lefio inactivo, es decir el dura-
men, varia en las diferentes especies y estan
tamhién afectadas por condiciones ambientales.
En unas pocas especies no se forma duramen, *
El duramen es generaimente de color mas oscu-
ro que el lefio activo, o albura. La formacion de
duramen implica la eliminaci6n de materiales de
reserva O su conversién en sustancias del dura-
men vy, eventualmente, la muerte de los proto-
plastos de las células parenquiméticas y de otros
tipos celulares vivos en la madera. La formacion
del duramen se explica ® como uno de los pro-
cesos que permite a la planta eliminar de las
regiones de crecimiento los productos metabdli-
cos que pueden ser inhibitorios o aun toxicos
para las células vivas. El traslado de estas sus-

Cuadro 8.1.

tancias, posiblemente cuando han dejado de ser
muy toxicas, se produce a lo largo de los radios
en parte hacia la “‘corteza” externa, en parte
hacia el centro del arbol, donde su acumulacion
puede causar la muerte de las células. A medida
que el proceso continda, el limite entre albura
y duramen se mueve hacia el exterior. El name-
ro de incrementos de crecimiento que conservan
caracteristicas de albura varia segin las espe-
cies. ¥

TIPOS CELULARES
EN EL XILEMA SECUNDARIO

La estructura celular del xilema se estudia en
preparaciones de los tres tipos de cortes men-
cionados mas arriba y también en madera mace-
rada, es decir madera disociada en grupos de
células o células individuales mediante trata-
mientos que disuelven la laminilla media.

Los principales tipos celulares del xilema se-
cundario (figs. 8.2 v 8.3) se enumeran en el cua-

dro {ver cuadro 8.1.).

Elementos traqueales

Los elementos traqueales son las células més
especializadas del xilema y estdn relacionadas
con la conduccidn del agua y de las sustancias
disueltas. Son células mas o menos alargadas,
muertas en la madurez. Tienen paredes lignifica-
das con espesamientos secundarios y una varie-
dad de puntuaciones.

Los dos tipos de células traqueales, las tra-
queidas y los miembros de vaso, difieren uno de
otro en que la traqueida es una célula sin perfo-
rar mientras que el miembro de vaso tiene per-

Tipos celulares

Funcion principal

Sistema axial
Elementos traqueales

Traqueidas 1

Miembros de vaso
Fibras

Fibras libriformes

Conduccion del agua

Sostén; a veces almacenamienio

Fibrotragueidas ]

Células parenquiméticas

Sistemna radial
Células parenguimaticas
{traqueidas en algunas coniferas)

Almacenamiento y traslado de las
sustancias ergasticas
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foraciones, una o mas en cada extremo (fig.
8.2), a veces también en una pared lateral (fig.
8.2, f). Las células que en forma y disposicion
se parecen a los miembros de vaso pero que
carecen de perforaciones se llaman tragueidas
vasculares y son consideradas como miembros
de vaso incompletamente desarrollados. ?* En
las traqueidas, el pasaje del agua de célula a
célula ocurre fundamentalmente a través de pa-
res de puntuaciones, en los cuales las membra-
nas de las puntuaciones se consideran muy pe-
netrables por el agua y las sustancias disueltas.
Los estudios de ultraestructura indican que los
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componentes no celulésicos de las membranas
de las puntuaciones son eliminados por medio
de enzimas hacia el final de la ontogenia celu-
lar. 2 En los miembros de vaso el agua se mue-
ve libremente a través de las perforaciones de la
pared.

Se llama vasos a las series longitudinales de
miembros de vaso conectados entre sl a través
de sus perforaciones (del modo indicado en la
fig. 8.2, a). Los vasos no son de longitud indefi-
nida, aunque se ha sefialado que en algunas es-
pecies con vasos particularmente anchos en la
madera temprana {madera de porosidad anular)

ALTERNO

Figura 8.4. Puntuaciones y configuraciones de las puntuaciones. a-¢, puntuaciones escalari-
formes en vista superficial (a) y vistas laterales (b, c) (Magnolia). d-e, puntuaciones
opuestas en vista superficial (d) vy lateral le) {Liriodendron). f-g, puntuaciones alternas en
vista superficial {f) y lateral {g) (Acer}), a-g, todos pares de puntuaciones areoladas en
miembros de vaso. fi+f, pares de puntuaciones simples en células parenquimatosas en vista
superficial () y lateral (h, j); h, en la pared lateral; j, en la pared terminal {Fraxinus). k,
pares de puntuaciones semiareoladas entre un vaso y una célula de radio en vista lateral
(Liriodendron). I, m, pares de puntuaciones simples con aperturas semejantes a ranuras en
vistas lateral (/) y superficial {m) (fibra libriforme). n, o, pares de puntuaciones areoladas
con aperturas internas como ranuras que se extienden més allé del contorno de la aréola;
n, vista lateral, o, vista superficial (fibrotraqueida). p, g, pares de puntuaciones arecladas
con aperturas internas en forma de ranura incluidas dentro del contorno de la aréola; p,

vista lateral. g, vista superficial (traqueida). /g, Quercus.
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se extienden a lo largo de casi toda la altura del
arbol, '° Medido en nmero de miembros de
vaso, l0s vasos del xilema primario se calculd
que consisten de dos a cincuenta células en el
tallo de Scleria (Cyperaceae). 6 E| problema de
la longitud de los vasos requiere ulteriores estu-
dios. 2° El movimiento del agua de vaso a vaso
se hace a través de puntuaciones gue No son
penetrables por particulas no disueltas. Inyec-
tando tinta china en el xilema dicha caracteris-
tica puede utilizarse para determinar la presen-
cia de vasos y su longitud.

La parte perforada de Ja pared del miembro
de vaso se llama placa de perforacién. Una pla-
ca puede ser simple, con un& sola perforacion,
multiperforada, con mas de una perforacion
(fig. 8.3). Las placas multiperforadas son esca-
lariformes si las perforaciones son alargadas Yy
dispuestas paralelamente unas a otras (fig. 8.3,
c) y reticuladas si las perforaciones forman un
disefio en red.

En las paredes secundarias de las tragueidas
y miembros de vaso se encuentran puntuaciones
simples y areoladas (figs. 8.2 y 8.3). El nOimero

AREOLA APERTURA

TORO

y la disposicién de estas puntuaciones son muy
variables, a(n en diferentes facetas de la pared
de una misma célula, porque dependen del tipo
de célula contigua a la faceta particular de la
pared. Entre los elementos tragueales contiguos
hay generalmenté NUIMErosos pares de puntua-
ciones (fig. 8.4, a-g, p, q); entre los elementos
traqueales y las fibras hay pocos 0 ningdn par
de puntuaciones; los pares de puntuaciones se-
miareolados o simples se encuentran entre los
elementos traqueales y las células de parénqui-
ma. En los pares de puntuaciones semniareola-
dos, la aréola estd en la cara de la célula tra-
queal (fig. 8.4, k).

Los pares de puntuaciones areoladas de las
coniferas son grandes, particularmente en la ma-
dera temprana. Una de las formas comunes de
tales pares de puntuaciones es circular en vista
frontal (fig. 8.5, A, B) v las aréolas encierran una
cavidad evidente (fig. 8.5, C). La membrana
de la puntuacién tiene un toro en el centro.
Ests rodeada por la parte delgada de la mem-
brana, el margo (cap. IV). Los haces de microfi-
brillas que forman el margo estdn a veces agru-

CRASULA

TOROD AREOLA

APERTURA

Figura 8.5, Puntuaciones areoladas en traqueidas de la madera de coniferas en cortes radiales (A, B) y transversal

(c). A, Tsuga canadensis. B, Pinus strobus. ¢, Abies nobilis.
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pados en el material fijado y, por lo tanto, son
visibles con el microscopio optico {fig. 8.5, A).
Un espesamiento de la laminilla media y de la
pared primaria cubierto por la pared secundaria,
la crasula, puede estar presente entre las pun-
tuaciones (fig, 8.5, A). El toro es mas ancho que
la apertura (fig. 8.5, B, C) y por consiguiente
bloquea la apertura cuando el par de puntuacio-
nes estd aspirado {cap. 1V). En el duramen es
comin gue los pares de puntuaciones areoladas
estén aspirados. En las puntuaciones comienza
este proceso gradualmente en la albura y se
piensa que estd relacionado con la desecacion
del cuerpo central de la madera; parecerfa ser
que el desplazamiento de las membranas de las
puntuaciones se produce donde la pared de una
traqueida queda entre una que contiene gases y
otra que contiene agua. 2! Las puntuaciones
areoladas actian asi como vélvulas que impiden
la entrada de aire en las traqueidas conductoras,
lo que podria interrumpir la columna de agua
en estas Oltimas. 2 No se desarrolla toro en la
membrana de los pares de puntuaciones semi-
areoladas que aparecen en las paredes entre las
traqueidas y las células parenquiméticas de las
caniferas.

Fibras

Las fibras son células largas con paredes se-
cundarias generalmente lignificadas. Las paredes
varian en espesor pero en la misma madera son
generalmente més gruesas que las paredes de las
traqueidas. Se reconocen dos tipos principales
de fibras del xilema; las fibrotraqueidas (fig.

CELULA RADIAL ERECTA

8.2, h) y las fibras libriformes (fig. 8.2, i). Si
ambas aparecen en la misma madera, la fibre
libriforme es méas larga y tiene paredes mas
gruesas que la fibrotraqueida, Las fibrotraquei
das tienen puntuaciones areoladas con cavidades
més pequefias que las cavidades de las puntua
ciones de las traqueidas o vasos de la misme
madera (fig. 8.4, n, o), Estas puntuaciones tie
nen un canal de la puntuacién con una apertur:
circular externa y una apertura interna alargada
o con forma de ranura (cap. V).

La puntuaciéon en una fibra libritorme tient
un apertura hacia el lumen de la célula con for
ma de ranura y un canal parecido a un embu
do muy achatado, pero no tiene cavidad de l:
puntuacién (fig. 8.4, I, m). En otras palabras, l:
puntuacién no tiene aréola, es simple. El referir
se a las puntuaciones de las fibras libriforme:
como simples implica una distincién mas clar:
entre fibras y fibrotraqueidas de la que real
mente existe. Las células fibrosas del xilem:
muestran series graduadas de puntuaciones entre
las que tienen aréolas pronunciadas y las que
tienen aréolas vestigiales o carecen de aréolas
Las formas intermedias con puntuaciones areo
ladas se clasifican por conveniencia, en la cate
goria de fibrotraqueidas. 29

Las fibras de ambas categorias puedesn sel
septadas {(cap. VI). Las fibras septadas estdn am
pliamente distribuidas en las dicotiledoneas 1
generalmente retienen sus protoplastos en la al
bura madura, estando vinculadas al almacena

" miento de materiales de reserva. 17°'® Es asi qui

las fibras vivas se parecen a las células del pa
rénquima del xilema por su estructura v su fun

CELULA RADIAL PROCUMBENTE

100 um

%Ei

a HETEROCELULAR b ¢

UNISERIADO

HOMOCELULAR d
MULTISERIADO

Figura 8.6. Dos tipos de radio como se ven en cortes tangencial la, c} y radial (b, d). a,

b, Fagus grandifolia. ¢, d, Acer saccharatum,
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cion. La distincion entre las dos es particular-
mente tenue cuando las células de! parénguima
desarrollan paredes secundarias y septos. La re-
tencién de los protoplastos por las fibras es un
indice de un adelanto evolutivo 1.5y donde hay
fibras vivas hay poca cantidad de parénquima
axial, o no hay ninguno.

Otra modificacion de las fibrotraqueidas Yy

de las fibras libriformes son las llamadas fibras
gelatinosas. Estas fibras tienen una capa de pa-
red no lignificada de aspecto gelatinoso (capa
G) que se deposita sobre la capa secundaria de
la pared celular S3, So 0 aln sobre la S (cap.
[V}. Las fibras gelatinosas son componentes co-
munes en la madera de reaccion {cap. IX) de las
dicotileddneas.

VAINA AMILIFERA

CELULAS FLOEMATICAS

APLASTADAS

ELEMENTOS CRIBOSOS

CAMBIUM

METAXILEMA

ELEMENTOS

PROTOXILEMATICOS
APLASTADOS

Figura 8.7, Corte transversal del haz vascular del tallo de Medicago sativa {alfalfal en corte transversal. llustra el

xilema primario y el floema primario. El cambium @

in no ha producido tejidos secundarios. E! xilema

{protoxilema) y el floema {protofloema) mas tempranos no son activos en la conduccion. Sus células conductoras se
shliteraron mas. Los tejidos funcionales son el metaxilema y el metafloema.
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Especializacion filogenética g
de las células traqueales y fibras

Las lineas de especializacion de las células vy
tejidos se entienden mejor en el xilema que en
cualquier otro tejido de la planta vascular. En-
ire las lineas individuales las que pertenecen a
la evolucidn de los elementos ‘traqueales han si-
do estudiadas particularmente a fondo.

La especializacion de los elementos traquea-
les fue concomitante con la separacion de las
funciones de conduccion y sostén en la planta
vascular que sucedio durante la evolucion de las
plantas terrestres. ' En el estado menos especia-
lizado, la conduccién y sostén se combinan en
las traqueidas. Con el aumento de Ia especializa-
cion las maderas evolucionaron desarrollando
elementos conductores —los miembros de vaso—
més eficientes para la conduccién que para el
sostén, En contraposicion las fibras evoluciona-
ron comgo elementos fundamentales de sostén.
Asf, a partir de traqueidas primitivas divergieron
dos lineas de especializacidn, una hacia los va-
sos, la otra hacia las fibras.

Los vasos evolucionaron independientemente
en varios taxa de plantas vasculares. Una eviden-
cia considerable sugiere que en las dicotiledd-
neas los vasos se originaron y sé especializaron
primero en el xilema secundario, luego en el
xilema primario tardio (metaxilema) y, por alti-
mo, en el xilema primario temprano {protoxile-
ma). En el xilema primaric de las monocotile-
doéneas, el origen y la especializacion de los va-
sos también sucedié primero en el metaxilema,
y luego en el protoxilema; es mas, en este ta-
x6n, los vasos aparecieron primero en las raices;
luego, a niveles progresivamente més altos, en el
vistago. 12" ® La relacion entre la primera apari-
cion de vasos con el tipo de 6rgano en las dico-
tiledéneas no ha sido aln totalmente explorado,

pero algunos datos indican un retraso evolucio-
nario en las hojas, los apéndices florales y las
plantulas. 2

Los vasos pueden sufrir una pérdida evoluti-
va. La ausencia de vasos en algunas plantas
acuaticas, saprofitas, parasitas y suculentas, por
ejemplo, se interpreta como el resultado de la
reduccion del tejido xilematico. La reduccion,
en este sentido, implica gue los elementos po-
tencialmente xilematicos, incluyendo miembros
de vaso, no experimentan una tipica diferencia-
cibn ontogenética, Estas plantas sin vasos son
muy especializadas en contraste con los aproxi-
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madamente diez géneros conocidos de dico
dbneas primitivas desprovistas de vasos (Troc
dendron, Tetracentron, Drimys, Psaudowint
y otras) pertenecientes a los taxa més inferi
de las dicotiledoneas. 1132 |as traqueidas
culares que se encuentran en familias evolu
nadas de dicotiledéneas (Cactaceae, Asterac
también se originaron por una degenerai
evolutiva de los miembros de vaso. *®

La secuencia evolutiva de los tipos de mi
bros de vaso en el xilema secundario de la
cotiledéneas comenzd con traqueidas largas
puntuaciones de aspecto escalariforme simi’
a aquellas que a(n se encuentran en alguna
cotiledéneas inferiores. Estas traqueidas fu
sequidas por miembros de vaso de forma lar
angosta con extremos afilados (fig. 8.3, cl.
células se acortaron progresivamente, se ef
charon, y sus paredes terminales guedaron
nos inclinadas y finalmente transversales
8.3, d-f). En el estado méas primitivo, la |
de perforacion era escalariforme, con nume
barras; era parecida a una pared con puntu
nes dispuestas en forma escalariforme y de
vista de membranas de la puntuacion. A
mentar la especializacion disminuy® el n@
de barras (fig. 8.3, c); finalmente desapa
ron totalmente, quedando una perforacidn
ple (fig. 8.3, d-f). Las modificaciones regn
registradas en esta lfnea evolutiva son plac
perforacion con disefios reticulados u otros
malos que se encuentran en familias espec
das. ®

Las puntuaciones de las paredes de los
cambiaron también durante la evolucion,
puntuacién intervascular, los pares de pt
ciones areoladas con disposicion escalari
(fig. 8.4, a) fueron sustituidas por pares de
tuaciones areoladas més pequefias, prime
disposicion opuesta (fig. 8.4, d), més tar
disposicion alterna (fig. 8.4, f). Los pal
puntuaciones entre los vasos y células par
maticas cambiaron desde areolados, pasanc
semiareolados, hasta simples. '

Las traqueidas no se eliminaron cuan
vasos evolucionaron, pero experimentaror
bios filogenéticos. Se volvieron mds corte
tan cortas como los miembros de vaso, s
bargo— v la puntuacion de sus paredes evi
nb paralelamente a la de los miembros d
asociados. Generalmente no aumentaron

pesor.
En la especializacion de las fibras del ;



ol énfasis sobre la funcién mecénica se hizo apa-
rente con el aumento en el espesor de la pared
y la disminucion del ancho de la célula, Conco-
mitantemente las puntuaciones cambiaron de
alargadas a circulares, las aréolas se redujeron
{fig. 8.4, n, o) y eventualmente desaparecieron
(fig, 8.4, 1, m). Las aperturas internas de las

HOJAS

APICE DEL VASTAGO
JOVENES

HOJA

Figura 8.8. Detalles de estructura y desarroilo
apice del véstago que muestra etapas en el desarrollo
b-d, xilema primaric de tartago (Ricinus), en cortes

BASE DE LA

YEMA AXILAR

'puntuaciones se hicieron alargadas y luego en
forma de ranura, De este modo la secuencia
evolutiva fue a partir de traqueidas pasando por
|as fibrotraqueidas hasta las fibras libriformes.
El-tema de los cambios evolutivos en la lon-
gitud de las fibras es bastante complejo. El
-acortamiento de los miembros de vaso esté co-

7
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ELI-

ol
'\CO

del xilerna primario. a, diagrama de un
del xilema en los diferentes niveles,
transversal () y longitudinal (c, d).
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rrelacicnado con un acortamiento de las inicia-
les cambiales fusiformes (cap. X), de las cuales
derivan las células axiales del xilema. Es asi que
en maderas con miembros de vasos cortos, las
fibras derivan ontogenéticamente de iniciales
més cortas que en maderas mas primitivas, con
miembros de vaso mas largos. En otras palabras,
con el aumento de la especializacién del xilema

las fibras se hacen mas cortas. Sin embargo co-

mo durante la ontogenia las fibras tienen un
crecimiento intrusivo, en tanto que los miem-
bros de vaso lo tienen apenas o no, las fibras
son més largas que los miembros de los vasos en
la madera madura y, de las dos categotias de
fibras, las libriformes son las més largas. Sin em-
bargo las fibras de las maderas especializadas
son mas cortas que sus Gltimos precursores, las
traqueidas primitivas.

Las lineas evolutivas en el xilema han sido
reconstruidas a partir de los estudios comparati-
vos de plantas existentes.® Las plantas vascula-
res vivientes muestran una amplia gama en el
grado de especializacion de sus células, tejidos vy
organos. Estas variaciones son Gtiles en la iden-
tificacion de maderas (cap. 1X).

Células parenguimaticas

El parénquima del xilema secundario esté re-
presentado por el parénquima axial y el parén-
quima del radio. Estos dos tipos de complejos
celulares son fundamentalmente parecidos res-
pecto a la estructura de la pared y los conteni-
dos, y en ambos las células pueden variar consi-
derablemente en estructura y contenidos. '0%
Las células de parénquima almacenan almidén,
aceites y muchas otras sustancias ergdsticas de
funcién desconocida. Los compuestos taniferos
y los cristales son inclusiones comunes. Los ti-
pos de cristales y sus disposiciones pueden ser
suficientermente caracteristicos como para iden-
tificar maderas, 11°3

Las paredes de las células de los parénguimas
radial y axial pueden tener espesamientos secun-
darios y estar lignificadas. *® Si hay paredes se-
cundarias presentes, los pares de puntuaciones
entre las células parenquimaticas pueden ser
areolados, semiareolados o simples. Algunas cé-
lulas parenquiméaticas se esclerosan por el depb-
sito de paredes gruesas. Estas son células escle-
roticas o esclereidas. Las células parenquiméti-
cas cristaliferas frecuentemente tienen parede:

108

lignificadas con espesamientos secundarios
pueden estar compartimentadas por septos, cad
compartimiento contiene un cristal,

Las células del parénquima axial derivan ¢
células cambiales fusiformes alargadas, Si las di
rivadas de tales células cambiales se diferenciai
dando una célula parenguimatica sin divisione
transversales {u oblicuas), resulta una célula p
rengquimatica fusiforme. Si se producen tales d
visiones se forma un corddn  parenquimétic
(fig. 8.2, k). Ningln tipo tiene crecimiento ii
trusivo.

Las células de parénquima radial estan divid
das en categorias seg(n su forma. Los dos tipc
méas comunes son las céluias de radio procun
bentes y las erectas (fig. 8.6}, Una célula ¢
radio cuyo didmetro mas largo estd orientad
radialmente es procumbente, la célula alargac
en el sentido axial es erecta. Los dos tipos ¢
células radiales estdn a menudo combinadas e
el mismo radio; las células erectas aparecen tip
camente en los margenes superior e inferior ¢
los radios {fig. 8.6, a). Los radios compuestc
de un tipo de células se llaman homocelulare
(fig. 8.6, c, d), aquellos que contienen céluk
procumbentes y erectas heterocelufares (fig. 8.1
a, b).

XILEMA PRIMARIO

El xilema primario contiene los mismos tipc
celulares basicos que el xilema sécundario: el
mentos tragueales —de ambos tipos: traqueid:
y miembros de vaso—, fibras y células parenqu
maticas. Sin embargo no estd organizado en |
combinacion de los sistemas axial y radial, po
que no contiene radios. En tallos y hojas,
partes florales, el xilema vy el floema primaric
asociados generalmente se presentan en cordc
nes, los haces vasculares (fig. 8.7). En los tallc
los paneles de parénquima, las regiones interfa:
ciculares, estan entre los haces vasculares (caf
XV1). Estos paneles son a menudo llamados r
dios medulares y son considerados como part
del tejido fundamental. En la raiz el xilema pr
mario forma un cuerpo central con o sin parér
quima en el centro, o estd dispuesto en cordc
nes (cap. XIV).



pProtoxilerna y metaxilema

Desde el punto de vista del desarrollo, el xi-
lema primario consta generalmente de una parte
temprana, el protoxilema y una parte tardia, el
metaxilema (figs. 8.7 v 8.8, b). Aunque las dos
partes tienen zlgunas caracteristicas que las dis-
tinguen, como el pasaje de una a otra es gra-
dusl, la delimitacién de las dos puede hacerse
sélo aproximadamente.

El protoxilema se diferencia en las partes pri-
marias del cuerpo de la planta que no han com-
pletado su crecimiento y diferenciacién. De he-
cho, en el véstago el protoxilema madura entre
tejidos que se alargan activamente y estd por lo
tanto sujeto a tensiones. Sus elementos traquea-
les muertos maduros se estiran y eventualmente
se destruyen. En la raiz, los elementos de pro-
toxilema “persisten més porque maduran més
alld de la region de méximo crecimiento.

El metaxilema se inicia generalmente en el
cuerpo primario de Ia planta que estd aun cre-
ciendo, pero madura en su mayoria luego que
se ha completado el alargamiento. Esta por lo
tanto menos afectado por la extension primaria
de los tejidos que lo rodean que el protoxilema,

El protoxilema contiene generalmente sdlo

LUGAR DEL

PORO

elementos traqueales incluidos en el parénguima
que es considerado como parte del protoxilema.
Cuando los elementos traqueales son destruidos,
pueden estar completamente obliterados por las
células parenquiméticas que lo rodean {fig. 8.7).
En el xilema del véstago de muchas monocotile-
ddneas los elementos inactivos, estirados, estén
parcialmente colapsados pero no obliterados; en
vez aparecen en su lugar canales abiertos, llama-
dos lagunas protoxilematicas, rodeadas por célu-
las parenquiméticas (cap. XI). Si se conservan
en los cortes, las paredes secundarias de las cé-
lulas traqueales inactivas pueden verse a lo largo
del margen de la laguna.

El metaxilema es algo mas complejo que !
protoxilema y puede contener fibras, ademés de
glementos traqueales y células parenquimaticas.
Las células parenquiméticas pueden estar disper-
sas entre los elementos traqueales o aparecer en
filas radiales que parecen radios. Los cortes lon-
gitudinales las muestran como células parenqui
maticas axiales. La seriacion radial que a menu-
do se encuentra en el metaxilema y también en
el protoxilema ha dado origen en la literatura a
una tendencia equivocada: interpretar el xilema
primario de muchas plantas como secundario,
porgue la seriacion radial es un rasgo importan-

REBORDE
PARED SECUNDARIA

OOUT0T000
0.0..0.0..0..0. 0.

Q

TONOPLASTO PORO

Figura 8.9. Diagramas gue ilustran el desarrolio de un miembro de vaso con un espesa-
miento secundario helicoidal. 2, célula sin pared secundaria. b, célula que ha alcanzado el
ancho total, su nicleo se ha agrandado, se ha empezado a depositar la pared secundaria,
ja pared primaria en el lugar del poro ha aumentade de espesor. ¢, célula en la etapa de

lisis: espesamiento secundario ¢
el lugar del poro parcialmente
abiertos en ambos extremos, pa

mientos secundarios.

ompletado, tonoplasto roto, nacleo deformado, pared en
desintegrada. d, célula madura sin protoplasto, poros
red primaria parcialmente hidrolizada entre los espesa-
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te de los tejidos vasculares secundarios.

- Los elementos traqueales del metaxilema son
retenidos luego de haberse completado el creci-
miento primario, pero dejan de funcionar luege
que se produce algo de xilema secundario. En
las plantas que carecen de crecimiento secunda-
rio el metaxilema sigue funcionando en los or-
ganos maduros de las plantas.

Figura 8.10. Elementos traqueales en diferenciacién en

La pared celular de los elementos
traqueales primarios

Las células de los elementos tragueales pri-
marios tienen una variedad de espesamientos de
pared secundaria. Las diferentes formas de pare-
des aparecen en series ontogenéticas especificas
gue indican un aumento progresivo en la exten-

una lamina foliar de remolacha

azucarera (Beta vulgaris). El espesamiento secundario es helicoidal con transicion al
escalariforme. A, corte a través del lumen celular. B, corte a través del espesamiento
secundario. Detalles: m, mitocondria; n, nicleo; pl, plasto; sw, pared secundaria; er,
reticulo endoplésmico; v, vacuola; flechas, dictiosomas.
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sion de la superficie de pared primaria cubierto
por material de pared secundaria (fig. 8.8). En
los elementos traqueales tempranos las paredes
secundarias pueden semejar anillos no conecta-
dos unos con otros (espesamientos anulares).
Los elementos que s diferencian luego tienen
espesamientos helicoidales. lespirales). Luego Ie
siguen células con espesamientos que pueden ca-
racterizarse como hélices con yueltas interconec-
tadas (espesamientos escalariformes). Estos es-
tan seguidos por células con espesamientos
como redes © reticulados y finalmente por ele-
mentas punteados.

No todos los tipos de gspesamientos secunda-
rios estén necesariamente representados en el xi-
Jlema primario de una planta dada o de una par-
te de la planta, y s& suceden gradualmente los
diferentes tipos de estructura de la pared. Los
gspesamienios anulares pueden estar interconec-
tados aqui y allé; los espesamientos anulares ¥
helicoidales, © helicoidales v escalariformes pue-
den combinarse &n la misma célula; la diferencia
entre escalariforme v reticulado es a veces tan

tenue que el espesamiento puede llamarse mas

‘bien escalariforme-reticulado. Los elementos

punteados también se entrermezclan con el tipo
ontogenético mas precoz, Las aperturas en el
retfculo escalariforme de pared secundaria pue-
den ser comparables a puntuaciones, especial-
mente si tienen una incipiente aréola. Un levan-
tamiento semejante a una aréola de la pared
secundaria es comin en los diversos tipos de
pared secundaria del xilea primario. Anillos,
hélices y bandas de los espesamientos escalari-

~ forme-reticulados pueden estar conectados con 1a

pared primaria por bases angostas, de modo que -
las capas de pared secundaria se ensanchan ha-
cia el lumen de la célula y se arquean sobre las
partes expuestas de la pared primaria (fig. 8.12,
A).

El hecho de que los espesamientos de pared
secundaria del xilema primario se sucedan gra- .
dualmente hace imposible asignar en forma co-
herente tipos precisos de espesamiento de pared
al protoxilema y al metaxilema.

Erecuenternente los primeros elementos tra-

Figura 811. Fartes de elementos traqueales en diferenciacion de hojas de A, poroto (Phaseolus vulgaris) v, B,
remolacha azucarera |Beta vulgaris). Microtibulos asociados con el espesamiento secundario se ven en corte
transversal en A, en corte longitudinal en 8. Detalles: ¢, dictiosoma; §W, pared secundaria; mt, microtibulo; er,
reticulo endoplasmico. . ) )
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Figura 8.12. Partes de elementos traqueales en cortes longitudinales de hojas de A, B,
tabaco (Nicotiana tabacum) y C, poroto (Phaseolus vulgaris) mostrando detalles de
paredes. En A, la pared entre dos elementos tragueales {centro) ilustra el efecto de la
hidrblisis sobre la pared primaria entre los espesamientos secundarios: la pared primaria
estd reducida a fibrillas. En B, la perforacién de la pared terminal esta delimitada por un
reborde en el cual hay espesamiento secundario. En C, la pared primaria en el lugar del
poro no ha desaparecido aln, Es consideran'emente més gruesa que la pared primaria en
cualquier otra parte y estd sustentada por un reborde con espesamiento secundario,
Detalles: pw, pared primaria; sw, pared secundaria.
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queales que maduran, es decir los elementos del
protoxilema, tienen las cantidades minimas de
material de pared secundaria. Predominan los
espesamientos anulares Y helicoidales. Estos ti-
pos de espesamientos no impiden materialmente
el estiramiento de los elementos del protoxile-
ma maduro durante el crecimiento en extension
del cuerpo de la planta. La evidencia de que
dicho alargamiento tiene lugar se pone de mani-
fiesto con el aumento de la distancia entre los
anillos de los elementos del xilema més anti-
guos, la inclinacion de los anillos, y el estira-
miento de las hélices (fig. 8.8, a).

El metaxilema (en el sentido de tejido xile-
matico que madura después del crecimiento en
extensiéon) puede tener elementos helicoidales,
escalariformes, reticulados y punteados; pueden
faltar uno o més tipos de espesamiento. Si hay
muchos elementos con espesamientos helicoida-
les, las hélices de los elementos sucesivos son
menos y menos empinadas, lo que sugiere dque
durante el desarrollo de los elementos tempra-
nos del metaxilema se produce algn estiramien-
to.

Existe una evidencia convincente de que el
tipo de espesamiento de pared en el xilema pri-
mario estad determinadoe por el ambiente interno
en el cual estas células se diferencian. Los espe-
samientos anulares se desarrollan cuando el xile-
ma comienza a madurar antes de que tenga lu-
gar la extension méxima de la parte de la plan-
ta, como, por ejemplo, en los vastagos de
plantas que se alargan normalmente (fig. 8.8, a,
nudos 3-5); pueden faltar si los primeros ele-
mentos maduran luego de que este crecimiento
se complete como es comin en las raices. Si se
suprime el alargamiento de una parte de la
planta antes de que los primeros elementos del
ilena maduren, uno o mas de los tipos ontoge-
néticos tempranos de espesamientos faltan. Por
el contrario, si el alargamiento es estimulado,
como por ejemplo por etiolamiento, aparecen
mas del namero usual de elementos con espesa-
mientos anulares y helicoidales.

De acuerdo con un estudio amplio del proto-
xilema y metaxilema maduro v en desarrollo de
las f-mgic:usperrvnas,6 los elementos con espesa-
mientos secundarios mas extensos que los repre-
sentados por un helicoide depositan pared se-
cundaria en dos etapas. Primero, se construye
un marco helicoidal (pared secundaria de primer
orden). Luego se deposita material adicional de
pared secundaria como laminas o cordones, 0

ambos entre las vueltas de la hélice (pared se-
cundaria de segundo orden). Esto puede utili-
zarse para explicar el efecto del ambiente sobre
el dibujo de la pared en funcién de la inhibi-
cibn o de la induccién de un deposito de pared
secundaria de segundo orden, segGn las circuns-
tancias.

La transicion gradual de uno a otro tipo de
espesamiento de los elementos traqueales no es-
4 limitado al xilema primario. La delimitacion
del xilema primario y secundario puede ser tam-
bién vaga. Para reconocer el Ifmite de los dos
tejidos es necesario considerar muchas caracte-
risticas, entre ellas la longitud de las células tra-
gueales —los Gltimos elementos primarios son
tipicamente més largos que los primeros secun-
darios— y la organizacion del tejido, particular-
mente el aspecto de la combinacion de los siste-
mas radial y axial, caracteristica del xilema se-
cundario. A veces el aspecto de una o més
caracteristicas indicadoras del xilema secundario
pueden retrasarse, fenémeno conocido como la
pedomorfosis. °

En el xilema primario, los elementos del pro-
toxilema pueden ser los méas angostos, pero no
necesariamente. Los elementos del metaxilema
que se diferencian sucesivamente son a menudo
cada vez mas anchos, mientras que las primeras
células del xilema secundario pueden ser mas
bien angostas, y asi se distinguen aquéllas del
metaxilema de células anchas recién formado.

En conjunto, sin embargo, es dificil hacer
distinciones precisas entre categorias de desarro-
llo sucesivas de los tejidos.

DIFERENCIACION DE LOS
ELEMENTOS TRAQUEALES

Durante la etapa del crecimiento celular y
del deposito de pared secundaria el protoplasto
vivo estd relacionado con el fendmeno de la di-
ferenciacion (fig. 8.9, a, b). El protoplasto con-
tiene todo el complemento de organulos inclu-

_yendo un nicleo vy vacuolas limitadas por el

tonoplasto. Se sabe que el niicleo se vuelve poli-
ploide y aumenta de tamafio. 2 El reticulo en-
dopldsmico (RE) se ve en numerosos perfiles a
lo largo, y especialmente entre, los espesa-
mientos de pared secundaria (fig. 8.10). Este
sistema de membranas puede estar relacionado
con la canalizacién de los materiales hacia los
lugares de depésito activo de pared, excluyén-
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dolos de otros lugares. Los dictiosomas son
también conspicuos (fig. 8.10, A, puntas de
flechas, 8.11, B}. El marcado radiactivo del cito-
plasma indica que el RE y los dictiosomas es-
tan asociados con la incorporacién de material
en la pared, *! posiblemente por medio de vesi-

culas que se mueven hacia la periferia de la cé-
lula, se unen con el plasmalema vy liberan sus
contenidos junto a la pared (cap. IV). Estas de-
ducciones, sin embargo, fueron hechas sobre la
base de imagenes estaticas y necesitan confirma-
cién, 8 :

Figura 8.13, Vista con el microscopio electrénico de barrido de la mitad de una placa de perforacion potencial
de un vaso de la madera de Knightia excelsa; Aln hay pared primaria en el lugar del poro. Detalles: ps, lugar del
poro; pr, protoplasto seco; sw, pared secundaria del reborde de la placa de perforacion, pt, puntuacién en la
pared lateral, (Gentileza del Dr. B. A. Meylan. De B. A. Meylan y B. G. Butterfield. %)
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Los microtdbulos estén prominentemente
desplegados durante el crecimiento de la pared
celular. Al principio, estén dispersos uniforme-
mente a lo largo de toda |a pared, pero luego se
concentran en bandas en los |ugares de |os espe-
samientos secundarios ** (fig. 8.11). La impot-

tancia de la asociaciéon de los microtibuios con
la pared en crecimiento ha sido examinada ex-
perimentaimente, El tratamiento con colchicina,
que hace desaparecer los microtibulos, provoca
irregularidedes conspicuas en la forma y distri-
bucion de los espesamientos de pared {cap. V).

Figura 8.14. Vista con el microscopio electronico de barrido de la mitad de una placa de perforacion madura de

un vaso de la madera de Knightia excelsa. Detalles:

pm, membranas de las puntuaciones en pares de pun-

tuaciones sobre una pared lateral; p, perforacion; pw, pared primaria en el reborde incluida en sw, pared
secundaria. (Gentileza del Dr. B. A. Meylan, De B. A, Meylany B. G. Butterfield. 2%)
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Una vez que se ha depositado la pared secun-
daria, la célula entra en la etapa caracterizada
por el fenémeno de lisis que afecta al protoplas-
to y ciertas partes de la pared celular. Parece
que las vacuolas actian como los lisosomas
{cap. I11) al suministrar las enzimas hidrolfticas
cara la autodigestion, El citoplasma estd expues-
t) a las hidrolasas posiblemente por la ruptura
del tonoplasto 7 (fig. 8.9, c). Las hidrolasas al-
canzan también a las paredes de la célula y ata-
can a las partes de la pared primaria que no
estdn cubiertas por capas de pared secundaria
lignificada. Las paredes laterales son parcialmen-
te digeridas. La remocion de los componentes
no celulésicos deja una fina red de microfibri-
Ilas de celulosa ® (fig. 8.12, A). En los lugares
de las perforaciones, desaparece esta parte de la
pared primaria {figs. 8.9,dy 8.12,8).

La pared que ocupa el Jugar de la futura
perforacién estd claramente separada de la pa-
red secundaria (figs. 8.12, C y 8.13). Es més grue-
sa que la pared primaria en las otras partes y en
cortes delgados no tefiidos es mucho mas blanca
que las otras partes de la pared de la misma
célula {fig. 8.12, C). La eliminacién de esta pa-
red (fig. 8.14) parece hacerse por un proceso de
disolucidén gradual indicado por la aparicién de
pequefios agujeros antes de la degradacion fi-
nal. ** En una placa de perforacion escalarifor-
me lisada se han visto delgadas redes de fibrillas
tendidas a través de angostas perforaciones."
Como las redes no estdn presentes en el tejido
conductor se supone que son eliminadas por la
corriente transpiratoria.

La diferenciacion de los elementos traqueales
es estudiada frecuentemente para aclarar las re-
laciones causales en la morfogénesis, 4''* Mu-
chos estudios morfogenéticos han suministrado
la evidencia de un control hormonal en la dife-
renciacion del xilema. La auxina proveniente de
hojas en desarrollo es normalmente el factor li-
mitativo de la diferenciacion del xilema durante
la regeneracién de las conexiones de los haces
vasculares cortados. No hay regeneracién si la
hoja y la yema situadas encima de la herida son
suprimidas pero la hay si la parte restante se
cubre con lanolina que contenga auxina. La re-
generacién estd polarizada en relacion con la
polaridad del movimiento de la auxina. La dife-
renciacion de! xilema puede inducirse en culti-
vos de tejidos injertando yemas en tejido callo-
so o tratando estos Gltimos con auxinas. La
diferenciacion normal del xilema estd tambien
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limitada por las auxinas, y puede ser considera-
blemente estimulada por la adicidbn de sustan-
cias de crecimiento a las hojas jovenes 0 a la
solucion de cultivo.

Utilizando los resultados de trabajos experi-
mentales y observaciones sobre el desarrollo del
xilema normal, los investigadores discuten los
probables pasos fundamentales en la diferencia-
cién de los elementos tragueales. Generalmente
la célula que va a transformarse en elemento
tragueal se origina por division celular. Algunos
autores sugieren gue la mitosis vy la sintesis aso-
ciada de ADN son necesarias para que se inicie
la diferenciacién del xilema. * Esta concepcion
es sin embargo cuestionada, porque en explan-
tos de cultivos de tejido de médula de Lactuca
sativa se encontré que los vasos de las heridas
se diferenciaban antes de la sfntesis de ADN o
de la divisién celular, ® La futura célula tra-
queal formada por la divisién celular se agranda.
Durante este paso el ADN puede sintetizarse en
relaciébn con una reduplicacién endomitbtica de
los cromosomas. 22 Hay razones para pensar
que también en este momento se producen la
sintesis de la proteina y el material de pared
primaria. En el paso siguiente, el material de
pared secundaria se sintetiza, se deposita contra
la pared primaria y se lignifica. Durante los pa-
sos descritos hasta aqui, en los cuales el proto-
plasto vivo participa activamente en los cambios
metabblicos, los acontecimientos especificos son
regulados por hormonas especificas. # Una vez
que se ha depositado la pared secundaria los
fen6bmenos de lisis se hacen dominantes en la
célula. El protoplasto se desintegra, se forman
perforaciones en la pared de un miembro de
vaso, y las membranas de las puntuaciones se
raducen a redes de fibrillas. La célula se ha he-
cho apta para la conduccion.
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