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Resumen

Antecedentes: Xilema y floema secundarios son derivados del cambium vascular y su dinamica (cribo-xilogénesis) se ha estudiado en coni-
feras y dicotiledoneas que crecen en un mismo sitio. Estudios que evaluen la cribo-xilogénesis en especies de amplia distribucion altitudinal
y con diferentes formas de vida son escasos.

Pregunta: ;existen diferencias en la actividad cambial y cribo-xilogénesis entre especies con distintas formas de vida y distribucion diferencial
en un gradiente altitudinal?

Especies de estudio: Alchemilla procumbens, Acaena elongata 'y Ribes ciliatum.

Sitio de estudio y fechas: Cerro Tlaloc, Sierra Nevada, Estado de México, México, de 2015 a 2017.

Métodos: Se recolectaron ramas durante 24 meses por especie por sitio y los tejidos se procesaron con la técnica de inclusion en metilcrila-
to.

Resultados: Las tres especies pueden diferenciar el floema antes que el xilema, ser simultanea en ambos tejidos (4lchemilla) o el floema
ser no conductor antes de finalizar la xilogénesis (4Acaena). Los periodos de actividad cambial y de cribo-xilogénesis fueron mas largos (17
semanas) en Acaena (hemicriptofita) y Ribes (fanerofita), mientras que en Alchemilla (criptofita) fueron mas cortos pero intermitentes a lo
largo del afio y ambos se redujeron aun mas con el incremento en la altitud.

Conclusiones: La actividad cambial y la xilogénesis entre individuos de diferentes altitudes sugieren que ambos son plasticos y que responden
a factores ambientales de cada sitio. En las tres especies, la cribogénesis es menos variable que la xilogénesis como se ha registrado en otras
especies. La respuesta rapida de cambium vascular en Alchemilla sugiere que aprovecha los pulsos de factores ambientales beneficiosos para
la cribo-xilogénesis.

Palabras clave: Altitud, cambium vascular, Cerro Tlaloc, desarrollo de floema, desarrollo de xilema.

Abstract

Background: Secondary xylem and secondary phloem are vascular cambium derivatives and their dynamics (phloem-xylogenesis) has been
studied in conifers and dicotyledons that grow in the same place. Studies that evaluate the phloem-xylogenesis in species of wide elevation
gradients and with different life forms are scarce.

Question: Are there differences in cambial activity and phloem-xylogenesis between species with different life forms and differential distri-
bution in an altitudinal gradient?

Studied species: Alchemilla procumbens, Acaena elongata and Ribes ciliatum.

Study site and years of study: Cerro Tlaloc, Sierra Nevada, Mexico State, Mexico, from 2015 to 2017.

Methods: Branches were collected for 24 months per species per site and their tissues were processed through the methyl acrylate-embedding
technique.

Results: The three species can either form phloem before xylem, form both tissues simultaneously (as in A/chemilla) or the phloem become
non-conductive before xylogenesis ends (in Acaena). The periods of cambial activity and of phloem-xylogenesis were longer (17 weeks) in
Acaena (hemicriptophyte) and Ribes (phanerophyta); while in Alchemilla (cryptophyte) they were shorter but intermittent over the year and
both were further reduced as altitude increases.

Conclusions: The cambial activity and xylogenesis among individuals of different altitudes suggest that both are plastic and respond to envi-
ronmental factors at each site. In the three species, phloem-genesis is less variable than xylogenesis as it has been recorded in other species.
The rapid response of vascular cambium in Alchemilla suggests that it takes advantage of the pulses of environmental factors beneficial to
the phloem-xylogenesis.

Keywords: Cerro Tlaloc, elevation, phloem development, vascular cambium, xylem development.
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El xilema y floema secundarios se originan del cambium
vascular (CV), el cual se activa periddicamente en zonas
templadas. El nimero de células que presentan xilema y
floema secundarios depende de la division de las células
cambiales y la diferenciacion de sus derivadas (Begum et
al. 2013). En diversos trabajos se ha registrado que la acti-
vidad cambial estd regulada por elementos del clima como
la temperatura, la precipitacion y la duracion del dia (Oribe
et al. 2001, Gricar et al. 2006, Begum et al. 2007, Liang et
al. 2009), y por factores enddgenos como las concentraciones
de hormonas como 4cido indolacético, giberelinas y acido
abscisico (Hou et al. 2006, Rossi et al. 2007) y por factores
transcripcionales (De Mico et al. 2019). La formacion y di-
ferenciacion del xilema secundario (xilema) suelen estar mas
relacionadas con el la temperatura y precipitacion debido a
los retrasos o adelantos que presentan algunas especies entre
un afio como respuesta a las variaciones climaticas (Rossi
et al. 2007, Seo et al. 2008, Begum et al. 2008). Adicional-
mente, se conoce para coniferas que las diferentes fases de la
xilogénesis estan influenciadas por diversos factores como la
disponibilidad de agua para promover la fase de elongacion
celular o como la disponibilidad de carbohidratos durante la
fase de engrosamiento de la pared celular (Cuny & Rathgeber
2016) y conocer la temporalidad de cada fase es fundamental
debido a que muestran una dependencia con las condiciones
ambientales e intrinsecas y esto permite entender la dindmica
de acumulacion de carbono desde un punto de vista multidis-
ciplinario (De Mico et al. 2019).

Con respecto a la formacion y diferenciacion del floe-
ma secundario (floema), se ha sugerido que es mas estable
entre un afo y otro, por lo que probablemente los factores
endogenos sean los promotores de su reactivacion y dife-
renciacion (Evert 2006). La aparente estabilidad del floema
limita las investigaciones para entender la dindmica de este
tejido (Gricar et al. 2014). No obstante, se ha reportado que
la formacion del floema y el xilema no son simultaneos, por
lo que cada tejido podria estar respondiendo de manera dife-
rencial a diversos factores intrinsecos y ambientales (Gricar
& Cufar 2008).

Estudios sobre la actividad cambial y xilogénesis se han
realizado en especies de zonas alpinas y de alta montafia
(Rossi et al. 2006a, Deslauriers et al. 2008), en especies de
amplia distribucion (Li e al. 2016) y en especies que crecen
en sitios contrastantes (Prislan ef al. 2013). La mayoria de los
trabajos sobre la actividad cambial y xilogénesis se han cen-

trado en el estudio de arboles y arbustos (Aljaro et al. 1972,
Deslauriers et al. 2008, Thibeault-Martel et al. 2008, Liang
et al. 2009, Treml et al. 2015, Li et al. 2016, Dickson et al.
2017), pero desconocemos si se han evaluado en criptofitas.
Aunado a esto, son escasos los trabajos que mencionan lo
que sucede con el floema (Prislan et al. 2013). De aqui, se
desprende la siguiente pregunta: ;es la dindmica de la cribo-
xilogénesis similar en especies con formas de vida distintas
y distribuidas en un gradiente altitudinal? El objetivo de
este trabajo fue describir y comparar la actividad cambial y
la dinamica de la diferenciacion del floema y xilema (cribo-
xilogénesis) en tres especies del sotobosque con diferente
forma de vida a lo largo de un gradiente altitudinal.

Materiales y métodos

Area de estudio. El cerro Tlaloc (19° 23’ 43”7y 19° 28’ 37N,
98°42° 517y 98° 48’ 12” O, 4,100 m snm), se encuentra en
la provincia morfotectonica conocida como Faja Volcanica
Transmexicana, en la region norte de la Sierra Nevada, al
oriente del Estado de México, México. El clima es templa-
do hiimedo, con lluvias en verano y temperaturas promedio
anuales que oscilan entre 12 y 18 °C, con una oscilacion
térmica de 5 a 7 °C. Los suelos son negros-pardos, grisiceos
muy oscuros, profundos, ricos en materia organica (8.04 al
9.63 %) y de textura media (francos o franco-limosos), el
potencial de hidrogeniones (pH) oscila entre 4.8 y 11.38.
Se seleccionaron seis sitios con intervalos de elevacion
variable, a lo largo de un gradiente altitudinal de aproxima-
damente 1,000 metros (Tabla 1), cuya pendiente fuera relati-
vamente baja (< 10 %). En estos sitios se escogieron tres es-
pecies con diferentes formas de vida, siguiendo el sistema de
Raunkiaer (1934); Alchemilla procumbens Rose (Rosaceae;
criptofita), Acaena elongata L. (Rosaceae; hemicriptofita) y
Ribes ciliatum Humb. & Bonpl. ex Roem. & Schult (Gros-
sulariaceae; fanerofita). Es importante mencionar que tanto
la criptofita y la hemicriptofita son perennifolias, pero sus
estructuras de perennacion se localizan bajo el mantillo o en
el horizonte A del suelo (Jiménez-Noriega et al. 2017). La
criptofita, A. procumbens es la inica especie que se distribu-
ye a lo largo de todo el gradiente altitudinal formando parte
del estrato rasante en todos los sitios junto con otras especies
como Geranium seemannii'y Lupinus montanus. En cambio,
A. elongata tiende a distribuirse en localidades abiertas o a
plena luz y R. ciliatum tiene preferencias por los claros de luz

Tabla 1. Altitud, tipo de vegetacion y especies a lo largo del gradiente altitudinal en el Cerro Tlaloc de la Sierra Nevada, Estado de México

Altitud Tipo de vegetacion Especies
m s.n.m.
3098 Bosque de pino-encino Alchemilla procumbens, Acaena elongata y Ribes ciliatum
3420 Bosque de oyamel A. procumbens, A. elongata 'y R. ciliatum
3550 Bosque de pino A. procumbens, A. elongata 'y R. ciliatum
3630 Bosque de pino A. procumbens 'y A. elongata
3840 Bosque de pino-zacatonal alpino A. procumbens
3963 Zacatonal alpino A. procumbens
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en el dosel. La toma de datos y el muestreo en los individuos
se realiz6 cada mes a partir de mayo del 2015 hasta julio del
2017. Durante los muestreos, se tomaron datos adicionales
relacionados con el estado fenologico de los individuos bajo
estudio, la humedad de los suelos mediante el empleo de
Dataloggers y el ambiente luminico mediante la captura de
fotografias hemisféricas para cada individuo seleccionado.
La informacion detallada del ambiente luminico y de las
propiedades de los suelos por sitio se puede consultar en
Jiménez-Noriega (2018). El muestreo consistié en remover
dos ramas de 1 a 3 afios de edad de un individuo por sitio por
especie para seguir la dinamica de la cribo-xilogénesis. Las
muestras se fijaron con Craff III (Ruzin 1999), en segmentos
de 2 cm o 6 cm de longitud. Este fijador permite un menor
endurecimiento y contraccion del tejido, lo cual favorece
la mejor caracterizacion de cambium vascular (cambium) y
sus derivados. Adicionalmente, a un individuo por especie
por sitio se le hizo una incision en el tallo principal hasta
cambium, con el fin de relacionar la actividad cambial a
partir de la marca de crecimiento en mayo del 2015. Al final
del estudio en julio del 2017, se recolectaron los individuos
marcados en mayo 2015 y se fij6 en FAA (Ruzin 1999)
la porcion del tallo con la cicatriz de la incision, porque
el xilema secundario estd completamente lignificado. Estas
muestras permitieron verificar el crecimiento acumulado en
dos afios de 4. elongata y de R. cililatum. En cambio, para 4.
procumbens, no fue posible marcar su tallo ya que estos son
muy angostos (< 0.5 cm) y seguramente una incision sobre
ellos hubiera inducido su muerte.

Laboratorio. Las muestras recolectadas cada mes se lavaron
con agua corriente y se cortaron con navajas desechables de
micrétomo hasta tener un tamafio aproximado de 5 x 5 mm.
Cada muestra se colocd en tubos Eppendorf en alcohol al
30 %, hasta completar la deshidratacion en alcohol étilico ab-
soluto y su inclusion en metilcrilato (Technovit7100, Kulzer,
Wehrheim, Alemania) de acuerdo a Zarlavsky (2014). Se rea-
lizaron cortes transversales con un grosor de 0.5 a 1 um para
A. procumbens y de 2 a 3 pm para 4. elongata 'y R. ciliatum
con un micrétomo rotatorio (Leica 2051, Westlar, Alemania).
La tincion se hizo con violeta de cresilo al 0.1 % en agua
destilada por maximo 30 segundos, se lavaron y montaron
con resina sintética (Hycel, Monterrey, México). Los tallos
colectados al final de las observaciones se lavaron con agua
corriente, se dividieron a través de la médula y se pasaron
a glicerina-alcohol-agua (1:1:1), donde permanecieron hasta
su ablandamiento. Se realizaron cortes transversales con un
microtomo de deslizamiento (Leica 2000R, Westlar, Alema-
nia), de un grosor de 18-20 um; posteriormente se tifieron
con safranina y verde rapido (Ruzin 1999) y se montaron en
resina sintética. Estos cortes permitieron confirmar la pre-
sencia de anillos verdaderos o falsos. Las preparaciones para
describir y comparar la dinamica de la actividad cambial y la
cribo-xilogenesis se revisaron con un microscopio foténico
Olympus BX51 (Tokio, Japon) con y sin polarizador. El uso
del polarizador permiti6 claramente definir cuando las fibras
ya habian finalizado su maduracion. Las preparaciones para
detectar las marcas de crecimiento unicamente se observaron

sin polarizacion. Los tejidos se fotografiaron con una camara
infinitum adaptada al microscopio Olympus BX51.

La terminologia que se utilizd para describir la actividad
cambial y la dindmica de diferenciacion y maduracion del xi-
lema y floema fue propuesta por Esau (1977) e Igbal (1990).
Actualmente el uso de tinciones como el violeta de cresilo y
los estudios detallados del floema, permiten reconocer cada
fase en la dindmica de la diferenciacion del xilema y floema
con mayor precision (Deslauriers et al. 2003, Rossi et al.
2006b, Gricar & Cufar 2008). En el Apéndice 1 se sinteti-
zan las fases empleadas para describir las observaciones de
la cribo-xilogénesis. En este trabajo cuando el cambium se
reactivo se identificaron diferentes fases en la dindmica del
xilema y se describe como se encontraba el floema. (1) Ini-
cio: comienza la division y la diferenciacion del xilema; en
este momento el floema puede ser conductor. (2) Maximo:
se observa el mayor numero de células de xilema diferen-
ciandose, el floema continua siendo conductor. (3) Final: se
termina de lignificar el Gltimo estrato de fibras del xilema y
se delimita el crecimiento de ese aflo; el floema puede man-
tenerse conductor o no, ya que puede encontrarse colapsado
o con abundante calosa.

Resultados

Formacion del xilema y floema en las tres especies. La di-
namica de xilema y floema se puede agrupar en tres catego-
rias (Figura 1). La primera consiste en la diferenciacion del
floema antes de la del xilema, presente en las tres especies
aqui estudiadas (Figura 1A). La segunda, también perceptible
en las tres especies, fue la diferenciacion del xilema y floe-
ma simultaneamente (Figura 1B). En la tercera, el xilema y
floema se diferencian simultdneamente, pero al final de la
diferenciacion del xilema, el floema deja de ser conductor
antes que el xilema (Figura 1C). Esta solo fue observada en
algunos individuos de Acaena elongata (Acaena) y Alchemi-
lla procumbens (Alchemilla) (Figura 2F). Estas tres variantes
se presentan en uno o mas sitios donde se encuentran las
especies a lo largo del gradiente.

Formacion del xilema y floema por especie. Al inicio de la
actividad cambial se observaron, en la zona cambial de dos a
tres estratos de células turgentes en Alchemilla y de cuatro a
seis en Acaena y Ribes ciliatum (Ribes); mientras el floema
estaba turgente y conductor (Figuras 2A, 3A, 4A). En Acaena
y Ribes, hay varias divisiones en la zona cambial, antes de
que fueran perceptibles las primeras células diferenciadas
del xilema o el floema (Figuras 3B, 4B), hasta que ya no se
distingue la separacion entre ambos tejidos (Figura 3C). En
Alchemilla fueron notorios de 3 a 4 estratos de células en
division (ZC; Figura 2B, C). En ocasiones, como se observo
en las tres especies, la diferenciacion del floema sucedid
antes que la del xilema (Figura 2B), o la diferenciacion del
xilema y el floema ocurrieron simultaneamente (Figuras 3C,
4B), o bien, la diferenciacion fue simultanea pero el floema
atn no era conductor (Figura 3I).

Las diferentes fases en la dinamica del floema no fue-
ron perceptibles, como en la dindmica del xilema, donde se
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cambium activo
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diferenciacién sin diferenciacién floema
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c inicia maxima finaliza xilema

Figura 1. Esquema que ilustra tres variantes de la cribogénesis y xilogénesis cuando el cambium vascular se encuentra activo. A) diferenciacion
del floema antes de la del xilema; B) diferenciacion simultanea del xilema y floema; C) diferenciacion simultanea del xilema y floema, cesa la

conduccion del floema cuando finaliza la xilogénesis. zc = zona cambial.

observo claramente el inicid de la diferenciacion, el punto
maximo de division celular hasta la maduracion del altimo
estrato del xilema (Figuras 2C-E, 3C-F, 4C-G). Se obser-
varon en Acaena y Ribes varios estratos (> 3) de células
diferenciadas en su fase maxima; mientras que en Alchemilla
solo fueron perceptibles dos estratos de células de xilema
(XD; Figura 2D, E). En la fase final de la maduracion del
xilema, Alchemilla present6 la formacion maxima de 2 a 3
estratos celulares de xilema y de 1 a 3 de floema, mientras
que Acaena se registraron de 5-7 estratos hacia xilema y de
3-4 hacia el floema. Para Ribes el nimero maximo de estratos
fue 6-8 hacia xilema y de 2-3 hacia floema.

En ocasiones, cuando finalizo la maduracion del xilema,
el floema continuaba siendo conductor en las tres especies
(Figuras 2F, G, 3F-H, 4G). Se distingui6 el floema con-
ductor, debido a que la placa cribosa y areas cribosas se
encontraban libres de calosa (Figuras 5A, C, D, F, G). Pos-
teriormente, los tubos cribosos presentaron acumulacion de
calosa (el floema no es conductor); durante este proceso, las
células del parénquima floematico se llenan de contenidos
obscuros (taninos) en las tres especies, ademas con cristales
en Ribes; por Ultimo los tubos cribosos se colapsan (Figuras
2H, 31, 41) y fue evidente la presencia de calosa en las areas
cribosas (Figura 5B, E, H, I); en esta etapa el cambium entra
en reposo (pierde turgencia).

Dinamica de xilema y floema en el gradiente altitudinal. El
inicio de la actividad del cambium tiende a desplazarse en el
tiempo, conforme se incrementa la altitud en las tres especies
(Figuras 6-8). La duracion de la actividad cambial fue mayor
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en Acaena 'y Ribes (Figuras 7, 8) alcanzando hasta diez meses
en comparacion con Alchemilla (Figura 6) con un maximo de
seis meses. La xilogénesis duré mas tiempo en Acaena (Figu-
ra 7); mientras que en Ribes ocurrié en un mes (junio/julio,
a una altitud de 3,098 m s.n.m.), siendo la fase conductora
de xilema y floema la que mayor duracion tuvo en el tiempo
en que el cambium estuvo activo (Figura 8).

La diferenciacion simultanea del xilema y floema se ob-
servo tanto en Alchemilla en los sitios de mayor altitud (3,630
a 3,953 m) como en Acaena, en diversos momentos a lo
largo de afio en el gradiente altitudinal (Figuras 6, 7). Este
comportamiento en la dinamica de xilema y floema, también
se registro en Ribes, pero solo en mayo, junio y julio en los
extremos de su distribucion en el gradiente (3,098 y 3,550 m;
Figura 8). Sin embargo, en Ribes predomina la formacion del
floema antes que la diferenciacion del xilema (Figura 8). En
Alchemilla 'y Acaena también se observo la diferenciacion del
floema antes que el xilema (Figuras 6, 7), pero en Alchemilla
solo en los sitios de menor altitud (< 3,550 m). En algunos
individuos el floema se colapsa antes de terminar de ligni-
ficarse el xilema y al siguiente mes el floema vuelve a ser
conductor; esto solo fue perceptible en Acaena y Alchemilla
(Figuras 6, 7), excepto en los sitios 3,420 y 3,630 m en A4/-
chemilla. En Ribes tanto el floema como el xilema dejaban
de ser conductores simultineamente lo que marca el inicio
de la inactividad cambial (Figura 8).

Marcas de crecimiento. En todos los sitios a lo largo del
gradiente para Acaena y Ribes, los anillos de crecimiento se
distinguen por la porosidad anular (Figura 9A, B). Se puede
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Figura 2. Cribogénesis y xilogénesis en Alchemilla procumbens, cortes transversales. A) inicia actividad cambial; B) division en la zona cambial,
diferenciacion de floema antes que xilema; C) floema conductor, sin diferenciacion del xilema; D) diferenciacion de xilema, paredes delgadas;
E) Diferenciacion de xilema y floema no conductor; F) xilema y floema conductores; G) floema conductor; H) floema no conductor; I) inicia
divisiones en la peridermis. cv = cambium vascular fc = floema conductor, fd = floema diferenciado, fnc = floema no conductor, pe = peridermis,
x = xilema, xc = xilema conductor, xd = xilema diferenciado, zc = zona cambial. Barra es 5 um.

729



Jiménez-Noriega et al. / Botanical Sciences 97 (4): 725-740. 2019

Figura 3. Cribogénesis y xilogénesis en Acaena elongata, cortes transversales. A) inicia actividad cambial; B, C) division en zona cambial, la
diferenciacion simultanea del xilema y floema; D, E) diferenciacion de xilema; F) ultimo estrato de células de xilema en diferenciarse y floema
conductor; G) diferenciacion de floema; H) floema conductor; I) floema no conductor. cv = cambium vascular, fc = floema conductor, fd = floema
diferenciado, fnc = floema no conductor, x = xilema, xd = xilema diferenciado, zc = zona cambial. Barra es 5 pm.
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Figura 4. Cribogénesis y xilogénesis en Ribes ciliatum, cortes transversales. A) inicia actividad cambium; B) division de la zona cambial y di-
ferenciacion de floema; C-D) diferenciacion de xilema; F) ultimo estrato de células de xilema en diferenciarse; G) xilema y floema conductores;
H) floema conductor; I) parénquima floematico con contenidos y cristales y floema no conductor. ¢ = cristal, cv = cambium vascular, fc = floema
conductor, fd = floema diferenciado, pf = parénquima floematico, xc = xilema conductor, xd = xilema diferenciado, zc = zona cambial. Barra es
5 um.
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Figura 5. Caracteristicas de las placas cribosas de los tubos cribosos, cortes radiales. A-C) Alchemilla procumbens; D-F) Acaena elongata; G-1)
Ribes ciliatum; A, C, D, F, G) placas cribosas sin calosa; B, E, H, I) placas cribosas con calosa. flechas blancas = placa cribosa, flechas negras =
placa cribosa con calosa, pe = peridermis, xc = xilema conductor. Barra es 5 um.
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Figura 6. Diagrama que ilustra la xilogénesis y cribogénesis en Alchemilla procumbens a lo largo de un gradiente altitudinal. Floema en diferen-
ciacion = azul; floema conductor = amarillo; floema no conductor = rectangulo; inicia actividad cambial = triangulo negro; cambium inactivo =
linea punteada negra; xilema desde inicio de la diferenciacion hasta terminar la lignificacion de las fibras = verde.
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Figura 7. Diagrama que ilustra la xilogénesis y cribogénesis en Acaena elongata a lo largo de un gradiente altitudinal. Floema en diferenciacion
= azul; floema conductor = amarillo; floema no conductor = rectangulo; inicia actividad cambial = triangulo negro; cambium inactivo = linea
punteada negra; xilema desde inicio de la diferenciacion hasta terminar la lignificacion de las fibras = verde.
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Figura 8. Diagrama que ilustra la xilogénesis y cribogénesis en Ribes ciliatum a lo largo de un gradiente altitudinal. Floema en diferenciacion
= azul; floema conductor = amarillo; floema no conductor = rectangulo; inicia actividad cambial = triangulo negro; cambium inactivo = linea
punteada negra; xilema desde inicio de la diferenciacion hasta terminar la lignificacion de las fibras = verde.

notar por la marca al inicio de los muestreos en mayo de
2015 (asterisco), que la xilogénesis ya habia comenzado y
los vasos de la madera temprana eran funcionales. En julio
de 2017 cuando se colectaron los individuos, en algunos de
ellos se comenzaba a distinguir la xilogénesis (formacion de
vasos madera temprana); en otros unicamente se distinguia
el inicio de la cribogénesis. Debido al reducido didmetro de
los tallos (< 0.5 cm) de los individuos de Alchemilla, como
se mencion6 en Material y métodos, no se pudieron marcar.
En esta especie es dificil reconocer las marcas de crecimiento
(Figura 9C-F) y cuando son distinguibles, hay un maximo
de dos o tres.

Discusion

El estudio de la actividad cambial y la cribo-xilogénesis en
especies del sotobosque en el gradiente reveld que las tres
especies tienen un comportamiento diferencial entre sitios,
tanto en el tiempo de actividad cambial como en las prime-
ras células en diferenciarse, pero similar dentro de cada uno
sitio. Aqui se describe por primera vez la cribo-xilogénesis
para una criptofita (4/chemilla), cuyos tallos horizontales van
bajo el mantillo o el horizonte mas superficial de los suelos.
Un hallazgo importante es que Alchemilla se distingue por
presentar periodos cortos (< 4 meses) e intermitentes de cri-
bo-xilogenesis a lo largo del afio, posiblemente asociados con
su forma de vida. Mientras que Ribes (fanerofita), ostenta una
cribo-xilogénesis sincronica con la caducidad de sus hojas,
similar a otras especies arbustivas o arbdreas. En cambio,
Acaena exhibe una cribo-xilogénesis mas larga que Ribes y
Alchemilla, se distribuye en areas abiertas o relativamente
abiertas como los bosques de pino o en los claros de luz en
los bosques de oyamel. Esta hemicriptofita es perennifolia, se
ramifica copiosamente y se reproduce sexual y profusamente
sin interrupcion a lo largo del gradiente y del afio.
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Actividad cambial. Los individuos de Alchemilla, Acaena 'y
Ribes no presentaron sincronizacion en la formacion de xile-
ma y floema a través del gradiente altitudinal, sino que la ac-
tividad de cambium vari6 entre los sitios. Nuestros resultados
coinciden con lo registrado para individuos de Picea abies y
de Cedrus libani provenientes de diferentes sitios (Gricar et
al. 2015; Giiney et al. 2015). Asimismo, las caracteristicas
anatomicas se conservan en la mayoria de los individuos de
cada especie localizadas en el mismo sitio, es decir, presentan
su propia dinamica en la actividad cambial y en la cribo-xi-
logénesis. Avila et al. (1975) registraron resultados similares
trabajando con diferentes géneros de arbustos. Estos autores
observaron que las especies que ocurrian en un mismo sitio
y que compartian caracteristicas similares, tenian también
actividad cambial durante el mismo periodo. En el caso de
Ribes, en los tres sitios donde ocurre, su cambium permanece
inactivo cuando pierde sus hojas en septiembre o antes. Sin
embargo, puede haber cribogénesis sin xilogénesis cuando
aparecen las hojas de invierno, durante noviembre-diciem-
bre, las cuales mantiene hasta el inicio de la estacion lluviosa
en mayo-junio.

Cuando el cambium se encuentra inactivo, el floema no
es conductor y sus paredes se observan de mayor grosor y
adquieren un tono nacarado. En Alchemilla y Acaena, en
sitios de menor altitud, el floema se observo completamente
colapsado solamente de uno a dos meses. Esto sugiere que
el fin del ciclo del floema conductor se genera meses antes
de la diferenciacion celular del xilema.

Patrones en la diferenciacion del xilema y floema en las
tres especies. En Alchemilla, Acaena y Ribes el floema se
diferencié antes que el xilema, durante la reactivacion del
cambium independientemente del sitio de distribucion en el
gradiente, como se ha registrado en otras especies (Wilson
1966, Alfieri & Evert 1968, Oribe et al. 2003, Swidrak et al.



Cribo-xilogénesis de tres especies en un gradiente altitudinal

Figura 9. Madera con marcas de crecimiento de Acaena y Ribes y tallos completos de Alchemilla a lo largo del gradiente, cortes transversales.
A) Acaena elongata, 3,550 m; Ribes ciliatum, 3,098 m; C-F) Alchemilla procumbens; C) 3,630 m; D) 3,550 m; E) 3,953; m; F) 3,240. Flechas =
marcas de crecimiento, * = region de la marca, m = médula, Barra es 300 um.

2014). El floema conductor se requiere para la formacion, sus células acompanantes (Evert 2006, Taiz & Zeiger 2010).
diferenciacién y maduracion del xilema, ya que el xilema Sin embargo, en diferentes momentos algunos individuos
requiere de la energia producida por los fotoasimilados que en las tres especies mostraron diferenciacion simultanea del
se translocan a través de los elementos de tubo criboso y xilema y floema. Solo en Alchemilla y Acaena, al final de la
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diferenciacion del xilema, el floema se encontré colapsado,
aunque al siguiente mes el floema nuevamente era conduc-
tor; probablemente el floema se diferencia rapidamente para
que la actividad cambial continte y el CV solo esté inactivo
durante algunos dias. Esta aseveracion debera confirmarse
con muestreos semanales que permitan registrar con mayor
precision la cribogénesis de ambas especies, en especial Al-
chemilla, que por su forma de vida dura menos de un mes
en varios periodos a lo largo del afio.

Conductividad del floema en el gradiente. Este aspecto se
ha estudiado para especies arboreas de climas frios, para
las cuales se describe un periodo largo e ininterrumpido de
floema conductor seguido por uno periodo corto de diferen-
ciacion floematica; para finalmente dejar de ser conductor y
sus tubos cribosos se colapsan (Antonova & Stasova 2000,
Gricar ef al. 2006, 2007, Gricar & Cufar 2008). Esto se
observo en Acaena y Ribes, especies que tuvieron largos
periodos (cuatro meses en promedio) de floema conductor.
Alfieri & Evert (1968) sefialan que, en coniferas, los periodos
de conductividad largos y periodos diferenciacion cortos, se
deben a que las células del floema pueden tener una duracion
de 1 a 2 anos, formandose en primavera y manteniéndose
funcionales en invierno, hasta la formacion de nuevas células
en primavera. Sin embargo, durante el periodo de registro de
la dindmica de floema en Acaena la diferenciacion de floema
también presentd un periodo largo de actividad. Esto podria
explicarse debido a que Acaena presenta varios periodos de
actividad cambial, a lo largo del afio. En contraste, en los
sitios de menor altitud (< 3,550 m), Alchemilla presentd
periodos cortos, intermitentes y constantes de conductividad
en el floema y reduciéndose, ain mas en individuos locali-
zados en cotas altitudinales mas elevadas (> 3,630 m). Este
hecho sugiere que el patron observado en Alchemilla, esta
asociado con la permanencia de hojas a lo largo del afio, en
especial durante los meses de enero-marzo cuando se presen-
tan las hojas de invierno o nuevos brotes (Jiménez-Noriega
2018). En otras especies se ha registrado que la formacion
de nuevas derivadas en el CV se relaciona con los periodos
de crecimiento vegetativo y la formacion de brotes y ramas
nuevas (Alfieri & Evert 1968, Golinowski 1971, Kutscha
et al. 1975). En Alchemilla, esto podria corresponder a un
mayor crecimiento vegetativo a menores altitudes durante
los meses de mayo a septiembre (Jiménez-Noriega 2018). La
formacion de nuevas células requiere de una gran cantidad
de energia, y en condiciones microambientales asociadas a
elevadas cotas altitudinales, las plantas priorizan procesos
como la respiracion, formacion de hojas, crecimiento de la
raiz y la reproduccion (Oribe et al. 2003, Polak et al. 2006,
Deslauriers et al. 2009), como seria el caso de Alchemilla
(Jiménez-Noriega “datos no publicados”™).

Formacion del xilema y floema por especie. En Acaena y
Ribes se observd un mayor numero de estratos de células
diferenciadas hacia xilema que hacia floema, asociado a su
forma de vida. Este patron también se ha reportado otros
grupos taxonomicos (Gricar et al. 2009); por ejemplo, en
Schizolobium parahyba el maximo nimero de estratos ce-
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lulares de floema fue de 4 a 6, mientras que para el xilema
fueron de 15 a 33 (Marcati ef al. 2008). El numero de estratos
que se forman hacia ambos lados de la zona cambial, pare-
ce estar relacionado con la tasa de crecimiento y forma de
vida de las especies (Igbal 1990). En contraste, Alchemilla
presentd un ntimero similar de estratos celulares de xilema
y floema, mientras que el CV estuvo activo. Aunque en los
sitios de menor altitud (< 3,550 m), la duracion del periodo
de diferenciacion de las células del floema fue mayor que
el periodo de diferenciacion del xilema, por lo que proba-
blemente la diferenciacion y conductividad del floema se
prioriza a la formacion de xilema. Ademas, en Alchemilla
el floema no se acumuld como en otras especies arboreas,
ya que se aprecia la formacion de la nueva peridermis en el
floema no conductor, cuando hay xilogénesis y cuando CV
esta inactivo (Figura 2H, I). Estas observaciones sugieren
que hay formacion de mas de una peridermis por afio, pero
ésta se desprende y no hay ritidoma, eliminando también en
este proceso floema no conductor. Aunado a esto, fueron
pocos los individuos de Alchemilla con hasta tres anillos de
crecimiento, en su mayoria tienen uno o dos anillos. Por lo
que se podria inferir que la baja acumulacion de tejido con-
ductor esta relacionada con la baja longevidad de las ramas
horizontales. A pesar de que los tallos colectados de esta
especie fueron conductores durante el tiempo que duraron
las observaciones, pueden no tener anillos perceptibles, lo
cual podria estar asociado a su continua actividad cambial
en algunos sitios a lo largo del gradiente.

En los tallos de Acaena y Ribes se observd mayor acu-
mulacion de estratos tanto de xilema como de floema.
Ambas especies acumulan tejido conductor semejante a
lo observado en otras especies de arbustos (Aljaro et al.
1972, Li et al. 2016) y arboles (Larson 1994, Plomion et
al. 2001, Thibeault-Martel et al. 2008, Gricar et al. 2014),
en los cuales se correlaciona una mayor acumulacion de
tejido xilematico y floematico con largos periodos de ac-
tividad cambial (Gricar et al. 2009, Gricar et al. 2014). En
Ribes, a altitudes de 3,420 y 3,550 m y durante el segundo
afio de observaciones, el CV presentd un largo periodo de
10 meses de inactividad asociado a la ausencia de lluvias
previos a los meses de junio de 2017 (Jiménez-Noriega,
obs. pers.).

La variabilidad en la reactivacion cambial y la dinamica
del xilema entre los individuos localizados a diferentes alti-
tudes hacen inferir que el CV y el xilema son muy plasticos
y altamente sensibles a los factores ambientales de cada
sitio. Aunque la diferenciacion del floema presentd algunas
variaciones entre un afio de registro y otro, en algunos sitios
la dindmica del floema no exhibié cambios exclusivos aso-
ciados a cada altitud, sino que fue mas estable, por lo que
podria depender de otros factores, incluidos los endogenos.
En contraste, la dinamica del xilema si mostré cambios aso-
ciados exclusivamente con la altitud.

La dinamica del xilema y floema en Acaena y Ribes
coincide con lo reportado para otras especies arboreas y
arbustivas, relacionada con la formacion y conductividad
del floema antes que la del xilema. Sin embargo, resulta in-
teresante observar que esta tendencia se limita a ciertos sitios
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o periodos a lo largo del afio en ambas especies, ya que se
observaron periodos en los que xilema y floema se diferen-
ciaron simultaneamente, mientras CV se encontro activo. En
Ribes la actividad cambial y la cribo-xilogénesis presentan
periodicidad, como en otros arboles que se encuentran res-
tringidos a una localidad o dos. Posiblemente la periodicidad
y tiempo de respuesta del CV limita la presencia de esta
especie en el gradiente, en donde solo llega hasta los 3,550
m s.n.m. Por su parte, la criptofita, 4/chemilla, mostrd poca
periodicidad en la actividad cambial y diferenciacion del xi-
lema y floema a través del tiempo y el espacio. Esta especie
responde a las variaciones del ambiente a lo largo del gra-
diente, siendo la respuesta en cuanto a la amplitud de cribo-
xilogénesis a altitudes intermedias del gradiente, justo dentro
del bosque de oyamel a los 3,420 m s.n.m. Esta respuesta a
niveles intermedios de altitud a lo largo del mismo gradiente
fue reportada también para hoja (reduccion del mesofilo)
de Alchemilla por Jiménez-Noriega et al. (2017). Ademas,
los cortos periodos de actividad cambial en Alchemilla en
comparacion con las otras dos especies, podria indicar que
es una especie que aprovecha los pulsos en los que los fac-
tores ambientales son mas beneficiosos para la produccion
de nuevas células de xilema y floema y por ello pueden o
no marcarse los anillos de crecimiento. Es evidente que para
llegar a hacer generalizaciones similares a las encontradas
en Alchemilla, es necesario contar con un mayor nimero de
estudios de especies criptofitas.
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Apéndice 1. Glosario de la terminologia usada para describir la formacion de xilema y floema, asi como la actividad cambial
de las tres especies.

Cambium vascular Meristemo que produce tejidos vasculares, xilema y floema; éste puede encontrarse activo o inactivo (en
reposo).
Zona cambial Consiste en las iniciales cambiales y las células madre del xilema y floema (derivadas inmediatas).

Inicio de la actividad cambial Las células cambiales estan muy vacuoladas y turgentes, al igual que los elementos de tubo criboso (ETC) y sus
células acompafiantes (CA); los ETC son conductores y probablemente diferenciados de las células madres del
floema que estuvieron en reposo.

Cambium activo Inicia la division del segundo estrato de células cambiales hasta el cuarto estrato de células cambiales y
contintian las divisiones hasta entrar en reposo

Xilema en diferenciacion Division celular limitada, célula alargada y disposicion de crecimiento secundario y con protoplasma
modificado o carente de éste. Las células presentan paredes birrefringentes, en las que comienza el
engrosamiento de las paredes secundarias; la tincion caracteristica de esta zona es el violeta claro (Rossi et al.

2006a).

Xilema conductor Los vasos tienen las paredes lignificadas. La tincion es completamente azul) cuando ya las fibras también
completan su lignificacion (Rossi et al. (2006a).

Floema en diferenciacion Division celular limitada, célula alargada y disposicion de crecimiento secundario, con protoplasma; ademas
células ligeramente redondeadas (Gricar & Cufar 2008).

Floema conductor Los ETC y CA son turgentes.

Floema no conductor Los ETC CA comienzan a ser no conductores, las CA pierden el nticleo y los ETC cambian su forma y puede

iniciar el engrosamiento de sus paredes.

Inactividad de cambium Momento en el que no hay division celular ni diferenciacion hacia el xilema o floema; el CV y el floema
sin turgencia y no es conductor. En el floema no conductor hay calosa bloqueando los ETC y las paredes se
observan nacaradas con microscopia fotonica. Comtinmente el tejido se encuentra colapsado.
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