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  Prefacio


  En la década del dos mil al dos mil diez, un grupo de profesores que hemos impartido diferentes materias relacionadas con Botánica en la carrera de Biología de la Facultad de Ciencias de la Universidad Nacional Autónoma de México, tuvimos la inquietud de elaborar una serie de apuntes que sirviera de guía para nuestros estudiantes, ya que debido a la cantidad de información que se genera cada día y al corto periodo de tiempo que se asigna a las diferentes materias, los estudiantes se sienten fácilmente abrumados y algunos de los cursos pueden quedar reducidos a solo la entrega de información, sin tener el tiempo necesario para madurar ideas o aprendizajes, profundizar en temas de vanguardia o abordar temas complementarios, así como implementar estrategias que le otorgen al estudiante diversas habilidades. Al considerar que para muchos de nuestros estudiantes éste sería su único contacto con la botánica, el mismo grupo de profesores manifestamos nuestra preocupación por la probabilidad de un aprovechamiento limitado de los alumnos, ya que no contábamos con un libro de texto como base; principalmente necesitábamos que la información sobre la morfología, clasificación e hipótesis sobre las relaciones de las embriofitas estuviera disponible y concentrada en un escrito en nuestro idioma.


  La idea de elaborar apuntes de embriofitas para los estudiantes de las materias de Biología de Plantas I y II, y de materias afines cambió y se convirtió en algo tangible al obtener apoyo económico del proyecto PAPIME203910 para este fin.


  Si bien un estudiante no se forma con el contenido de un solo texto, éste puede sentar las bases para acceder, con conocimientos sólidos, a la búsqueda y al entendimiento de mayor información en otros escritos que ayuden a complementar su formación.


  Esta obra incluye más de 200 citas adicionales para que el estudiante encuentre más información en temas de su interés, y más de 950 imágenes entre fotografías, diagramas y dibujos que ayudan a una mejor comprensión de la morfología, estructura, clasificación y relaciones filogenéticas de las embriofitas. Al final de cada capítulo se plantean preguntas, problemas y ejercicios cuyo objetivo es que el estudiante puntualice o profundice sobre algunos aspectos específicos.


  Cada uno de los 19 capítulos que conforman el libro tuvo una primera revisión crítica en reuniones que los autores de los diferentes capítulos celebramos durante un año; posteriormente, cada capítulo se sometió a una segunda revisión por parte de especialistas en los temas, quienes hicieron aportaciones importantes para mejorar la información; una tercera revisión de la obra completa fue realizada por tres revisores externos.


  Los autores agradecemos profundamente a nuestros colegas profesores e investigadores, quienes amablemente aceptaron revisar de forma crítica y constructiva los escritos preliminares. Agradecemos también el apoyo otorgado por los estudiantes de la Escuela Nacional de Artes Plásticas de la unam, quienes elaboraron la mayoría de los dibujos que se presentan en este texto; al personal de Microcine de la Facultad de Ciencias por el apoyo en el escaneo y edición de las figuras; al personal del Taller de Plantas de la Facultad de Ciencias, por el apoyo para la elaboración de la mayoría de las preparaciones histológicas, así como al de Microscopía Electrónica de Barrido de la misma Facultad y del Instituto de Biología, por la toma de fotografías al MEB. Un especial agradecimiento a todos los estudiantes que de alguna forma participaron en la elaboración de este texto, que es para ellos.


  Susana Valencia Avalos 


  Introducción


  Las plantas son organismos autótrofos, pioneros en las cadenas alimenticias, sin los cuales el resto de los seres vivos no existiríamos en la tierra. En 1969 Whittaker propuso clasificar a los seres vivos en cinco reinos, ubicando a las plantas en el reino Plantae y caracterizándolas como un grupo de eucariontes multicelulares, con tejidos especializados cuyas células presentan una pared de celulosa, además de cloroplastos que los convierten en organismos autótrofos. En este reino, Whittaker incluyó, junto con las plantas terrestres, a las algas verdes, rojas y pardas. Hoy, con base en estudios moleculares, se sabe que no todos los grupos del reino Plantae de Whittaker están emparentados, consecuentemente el reino no es monofilético.


  Estos mismos datos indican que las plantas terrestres, también conocidas como embriofitas, forman parte de un linaje denominado Viridi-plantas, Viridiplantae, Viridophytas, plantas verdes o Chlorobionta, en el que también se incluyen a todas las algas verdes. Las Viridiplantas representan un grupo monofilético fuertemente soportado por datos moleculares, químicos y morfológicos. Los análisis filogenéticos en este grupo muestran un cladograma con una divergencia basal. Una de estas divergencias corresponde al clado de las algas verdes o Clorophyceae (incluyen Chlorophyceae, Ulvophyceae y Trebouxiophyceae). El otro clado es el de Streptophyta (estreptofitas), que comprende a las plantas terrestres o embriofitas y a otros linajes tradicionalmente ubicados entre las algas verdes (Figura 1).
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  Figura 1. Relaciones filogenéticas de las embriofitas. La primera divergencia muestra a las Chlorophyceae en la base y a las estreptofitas.


  La evidencia molecular y morfológica muestra a las plantas terrestres formando un clado monofilético que recibe el nombre de Embryophyta (embriofitas), debido a que todos los integrantes de dicho clado presentan un embrión, el cual es un estado temprano en la fase esporofítica de su ciclo de vida. Adicionalmente al embrión, otros caracteres que soportan la monofilia de las embriofitas son: el esporofito multicelular y dependiente del gametofito al menos en la fase inicial de su desarrollo, un ciclo de vida con alternancia de fases, los gametangios multicelulares, la cutícula que cubre la superficie de la planta, la pared de espo-ropolenina que cubre a sus esporas, la especiali-zación de células en tejidos que se originan en una zona meristemática y la oogamia.


  


  Actualmente se acepta que las plantas terrestres tuvieron su origen en el agua, a partir de algún grupo ancestral de algas verdes que colonizaron la superficie de la tierra durante el Ordovícico. Los resultados de los análisis moleculares muestran que las algas Charales (Chara), Coleochaetales (Coleochaete y) y Zignematales son los taxa más cercanos al resto de las plantas terrestres, por lo que se consideran como grupos hermanos de estas.


  El esquema de la figura 1 muestra las relaciones filogenéticas de las plantas terrestres o Embryophyta. Este esquema servirá de guía para la presentación de los grupos de plantas que se incluyen en este texto, desde las embriofitas más simples, como Marchantiophyta y Anthocerotophyta, hasta las más complejas, como las Angiospermas. Este texto incluye también las principales teorías sobre el origen y evolución de ciertos órganos como las hojas y la semilla; algunos procesos, como el origen del ciclo de vida de embriofitas, y revisa los principales fósiles de las plantas terrestres.


  Antes de la presentación de los grupos de plantas terrestres, en la sección 1 (Capítulo 1), se tratan las relaciones y sinapomorfías de las embriofitas. En los capítulos 2 y 3 se da un panorama general de la histología y la organografía del cuerpo primario de las plantas. La Sección 2 expone el origen de las plantas terrestres (Capítulo 4). En el capítulo 5 se presentan las briofitas s.l., su nivel de organización y los grupos que incluye. El capítulo 6 muestra las características de la división Marchantioophyta y en seguida se tratan los grupos Bryophyta s.s. (sentido estricto, sensu strictum) y Anthocerotophyta, en los capítulos 7 y 8 respectivamente. La sección 3 inicia con la presentación de las plantas “polisporangiadas", es decir, las que forman más de un esporangio por esporofi-to; así, en el capítulo 9 se revisan los grupos fósiles más antiguos de embriofitas polisporangiadas que se conocen. El capítulo 10 presenta el grupo de Lycophyta, mientras que el 11 incluye a las Monilophyta. Las Lycophyta y Monilophyta anteriormente fueron tratadas como pteridofitas s.l. (sentido amplio, sensu lato), pero hoy se sabe que estos dos grupos no están emparentados filogenéticamente. El capítulo 12 de esta sección incluye Progimnospermas, un grupo parafilético con relaciones inciertas. En la sección 4 se tratan los grupos de plantas con semilla. El origen del hábito de la semilla se presenta en el capítulo 13, como un antecedente al resto de los grupos que forman parte del clado Spermatophyta. Del capítulo 14 al 17 se presentan las características de las gimnospermas: Cycadophyta, Ginkgophyta, Coniferophyta y Gnetophyta respectivamente, mientras que en el capítulo 18 se revisan los principales grupos de Pteridospermas. Finalmente, el capítulo 19 presenta las características del grupo más diverso de las embriofitas: las Magnoliophyta.


  Capítulo 1. Embryophyta, sus relaciones y sus sinapomorfías


  Martha Martínez Gordillo y Luis David Ginez Vázquez


  Cuando se habla de eucariontes terrestres y autótrofos, lo primero que viene a la mente son las plantas, que en sentido estricto son eucariontes multicelulares, fotosintéticas y en su mayoría terrestres.


  En la búsqueda del origen de las plantas terrestres (Embryophyta) se han estudiado ciertas algas que aparecieron con anterioridad: las Chlorophyta y las Streptophyta, que junto con las plantas terrestres conforman un grupo monofilético de organismos. Todas juntas se denominan Viridiplantae ("plantas verdes") (Figura 1.1). Los integrantes de este grupo presentan clorofilas a y b, cloroplastos con una doble membrana, con tilacoides agrupados en lamelas, almacenan almidón dentro de sus paredes celulares y tienen una estructura con forma de estrella en la base de los flagelos de sus células móviles.


  [image: Figura 1.1]



  Figura 1.1. Posición fitogenética de las Viridiplantae respecto al resto de los organismos.



  Las Chlorophyta son un grupo de algas que crecen en cuerpos de agua salada, en tanto que las algas que pertenecen al grupo Streptophyta son propias de agua dulce. Dentro de las segundas se reconocen seis grupos: Mesostigmatales, Chlorokybales, Klebsormidiales, Zygnematales, Charales y Coleochaetales; los dos últimos presentan una organización multicelular y reproducción sexual oogámica. Si bien no se ha establecido con certeza cuál es el grupo hermano de las embriofitas, se presume que está dentro de las algas estreptofitas; los organismos más afines están dentro de las Charales, las Coleochaetales o las Zygnematales. Hasta el momento los análisis filogenéticos no han resuelto estas relaciones, ya que, cuando se incluyen diferentes tipos de caracteres, el grupo hermano puede ser uno u otro. De manera general, se piensa que las algas estreptofitas tuvieron mayor oportunidad de colonizar el medio terrestre que las clorofitas, porque al vivir en agua dulce las inundaciones ampliaban su distribución, mientras que en época de sequía, al regresar los cuerpos de agua a su cauce original, podían quedar expuestas. Se especula que el éxito de la colonización al medio terrestre y su radiación pudo deberse a que eran los únicos organismos que habitaban en este medio (con excepción de algunos hongos).


  Una diferencia importante entre las algas estreptofitas y las embriofitas radica en el ciclo de vida heteromórfico de las plantas terrestres (Figura 1.2). El ciclo de vida de todas las plantas terrestres incluye la alternancia de dos fases o generaciones multicelulares distintas: el gametofito y el esporofito, el primero haploide y el segundo diploide; por su parte, en las algas estreptofitas el cigoto es la única célula diploide, la cual sufre meiosis inmediatamente después de la fecundación, originando cuatro meiosporas. Tanto las esporas de las plantas terrestres, como las de las algas estreptofitas, tienen una pared compuesta por esporopolenina o precursores de ésta, un biopolímero sumamente resistente que las protege de daño químico y mecánico, de los depredadores, de la degradación y mutagénesis por luz ultravioleta; además, evita una desecación rápida, lo que representa una ventaja en la dispersión de estas estructuras, en contraste con los gametos (oosferas y anterozoides) que carecen de esta protección. Por otro lado, en el ciclo reproductivo de las plantas terrestres, las oosferas son retenidas en el gametofito, donde son fecundadas y forman un cigoto a partir del cual se desarrolla el embrión, el cual a su vez, por mitosis, forma el esporofito; de hecho, el esporofito joven permanece asociado al gametofito parental y en muchos grupos se nutre de éste, por lo menos en las etapas tempranas del desarrollo.
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  Figura 1.2. Ciclo de vida con alternancia de fases.


  La pregunta clave se refiere a cómo se originó esta estrecha relación de desarrollo y nutrición entre estas dos generaciones, ya que no se sabe de algas donde el cigoto sea retenido en los organismos parentales y que, a partir del mismo se forme un embrión ya que todas las algas carecen de embrión. La teoría más aceptada para explicar esta íntima relación entre las dos generaciones fue postulada en 1908 por Bower, quien propuso que las embriofitas surgieron de algas haplobiónticas haploides a través de un retardo en la meiosis cigó-tica, lo que dio como resultado los primeros esporofitas diploides, multicelulares, asociados con los gametofitos haploides parentales; esta teoría se conoce como teoría de la intercalación. Estudios sobre ultraestructura, bioquímica, procesos de división celular, filogenia y evolución parecen apoyar esta hipótesis, ya que han revelado que las algas Streptophyta, particularmente Charales y Coleochaetales, pueden ser el grupo hermano de las plantas terrestres, puesto que comparten con ellas el fragmoplasto, mitosis abierta, células reproductivas flageladas con estructura en multicapa (MLS) asociada con los microtúbulos, fotorrespiración y fitocromos (Figura 1.3).
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  Figura 1.3. Relación de las embriofitas con respecto a las Streptophyta y Clorophyta.


  Sinapomorfías de las embriofitas


  Embriofita (Figura 1.4 y Tabla 1.1) se concibe como un grupo que incluye organismos con diferentes niveles de organización, desde las briofitas hasta las angiospermas (plantas con flores). Las sinapomorfias que soportan a las plantas terrestres como un grupo monofilético son: un ciclo de vida con alternancia de generaciones, esporofitos multicelulares, una cutícula bien diferenciada, un embrión que es retenido en la planta madre, game-tangios multicelulares diferenciados (anteridios y arquegonios) y orientación de los microtúbulos en la lamela de la estructura multicapa (MLS). Muchos de estos caracteres están claramente asociados con el medio terrestre y son los que han permitido colonizarlo casi en su totalidad, excepto en las regiones alpinas, las zonas polares con hielo permanente y en los desiertos más secos.


  Como ya se sabe, las plantas terrestres se originaron cerca de cuerpos de agua dulce por el hábitat de sus grupos hermanos y, de manera primordial, porque dependían del agua para transportar los gametos masculinos hasta el gameto femenino y llevar a cabo la fecundación, como sucede en los grupos basales actuales: briofitas y pteri-dofitas. En la medida que fueron independientes del agua para sobrevivir y reproducirse, se diversificaron rápidamente; en el Devónico existían ya todos los grupos de plantas actuales, excepto las angiospermas, que se originaron en el Cretácico temprano.
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  Cabe destacar que la colonización del medio terrestre por las plantas fue uno de los acontecimientos más importantes en la historia de la vida sobre la tierra, con profundas consecuencias ecológicas y un efecto enorme en el clima de la misma, así como en los ciclos biogeoquímicos, ya que alteró la composición atmosférica y del suelo; fenómenos que fueron trascendentales para la evolución de muchos otros grupos de organismos.


  
    Tabla 1.1. Ubicación de las embriofitas, en los diferentes esquemas de clasificación de los seres vivos


    
                  	      Linneo


      (1935)


      Dos reinos




      	      Haeckel


      (1894)


      Tres reinos




      	      Copeland


      (1938)


      Cuatro reinos




      	      Whittaker


      (1969)


      Cinco reinos




      	      Woese


      (1977)


      Seis reinos




      	      Woese


      (1990)


      Tres dominios




      	      Cavalier-Smith


       (1998)


       Dos imperios




      	      Cavalier-Smith


       (1998)


      Seis reinos







            	      Animalia




      	      Animalia




      	      Animalia




      	      Animalia




      	      Animalia




      	      




      	      




      	      Animalia







            	      Vegetabilia




      	      Plantae




      	      Plantae




      	      Plantae




      	      Plantae




      	      Eucarya




      	      Eukaryota




      	      Plantae







            	      




      	      




      	      




      	      Fungi




      	      Fungi




      	      




      	      




      	      Fungi







            	      




      	      Protista




      	      Protoctista




      	      Protoctista




      	      Protista




      	      




      	      




      	      Chromista


      Protozoa







            	      




      	      




      	      




      	      




      	      Archaebacteria




      	      Archaea




      	      Prokaryota




      	      Bacteria







            	      




      	      




      	      Monera




      	      Monera




      	      Eubacteria




      	      Bacteria




      	      




      	      








    

  


  

  Tradicionalmente, la evidencia sobre la colonización de las embriofitas se basaba en megafósiles como Cooksonia, del Silúrico que era considerada el fósil más antiguo, sin embargo, el estudio de microfósiles (polen y esporas) ha contribuido de manera significativa en el entendimiento del origen de las plantas terrestres. Actualmente se considera que las plantas terrestres invadieron este medio desde el Ordovícico y que dicha invasión ocurrió en Gondwana, como se muestra en algunos estudios sobre el tema (Tabla 1.2).


  
    Tabla 1.2. Algunas referencias sobre hallazgos de microfósiles del Ordovícico.


    
                  	      Período




      	      Época




      	      Edad (ma)




      	      Fósiles




      	      Cita







            	      Silúrico




      	      Pridoli




      	      413




      	      Cooksonia




      	      Lang, 1937







            	      Ludlow




      	      423




      	      




      	      







            	      Wenlock




      	      428




      	      Cooksonia




      	      Edwars et al., 1983







            	      Llandovery




      	      444




      	      Esporas triletes Criptosporas




      	      Hoffmeister, 1959 Gray y Boucot, 1971







            	      Ordovícico


      tardío




      	      Hirnantiano




      	      446




      	      




      	      







            	      Katiano




      	      456




      	      Esporangios




      	      Wellman et al. 2003







            	      Sandbiano




      	      461




      	      




      	      







            	      Ordovícico


      medio




      	      Darriwiliano




      	      468




      	      Criptosporas




      	      Strother et al., 1996







            	      Dampingiano




      	      472




      	      Criptosporas




      	      Rubinstein et al., 2010







            	      Ordovícico


      temprano




      	      Floiano




      	      479




      	      




      	      







            	      Tremadociano




      	      488




      	      




      	      








    

  


  

  Briofita s.l. (sensu lato)


  Dentro de las embriofitas vivientes se pueden reconocer dos niveles de organización estructural: los grupos basales incluyen a plantas con un talo, pequeñas, sin tejido vascular bien desarrollado, dominancia del gametofito, esporofito simple, no ramificado, generalmente de vida corta y dependiente del gametofito, y precisan de disponibilidad de agua para sobrevivir y para llevar a cabo su reproducción. Este conjunto de plantas se denominan Briofitas y de manera general incluyen tres grupos.


  Marchantiophyta (Figura 1.5). Llamadas también hepáticas, presentan gametofitos simples, con ramificación dicotómica, talosos y aplanados, o foliosos, con caulidios (tallos) dorsiventrales que llevan filidios (hojas) delgados, con una sola capa de células de grosor y tienen células con muchos cloroplastos discoidales, sin pirenoides. En grupos taloides complejos se pueden encontrar cámaras de aire que se comunican con el exterior por medio de poros, que están rodeados por un anillo de células especializadas, pero incapaces de regular el flujo de gases; presentan cutícula delgada y tejidos organizados en tres dimensiones. El esporofito es simple, sin poros o estomas, con desarrollo determinado. Se reportan alrededor de 9 000 especies y 391 géneros que crecen en lugares húmedos.
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  Figura 1.5. Las hepáticas pueden ser (a) talosas o (b) foliosas. Dentro de las Embriofitas se consideran los organismos más basales.


  Anthocerotophyta (Figura 1.6). Con gametofitos talosos, aplanados, con ramificación irregular, que recuerdan a las hepáticas; sin embargo, sus células presentan uno o varios cloroplastos grandes, por lo general con un pirenoide. Algunas especies establecen simbiosis con Nostoc, una cia-nobacteria fijadora de nitrógeno. El esporofito presenta crecimiento indeterminado, estomas similares a las traqueofitas, capaces de regular el flujo de gases, y tejido especializado en la conducción de agua, además que en algunos casos presenta cierta independencia del gametofito. Existen cerca de 150 especies en 12 o en 14 géneros.
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  Figura 1.6. Los antoceros corresponden a un grupo con gametofitos talosos, pero con esporofitos con algunas apomorfias respecto a las hepáticas.


  Bryophyta s. s. (Figura 1.7). Con gametofitos foliosos, que presentan caulidios y filidios son tradicionalmente conocidos como musgos. El esporofito es simple, presenta estomas y una estructura especializada para liberar las esporas y tejido de conducción. Algunas especies presentan una tolerancia alta a la desecación, por lo que pueden encontrarse en ambientes xéricos con disponibilidad de agua en algún momento, lo que les permite completar su ciclo de vida. Presenta cerca de 12 800 especies en 700 géneros.
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  Figura 1.7.Los musgos son organismos que presentan una diversidad morfológica considerable respecto de las hepáticas y antoceros.


  Traqueofita


  El segundo nivel de organización (cormo) incluye organismos con esporofito dominante, fotosintético e independiente, con raíz, tallo y hojas, y un sistema de conducción bien desarrollado (con xilema y floema). El gametofito es muy variable en independencia, forma y número de células. Presenta desde un talo multicelular, independiente del esporofito (en helechos y afines) hasta unas cuantas células, dependientes del esporofito (en angiospermas). Este grupo se denomina Tracheophyta e incluye a plantas sin semilla (Lycophyta y Monilophyta) y plantas con semilla (Spermatophyta). Dentro de las plantas sin semilla hay un grupo con hojas micrófilas (Lycophyta) y otro con hojas me-gáfilas (Euphyllophyta) (Figura 1.8).


  Pteridophyta s. l. Incluye a cormofitas con dominancia del esporofito, que tienen un tallo sin crecimiento secundario típico, con haces vasculares organizados de muy diferente manera, desde protosteles hasta sifonosteles; pueden tener hojas micrófilas o megáfilas, las esporas son iguales en forma y tamaño en la mayoría de los grupos, por lo que se trata de organismos predominantemente homospóricos. Los esporangios pueden ser eusporangios o leptosporangios. El gametofito es un talo, independiente del esporofito, con gametangios (arquegonios y anteridios), que producen gametos; el gameto femenino es retenido en el gametofito y el masculino, generalmente con flagelos, debido a que su reproducción depende todavía del agua. La dispersión en este grupo se lleva a cabo a partir de esporas. Los análisis dadísticos resultan en dos grupos monofiléticos: Lycophyta (Microphylophyta), con hojas micrófilas, y Monilophyta, que incluye grupos con hojas megáfilas.
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  Figura 1.8. Relaciones filogenéticas de las Tracheophyta, los grupos que incluye y sus relaciones.


  


  

  Lycophyta (Figura 1.9). Es un grupo monofilé-tico que se caracteriza por presentar un tallo, en muchos casos con ramificación dicotómica, con haces vasculares organizados en un protostele; hojas micrófilas, que presentan un solo haz vascular y raíces también con ramificación dicotómica; los esporangios pueden estar organizados en un estróbilo o no; las esporas pueden ser iguales en forma y tamaño (homosporia) o diferentes, las masculinas más pequeñas (microsporas) y las femeninas más grandes (megasporas), lo que conduce a dos gametofitos que producen gametos de sexo diferente, condición conocida como heterosporia; la germinación de las esporas puede ser exospórica o endospórica. Los gametofitos son independientes del esporofito. Este conjunto se divide en dos grupos, dependiendo de la presencia de una excrecencia, denominada lígula, y del tipo de germinación de la espora. Incluye más de 1 350 especies.
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  Figura 1.9. Dentro de las Lycophyta están: a. los licopodios y b. las selaginelas.


  El grupo hermano de las Lycophyta son las Euphyllophyta, plantas que presentan hojas me-gáfilas, asociadas a un sifonostele y con laguna foliar; un grupo con alta diversidad, ya que incluyen desde helechos hasta angiospermas. Comparten varias características, tales como los esporangios en ramas terminales o axilares, y una inversión del cloroplasto de 30 kilobases. Dentro de los linajes tempranos de este grupo está Psilo-phyton, que se incluye en las "trimerophytas". Las Euphyllophyta comprenden dos clados principales: Monilophytas y Lignophyta; dentro de las primeras se incluyen equisetos, helechos eusporangiados y leptosporangiados, y Psilotum. Dentro de Lignophyta están las espermatofitas, actuales y extintas y progimnospermas.


  Monilophyta. Este es un grupo monofilético que incluye cinco linajes existentes: helechos leptosporangiados, Marattiidae, Ophioglossidae, y a las familias Psilotaceae y Equisetaceae, que por mucho tiempo se consideraron como divisiones diferentes (Psilotophyta y Arthrophyta). Este grupo se caracteriza por presentar tallo con protoxilema mesarco; hojas megáfilas, tapete plasmodial, raíces adventicias originadas lateralmente en la endodermis; esporofitos generalmente homospóricos, heterospóricos en los grupos acuáticos, gametofitos independientes y anterozoides multiciliados. Es un grupo muy diverso, con más de diez mil especies (Figuras 1.10 y 1.11).
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  1.10 a. Osmunda. b.Psilotum y c.Equisetum, tres diferentes tipos de helechos.
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  Figura 1.11. Relaciones filogenéticas de los grupos de helechos.



  Spermatophyta (plantas con semilla). Se trata de un grupo monofilético, cuya principal característica es la presencia de semillas. Incluye a grupos actuales, como las gimnospermas y angiospermas, y a grupos extintos como las Pteridospermas. Estas plantas son heterospóricas, con los megasporangios (óvulos) protegidos por uno o más tegumentos, que dejan una abertura (el micrópilo) donde llega el polen (en gimnosper-mas) o el tubo polínico (en angiospermas). Dentro de los óvulos está solamente una célula madre de la megaspora (megasporocito), que da lugar a cuatro células haploides, una de las cuales, con algunas excepciones, puede dar origen a un me-gagametofito con muchas células (en gimnospermas) o con muy pocas células (en angiospermas). Una vez formado el cigoto a partir del cual se origina el embrión, los tegumentos forman la cubierta externa de las semillas (testa); estas últimas son las estructuras de dispersión de este grupo.


  Las plantas con semilla comprenden a las gimnospermas (semillas desnudas), con cuatro divisiones: Cycadophyta, Ginkgophyta, Coniferophyta y Gnetophyta, así como las angiospermas (semilla cubierta por el carpelo) o plantas con flor, agrupadas en una sola división: Magnoliophyta (Figura 1.8).


  Las gimnospermas están en todo el mundo, en una gran diversidad de hábitats, desde los desiertos hasta las selvas. Cerca del 70% de las especies crecen en el hemisferio norte; por ejemplo, en los bosques boreales de todo el mundo prosperan géneros de Pinaceae como Abies, Picea, Pinus y Larix. En el hemisferio sur, dominan las familias Araucariaceae y Podocarpaceae. Las cicadas son comunes en los trópicos y subtrópicos y, aunque fueron abundantes en el Jurásico, en la actualidad están en poblaciones pequeñas, tal vez por la pérdida del hábitat y su lento crecimiento. Los ginkgos son nativos de China, pero sólo se conocen naturalmente en una reserva; sin embargo, se cultivan ampliamente. Las gnetofitas tienen distribución variada: Ephedraceae crece en hábitats semiáridos, en zonas templadas y tropicales; Gnetaceae prospera en zonas tropicales y Welwitschia tiene distribución disjunta en zonas áridas en la costa de África.


  Las gimnospermas presentan una amplia variabilidad morfológica; sin embargo, por lo general se trata de plantas leñosas y perennes, muchas de las cuales tienen valor económico como fuente de madera, pulpa o leña.


  


  La clasificación de las gimnospermas es todavía controversial, se identifican cuatro divisiones: Coniferophyta (coniferas), Ginkgophyta, Cycadophyta y Gnetophyta; sin embargo, algunos taxónomos consideran que Ginkgophyta puede ser parte de Coniferophyta. Las gimnospemas vivientes comprenden 15 familias y cerca de 900 especies.


  La mayoría de los análisis filogenéticos colocan a las gnetofitas junto con las coniferas, basados en varias similitudes morfológicas y anatómicas; sin embargo, las relaciones entre los grupos de las plantas con semilla todavía no están totalmente dilucidadas.


  Cycadophyta (Figura 1.12). Con cerca de 317 especies, generalmente presentan un tronco de madera manoxílica (blanda), en general son organismos dioicos, con raíces coraloides, que presentan asociaciones con cianobacterias fijadoras de nitrógeno. Tienen estróbilos grandes, con semillas también de gran tamaño y un tegumento carnoso y coloreado, lo cual hace pensar que su dispersión se lleva a cabo por animales. En la actualidad se conocen especies que presentan polinización con vectores animales; incluyen cerca de 360 especies y 11 géneros, en tres familias: Cycadaceae, Stangeriaceae y Zamiaceae.
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  Figura 1.12. Las cícadas son las únicas gimnospermas que presentan hojas compuestas, que recuerdan a los he lechos. a. hojas de cícada y b. estróbilo.


  Ginkgophyta (Figura 1.13). Por lo general referidos como "fósiles vivientes", con una sola especie: Ginkgo biloba. En la actualidad es difícil de encontrar en forma silvestre, aunque en China existen poblaciones que pueden considerarse ancestrales; se trata de árboles dioicos, con hojas flabeladas, con venación dicotómica y presentan estróbilos masculinos, pero los óvulos están en pares sobre ramas axilares; en este grupo hay caracteres ancestrales, como la presencia de anterozoides flagelados, capaces de nadar dentro de la cámara polinica. Incluye una especie, un género y una familia.
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  Figura 1.13. Ginkgophyta es una división con un solo representante vivo: Ginkgo biloba.


  Coniferophyta (Figura 1.14). Las coníferas, en general, son árboles o arbustos con madera picnoxílica (dura), las hojas pueden ser aciculares o escamosas, en algunos casos tienen hojas aplanadas y grandes, como en el caso de Podocarpus. Pueden ser monoicas o dioicas, en general presentan estróbilos masculinos (simples) y conos femeninos (compuestos). En el caso de este grupo se originan tubos polínicos que depositan dos células o núcleos espermáticos para la fecundación del gameto femenino. En coníferas es común la poliem-brionía; es decir, muchos embriones pueden desarrollarse dentro del gametofito femenino. Es el grupo más diverso de gimnospermas, con cerca de 630 especies en ocho familias.


  [image: Figura-1.14]



  Figura 1.14. La división Coniferophyta es la más diversa dentro de las gimnospermas. a. Pinus. b. Araucaria y c.Taxus.


  Gnetophyta (Figura 1.15), este grupo contiene aproximadamente 83 especies que corresponden a tres géneros. Tienen hojas opuestas, que pueden ser escamosas y muy reducidas (Ephedra), hojas con lámina entera, muy similares a las de las angiospermas (Gnetum) o dos hojas con crecimiento indeterminado por la presencia de un meristemo en la base de las mismas (Welwitschia); por lo general son dioicas, con estróbilos compuestos, semillas con dos tegumentos y sólo Ephedra presenta arquegonios. Son un grupo de 83 especies, en tres géneros y tres familias: Gnetaceae, Ephedraceae y Welwitschiaceae.
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  Figura 1.15. Ephedra es el único género de las Gnetophyta que desarrolla arquegonios.


  Magnoliophyta (Figuras 1.16 y 1.17). Es un grupo monofilético que presenta una serie de innovaciones que incluyen un carpelo que encierra al megasporangio (óvulo) en un principio y posteriormente a las semillas; óvulos, por lo general con un segundo tegumento; una reducción extrema en los gametofitos, el masculino de dos células (célula del tubo y célula generatriz), antes de la formación de los gametos; y el femenino de siete células y ocho núcleos, en el más común de los gametofitos femeninos presentes en el grupo (saco embrionario tipo Polygonum); la presencia del estigma, donde los granos de polen germinan; estambres con dos pares de sacos polínicos; doble fecundación con formación de un tejido de nutrición y el floema compuesto de tubos cribo-sos con células acompañantes. Presentan, además, una diversidad enorme de compuestos químicos para defenderse contra herbívoros, y una organización y tamaño de genoma que no tiene comparación con ningún otro taxón dentro de em-briofitas. Aunque las relaciones entre los grupos de las angiospermas se han venido resolviendo en los últimos años, el origen y la homología de algunos caracteres clave todavía no son claros. A este grupo pertenecen cerca del 90% de las especies de plantas, con cerca de 260 000 especies en 453 familias.
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  Figura 1.16. Las angiospermas incluyen a todas las plantas con flor a. Iridaceae. b. Onagraceae. c. Melastomataceae. d. Apocynaceae. e. Asteraceae. f. Liliaceae.
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  Figura 1.17. Relaciones filogenéticas de los principales grupos de angiospermas.



  Preguntas, problemas y ejercicios


  1.    ¿Cuáles son las principales sinapomorfias de las embriofitas?


  2.    ¿Cómo se llama el grupo que incluye a las plantas terrestres?


  3.    ¿Qué grupos se incluyen dentro de las plantas terrestres?


  4.    ¿Con qué algas se relaciona a las embriofitas?


  5.    ¿Dónde se desarrollan las Streptophyta?


  6.    ¿En qué grupos el gametofito es dominante?


  7.    ¿En qué grupos el esporofito es dominante?


  8.    ¿En qué consiste la alternancia de fases en las plantas terrestres?



  9.    ¿Cómo se distingue un organismo que pertenece a Bryophyta s.l.?


  10.    ¿Cómo se distingue un organismo que pertenece a Lycophyta?


  11.    ¿Cómo se distingue un organismo que pertenece a Monilophyta?


  12.    ¿Cómo se distingue un organismo que pertenece a Cycadophyta?


  13.    ¿Cómo se distingue a los organismos que pertenecen a Gnetophyta?


  14.    ¿Cómo se distingue a los organismos que pertenecen a Spermatophyta?


  15.    ¿Cómo se distingue un organismo que pertenece a las angiospermas? 


  


  Capítulo 2. Histología y anatomía vegetal


  Silvia Espinosa Matías


  Las embriofitas son organismos pluricelulares cuyas células con características morfológicas y fisiológicas particulares se organizan en tejidos, los cuales a su vez se organizan en órganos que les permiten tener funciones especializadas, lo que les ha permitido hacer frente a las condiciones estresantes de la superficie terrestre. A continuación se describen los principales tipos de tejido que conforman a las embriofitas. En primer lugar se presentarán las características distintivas de la célula vegetal, que de acuerdo con la teoría celular es la unidad básica estructural y funcional de los seres vivos y, en este caso particular, de las plantas.


  La célula vegetal


  La célula es la unidad estructural y fisiológica de un organismo, tanto vegetal como animal. La célula vegetal, a diferencia de la célula animal, se caracteriza por presentar vacuolas, plastidios y la pared celular (Figura 2.1). Estos organelos distintivos se describen a continuación.
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  Figura 2.1. Célula vegetal. Organelos y pared celular. Pared celular (pcel); mitocondria (mi); vacuola (vc); cloroplasto (cl), campo primario de punteadura (cpp); plasmodesmos (pl); membrana plasmática (mpl); microtúbulos (mit); aparato de Golgi (ag); ribosomas (ri); núcleo (nu); retículo endoplásmico (ren).


  Vacuolas. Las vacuolas pueden ocupar hasta un 80% del volumen de la célula. El tonoplasto o membrana vacuolar es muy elástica y semipermeable, siempre está en tensión debido a que en el interior de la vacuola se ejerce una elevada presión osmótica. Además de almacenar, mantiene la turgencia celular regulando el intercambio de agua y llevando a cabo la regulación de sales y mineraIes del citoplasma. El contenido vacuolar depende principalmente del estado fisiológico de la célula y del intercambio de los compuestos que almacena. Puede contener iones (K, Mg, Ca o Cl), proteínas, ácidos orgánicos, mucílago o cristales, de los cuales los más comunes son los cristales de oxalato de calcio (Figura 2.2).
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  Figura 2.2. Imagen en microscopia electrónica de barrido de un cristal de oxalato de calcio tipo drusa.



  Plastidios. Los plastidios se encuentran separados del citoplasma por un sistema de dos unidades de membrana. Tienen diferente función y se presentan como cloroplastos o cloroplastidios, cuya actividad fotosintética se debe a la presencia de la clorofila; como leucoplastos, que llevan a cabo el confinamiento de materiales de reserva, como el almidón, y entonces se llaman amiloplastos, proteinas (aleuroplastos) y lípidos (elaioplastos u oleoplastos); o como cromoplastidios, que se encargan del almacenamiento de carotenoides. (Figura 2.3).


  [image: Figura 2.3]



  Figura 2.3. Las sustancias almacenadas o de desecho son conocidas como sustancias ergásticas, entre las que se encuentran los gránulos de almidón, los cristales de proteína y las gotas lipídicas. a. Se observan gránulos de almidón, casi en el centro de cada uno de ellos destaca un punto conocido como “hilio”, a partir del cual se depósitan los componentes del almidón (amilosa, amilopectinas y maltosa). b. Gránulo de almidón de cotiledón de garbanzo, observado con el microscopio electrónico de barrido.


  Pared celular. La síntesis de la pared celular primaria se inicia en las últimas etapas de la mitosis, particularmente durante la anafase tardía y la telofase, después de que los dos conjuntos de cromosomas se han desplazado a sus respectivos polos. Entre los dos núcleos hijos aparece una zona organizada de citoplasma conocida como fragmoplasto, cuya formación depende del citoesquleto, el cual guía a numerosas vesículas hacia el fragmoplasto en desarrollo. Las vesículas se producen en el aparato de Golgi agrupandose y fusionandose en la parte ecuatorial del fragmoplasto y forman una capa semisólida, conocida como placa celular, a la cual se van sumando más vesículas en los extremos. En la zona marginal de la placa celular los microtúbulos son numerosos y dirigen el movimiento de las vesículas a la región de la placa en desarrollo, ya sea formando canales o por fuerzas contráctiles que sitúan a las vesículas en la posición que deben tener (Figura 2.4).
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  Figura 2.4. Las vesículas formadas en el aparato del Golgi y dirigidas por los microtúbulos se fusionan en la parte media de la célula madre, entre los dos núcleos de la célula en división formando la placa celular. Las vesículas distendidas conforman la nueva membrana de las células hijas.


  La placa celular actúa como la base sobre la cual se forman las nuevas paredes celulares. Cuando la placa celular en desarrollo alcanza la pared de la célula en división, hay una fusión entre las membranas de las vesículas, que han formado la placa, y la membrana plasmática de la célula madre, quedando entre las dos células hijas una capa conocida como lámina media, cuyo predecesor fue la placa celular. Enseguida se inicia el depósito de pequeñas cantidades de celulosa a ambos lados de la lámina media (Figura 2.5). De esta forma se inicia la diferenciación de la pared celular primaria, formada por una estructura fibrilar debido a los agregados cristalinos de celulosa; además se incorpora material no celulósico, que se integra en la malla de microfibrillas. En esta etapa se dice que la pared primaria está formada por microfibrillas de celulosa y por una matriz de compuestos no celulósicos.


  La pared celular juega un papel importante en actividades como la absorción, transpiración, traslocación, secreción y reacciones de reconocimiento. Químicamente está formada por celulosa, hemicelulosa, sustancias pécticas y proteínas. En las paredes celulares externas de los tejidos de protección (epidermis y peridemis), es común observar sustancias grasas como las ceras, suberina y cutina.


  La lámina media está formada de compuestos pécticos que actúan como elementos de unión entre las células así como de iones metálicos como Ca o Mg. Su papel es el de cementar las paredes celulares de dos células vegetales adyacentes. En tejidos leñosos la lámina media se lignifica y en tejidos maduros es difícil de identificar debido a que es muy tenue. Debido a esto la lámina media que hay entre las paredes celulares primarias de células adyacentes se observa como una unidad conocida como lámina media compuesta. La lignificación se inicia en la lámina media, enseguida se extiende por la pared celular primaria y se continúa hasta la pared celular secundaria.
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  Figura 2.5. Diagrama de la membrana plasmática (mpl) en corte y vista superficial. La celulosa se sintetiza por complejos enzimáticos llamados celulosa-sintasas, los cuales tienen forma de roseta (ro) y están incluidos en la bicapa lipídica (bl) de la membrana plasmática. Las rosetas reciben las moléculas de glucosa provenientes del citoplasma y las unen formando las moléculas de celulosa que se cristalizan formando la microfibrilla (mi) en el lado externo de la membrana. Al principio la deposición de estas microfibrillas es al azar, después se orientan con forma determinada a lo largo de toda la pared. Las sustancias adicionales se depositan por incrustación (intususcepción) o por adcrustación (aposición).


  La pared primaria está presente en todas las células vegetales (a excepción de las gaméticas), se sintetiza una vez que se ha generado el fragmoplasto durante la división celular, antes de que la célula alcance su máximo crecimiento. Se halla asociada al protoplasto vivo y limita el tamaño de éste. Está adaptada al crecimiento celular, lo cual le confiere reversibilidad, y también a los cambios de volumen causados por la entrada de agua hacia la vacuola. Usualmente es delgada, mide entre 100 y 200 nm de grosor, en ella se observa una clara laminación debido a los continuos depósitos de microfibrillas de celulosa.


  El principal componente de la pared celular primaria es la celulosa, la cual está constituida por moléculas de glucosa enlazadas entre sí. Las moléculas de celulosa están unidas en microfibrillas que miden entre 10 y 25 nm de diámetro, forman finas hebras que se enrollan unas alrededor de otras, de forma semejante a los hilos conductores de un cable; gracias a este arreglo la celulosa adquiere resistencia.


  Una matriz entrelazada de polisacáridos como la hemicelulosa y sustancias pécticas, o pectinas químicamente relacionadas, penetra al esqueleto celulósico. Además de celulosa, hemicelulosa y pectinas, la pared primaria tiene glicoproteínas (Figura 2.6). Las pectinas le confieren plasticidad a la pared, lo cual facilita el estiramiento continuo durante la elongación de órganos como la raíz, tallo y hojas. En algunas ocasiones la pared primaria puede lignificarse.
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  Figura 2.6. La celulosa se arregla en forma de cadenas paralelas que se asocian para formar microfibrillas (mc), las cuales constituyen el elemento básico de la estructura de la pared celular. Las mircrofibrillas están rodeadas por moléculas de hemicelulosa (hec), éstas crean puentes de hidrógeno con las pectinas y glucoproteínas (gl), lo cual confiere consistencia a la pared celular. Péctina neutra (pn) y péctina ácida (pa).


  Las células que experimentan continuas divisiones celulares y las implicadas en procesos metabólicos, como la fotosíntesis, secreción y respiración, solo tienen paredes primarias. Las células con paredes primarias tienen la capacidad de perder su forma y función original para dividirse y dar lugar a nuevos tipos celulares.


  Hasta aquí se ha descrito la formación de la lámina media y de la pared celular primaria solamente, pero la pared celular de algunas células puede estar compuesta, además, de un tercer elemento que es la pared celular secundaria.


  La pared secundaria no siempre está presente, se sintetiza en la cara interna de la pared primaria, adyacente a la membrana plasmática. En términos generales, se sintetiza después de que la célula ha concluido su crecimiento.


  La pared secundaria consta de hemicelulosa y de la lignina que le confiere rigidez a la misma. Además, la pared celular secundaria puede contener cutina y suberina, así como sílice, taninos y CaCO3, entre otros. La pared secundaria está presente en las células que tienen una función mécanica o de soporte, y es común en las paredes celulares de las traqueidas y de los elementos del vaso.


  La característica más notable de la pared secundaria es la pérdida de plasticidad. Durante el engrosamiento de la pared se presenta un depósito progresivo de laminillas mientras el diámetro del lumen decrece y el protoplasto muere.


  En la pared secundaria es posible distinguir tres capas, cada una con características físicas y químicas particulares: S1 es la capa externa con las microfibrillas arregladas perpendicularmente y rica en lignina; S2 es la capa media o central, en la cual las microfibrillas se acomodan de manera paralela; y S3 es la capa interna, donde las microfibrillas se organizan en forma perpendicular (Figura 2.7).
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  Figura 2.7. Estructura de la pared celular una vez que la célula ha alcanzado su máximo desarrollo. Está conformada por: la lámina o laminilla media, la pared celular primaria y tres capas en la pared celular secundaria.


  Comunicación intercelular


  La comunicación celular tiene lugar a través de los plasmodesmos y puntuaciones (simples o areoladas). Los protoplastos de las células vegetales llevan a cabo el intercambio de material e información química con las células vecinas a través de finos conductos citoplásmicos denominados plasmodesmos; en cada uno de éstos la membrana plasmática de una célula se continúa en la membrana plasmática de la célula vecina (Figuras 2.8a; 2.8b). Morfológicamente un plasmodesmo es un conducto más o menos cilíndrico de aproximadamente entre 20 y 40 nm de diámetro y recubierto por membrana.


  [image: Figura 2.8]



  Figuras 2.8. a y b. Representación esquemática de células comunicadas por plasmodesmos (pl). Durante la formación de la pared celular, cisternas del retículo endoplásmico permanecen atrapadas a intervalos y marcan la posición de los futuros plasmo desmos, que corresponden a las conexiones citoplásmicas que atraviesan la pared entre células adyacentes; así, las células representan un sistema de protoplastos interconectados.


  Los plasmodesmos atraviesan las paredes celulares de células contiguas y conectan sus protoplastos conformando un simplasto; es decir, protoplastos interconectados, lo cual permite que se lleve a cabo un transporte de sustancias llamado transporte simplástico. Contrariamente, los compartimientos externos, como las paredes celulares, así como los espacios intercelulares (esquizógenos o lisígenos) que rodean al simplasto, forman un continuo denominado apoplasto, en el cual el movimiento de sustancias se conoce como transporte apoplástico.


  Cuando los plasmodesmos están agrupados impiden el depósito de celulosa que conforma a la pared celular primaria; consecuentemente el grosor de las paredes primarias es irregular, con zonas donde la pared se adelgaza, denominadas campos primarios de las punteaduras, en los que, se encuentran concentrados los conductos citoplasmáticos o plasmodesmos.


  Las interrupciones en la formación de la pared secundaria sobre los campos primarios de pun-teadura u otras zonas de la pared primaria trae como consecuencia la formación de una puntea-dura, también llamada puntuación o poro, en esos campos solo se observa la lámina media y una fina pared celular primaria; la pared celular secundaria no existe. Las punteaduras están conformadas por una cavidad y una membrana de cierre. Se distinguen dos tipos fundamentales: punteaduras simples y punteaduras areoladas o rebordeadas. La diferencia reside en que en las segundas la pared celular secundaria se curva sobre la cavidad de la punteadura formando un reborde. Las punteaduras simples se presentan en algunas células parenquimáticas, en esclereidas y en fibras extraxilares, mientras que las puntea-duras areoladas son propias de las células conductoras del xilema.


  En coníferas y algunas angiospermas, como Oleaceae, Ulmaceae y Thymelaeaceae, las puntea-duras areoladas muestran un engrosamiento central lignificado, denominado toro o torus, mientras que la zona periférica de éste es conocida como margo, el cual consiste solo de microfibrilla, ya que la matriz y la lámina media han desaparecido por acción enzimática (Figura 2.9).
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  Figura 2.9. Representación esquemática de una punteadura areolada. Se observa un engrosamiento central lignificado, o toro, y una zona formada por fibrillas dispuestas radialmente, el margo (mar). En los elementos conductores el paso del agua de una célula a otra está regulado por el toro. Cámara de la punteadura (cp).


  Tejidos vegetales.


  Un tejido es un grupo organizado de células en íntima unión que comparten el mismo origen, estructura y función. Los tejidos pueden estar formados por un solo tipo celular, y se consideran tejidos simples; en contraste, los tejidos complejos están conformados por varios tipos celulares. Asimismo, los tejidos pueden ser clasificados en maduros y meristemáticos.


  Meristemos. Durante la embriogénesis las divisiones celulares tienen lugar en todo el proembrión en el cual, una vez diferenciado en embrión, la formación de nuevas células queda restringida a los meristemos apicales del tallo y de la raíz. Estos meristemos son la fuente de las nuevas células comprometidas con el desarrollo de la plántula y de la planta adulta. De esta forma, los tejidos embrionarios que persisten en la planta, y que se hayan asociados con el crecimiento, son conocidos como meristemos. El nombre de este tejido proviene del Griego meristos que significa divisible, que fue usado por primera vez en 1858 por Karl Wilhelm von Nägeli (1817-1891) en su obra Beiträge zur Wissenschaftlichen Botanik.


  Las células meristemáticas son células totipotenciales e indiferenciadas, capaces de dividirse activa y ordenadamente para constituir tejidos maduros. De acuerdo con el tiempo de aparición en el cuerpo de la planta, los meristemos se describen como: primarios o apicales y secundarios o laterales.


  Los meristemos primarios o apicales son responsables del crecimiento primario (o en longitud) del cuerpo de la planta y se producen durante la embriogénesis. Las zonas apicales del embrión retienen tejidos que se multiplican activamente, que corresponden a los meristemos de la raiz o radical y al meristemo caulinar o del brote (Figura 2.10).
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  Figura 2.10. Corte longitudinal de embrión que muestra el meristemo apical radical (ra) y el meristemo apical caulinar (mac) y los cotíledones (co).


  Las células de los meristemos primarios tienen una morfología característica, son pequeñas, isodiamétricas, sin espacios intercelulares y las paredes celulares consisten básicamente de celulosa y compuestos pécticos. El protoplasto es denso con abundantes mitocondrias, dictiosomas y ribosomas; el retículo endoplásmico está poco desarrollado, los plastidios se hallan en forma de protoplastos, las vacuolas, cuando están presentes, son escasas y pequeñas y el núcleo es central y voluminoso.


  


  En el tallo de espermatófitas el meristemo apical da origen a los meristemos primarios (protodermis, procambium y meristemo fundamental), a partir de los cuales se forman los tejidos primarios maduros (Figura 2.11a); además, durante el crecimiento de la planta surgen nuevos meristemos apicales y laterales que dan lugar a ramificaciones laterales, hojas y órganos reproductores. Adyacente al ápice meristemático del tallo, dispuestos lateralmente, se encuentran los primordios foliares, que experimetnan un rápido crecimiento envolviendo y protegiendo al meristemo apical (Figura 11 b).
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  Figura 2.11. Los meristemos apicales son responsables del crecimiento en longitud de las plantas, son tejidos embrionarios que persisten en la planta durante toda su vida. a. esquema del meristemo apical, meristemos primarios y tejidos maduros a los que dan origen, meristemo apical (ma), primordios foliares (pfol), procambium (pr), epidermis (ep), corteza (co), floema (fl), cambium (cam), médula (m) y xilema (x). b. Corte longitudinal del meristemo apical (ma) que muestra los primordios foliares (pfol).


  Para explicar la organización apical de los meristemos, sobre todo del tallo, Schmidt (1924) propuso la Teoría túnica-cuerpo (o túnica-corpus). Según esta teoría en el meristemo apical hay dos zonas que se pueden diferenciar por la organización que muestran las células iniciales. Las células iniciales están dispuestas en varias capas y solo el grupo central de células se divide anticlinal, periclinal y oblicuamente, aumentando el volumen del meristemo, llamado corpus, mientras que la o las capas externas se dividen anticlinalmente, experimentando crecimiento en extensión, dando lugar a la túnica que cubre al cuerpo o corpus.


  El número de células que se dividen y su posición en el ápice depende de la especie. Las células de la túnica cercanas a grupos de células del corpus se dividen anticlinalmente dando lugar a la protodermis; de las células de la protodermis se originan los tejidos y estructuras que corresponden al sistema dérmico o de protección. El corpus, a su vez, da origen al meristemo fundamental, el cual origina los tejidos del sistema fundamental (parénquimas, colénquimas y esclerénquimas). El corpus da origen también al procambium y éste al sistema vascular. Las bandas longitudinales de procambium que penetran al primordio foliar constituyen la base para el desarrollo de la nervadura.


  A partir del meristemo apical radicular se lleva a cabo el crecimiento primario de la raíz y se originan los tejidos primarios. Aunado a las células que se dividen activamente, el meristemo radicular tiene un grupo de células inactivas, definido como centro quiescente. Se ha propuesto que las células del centro quiescente pueden funcionar como un reservorio celular que puede regenerar el tejido si se llegase a producir un daño. El meristemo apical radical cuenta con una caliptra o cofia que le brinda protección durante su penetración en el sustrato. La caliptra está conformada por células parenquimáticas que producen y segregan un glu-cosaminoglucano de acción lubricante, que facilita su paso por el suelo. El meristemo radicular queda en posición subapical debido a la presencia de la caliptra (Figura 2.12).
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  Figura 2.12. Corte longitudinal del meristemo radicular (mer) en el ápice de la raíz.


  Al dividirse cada una de las células iniciales del meristemo radicular, una célula hija se mantiene como inicial, conservando sus características meristemáticas, mientras que la otra célula será una célula derivada. Las células derivadas se dividen activamente originando los tres meristemos primarios: la protodermis, el procambiun y el meristemo fundamental.


  Los meristemos secundarios son el cambium vascular y el felógeno, y son componentes importantes en las plantas que experimentan crecimiento secundario o en grosor.


  El cambium vascular se origina del procambium y de la desdiferenciación del parénquima o colénquima formando un cambium fascicular y un cambium interfascicular respectivamente. El cambium vascular se observa formando un anillo completo o en forma de bandas paralelas al eje principal, originando los tejidos leñosos de tallos y raíces (Figura 2.13).
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  Figura 2.13. El cambium vascular (cv) forma los tejidos vasculares y de sostén secundarios.


  En el felógeno, también conocido como cambium suberoso, sus células pueden contener clo-roplastos funcionales. El felógeno constituye una capa celular uniestratificada o rara vez con más estratos. Las células del felógeno se dividen peri-clinalmente originando felema, súber o corcho hacia el exterior, y felodermis hacia el interior del órgano. Los tres tejidos: felema, felógeno y felodermis; conforman lo que se denomina peridermis, la cual sustituye a la epidermis cuando se produce el crecimiento secundario en tallos y raíces (Figura 2.14).
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  Figura 2.14. El felógeno es uno de los meristemos secundarios, que al dividirse periclinalmente origina al felema o corcho hacia el exterior y felodermis en el interior del órgano.


  Cambium vascular. Al término del crecimiento primario, entre el xilema y el floema primario se observan remanentes del procambium, que dan origen al cambium vascular, que a su vez da origen al xilema y floema secundarios (Figura 2.15).
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  Figura 2.15. Cambium vascular. Durante las divisiones celulares del cambium vascular (cv), las células que quedan hacia la superficie interna de este meristemo secundario se diferencian en elementos xilemáticos, mientras que los que se constituyen hacia la superficie externa dan origen al floema. a. Corte transversal del tallo de Pinus que muestra el xilema y floema secundarios, productos del cambium vascular. b. Cambium vascular en una angiosperma.


  El cambium vascular está conformado por dos tipos celulares: las iniciales fusiformes y las iniciales radiales. El primer tipo produce todas las células del sistema vertical o axial del xilema (elementos de vaso, traqueidas, fibras y parénquima xilemático) y del floema (elementos de tubo criboso, células cribosas, fibras y parénquima floemático). Morfológicamente las iniciales fusiformes son células más largas que anchas, aplanadas tangencialmente, su parte media es más o menos prismática con los extremos en forma de cuña y su eje mayor dirigido paralelamente al eje mayor del órgano donde se halla. Las iniciales radiales y sus derivadas constituyen el sistema radial, son células pequeñas y cortas, casi isodiamétricas que dan origen a las células del parénquima de los radios medulares que forman parte del sistema horizontal o radial del xilema y floema.


  Después de la división que experimenta una célula inicial del cambium, que permanece como meristemática, la célula hija resultante formará una o más células del tejido vascular (xilema y floema). Las células que se forman hacia la superficie interna del cambium vascular se diferencian en elementos xilemáticos y los que se constituyen hacia la superficie externa dan origen a los elementos floemáticos. Con la producción de xilema secundario adicional, el cambium vascular y el floema secundario se desplazan hacia el exterior.


  En tallos y raíces que incrementan su grosor debido al crecimiento secundario, la epidermis es sustituida por la peridermis, y lleva a cabo la función de protección. Generalmente la primera peridermis se diferencia durante el primer año de crecimiento del tallo o raíz; las subsecuentes peridermis pueden diferenciarse en el mismo año o muchos años después en tejidos más profundos, o no volver a diferenciarse. Desde el punto de vista histológico, la perider-mis está conformada por el felógeno o cambium suberógeno de naturaleza meristemática, el felema conocido como súber o corcho y la felodermis o tejido parenquimático que es producida centrípetamente por el felógeno (Figura 2.16).
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  Figura 2.16. a. Peridermis rodeando a un tallo con crecimiento secundario. b. Mayor aumento de la peridermis. La peridermis se origina del meristemo secundario conocido como felógeno. Su función es la de protección, sustituye a la epidermis en órganos que experimentan crecimiento secundario.


  Felógeno. Es un meristemo lateral secundario que puede constar de una o más capas celulares. La actividad de este meristemo puede ser unifacial, dando felema al exterior, o bifacial, produciendo felema al exterior y felodermis al interior de los órganos. Es un único tipo de células iniciales y se origina por la desdiferenciación de otros tipos celulares, como la epidermis, el parénquima subepidérmico, el colénquima, parénquima del periciclo, floema primario o de radios floemáticos. Las divisiones celulares pueden iniciarse cuando aún las células tienen cloroplastos, almidón y taninos, o paredes primarias engrosadas, como en el colénquima, en cuyo caso los cloroplastos se transforman en leucoplastos, y tanto las sustancias ergásticas como las paredes desaparecen.


  El desarrollo y diferenciación del felógeno depende de las condiciones ambientales, como disponibilidad de agua, luz-oscuridad o temperatura, así como por el efecto de las hormonas. En ocasiones entra en actividad una sola vez y cuando ya se han producido los tejidos secundarios deja de funcionar.


  Felema. También conocido como súber o corcho, es producido centrífugamente o hacia afuera por el felógeno. El súber es elástico, impermeable al agua, resistente a la acción de enzimas y ácidos, liviano, comprimible y buen aislante térmico.


  Las células suberizadas se caracterizan por los depósitos de suberina en las paredes celulares secundarias. La suberina es una sustancia grasa, que cubre por dentro a la pared primaria celulósica.


  En general las células del felema están muertas en la madurez, pero pueden contener inclusiones sólidas o fluidos, pigmentados o no. En algunas especies se han observado células no suberizadas entre las células del súber, conocidas como feloides, que pueden contener cristales y las paredes pueden ser celulósicas, esclerificadas o con depósitos de pectina.


  Ciertas zonas del felema se convierten en tejido complementario, donde se pueden encontrar las lenticelas, asociadas generalmente a los rayos del floema secundario, cuya función es el intercambio gaseoso. Las lenticelas consisten de células redondas que pueden o no suberificarse, en algunos casos muestran una capa de cierre formado por uno o dos estratos de células más pequeñas y compactas.


  Felodermis. El tejido de la felodermis consiste de células vivas, sin paredes suberificadas, puede ser multiseriada y estar organizada en filas radiales. Morfológicamente son semejantes a las células del parénquima del cortex, pero se caracterizan por su posición en las mismas filas radiales que las células del felema. En ocasiones la felodermis puede tener cloroplastos y realizar fotosíntesis o almacenar almidón. Entre las células de la felodermis se pueden encontrar otros tipos celulares, tales como las esclereidas.


  Tejidos maduros


  Los meristemos primarios, protodermis, procambium y meristemo fundamental forman, respectivamente, los tejidos maduros de protección, vascular y fundamental. De acuerdo con la clasificación propuesta por el botánico alemán Sachs, en el Siglo XIX, estos tejidos maduros se pueden agrupar en tres sistemas de acuerdo con su función y continuidad en el cuerpo vegetal: sistema fundamental (que incluye el parénquima, colénquima y esclerénquima), el sistema de protección (epidermis y peridermis) y el sistema vascular o fascicular (que incluye el xilema y floema). A continuación se describen los tejidos maduros.


  Parénquima. Está ampliamente distribuido en el cuerpo de la planta; las células parenquimáticas o parenquimatosas presentan pared celular primaria poco engrosada y poca especialización, y tienen la propiedad de desdiferenciarse; es decir, pueden perder el grosor de su pared celular y comenzar una actividad meristemática, transformándose en células totipotentes con la capacidad de dar origen a cualquier tipo celular.


  El parénquima que constituye el cuerpo primario de las plantas se origina a partir del meristemo fundamental, mientras que el que está asociado al tejido vascular surge del procambium o del cambium vascular. En las plantas con crecimiento secundario, el felógeno produce un tipo de parénquima conocido como felodermis.


  El parénquima participa en diversas funciones como la fotosíntesis, el almacenamiento de sustancias de reserva o el transporte de nutrimentos. Forma un tejido continuo en la médula y en la corteza de tallos y raíces, es parte importante de las hojas (parénquima en empalizada y parénquima esponjoso) y de semillas y frutos (parénquima de reserva). También está asociado al tejido de conducción. Su clasificación se basa en la función que realiza; los principales son: parénquima clorofílico, parénquima de reserva, parénquima aerífero y parénquima acuífero.


  Parénquima clorofílico o clorénquima. Es el tejido encargado de la fotosíntesis. Los cloroplastos que se encuentran en las células parenquimáticas captan la energía del sol transformándola en energía química. Sus células tienen paredes primarias delgadas, entre las que puede haber o no espacios intercelulares; cuando éstos están presentes constituyen el sistema de aireación que facilita el intercambio gaseoso y la asimilación de dióxido de carbono (CO2), el número de vacuolas es variable o puede ser solo una de gran tamaño. El parénquima clorofílico en las hojas de Pinus se caracteriza por presentar pliegues internos.


  El parénquima clorofílico se encuentra en las partes verdes de la planta y constituye un componente importante del mesofilo de las hojas, de los tallos jóvenes y en ocasiones de la médula.


  El mesofilo es el tejido fundamental de las hojas, ubicado entre la epidermis del haz y del envés, puede ser de dos tipos: homogéneo, conformado por células generalmente redondeadas, como en las hojas de ciertas monocotiledóneas; o heterogéneo o bifacial, como en la mayoría de las dicotiledóneas, donde esta diferenciado en parén-quima clorofílico en empalizada y parénquima clorofílico esponjoso o lagunoso. El primero se localiza hacia el haz o cara adaxial de la hoja y tiene abundantes cloroplastos. Las células de este parénquima son de forma cilíndrica, alargadas se ordenan en una o más capas compactas. Como resultado de las corrientes citoplasmáticas, durante la fotosíntesis los cloroplastos se colocan junto a la pared celular y van realizando un movimiento más o menos circular, conocido como ciclosis.


  El parénquima en empalizada se localiza en el lado adaxial de las hojas de plantas mesófitas, mientras que en plantas xerófitas este parénquima se presenta tanto en la cara abaxial como adaxial.


  El parénquima clorofílico esponjoso o lagunoso se localiza hacia el envés o cara abaxial de la hoja. Las células son pequeñas, isodiamétricas o lobuladas, entre las cuales hay espacios intercelulares conocidos también como lagunas, los cuales ocupan el mayor volumen en el tejido que las mismas células. A través de estos espacios aéreos se mueve el aire para el intercambio gaseoso y la respiración (Figura 2.17). A nivel de cada estoma el espacio aéreo del tejido esponjoso constituye la cámara subestomática.
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  Figura 2.17. Corte transversal de hoja bifacial dorsiventral. El parénquima en empalizada (pem) se observa hacia la cara adaxial o haz, mientras que el parénquima esponjoso (pes) se muestra hacia la cara abaxial o envés de la hoja.


  Hay una continuidad entre los espacios intercelulares y las cámaras subestomáticas de los estomas, lo cual permite y facilita el intercambio gaseoso entre el tejido fotosintético y el ambiente. El área de las células del parénquima esponjoso expuesta a los espacios intercelulares constituye la superficie interna de la hoja.


  En ocasiones los haces vasculares de las hojas de algunas dicotiledóneas y monocotiledóneas están rodeados por células especializadas que en su conjunto forman la llamada vaina de los haces. Las células de la vaina son de mayor tamaño que las células vecinas del mesofilo y pueden presentar almidón, pocos cloroplastos y paredes celulares engrosadas. Dicha vaina se ha considerado como una endodermis de la hoja, debido a que se pueden llegar a observar bandas de Caspary, las cuales son típicas de la endodermis de la raíz.


  Cuando en un corte tranversal de una hoja se observa parénquima en empalizada por debajo de la epidermis adaxial o haz y parénquima esponjoso por debajo de la epidermis abaxial o envés, la hoja se considera como dorsiventral y es común en especies mesofíticas; pero si el parénquima en empalizada se ubica por debajo de la epidermis, tanto abaxial como adaxial, se habla de una hoja isobilateral o equifacial.


  En el mesofilo puede o no haber tejido secretor interno; cuando lo hay, consiste de células secretoras, cavidades o conductos de tipo lisígeno o esquizógeno. De éstos, el primer tipo se origina por la destrucción de células y el segundo por la división y separación de las células, como los conductos resiníferos en la hoja de pino.


  Parénquima de reserva. Las células del parénquima de reserva sintetizan y almacenan diversas sustancias en solución o como cuerpos sólidos en vacuolas, paredes celulares o plastidios. El parénquima de reserva se encuentra en diversas partes de la planta: pulpa de frutos, cotiledones, aleurona, en semillas, tallos subterráneos rizomas y raíces engrosadas. Las principales sustancias de reserva son el almidón, lípidos y proteínas. El almidón es el segundo carbohidrato más abundante en el mundo vegetal. Es una sustancia ergástica que se produce en forma de granos en los amiloplastos, los cuales pueden contener uno o más granos de almidón. Son comunes en los tubérculos (papa), raíces (yuca), cotiledones (frijol, haba y lenteja) y en el endospermo de los cereales (Figura 2.18a y 2.18b).


  [image: Figura 2.18]



  Figura. 2.18. a. Gránulos de almidón en el parénquima de reserva observadas en microscopio electrónico de barrido. b. Gránulos de almidón teñido y observados con microscopía fotónica.


  Los lípidos se almacenan en forma de grasas y aceites, generalmente se encuentran en forma líquida; sin embargo, también suelen presentarse como estructuras sólidas. Se almacenan en oleoplastos o elaioplastos. Se encuentran en los cotiledones de cacahuates, nueces y almendras; en el pericarpio de las aceitunas y en el mesocarpio del aguacate, entre otros.


  Las proteínas se almacenan como cuerpos proteicos sólidos o granos de aleurona en frutos y semillas. Las proteínas de almacenamiento se acumulan en vacuolas; durante su síntesis grandes vacuolas se fragmentan originando vacuolas de menor tamaño (Figura 2.19). De esta forma, cuando el tejido de almacenamiento madura, cada pequeña vacuola se transforma en un cuerpo proteico con el tonoplasto como membrana limitante.
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  Figura 2.19. Se observan cuerpos proteicos teñidos en azul. Se empleó el reactivo azul negro de naftol para detectar proteínas. Las paredes celulares del parénquima de reserva aparecen teñidas en rosa.


  Otras sustancias de reserva son los glúcidos hidrosolubles descritos como compuestos orgánicos conformados por carbono, hidrógeno y oxígeno. Son producto de la fotosíntesis, están disueltos y acumulados en el citoplasma. Entre estos se encuentra la glucosa, sacarosa y fructosa. La médula del tallo de la caña de azúcar es rica en glucosa y sacarosa. La maltosa se obtiene por hidrólisis del almidón y surge durante la germinación de la cebada; la maltosa tiene importancia económica debido a la fabricación de la cerveza.


  Parénquima aerífero. El parénquima aerífero o aerénquima está bien desarrollado en hojas, tallos y raíces de plantas acuáticas o palustres. Las células muestran formas estrelladas o lobuladas, con amplios espacios intercelulares llamados cámaras o lagunas aéreas, que llegan a ser casi el 70% del volumen del órgano. Dichas cámaras están comunicadas con los estomas, facilitando así el intercambio gaseoso. A este parénquima se le han atribuido otras funciones, como la flotación y el soporte de las estructuras, que lo presentan (Figura 2.20). El aerénquima es continuo, lo cual favorece la difusión de gases por los espacios intercelulares desde las hojas hasta las raíces. Esto permite a las plantas mantener un nivel de oxígeno suficiente para la respiración. Este tipo de parénquima es considerado como una adaptación de las plantas a la hipoxia.
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  Figura 2.20. Parénquima aerífero en el pecíolo de Marsilea (un helecho acuático). Se forman cámaras o lagunas aéreas (ca) en la zona periférica del pecíolo.


  Parénquima acuífero. Las células del parénquima acuífero se caracterizan por tener paredes celulares delgadas con una o varias vacuolas que almacenan agua o sustancias denominadas mucílagos que facilitan la absorción y retención del agua; ésta se utiliza en las épocas de mayor sequía. Este parénquima es común en tallos y hojas de plantas que viven en climas secos (xerófitas), como los tallos de muchas cactáceas y las hojas de algunas agaváceas.


  Colénquima. Es un tejido simple conformado por un solo tipo de células. Se origina del meristemo fundamental, las células tienen paredes celulares primarias desigualmente engrosadas. El citoplasma muestra alto porcentaje de agua y en ocasiones cloroplastos o taninos; cuando hay cloroplastos asumen la actividad fotosintética.


  El colénquima es un tejido plástico, muy resistente y flexible que puede cambiar de forma sin romperse. Esta plasticidad es determinante durante el crecimiento de órganos jóvenes. Ocupa una posición periférica, ya sea inmediatamente por debajo de la epidermis o separada de ésta por algunas capas de células parenquimatosas. En tallos y peciolos a menudo forma una capa continua o se acumula formado cordones en el perímetro de estos órganos. En las hojas se presenta a lo largo del borde de la lámina y asociado a las venas primarias, ya sea en el haz y envés o solo en el envés. Forma parte de estructuras florales y de los frutos. Su función es la de dar soporte a hojas y tallos en desarrollo, en raíces se presenta en las que están expuestas a la luz, como las de las plantas epífitas. En plantas herbáceas que desarrollan poco esclerénquima es un componente importante de las hojas y tallos maduros. (Figura 2.21).
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Figura 1.4. Cladograma donde se muestran los principales grupos dentro de las embriofitas y sus relaciones.
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