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Resumen

Wisteria es un género de lianas distribuido naturalmente en zonas templadas al este de Asia y
este de Estados Unidos, e introducida en varios paises por su valor ornamental. En colectas
recientes, se notd la presencia de cambiumes sucesivos en tallos de W. sinensis, ésta
caracteristica no es comunmente reportada para lianas de zonas templadas. Por otro lado,
estudios previos han generado controversia alrededor del origen de la variante cambial en este
género. El objetivo de este trabajo es identificar el origen y desarrollo de los cAmbiumes sucesivos
usando a W. sinensis y compararlo con otras especies del mismo género; asi como realizar una
descripcion anatémica del xilema y floema de la especie. Para ello, se realizaron cortes
histolégicos en secciones transversales y longitudinales de tallos en distintas fases de desarrollo.
Las tres especies estudiadas del género Wisteria presentan el mismo origen de los cambiumes
sucesivos, el cual es cortical, por fuera de las fibras periciclicas. El nuevo cambium inicia su
actividad formando fibras y parénquima no lignificado hacia ambos lados; posteriormente, los
demaés tipos celulares del xilema y floema secundarios inician su diferenciacion, esto ocurre en
forma de parches que proliferan, a veces dando como resultado distintas configuraciones de la
variante cambial en el tallo. La anatomia del tejido vascular muestra varias caracteristicas del
sindrome vascular lianescente, como dimorfismo de vasos y parénquima axial no lignificado.
Otras caracteristicas del xilema secundario como la placa de perforacién simple, el parénquima
axial estratificado, la presencia de proteina P no dispersiva en los elementos del tubo criboso y
el periciclo formado por fibras en parches, son caracteristicas que se comparten con otras
especies de Leguminosae. Este trabajo muestra que las fibras periciclicas son una caracteristica
topoldgica importante para identificar el origen de los cambiumes sucesivos en este género, ya
que estos siempre aparecen mas all4d de éstas; los cdmbiumes sucesivos son una posible

sinapomorfia del género Wisteria.
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Abstract

Wisteria is a genus of lianas naturally distributed in temperate zones of eastern Asia and eastern
United States, being also introduced in numerous countries as ornamental. In recent collections,
we noted the presence of successive cambia in stems of W. sinensis, this feature is not commonly
reported in lianas from temperate zones; on the other hand, previous studies have generated
controversy around the origin of the cambial variant in the genus. Therefore, the aim of this work
is to identify the origin and development of successive cambia in W. sinensis and comparing with
other species of the genus; as well as to provide an anatomical description of the secondary xylem
and phloem of the species. We make histological sections of stems in different stages of
development. Our results show that all species of Wisteria studied share the presence of
successive cambia. The ontogeny carried out in W. sinensis evidence that for some years the
secondary growth is regular, with the development of the cambial variant occurring after some
years outside from the pericyclic fibers in the cortical parenchyma; this origin was also identified
in the other species studied. The new cambia undergo two consecutive stages, an initial stage
where fibers differentiate in alternation with non-lignified parenchyma towards both sides, followed
by a stage where conducting elements of secondary xylem and phloem start to be formed. This
occurs in patches, which eventually can merge, resulting in many configurations of the cambial
variant in the stem. The anatomy of the secondary vascular tissue shows several features of the
vascular lianescent syndrome, such as vessel dimorphism and non-lignified axial parenchyma.
The presence of simple perforation plates, storied axial parenchyma, non-dispersive P-protein in
sieve tube elements and the pericycle in fiber patches are features that are shared within other
Leguminosae. This work shows that the topological position of the pericyclic fibers is critical to
identify the origin of the successive cambia in the genus, since they always form way outside of

them. Successive cambia are likely a synapomorphy of Wisteria.
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Introduccion

Una de las caracteristicas sinapomorficas de las lignofitas es el desarrollo de un meristemo
secundario lateral con actividad bifacial, llamado cambium vascular. A partir de divisiones
periclinales y anticlinales, el cAmbium vascular forma un anillo concéntrico que produce xilema
secundario al interior y floema secundario al exterior del 6rgano donde se produce (Larson, 1994;
Carlquist, 2001; Ragni y Greb, 2018). Evolutivamente, el crecimiento secundario permitié que
plantas con distintos habitos de crecimiento: arboles, arbustos y lianas colonizaran nuevos nichos
(Ragni y Greb, 2018). En el caso de las lianas, el crecimiento secundario posibilité el desarrollo
de caracteristicas anatomicas que les proporcionaron una sistema de conduccién eficiente, un
sistema de soporte y cierta estructura en el tejido vascular que confiri6 mayor flexibilidad a los

tallos (Angyalossy et al., 2015).

Otra caracteristica que desarrollaron varias especies lianescentes de distintos linajes,
principalmente de zonas tropicales, son las variantes cambiales. La presencia de variantes
cambiales es util taxonémicamente para separar géneros e incluso familias (Tamaio et al., 2011;
Chery et al., 2020). Asimismo, el estudio de la ontogenia de las variantes cambiales ha permitido
vislumbrar diferencias en el desarrollo temprano que conducen a configuraciones anatomicas
diversas en una misma variante cambial (Chery et al., 2020; Dias-Leme et al., 2020). Por ejemplo,
en los cAmbiumes sucesivos, el sitio de origen de nuevos cambiumes puede provenir de distintos
tejidos, entre ellos: el parénquima del floema secundario no conductor, el parénquima del floema
primario, el periciclo o del parénquima cortical (Carlquist, 2001; Angyalossy et al., 2015; Pace et

al., 2018).

En este trabajo describo a detalle la ontogenia de los cAmbiumes sucesivos de Wisteria

sinensis (Sims) Sweet, una liana que ha sido introducida en varias partes del mundo por su valor
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ornamental y lo comparo con los cAmbiumes sucesivos de dos especies del género Wisteria Nutt.

También realicé una descripcién anatomica de los tejidos secundarios del tallo de W. sinensis.

Antecedentes

Variantes cambiales

A lo largo de la evolucién de los grupos que integran a las lignofitas han aparecido varias
configuraciones del cambium tanto en el tallo como en las raices (Carlquist, 2001; Ragni y Greb,
2018). Inicialmente fueron conocidas bajo el término de crecimiento secundario anémalo
(Schenck, 1893; Obaton, 1960), su nombre correcto actualmente es el de variantes cambiales
(Carlquist, 2001). Las variantes cambiales son formas alternativas del desarrollo del crecimiento
secundario producidas por la actividad diferencial de un solo cambium o multiples cadmbiumes

(Carlquist, 2001).

Dentro de las variantes cambiales producidas por un solo cAmbium se encuentran los
elementos axiales en segmentos alternados con radios anchos (Fig. 1A), el floema interxilematico
(Fig. 1B), los tallos fisurados (Fig. 1C) y el xilema interrumpido por cufias de floema (Fig. 1D). Por
otra parte, las variantes cambiales producidas por mas de un cambium son: el floema
intraxilematico (Fig. 1E), los tallos compuestos (Fig. 1F), los cilindros vasculares neoformados
(también llamados neoformaciones) (Fig. 1G) y los cambiumes sucesivos (Fig. 1H) (Carlquist,

1991; Angyalossy et al., 2012, 2015).

Otra variante cambial que puede ser desarrollada tanto por la actividad de un cAmbium o
multiples cdmbiumes son los tallos asimétricos y no cilindricos (Angyalossy et al., 2012, 2015).
Un ejemplo de tallo asimétrico con un solo cambium es Heteropterys nordestina (Malpighiaceae)
(Acevedo-Rodriguez et al., 2015) (Fig. 1I). Los tallos no cilindricos pueden tener una forma

angular producida por un cdmbium como en el caso de algunas especies pertenecientes a la
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familia Bignoniaceae, en donde se desarrollan tallos cuadrangulares. Otra configuracién son los
tallos lobulados como en Byttneria aculeata (Malvaceae) (Acevedo-Rodriguez et al., 2015) (Fig.
1J). Ejemplos de tallos no cilindricos con varios cambiumes son: los tallos aplanados que se
forman en especies de leguminosas del género Schnella, antiguamente Bahuinia escandentes
(Roth y Ascensio, 1977) o en Machaerium multifoliolatum (Dias-Leme et al., 2020), donde los
cambiumes sucesivos sblo se desarrollan en lados opuestos para formar la configuracion

aplanada.

Las variantes cambiales han sido reportadas en plantas con diversos habitos de
crecimiento, por mencionar algunos ejemplos: arboles como el manglar Avicennia (Acanthaceae)
(Robert et al., 2011) e Ipomoea arborescens (Convolvulaceae) (Terrazas et al., 2011); arbustos
del género Iresine (Amaranthaceae) (Zumaya-Mendoza etal., 2019) y lianas de la familia
Aristolochiaceae (Trueba et al., 2015). En el caso de las lianas, la presencia de una variante
cambial y otras caracteristicas anatomicas como: vasos de didmetro amplio, dimorfismo de vasos,
menor abundancia de fibras y mayor abundancia de parénquima, cominmente no lignificado,
radios altos y anchos, son considerados como caracteristicas del sindrome vascular lianescente,
un caso de evolucién convergente entre taxones con habito trepador (Angyalossy et al., 2015).
La anatomia vascular de las lianas generalmente presenta una o varias caracteristicas del

sindrome.

Si bien, no todas las lianas desarrollan una variante cambial, la mayoria de las especies
lianescentes reportadas en la literatura, que presentan dicha caracteristica, se distribuyen en
zonas tropicales. Esto se relaciona con la diversidad y abundancia de especies, ya que ésta
aumenta conforme disminuye la latitud y la precipitacién (Gentry, 1991; Schnitzer y Bongers,
2002); sin embargo, hay especies de lianas distribuidas en zonas templadas que también
desarrollan variantes cambiales, por ejemplo Campsis radicans (Bignoniaceae), desarrolla floema

intraxilematico en los tallos (Pace y Angyalossy, 2013; Rajput et al., 2018).
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Figura 1. Diversidad de variantes cambiales en vista transversal (A-J). A) Elementos axiales en
segmentos alternados con radios anchos en Aristolochia sp. (Aristolochiaceae). B) Floema
interxilematico en Strychnos guianensis (Loganiaceae). C) Tallos fisurados en Passiflora
multiflora (Passifloraceae). D) Xilema interrumpido por cufias de floema en Tynanthus cognatus
(Bignoniaceae). E) Floema intraxilematico en Campsis radicans (Bignoniaceae), la flecha indica
donde se esta diferenciando la variante. El detalle del corte histoldgico en vista transversal
muestra el xilema secundario (punta de flecha) y floema secundario (flecha) producidos por un
cambium interno cerca de la médula. F) Tallos compuestos en Serjania paniculata (Sapindaceae).
G) Cilindros vasculares neoformados en Chiococca alba (Rubiaceae). H) Céambiumes
sucesivos en Gnetum nodiflorum (Gnetaceae). |) Tallos asimétricos en Heteropterys nordestina
(Malpighiaceae). J) Tallos no cilindricos en Byttneria aculeata (Malvaceae). Fotos A-D, F-J
tomadas de Acevedo-Rodriguez et al., 2015; E tomada de Rajput et al., 2018. Escala: E = 100

m
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Cambiumes sucesivos

Los cambiumes sucesivos son la formacion adicional de un nuevo cambium después de
establecido el primero, formando una secuencia simétrica o asimétrica de incrementos vasculares
por fuera del cAmbium regular. Cada nueva formacién sigue la polaridad de los tejidos vasculares
del cilindro original: xilema secundario al interior y floema secundario al exterior (Angyalossy et
al., 2015). Esta variante cambial es de las mas comunes, se ha descrito en Cycas (Terrazas,
1991) y Gnetum (Carlquist, 2007), ambas pertenecientes a las gimnospermas y en 37 familias de
angiospermas, encontrandose principalmente en los clados de las Roésidas y Astéridas

(Angyalossy et al., 2012).

En cuanto a la ontogenia de los cAmbiumes sucesivos, se han identificado tres posibles
origenes. Un origen es a partir del parénquima axial no conductor del floema secundario, por
ejemplo, en Sesuvium verrucosum (Aizoaceae) donde las células parenquimaticas mas externas
del floema son las que dan origen a la variante cambial (Abd Elbar, 2015). Las especies de
Tetrastigma (Vitaceae), también presentan el mismo origen, solo que las células parenquiméaticas
gue se diferencian para formar el cAmbium sucesivo se localizan en la parte mas interna del
floema primario (Pace et al., 2018). Un segundo origen es en el periciclo, como en Ipomoea
arborescens (Convolvulaceae) donde es posible identificar las células que se dividen para formar
un nuevo cambium por debajo de las células de la endodermis (Terrazas et al., 2011). El tercer
origen es en las células parenquimaticas del cértex, por fuera de los limites vasculares, un

ejemplo de esto ocurre en Gnetum africanum (Carlquist, 2007).

Una propuesta distinta es la de Myskow y colaboradores (2019), ya que identifican un
desarrollo continuo del procambium y los cambiumes sucesivos usando a Celosia argentea
(Amaranthaceae), los autores identificaron que las células derivadas del procdmbium

permanecen indiferenciadas manteniendo su capacidad meristematica en el limite del sistema
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vascular, posteriormente, éstas células dan origen a cada nuevo cambium sucesivo. Los autores
sugieren que el mismo mecanismo que da origen a los cambiumes sucesivos en C. argentea

puede estar dirigiendo el desarrollo de ésta variante cambial en otras especies.

Respecto a la actividad para producir tejido vascular del cAmbium regular y los sucesivos,
Haberlandt (1914) y Boureau (1957) han reportado que al empezar la diferenciacién del sucesivo,
la actividad del cambium original cesa; por lo que el crecimiento en grosor del tallo, lo da el dltimo
cambium que se ha diferenciado. Por otro lado, trabajos mas recientes muestran que la actividad
del cdmbium regular continua al diferenciarse los sucesivos (Terrazas, 1991; Carlquist, 2007;
Dias-Leme et al., 2020). Las caracteristicas de los cAmbiumes sucesivos antes mencionadas,
ademas de otras variantes cambiales, han sido reportados en diversos grupos dentro de las

leguminosas.

Variantes cambiales en la familia Leguminosae

La familia Leguminosae ocupa el tercer lugar con mayor nimero de especies de las
angiospermas, solo después de la familia Asteraceae y Orchidaceaea (LPWG, 2017). Esta familia
presenta una distribucion cosmopolita, teniendo mayor diversidad y abundancia de especies en
zonas tropicales; sin embargo, también se distribuyen en zonas templadas e incluso en habitats
extremos (Schrire et al., 2005). En cuanto a las formas de crecimiento, éstas son diversas dentro
de la familia encontrando arboles, arbustos, hierbas, lianas y plantas acuaticas (Schrire et al.,

2005; LPWG, 2017).

Respecto a las variantes cambiales que se presentan en la familia Leguminosae, éstas
han sido identificadas en especies con diversas formas de crecimiento, distribuidas
principalmente en zonas tropicales. En los trabajos de Schenck (1893), Metcalfe y Chalk (1950),
Obaton (1960), Carlquist (1991) y Angyalossy et al. (2015), se mencionan las variantes cambiales

que se han descrito para las leguminosas principalmente especies lianescentes: floema
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interxilematico, xilema interrumpido, floema intraxilematico, tallos con configuracién irregular (no

cilindricos) y los cambiumes sucesivos.

Esta Gltima variante cambial, es la mas comun dentro de la familia, ha sido identificada en
ciertas especies de los géneros: Bauhinia (actualmente Schnella para las especies trepadoras),
Dalbergia, Daviesia, Dolichos, Machaerium, Mucuna, Pueraria, Rhynchosia, Spatholobus y
Wisteria (Schenck, 1893; Boureau, 1957; Pate et al., 1989; Nair y Mohan Ram, 1990; Nair, 1993;
Rajput et al., 2012; Acevedo-Rodriguez et al., 2015; Yang et al., 2016; Moya et al., 2018; Dias-
Dias-Leme et al., 2020). La ontogenia de los cambiumes sucesivos ha sido estudiada en algunas
de las especies de los géneros mencionados anteriormente y ha sido posible identificar los tres
posibles origenes descritos en el apartado anterior (Pate et al., 1989; Nair y Mohan Ram, 1990;

Nair, 1993; Rajput et al., 2012).

Cambiumes sucesivos en el género Wisteria

Varias caracteristicas de la anatomia de los tejidos vasculares secundarios del tallo de Wisteria,
principalmente del xilema secundario, ya han sido descritos previamente por varios autores
(Strasburger, 1891; Solereder, 1908; Cozzo, 1950; Metcalfe y Chalk, 1950; Carlquist, 1985;
Behnke, 1991; Gasson et al., 2004). Desde el siglo XIX, varios trabajos han reportado la presencia
de cdmbiumes sucesivos en Wisteria sinensis. Sin embargo, hay una controversia en la zona de
la cual se originan los cAmbiumes sucesivos, ya que proponen practicamente todos los origenes
posibles. Strasburger (1891) propone un origen periciclico; mientras que De Bary (1877), Leclerc
du Sablon (1883) y Curtiss (1892) mencionan que se originan del parénquima del floema
secundario. Un origen distinto, fue sugerido por Kriger (1884), Schenck (1893) y Haberlandt
(1914), ya que describen que los cAmbiumes sucesivos se originan por fuera del anillo de

esclerénquima.
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En literatura mas reciente, este origen de la variante cambial no se ha discutido y la
presencia de los cAdmbiumes sucesivos se menciona simplemente como una alternancia
constante de bandas de tejido vascular o anillos sucesivos (Cozzo, 1950; Metcalfe y Chalk, 1950;
Carlquist, 2001; Gasson et al., 2004), o bien, como bandas de floema incluido por la disposicion
alternada de los tejidos vasculares producidos por un solo cambium (Schweingruber et al., 2011),
siendo este Ultimo un término incorrecto (Stevenson y Popham, 1973; Carlquist, 2007). En
cuanto a la actividad cambial de Wisteria, Leclerc du Sablon (1883) y Curtiss (1892) mencionan
que la actividad del primer cilindro vascular cesa con el desarrollo del siguiente cambium
sucesivo, lo mismo ocurre con la formacién de cada nuevo cambium sucesivo formado, con

relaciéon al anterior.

El género Wisteria

Wisteria se compone por 5 a 6 especies de lianas caducifolias; dicho género, pertenece a las
leguminosas de la subfamilia Papilionoideae especificamente al clado sin repeticién invertida
(IRLC, por sus siglas en inglés) (Wojciechowski et al., 2000; LPWG, 2017; Compton et al. 2019).
Filogenias recientes, realizadas a partir de datos moleculares, sugieren que este género es
monofilético y conforma al clado “E” de la tribu Wisterieae, teniendo como grupo hermano al clado
“‘D” conformado por los géneros Austrocallerya y Padbruggea (Compton etal., 2019). Las
especies que conforman el género Wisteria se distribuyen naturalmente en zonas templadas de
China, Japon, Corea y el este de los Estados Unidos (Gasson et al., 2004; Wei y Pedley, 2010;

Compton, 2015).

La distribucion natural de la especie Wisteria sinensis es en bosques de montafia entre
los 500 a 1800 m s.n.m.; sin embargo, ha sido introducida en varias partes del mundo debido a
su valor ornamental, incluyendo Argentina, Canada, México, Nueva Zelanda, Europa y Estados
Unidos, entre otros paises (Estrada y Martinez, 2000; Howell y Sawyer, 2006; Hurrell et al., 2011,

Compton, 2015). Ademas, es comun que los individuos cultivados de dicha especie escapen y

8



Nejapa Mendoza, R.C.

lleguen a naturalizarse o incluso sean catalogados como invasores (Trusty et al., 2007; Hurrell et

al., 2011).

Wisteria sinensis, comunmente llamada glicina, flor de pluma o wisteria de china, puede
alcanzar una longitud de hasta 25 m.; tiene un tallo levégiro, voluble con pubescencia en ramas
jévenes y glabras cuando maduran; la corteza es suave de color gris-marron (Fig. 2A). Sus hojas
son alternas imparipinnadas (Fig. 2B), a veces con un par de estipulas lineares en la base de los
foliolos (Fig. 2C); los foliolos son de 5 a 13, frecuentemente 11, opuestos, pubescentes con pelos
simples cuando son inmaduros y glabrescentes o con pocos pelos al madurar, ovado- elipticos u
ovado-lanceolado, con el par basal mas pequefio y hacia el apice son mas grandes, margen
entero, base redonda o cuneada, 4pice acuminado (Fig. 2B). La inflorescencia es terminal en las
ramas del afio anterior, colgantes de 12 a 30 cm (Fig. 2D). Sus flores son perfumadas; caliz
campanulado; bractéolas ovadas a lanceoladas, pubescentes; corola azul-violacea,
ocasionalmente blanca; pétalo estandarte orbicular, ligeramente flexionado cerca de la base, con
un par de callos en la base, pubescente a lo largo del margen superior en la cara interna y en el
reverso, cara interna con una linea guia de néctar de color blanco a amarillo (Fig. 2D). El fruto es
estipitado, oblanceolado, péndulo, pubescente en el exterior, marrén, aumentando en ancho
desde la base hacia el 4pice, terminando abruptamente en un apice agudo (Fig. 2E). Semillas 1-

3, discoidales, lisas, 1 a 1.5 cm de diametro, marrén brillante (Fig. 2F) (Wei y Pedley, 2010).

Dentro del género Wisteria, las caracteristicas morfol6gicas que diferencian una especie
de otra son principalmente la longitud de las inflorescencias y caracteristicas de la corola como:
tipo de callosidades y forma del pétalo estandarte, presencia o ausencia de las bractéolas, al
igual que su tamafio y forma. Otra caracteristica es si las semillas son de forma discoidal o

reniforme a oblonga (Wei y Pedley, 2010; Compton et al. 2019).
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Figura 2. Caracteristicas morfoldgicas de Wisteria sinensis. A) De izquierda a derecha, tallo joven

voluble a tallos lefiosos con corteza de color gris-marron. B) Hoja imparipinnada con foliolos
opuestos; notar que el par basal es mas pequefio. C) Par de estipulas en la base de los foliolos.
D) Inflorescencia con flores papilionadas violaceas; en las flores maduras, es posible observar la
linea guia de néctar (amarilla). E) Legumbre pubescente, de color verde al estar inmadura y
marrén al madurar, apice agudo estipitado. F) Semillas discoidales de color marrén brillante.
Escalas: A-B=5cm, C=1cm,D=5cm,E=2cm, F=1cm
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Justificacion

Las variantes cambiales son menos frecuentemente reportadas para lianas de zonas templadas
y en colectas recientes realizadas en Estados Unidos se observé la presencia de cambiumes
sucesivos en tallos de Wisteria sinensis. Ademas, al revisar la literatura se encontraron
propuestas con diversos origenes de los cAmbiumes sucesivos para ésta misma especie. El
presente trabajo puede aclarar el verdadero origen de ésta variante cambial en la especie y

contribuir con un estudio detallado del desarrollo de los cAmbiumes sucesivos.

Objetivos

Objetivo general

e |dentificar el origen, desarrollo y estructura de los cambiumes sucesivos en algunas

especies del género Wisteria.

Objetivos particulares

e Llevar a cabo una serie ontogénica en tallos para identificar el origen y estructura de los
cambiumes sucesivos utilizando a W. sinensis.

¢ Identificar si se comparte la variante cambial y su origen en tallos de otras especies del
género.

e Describir la anatomia de la madera y la corteza de W. sinensis.

11
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Materiales y métodos

Material vegetal

Se colectaron vy fijaron en FAA 50 (Johansen, 1940) muestras de porciones apicales del tallo,
hasta tallos con cambiumes sucesivos en distintas fases de desarrollo de individuos naturalizados
de Wisteria sinensis en el Condado de Prince George, Maryland, Estados Unidos y de individuos
ornamentales de La Plata, Buenos Aires, Argentina. Los ejemplares de referencia se depositaron
en U.S. National Herbarium - Smithsonian Institution (US), Herbario Carmen L. Cristébal - Instituto
de Botéanica del Nordeste (CTES) y en el Herbario Nacional de México - Universidad Nacional
Auténoma de México (MEXU), siglas segun Thiers (2016). Ademas, se obtuvieron muestras de
tallos secos de poblaciones naturales de Wisteria brachybotrys Siebold y Zucc. y Wisteria
floribunda (Willd.) DC de la coleccion TWTw (Forestry and Forest Products Research Institute,
Tsukuba, Japdén). En el Apéndice 1 se da informacién mas detallada sobre el material vegetal

utilizado.

Procedimientos anatémicos

Las muestras de W. sinensis que se fijaron en FAA 50, fueron transferidas a alcohol etilico al 70%
después de una semana (Johansen, 1940); mientras que las muestras de tallos secos de W.
brachybotrys y W. floribunda, fueron rehidratadas. Se realizaron dos técnicas para obtener los
cortes: en fresco e incluidas en polietilenglicol 1500 (PEG) siguiendo la técnica de Rupp (1964).
En ambos casos, se realizaron cortes histolégicos en seccién transversal, longitudinal radial y
tangencial de 20-30 um de grosor mediante un micr6tomo de deslizamiento (American Optical
Corp. 860 y Leica Hn40), utilizando navajas permanentes afiladas previamente con lijas de agua
(Barbosa et al., 2018). Para las muestras incluidas en PEG, se utiliz6 una resina de poliestireno
para cubrir el area que seria cortada antes de deslizar el micrétomo, con el fin de obtener

secciones enteras del material incluido (Barbosa et al., 2010). Los cortes fueron tefidos con
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safranina y azul astra (Bukatsch, 1972 modificado por Kraus y Arduin, 1997) o safranina y verde

rapido, y se montaron en resina sintética o en balsamo de Canada.

Después de ser fijadas y deshidratadas gradualmente en una serie de distintas
concentraciones de alcohol etilico (70% a 100%), las porciones del tallo cercanas al apice fueron
incluidas en metacrilato de glicol (historresina, Leica), se realizaron cortes transversales y
longitudinales de 5-7 ym de grosor mediante un micrétomo de rotacion automético (HistoCore
AUTOCUT) y fueron tefiidos con azul de toluidina 0.05% (O’Brien y McCully, 1981); se realizaron

preparaciones semipermanentes montadas en agua destilada, para su posterior analisis.

Asimismo, se prepararon disociados de astillas tomadas cerca del cAmbium vascular, se
colocaron en solucién Franklin (Franklin, 1945) y se dejaron en la estufa a 56°C hasta conseguir
que el material se disociara (aproximadamente por 5 dias). Se realizaron preparaciones
temporales tefiidas con safranina y montadas en glicerina, para identificar ciertas caracteristicas

de los elementos axiales y cuantificar la longitud de varios tipos celulares.

Analisis y descripcién

Las laminas histoldgicas fueron analizadas mediante un microscopio 6ptico compuesto (ZEISS
Axio Lab.Al, Velab prime VE-B50 y Leica DM2500). Para las observaciones generales de los
cambiumes sucesivos se tomaron macrofotografias de los tallos frescos en seccidn transversal
mediante una camara digital Nikon D3300. Para identificar la estructura y ontogenia de los
cambiumes sucesivos y la estructura del crecimiento secundario de los tallos, se tomaron dos
tipos de microfotografias de las laminas, una con vista transversal completa de los tallos mediante
un estereomicroscopio con camara (AXIO Zoom.V16, camara AxioCam MRc5 y software ZEN
2012), mientras que el detalle fue tomado mediante un microscopio compuesto con camara (Leica

DM2500, camara Leica DFC-495 y software Leica LAS).
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La descripciones anatémicas se realizaron siguiendo las recomendaciones de la
Asociacién Internacional de Anatomistas de la Madera (IAWA Committee, 1989; Angyalossy
et al., 2016;). Las mediciones de tipos celulares se hicieron utilizando el programa ImageJ 1.52a

(Rasband, 1997-2018).

Terminologia adoptada

Cuando se menciona “cambium regular” se hace referencia al primer cambium circular continuo,
el cual produce el cilindro vascular secundario. Los cambiumes formados por la variante cambial
se denominaron como “nuevos cambiumes” y se denomind “incrementos sucesivos” al conjunto
de tejido vascular secundario producido por estos nuevos cambiumes. Si la muestra presenta
mas de un incremento sucesivo Yy, por consiguiente, mas de un nuevo cdmbium, estos se
numeraron consecutivamente. En el Apéndice 2 se enlistan conceptos importantes y las

deficiones bajo los cuales son utilizados en este trabajo.
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Resultados

Aspecto general de los tallos con cAmbiumes sucesivos de Wisteria

Las tres especies de Wisteria estudiadas presentan cambiumes sucesivos. En los ejemplares
de W. sinensis y W. floribunda el incremento sucesivo forma un nuevo cambium continuo y
conceéntrico (Fig. 3A, C). El patron en parches fue el mas comun en todas las especies estudiadas,
siendo mas evidente en W. brachybotrys (Fig. 3B) e incluso es posible notar la unién entre
algunos parches. En W. sinensis en algunas ocasiones, la fusién de parches genera cAmbiumes
concéntricos, esto fue observado al realizar la ontogenia de los tallos de ésta especie (Fig. 4). En

el caso de W. floribunda, ésta presenta varios incrementos sucesivos desarrollados hacia un solo

lado del tallo, formando un tallo aplanado unilateralmente (Fig. 3C).

Figura 3. Estructura general de los cambiumes sucesivos en tallos de Wisteria. Vista transversal
(A-C). A) W. sinensis (5 cm de didmetro aprox.). B) W. brachybotrys. (6.5 cm de didmetro aprox.).

C) W. floribunda (8 cm de didmetro aprox.).
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Ontogenia del tallo y desarrollo de la variante cambial

Mediante las muestras de W. sinensis se reconstruy0 una serie ontogénica que muestra el
desarrollo del tallo desde etapas tempranas del crecimiento secundario cercanas al apice a tallos
de diversos grosores con presencia de varios incrementos sucesivos (Fig. 4). Inicialmente el
crecimiento secundario es regular (Fig. 4A-B), y s6lo después de algunos afos, aparecen parches
de tejido vascular nuevo fuera del cilindro vascular original (Fig. 4C-D), que luego derivan en

cambiumes sucesivos (Fig. 4E-F).

En cuanto a la actividad de los cAmbiumes sucesivos, tanto el cAmbium regular como los
nuevos cdmbiumes se mantienen activos y siguen produciendo tejidos vasculares secunadrios,
esto se evidencia al comparar diferentes etapas de la ontogenia del tallo de W. sinensis, ya que
se observa un claro aumento en el nimero de anillos de crecimiento tanto en el cilindro central y

en los cambiumes sucesivos (Fig. 4C-F) entre cada tallo que forma la serie de la ontogenia.

En el detalle de los cortes se observé que al inicio del crecimiento secundario la epidermis
es uniseriada (Figs. 4A; 5A), el cortex tiene algunas capas de colénquima anular subepidérmico
seguidas de células de parénquima (Fig. 5A). La endodermis esta compuesta por células grandes
y el periciclo es multiseriado, las fibras por las que estd compuesto empiezan a lignificarse,
principalmente en la zona cercana al haz vascular (Fig. 5A). El floema y la médula presentan
idioblastos con contenidos oscuros (Figs. 4A; 5A). También el cambium empieza a diferenciar

las primeras fibras del xilema secundario (Fig. 5A).
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Figura 4. Ontogenia de los cAmbiumes sucesivos en tallos de Wisteria sinensis. Vista transversal (A-F). A) Inicio de crecimiento
secundario. B) Crecimiento secundario regular. C) Surgimiento del primer nuevo cambium en la zona del cortex formando los parches
iniciales (puntas de flecha). D) Algunos parches estan mas proliferados alrededor del tallo (puntas de flecha). E) Los parches proliferan
y a veces se unen (puntas de flecha). F) Tallo con dos cdmbiumes sucesivos (primer sucesivo= puntas de flecha; segundo sucesivo=

flechas). Escalas: A=0.5mm, B-E =2 mm, F =5 mm
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Cuando el crecimiento secundario ya se ha establecido, la epidermis es sustituida por una
peridermis de origen cortical subepidérmico (ausencia de ritidoma), las fibras periciclicas forman
un cilindro continuo (Fig. 5B). El cilindro vascular presenta una actividad regular del cambium,
formando xilema secundario al interior y floema secundario al exterior (Figs. 4B; 5B). Este
crecimiento regular continba al menos por ocho afios en las muestras examinadas; cabe
mencionar, que este tiempo fue estimado por el nimero de anillos de crecimiento, ya que se trata
de una especie caducifolia. Posteriormente, en la ontogenia se identifico el desarrollo de tejidos

vasculares secundarios pertenecientes al cAmbium sucesivo (Fig. 5C).

Respecto al desarrollo de la variante cambial, el primer nuevo cambium surge en forma
de parches al exterior de las fibras periciclicas en el parénquima cortical (Fig. 5 B-D). El nuevo
cambium presenta una actividad bidireccional desde su inicio, sin embargo, tanto el xilema como
el floema secundario comparten una apariencia similar, ya que los primeros tipos celulares que
se diferencian son fibras y parénquima no lignificado con un arreglo estratificado (Fig. 5C).
Posteriormente, empiezan a diferenciarse los vasos y una matriz de fibras, por lo que es mas facil
identificar el xilema secundario (Fig. 5D); mientras que, en la zona del floema, los elementos de
tubo criboso se diferencian alternandose con bandas de fibras e idioblastos con contenidos
oscuros (Figs. 5D; 6A). La zona mas interna de los nuevos radios que se desarrollan en este
nuevo incremento, frecuentemente se dilatan en contacto con las células corticales que quedan
al exterior del cilindro vascular anterior (Fig. 5C), en etapas posteriores de desarrollo pueden

proliferar formando cufias conicas pronunciadas (Figs. 4F; 6A; 7A, C; 10A).

18



Nejapa Mendoza, R.C.

Figura 5. Detalle de la anatomia del tallo y desarrollo del cAmbium sucesivo. Vista transversal (A-D). A) Inicio de crecimiento
secundario. Las flechas indican idioblastos. B) Crecimiento secundario regular. C) Inicio del primer incremento sucesivo; notar la
similitud anatdémica entre las primeras células formadas a ambos lados del nuevo cambium (1° nc y flechas), excepto por las células
secretoras del lado del floema. D) Primer incremento sucesivo diferenciando completamente los tipos celulares de cada tejido vascular.
Notar que el nuevo cambium (1° nc y flechas) del lado izquierdo es menos maduro. co= cortex, cr= cambium regular, en= endodermis,
ep= epidermis, flp= floema primario, fls= floema secundario, fp= fibras periciclicas, fpa= fibras alternadas con parénquima axial, fxs=
primeras fibras del xilema secundario, me= médula, pe= peridermis, v= vasos, vf= vasos y una matriz de fibras, xp= xilema primario,

xs= xilema secundario, 1°is= primer incremento sucesivo, 1°nc= primer nuevo cambium. Escalas: A = 50 um, B-D = 200 pum
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Figura 6. Desarrollo del cambium sucesivo. Vista transversal (A) y vista longitudinal radial (B). A)
Diferenciacion del xilema y floema secundario de primer nuevo cambium. Notar la porcion de
cortex que queda después del desarrollo del caAmbium sucesivo. B) Seccién longitudinal del
cambium sucesivo desarrollado fuera de las fibras periciclicas (fp y flechas). La médula estaria a
la izquierda, por lo que el tejido del floema pertenece al cambium regular y el tejido del xilema, a
la derecha ha sido formado por el primer nuevo cambium. co= cortex, fls= floema secundario, fp=
fibras periciclicas, xs= xilema secundario, 1°nc= primer nuevo cadmbium. Escalas: A = 200 um, B
=100 um
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Cabe destacar que los parches de tejido secundario provenientes del cambium sucesivo
se forman en diferentes momentos, proliferan y pueden llegar a unirse (Fig. 4E-F), generando un
nuevo cambium continuo y concéntrico, como se ve en las macrofotografias de las muestras de
W. sinensis y W. floribunda, o desarrollandose sucesivamente solo a un lado del tallo, como
encontramos en un espécimen de W. floribunda (Fig. 3C). En los especimenes de W.
brachybotrys y W. floribunda, identificamos que el primer cambium sucesivo se desarroll6 en la
misma posicion que en W. sinensis, fuera de las fibras periciclicas, destacando la ausencia de

tejido conjuntivo (Fig. 7A-B).

Al solo formarse una peridermis (ritidoma ausente), el cértex no es eliminado por
completo, por lo que el cambium sucesivo posterior (segundo, tercero, etc.) también tiene un
origen cortical (Figs. 6A; 7C), ubicandose fuera del incremento vascular anterior y con un tejido
conjuntivo inconspicuo. Cabe resaltar que, entre cada incremento sucesivo permanecen algunas
células corticales. Al igual que el primer nuevo cambium, los parches del segundo nuevo cadmbium
se diferencian mediante el mismo proceso y posteriormente pueden unirse 0 permanecer
separados; estos parches quedan por fuera del floema secundario del incremento sucesivo

anterior.
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Figura 7. Estructura de los siguientes cAmbiumes sucesivos y posicion de las fibras periciclicas en Wisteria. Vista transversal (A-C).
Las flechas indican las fibras periciclicas. A) W. brachybotrys de arriba hacia abajo de la imagen: xilema del primer incremento sucesivo
al tejido vascular regular. B) W. floribunda de arriba hacia abajo de la imagen: xilema del primer incremento sucesivo al tejido vascular
regular. C) W. sinensis, de arriba hacia abajo de la imagen: xilema del segundo incremento sucesivo al tejido vascular regular. cr=
cambium regular, fls= floema secundario, xs= xilema secundario, 1°is= primer incremento sucesivo, 1°nc= primer nuevo cambium,

2°is= segundo incremento sucesivo. Escalas: A-B =100 pum, C =1 mm
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Descripcion anatémica de la madera de Wisteria sinensis

La madera presenta anillos de crecimiento distinguibles, delimitados por vasos de diametro mayor
y una banda de parénquima axial, con porosidad anular (Fig. 8A). Con vasos dimarficos; vasos
anchos predominantemente solitarios o en multiples tangenciales de dos (Fig. 8A-B), de 13 + 2
vasos por mm?( 10 — 15 por mm?), diametro tangencial de 185 + 51 um (81 - 286 um), elementos
de vaso de 165 + 28 pym (105 — 204 um) de longitud; vasos angostos con engrosamientos
helicoidales a lo largo de todo el cuerpo, agrupados y generalmente asociados a los vasos anchos
(Fig. 8B, E), diametro tangencial de 12 + 3 um (9 - 18 um), elementos de vaso de 185 + 16 um
(162 - 216 um) de longitud; placas de perforacion simple (Fig. 8D, E); en ocasiones hay tilides en
vasos anchos (Fig. 8F); punteaduras intervasculares alternas ornamentadas, con un tamafio de
6 £ 0.5 pum (5 -7 um) (Fig. 8C); punteaduras vaso-radio con bordes distintivos, similares en
tamafio y forma a las intervasculares. Fibras libriformes no septadas de pared delgada a
engrosada (Fig.8A-B), de 1,871 + 458 um (630 — 2834 um) de longitud; fibras gelatinosas
predominantes. Parénquima axial paratraqueal aliforme mezclado entre los grupos de vasos
pequefos (Fig. 8B); parénquima apotraqueal en linea con células lignificadas y no lignificadas
(Fig. 8B), serie parenquimaticas de 2 a 4 células (Fig. 9D). Radios heterogéneos: uniseriados a
multiseriados de hasta 5 células de ancho (Fig. 9A, C), 12 + 3 por mm? (7 — 15 mm?), 433 + 265
pm (89 - 1048 um) de largo y 55 + 14 um (16 - 76 um) de ancho; heterocelulares con células
procumbentes, erectas y cuadradas mezcladas en el cuerpo de los radios (Fig. 9B); células
envolventes en los radios de mayor tamafio, algunos radios tienen porciones uniseriadas a los
extremos (Fig. 9C). Estratificacion de vasos angostos y del parénquima axial (Fig. 9A, C).

Cristales prisméaticos en camaras dentro de células del parénquima axial (Fig. 9D).

La madera de W. sinensis presenta varias caracteristicas del sindrome vascular
lianescente como: dimorfismo de vasos, con vasos anchos asociados a vasos angostos,

parénquima axial no lignificado, radios altos y el desarrollo de una variante cambial.
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Figura 8. Anatomia de la madera de W. sinensis. Vista transversal (A, B), vista longitudinal radial
(C, D, F) y material disociado (E). A) Madera con porosidad anular. B) Detalle del arreglo del
xilema: vasos anchos predominantemente solitarios, vasos angostos en grupos asociados a los
anchos. C) Elementos de vaso anchos con punteaduras intervasculares alternas. D) Placa de
perforacion simple en elemento de vaso anchos. E) Elemento de vaso angosto con
engrosamientos helicoidales y placa de perforacion simple. F) Elementos de vaso con tilides
Escalas: A=1mm, B=100 um, C =25 um, D = 100 pm, E =50 pum, F =200 um
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Figura 9. Anatomia del sistema radial y parénquima axial de W. sinensis. Vista longitudinal
tangencial (A, C), vista longitudinal radial (B) y material disociado (D). A) Radios uniseriados y
multiseriados; estratificacion de los vasos angostos y el parénquima axial. B) Radio heterocelular
con células procumbentes, cuadradas y erectas mezcladas. C) Radios con células envolventes
(flechas) y radio con extremos uniseriados D) Parénquima axial cristalifero y serie parenquimatica
de dos células. Escalas: A-C =100 pm, D = 50 pm
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Descripcion anatémica de la corteza de Wisteria sinensis

Anillos de crecimiento indistintos. Floema estratificado, con bandas de fibras alternadas con
elementos axiales no lignificados, interrumpido solo por los radios (Fig. 10A-B). Elementos de
tubo criboso en racimos o dispersos (Fig. 10B-C). Placas cribosas simples, con paredes
transversales a ligeramente inclinadas (Fig. 10D). Cuerpos de proteina P no dispersivos en tubos
cribosos (Fig. 10D). Una célula acompafiante en una esquina del tubo criboso (Fig. 10C).
Parénquima axial difuso a difuso en agregados, también formando una banda junto a las bandas
de fibras (Fig. 10B). El parénquima axial que toca las fibras suele ser cristalifero (Fig. 11A). Radios
con ondulaciones conspicuas, dilatacion leve a fuerte por division y expansion celular (Fig. 10A).
Ancho de los radios similar al del xilema, de 1 a 5 células de ancho con células procumbentes y
cuadradas a lo largo del cuerpo del radio (Fig. 11B). Esclerénquima compuesto por fibras de
forma redondeada a poligonal (Figs. 6B; 10B; 11A) y por grupos de esclereidas entre los radios
dilatados (10A). Sin esclerosis aparente en las células del parénquima del floema no conductor,
algunas células con contenidos oscuros, probablemente fendlicos (Fig. 10B). Periciclo con fibras
y esclereidas en un anillo continuo (Fig. 5B) o casi continuo en etapas posteriores de desarrollo
donde el tallo se ha engrosado mas (Figs. 10A; 11C). Elementos de parénquima axial y elementos
del tubo criboso estratificados (Figs. 10D; 11A). Cristales prismaticos en camaras en células de
parénquima axial (Fig. 11A). Peridermis de origen subepidérmico (a partir del colénquima
cortical). No hay ritidoma presente (Figs. 5B-D; 11C-D). El felema compuesto por células de pared
delgada, estratificado por capas alternadas de células con y sin contenidos oscuros (Fig. 11D).
Felodermis delgada (1-3 capas) aumenta el nimero de capas conforme engrosa el tallo
(identificado en la ontogenia de W. sinensis) con paredes de las células esclerificadas (Fig. 11C-

D). Células del felemay la felodermis con forma rectangular (Fig. 11D).
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Figura 10. Anatomia de la corteza interna de W. sinensis. Vista transversal (A-C) y vista
longitudinal tangencial (D). A) Floema secundario: radios dilatados y con ondulaciones, grupos
de esclerénquima. B) Estratificacion del floema. C) Floema conductor: una célula acompafante
(punta de flecha) por tubo criboso (flecha) y parénquima axial con contenidos oscuros. D)
Elementos de tubo criboso estratificados; cuerpos de proteina P (flechas). cr= cambium regular,
flc= floema conductor, fln= floema no conductor, xs= xilema secundario, 1°is= primer incremento

sucesivo. Escalas: A = 400 um, B-D = 100 pm
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Figura 11. Anatomia de la corteza interna y externa de W. sinensis. Vista longitudinal tangencial
(A), vista longitudinal radial (B) y vista transversal (C, D). A) Radios uniseriados a multiseriados;
parénquima cristalifero (flechas) cerca de las fibras; elementos del tubo criboso y parénquima
axial estratificado. B) Cuerpo de radios compuesto por células procumbentes y cuadradas C)
Periciclo y varias capas de felodermis esclerificadas. D)Peridermis compuesta por células
rectangulares: felema estratificado y felodermis con pocas capas de células. Escalas: A-C = 100
pm, D =200 um
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Discusioén

El objetivo principal de este trabajo fue identificar el origen, desarrollo y estructura de los
cambiumes sucesivos en algunas especies del género Wisteria. Los resultados indican que las
especies estudiadas del género Wisteria presentan cambiumes sucesivos. Con base en la
ontogenia realizada en W. sinensis, identifiqué que ésta variante cambial surge de las células del
parénquima cortical, este mismo patron se identific6 en las demas especies del género. Con
respecto a la anatomia de los tejidos secundarios, W. sinensis presenta varias caracteristicas del
sindrome vascular lianescente como dimorfismo de vasos, con vasos anchos asociados a vasos
angostos y parénquima axial no lignificado. Por otro lado, la presencia de la placa de perforaciéon
simple, la estratificacion de algunos tipos celulares, parénquima con cristales en camara, la
presencia de proteina P no dispersiva en los elementos del tubo criboso y fibras periciclicas, son

caracteristicas de importancia taxonomica.

A continuacion, se discutirdn principalmente trabajos sobre cambiumes sucesivos en la
familia Leguminosae comparando el origen, estructura y actividad de los cambiumes sucesivos
con lo observado en Wisteria. También se mencionaran las distintas variantes cambiales con
multiples cambiumes; en ésta parte me enfocaré en los cambiumes sucesivos y las
neoformaciones, recalcando sus diferencias estructurales y de desarrollo. Finalmente, se
analizaran las caracteristicas anatoémicas de los tejidos vasculares secundarios de W. sinensis y
se mencionaran cuales pertenecen al sindrome vascular lianescente, ademas de las
caracteristicas que se presentan en comudn con las leguminosas, la subfamilia Papilionoideae y

cuales son propias del género.

Ontogenia de la variante cambial en Wisteria

Dentro de la familia Leguminosae, se han reportado varios géneros tropicales con cambiumes
sucesivos, como: Dalbergia (D. paniculata Nair y Mohan Ram, 1990), Daviesia (Pate et al., 1989),
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Machaerium (M. madeirense Acevedo-Rodriguez et al., 2015; M. multifoliolatum Dias-Leme et al.,
2020), Mucuna (M. macrocarpa Boureau, 1957), Pueraria (P. montana Yang et al., 2016),
Rhynchosia (R. phaseoloides Rajput et al., 2012; R. pyramidalis Moya et al., 2018), Schnella
(Acevedo-Rodriguez et al., 2015) y Spatholobus (S. roxburghii Nair, 1993). Estos géneros no se
encuentran cercanamente relacionados, lo que probablemente indica un caso de evolucién
independiente. Ademas, no todos estos géneros tienen una descripcion detallada de la ontogenia

de su variante cambial, y aln se ignora el origen de éstas mismas.

Sin embargo, en las especies donde se ha descrito la ontogenia de los cambiumes
sucesivos, se han sefialado hasta el momento tres posibles origenes de los cAmbiumes sucesivos
en la familia. Un origen es del parénquima del floema secundario, tanto en D. paniculata como en
M. multifoliolatum (Nair y Mohan Ram, 1990; Dias-Leme et al., 2020), un segundo origen es en el
periciclo, identificado en Daviesia (Pate et al., 1989) y el tercer origen es en las células del
parénquima cortical ubicadas fuera de la banda de fibras primarias en S. roxburghii, R.
phaseoloides y R. pyramidalis; (Nair, 1993; Rajput et al., 2012; Moya et al., 2018). En este trabajo,
ésta banda de fibras se interpreta como fibras periciclicas (como también lo sugiere el Comité de
Cortezas de la IAWA; Angyalossy et al., 2016), y son fundamentales para identificar el origen
cortical de los cAmbiumes sucesivos, ya que el primer cambium sucesivo aparece por fuera de
éstas fibras. Este origen cortical puede producir cambiumes sucesivos con una actividad
diferencial desarrollando tallos no-cilindricos, como en el caso de Rhynchosia y Machaerium
donde los tallos son aplanados, o bien tallos casi cilindricos como en Spatholobus y Wisteria. Sin
embargo, se identific6 que en Wisteria algunos tallos pueden presentar una forma aplanada por

el desarrollo de cAmbiumes sucesivos hacia un solo lado del tallo.

El origen de los cambiumes sucesivos en Wisteria ha sido estudiado previamente con
resultados controversiales, ya que se proponen distintos origenes: del periciclo (Strasburger

1891), del parénquima del floema secundario (De Bary, 1877; Leclerc du Sablon, 1883; Curtiss,
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1892) y del parénquima cortical (Schenck, 1893; Kruiger, 1884; Haberlandt, 1914). Los resultados
de este trabajo concuerdan con las observaciones realizadas por Kriiger (1884), Schenck (1893)
y Haberlandt (1914). El origen cortical es evidente ya que la diferenciacion del nuevo cambium
se produce fuera de las fibras periciclicas, que ademas permanecen en el centro del tallo junto al

primer cilindro vascular.

Los nuevos cambiumes pertenecientes a los siguientes incrementos, también se forman
a partir de células remanentes del parénquima cortical de la periferia del tallo. Algunas capas de
células de parénquima cortical permanecen entre dos incrementos sucesivos y pueden
diferenciarse por su forma no fusiforme. Este tejido no es considerado como tejido conjuntivo, ya
que en otras plantas con cAmbiumes sucesivos este ha sido interpretado con un origen a partir
de la actividad de proliferacion de un meristemo que se ha atribuido como derivado del
procambium (Myskow et al., 2019), derivado del periciclo (Tamaio et al., 2009; Terrazas et al.,

2011) o, en dltima instancia, derivado de un cambium maestro de origen cortical (Carlquist, 2007).

Si este mismo meristemo con tres origenes propuestos de manera diferente es homélogo
entre los taxones que presentan cambiumes sucesivos, va mas alla del objetivo del presente
estudio, pero al menos en Wisteria no comparte un desarrollo similar y no forma un tejido
conjuntivo. Dado que éstas células remanentes son porciones de la corteza que permanecen
incluidas, no se les dara un nombre diferente, asi como no se les da un nombre nuevo a las
células incluidas entre diversas peridermis al formarse un ritidoma, éstas pueden ser células
corticales o partes del floema secundario (Evert, 2006); en este sentido, la diferencia es que los
tejidos incluidos por la peridermis sucesiva estdn muertos y comunmente suberizados, mientras
gue aqui las células remanentes del cortex permanecen vivas y pueden contribuir en las cufias
conicas radiales formadas en la base de los incrementos sucesivos, que en ocasiones parecen

conectar distintos incrementos vasculares.
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Myskow y colaboradores (2019) han propuesto un mecanismo universal para explicar la
formacion de cambiumes sucesivos en las plantas vasculares. Este mecanismo es a patrtir de las
células mas externas del procambium, las cuales mantienen su actividad meristeméatica durante
la diferenciacion de los haces vasculares, éstas conforman una zona que limita con el cortex. La
propuesta de estos autores sefiala que la capacidad de mantener células indiferenciadas en la

parte mas externa se repite en el desarrollo de los cambiumes sucesivos.

Si bien este mecanismo podria estar generalizado en numerosas familias del orden
Caryophyllales, y quizéas incluso fuera de ellas, como en Menispermaceae (Tamaio et al., 2009)
y Sapindaceae (Cunha Neto et al., 2018), este mecanismo no es universal. De hecho, en trabajos
previos con otras leguminosas, tanto el parénquima cortical como el del floema son dos
mecanismos alternativos (Nair, 1993; Rajput et al., 2012; Moya et al., 2018). Ademas, éstas
células de parénquima cortical que son el sitio de origen del nuevo cambium de Wisteria se
derivan del meristemo fundamental y no del procambium. Este es un desarrollo alternativo al

propuesto en Celosia argentea (Amaranthaceae) (Myskow et al. 2019).

Actividad de los cambiumes sucesivos

Varias investigaciones sobre cambiumes sucesivos sugieren que la actividad meristematica del
cambium anterior cesa cuando se forma un nuevo cambium, y solo el Gltimo incremento sucesivo
continta contribuyendo al aumento del grosor del tallo (Leclerc du Sablon, 1883; Curtiss, 1892;
Haberlandt, 1914; Boureau, 1957). Al contrario de lo que dice la literatura, en la ontogenia de W.
sinensis, observamos que el cilindro central inicial sigue aumentando de tamafio incluso cuando
se desarrollan nuevos cambiumes sucesivos, esto también es evidente al contar los anillos de
crecimiento del cilindro central y comparar entre tallos de diferente grosor. Ademas, no solo el
cilindro central mantiene su actividad, sino todos los demas incrementos simultaneamente; esto

puede explicar la formacion de las cufias conicas en los radios que se forman en la base de los
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incrementos, siendo un mecanismo para adaptarse al crecimiento simultdneo de los cambiumes

sucesivos y evitar la ruptura de los tejidos.

Esta continuidad simultanea de la actividad cambial en los incrementos sucesivos ha sido
reportado previamente en otros linajes distantes (Carlquist, 2007); por ejemplo, en el género de
las gimnospermas Cycas, que presenta cambiumes sucesivos, todos los cambiumes permanecen
activos simultaneamente, esto es identificado por el aumento basipétalo del nimero de traqueidas
del cilindro central inicial y los sucesivos (Terrazas, 1991). También en la leguminosa Machaerium
multifoliolatum se ha identificado una actividad continua del cAmbium del cilindro central y los
cambiumes de los incrementos sucesivos que se desarrollan sélo en lados opuestos del tallo,

contribuyendo a su forma aplanada (Dias-Leme et al., 2020).

Variantes cambiales con multiples cambiumes

En la literatura se han descrito cuatro variantes cambiales derivadas de multiples cambiumes:
floema intraxilematico, tallos compuestos, cAmbiumes sucesivos, y neoformaciones (Angyalossy
et al., 2015). El floema intraxilematico deriva de un cambium formado entre el xilema primario y
la médula (Angyalossy et al., 2015), se ha identificado en varias familias de las angiospermas:
Bignoniaceae, Combretaceae, Convolvulaceae, Leguminosae, por mencionar algunas (Kuo y
Pate, 1981, Patil et al., 2009; Kishore S.; Z6zimo et al., 2011; Terrazas et al., 2011; Rajput et al.,
2018). Los tallos compuestos se han descrito exclusivamente para la familia Sapindaceae, ésta
variante cambial implica la formacion de 4 hasta 10 cilindros independientes que se unen
formando un solo tallo con una estructura de cable (Schenck, 1893; Carlquist, 1991; Tamaio et al.,
2011; Chery et al., 2020). Por otro lado, tanto los cambiumes sucesivos como las neoformaciones,
se definen en la literatura como la formacion de nuevos cambiumes (neo-cambia en inglés)
desarrollados alrededor del cilindro vascular original (Acevedo-Rodriguez et al., 2015; Angyalossy

et al., 2012, 2015); si bien, ésta definicidbn puede usarse para ambas variantes, con ella no es
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posible identificar qué es lo que las diferencia una de otra; ademas, anatbmicamente pueden ser

muy parecidas, tanto en origen y en etapas tempranas de desarrollo.

Sin embargo, si es posible separar los cambiumes sucesivos de las neoformaciones
mediante el estudio de su ontogenia. El origen de las neoformaciones, también llamadas como
cilindros vasculares cordados (Tamaio y Somner, 2010; Borniego y Cabanillas, 2014) o cilindros
vasculares externos (Leal et al., 2020), ha sido identificado en el parénquima cortical o en el del
floema secundario (Acevedo-Rodriguez et al., 2015; Angyalossy et al., 2012, 2015); esto ha sido
reportado en estudios ontogénicos realizados en tallos y raices de Chiococca alba (Rubiaceae)
(Leal et al., 2020) y Serjania caracasana (Sapindaceae) (Bastos et al., 2016) y en tallos de

Serjania meridionalis (Borniego y Cabanillas, 2014).

En las tres especies antes mencionadas, conforme se desarrolla la variante cambial la
polaridad del tejido vascular producido por el nuevo cambium es clave para diferenciar entre las
neoformaciones y los cAmbiumes sucesivos; los cAmbiumes sucesivos se desarrollan como
incrementos alternos concéntricos de xilema-cambium-floema, mientras que las neoformaciones
son nuevos cilindros totalmente cerrados. Asimismo, los cambiumes sucesivos son mucho mas
comunes que las neoformaciones y se han identificado en hierbas, arbustos, arboles y lianas,
tanto en 6rganos subterraneos como aéreos (Schenck, 1893; Wheat, 1977; Krumbiegel, 1998;
Rajput y Rao, 2000; Carlquist, 2007; Robert et al., 2011; Terrazas et al., 2011); mientras que
hasta el momento sélo se han reportado neoformaciones en lianas y arbustos tanto en tallos como
en raices (Mirbel, 1828; Tamaio y Somner, 2010; Borniego y Cabanillas, 2014; Bastos et al., 2016;

Leal et al., 2020).

Por otro lado, aliin no se sabe exactamente qué mecanismos de regulacion se expresan
en la formacién de un nuevo cambium; sin embargo, se ha identificado que miembros de la familia
de genes HD-ZIP lll estan involucrados en la diferenciacion, establecimiento y mantenimiento del

cambium vascular (Smetana et al., 2019); en mutantes de Populus sp. que expresan un micro-
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ARN resistente a popREVOLUTA, desarrollan un cadmbium anormal dentro del parénquima
cortical que puede producir tejidos vasculares secundarios en polaridad inversa (Robischon et al.,
2011); otro gen es PtrHB4, que al mutarlo y sobreexpresarlo en tallos de Populus, induce la

actividad cambial y la diferenciacion del xilema en zonas ectopicas (Zhu et al., 2018).

Anatomia de tejidos vasculares secundarios del tallo

El sindrome vascular lianescente se distingue por un conjunto de caracteristicas anatomicas que
la mayoria de las lianas presenta (Obaton, 1960; Carlquist, 1985; Angyalossy et al., 2015).
Wisteria sinensis, no es la excepcion, pues se identificaron caracteristicas como el dimorfismo de
vasos, vasos con diametros anchos, pocas fibras, radios altos, presencia de parénquima no
lignificado y el desarrollo de una variante cambial. La presencia de abundantes fibras gelatinosas
esta relacionado al habito lianescente, el arreglo de éstas alrededor del tallo brinda flexibilidad
para enrollarse y posteriormente sostenerse (Bowling y Vaughn, 2009); éstas fueron identificadas

tanto en el xilema como en el floema secundario.

Las caracteristicas del xilema secundario en general coinciden con descripciones previas
del género y con lo descrito para la familia Leguminosae: vasos solitarios a multiples, placas de
perforacion simple, punteaduras intervasculares alternas ornamentadas, cristales prismaticos en
camaras dentro del parénquima axial y parénquima axial paratraqueal (Solereder, 1908; Baretta-
Kuipers, 1981; Wheeler y Baas, 1992; Brandes y Barros, 2008). Por otra parte, la estratificacion
es una caracteristica comun dentro de la subfamilia Papilionoideae (Wheeler y Baas, 1992). En
el caso de W. sinensis, el parénquima axial se describi6 de acuerdo con lo sugerido por el Comité
de la IAWA (1989), teniendo un arreglo tanto paratraqueal aliforme y apotraqueal en linea, estos
arreglos no son conspicuos; otros autores también lo describen como un arreglo no muy bien

diferenciado (Gasson et al., 2004).
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Una caracteristica que presenta controversia entre autores que han descrito la madera de
Wisteria, son los vasos angostos con engrosamientos helicoidales, Carlquist (1985) los reporta
como traqueidas vasicéntricas, las cuales indica que se encuentran en mayor abundancia en el
lefio tardio. Solereder (1908) y Cozzo (1950) identifican traqueidas vasicéntricas y vasos con
engrosamientos helicoidales en W. sinensis. Mientras que en la descripcidén del género realizada
por Gasson et al. (2004), menciona que pueden presentarse tanto traqueidas y vasos angostos
con engrosamientos helicoidales; en dicho trabajo, entre las caracteristicas de la madera de W.
floribunda se menciona la presencia de vasos angostos con engrosamientos helicoidales. Al
haber analizado ésta caracteristica mediante material disociado, fue posible identificar la
presencia de una placa de perforacion, caracteristica indispensable en un elemento de vaso, por

lo que al menos para W. sinensis son vasos angostos con engrosamientos helicoidales.

Cabe sefalar, que los engrosamientos helicoidales son mas comunes en plantas de zonas
subtropicales y templadas (Van Der Graaff y Baas, 1974; Ohtani y Ishida, 1978; Baas et al., 1983;
Baas y Schweingruber, 1987; Nair, 1987). Los vasos con engrosamientos helicoidales en la
familia Leguminosae se han reportado en especies lianescentes, arbéreas y arbustivas de zonas
templadas (Baas y Schweingruber, 1987; Gasson et al. 2004); adicionalmente, en varias especies
de la subfamilia Papilionoideae, los vasos angostos se caracterizan por presentar

engrosamientos prominentes (Ohtani y Ishida, 1978).

Acerca de la anatomia del floema, dentro de la subfamilia Papilionoideae pueden
encontrarse células con contenidos oscuros, en algunos casos albuminosos; en W. sinensis se
identificaron en la médula al inicio del crecimiento secundario, en el floema primario y en el
secundario; las placas cribosas simples, la estratificacién del floema, las fibras gelatinosas y los
cristales prisméticos en cadmara del parénquima axial son caracteristicas observadas en W.
sinensis y que son reportadas generalmente para la subfamilia Papilionoideae (Solereder, 1908;

Metcalfe y Chalk, 1950; Furuno, 1990; Costa et al., 1997).
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La proteina P no dispersiva se observo en los elementos de tubo criboso de la especie
estudiada; ésta proteina permanece aun cuando ya no tienen nudcleo los elementos del tubo
criboso, su forma es variada y esta presente en varias familias de angiospermas (Behnke, 1991).
Esta caracteristica dentro de las leguminosas sélo ha sido descrita en la subfamilia
Papilionoideae, distinguiéndose de otras familias por ser cuerpos cristalinos con forma de huso

(spindle-shaped crystalline P-protein en inglés) (Behnke, 1991; Peters et al., 2010).

Strasburger (1891) identifico la proteina P no dispersiva en W. sinensis como un cuerpo
de forma poligonal, elipsoidal o fusiforme suspendido a la mitad del lumen de la célula con colas
gque se extienden hacia las placas cribosas. Estudios recientes identificaron que estos cuerpos
de proteina son contréactiles y funcionan como una compuerta que controla la resistencia del flujo
mediante la regulaciéon de concentraciones de Ca?* citoplasmatico, debido a este mecanismo se
propuso cambiar el nombre por forisomas (en inglés son llamados forisomes) (Furch et al., 2009;
Peters et al., 2010; Paulmann et al., 2021). En W. sinensis y W. floribunda, se han identificado la
presencia de forisomas con colas, ésta caracteristica es menos comun dentro del clado IRLC, al

cual pertenece el género Wisteria, por lo que puede ser (til taxonémicamente (Peters et al., 2010).

Una de las caracteristicas que se comparte con otras especies de la familia Leguminosae,
es la presencia de un anillo de fibras periciclicas; en W. sinensis, este anillo al inicio del
crecimiento secundario esta formado por grupos de fibras separadas por parénquima,
posteriormente el parénquima lignifica formando esclereidas. Otras investigaciones sefialan que
el anillo puede ser discontinuo en otras especies y es variable la composicién del esclerénquima
(Solereder, 1908; Metcalfe y Chalk, 1950). El origen de la peridermis es variable dentro de la
subfamilia, ya que puede surgir en la epidermis o hasta en la parte mas externa del floema
secundario, en el caso de W. sinensis es subepidérmico, esto concuerda con lo reportado

anteriormente por Metcalfe y Chalk (1950).
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Conclusiones

Se identificd el origen cortical de los cambiumes sucesivos en tres especies del género Wisteria,
evidenciando que existe mas de una via de desarrollo que puede conducir a arquitecturas
vasculares similares en lianas. La posicion fuera de las fibras periciclicas es una caracteristica
fundamental para identificar el origen del primer incremento sucesivo. La presencia de ésta
variante cambial en todas las especies analizadas del género Wisteria indica que los cambiumes
sucesivos son probablemente una sinapomorfia del género, ya que estan ausentes en su grupo
hermano (géneros Austrocallerya y Padbruggea) y linajes cercanamente emparentados; al menos
ésta variante cambial no solo evolucioné en los trépicos, sino también en linajes lianescentes
templados. A través de la ontogenia en W. sinensis evidenciamos que incluso cuando se ha

desarrollado un nuevo cadmbium, el cAmbium de incrementos previos contintia activo.

La anatomia de los tejidos vasculares secundarios de W. sinensis presenta caracteristicas
como la presencia de cristales prismaticos en camaras en el parénquima axial tanto del floema
como del xilema, la proteina P no dispersiva en los elementos de tubo criboso y la estratificacion
de varios tipos celulares que conforman el tejido vascular secundario, lo cual permite diferenciarla
de miembros de otras subfamilias de las leguminosas. Dentro de la subfamilia, el origen
subepidérmico de la peridermis, es util taxondmicamente para diferenciar entre especies. El
sindrome vascular lianescente no es exclusivo de lianas de zonas tropicales, se identificaron

varias caracteristicas de este en W. sinensis, que es una especie de zonas templadas.

Adicionalmente en el Apéndice 3 se muestran en forma de infografia una explicacion

general del trabajo y los resultados mas importantes.
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Especies, datos de colecta, origen geogréfico, habitat, herbario o xiloteca en el que estan

depositados y numero de identificacién (los ejemplares depositados en CTES y MEXU, aln no

cuentan con un numero asignado). Los acrénimos corresponden a: US - National Herbarium,

Smithsonian Institution; CTES - Herbario Carmen L. Cristébal, Instituto de Botanica del Nordeste;

MEXU - Herbario Nacional de México, Universidad Nacional Autbnoma de México; TWTw Xxiloteca

del Forestry and Forest Products Research Institute.

Especie Co[ector Coordenadas
y namero
38° 49'47.88"
N
Pace 721 760 59 36.44"
W
Wisteria
sinensis
38.34° 54’
Nejapa 21.24" S
1 57° 57' 45.34"
W

Localidad

Condado
Prince
George,
Maryland,
Estados
Unidos

La Plata,
Buenos Aires,
Argentina

Habitat

Individuo trepando
el tronco de un
arbol, cerca de un
arroyo en el borde
de la carretera
(orilla norte de
Henson Creek del
lado estede
Forestville Rd,
frente a la iglesia
del Nuevo
Testamento).
También se
observaron
individuos en el
lado oeste de la
carretera cerca
del
estacionamiento

de la iglesia.

Plaza Olazabal,
cruce de avenida
7y 38.
Otros 5 individuos
de gran tamafio
cercanos a este.

NUmero de
identificacion

US 3716090

MEXU -

MEXU -

CTES -
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Especie

Wisteria
brachybotrys

Wisteria
floribunda

Colector

oy
namero

Noshiro
B76

Noshiro
A461

Noshiro
746

Noshiro
A763

Noshiro
E443

Coordenadas

33° 44' 37.6"
N

130° 49' 35.1"
E

32° 46' 28.7"
N
131°41'38"E

35°45'55" N
136° 38' 10"E

40° 25'4.6" N
140° 35' 23.6"
E

37°19'38" N
139° 30" 16" E

Localidad

Kokura-
minami ku,
Kita-kyushu,
Fukuoka,
Japén

Saiki, Oita,
Japoén

Valle
Kawachi,
Neo Mura,
Motosu
Gun,
Gifu, Japén

Nagabashiri,
Oodate,
Akita, Japon

Fuzawa,
Tadami
machi,
Minami-aizu
gun,
Fukushima,
Japoén

Nejapa Mendoza, R.C.

Habitat

A lo largo del rio

Yama-no-kami;
cerca hay una
plantacion de

Cryptomeria
japonicay un
bosque de

Zelkova serrata
Cerca del rio

Kirikomi
creciendo junto

con individuos de
Quercus glauca,

Castanopsis
cuspidata y
Machilus
thunbergii

Sin datos de
habitat

Rio Shimo-nai-
zawa creciendo
junto con
individuos de
Pterocarya
rhoifolia y Salix
dolichostyla

Rio Tasawa
cerca hay una
plantacion de

Cryptomeria

japonica

Ndmero de
identificacion

TWTw 27768

TWTw 27188

TWTw 13952

TWTw 27446

TWTw 28585

El material fijado de los tallos de W. sinensis (Pace 721 y Nejapa 1), el material deshidratado y

rehidratado de W. brachybotrys y W. floribunda (ejemplares donados por TWTw) y las laminillas

histolégicas utilizadas para este trabajo se encuentran depositadas en la coleccion del Dr.

Marcelo R. Pace en el Instituto de Biologia, UNAM.
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Apéndice 2. Glosario

Las definiciones de los conceptos que se enlistan a continuacion, en su mayoria estan basadas
en el libro Esau’s Plant Anatomy (Evert, 2006) y en las listas de caracteristicas microscopicas de
la madera y corteza de la IAWA (IAWA Committee, 1989; Angyalossy et al., 2016); excepto los
conceptos donde se cite otra fuente después de la definicion.

Cambium vascular: meristemo secundario lateral que da origen a los tejidos vasculares
secundarios en el tallo y la raiz; tiene una actividad bifacial produciendo xilema secundario al
interior y floema secundario al exterior.

Cambium sucesivo: formacion adicional de un nuevo cadmbium después de establecido el
primero, formando una secuencia simétrica o asimétrica de incrementos vasculares por fuera del
cambium regular. Cada nueva formacion sigue la polaridad de los tejidos vasculares del cilindro
original: xilema secundario al interior y floema secundario al exterior (Angyalossy et al., 2015).

Corteza: todos los tejidos por fuera del cAmbium vascular. Puede ser dividida como corteza
interna y externa. La interna esta compuesta por el floema secundario, mientras que la externa
se refiere a la peridermis mas interna y en el caso de formarse un ritidoma incluye los tejidos que
guedan aislados dentro de este.

Cértex: tejido de origen primario ubicado entre el sistema vascular y el tejido dérmico en tallos y
raices. Compuesto generalmente por parénquima y colénquima; puede llegar a esclerificarse,
presentar estructuras secretoras y células que contengan cristales.

Endodermis: capa de células mas interna del cOrtex en tallos y raices; su origen es de tejido
fundamental. La células que la conforman presentan bandas de Casparian en las paredes
anticlinales, puede llegar a tener paredes secundarias.

Fibras periciclicas: localizadas en la periferia exterior del cilindro vascular, entre la capa mas
interna del cortex y por fuera del floema primario.

Felema o corcho: tejido de proteccién compuesto por células muertas con paredes suberizadas,
forma parte de la peridermis y se desarrolla al exterior del felégeno. Las células del felema
generalmente tienen un arreglo de hileras radiales y mueren al madurar.

Felodermis: tejido producido al interior del cAmbium del corcho como parte de la peridermis del
tallo y raiz. Las células que la conforman no estan suberizadas.

Felégeno o cAmbium del corcho: meristemo lateral secundario con actividad bifacial. Mediante
divisiones periclinales forma el felema hacia el exterior y la felodermis hacia el interior.

Floema conductor: porcion del floema secundario adyacente al cambium, se caracteriza por
tener tanto tubos cribosos/ células cribosas como células acompafantes/ células de Strasburger
turgentes. Los elementos cribosos son funcionales y transportan fotosintatos.
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Floema no conductor: porcién del floema en donde los tubos cribosos/ células cribosas y las
células acompanantes/ células de Strasburger han perdido su citoplasma, por lo que ya no tienen
la capacidad de conduccion. Puede haber dilatacion de los tejidos, esclerificacion y acumulacion

de metabolitos en el parénquima de este tejido.

Floema secundario: tejido derivado del cAmbium vascular, compuesto por floema conductor y
no conductor.

Periciclo: parte del tejido fundamental del estele localizado entre el floema y la endodermis,
presente en tallos y raices. El periciclo puede permanecer parenquimatoso o desarrollar un
esclerénquima.

Peridermis: tejido de proteccion secundario que reemplaza la epidermis en tallos y raices. Esta
conformada por el felema, felégeno y felodermis. Su origen puede ser a partir de la epidermis, el
cortex, la endodermis, el periciclo, el floema no conductor o en la felodermis de la primer
peridermis.

Ritidoma: tejido secundario compuesto por la peridermis mas interna y los tejidos que quedan al
interior de esta, por ejemplo, el floema no conductor y el cortex. Esto ocurre por la formacion

sucesiva de varias peridermis.

Traqueida: célula no perforada; puede presentarse en el xilema primario o secundario. Puede
tener paredes engrosadas.

Variante cambial: forma alternativa del desarrollo del crecimiento secundario producido por la
actividad diferencial de un solo cAmbium o multiples cambiumes (Carlquist, 2001).

Vaso: serie de elementos de vaso en forma parecida a un tubo, son células con placas de
perforacion.

Xilema secundario: tejido derivado del cdmbium vascular, tiene la funciébn de soporte
principalmente.
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Origen cortical de los cambiumes sucesivos en tallos de
Wisteria (Leguminosae), un género de lianas

de zonas templadas

Wisteria se distribuye naturalmente en zonas templadas, debido a su valor ornamental ha sido
introducida a varias partes del mundo. En W. sinensis se han propuesto distintos origenes de
los cdmbiumes sucesivos, Mediante el estudio de la ontogenia de los tallos hago un andlisis
detallado de la estructura, desarrollo y caracteristicas de los tejidos vasculares secundarios.

Posibles origenes de los cambiumes sucesivos

Periciclo

| Parénquima
del floema
secundario

Highlights

Los cambiumes sucesivos de Wisteria son
de origen cortical, por fuera de las fibras
periciclicas.

Los camblumes sucesivos posiblemente
son una sinapomorfia del género.

La madera presenta varias caracteristicas
del sindrome vascular lianescente,

Se provee una descripcion completa de la

Desarrollo de
nuevos cambiumes

Nuevos incrementos
vasculares en parches

» cAmbiumes Sucesivos
=& NUevo cmbium
* fibras penciclicas

corteza.
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