8

UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA
DE MEXICC

FACULTAD DE CIENCLAS

2e): WS

st

Ta13 RACIORAL ATIORONZ § M7
i o n
=D o8 4= (=0
= \’3

ANALISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO

DE TALLA EN PLANTAS DEL DEVONICO. EVALUACION
DEL USO DE ECUACIONES ALOMETRICAS PARA LA
ESTIMACION DE LA ALTURA, EN PLANTAS FOSILES.

T E S I S
QUE PARA OBTENER EL TITULO DE:
O L O G A
E N T A

B X
1 4 L 4 E g
JULIETA ALEJANDRA ROSELL GARCIA

A

<uDI0S Appy
© e T,

<
= ==
S 5
DR. SERGIOQ. -CEVALLOS FERRIZ
: CIAS
2. CULY AR
IUNIO DE 2002.

C'UDAD UNIVERSITARIA,

TESIS CON
FALLA DE ORIiGEN




e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



|

2
i
i

LNy

—= =
=S
ST

PR
) d
)
AYAR)
NG,
N &
=58
25
iy

>

Y,
4
€3

\Y

ﬁ%:
A
N

n
i

M. EN C. ELENA DE OTEYZA DE OTEYZA
Jefa de la Division de Estudios Profesionales de la
Facultad de Ciencias

Presente

Comunico a usted que hemos revisado el trabajo escrito: Anslisis de la tendencia evolutiva
al aumento de talla en plantas del Devdnico. Evaluacién del uso de ecuaciones
alométricas para la estimacidén de la altura en plantas fésiles. -

realizado por JULIETA ALEJANDRA ROSELL GARCIA

con nimero de cuenta gss5p379-g  » Guién cubrio los créditos de la carrera de Biologia
Dicho trabajo cuenta con nuestro voto aprobatorio.
Atentamente

Director de Tesis ' :
Propietario Dr. Sergio Rafael Silvestre Cevallos Ferriz

Propietario M. en C. Gerardo Rivas Lechuga °

Propietario M. en C. José Luis Ramirez Gardufio

Suplente Dra. Guadaiup"‘e’f Jud:.th Marquez Guzmén
) Suplente Dra. Susana Aurora Magallén Puebla Subm ﬂq’:{.ﬂ?ﬁ;
FACULTAD DE CIQ?NCIAS
U.N.A.M.
Consejo Depart talde Biologia

v
Dra. Patricia Ramos Morales
DEr:-T=vn N ey
D Biciaceog.




A Mario, Rorro y Martha







A mis padres, por el carifio y apoyo que siempre he recibido. A mi madre, por ser un ejemplo
de entereza, Iucha y sobre todo de entrega. A mi padre, por transmitirme sus principios, su
concepcién del mundo y su gusto por entender el funcionamiento de las cosas, a través del
cual se encuentra constantemente presente.

A mi querida y enorme familia, por todo el carifio y apoyo. A las familias Zamacona, Ramirez,
De los Cobos, Rivera, Dilisi, Angulo y Sanchez, gracias por todo.

Y finalmente a mis amigos, Lourdes, Benjamin, Ivald, Ofelia, Edmundo, Alejandra, Marcela,
Barbara, Krivsova, Gabriel A., German, Coquis, Carlos, Bernardo, Gabriel G., Pablo, Reyna,
Yadira, Henrry, Alfredo, Marco, Adrian, Erika, Giovanni, Angela, Jaime y Jorge, por todos los
momentos compartidos, jgracias! A los Evos, por ser un paréntesis en el clima de aislamiento
académico y conformismo que nos rodea.

I







AGRADECIMIENTOS

Al Dr. Serg10 Cevallos Ferriz por el apoyo y la asesoria durante el desarrollo de la tesis, por
‘introducirme al fascinante mundo de la paleoboténica, y sobre todo por permitirme
“ desarrollar un trabajo como éste y confiar en su buen resultado.

A los nuernbros del sinodo y revisores de este trabajo: Dra. Susana Magallén, Dra. Judith
5 Marquez, M. en C. Gerardo Rivas y M. en C. José Luis Ramirez. Agradezco la revisién

. detallada y critica que realizaron a mi trabajo, y sobre todo sus amables y estimulantes
palabras.

- To Dr. Karl J. Niklas, for suggesting the topic of this thesis, for the continous advice and
mainly for his interesting research and writings, always a matter of inspiration and excitement
for me.

Al Dr. Reinhard Weber por la amable disposicién que ha tenido siempre para contestar a mis

preguntas y por compartir conmigo su extenso conocimiento sobre las interesantes plantas
paleozoicas. Vielen Dank Dr. Weber!

Al M. en C. Salvador Zamora y al Dr. Carlos Diaz por sus valiosas sugerencias a la parte
estadistica del trabajo.

A Claudia Carranza por su ayuda con las figuras de la tesis, y a Gabriel Rincén por la ayuda
prestada con el paquete estadistico SAS. ’

Al personal de la Biblioteca Conjunta de Ciencias de la Tierra, y en especial a José Luis Ruiz
(La Chiva), Pedro Gutiérrez, Ofelia Barrientos y Arturo Méndez por todos los servicios
prestados durante la prolongada busqueda bibliografica.

; ‘;A la Umver51dad Nacional y a todos los que la hacen posible.

- A todos mis profesores en esta universidad, en especial a Gerardo Rivas, Daniel Le6n, Michele
o Gold ]orge Gonzélez, Miguel Nifiez, Juan Américo Gonzalez y Javier Ferndndez.

:- "iAl Prof. Rivas, mi gurti, maestro y amigo, por la ayuda y apoyo incondicional, por la
.- constante orientacién (jpor qué caminos me has llevado!) y por todo el trabajo pendiente.

< A'Joe, por ser el mejor compaiiero que se pueda tener. Gracias por todas las asesorias,
" recomendaciones, charlas, bromas y sobre todo por tu invaluable amistad.

. A'los compafieros y amigos del Laboratorio de Paleoboténica y del Instituto de Geologia:

" Emilio, Claudia, Carlos, Israel, Elizabeth, Hugo, Balam, Lupita, Ciro, Laura y Marcela. Gracias

““por su buen humor y tolerancia, y por hacer de mi estancia en el laboratorio una inolvidable y
grata experiencia. A la Dra. Carrefio, por esas agradables charlas y toda la ayuda prestada.







CONTENIDO
RESUMEN
1. INTRODUCCION

1.1 CARACTERISTICAS DE LA VEGETACION SILURO-DEVONICA _
1.2. CALCULO DE LA ALTURA MAXIMA EN PLANTAS FOSILES
1.2.1. Métodos biomecanicos,

- 1.2.2. Métodos geométricos

7 ‘ 123 Meétodos alométricos
; 13 GENERALIDADES SOBRE TENDENCIAS EVOLUTIVAS

' 14. TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA EN PLANTAS "
1.5. CELULAS CONDUCTORAS EN LAS PLANTAS SILURO-DEVONICAS

2. OBJETIVOS
3. MATERIAL Y METODO

31.  VARIABLES CONSIDERADAS EN EL ANALISIS. >
3.1.1. Edad Lot

3.1.2. Diametro maximo del eje
3.1.3. Diadmetro maximo de las células condu toras,

- 3.14. Héblto o txpo de crecxn'uent

, rGrupo taxonérmco s
o Altg;a ‘calculada_

Posicién de esporangios
3.2. EVALUACION DE LAS ECUACIONES ALOMETRICAS_:
3.3. ANALISIS ESTADISTICOS

4. RESULTADOS

4.1. DISTRIBUCION TEMPORAL Y TAXONOMICA DE LAS
PLANTAS INCLUIDAS EN EL ANALISIS

4.2, EVALUACION DEL USO DE ECUACIONES ALOMI?.TRICAS :
PARA PREDECIR LA TALLA

4.3. CAMBIO TEMPORAL DEL DIAMETRO MAXIMO DE LOS
EJES A TRAVES DEL DEVONICO

4.4. ANALISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA. : : 32

VII




6. CONCLUSIONES
LITERATURA CITADA
APENDICEI

4.5.  ANALISIS DEL CAMBIO TEMPORAL DE LAS CELULAS CONDUCTORAS 39
5. DISCUSION : 41
5.1. EVALUACION DEL USO DE ECUACIONES ALOMETRICAS PARA INFERIR LAS .,
TALLAS DE PLANTAS DEVONICAS
5.1.1 Comparacion entre la altura calculada y la publicada en la literatura
5.1.2. Comparacién entre la altura calculada por métodos
alométricos y biomecanicos
5.2. ANALISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA EN
: PLANTAS DEL DEVONICO
5.2.1. Aumento de talla a escalas mayores: anéhsm de
todas las plantas devénicas, L
5.2.2. Aumento de talla a escalas menores: analis :
5221.  Rhyniophyta "
522.2. Trimerophytophyta > »‘;
5.223.  Lycophyta 56.
5224. Sphenophyta ;
+.5.2.2.5. “Helechos” (Rhacophytales, Cladoxylales e Irzdopterzdales :
5.2.2.6. - Progymrospermophyta 59"
5.2.2.7;; Incertae sedis ';61‘
53, RELACION ENTRE LA TALLA Y OTROS ASPECTOS MORFOLOGICO i
.. . FUNCIONALES DE LAS PLANTAS DEVONICAS :
531 Relacién entre la talla y el didmetro maximo de las células coﬁdﬁc
5.3.2.. Relacién entre latallay la arqmtectura
5.3.3. Relacién entre la talla y la fqacxén : ’
5.3.4. Relacién entre la talla y la p051c16n de los’ esporangios
5.3.5. Repercusiones del cambio en la talla en la estratificacién de’
5.4.

DINAMICA E INTERPRETACION DE LA TENDENCIA

APENDICE IT ATl S R i e et ol s

VIII



RESUMEN

Las ecuaciones alométricas para la estimacion de la altura en plantas permiten obtener un
calculo aproximado de ésta, reflejando relaciones fisicas basicas entre el didmetro y largo de
un eje erecto. Las tallas calculadas a partir de estas ecuaciones para las especies analizadas,
fueron siempre mayores que las reportadas en la literatura. Al compararlas con estimaciones
de tipo biomecanico, se reconocié que las dos categorias de habito que distinguen las
ecuaciones son insuficientes y pueden llevar a subestimaciones de la altura en caso de tratarse
de una planta herbacea con tejidos mecanicamente fuertes (p. e. esteroma). Otros problemas
pueden surgir al aplicar estas ecuaciones a especies del Devonico sin analogo actual en su
forma de crecimiento.

La tendencia evolutiva al aumento de talla en las plantas devénicas fue abordada a partir del
diametro maximo de 179 especies distribuidas de la parte mas tardia del Silurico Temprano ail
Devénico mas Tardio. Las especies incluidas pertenecen a linajes diversos con relaciones
filogenéticas inciertas. Por esta razén se decidid trabajar con grupos taxondmicos:
Rhyniophyta, Trimerophytophyta, Zosterophyllophyta, Lycophyta, Sphenophyta, Pteridophyta
(Cladoxylales, Rhacophytales e Iridopteridales), Pteridospermophyta, Progymnospermophyta,
grupos incertae sedis y el clado Zosterophyllophyta-Lycophyta.

Esta tendencia ha sido reconocida a partir de los didametros récord, y se ha ignorado la
distribucidén de la talla del resto de las especies, por lo que en este trabajo el cambio temporal
del diametro fue a nalizado a p artir d e histogramas y de e stadistica d escriptiva. También se
utilizaron el coeficiente de correlacion de Spearman y la prueba de alternativas ordenadas
Jonckheere-Terpstra (JT) para el reconocimiento de una tendencia. El analisis distinguié dos
grupos: las especies herbaceas y lefiosas. La correlacion al considerar todas las plantas es
significativa (R=0.64, p<0.0001), al igual que la prueba de JT. Existe un aumento temporal de
los maximos de la distribucién, causado principalmente por plantas lefiosas. La tendencia pudo
ubicarse principalmente del Silarico Tardio al Devénico Temprano, y en particular en el
Gediniano y Emsiano. No se descartd la presencia de un aumento en los pisos superiores. El
analisis por grupo taxonémico mostré un incremento Gnicamente en las Rhyniophyta y en el
clado Zosterophyllophyta-Lycophyta, lo que llevd a interpretar la tendencia como el resultado de
la aparicion de grupos de mayor talla a lo largo del Devoénico, que también presentan miembros
de tamario pequeio.

La dinamica observada al considerar todas las plantas no se presentd en los grupos
taxonémicos. Esto aunado al anclaje del extremo izquierdo de la distribucidn en pequefios
tamafios, con ligero incremento temporal del diametro minimo, sugiere un sistema pasivo o uno
conducido donde la fuerza que ileva al aumento es muy pequeiia. No se descarté la presencia
de la seleccién natural en la dinamica observada, actuando probablemente en presencia de
fendmenos de tipo difusivo. El profundizar el analisis sobre la estructura del espacio se
complicd, dada la falta de informacién de las relaciones filogenéticas de estas plantas.




Finalmente, cambios en la altura se relacionaron con diversas caracteristicas morfolégicas y
funcionales. Una tendencia en la arquitectura (ramificacién dicotomica — pseudomonopodio —
monopodio) se relacioné de forma general con el aumento de la estatura. Se encontraron
diferencias en los didmetros de Zosterophyllophyta con esporangios en posicién terminal y no
terminal, lo que sugiere una relacién entre Ia posicidn de estas estructuras y la talla. Por ultimo,
un incremento en la conduccidén (inferido a partir del diametro maximo de la célula conductora)
se relacion6 con el aumento de la altura en las plantas devonicas, hasta un limite al aumento
impuesto probablemente por limitaciones funcionales de las células conductoras de agua.



1. INTRODUCCION
1. INTRODUCCION

1.1. CARACTERISTICAS DE LA VEGETACION SILURO-DEVONICA

Las plantas consideradas en este trabajo han sido encontradas en sedimentos fechados como
del Silurico Tardio hasta la transicion entre el Devénico mas Tardio y el Carbonifero mas
Temprano (Tournaisiano); (Apéndice 1). Este periodo de tiempo incluye eventos extraordinarios
en la historia evolutiva de las plantas terrestres, tales como el desarrollo de diversas
novedades morfoanatdmicas (Banks, 1981) relacionadas con la invasion al medio terrestre

(ocurrido aparentemente antes del Silurico) y un proceso de diversificacion a niveles

taxondmicos mayores complejo y dificil de discretizar o subdividir en etapas.

Las evidencias mas antiguas de plantas terrestres datan del O rdovicico basal, periodo que
incluye la primera radiacion de las embriofitas. Los fésiles ordovicicos y del Silurico Temprano
incluyen numerosas esporas y fragmentos de plantas y/u hongos (fragmentos de cuticula,
estructuras tubulares y filamentos); (Edwards y Wellman, 2000)

Las traqueofitas parecen haberse originado en el Silurico, pero la falta de informacion
anatémica dificuita establecer la afinidad de los fosiles de este periodo. Sin embargo, se ha
determinado que los restos fértiles mas antiguos de traqueofitas son de edad ludloviana segin
Edwards y Wellman (2000). Estos autores sugieren que la flora estaba compuesta
principaimente por riniofitoides o cooksonioides, nombre que reciben los ejemplares con
aspecto d e planta p rimitiva, sin e videncia d e un tejido conductor vascular (Cleal y Thomas,
1995; Taylor y Taylor, 1993; Kenrick y Crane, 1997). Estas plantas eran tipo Cooksonia,
Salopella y Steganotheca, géneros que presentan importantes probiemas taxonémicos dado su
nivel de simplicidad estructural. Por ejemplo, el género Cooksonia parece ser un grupo
sumamente artificial que pudo ser ancestro de las plantas vasculares por un lado y de plantas
de nivel briofitico por el otro (Taylor y Taylor, 1993). Floras con esta composicidn son tipicas de
Eurameérica, en tanto que una flora contemporanea encontrada en Australia, incluye plantas
vasculares complejas como Baragwanathia (Tims y Chambers, 1984). Este hallazgo ha sido
materia de debate principaimente por la determinacién de la edad del yacimiento con base en
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" 1. INTRODUCCION

graptolitos (Hueber, 1992), y porque la presencia de esta licofita en el Silurico no coincide con
el esquema de evolucidn morfoldgica de las primeras plantas terrestres. De ser correcta la
edad, el nivel de complejidad de esta planta sitia la evolucion de la flora de Gondwana por
delante de la de Eurameérica (DiMichele et al.,, 1992). Entre las plantas de estas floras, se
cuentan también las |lamadas p lantas d e grado p rotraqueofitico, que carecen d e | as tipicas
traqueidas ornamentadas de las plantas vasculares (entre otras caracteristicas Unicas para el
grupo); (Kenrick y Crane, 1991).

Ya para el Devonico se presenta un cambio drastico y muy importante en la vegetacion
terrestre, pues ocurre una importante radiacién de plantas vasculares. Para el Carbonifero
Temprano estan ya presentes los planes corporales distintivos de este grupo (DiMichele et al.,
2001). En este periodo se registra la aparicién de los equisetos, Lycophyta “avanzadas”,
Trimerophytophyta, plantas tipo helecho (Cladoxylales, Iridopteridales, Rhacophytales),
Progymnospermophyta y eventualmente, plantas tipo gimnosperma (coniferas). Para el final de
este p eriodo se e ncontraban y a presentes todos |os grupos m ayores de plantas vasculares
exceptuando a las angiospermas (Cleal y Thomas, 1995). Del Devénico Temprano tardio al
Devénico Medio se presentd la mas alta tasa de aparicion de caracteres morfolégicos y
anatdmicos en la historia temprana de las traqueofitas (Knoll et al., 1984).

La importancia d el proceso d e diversificacion contenido e n el lapso de tiempo b ajo a nalisis
(Silurico Tardio al Carbonifero mas Temprano) es tal, que incluye dos de las cuatro fases
evolutivas en el patron general de diversificacion de plantas vasculares reconocidas por Niklas,

. Tiffney y Knoll (1983,1985). La primera de ellas comprende del Silirico al Devénico Medio e .

’fiﬁc:ﬁ‘lﬁdye“ a las plantas vasculares tempranas (Rhyniophyta, Trimerophytophyta y
Zoéterophyllophyta). La segunda fase ocurre del Devoénico Tardio al Carbonifero con la
radiacién de linajes como Lycophyta, plantas tipo helechos, Sphenophyta vy
Progymnospermophyta. Estos reemplazaron gradualmente a los grupos de traqueocfitas

tempranas.

En general, se dice que es posible reconocer incrementos direccionales globales en la
complejidad estructural de las comunidades vegetales en el Devonico (DiMichele et al., 1992).




1.1. CARACT EkaT 1CAS DE LA VEGETACION SILURO-DEVONICA

Esto se manifiesta en un aumento en la riqueza de especies (Niklas et al, 1980) y la
modernizacién morfolégica continua de la flora (Chaloner y Sheerin, 1979).

Durante el Devénico, la mayor parte de la tierra emergida se encontraba en el hemisferio sur
(Scotese et al.,, 1979 en Gensel y Andrews, 1984; Scotese, 2001). Los depdsitos fosiliferos
provienen principalmente de habitats hiUmedos en regiones tropicales y subtropicales, aunque
existen algunos de latitudes mayores. Importantes localidades devénicas como el sur de Gran
Bretafa, la Peninsula de Gaspé en Canada, el norte de Maine, EEUU, Bélgica y Alemania, se
encontraban en el paleoecuador o cerca de él, al igual que la punta sur de Kazachstan y
algunas zonas del paleocontinente de China (Gensel y Andrews, 1984). Este Ultimo territorio
cuenta con una formacién de edad siegeniana con una flora tan diversa como las de Laurrusia
(Europa del norte y central, Groenlandia y América del Norte), pero que posee elementos con
combinaciones de caracteres estructurales (fértiles y reproductivos) y anatédmicos que difieren
de los presentes en sus contemporaneas de Laurrusia (Hao y Gensel, 2000).

Ei Devénico Temprano fue testigo del origen de las Zosterophyllophyta, Trimerophytophyta y
Lycophyta (Cleal y Thomas, 1995) las cuales presentaron nuevas y mas complejas
arquitecturas (p.e. crecimiento pseudomonopodial). Muchas de estas plantas crecian en forma
de manchones monotipicos y tenian crecimiento clonal a partir de ejes postrados (Tiffnrey y
Niklas, 1985). Las plantas del Devénico Temprano presentaron diferencias en el tamafo y
complejidad de los érganos de enraizamiento (rizoides y estructuras parecidas a raices
adventicias, a partir de rizomas postrados) lo que sugiere que el cambio evolutivo que llevd a
estas estructuras, fue iniciado antes del Pragiano (Siegeniano); (Gensel et al., 2000). Su
reproduccion era homospodrica y sus gametofitos eran bastante conspicuos. Se han encontrado
fosiles gametofiticos aparentemente afines a Rhyniophyta indicadores de que, al menos en
este grupo, el ciclo de vida era isomorfico (Remy et al., 1993). Se propone que estas plantas
ocupaban areas himedas y las margenes de cursos de agua. Los doseles eran bastante bajos
(menos de 2m) y la evidencia de estratificacion en la comunidad es equivoca (DiMichele et al.,
1992).

Para el Devénico Medio la vegetacion experimentd un cambio mayor. Las Rhyniophyta estaban
presentes pero se extinguieron en esa época y las Trimerophytophyta y las Zosterophyllophyta
se volvieron dominantes. Fueron de particular importancia los grupos originados a partir de las
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1. INTRODUCCION

Trimerophytophyta (“helechos” tempranos, Progymnospermophyta, Iridopteridales,
Cladoxylales y Stenokoleales) pues muestran una importante radiacidn taxondémica y
arquitecténica (Berry y Fairon-Demaret, 2000). '

Una comunidad tipica del Devénico Medio estaba formada por Progymnospermophyta
(Aneurophytales), Lycophyta herbaceas, plantas pertenecientes a las Cladoxylales,
Iridopteridales y Zosterophyllophyta. Este Gltimo grupo no presentaba la diversidad que tuvo en
el Devénico Temprano, pero junto con las Lycophyta herbaceas, dominaba la vegetaciéon de
menor talla (menos de 1m). Algunas Rhyniophyta pudieron jugar un papel importante pero su
habitat pudo estar muy restringido. Los grupos tipo helecho y las Progymnospermophyta
componian la vegetacion de mayor estatura. La presencia de estas plantas marco el inicio de
una vegetacion de plantas vasculares de mayor altura. Las primeras Lycophyta arborescentes
(Givetiano) tenian un crecimiento considerable pero su reducida ramificacién terminal no debid
obstaculizar mucho el paso de la luz a niveles inferiores. Con la presencia de Cladoxylales la
sombra debidé aumentar y un verdadero dosel debid formarse con la llegada de Archaeopteris
(Frasniano) con sus hojas laminares o posiblemente con Svalbardia (Givetiano), si este género
era capaz de alcanzar las tallas de Archaeopteris (Berry y Fairon-Demaret, 2000).

A comienzos del Devénico Tardio la flora estaba dominada por Progymnospermophyta del
Orden Aneurophytales que crecian como arbustos y arboles de pequefia talla. Otras plantas
presentes eran Cladoxylales, Iridopteridales y Lycophyta herbaceas y arborescentes. Hacia el
Frasniano medio, este grupo de Pteridospermophyta disminuyd y surgieron los extensos
bosques de Archaeopteris. En el Fameniano ocurrio un aumento en la diversidad y en la
complejidad de las comunidades, y existieron floras muy diferentes cuyos patrones de
vegetacion reflejan la variabilidad de habitats hacia el final del Devonico (DiMichele et al.,
1992). Las gimnospermas tempranas se diversificaron y las Pteridospermophyta dominaron la
flora de algunas localidades en el Devonico mas Tardio (Matten et al.,, 1984).

1.2. CALCULO DE LA ALTURA MAXIMA EN PLANTAS FOSILES

Es posible clasificar los métodos existentes para el calculo de la altura maxima de un eje
erecto bajo las siguientes categorias:




1.2. CALCULO DE LA ALTURA MAXIMA EN PLANTAS FOSILES

1.2.1. Meétodos biomecanicos

Estos métodos son resultado de diferentes modelos mecanicos con diversos supuestos y han
sido aplicados principalmente a arboles. Los modelos mas sencillos consideran al eje como
una columna de Euler donde la carga es debida al propio peso de la cclumna. Tomando en
consideracién el radio basal maximo, el médulo elastico y el peso especifico del eje
(considerado como un material compuesto), es posible estimar la altura maxima teérica que
puede alcanzar el eje antes de doblarse (Niklas, 1994a). El calculo de la altura se ve afectado
por el area transversal de la columna, pero también por la forma en que ésta se adelgaza, y
por la existencia y el tamafo de una carga actuando en el extremo superior, como podrian
serlo una corona de ramas o esporangios terminales. Es posible modificar las ecuaciones mas
simples para introducir la presencia de estas cargas terminales (Speck y Vogellehner, 1992) y
las cargas dinamicas del viento (Metzger, 1893 en Niklas, 1992).

Las mediciones empiricas revelan que las plantas no crecen hasta la altura critica tedrica sino
que tienen un factor de disefio conocido como factor de seguridad (s) contra el doblamiento
local. Los ejes crecen Unicamente 1/s veces la altura critica calculada. La existencia de estos
factores puede explicarse con base en la presencia de otras fuerzas mecanicas actuando
sobre los ejes como el peso de las ramas, la accién del viento, etc. (Niklas, 1992; Speck y
Vogellehner, 1992). Los factores de seguridad son variables de acuerdo al tipo de crecimiento
y del estadio de desarrollo (McMahon, 1973 en Niklas, 1982; McMahon y Kronauer, 1976 en
Niklas, 1992). Después del analisis de Niklas (1994a), quien incluyd los datos de especies
pertenecientes a muy diversos grupos de plantas, parece posible aplicar un factor de seguridad
de cuatro a todos ellos. Las alturas criticas donde el eje se doblaria pueden ser corregidas o
modificadas al dividirlas entre un factor de seguridad para obtener una mejor estimacién en
una planta foésil (Niklas y Speck, 2001).

La aplicacién de los meétodos biomecanicos al estudio paleobotanico tiene limitaciones
derivadas d e |a p ropia naturaleza d el o bjeto de e studio. L.os fosiles no son susceptibles de
mediciones experimentales y por tanto los valores de las variables biomecanicas (p.e., el
moédulo elastico de un tejido) son establecidos con base en la medicidn de plantas actuales con
caracteristicas similares. A esto es necesario afadir que el conocimiento sobre las propiedades
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1. INTRODUCCION

mecéanicas de los tejidos de plantas actuales es fragmentario (Speck y Vogellehner, 1992).
Otro problema frecuente es la dificultad para reconocer con precisién un tipo de tejido en un
fosil y la deformacion que pueden sufrir los ejes (y por lo tanto los radios) durante el proceso de
fosilizacién. De forma general, puede decirse que el método biomecanico puede resultar
bastante complejo para el calculo de alturas de plantas fésiles, aunque puede reflejar de
manera muy apropiada las potencialidades mecanicas de una planta.

1.2.2. Meétodos geométricos

Estos métodos se fundamentan en datos morfométricos y al basarse en aspectos geométricos,
no hacen suposiciones sobre las propiedades mecanicas de los materiales. Consideran los
radios apical y basal del fragmento de eje, ademas de la longitud del mismo, para la estimacion
de la longitud. A mayor longitud del fragmento, la imprecisién en la estimacién sera menor.
Otros parametros necesarios para el calculo son la tasa de adelgazamiento del eje y un factor
de proporcionalidad que relaciona el radio como funcién de la distancia a partir del apice, y el
largo que depende de la tasa de adelgazamiento (Speck y Vogellehner, 1994).

Con el uso de estos métodos se puede tener una sobreestimacién de la longitud, pues para
tasas de adelgazamiento mayores se considera un apice sumamente agudo que puede no
tener realidad biolégica. Adicionalmente se tiene el problema de que la tasa de adelgazamiento
puede variar a lo largo de un eje (Speck y Vogellehner, 1994). La aplicacién de este método en
paleobotanica puede dificultarse pues puede haber alteracion de los radios por compresion.
Ademas, en ausencia de una amplia coleccion de ejemplares, es dificil obtener todos los datos
necesarios para la estimacion. Estos métodos no permiten calcular la altura a partir de los

datos que generalmente proporciona una diagnosis.

1.2.3 Meétodos alométricos

Un método alométrico p osibilita la estimacion de una caracteristica desconocida o dificil de
medir si ésta se relaciona fuertemente con alguna otra que es susceptible de ser medida. En el
caso de las plantas, se ha encontrado una fuerte asociacion entre el didmetro de los ejes o

troncos y la altura que éstas alcanzan.
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1.2. CALCULO DE LA ALTURA MAXIMA EN PLANTAS FOSILES

En general, es posible obtener relaciones alométricas de forma analitica, con base en
prfncipios primarios (first principles), o empiricamente, aplicando a datos observados
herramientas estadisticas como el analisis de regresion y de correlacién (Niklas, 1994b). Los
modelos obtenidos a partir de principios primarios tienen un fundamente biomecanico y
dependen del tipo de modelo considerado (estrés constante a lo largo del eje o modificaciones
de este supuesto); (Niklas, 1994b).

Por otro lado se encuentra la obtencién empirica de exponentes para la caracterizacién del
cambio en la proporcion entre didmetro y altura de una planta. La mayor parte de los trabajos
han considerado especies arbéreas (dicotiledéneas y gimnospermas) y, al igual que en el caso
del factor de seguridad, parece existir una relacion entre el estadio del arbol (joven o maduro) y
el modelo que mas ajusta a los datos (Niklas, 1994b).

Niklas (1994b) obtuvo también las relaciones alométricas para otros grupos de plantas
terrestres como musgos (analisis sobre la seta), pteridofitas, dicotiledoneas herbaceas y
palmas. Menciona que el exponente intraespecifico de la relacion alométrica entre diametro y
altura disminuye conforme aumenta el tamafo de la planta. De hecho, plantas herbaceas
comparativamente pequefias tienden a cambiar a escala sus proporciones de manera
aproximada al modelo de similitud geométrica (es la hipdtesis nula donde el exponente vale
uno, es decir, en donde las variables tienen cambios de igual magnitud, mientras que las
plantas lefiosas de gran tamafrio 1o hacen de acuerdo al modelo de similitud de estrés (con un
exponente de 0.5).

Niklas (1994b) también menciona que la presencia de tejido vascular aparentemente altera
fuertemente el cambio de la altura respecto al diametro, al igual que lo hace la presencia de
tejidos como el esclerénquima. Esto se ve reflejado en el aumento en el exponente para las
pteridofitas respecto a los musgos. Las palmas son un grupo particular en tanto que alcanzan
alturas comparables a las de organismos lefiosos, sin presentar crecimiento secundario.

Al reunir los datos correspondientes a los diferentes grupos en un solo analisis de regresion, es
posible distinguir dos grupos de datos con exponentes de escalamiento significativamente
distintos. Un grupo esta conformado por las especies de gimnospermas y dicotiledoneas
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arboreas consideradas (“leflosas”), y el otro por musgos, pteridofitas, dicotileddneas
herbaceas y palmas (“no lefiosas”). Las ecuaciones alométricas para los dos grupos fueron
obtenidas p or Niklas (1994c) e incluyen individuos c oespecificos de diferente edad y porlo
tanto con altura y didmetro variables. Niklas (1994c) también obtuvo una ecuacién general
adicional para las plantas con cualquier tipo de crecimiento. La motivacién principal del autor
para generar estos resultados fue el proveer de ecuaciones alométricas explicitas para el
calculo de la altura de plantas fésiles con base en la medicidn directa del diametro. Dichas
ecuaciones han sido utilizadas con éxito por otros autores (Spatz ef al., 1998) y son retomadas
en este trabajo.

Las ecuaciones alométricas y el intervalo de didmetros de los individuos utilizados para su
obtencién (i.e., intervalo d onde es p osible h acer predicciones de altura) se presentanen el
Cuadro 1. El articulo original de Niklas (1994c) presenta una discusidon critica sobre la
aplicacion de estas ecuaciones a los fosiles, pero es conveniente mencionar algunos puntos.
Uno de ellos es que no siempre existe la certeza de que el diametro del fosil refleje
precisamente el diametro de la planta viva, pues puede existir compresidon debida a factores
biolégicos y/o geoldgicos. La identificacion de un eje fosilizado como eje principal o como parte
de un sistema de ramificaciéon puede ser muy dificil y poco precisa, o incluso imposible dado el
nivel de fragmentacién, o al desconocimiento de la parte basal de la planta. Es importante
tener presente que las ecuaciones se aplican unicamente a ejes principales. Por ultimo, una
identificacion errénea del tipo de crecimiento puede introducir errores considerables en las
estimaciones (del orden de una magnitud). En los casos en donde la informacion anatémica no
es clara o se desconoce, es recomendable el uso de la ecuacién alométrica general que
considera plantas con los dos tipos de crecimiento.

1.3. GENERALIDADES SOBRE TENDENCIAS EVOLUTIVAS

Existe una problematica importante alrededor del concepto tendencia evolutiva, misma que es
originada por la vaguedad del término y que permite la aplicacion del mismo concepto a
diferentes niveles jerdarquicos. De manera tradicional, una tendencia evolutiva ha sido
concebida como un patrén de direccionalidad en el cambio en un grupo, ya sea desde el nivel
de una especie hasta el de clados mayores, llegando incluso a hablarse de tendencias
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1.3. GENERALIDADES SOBRE TENDENCIAS EVOLUTIVAS

_evolutivas a nivel de la bidsfera (Bonner, 1965 en McKinney, 1990b). En general, los autores
concuerdan en la existencia de tendencias anagenéticas, que ocurren en un solo linaje, y las
cladogeneéticas, en donde existe ramificacion debida a procesos de especiacién (Gould, 1988;
McKinney, 1980a). Estas Ultimas involucran un nimero determinado de especies y se aplican a
cualquier unidad colectiva, no estando restringidas a ningin nive! de un clado o incluso unidad
filogenética. Existe una correspondencia general entre las tendencias anagenéticas y los

cambios microevolutivos, y entre aquellas cladogenéticas y la macroevolucién (McKinney,
1990a).

En un esfuerzo por sistematizar los conceptos y términos involucrados al hablar de estos
temas, McKinney (1990a) define una tendencia evolutiva como un cambio persistente
(raramente monoétono) en alguna variable de estado (basicamente cualquier caracteristica,
usualmente una morfoldégica), que resulta en una ganancia o pérdida neta significativa en esa
variable a lo largo del tiempo. Existen variables de estado derivadas de variables morfolégicas
como las tasas de extincidn y origen de grupos, incluso caracteristicas de tipo ecoldgico que
pueden producir tendencias.

En lo que respecta a la causalidad, las tendencias han sido reconocidas de manera tradicional
como el resultado de la adaptacion. En los ultimos afios y principalmente en la década pasada,
han surgido explicaciones alternativas que han cuestionado fuertemente el caracter adaptativo
de las tendencias y han dado mucha relevancia a cambios no adaptativos y a la seleccidén a
nivel de especies (McNamara, 1990). El enfoque para su estudio también ha cambiado y los
modelos = mas . recientes consideran a las especies como particulas sujetas a leyes
probabilisticas y deterministicas.

- Gould (1988) ha propuesto que algunas tendencias pueden ser también explicadas por lo que
- &l lama un aumento en la varianza de un grupo, lo que afecta principalmente la interpretacién
de lo que sucede a niveles taxondmicos mayores. Por su parte, McShea (1994, 1998, 2000) ha
propuesto reconocer dos tipos de tendencias, conducidas (driven) y pasivas, con base en la
presencia o ausencia de una estructura en el espacio de estado. En el primer tipo, la
distribucion d e la m edia aumenta como resultado de una fuerza que sesga la direccién del
cambio. Por el contrario, en un sistema pasivo dicha fuerza esta ausente, y el aumento en la
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media se debe a que el cambio en una de las direcciones se encuentra bloqueado por un limite
u otra heterogeneidad en alguna regidon del espacio. En las tendencias de tipo conducido, la
dinamica a mayor escala es la misma que se da en escalas menores. Esto no sucede en los
sistemas pasivos (difusivos) en donde la tendencia reconocible a gran escala no se observa en
escalas menores. El trabajo de McShea ha sido discutido por Alroy (2000), quien propone el
reconocimiento de un mayor nimero de categorias con caracteristicas que permiten incluirlas
principalmente en el tipo pasivo de McShea.

Para determinar el tipo de tendencia que se analiza, se han desarrollado diversas pruebas
(McShea, 1994, Alroy, 2000; Wang, 2001) y cabe mencionar que estas categorizaciones tienen
por objetivo entender la dinamica de la tendencia y no tanto sus causas.

1.4. TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA EN PLANTAS

Ei tamafo es un caracter compuesto y un concepto complejo. Para McKinney (1990b) consiste
en un concepto cualitativo de naturaleza multivariada (de aqui lo compuesto). El tamano es la
expresion conjunta de diversos niveles de estructuraciéon en un organismo y por lo tanto
dependera de la expresion a estos niveles y de los cambios a lo largo de la ontogenia. Todo lo
anterior se traduce en dificultades metodolégicas para la medicidn de esta variable. Gracias a
la covarianza de sus componentes (variables morfolégicas), es posible aproximar el tamafo a
partir de una o pocas variables.

Dadas las repercusiones ecolégicas, fisioldgicas y en las historias de vida que tiene el tamario,
es evidente la importancia evolutiva de esta caracteristica. De aqui la relevancia de estudiar su
dinamica de cambio a través del tiempo y saber si realmente es direccional. El cambioc en el
tamafno ha sido materia de numerosos analisis y es una de las tendencias mencionadas con
mayor frecuencia en la literatura. El estudio clasico de la tendencia al aumento de talla en
mamiferos derivd en la Ley de Cope. Aunque se reconoce que no se trata de una ley, ésta ha
sido mantenida como una generalizacién empirica valida (Stanley, 1973). Los trabajos
recientes han reconocido una interpretacidén incorrecta de la Ley de Cope y han propuesto
explicaciones mas alla de las puramente adaptativas (Stanley, 1973; Gould, 1988; Gould,

12



1.4. TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA EN PLANTAS

1990, McKinney, 1990a, 1990b; McShea, 1994). Recientemente, la seleccidn ecolégica ha

cobrado gran importancia en la interpretacion de las tendencias relacionadas con el tamafio
(McKinney, 1990b).

Se suele argumentar que las presiones para un aumento de talla en plantas estan relacionadas
con la competencia por luz, la posibilidad de dispersar las diasporas por medio del viento y la
consiguiente invasion de nuevos sitios (Chaloner y Sheerin, 1979; Tiffney y Niklas, 1985;
Cichan y Taylor, 1990; Niklas, 1994c). Es por esto que la talla de una planta es de gran
importancia ecolég_ica y evolutiva. El conocimiento de la altura de una planta fésil proveeria de
una medida indirecta de la habilidad de la planta para colonizar nuevos sitios, competir con
otras por espacio y luz vy seria, en términos generales, una medida indirecta del intervalo de
microhabitats disponibles para animales y otras especies vegetales (Chaloner y Sheerin, 1979;
Cichan y Taylor, 1990; Niklas, 1994¢; Taylor y Taylor, 1993).

La literé‘tufa‘ provee varios ejemplos de la existencia de una tendencia evolutiva al aumento de
“talla en las plantas terrestres. Niklas (1994b) menciona que aun cuando el tamafio tienda a
declinar. después‘ de alcanzar un maximo en un linaje individual de plantas, la tendencia
coieCtiva de la evoluciéon d e las plantas vasculares ha sido hacia el aumento de talla. E ste
mismo autor reconoce que la direccién es hacia el aumento en los tamanos maximos de las
plantas, produciéndose una expansion en el intervalo de tamario de las plantas a lo largo de su
-historia evolutiva, con la presencia de plantas pequefias que persisten en ia historia geoldgica.
El aumento en la talla es marcado en el Paleozoico temprano (desde el Silurico Superior al
Carbonifero) y ha sido mencionado y discutido extensivamente por varios autores

(Zimmermann. 1930 en Chaloner y Sheerin, 1979; Chaloner y Sheerin, 1979; Cichan y Tayior,
1990; Niklas, 1994b, Thomas y Spicer, 1987).

La evidencia directa de la altura real que alcanzaban las plantas es muy escasa, por lo que
para estudiar esta tendencia se ha utilizado el diametro de las plantas como evidencia
indirecta. Esta caracteristica es util puesto que, en términos generales, se correlaciona con la
altura siendo necesario un aumento en rigidez y ancho para alcanzar altura (Chaloner y

Sheerin, 1979). Ademas, se ha demostrado que existe una relacidn alomeétrica fuerte entre
estas dos variables (Niklas, 1994b).
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La tendencia evolutiva al incremento en la altura de las plantas siluro-devénicas fue abordada
por Chaloner y Sheerin (1979) quienes obtuvieron la grafica del logaritmo del diametro
observado de 55 plantas devénicas contra la edad, y reportaron un aumento aproximadamente
logaritmico a través del periodo (Figura 1). Partiendo de la dificultad que existe al determinar si
un fragmento fosil corresponde a un tallo o a ramas, estos autores dieron mayor significado a
los ejes de diametro récord en cada intervalo de tiempo para evidenciar la tendencia (con base
en aproximadamente 20 especies/géneros).
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Figura 3. Didmetro maximo observado para plantas vasculares del Silurico Tardio al Devénico en escala logaritmica. Solamente se
indican los didmetros mayores para cada piso 7. Cooksonia, 2. Taeniocrada, 3. Thursophyton, 4. Taeniocrada*, 5. Drepanophycus,
6.Asteroxylon, 7. Baragwanathia, 8. Pertica, 9. Arctophyton, 10. Calamophyton, 11. Pseudosporochnus, 12. Amphidoxodendron,
13.Pseudosporochnus®, 14. Protolepidodendropsis, 15 Eospermatopteris, 16. Lepidosigillaria, 17. Sublepidodendron,
18.Pseudolepidodendropsis, 19. Cyclostigma, 20. Callixylon. * Informacion de registros adicionales de la especie. Tomado de
Chaloner y Sheerin (1979).

Por su parte, Niklas (1994b) cuantificd los cambios en el tamaro de las plantas del Paleozoico
temprano al graficar el logaritmo de los diametros maximos de diferentes linajes mayores como
una funcion del tiempo geoldgico, considerando la parte superior del Silurico al Devénico
(Figura 2). Encontré una relacién exponencial entre estas dos variables que revela un
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'1.5. CELULAS CONDUCTORAS EN LAS PLANTAS SILURO-DEVONICAS

L'irnrcr:"re promedlo de la altura maxima de las plantas a través del tiempo. Menciona también
u e‘aumento es de particular interés puesto que coincide con la radiaciéon inicial de las
‘_'\'/asculares terrestres, aunque para otros autores debiera considerarse ésta como un
ﬁ)jdhib “anidado de explosiones evolutivas mas definidas (Edwards y Selden, 1992 en
i ~Bateman et al., 1998; Kenrick y Crane, 1997)

k 15 CELULAS CONDUCTORAS EN LAS PLANTAS SILURO-DEVONICAS

La aparicién y elaboracion de tejidos internos capaces de transportarA agua y otros nutrientes
parece haber sido un factor importante para la explotacidn del ambiente continental (Niklas,
1985). Es frecuente leer que las células conductoras tuvieron importancia mecanica para el
sostén de las primeras traqueofitas, pero estudios biomecénicos recientes (Speck y
Vogellehner, 1992, 1994) han sugerido que las células conductoras de las primeras plantas
terrestres tuvieron' poca contribucién mecanica al sostén de los ejes y mas bien tuvieron

importancia en la conduccidn de agua para mantener los tejidos turgentes y consecuentemente
erectos.

Estas plantas tempranas presentaron diversas células conductoras o traqueidas tempranas. Se
reconocen células de tipo G, S y P que difieren en la ornamentacién y otras estructuras
microscopicas y posiblemente en su composicién quimica (Kenrick y Crane, 1991). Algunas no
son identificables como traqueidas y parecen tener una'mayor afinidad con células conductoras
de briofitas (hidroides/leptoides); (Edwards D. S., 1986).

'~ Algunos autores han mencionado que la evolucion de los tejidos vasculares lignificados esta

: relac:onada con la eficiencia incrementada en los tejidos conductores de agua (e.g. Friedman y

Cook 2000) Junto con este cambio en la composicién del tejido, la alteracion en el diametro

'de las células puede tener repercusiones en la eficiencia para conducir agua (Niklas, 1985).
‘Aunque esta eficiencia pudo tener consecuencias en la evolucibn de las plantas, la
disponibilidad de agua no parece haber sido un recurso limitante en los ambientes silaricos y
devédnicos y por tanto el éxito de dos especies de plantas compitiendo en el mismo ambiente
no estaria determinado Unicamente por aspectos del xilema (Nikias, 1992).
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Zimmermann (1983) ha discutido la importancia del diametro de la célula conductora en
relacion con la magnitud del flujo de agua que pasa a través de ella. Considerando los vasos o
traqueidas como capilares, se tiene que la tasa de flujo (dV/dt) es proporcional al gradiente de
presion aplicada (dP/dl) y la conductividad hidraulica (Lp). Por su parte la ecuacion de Hagen-
Poiseuille indica que la conductividad hidraulica se puede expresar como sigue:

en donde n es la viscosidad del liquido, que puede ser considerada como una constante y r
corresponde al radio del capilar. Es importante notar que la conductividad hidraulica, y por lo
tanto el flujo, es proporcional a la cuarta potencia del radio del capilar. Esto significa que un
cambio pequefio en el diametro causa un aumento considerable en el flujo de agua. Asi,
duplicar el diametro de una traqueida puede resultar en un aumento de 16 veces en el flujo de
la célula. Los supuestos y sus consecuencias al considerar una traqueida como un capilar
ideal, pueden ser despreciados si lo que interesa es realizar comparaciones relativas entre los
diametros de las células conductoras de las primeras plantas vasculares (Niklas, 1985).

Niklas (1985) realiz6 un trabajo sobre la evolucion del diametro de las traqueidas de las
primeras plantas vasculares y analizd 41 taxa fosiles del Pridoliano al Fameniano. Observd un
aumento general en el intervalo del diametro y el diametro maximo de las traqueidas primarias
a través del tiempo (coeficiente de correlacidon de Spearman, Rgp=0.696, p<0.01). También
realizé un analisis por grupos taxonémicos y encontrdé que en algunos de ellos este incremento
es significativo.

Otra mencion sobre la tendencia evolutiva al aumento de didmetro en las traqueidas puede
encontrarse en Niklas (1994b), en donde se comenta que el incremento en la talla fue
acompafiado por un aumento en el diametro de las células conductoras y el incremento en la
fraccion volumeétrica del xilema en los ejes (Figura 3).
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2, OBJETIVOS

DIAMETRO DEL EJE(m)
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Figura 2. Log,, del diametro de! eje como funcién Figura 3. Diametro de la traqueida como
del tiempo geoldgico para plantas paleozoicas : funcién del tiempo geolégico Tomado de
tempranas. Tomado de Nikias (1994b). Niklas (1994b).

OBJETIVOS

Calcular la altura de las plantas devédnicas incluidas en el analisis a partir de ecuaciones
alométricas.

Evaluar el uso de dichas ecuaciones mediante la comparacién de las estimaciones con la
altura reportada en la literatura y la calculada por métodos biomecanicos.

Analizar y caracterizar el cambio de las tallas a lo largo del Devénico, con e! objetivo de
reconocer si existe o no una tendencia evolutiva al aumento entre estas plantas.

Relacionar la talla de estas plantas con aspectos morfolégicos y funcionales como la

arquitectura, la posicién de los esporangios, la fijacidon y la conduccién hidrica.
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3. MATERIAL Y METODO

3. MATERIAL Y METODO

En total fueron consideradas 193 especies de plantas para este estudio, con un rango
estratigrafico que abarca de la parte mas superior del Silurico Inferior (Wenlockiano) a la parte
mas superior del Devonico (Fameniano mas tardio o Tournaisiano). Aunque fueron revisadas
las descripciones de un numero considerablemente mayor de plantas, solamente 193
reunieron todos los datos de acuerdo a los objetivos del presente trabajo. De este numero, 14
especies no presentaron datos del didametro maximo del eje y son consideradas CGnicamente en
el analisis relativo a las células conductoras de agua.

Se realizé una revisién exhaustiva de las descripciones de plantas de este intervalo de tiempo
y se dejaron fuera del analisis especies o géneros-forma que no fueran ejes principales, ejes
representados por restos muy fragmentarios o con reportes muy antiguos y dudosos, sobre
cuya afinidad e identificacion no tiene consenso la comunidad paleobotanica. Ante la
imposibilidad de obtener las diagnosis originales de las plantas, fueron excluidas algunas
especies de Rusia y China.

Las fuentes para la obtencidn de los datos incluyeron articulos con las diagnosis originales de
los fésiles, articulos con enmiendas a las descripciones, reportes de las especies en otras
localidades, articulos de revisién y libros especializados.

Los datos obtenidos para las plantas siluro-devénicas corresponden a las siguientes variables:
1. edad del registro mas antiguo para la especie, 2. didmetro maximo del eje principal, 3.
didmetro de las células conductoras de agua, 4. habito o tipo de crecimiento, 5. grupo
taxonémico y 6. altura calculada alométricamente. La informaciéon de las diversas variables se
presenta para cada especie en el Apéndice ll. A continuacidén se comentan las consideraciones
realizadas para las diferentes variables.
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3.1. VARIABLES CONSIDERADAS EN EL ANALISIS

3.1. VARIABLES CONSIDERADAS EN EL ANALISIS
3.1.1. Edad

De la mayoria de las especies se conoce la subdivisién del piso del cual provienen (inferior,

medio o superior), por lo que se decidio realizar el analisis con esta resolucion en la edad.

En un intento por reflejar en las graficas la naturaleza continua del tiempo y la proporcionalidad
entre los pisos, las edades en escala ordinal fueron transformadas a una variable continua
utilizando las duraciones relativas de los pisos de acuerdo a la escala de tiempo geolégico de
The Geological Society of America (1999). En el caso en el que se reportaba un intervalo para
la fechacién del piso en el registro mas antiguo de una especie, se decidio utilizar el punto
medio de éste como la edad para la planta en escala continua. Cuando solamente estaba
reportado el piso o la época, se decidid tomar el valor del punto medio de! piso. Esta
consideracion de la edad en escala continua fue utilizada Unicamente para la construccion de
las graficas y no para los analisis estadisticos.

Para aquellas especies con reportes de diferente edad, se utilizd el registro mas antiguo. A
este respecto fueron ignoradas edades extremas y dudosas de algunas plantas que son
materia de debate entre los paleobotanicos. Finalmente, cabe mencionar el uso indistinto que

se hizo de las unidades geocronolbgicas y cronoestratigraficas al hablar de la edad del material
fosil.

3.1.2. Didmetro maximo del eje

El diametro utilizado corresponde al maximo reportado en la diagnosis original, en la diagnosis
enmendada o en los reportes de nuevos ejemplares en nuevas localidades, cuando los hubo.
Los diametros muy dudosos, de los que no se sabe si son resultado del traslape de ejes, no
fueron considerados.

En la mayor parte de los casos las mediciones de ésta y las otras variables corresponden al

(los) ejemplar(es) con el registro mas antiguo. En casos extraordinarios, las mediciones y la
edad corresponden a ejemplares distintos.
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3. MATERIAL Y METODO

3.1.3. Didmetro maximo de las células conductoras

Se eligid el didmetro maximo de la célula conductora de agua (traqueida u otra) reportado para
la especie, aun cuando éste proviniera de un individuo distinto o de uno encontrado en una
localidad diferente, de aqué! que proporciond la medida para el diametro maximo del gje. En el
caso de células de pared secundaria, el didmetro maximo considerado fue el tangencial
siempre que fue posible. Este parece reflejar la variacion genética en tamafio de la célula en

contraste con el radial, que al menos en gimnospermas, estd usualmente afectado por la
variacion ambiental (Beck, 1962).

Durante la colecta de los datos solamente se hizo la distincién entre las células conductoras
primarias y secundarias. Es importante mencionar la falta de informacidn en la literatura sobre
la forma de medir los diametros de las traqueidas o de otras células conductoras, que puede
dificultar las comparaciones (Niklas, 1985). '

3.1.4. Habito o Tipo de Crecimiento

Esta caracteristica puede ser de dificil determinacién, o incluso desconocida cuando no se
dispone de informacién sobre la anatomia del fosil. Un caso especial lo constituyen aquellas
especies, principaimente de Cladoxylales (p.e. Cladoxylon, Xenocladia), que presentan una
zona de traqueidas alineadas radialmente. Esta disposicion anatomica ha sido interpretada de
diferentes formas. Debido a la ausencia de un sistema de radios, algunos autores io han
considerado un metaxilema alineado, mientras que otros lo consideran un xilema secundario
(Cichan y Taylor, 1990; Gensel y Andrews, 1984). En estos casos se adoptd la posicion del
especialista del grupo o la del autor que describe la planta.

3.1.5. Grupo taxonémico

La agrupacion de las especies se realizd con base en Taylor y Taylor (1893) afnadiendo
modificaciones de Kenrick y Crane (1997) para el reconocimiento del clado Zosterophyllophyta-
Lycophyta, la inclusion de las Barinophytaceae dentro de las Zosterophyllophyta y la
transferencia de Hsiia robusta a este mismo grupo. Adicionalmente se distinguié un grupo
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3.1. VARIABLES CONSI'DERADAS EN EL ANALISIS

denominado “Protracheophyta” con base en algunas especies reconocidas por Kenrick y Crane
(1991) como plantas con un grado protraqueofitico. La clasificacién general considera los
siguientes grupos: Trimerophytophyta, Rhyniophyta; Zosterophyllophyta (incluyendo
Barinophytaceae), Lycophyta, Sphenophyta, Pteridophyta (incluyendo Cladoxylales,
Iridopteridales, Rhacophytales), Progymnospermophyta (incluyendo Archaeopteridales,
Aneurophytales, Protopityales), Pteridospermophyta y grupos incertae sedis. ElI género
Gillespiea, perteneciente al Orden Stauropteridales, fue considerada dentro de Rhacophytales.

3.1.6. Altura calculada

La altura fue estimada con base en las ecuaciones alométricas generadas por Niklas (1994c)
de acuerdo al tipo de crecimiento de la planta y en aquellos casos donde éste era desconocido

o dudoso, se utilizé la ecuacién generada para plantas lefiosas y no lefosas (Niklas, 1994c).
LLas ecuaciones utilizadas se muestran en el Cuadro 1.

Cuadro 1. Ecuaciones alométricas para predecir altura a partir del didmetro del eje principal e intervalos
de didmetro en donde son aplicables (Niklas, 1994c).

Ceuacionalome A

No lefoso o log1oH=2.51 +1.41(log1oD) +0.03(log10D) 0.001 a 0.1
Lefioso log1oH=1.59 +0.39(log10D) -0.18(log1gD)* 0.001 a 1.0
Desconocido (lefioso y no lefioso)| logioH=1.81 +0.70(log1oD) —0.13(log1oD)* 0.001a1.0

Las plantas con diametros fuera del intervalo participaron en los todos los analisis,

exceptuando aquellos relacionados con alturas estimadas, mismas que no pudieron ser
calculadas.

3.1.7. Posicion de esporangios

Lé posicion de los esporangios fue definida para algunas especies de Zosterophyllophyta con
base en Niklas y Banks (1990), referencias adicionales, y en caso de no existir informacion
explicita y precisa sobre este punto, se hizo uso de las descripciones, fotografias y dibujos
- asociados a las diagnosis. Se distinguieron dos categorias en la posicion de los esporangios:
1. laterales y no terminales en ejes, y 2. esporangios laterales y terminales en ejes.
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3. MATERIAL Y METODO

3.2. EVALUACION DE LAS ECUACIONES ALOMETRICAS

Para la evaluacion de las ecuaciones alométricas se realizaron comparaciones entre las alturas
obtenidas a través de éstas, las alturas reportadas en la literatura para algunas especies y con
otras mas obtenidas por métodos biomecanicos.

3.3. ANALISIS ESTADISTICOS

Los analisis estadisticos fueron realizados con ayuda de los paquetes Statistica, 1999 y SAS
v.8.0 e incluyen principalmente la aplicacion de la prueba de Mann-Whitney, estadistica
descriptiva para el analisis temporal del cambio en ias tallas y dos pruebas mas para el analisis
de la tendencia: el coeficiente de correlacion no paramétrico de Spearman y la prueba de
alternativas ordenadas conocida como Jonckheere-Terpstra. También se realizaron analisis de
regresion lineal simple para la evaluacion de las ecuaciones alométricas.

El coeficiente de correlacién mide la asociacion entre dos variables y es muy adecuado pues
permite el uso de una escala ordinal para medir la edad. No es necesaria una escala continua
con base en una duracién absoluta de los pisos, sobre la que no existe un consenso total.
También tiene la virtud de reflejar asociaciones de tipo no lineal, por o que puede mostrar
dinamicas de aumento de la talla distintas de la lineal.

Porr su‘bai’téhlré”prueba de Jonckheere-Terpstra (JT) permite conocer si existe en verdad una

. ordenacuon respecto a los parametros de localizacion de las distribuciones de tallas a lo largo

- "*del tlempo. Si la prueba es significativa querra decir que al menos hay un piso o subdivision del
Devénico con parametro de localizacion mayor que el piso que le antecede y que el resto
presenta igualdad.

El uso de estos dos criterios es complementario, pues mientras uno permite conocer si existe
asociacion entre las variables, y por lo tanto aumento (coeficiente de correlacion), el otro
(prueba JT) posibilita rastrear gruesamente en déonde se encuentra el incremento si se
subdividen los pisos.
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4. RESULTADOS

4.1. DISTRIBUCION TEMPORAL Y TAXONOMICA DE LAS PLANTAS
INCLUIDAS EN EL ANALISIS

Los datos utilizados en el andlisis de la tendencia evolutiva al aumento de talla corresponden a
179 especies de plantas fosiles cuyo intervalo estratigrafico va del Wenlockiano (Silarico
Superior) al Tournaisiano (Devonico Superior). Ei Cuadro 2 y la Figura 4 muestran la
distribucion de las especies estudiadas en los diferentes niveles estratigraficos.

Cuadro 2. Distribucién de las especies por piso del Devénico.

SRR A v TR TP

REerlo 3 ¥ 3 < ~ ¥ e & ale
i > ] ¥ b o

Tournaisiano 3
Fameniano 13
Frasniano 12
Es emes sin piso deﬁnldo 5

nigeed

Givetiano
Eifeliano
Especies sin piso defnido

PG 1E v -uh ‘X‘?h,“
i ‘L.. 'é‘g.r,:’
Emsiano

Siegeniano (Pragiano)
Gediniano (Lochkovnano)
Esecnes snn piso definid

F‘rldollano
Ludloviano
Wenlockiano

1.68
1.68

il
3
3
3

Se cuenta con 33 plantas del Devénico Superior, 35 del Medio y 103 del Inferior y nueve mas
del Sildrico. Es claro el predominio de plantas pertenecientes al Devénico Inferior, mismo que
.‘se debe entre otras razones, al nimero considerable de localidades fosiliferas de esta edad
o que han permitido la descripcion de numerosas especies. Otra razdn se relaciona con el tipo

: de plantas presentes en este momento y la forma de tomar los datos: en el Devonico Inferior
hay exclusivamente plantas con crecimiento primario (el secundario aparece hasta el Devénico
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4. RESULTADOS

Medio). Es relativamente mas sencillo reconocer ejes principales en las plantas herbaceas y
existe un sesgo en este trabajo por seleccionar aquellas en donde ésto sea posible. Muchas
especies del Devonico Medio y Superior fueron excluidas del analisis al no saberse con certeza
qué posicidén guardaban en la planta. Lo anterior afectd principalmente a plantas lefiosas y s6lo

a algunas herbaceas. En total se consideraron 156 plantas no lefiosas, 21 lefiosas, y dos de
crecimiento desconocido.

Figura 4. Gréafica de la distribuciéon de las especies en los diferentes pisos devénicos.

NUMERO DE ESPECIES
-
I3

PISO DEL DEVONICO

Hay grupos muy bien representados en este trabajo y otros con un nimero muy pequefo de
ejemplares. Para estos ultimos grupos no fue posible realizar analisis estadisticos intragrupo.
La distribucidn de las especies en los diversos grupos taxondmicos se indican en el Cuadro 3.

Cuadro 3. Distribucién de especies en los diversos grupos taxonémicos.

sfelnt: 0 . * it e B d i 0

Trimerophytophyta 15 8.38
“Protracheophyta” (grado) 5 2.79
Rhyniophyta 32 17.88
Zosterophyllophyta y
Barinophytaceae 47 26.26
Lycophyta 37 20.67
Sphenophyta 2 1.12
Rhacophytales 3 1.68
“Helechos" Cladoxylales 12 6.70
Iridopteridales 3 1.67
Progymnospermophyta 9 5.02
Pteridospermophyta 2 1.12 ;
Incertae sedis 12 6.70
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TRIMEROPHYTOPHYTA

4.2. EVALUACION DEL USO DE ECUACIONES ALOMETRICAS

Uno de los objetivos de este trabajo fue realizar una evaluacidn de las ecuaciones alomeétricas
para estimar la altura en plantas fdsiles. Esta evaluacidon se realizd contrastando las
estimaciones obtenidas mediante ef uso de estas ecuaciones (Apéndice ll) contra las alturas
citadas en la fliteratura y las calculadas biomecanicamente (Speck y Vogellehner, 1994).
Desafortunadamente se cuenta Unicamente con un nimero pequefio de alturas calculadas de

forma biomecanica, como se puede apreciar en el Cuadro 4, y solamente se han realizado
para algunas plantas herbaceas.

Cuadro 4. Comparacion entre las aituras citadas en la literatura, las obtenidas alométricamente y las
calculadas por métodos geométricos y biomecanicos (Speck y Vogellehner, 1994). D: diametro del eje
(mm) utilizado si difiere del considerado en este trabajo, G: célculo de la altura por métodos geométricos,
F: calculo de la altura por método funcional (biomecéanico), S: factor de seguridad utilizado en el calculo,
*alturas obtenidas fuera del intervalo de aplicacién de las ecuaciones alométricas.

ai« IX el
eQC e%

o
'-::";‘rmil?ﬁh !&(ﬁf RGN

Psilophyton dawsonii - 20 ©=4 F 75, 125 -3,
Psilophyton forbesii 60 a 200 56.4

Psilophyton charientos 50 20

Psilophyton dapsile 25a 30 8.4

Psilophyton microspinosum 60 a 100 20

Psilophyton princeps 100 64.6

Pertica quadrifaria 100 a 200 1098.2

Pertica varia : 200 a 300 99.8

Pertica dalhousii Cou s 2100 i 90.7

RHYNIOPHYTA I P ‘ B

Rhynia gwynne-vaughanii . -

18 a 20 . o . 24.6 4 . 20 8 (D=2 a 3)s F21.5 (s=1.5)

G 18.4, intervalo de 16.5 a

Cooksonia caledonlca
C. pertoni,
Cooksonia sp.

SR e T e o L _‘ . 12.9 (sm2s

18.6 (s=1.5yD=2)
Con esteroma: F 24.8 a
57.9

'Sln esteroma: F 9.8 (s-2.5,
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Steganotheca striata

Renalia hueberi

Renalia graberti

Stockmansella remyi

Taeniocrada decheniana

ZOSTEROPHYLLOPHYTA

Zosterophyllum rhenanum

Zosterophyllum llanoveranum

Gosslingia breconensis

Hicklingia eduardii

Sawdonia ornata

Sawdonia acanthotheca

Serrulacaulis furcatus

Discalis longistipa

Thrinkophyton formosum

Gumuia zyzzata

Wenshania zhichangensis

Protobarinophyton pennsylvanicum

Protobarinophyton obrutschevii

Pectinophyton norvegicum

Chaleuria cirrosa

Enigmophyton superbum
LYCOPHYTA
. . ‘ ] . s G 58.9
Asteroxylon mackiei < 50 U 64.6 F 57.8 (sa15. 34.7 (se2s
: ; B R 270 (D=3 G 74.5, intervalo 61.9 a

Drepanophycus spinaeformis 2100 420 (os ) 91.4: F 58.9,103.5 con D=3

. PP 109 (D=15) F 85.4( =2.5) 142~4(s=1.5) con
Leclercqia complexa 2100 41 oo s D=7
Protolepidodendron scharianum 20a 30 109.2
Estinnophyton gracile 50 23.2
Cyclostigma kiltorkense 200 a 800 2170
Protolepidodendropsis pulchra 150 a 200 1120
Clevelandodendron ohioensis 125 226
Longostachys latisporophylius 150 437
Charmaedendron multisporangiatum 50 40.8
Atasudendron mirum 300 1200
SPHENOPHYTA .
Pseudobornia ursina 4450 oo

1500 a2000 -

IRIDOPTERIDALES

Iridopteris sp.

- 600 -

RHACOPHYTALES

Rhacophyton zygopteroides 100"
Rhacophyton ceratangium
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4.2. EVALUACION DEL USO DE ECUACI

Protopteridophyton devonicum 20
CLADOXYLALES S
Cladoxylon scoparium - 386 191
Calamophyton primaevum 300 1350
Hyenia elegans 1) 81.7
Pseudosporochnus nodosus 2200 a 300 998
Xenocladia meduliosina - 300 a 600

Metacladophyton tetraxylum

PROGYMNOSPERMOPHYTA

Eospermatopteris sp.

Eddya sullivanensis

Archaeopteris sp.

INCERTAE SEDIS

Sporogonites excellens

Qocampsa catheta

“PROTRACHEOPHYTA"

Aglaophyton major

| F 33.2 (ge15), 19.9 se2 )

fntervalo 17.5a
21.0

~ G194,

Horneophyton lignieri

F 14.5 (522), 19.4 (s=1.5, 11.6

(s=2.5) CON D=2.6
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4.3. CAMBIO TEMPORAL DEL DIAMETRO MAXIMO DE LOS EJES A
TRAVES DEL DEVONICO

Al graficar el diametro maximo contra la edad para las 179 especies es evidente la
acumulacion de la mayoria de las especies en un intervalo relativamente pequefio de diametro,
y Unicamente algunas plantas sobresalen por sus diametros mayores (Figura 5). La
transformacion logaritmica de !a variable diametro maximo permite visualizar de mejor manera

la evolucion de las tallas, al dar resolucién en el intervalo en donde se acumula la mayor parte
de las plantas (Figura 6).

Figura 5. Gréfica del cambio temporal de! didametro maximo del eje distinguiendo por tipo de crecimiento.
La escala inferior muestra los pisos y el inicio de cada uno en millones de afios antes del presente, la
superior muestra la edad considerada como una variable continua.
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4.3. CAMBIO TEMPORAL DEL DIAMETRO MAXIMO DE LOS EJES A TRAVES DEL DEVONICO

Figura 6. Grafica del cambio temporal de! log,o del diametro maximo del eje distinguiendo por grupo (a)
y por tipo de crecimiento (b). La escala inferior muestra los pisos y el inicio de cada uno en millones de
afos antes del presente, la superior muestra la edad considerada como una variable continua.
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Didmetro miximo deleje (m)

Didmetro mAximo del eje (m)

- 4. RESULTADOS

A continuacion se muestran las graficas del cambio temporal del diametro maximo de distintos

.grupos a través del Devonico (Figura 7). Los grupos con un niimero menor a tres especies no

se muestran en estas graficas, pero si fueron incluidos en las graficas generales.

Figura 7. Grafica del cambio temporal del didmetro maximo del eje en diferentes grupos: (a)
Rhyniophytina y Trimerophytophyta; (b) Zosterophyllophyta y Lycophyta; (c) "Helechos", (d)
Progymnospermophyta e incertae sedis. La escala inferior muestra los pisos y el inicio de cada uno en

millones de afios antes del presente, la superior muestra la edad considerada como una variable
continua.
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4.3. CAMBIO TEMPORAL DEL DIAMETRO MAXIMO DE LOS EJES A TRAVES DEL DEVONICO

Los coeficientes d e correlacién no p aramétricos (Spearman) e ntre d iametro maximo y e dad
Tueron obtenidos Gnicamente para algunos de los grupos; aquetllos no incluidos en el Cuadro 5
no presentaron un numero suficiente de elementos para poder realizar los calculos. Los
coeficientes significativamente distintos de cero son resaltados con negritas en el Cuadro 5 y
subsecuentes.

Cuadro 5. Coeficientes de correlacién de Spearman (Rsp) entre la edad y el diametro maximo o la altura
calculada y su prueba de significancia, para aquellos grupos taxondmicos con n=9.

ALTURA'CALCULADA
i Valorp
Rhyniophyta 0.0106
Trimerophytophyta 0.354
Rhyniophyta-
Trimerophytophyta 0.00012 0.001
Zosterophyllophyta y
Barinophytaceae 47 0.246 0.095 47 0.246 0.095
Lycophyta 37 0.189 0.261 37 0.215 0.201
Zosterophyllophyta,
Barinophytaceae y 84 0.452 0.000016 84 0.455 0.000013
Lycophyta
Cladoxylales 12 0.169 0.598 12 0.096 0.766
Progymnospermophyta 9 0.410 0.273 9 0.410 0.273

La prueba no paramétrica de JT se realizd considerando a las plantas de los distintos pisos
como poblaciones diferentes. Dicha prueba fue aplicada Gnicamente en algunos de los grupos
taxonémicos con frecuencias mayores o iguales a dos por piso. En caso de que la frecuencia
fuera tan pequefia para alguno de los pisos y hubiera una muestra suficiente en el resto, se
realizd la prueba eliminando los pisos con pocas observaciones.

Esta prueba permite someter a consideracion estadistica la existencia de una ordenacion en
los parametros de localizacidon de distintas poblaciones (Hollander y Waolfe, 1973). Si la prueba
" es significativa querra decir que dentro de las poblaciones consideradas (pisos o subdivisiones
del Devénico) al menos una presenta aumento de dicho parametro (en este caso la talla)
respecto de la poblacién que le antecede, y el resto de las poblaciones presenta igualdad en
sus parametros. Los resultados significativos se resaitan en el Cuadro 6.
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4. RESULTADOS

Cuadro 6. Resultados para la prueba JT considerando todas las plantas y algunos grupos
taxondmicos. Los valores en negritas representan resultados significativos.

BV alariphy
<0.0001
Rhyniophyta 215.5 1.745 0.0405
Zosterophyllophyta
ere gpgyta"ceﬁe Y 480.5 1.411| 0.0792
Lycophyta 320.5 1.668 0.0477
Zosterophyllophyta,
Barinophytaceae y 1943.0 4.002 | <0.0001
Lycophyta
Progymnospermophyta 15.0 0.701 0.2418

4.4. ANALISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA

Con el objetivo de conocer el cambio temporal de la variable diametro maximo del eje a lo largo
de todo el Devénico, se obtuvo la estadistica descriptiva por piso para las herbaceas y
posteriormente p ara todas |as e species (lefiosas y no lefiosas); (Cuadro 7). La variable fue
transformada con el objetivo de facilitar el analisis de los histogramas, que fueron elaborados
considerando las especies herbaceas y todas las plantas (herbaceas y lefiosas); (Figura 8).
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44. ANALISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA

Cuadro 7. Estadistica descriptiva para el diametro maximo del eje (metros‘) y para el logy, de esta misma variable, (a) herbéceas, (b)
herbéceas y lefiosas. Q y Qs, primer y tercer cuartiles respectivamente.

(a) Herbaceas

) L G LR og_?!dvémet!o maximo,del ee (m?)S5RIAEi
= “Qe<| Qs |-Amplituc | Media’[: Mediana | Minimc |- Maximo |+ Qy 2]

Silirico Tardio 9 13.3 15 4 24 1.5 18 20 1.05 1.18 0.60 1.38 0.88 | 1.26
Gediniano 16 51.6 25 14 420 94 | 355 418.6 1.34 1.39 0.15 262 | 0.97] 1.55
Siegeniano 40 54.7 40.5 5 200 | 21.5 65 195 1.61 1.61 0.69 2.30 1.33( 181

Emsiano 46 103.6 57.5 5 1000 27 120 995 1.78 1.76 0.63 3.00 1.43] 208
Eifeliano 11 97.2 50 3 250 40 200 219 1.85 1.69 1.49 2.39 1.60 | 2.30
Givetiano 18 223.5 107.5 20 1000 50 250 980 2.09 2.03 1.30 3.00 1691 2.39
Frasniano 7 166.3 70 34 500 40 250 466 2.02 1.85 1.53 2.69 1601 239
Fameniano 9 7.7 160 40 300 85 250 260 2.14 2.20 1.602 2.48 1931 239

(b) Herbaceas y lefiosas

B & Didmetro méximo del eje(m) i 5L mdlémetroméximodeleje(m‘) R e
g ) i ‘Mediana |. Minimc|::Maximo |- Qi" .Qr’ ~Amplituc | Media’|::Mediania]:Minim¢ | Maximo: [i< Q. |- /Qy= | Amplitu¢
ilirico Tardio| 9 133 15 4 24 7.5 18 20 1.05 1.18 0.60 1.38 0.88( 1.26 0.78
Gediniano 16 57.6 25 14 420 9.4 35.5 418.6 1.34 1.39 0.15 2.62 0.97] 155 248
Siegeniano 40 54.7 40.5 5 200 21.5 65 195 1.61 1.61 0.70 2.30 1.33| 181 1.60
Emsiano 46 103.6 51.5 5 1000 27 120 985 1.77 1.76 0.70 3.00 1431 2.08 2.30
Eifeliano 14 988.5 55 3 10670 48 250 10639 212 1.74 1.49 4.03 1.68( 2.40 2.54
Givetiano 22 257.9 142.5 20 1000 68 300 980 2.16 215 1.30 3.00 1.83§ 248 1.70
Frasniano 11 286.7 150 34 1100 50 500 1066 2.18 2.18 1.53 3.04 170§ 270 1.51
Fameniano 21 24231 250 40 15000 | 100 | 3000 14960 2.69 2.40 1.60 418 2.001{ 3.48 2.57
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4. RESULTADOS

Figura 8. Histogramas de la variable log,, del diametro maximo de! eje, en unidades de metros™ para
cada piso devénico. Se incluyen los histogramas las plantas herbaceas (a) y para todas las plantas
(herbaceas y lefiosas) (b), conjunto para el que solamente se muestra del Eifeliano al Fameniano, lapso
en el que se registran plantas lefiosas. Los pisos previos inciuyen Unicamente plantas herbaceas.
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4. RESULTADOS

Para facilitar el analisis visual del cambio, se construyeron los diagramas de caja y bigotes
para cada piso con base en el logaritmo en base diez del diametro maximo del eje principal
(Figura 9)

Figura 9. Diagramas de caja y bigotes para el logso del didmetro maximo del eje principal para cada piso
devénico, (a) herbaceas y (b) herbaceas y lefiosas.
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Cuadro 8. Correlaciones entre la edad y el didmetro maximo del eje por division del Devénico
considerando todas las plantas (herbaceas y lefiosas) y significancia estadistica de la correlacion.

i & A | s e L T Tl
Sildrico Tardlo a
Devénico Temprano 107 0.448 0.000001
Devdnico Medio 36 0.024 0.89014643
Devénico Tardio 32 0.318 0.07576386

Cuadro 9. Correlaciones entre la edad y el didametro maximo del eje por piso, para las herbaceas y para
todas las plantas (herbaceas y lefiosas), sefialando nivel de significancia de la correlacion.

B A,uz.d“‘kff Ay
SIlUrlCO Tardio -0.085
Gediniano 0.754
Siegeniano 0.086 0.599
Emsiano 0.472 0.0009
Eifeliano 0.044 0.881
Givetiano -0.358 0.102
Frasniano -0.087 0.799
Fameniano 0.139 0.546

De nuevo, fue calculado el coeficiente de correlacidén de Spearman pero en esta ocasidén para
relacionar la edad y algunas medidas estadisticas (media, mediana, minimo, maximo y
amplitud). Esto permiti® conocer si existia o no un aumento temporal en estas medidas
(Cuadro 10).
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4. RESULTADOS :
Cuadro 10. Coeficientes de correlacion entre la edad y algunas estadisticas (media, mediana, minimo, méximo y amplitud) separando
¢l andlisis para las plantas herbaceas y para las herbaceas y lefiosas.

s e T»x&&;ﬁt.‘[‘l?iif‘. d% SHE
Edad y media 26 | 0.668 0.0002 26 0.8099 <0.0001
Edad y mediana 23 | 0.765 <0.0001 25 0.812 <0.0001
Todos los pisos Edad y minimo 26 | 0772 <0.0001 26 0.772 <0.0001
Edad y maximo 26 | 0.432 | 0.0276 26 0.719 <0.0001
Edad y amplitud 22 | 0.553 0.0076 25 0.763 <0.0001
Edad y media 13 [ 0736 | 0.0041 13 0.736 0.0041
- . Edad y mediana 13 | 0.766 0.0023 13 0.766 0.00228
va"c‘)‘[: ;gg E:g;’r:no Edad y minimo 13| 0374 | 02082 | 13 | 0374 0.2083
Edad y maximo 13 | 0.672 0.0118 13 0.672 0.0118
Edad y amplitud 13 | 0.561 0.0459 13 0.561 0.0459
Edad y media 8 0.571 0.1390 8 -0.381 0.3518
Edad y mediana 6 0.667 0.1481 7 0.036 0.9389
Devonico Medio | Edad y minimo 8 0.317 0.4439 8 0.317 0.444
Edad y maximo 8 0.096 0.8214 8 -0.647 0.0831
Edad y amplitud 6 | -0.029 0.9571 7 -0.5 0.2532
Edad y media 5 0.2 0.7471 5 - -
Edad y mediana 4 0.800 0.1999 5 0.872 0.0539
Devénico Tardio | Edad y minimo 5 | 0600 0.2847 5 0.600 0.2848
Edad y maximo 5 | -0.103 0.8695 5 - -
Edad y amplitud 3 0.5 0.6666 5 - -
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4.5. ANALISIS DEL CAMBIO TEMPORAL DE LAS CELULAS CONDUCTORAS

4.5 ANALISIS DEL CAMBIO TEMPORAL DE LAS CELULAS
CONDUCTORAS

Este analisis fue llevado a cabo con las 95 especies que presentaron informacion relativa a las
células conductoras de agua (traqueidas o células de otra naturaleza). Las pruebas realizadas

para conocer si existe o no una tendencia al aumento del diametro de la célula conductora, se
muestran a continuacion (Figura 10).

FIGURA 1 0. Grafica del diametro maximo de la célula conductora contra la edad, distinguiendo por
grupo taxondémico. La escala inferior muestra los pisos y el inicio de cada uno en millones de afos antes
del presente, la superior muestra la edad considerada como una variable continua.
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4. RESULTADOS "=

Los calculosrdel coefcuente de correlacnén de Spearman mostraron que dicho coeficiente es
sngnxf”catlvo umcamente cuando se consnderan todas las plantas (herbaceas y lefiosas) y para
el clado Zosterophyllophyta -Lycophyta (Cuadro 11).

Cuadro 11. Coeficientes de correlacion de Spearman entre la edad y el didmetro maximo de la célula
conductora o la célula conductora primaria (sea o no traqueida), y significancia estadistica.

_ iiu,_rst“’fr 12:‘&*:; ]
Todos Ios grupos 95| 0.5114 <0 000001 85 0.5645 <0.00001
Rhyniophyta 11] 0.4744 0.1404 11 0.4744 0.1404
Trimerophytophyta 7 0.739 0.0579 7 0.739 0.0579
Rhyniophyta-
Trimerophytophyta 18] 0.507 0.0318 18 0.507 0.0318
Zosterophyllophyta y
Barinophytaceae 22| 0.368 0.0923 22 0.368 0.0923
Lycophyta 16| 0.434 0.093 16 0.434 0.093
Zosterophyllophyta,
Barinophytaceae y 38| 0.564 0.000224 38 0.564 0.000224
Lycophyta
Cladoxylales 5 0.649 0.236 4 0.632456 | 0.367544
Progymnospermophyta 16| -0.279 0.295 8 0.161569 0.702290

La prueba de JT para la variable diametro maximo de la célula conductora considerando los
diferentes pisos devonicos como poblaciones distintas, es significativa al incluir a todas las
plantas (J=2672.0, Z=4.947, p<0.0001) y también para las herbaceas (J=1279.5, Z=3.994,
p<0.0001), indicando que existe al menos un par de pisos con incremento significativo en el
diametro de las traqueidas.

Al comparar las partes temprana (incluyendo al Silurico Tardio), media y tardia del Devonico,
se obtuvo que la prueba JT es significativa si se incluyen ya sea todas las especies (J=2095,
: Z=V4.5"216“, p#0.0001 )}, o bien, dnicamente las herbécea§ (~_J>_=8V2>7'.Q, Z=3.3142, p=0.0005).

La prueba JT realizada para los pisos contenldos entre el ;,,SIIUI'ICO Tardio y el Devdnico
Temprano e s significativa (J=415.5, Z=2. 133 :
: 'lnclu1dos del Devénico Medio al mas Tardio (J- |

eronolo es al analizar |os pisos
99' p=0.345). El analisis por grupo
no se pudo realizar pues la frecuencia por plso no ra sufcnente para aplicar la prueba JT.
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5.1. EOVALUACION DEL USO DE ECUACIONES ALOMETRICAS PARA INFERIR LAS TALLAS DE PLANTAS
DEVONICAS

5. DISCUSION

5.1. EVALUACION DEL USO DE ECUACIONES ALOMETRICAS PARA
INFERIR LAS TALLAS DE PLANTAS DEVONICAS

Con la finalidad de hacer un contraste entre las alturas de las plantas consideradas calculadas
alomeétricamente y otros métodos se decidid hacer una comparacién con las alturas publicadas
y las calculadas por métodos biomecanicos. Este tipo de contraste tiene implicaciones
metodoldgicas importantes puesto que se realiza entre estimaciones y no entre un estimado y
la talla real, pero dado el objeto de estudio, es el Unico procedimiento que se puede seguir.

5.1.1 Comparacién entre la altura calculada alométricamente y la altura publicada en la

literatura

En algunos casos es posible encontrar estimaciones de la altura de una especie en la
literatura, mismas que son obtenidas de muy diversas maneras por los especialistas. Una de
éstas consiste en medir la tasa de adelgazamiento de los ejes para estimar la posible longitud
del Lm‘,ismo; otras mas se basan en tanteos o dan |a longitud maxima conocidade unresto
ir'fccit?ﬁo:rlir'h'ite inferior para la altura de la planta. En la mayoria de los casos es dificil o imposible
' cbnocer cémo los autores obtuvieron tal estimacion, pero cuando la metodologia es explicita y
‘no correspondia al tamafio maximo del resto fosil, tal talla fue considerada para la comparacién
‘con las tallas obtenidas a partir de las ecuaciones alométricas.

En el Cuadro 4 es posible ver las diferencias entre las estimaciones alométricas y las alturas
reportadas en la literatura para algunos especies devonicas. En el caso en que la literatura

reporta un intervalo de altura para una especie, se considerd el valor mas cercano al obtenido
por la ecuacién alométrica.

_La -Figura. 11a muestra la regresién de la altura citada y la calculada alométricamente
‘incluyendo. las bandas de confianza y las de prediccion. La pendiente de la recta ajustada es
menor..a. . uno, esto es consecuencia de que las alturas calculadas parecen ser
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5. DISCUSION:

conrsistehterijenrte ‘mayores que aquellas inferidas por los especialistas. Existe también una
tende’nci"a'a"qije los pUntos estén fuera de las bandas de prediccién para alturas mayores. La
trahsfq(macién de las dos variables utilizando el logaritmo en base 10 permite apreciar de
- mejor‘ma'nera la ubicacién de las parejas en las bandas (Figura 11b). Es evidente la dispersion
“considerable y el hecho de que los puntos caen principalmente dentro de las bandas de
prediccion, aunque existen algunos que continian excediendo el ancho de estas bandas.

'Fig'ura 11. Recta ajustada, bandas de confianza y prediccion para la regresion de las variables altura
citada y altura calculada alométricamente (a) y para la transformacion de estas variables (b).

(a) (b)

30

Altura reportada en 1a fteratura (m)
Log10 altura citada en la Iteratura

-10 0 10 20 30 40 50

Altura calculada alomeétricamente (m) . Log10 altura calculada alométricamente

Clevelandodendron ohioensis, una licofita que mide 1.25 m desde ia base hasta el estrobilo,
representa uno de los raros hallazgos de un ejemplar completo. La altura calculada para esta
especie mediante ecuaciones alométricas es de 2.26m, lo que representa un metro de

diferencia respecto a la altura real de la planta.

La informacidén que proveen estas graficas y el analizar los datos con diferencias extremas del
Apéndice |l conduce a cuestionar el uso acritico de las ecuaciones alométricas para grandes
valores de diametro. Para diametros mayores, hay grandes discrepancias en la forma de
estimar la altura de una planta fésil. La altura propuesta por los especialistas es
frecuentemente mas pequena que la altura calculada mediante ecuaciones alométricas, y ante
la imposibilidad de conocer la talla real, seria recomendable elegir la altura calculada por el
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‘5.1, EC\)/ALUACION DEL USO DE ECUACIONES ALOMETRICAS PARA INFERIR LAS TALLAS DE PLANTAS
.. DEVONICAS -

método alométrico. Si bien es cierto que estas ecuaciones fueron generadas a partir de plantas
“ ‘actuales, que pueden no ser analogas en crecimiento a algunas especies devonicas, dichas
ecuaciones reflejan la relacidon entre el diametro y la altura de una planta, misma que resulta de
principios fisicos basicos. El calculo de la altura fundamentada en un principio de este tipo, es
evidentemente mejor que la estimacién a partir de criterios subjetivos.

5.1.2. Comparacién entre la altura calculada por métodos alométricos y por métodos
biomecanicos

En un interesante trabajo, Speck y Vogellehner (1994) realizaron estimaciones biomecanicas
para diversas plantas devonicas. En el Cuadro 4 se incluyen las estimaciones obtenidas con
este método para las plantas analizadas por estos autores. Algunas corresponden a especies
que presentan un tejido hipodérmico particular, el esteroma. Este tejido se encuentra bien
desarrollado en el eje de varias plantas terrestres tempranas de las que se conoce la
anatomia. Esta formado por células con varias capas parietales resistentes al decaimiento
(Edwards, 1993). El esteroma puede ser continuo como en algunas Zosterophyliophyta, o
discontinuo como se presenta en taxa con corteza tipo sparganum (haces alternos de fibras y
parénquima fdrmando una capa discontinua); (Kenrick y Crane, 1997).

La diferencia entre las alturas calculadas a través de ecuaciones alométricas y aquellas
obtenidas mediante consideraciones biomecanicas para plantas sin y con esteroma es
marcada. Las estimaciones de las tallas para el primer grupo obtenidas con ambos métodos
son muy similares y también son muy parecidas a lo reportado en la literatura como la altura
probable para las diferentes especies. El factor de seguridad para obtener la altura
“biomecanica” que mas se aproxime a la “alométrica” varia segun la especie.

La situacién es diferente para plantas con esteroma, pues el método biomecanico genera
alturas que son siempre muy superiores a las obtenidas alométricamente considerando un

crecimiento herbaceo (Cuadro 12). Las estimaciones biomecanicas son ademas, mas cercanas
a las alturas citadas en la literatura.
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La diferencia en los calculos de la altura puede atribuirse a que las espccies con esteroma
fueron consideradas como plantas de habito herbaceo para la obtencidn de la altura
aiomeétrica. Las plantas que presentan este tejido pueden compararse con plantas lefiosas, ya
que el esclerénquima y la madera tienen propiedades mecanicas similares (Niklas, 1992). Este
tejido permite un “comportamiento lefioso” en plantas como las palmas. Con esta
consideracion, la altura alométrica d e e stas p lantas o btenida con base en | a e cuacién para
organismos lefiosos da como resultado alturas mas cercanas a las biomecénicas y a las
reportadas en la literatura.

Cuadro 12. Comparacion de alturas calculadas alométricamente (consideracién de habito herbaceo y

lefoso) y biomecanicamente para las especies con esteroma en Speck y Vogellehner (1994). D:
didmetro en mm a partir del cual se calcul6 la altura.

VORI T 0 .5 enc £ i Rt
20 (o=a1; 14 (o=a3) 75, 125 p=3
Cooksonia sp. <10 19 (p=2.2) 24.8 a 57.9
Zosterophyllum llanoveranum | 8.4 p=2); 9.4 =22 19 =221 17 =2 23.7 a65.8 p=22
Gosslingia breconensis 20 42 50.9 a 84.8
Leclercgia complexa 109 p=151; 41 (o=1) 82 =7y 85.4 a 142.4 p-ny

Se puede concluir de esta parte que la séla clasificacion de las especies como lefosas y no
lefosas es insuficiente para obtener la altura por el procedimiento alométrico, pues
equivalentes mecanicos de la madera pueden encontrarse en un tejido primario: el
esclerénquima. El conocimiento preciso de la anatomia adquiere mayor relevancia, pues
permitira ubicar mejor a la especie en alguno de los dos tipos de crecimiento para el posterior
uso de las ecuaciones alométricas.

La aplicacion de las ecuaciones alométricas para aproximar el tamarno de la planta debe tener
presente que la estimacién puede ser bastante gruesa. Su uso exige conocer si el fragmento
fosil corresponde a la parte basal de la planta, ademas del habito. Se ha mostrado que en
ocasiones es necesario tener un conocimiento mayor de la anatomia de la planta para obtener
una mejor aproximacion. Las ecuaciones han sido generadas a partir de relaciones alométricas
en plantas actuales, cuya diversidad en estrategias de crecimiento es reducido en comparacién
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con las plantas devoénicas. Es posible que por esta razén, la aplicabilidad de las ecuaciones en
algunas de las especies sea cuestionable, sobre todo aquellas arbdreas o arborescentes sin
contraparte actual en su estrategia de crecimiento.

Otra dificuitad para la aplicacidn de las ecuaciones proviene de la discusién en torno a la
reconstruccion de algunas de las plantas y a su forma de crecimiento. Si bien la mayoria de las
plantas consideradas en este trabajo han sido reconstruidas con ejes de crecimiento erecto,
algunas especies pudieron ser decumbentes o semipostradas y otras pudieron haber sido
acuaticas, segun algunos autores. De ser correctas estas reconstrucciones, surgirian
problemas pues las ecuaciones fueron generadas para plantas actuales con ejes erectos. El
crecimiento en manchones monotipicos, comin entre algunas de las plantas mas antiguas,
pudo facilitar mayores alturas mediante el soporte mutuo de los ejes. En este caso, las
ecuaciones alométricas pueden subestimar la talla que estos organismos pudieron haber
alcanzado. Una situaciéon similar se presentaria en algunos helechos primitivos cuyas ramas

terminadas en forma de gancho pudieron proveer sostén a partir de plantas vecinas (Schultka,
1978).

De cualquier forma, las ecuaciones alométricas estan fundamentadas en relaciones
proporcionales entre partes y reflejan principios biofisicos basicos que seguramente afectaron
de manera similar a las plantas en el pasado (uniformitarismo biolégico). Por lo tanto, deben
proporcionar estimaciones considerablemente mas adecuadas que aquellas obtenidas por

tanteo o algun otro método informal y requeriran menos tiempo y esfuerzo que los caiculos
biomecanicos.

5.2. ANALISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA
EN PLANTAS DEVONICAS

Aunque se contaba con una altura calculada para el analisis de la tendencia evolutiva, esta
ultima fue abordada a partir del didmetro maximo de los ejes principales. Aun cuando el
diametro de un eje puede variar con los procesos de fosilizacion, permanece como una
variable de mediciéon directa, a diferencia de Ia altura que es una estimacién. Dada la
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covarianza entre el didmetro y la altura en las plantas (reflejada en sus relaciones alométricas),
esta primera variable es una buena aproximacion al tamafio.

Al considerar las 179 plantas y graficar su didmetro contra la edad es posible observar que la
gran mayoria se acumula por debajo de los 3.5 centimetros de didmetro (Figura 5). Para dar
resolucién a los datos, se decidid transformar la variable utilizando el logaritmo en base diez.
Esta nueva grafica (Figura 6a y 6b) muestra que las plantas con registro sildrico tienen el
menor didametro. Las plantas ubicadas en el Devédnico Inferior incluyen GUnicamente plantas
herbaceas pertenecientes principalmente a las Rhyniophyta, Zosterophyllophyta,
Trimerophytophyta y Lycophyta. Para el Devénico Medio y Superior se reconoce un conjunto
mucho mas grande de plantas como las Progymnospermophyta, los “helechos primitivos”
(Cladoxylales, Rhacophytales e Iridopteridales), las Pteridospermophyta y muchas Lycophyta
que presentan tallas considerablemente mayores. Algunos grupos desarrollan tallas
arborescentes, principalmente por la aparicion del crecimiento secundario.

El tamafio puede ser considerado una variable de estado, y puede aplicarsele la definicion de
McKinney (1990a). B ajo e sta d efinicién, una tendencia e volutiva e n el tamarfio i mplicaria un
cambio persistente (raramente monétono) con un aumento en esta variable a lo largo del
tiempo. Hay dificultades al utilizar esta definiciéon en tendencias que involucran cladogénesis. El
numero de linajes considerados aumenta y es poco probable encontrar cambios sostenidos en

grupos con devenires evolutivos independientes, excepto en el caso en donde exista una fuerte
presién de seleccién.

En el reconocimiento de la tendencia al aumento de talla en las plantas devdnicas, y de
manera frecuente en otros grupos, ha jugado un papel muy importante el tamafio maximo, que
indudablemente se incrementd desde las pequefas plantas silUricas hasta los grandes arboles
de! Devénico mas Tardio. La distribucién de las tallas en el resto de los organismos ha sido
practicamente ignorada, aunque se ha mencionado la prevalencia de tallas pequenas a lo largo
del periodo.

Una tendencia al incremento del tamafio maximo (Figura 12a) implicaria una dindmica y
posiblemente una causalidad muy distintas de las que tendria una tendencia con un

46



5.2. ANALISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA EN PLANTAS DEVONICAS

corrimiento hacia la derecha (hacia el incremento) de la distribucién de las tallas (Figura 12b).
Encajonar una tendencia cladogenética en uno u otro caso puede ser muy complicado y no
debe descartarse la presencia de ambos (Figura 12c). Sin embargo, aproximar el caso bajo

estudio a alguna de las dos dinamicas puede generar preguntas interesantes sobre patrones
macroevolutivos.

Figura 12. Contraste entre tres posibles dinamicas de cambio temporal para las tallas. (a) Las
distribuciones tienen la cola izquierda anclada en un mismo punto, hay un aumento temporal en la
varianza al incrementarse los tamafios maximos. (b) Distribuciones con un evidente corrimiento hacia

mayores tallas. (c) Aumento de tallas maximas y ligero corrimiento de la media de la distribucién hacia
mayores tamanos.
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La vegetacidn devonica incluyd una gran cantidad de plantas pertenecientes a diferentes
grupos cuyas relaciones filogenéticas no se conocen bien o son totalmente desconocidas. Por
tanto, al estudio de la tendencia incluyendo a todos los grupos devénico no puede darsele
seguimiento en un contexto filogenético. En este trabajo, las especies fueron consideradas
como un grupo “funcional” que compartié el tiempo, aunque no necesariamente el espacio
como lo indican los incipientes estudios paleocolégicos de comunidades devénicas. La
condicion vascular prevalece en casi todas fas plantas incluidas en el analisis, pero existen
especies sumamente problematicas con células de distinta naturaleza, algunas de las cuales
parecen tener un nivel briofitico. La interpretacién de una tendencia basada en linajes tan
diferentes tiene varias implicaciones que se mencionaran a lo largo de esta discusion.
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Dado el interés por conocer lo que sucede con el grueso de los organismos al interior de la
distribucidn de las tallas, la mediana y los cuartiles pueden resultar sumamente Utiles, sobre
todo si la distribucion es asimétrica, como en este caso. La mayor parte de las plantas en este
estudio son herbaceas, en parte debido al sesgo que favorecid su inclusién y que ha sido ya
mencionado en los resultados. No se considera que dicho sesgo sea muy relevante, de hecho
para determinar si existe o no una tendencia, las plantas herbaceas pueden resultar mas
importantes que las plantas lefiosas. Una de las razones es que las plantas con crecimiento
primario pueden dar un indicio p arcial de la importancia de |l a presidon selectiva hacia tallas
mayores. El crecimiento primario tuvo una expresion diferencial de tallas, posibilitada por
distintas estrategias para mantener los ejes erectos. De existir realmente una tendencia
conducida principalmente por seleccion, las plantas herbaceas deberian mostrar un corrimiento
temporal hacia alturas mayores, y aquellas estrategias que permitieran alcanzarla se verian
favorecidas. La talla maxima critica para cada estrategia de crecimiento se desconoce, pero es
claro que ésta es menor para un sistema turgente que para uno basado en tejidos
mecanicamente fuertes. La tendencia evolutiva debe presentarse entonces entre las plantas de
crecimiento primario y no solamente ser el resultado del paso de plantas herbaceas a plantas
con crecimiento lefioso.

Un aspecto muy importante para entender una tendencia evolutiva es el reconocimiento de la
dinamica del cambio temporal de la talla a diferentes escalas. La tendencia a mayor escala
estaria representada por lo que sucede con todas las plantas, independientemente de su
afinidad filogenética, mientras que la diseccion de la dinamica de acuerdo al grupo taxonémico
permite abordar el cambio a escalas menores.

5.2.1. Aumento de talla a escalas mayores: analisis de todas las plantas devénicas

En la Figura 13 es posible apreciar el cambio de dos medidas de tendencia central (mediana y
rﬁedia) y del maximo y minimo por cada subdivision de los pisos devénicos. Es evidente el
efecto engafoso que tiene el uso del diametro maximo sobre el reconocimiento de una
tendencia. La media tiene un efecto parecido aunque menor y la mediana muestra una
variacion muy pequena a lo largo del tiempo. Por dltimo, el minimo no muestra cambios
significativos a esta escala, aunque es posible apreciar un ligero aumento de los valores
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minimos de didmetro maximo por subdivision del piso en la Figura 14. El incremento del
minimo no parece ser muy significativo y no es sostenido (existen picos), y de acuerdo a
McShea (1994), un clado con esta caracteristica puede tratarse de un sistema pasivo o
conducido donde la fuerza que lleva al aumento es muy pequeiia.

Figura 13. Cambios en algunas medidas de tendencia central referidas a la talla a lo largo del Devénico.
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Figura 14. Tamafos minimos del didmetro maximo a lo largo del Devénico.
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El coeficiente de correlacion de Spearman sugiere que las plantas devdnicas tienden a
aumentar su tamario a lo largo del periodo (R=0.64, p<0.0001) y la prueba de JT también
confirma un aumento en al menos dos de los pisos y un no decremento en el resto (J=10158.5,
Z=8.792, p<0.0001). Al considerar Unicamente a las plantas herbaceas, la prueba JT es
también significativa (J=7112.5, Z=6.845, p<0.0001).

Las Figuras 5 y 6b muestran que las plantas lefiosas parecen formar un grupo distinto al de las
herbaceas y son las que presentan aumentos importantes en didametro y presumiblemente en
talla. Es por esto que una gran parte del andlisis posterior se efectia para las herbaceas por
separado.

Se retomd la recomendacion d e S tanley (1973) sobre el uso d e histogramas de la v ariable
tamano en lugar de la utilizacién de tendencias centrales o valores extremos. Los histogramas
del logaritmo del diametro maximo para los diferentes pisos se resumen en la Figura 8ay 8b y
la estadistica descriptiva para las especies herbaceas se presenta en el Cuadro 7a y para las
179 especies (lefiosas y herbaceas) en el Cuadro 7b. La variable diametro maximo fue
transformada en ocasiones con el logaritmo en base diez Unicamente para facilitar los analisis.
El seguimiento de los cambios temporales en la media, la mediana, la(s) moda(s) y el intervalo
sugiere que no hay cambios graduales ni sostenidos en la distribucidon de la talla. Parece haber
un aumento en la cola derecha de la distribucién, dado basicamente por la presencia de
plantas lefiosas y que influye fuertemente en el incremento de las medias (principalmente del
Emsiano al Eifeliano y del Frasniano al Fameniano). EI. corrimiento potencial de la distribucién
fue analizado principalmente a partir de la mediana, las modas y los cuartiles. Estas medidas
indican que el desplazamiento de la distribucidn de tallas se presenta en el Silurico Superior y
el Devonico Inferior (hasta el Eifeliano) y del Frasniano al Fameniano, éste ultimo causado
principalmente por la presencia de plantas lefiosas del grupo de las Progymnospermophyta.

Los histogramas construidos para las plantas herbaceas sugieren que el corrimiento de la
distribucion se da en los mismos pisos ya mencionados para el analisis de todas las plantas
(herbaceas y lefiosas), puesto que en estos pisos hay Unicamente plantas herbaceas (excepto
el Eifeliano). Los pisos superiores no evidencian corrimientos del conjunto, aunque en algunos
es posible encontrar un aumento en la cola derecha de la distribucion de plantas herbaceas. La
ausencia de corrimiento en las plantas herbaceas durante el Devoénico Medio y Tardio, revelan
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de nuevo la importancia de las plantas lefiosas en la tendencia. De forma general, los analisis
de los histogramas se ven apoyados por los diagramas de cajas y bigotes de la Figura 9.

Por su parte, las correlaciones no paramétricas apoyan lo anterior e indican un relativo
aumento en las tallas de todos las plantas para el Sillrico Tardio-Devénico Temprano pero no
para las especies del Devonico Medio o Tardio (Cuadro 8). El analisis exploratorio de los pisos

contenidos del Silurico Tardio al Devéonico Temprano, indica que el coeficiente es significativo
para el Gediniano y el Emsiano (Cuadro 9).

La prueba de JT indica un aumento en la talla si se comparan la parte temprana (incluyendo al
Silurico Superior), media y tardia del Devonico para todas las plantas (herbaceas y lefiosas);
(J=6896.5, Z=7.363, p<0.0001) y también para las especies herbaceas (J=4036.5, Z=5.051
p<0.0001). Al analizar cada piso entre el SilUrico Superior y el Devdnico Temprano, la prueba
de JT es significativa (J=2920.0, Z=4.583, p<0.0001) y también lo es entre los pisos del
Devoénico Medio al mas Tardio (J=1088.5, Z=2.686, p=0.0036), pero al considerar estos uitimos
pisos y Unicamente a las plantas herbaceas se obtiene que no hay un aumento significativo en

la talla (J=439.0, Z=1.0579, p=0.114) y se reconoce que el aumento en la segunda mitad de!
Devonico esta dado por las plantas lefiosas.

Los dos criterios denotan aumento en la talla de todas las plantas (herbaceas y lefiosas) pero
al dividir el Devonico, solamente el lapso de tiempo entre el Sildrico Superior y el Devdnico
Temprano presenta un aumento significativo (principalmente durante el Gediniano y Emsiano).
Las partes media y tardia no lo presentan si se toman en cuenta Gnicamente las especies
herbaceas, pero al introducir las lefiosas es posible reconocer un aumento.

Los coeficientes de correlacion no paramétricos entre la edad y la media, la mediana, el
maximo, el minimo y el intervalo fueron calculados a partir de los datos de cada subdivisién del
piso (p.e. para el Devonico Medio se obtiene el maximo de cada subdivision del Eifeliano y del
Givetiano). Estos indican que al considerar todas las plantas (herbaceas y lefiosas) y todos los
pisos devénicos, hay generalmente fuertes correlaciones entre el tiempo y las medidas. Parece
haber un aumento en la media, la mediana, el minimo, maximo y el intervalo del didametro. Esta
fuerte correlacion era esperada, excepto para la mediana y el minimo, pues como se menciond
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con anterioridad, {a primera no sufre cambios mayores en el Devénico Medio y Tardio, y el
minimo no mantiene un aumento temporal sostenido. Este efecto suele presentarse con el
coeficiente de correlacion cuando se reunen submuestras con coeficientes positivos pero no
significativos y se incrementa la probabilidad de obtener un coeficiente comun significativo
(Sprent, 1989). Las submuestras con coeficientes no significativos corresponden al Devénico
Medio y al Tardio. Los coeficientes para el Silurico Tardio-Devénico Temprano son
significativos en todas las medidas excepto el minimo, lo que concuerda con los histogramas,
las diagramas de caja y las correlaciones por piso.

Es importante mencionar que la inclusidn de especies con ejes principales en el analisis, puede
crear problemas, pues algunas plantas de talla arbérea estan representadas por géneros forma
(p. e. Eospermatopteris sp.) que bien podrian representar varias especies. Ante Ila
imposibilidad de reccnocerlas, este dato permanece como (nico, subestimando quizas la
frecuencia de especies con tallas arbéreas, en cuyo caso las conclusiones podrian cambiar de
manera significativa. Esto hace manifiesta la importancia de enfatizar en la informacién
brindada por las plantas herbaceas en el analisis de la tendencia.

Las plantas con crecimiento secundario (produccion de madera) parecen ser significativamente
distintas de las plantas herbaceas. La adquisicibn de crecimiento secundario ocurrid
probablemente en el Emsiano (Niklas, 1994c) o en el Eifeliano, piso en donde se ha
encontrado el registro mas antiguo de crecimiento secundario correspondiente a una
progimnosperma (Chaloner y Sheerin, 1979). A partir de este momento, la altura de las
plantas debi6 dar un salto importante hacia tallas arbdreas con las consecuentes
repercusiones en la estructura de las comunidades y el paisaje. Las plantas lefiosas de mayor
importancia en aquella época pertenecieron a las Progymnospermophyta y fueron las primeras
formadoras de bosques extensos de amplia distribucion.

La madera es una de las estrategias mas importantes para alcanzar grandes alturas entre las
plantas actuales, aunque hoy solamente es producida a partir de un cambium vascular bifacial
de patron indeterminado (Cichan y Taylor, 1990). Su evolucion durante el Devonico
probablemente representé una novedad que influyé de manera importante en el aumento de
talla, y que cambié los sistemas de sostén de manera dramatica. Las plantas devénicas mas
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antiguas consistian en sistemas turgentes que limitaban la vida en ambientes secos y los
elementos conductores no tuvieron un papel directo en el sostén de los ejes, de no ser el
mantenerlos turgentes. Tejidos como el colénquima y el esclerénquima fueron mas efectivos
mecanicamente y no fue sino hasta el advenimiento del los tejidos secundarios, que el tejido
conductor fue significativo en el sostén de la planta (Speck y Vogellehner, 1992, 1994). Las
estrategias de sostén se diversificaron mas tarde en el Carbonifero.

5.2.2. Aumento de talla a escalas menores: anilisis por grupo taxonémico

Explorar lo que pasa con las tallas al interior de los grupos taxondmicos permite saber lo que
sucede a escalas menores y conocer si lo observado al considerar todas las plantas devénicas,
se presenta también e n e stos s ubconjuntos. A continuacién se comentan los aspectos mas
relevantes encontrados en el andlisis del cambio temporal de las tallas para algunos de los
grupos taxondmicos. Algunos otros estan pobremente representados a causa de que se tienen
pocas especiés- reportadas para el Devonico, y su abundancia aumenta hacia el Carbonifero
(p-e., Sphenophyta, Pteridospermophyta, Protopityales). Por este bajo nimerc de especies no
es posible realizar las comparaciones que se hacen para el resto de los grupos.

5.2.2.1 Rhyniophyta

Uno de los taxa mas antiguos es el de las Rhyniophyta, del cual se incluyeron 32 especies en
este analisis, distribuidas desde el Silirico Superior hasta el Devénico Superior. Es un grupo
con serios problemas taxondmicos y al parecer sumamente artificial. A pesar de ello, se
mantienen como grupo en este trabajo. En su mayoria, sus miembros mantienen didmetros
menores a 0.4 mm y los mas antiguos no sobrepasan 0.2 mm de didmetro en sus ejes.
Algunas medidas son tan pequefias que cayeron fuera del intervalo de aplicacion de las
ecuaciones (<0.001 m), y no fue posible estimar su altura, aunque la mayoria parece haber
alcanzado 20 cm, y algunas hasta un poco méas de un metro.

En el cuadro de coeficientes de correlacién de Spearman para los grupos (Cuadro 5) se
aprecia que son el Unico grupo con un coeficiente significativamente distinto de cero. Si bien no
es muy grande (Rsp=0.484), las Rhyniophyta son el Gnico grupo donde hay correlacién entre la
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edad y el diametro/aitura y por lo tanto un posible aumento de las tallas en el tiempo. Esto se
ve apoyado por la prueba de JT, que es significativa para el grupo implicando que en al menos
un par de pisos existe un aumento en la talla. Este incremento corresponderia principalmente
al Devénico Temprano, donde se acumula la mayoria de las especies. Es hacia el Devénico

Medio (Emsiano tardio) cuando las Rhyniophyta sufren un declive y desaparecen (Edwards y
Davies, 1990; Stewart y Rothwell, 1993).

Cuatro de las especies de Rhyniophyta y “Protracheophyta”, corresponden a la generacién
gametofitica. Estos gametofitos presentan una construccidn similar a la de un esporofito
(Remy, 1982; Remy et al., 1993) y por esta razén se creyd pertinente incluirlos en el analisis.
L.a comparacion entre las dimensiones de los esporofitos y gametofitos de un mismo ciclo de
vida puede resuitar interesante pues puede proveer informacién sobre la dominancia en las
fases y quizas hasta sugerir un tipo de estrategia general de vida para una especie. A partir de
numerosos trabajos en el pedernal d e Rhynie y otras localidades, se han sugerido algunas
combinaciones de esporofito-gametofito como: Aglaophyton-Lyonophyton, Nothia-
Kidstonophyton y Horneophyton-Langiophyton (Remy et. al, 1993). El género Sciadophyton,
también de naturaleza gametofitica, ha sido asociado con diferentes esporofitos como
Taeoniocrada langii (=Stockmansella), Zosterophyllum rhenanum (Schweitzer, 1983) y Huvenia
(Remy et al.,, 1991 en Remy et al., 1993).

Al comparar las dimensiones de los fésiles esporofiticos y gametofiticos se observa que los
primeros poseen ejes d e mayor grosor, y por lo tanto una mayor altura calculada, que sus
gametofitos putativos, excepto en un caso (Langiophyton mackiei — Horneophyton lignieri)
donde ambos tienen la misma dimensiéon (Cuadro 13). Estas comparaciones deben hacerse
con precaucion pues los fésiles de gametofitos consisten en su mayoria, de fragmentos
terminales de ejes aéreos de un centimetro de largo. El diametro fue obtenido de esta porcion
pero debe tomarse en cuenta que si el eje se adelgazaba de la base a la parte terminal en la
planta, el diametro maximo debe ser mayor al que se reporta. Del género Sciadophyton se
conocen los ejes que parten de una base aparentemente comun formando una roseta por lo
que esta medida de didmetro es mas confiable. En este género, también se observa un mayor
tamanio del esporofito respecto del gametofito.
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Cuadro 13. Combinaciones esporofito-gametofito de Rhyniophyta y “Protracheophyta” devoénicas, edad,
diametro maximo y aitura calculada. G: fase gametofitica y E: fase esporofitica.

) < O 3

1 Lyonophyton rhyniensis (G) Siegeniano tardio 2 8.4
Aglaophyton major (E) Siegeniano tardio 6 33.5

> Kidstonophyton discoides (G) Siegeniano tardio 2.3 10
Nothia aphyila (E) Siegeniano tardio 5 26.6

3 Langiophyton mackiei (G) Siegeniano tardio 2 8.4

Horneophyton lignieri (E) Siegeniano tardio 2 8.4
Sciadophyton sp. (G) Siegeniano temprano 2.6 11.6
4 Huvenia sp. (E) Siegeniano-Emsiano 15 108.2
Stockmansella langii (E) Siegeniano tardio 15 109.2
Zosterophyllum rhenanum (E) Gediniano mas tardio 3 13.9

No podria afirmarse con seguridad que el gametofito siempre sea mas pequefio que el
esporofito en una especie o en algin grupo de especies. Una aseveracion de esta naturaleza
requeriria confirmar {a hipotética asociacion gametofito-esporofito de estas especies, ademas
de una mayor cantidad de ejemplares para conocer cual es el tamafio adulto de cada fase.
Solamente se puede decir que individuos funcionales (o maduros, i.e., con produccién de
gametangios o esporangios) probablemente presentaron esta clase de diferencias.

Si la diferencia de tamarfio entre las fases del ciclo de vida isomorfico de estas plantas fuera
cierta y generalizada a otros plantas devonicas tempranas, podria sugerir aspectos
interesantes. Algunos autores han discutido la posibilidad de que el gametofito y el esporofito
tuvieran una estrategia general tipo r y K respectivamente (Niklas et al., 1980). El ciclo de vida
isomérfico, con un gametofito de complejidad estructural similar al del esporofito, pero de
menor tamario pone en cuestionamiento el uso de estas categorias tan gruesas.

Un obstaculo para hacer generalizaciones lo impone la presencia de dos aparentes linajes
entre estas plantas: uno con mayor afinidad briofitica y otro con caracteristicas propias de una
planta vascular. En el caso de aquél con afinidad traqueofitica, se podria argumentar que una
menor dimension del gametofito coincide con la conocida tendencia a la reduccion de esta fase
en el ciclo de vida de las plantas vasculares. Es complicado insertar los casos analizados
dentro de esta tendencia pues los ciclos de vida de estas plantas y aquellas para las cuales
parece aplicarse dicha tendencia, no parecen ser comparables.
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5.2.2.2. Trimerophytophyta

Las e species d e e ste grupo consideradas e n el analisis s e distribuyen principalmente en el
Emsiano. Fueron plantas de organizacion mucho méas compleja que las Rhyniophyta, sus
posibles ancestros y contemporaneas durante el Devonico Inferior. Este grupo alcanzd niveles
de complejidad arquitectural muy variado, sin embargo, no presentan una correlacion de
Spearman significativa que indique una tendencia al aumento de talla. La falta de este
elemento estadistico para argumentar el aumento de talla, puede deberse a que casi todos los
registros son del Emsiano. Lo anterior introduce un aspecto importante e interesante: la
presencia de plantas con una aparente relacién ancestro-descendiente en un mismo piso y con

diferentes niveles de complejidad estructural, algunos de ellos sumamente altos en
comparacién con los de otros grupos coetaneos.

A pesar de que el coeficiente de correlacion de Spearman para el conjunto formado por
Rhyniophyta y Trimerophytophyta es significativo (Cuadro 5), ninguno de estos grupos
taxonémicos es monofilético (Kenrick y Crane, 1997). La evidencia de la relacién ancestro-
descendiente proviene solamente de algunas de las especies, por lo que no es posible hacer
un analisis similar al mencionado mas adelante para el clado Zosterophyllophyta-Lycophyta.

5.2.2.3. Lycophyta

En lo que respecta a este grupo, es posible notar una amplia diversidad en el tamafio de estas
plantas, desde una altura calculada de 20cm hasta 21.7m. Hay tres especies que se distinguen
. por sus grandes diametros y alturas: Atasudendron mirum (13.5m), Protolepidodendropsis
pulchra (11.2m) y Cyclostigma Kkiltorkense (21.7m). Las Ultimas dos Lycophyta presentan
crecimiento secundario, sin embargo, en A. mirum no se ha reportado la presencia de tejido
conductor secundario y existe una discusion sobre si tuvo un habito arborescente o herbaceo
(Senkevitsch et al., 1993). A pesar de que la corteza interna de A. mirum es muy gruesa,
contiene un arreglo de células con cavidades aéreas que probablemente no fue de gran
relevancia para el sostén de la planta. Tampoco se menciona la presencia de peridermo,
estrategia de sostén utilizada por las Lycophyta carboniferas, por lo que de tener talla
arborescente, se desconoce la estrategia con la que esta especie pudo alcanzarla.
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Senkevitsch et al. (1993) mencionan que las lepidofitas (Lycophyta) se estabilizaron en el
Devonico Temprano, momento en el que estaban representadas por formas herbaceas sin
crecimiento secundario. Para el Devodnico Medio, aparecieron las formas arborescentes
aunque sin crecimiento secundario y con ejes de 10 a 13cm de ancho. Para el Devonico
Superior las formas herbaceas se extinguieron y los licopodios con crecimiento secundario
hicieron su aparicion. Lo mencionado por estos autores coincide parcialmente con lo
encontrado en este analisis pues las formas herbaceas se distribuyen principalmente en el
Devénico Inferior y Medio pero surgen nuevas herbaceas hacia la parte superior de este
periodo, ya sea como plantas de aspecto arborescente pero pequenas, o como herbaceas con
alturas menores a un metro. Ademas, las Lycophyta del Devénico Inferior tienen didmetros y
alturas muy similares a las del Devénico Medio. Lo que si es contundente, es la presencia de
las Lycophyta con crecimiento secundario hacia el Devénico Superior, en donde también es

posible encontrar al miembro de este grupo de mayor diametro y altura (Cyclostigma
kiltorkense).

La correlacién no es significativa para Lycophyta (Cuadro 5), pero al considerar Unicamente el
periodo del Devénico Medio al Superior, se encuentra una correlacion positiva y significativa

(n=25; Rsp=0.406; p=0.0442), indicando un posible aumento de talla en este intervalo de
tiempo.

En los fosiles de dos especies de este grupo (Colpodexylon coloradense y Haskinsia
colophylla) hay crestas y surcos en los ejes que sugieren la presencia de una zona de corteza
externa de pared gruesa. Este tejido hipodérmico pudo tener un papel importante en el sostén
de la planta y pudo conferir ventajas estructurales sobre las especies de pre-Lycophyta y
Lycophyta tempranas como Asteroxylon, Baragwanathia y Drepanophycus (Gensel, 1992). Las
plantas con este tejido pudieron invadir ambientes mas secos que aquellas dependientes de la
humedad para mantener turgencia en sus ejes (Berry y Edwards, 1995) y este tejido quizés
contribuyo a la adquisicion de mayores tallas en estas especies.

Un aspecto muy interesante al analizar el clado que las Lycophyta forman con las
Zosterophyllophyta, sus ancestros putativos, es que los coeficientes de correlacion que no eran
significativos para cada grupo por separado, lo son para el clado. Los resultados se repiten
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para la prueba JT que es significativa solamente en el caso del clado. Esto parece sugerir que
el aumento de talla estd mas relacionado con la aparicion de las Lycophyta que con un
aumento en los grupos por separado.

5.2.2.4. Sphenophyta

Las plantas fésiles mas antiguas con posible afinidad con las Sphenophyta provienen de rocas
del Devonico Superior (Gensel y Andrews, 1984) y son un grupo que, al igual que Lycophyta,
alcanzd su diversidad maxima durante el Carbonifero (Taylor y Taylor, 1993). Por esta razon
solamente fueron consideradas dos especies del Devénico mas Superior, y aunque existen
algunas otras especies en este periodo, existen pocos ejes principales para ser analizados.
Las dos especies son Hamatophyton verticillatum, de habito herbaceo y Pseudobornia ursina,
que aparentemente tuvo crecimiento secundario. Las alturas calculadas son 1.2m y 44.5m
respectivamente, aunque cabe mencionar que el habito de P. ursina se desconoce, por lo que
la altura fue calculada con la ecuacién conjunta para plantas lefiosas y no lefiosas. De
confirmarse el crecimiento secundario, la altura calculada seria de 31m que parece una altura
mas razonable que la anterior. Esta especie pudo haber alcanzado estas dimensiones con una
estrategia similar a la de otras Sphenophyta arbéreas (con crecimiento secundario)
reconocidas.

5.2,2.5. “Helechos” (Rhacophytales, Cladoxylales e Iridopteridales)

Un g rupo i nteresante de plantas de este periodo es el que reune a los [lamados “ helechos
devénicos”. Las especies aqui contenidas han sido objeto de numerosos cambios taxonémicos
y su afinidad filogenética no es clara. Se les considera plantas con caracteristicas de helecho
aunque presentan importantes diferencias anatdmicas y morfoldgicas con este grupo. Los tres
ordenes representados, Cladoxylales, Rhacophytales e Iridopteridales, han tenido una historia
taxonémica compleja y para uno de ellos (Iridopteridales) no se tiene una reconstruccion
completa de la planta (Berry y Fairon-Demaret, 2000). La revision de las especies descritas
mostré que existen dudas sobre si algunas de ellas representan ejes principales o bien, partes
distales de otras plantas (Taylor y Taylor, 1993; Berry y Fairon-Demaret, 2000), por lo que un
namero considerable de “helechos devdnicos” no fue incluido en este trabajo.
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Las Clad'oxylales fueron un grupo de tallas diversas, pues incluyeron especies de crecimiento
secundario que aicanzaron hasta 2m de altura, mientras que entre las especies con
crecimiento primario existieron plantas herbaceas de entre 40 y 80cm (Fyenia), y ofras que
pudieron crecer como pequefios arboles con 1.8 a 2.7m de altura (Pietzchia,
Pseudosporochnus hueberi) o como arboles de tallas considerables de hasta 10 y 13.5m
(Pseudosporochnus nodosus y Calamophyton primaevum respectivamente). Las Cladoxylales
formaron presumiblemente una de las partes mas aitas de la vegetacion del Devénico Medio
(Berry y Fairon-Demaret, 2000). Una estrategia particular para el aumento de la talla es
sugerida por Leclercq y Lele (1968) para P. nodosus, a partir de un crecimiento por aumento
en el tamarnio y division de sus esteles (condicidon multifascicular en el grupo). Esta modalidad
pudo haber permitido a plantas con crecimiento primario alcanzar tallas de mas de diez metros.

5.2.2.6. Progymnospermophyta

Un grupo muy importante en el Devonico son las Progymnospermophyta, plantas con anatomia
de gimnosperma y reproduccidon pteridofitica que incluyen tres 6rdenes, cuya distribucion
temporal se extiende desde el Devédnico Medio (Eifeliano temprano) hasta el Carbonifero
Temprano (Tournaisiano); (Beck, 1976). Muchas de las especies revisadas y excluidas del
andlisis corresponden a restos de ramas. Algunas especies se encuentran asociadas a los

troncos de donde se tomo el diametro maximo que identifica a la especie, aunque no se hayan
encontrado en conexion organica.

El orden mas importante es Archaeopteridales que incluye a Archaeopteris, una de las
progimnospemas mas estudiadas y de distribucion circumpolar (Beck y Wight, 1988). Este
género ha sido reconstruido como un arbol alto formador de bosques similares a los de las
coniferas modernas y es muy probable que haya tenido un papel importante en la ecologia de
las comunidades vegetales del Devonico Tardio (Beck, 1981). Los restos fd&siles
correspondientes a troncos h an recibido el nombre C allixylony en e ste e studio s e incluyen
medidas de didmetro para cuatro especies y una adicional no identificada. Aunque existen
muchas mas e species para el género forma, muchas de ellas estan descritas conbaseen
fragmentos de madera a partir de los cuales no es posible obtener la medida del diametro de!
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tronco. Las especies de Callixylon tienen didametros de 9cm a 1.5m y las alturas calculadas van
de 9.6m hasta mas de 40m. Para el diametro de 1.5m, la altura fue calculada aun cuando el

diametro rebasa el maximo para la aplicacion de las ecuaciones. Es por esto que el estimado
obtenido es grueso y debe tomarse con precaucién.

También se incluye dentro del andlisis de las Archaeopteridales a Eddya sullivanensis, quien
parece ser el esporofito joven d e A rchaeopteris. E sta plantulade 0.5 cm de diametro p udo
haber alcanzacdo alturas de un poco mas de 0.5m segun el estimado de la ecuacién alométrica.

Oftro orden dentro de P rogymnospermophyta e s A neurophytales. E ste grupo i ncluye p lantas
arbustivas, entre las cuales el género mas conocido es Tetraxylopteris (Beck y Wight, 1988) de
edad frasniana. Tiene un didmetro maximo de ocho centimetros para el fragmento que parece
ser la porcién basal de esta planta (Beck, 1957), y una altura calculada de 8.8m, que
representa una estatura menor que la estimada para otras Progymnospermophyta. De igual
manera, algunos fdsiles de Rellimia thomsonii han sido encontrados en asociacion con ejes de
anatomia similar y de 20cm de ancho, por lo que se sugiere que podria tratarse del tronco de
esta especie (Leclercq y Bonamo, 1971), lo que daria una altura calculada de casi 17m.

Otro género dentro de Aneurophytales es Eospermatopteris, que corresponde a bases de
arboles conservadas en Nueva York y Alemania y se han encontrado en asociacibn con
Aneurophyton (Goldring, 1924; Krausel y Weyland, 1‘935). De hecho sirven de base para
reconstruir a Aneurophyton como un arbol, aunque no existe evidencia definitiva para esta
asociacion. Por su estatus incierto, Beck y Wight (1988) lo dejan fuera del grupo de las
Progymnospermophyta. Se decidi6 incluirlo en este analisis porque, independientemente de su
afinidad taxonomica, es un dato valioso por tratarse de una porciéon basal de edad conocida. El
diametro maximo de estos troncos es de 1.07m y la altura calculada es de 40m. De nuevo se
presenta u na situacion similar a la d e restos basales d e A rchaeopteris pues el didmetroes
mayor a un metro y las ecuaciones alomeétricas no pueden ser aplicadas.
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. 5.2.2.7.‘fnger§ne s:gdis

Firialmente, el gru'po de especies incertae sedis incluye plantas de afinidad sumamente

~dudosa, que por esta razén no pudieron ser analizadas de la misma manera que el resto de los

grupos. Es importante mencionar que existe un subconjunto con géneros como Sporogonites,
Tortillicaulis y Tarrantia, con diametros muy pequenos, desde 0.5 a 2.5mm.

Las ecuaciones alomeétricas no son aplicables a diametros menores a 1mm, por lo que
solamente fue posible calcular la altura para una especie de Sporogonites (8.4cm).

Se ha mencionado ya que solamente las Rhyniophyta y el clado Zosterophyllophyta-Lycophyta
presentaron un coeficiente de correlacion de Spearman y una prueba JT significativas. Por lo
tanto, s 6lo estos grupos p arecen mostrar una tendencia al aumento. D e e xistir u na p resion
selectiva hacia el aumento de talla, seria sorprendente que un grupo con una expresiéon
considerablemente diversa como las Zosterophyllophyta no manifieste una tendencia. Por su

parte, las Rhyniophyta parecen ser un grupo no natural, por lo que este resultado debe
tomarse con cautela.

La correlacion significativa y la prueba de JT al considerar todas las plantas (herbaceas y
lefiosas) y la ausencia de significancia para practicamente todos los grupos por separado,
puede resultar de una dinamica en donde los grupos‘ que se originan, lo hacen con tallas
mayores respecto de los grupos que los anteceden temporalmente (y que quizas son sus

_ancestros). Esto también puede observarse en el clado Zosterophyllophyta-Lycophyta en

donde el coeficiente adquiere significancia al reunir los datos de ambos grupos. Hay que
mencionar nuevamente que dado su valor, este coeficiente no refleja asociaciones muy fuertes
entre las variables. Los grupos se originan con tallas mas grandes, contribuyendo a la
expansion de la cola derecha de la distribucion de las tallas, pero también cuentan con
miembros de tamafio pequefo. El registro de los rangos estratigraficos de cada especie (en
caso de que existieran) o de cada grupo, no cae dentro de los objetivos de este trabajo pero de
tenerse podria relacionarse el tiempo de extinciéon de grupos de talla pequefia y la ocupacion
de estos “espacios” por plantas de tamarios equivalentes. Por ejempio, las Rhyniophyta
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desaparecieron hacia el Devonico Medio (Emsiano) y plantas como las Lycophyta y
Zosterophyllophyta pudieron ocupar sus espacios.

Este tipo de interpretaciones considera al tamafio como una variable de gran relevancia
ecolégica y evolutiva, tal y como tiende a ser reconocido bajo nuevos enfoques. Las plantas
devonicas de tamafos similares pudieron competir siempre y cuando coexistieran en los
mismos ambientes. lLLas reconstrucciones ecolbgicas recientes sugieren que existia una
particién de nichos por grupo (phyletic niche specialization); (DiMichele et al., 2001) y que para
el Emsiano, las plantas ya habian comenzado a repartirse el terreno. La competencia inter e
intraespecifica parece haber sido escasa y pudo darse principalmente en los margenes de los
manchones que formaron muchas especies clonales (la mayoria herbaceas de pequena talla);
(Hotton et al., 2000).

5.3. RELACION ENTRE LA TALLA Y OTROS ASPECTOS MORFOLOGICOS
Y FUNCIONALES DE LAS PLANTAS DEVONICAS

Existen numerosos aspectos de interés que se relacionan con el tamafio de una planta. Sin
embargo, el establecimiento de correlaciones puede dificultarse dada la evidencia de evolucién
en mosaico entre las plantas y las relaciones complejas que pueden existir entre la talla y otros
caracteres. Sin embargo, deben tenerse en cuenta las repercusiones del cambio en la talla y
otros aspectos de la biologia de estas plantas.

5.3.1 Relacién entre la talla y el didmetro maximo de las células conductoras

Los coeficientes de correlacién de Spearman para cada grupo taxondmico con un namero
adecuado de datos se resumen en el Cuadro 11. En primer lugar, se obtuvo esta medida de
asociacion para la edad y el didmetro maximo de la célula conductora, sin importar la
naturaleza de ésta. Posteriormente se calculd el coeficiente entre la edad y las células
conductoras de tipo primario, para eliminar del analisis a las células secundarias que podrian
dificultar la comparaciéon. Hay un coeficiente de 0.5114 (p<0.0000) cuando se consideran todas
las plantas (herbaceas y lefiosas), mismo que se incrementa un poco cuando se consideran
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_Unicame Vt‘e:j" las células primarias, y este coeficiente no es significativo para los grupos

téﬁiéﬁ%rﬁiéds por separado, salvo para el caso del clado Zosterophyllophyta-Lycophyta.

“La'prueba de JT muestra un incremento en el didmetro de las traqueidas de todas las plantas

(herbaceas y |l efiosas), en p articular d entro d el Sildrico Tardio y Devonico Temprano. Enla
Figura 10 se aprecia una dinamica de aumento temporal en la variabilidad del diametro de la

célula conductora, sobre todo, hay un incremento en la cola derecha de la distribuciéon del
diametro.

Los resultados generales son muy similares a los obtenidos considerando el diametro maximo
de los ejes: hay una aparente tendencia temporal al aumento del didmetro de las células
conductoras, mas bien debido a un aumento en la varianza en la direccién de mayor diametro.
No es posible apreciar tal aumento si se divide a las plantas por grupo taxondmico,
exceptuando al clado mencionado. En dicho clado, las Zosterophyllophyta son mas antiguas
que las Lycophyta y p oseen diametros mas reducidos, aunque es i mportante notar que las
escasas Zosterophyllophyta del Devonico Medio y Superior con anatomia conservada, tienen
traqueidas mas anchas que sus parientes del Devénico Inferior. De nuevo, la tendencia parece

resultar del surgimiento de un grupo (Lycophyta) con mayores diametros que es parte de un
mismo linaje (Zosterophyliophyta-Lycophyta).

E! coeficiente de correlacion de Spearman no es significativo para la edad y las células
conductoras secundarias (n=20, Rsp=-0.055, p=0.819) y tampoco lo es entre las

Progymnospermophyta, grupo que provee la mayoria de los datos de traqueidas secundarias
(n=15, Rsp=-0.33, p=0.229)

En general, los resultados del andlisis del cambio temporal del diametro maximo de la ceélula
conductora de agua son similares a los obtenidos por Niklas (1985), quien analizé las células
de tipo primario de 41 taxa. El coeficiente de correlacion entre la edad y el diametro maximo
para las células conductoras primarias obtenido por este autor (Rsp=0.696, p<0.01) es mayor
que el calculado en este trabajo (Cuadro 11), pero ambos indican una tendencia temporal al
aumento del diametro. Al introducir en el analisis las especies con traqueidas secundarias, el
coeficiente disminuye un poco su valor (Cuadro 11).
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Existen coincidencias adicionales en el reconocimiento de un aumento temporal del diametro
de la célula conductora del Siegeniano ai Emsiano en el clado Zosterophyllophyta-Lycophyta,
con un coeficiente de 0.95 (p>0.05) segun Niklas (1985) y de 0.444 (p=0.02) a partir de las
especies de este intervalo incluidas en este trabajo. Al incluir las especies de este clado de
pisos superiores al Emsiano, se obtiene un coeficiente de correlacion mas alto (Cuadro 11).

Los grupos Rhyniophyta-Trimerophytophyta y Rhyniophyta-Trimerophytophyta-
Progymnospermophyta tienen coeficientes significativos en ambos trabajos. E!l valor de dicho
coeficiente para el primer grupo es de 0.67 (p<0.05) segun Niklas (1985) y de 0.507 (p=0.032)
en el presente anadlisis, mientras que para el conjunto Rhyniophyta-Trimerophytophyta-
Progymnospermophyta es de 0.87 (p<0.01) de acuerdo al autor mencionado y vale 0.649
(p=0.0003) para las especies de este grupo con células conductoras primarias incluidas en
este trabajo. Estas dos ultimas agrupaciones no constituyen clados por lo que no proveen
informacién de una tendencia al aumento en un contexto filogenético. Por ultimo, las
Rhyniophyta no presentaron un coeficiente significativo en este analisis, a diferencia de lo
reportado por Niklas (Rse=0.85, p<0.02).

Los resultados de esta comparacidon muestran que en aquellos grupos en donde las
correlaciones son significativas, los coeficientes son considerablemente menores que 1o
encontrado por Niklas (1985). Al duplicar el tamaio de la muestra considerada por este autor,
existe una reduccidén en el grado de asociacién entre la edad y el diametro maximo de la célula
conductora, y por lo tanto también en la consistencia estadistica de los resultados.

Por otro lado, la dindmica observada en el incremento del diametro maximo de las células
conductoras es similar en términos generales a la encontrada en el aumento del diametro del
eje, sobre todo en lo que se refiere al lapso de tiempo contenido entre el Silarico Superior y
Devénico Temprano. El que las dinamicas de aumento del diametro de los ejes y del diametro
de las células conductoras coincidan se fundamenta en la necesidad de conducir una mayor
cantidad de agua conforme la pilanta es mas alta. El por qué de esta necesidad depende de las
caracteristicas de la planta. Muchas de las plantas mas primitivas mantenian sus ejes en
posicidn vertical gracias a la turgencia (Speck y Vogellehner, 1894). Una mejora en el
abastecimiento de agua, ya sea mediante el aumento del diametro de la célula conductora o

64



5.3, RELACION ENTRE LA TALLA Y OTROS ASPECTOS MORFOLOGICOS Y FUNCIONALES DE LAS
“PLANTAS DEVONICAS

explotando otro tipo de estrategias, como el incremento documentado del area transversal del
xilema (Niklas, 1984), representd una ventaja selectiva. Las plantas que superaron las
limitaciones en altura impuestas por un sistema de naturaleza turgente, lo hicieron mediante la
adquisicién de tejidos mecanicamente fuertes para el sostén de sus ejes. No fue sino hasta la
evolucién del crecimiento secundario, que los tejidos conductores contribuyeron de manera
significativa al sostén de 1os e jes (Speck y Vogellehner, 1994). En sistemas d e crecimiento
primario y secundario, los requerimientos hidricos pudieron incrementarse dado el aumento de

estatura, sobre todo con la presencia de megéfilas que representaran una considerable
superficie de evaporacion.

Es claro que el incremento en el diametro de las células conductoras no pudo darse de manera
indefinida para incrementar el abastecimiento. Estas células tienen limitaciones funcionales
evidentes y deben presentar tamanios criticos después de los cuales la conduccién se dificulta
o se hace imposible. Otras estrategias pudieron utilizarse para cumplir con las demandas
hidricas d e la planta, por ejemplo la p roducciéon masiva d e tejido conductor que resulta d el
crecimiento secundario. Esto puede explicar por qué algunas plantas lefiosas de diametro

considerable, no presentan aumentos importantes de sus traqueidas con respecto a especies
herbaceas.

En un intento por reflejar grosso modo la potencialidad en la conduccidon del agua, fue
considerado e} diametro maximo de las células conductoras mas no el tipo de engrosamiento o
las caracteristicas de la pared. Esto se hizo aun cuando se reconoce la existencia de
elementos conductores de naturaleza distinta entre las primeras plantas vasculares (que
pudieron imponer limites a la altura a la que el agua pudo ser conducida sin colapso de las
células conductoras) y se tiene evidencia experimental sobre la influencia de los
engrosamientos en la resistencia al flujo (Jeje y Zimmermann, 1979 en Niklas, 1985). Para

Knoll y Niklas (1987) el diametro provee un estimado razonable del desempefio de las células
conductoras primitivas.

Un aumento en el tamario vertical de las plantas y un incremento en su area superficial pudo
implicar un mayor requerimiento hidrico en los ejes (Niklas, 1985), y puesto que la
conductancia hidraulica esta relacionada con el tamafio de las células conductoras, se
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esperaria una fuerte correlacién entre el diametro de los ejes (como una aproximacion al
tamafio) y el diametro maximo de estas células. El coeficiente de correlacién no parameétrico
entre estas dos variables es de 0.534 (p<0.0001) mostrando asociacidén entre los diametros del
eje y de la célula que conduce el agua. En la Figura 15 se aprecia la distribucién de las
especies de acuerdo al logaritmo de estas dos variables. Los puntos se encuentran
considerablemente dispersos alrededor de una recta ajustada, indicando que si bien el
aumento es proporcional, no puede ser caracterizado con un modelo lineal, no existe una
pendiente que relacione estas dos variables. Asi, la dinAamica de aumento de la traqueida
conforme el eje aumenta su dimension varia entre las especies y se llegan incluso a observar
plantas pequefias con didmetros de células conductoras muy grandes y viceversa. Algunas
plantas lefiosas parecen salir un poco del patréon general del resto, pues son plantas de
diametros (y por tanto seguramente alturas) considerables, pero el diametro de la ceélula
conductora no aumenta de manera proporcional. Este comportamiento puede estar relacionado
con el limite funcional que puede imponer el didmetro de una célula conductora; mientras el eje
puede presentar aumentos considerables en su didmetro, las células conductoras poseen

limites funcionales o tamaiios criticos a partir de los cuales, no hay mucha posibilidad de
aumento.

Es pertinente mencionar que la conductancia hidraulica en las plantas esta dada por el tamafo
de las células conductoras, pero también por su nimero (Zimmermann,1983). Un analisis mas
profundo sobre la conduccion en estas plantas debe considerar ademas del tamario
(aproximado por el diametro maximo), el area del cordén vascular (como una aproximacion al
nimero de células), el tipo de célula y tipo de engrosamientos, cuando esto sea posible.
Ademas de la conduccion de agua, el transporte de los fotosintatos a través de un floema (o

algin tejido equivalente) es un aspecto importante dentro del analisis de la tendencia al
aumento de talla.
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Figura 15. Grafica del logyo del diametro de la célula conductora y el logqo del didmetro maximo del eje,
distinguiendo por habito de la planta.
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5.3.2. Relacién entre la talla y la arquitectura

Dada la estrecha relacion mecanica entre la talla y la arquitectura, es esta ultima una de las
caracteristicas que pueden correlacionarse con la talla. Existe una fuerte problematica
alrededor del reconocimiento de categorias arquitectonicas en las plantas devénicas. En
general, es sumamente complicado y en muchos casos imposible, reconocer si una rama
proviene o no de una yema axilar, o si resulta de la division desigual de un meristemo apical,
todos criterios importantes para reconocer el modelo arquitectural. También es sumamente
complejo decidir si un eje es principal o una rama lateral.

Esta dificultad ha sido particularmente evidente en las Rhyniophyta, grupo que incluye plantas
de habito herbaceo y de ramificacion basicamente dicotdmica, en donde han comenzado a

distinguirse arquitecturas mas complejas (Schultka y Hass, 1997).

Existe una fuerte inclinacién a reconocer una tendencia arquitectural desde la ramificacion
dicotémica, pasando por una arquitectura pseudomonopodial hasta llegar a un monopodio, que
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se acompafia de un aumento en la talla hasta alcanzar tallas arbdreas en el caso de
arquitecturas monopodiales.

A partir de modelos tedricos, se ha encontrado que la tendencia a producir un eje vertical con
sistemas de ramificacion laterales parece corresponder a un incremento en la eficiencia
fotosintética (Niklas y Kerchner, 1984). Si bien esta tendencia arquitectural puede apreciarse
de manera gruesa en el registro fosil devénico, es sumamente dificil darle un seguimiento mas
preciso a niveles mas detallados. En algunos grupos se han encontrado patrones de cambio a
partir de analisis morfolégicos extensivos. Uno de estos grupos es Trimerophytophyta, que
contiene a Psilophyton, género con varias especies de altura calculada desde 8.4cm hasta
64.5cm. La especie P. dapsile puede ser reconocida como la menos compleja en cuanto a su
arquitectura, que es predominantemente dicotomica (Gensel, 1979; Zdebska, 1986). La aitura
calculada para esta especie fue de 8.4cm, una de las menores para el grupo, junto con otra
especie de arquitectura similar (P. genseliae). E! resto de las especies presentan

ramificaciones con tendencia al reconocimiento de un eje principal y tienen una altura
calculada mayor.

Doran et al. (en Gensel, 1979) mencionan que la diferenciacién de un eje principal y una
organizacién con ramas laterales esta presente en Pertica spp. y Trimerophyton robustius. La
transicidn de un sistema tridimensional de ejes aéreos indiferenciados a plantas con ejes
principales y ramas laterales, puede apreciarse en las Trimerophytophyta como grupo, y sus
estadios mas tempranos pueden encontrarse dentro del género Psilophyton. Esta misma
secuencia puede verse en el aumento de talla al pasar del género Psilophyton a
Trimerophyton y finalmente a Pertica. Esta transicion arquitectural parece estar relacionada
con la adquisicién de mayores tallas, hecho que contribuye a fundamentar que el cambio de
una arquitectura con ramificacién dicotdbmica a una pseudomonopodial pudo permitir el
incremento en la altura de las plantas (Gensel y Andrews, 13884).

Edwards y Davies (1990) han relacionado el incremento de tamafio de algunas Rhyniophyta
durante el Gediniano con la adquisicidon de un eje mas recto a partir de una ramificaciéon

pseudomonopodial (overtopping), que libré a las plantas de las limitaciones que impone la
ramificacion dicotémica.
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L Ai;pesar de los ejemplos dentro de esta tendencia arquitectural, la correlacién de ejes
‘ﬁﬁbﬁbpodiales con grandes tallas y de ramificacion dicotobmica con pequeiias alturas no es
exécta. Un ejemplo de esto son algunas plantas dentro de Lycophyta, que a pesar de su
ramificacién dicotdmica alcanzaron tallas arbéreas. Al momento de presentar su primera
division, el eje principal tenia ya una altura considerable. La primera dicotomia era seguida por
varias dicotomias que resultaban en 6rdenes de ramificacién menores. Esto se llevaba hasta
un punto minimo en el que el crecimiento cesaba. Este patron de crecimiento, aparentemente
determinado, es muy distinto al que se presenta en las dicotiledéneas arbdreas y las
gimnospermas (Andrews et al., 1971). Las Lycophyta son un grupo con miembros de grandes
tallas, a pesar de tener un crecimiento aparentemente determinado (al menos para algunas de
las especies arborescentes) y una arquitectura dicotdbmica, que para muchos autores limito la
talla de grupos como las Rhyniophyta. Las limitaciones impuestas por la ramificacion de tipo

dicotémico pueden ser superadas con retraso de la primera bifurcacién, para generar un eje
. principal de mayor longitud.

Se d eben mencionar e n e sta discusion los g rupos d evénicos que p resentaron arquitecturas
extremadamente complejas, cuya reconstruccién es dificil. Algunas arquitecturas como la de
Archaeopteris, con ramificacion adventicia, carecen de un analogo moderno (Trivett, 1993).
Grupos como Rhacophytales y Cladoxylales también sugieren la existencia de ramas de
estructura complicada y de importantes repercusiones en la talla de la planta. Por ejemplo, las
porciones terminales curvadas de Rhacophyton pudieron actuar como ganchos (Schultka,
1978), que al entrelazarse con ramas de individuos vecinos, pudieron contribuir al sostén de la
planta en los conjuntos densos que parecen haber formado las especies d= este género. Esto
“es muy importante si se considera que, como menciona Schultka (1978), los ejes principales
“de.la planta son delgados en relacion al tamafo de las ramas. Las Trimerophytophyta también
'.'contaron con miembros de arquitecturas peculiares como Pertica, que ha servido incluso como
; modelo de un estadio intermedio en la evolucién de las frondas o megafilas (Taylor y Taylor,
“1993). La adquisicién de mayores tallas a partir de un cambio arquitectural es importante para
_la discusién de una tendencia evolutiva al aumento de talla, y es necesaria la obtencién de mas

informacién sobre la arquitectura en las plantas devonicas, misma que deberad incorporar
criterios de desarrollo para ser mas precisa.
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5.3.3. Relaci6n entre la talla y la fijacién

Otro aspecto de relevancia mecanica para la adquisiciobn de mayores tallas es la fijacion.
Desafortunadamente, la informacion sobre rizomas o raices devonicas es muy escasa,
haciendo dificil relacionar el tipo de fijacién con el tamario de la planta de manera precisa. Sin
embargo, es bien conocido q ue las primeras plantas d evonicas p resentaban un crecimiento
clonal o rizomatoso, mismo que suele asociarse a su pequefia talla. Estas plantas
experimentaron probablemente pequefias fuerzas de arrastre, a diferencia de las plantas
arbéreas que, como lo muestran e studios e n plantas a ctuales, requieren de una corona de
raices expandidas horizontalmente y de troncos gruesos y masivos para contrarrestar dichas
fuerzas (Niklas, 1998). Son ejemplos de esta relacion rizoma-talla pequefa Hyenia
(Cladoxylales), género que ademas presenta ramificacion dicotémica, y Protopteridophyton
(Rhacophytales), con ejes monopodiales (Li y Hsli, 1987).

£l crecimiento clonal parece tener un papel ecolégico ventajoso en ambientes estresantes
(Tiffney y Niklas, 1985). De ser esto cierto y reconociendo la relacién entre un crecimiento
clonal y tallas pequeifias, podria hablarse de una fuerte influencia ambiental en la distribucion
espacial de las tallas.

Por su parte, la talla arbdrea suele estar correlacionada con la pérdida de la condicién
rizomatosa primitiva, aunque existen excepciones como las calamitales carboniferas (Tiffney y
Niklas, 1985). El crecimiento secundario suele asociarse también con evolucién de la
heterosporia, condicion que también se originé varias veces en distintos linajes (Chaloner y
Sheerin, 1979).

5.3.4. Relacién entre la talla y la posiciéon de los esporangios
La posicion de los esporangios en los ejes puede ser muy importante para el tipo de
crecimiento de una planta, pues refleja diferencias fundamentales en la actividad del meristemo

apical. Los esporangios terminales y sus pedicelos se producen por dicotomia apical, y los de
tipo lateral surgen por meristemos laterales. Los primeros se relacionan con crecimiento
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‘Qetérmlnado; lentras que aquellos laterales posibilitan un crecimiento esencialmente

_ihd‘éterminado’ de los ejes (Niklas y Banks,1990).

en’ este criterio Niklas y Banks (1990) distinguen dos grupos en las
Zoétj(arophyllophyta: plantas con esporangios terminales y no terminales. Asumiendo como
cnerta la' relacion entre el tipo de crecimiento y la posicion de los esporangios en el eje, se
anahzo si existian diferencias en la talla de la planta de segin la posicion de las estructuras
jfr"ebfbductivas. Esto se realizd primero para las especies citadas en Niklas y Banks (1990) y
péSferiormente para un numero mayor de especies contenidas en el presente trabajo (Cuadro
14). Las plant(as fueron asignadas a uno u otro grupo en este trabajo, con base en la diagnosis
de la especie y con ayuda de las reconstrucciones de los especialistas.

Cuadro 14. Especies de Zosterophyllophyta de acuerdo a la posicion de los esporangios.
*Especies incluidas en Niklas y Banks (1990).

i A Phrivk o e L LY 1%
Zosterophy/lum myretonlanum Anisophyton sp.”
Zosterophyllum australianum™ Sawdonia ornata*
Zosterophyllum rhenanum* Sawdonia acanthotheca™
Zosterophyllum deciduum™ Gosslingia breconensis™
Zosterophyllum yunnanicum™ Gosslingia cordiformis™
Zosterophyllum sinense* Crenaticaulis verruculosus™*
Zosterophyllum fertile* Serrulacaulis furcatus™
Zosterophyllum cf. fertile™ QOricilla bilinearis*
Zosterophyllum divaricatum™ Tarella trowenii™
Zosterophyllum spectabile* Bathurstia denticulata™
Zosterophyllum llanoveranum™ Konioria andrychoviensis™
Rebuchia ovata* Thrinkophyton formosum™
Hicklingia edwardii* Discalis longistipa*
Adoketophyton subverticillatum Pectinophyton norvegicum
Huia recurvata Chaleuria cirrosa
Odonax borealis Enigmophyton superbum
Barinophyton citrulliforme Anisophyton potoniei
Barinophyton obscurum . .
Protobarinophyton pennsylvanicum Anisophyton gothani

Puesto que los resultados utilizando como variable la altura calculada, son iguales a aquellos

. '_v'éh"donde se considera el diametro maximo, se presentan Unicamente estos Gltimos. La prueba
J‘de‘»':Mann-Whitney ﬁara la comparacién de los dos grupos de plantas, se realizé en primer lugar
“para 1 las especies clasificadas por los autores ya mencionados (n;=15, n,=13, U=172,

71




5. DISCUSION .

p{O.QQQ1) y. posteriormente para un mayor nimero de especies (n,=18, n,=19, Z=3.162,
p=0.0008). Las pruebas muestran una diferencia muy significativa entre las medias del
diametro m aximo d e las plantas con esporangios terminales y aquellas con e sporangios en
otra posicion. Se puede concluir que las especies con esporangios no terminales incluidas en
la muestra tienen diametros mayores que las que poseen esporangios terminales. Aceptando
la relacion entre la posicion de los esporangios y el tipo de crecimiento, se podria decir que
aquellas plantas con crecimiento determinado son mas pequefias que aquellas con crecimiento
indeterminado. Asi, se muestra la potencial relevancia de la posicién de los esporangios para
el desarrollo de plantas mas altas, a través de la adquisicién de crecimiento indeterminado.
Para Edwards y Wellman (2000) el crecimiento determinado puede resultar también en un
“impasse” adaptativo y citan como ejemplo de esto a Cooksonia.

Al igual ‘qué en el caso de la arquitectura, es posible correlacionar un aumento de talla en las
plantas ‘devonicas con el paso de los esporangios (dispersos o en agregaciones) del eje
. prihbipal‘a ramas laterales, en donde pueden o no ser terminales. Por ejemplo, la mayor parte
de Rh}jniophyta tiene esporangios terminales, mientras que las Trimerophytophyta tienen la
tendencia a formar ramas fértiles, aun cuando sus esporangios son también terminales. Pertica
y ‘Trimerophyton se cuentan entre las plantas mas aitas del grupo y parecen haber dispuesto

sus esporangios en ramas laterales, 1o que muestra la intervencién de la arquitectura en este
cambio.

Con la aparicion de Lycophyta, los esporangios surgieron en espordfilas que puedieron estar
distribuidas entre microfilas fotosintéticas o estar agregadas en estrobilos laxos o en conos
(Taylor y Taylor, 1993). Sin embargo, existe un grupo llamado “pre-Lycophyta” (Asteroxylon,
Drepanophycus y Kaulangiophyton); (Gensel, 1992), cuyos esporangios no estan relacionados
con hojas pues su posicion es caulinar, al igual que pueden estarlo en el género
Baragwanathia (Rayner, 1984; Edwards y Fanning, 1985; Kenrick y Edwards, 1988a). De
cualquier forma, los esporangios en una posicidn no terminal podrian haber permitido un
crecimiento indeterminado.

En grupos con un origen mas tardio, los esporangios se presentaron en estrobilos como en
Sphenophyta; terminales en frondas, como en Pteridospermophyta, o en la superficie adaxial
de hojas fértiles como en Archaeopteris.
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: De nuevo ex1ste al menos un ejemplo que contradice la correlacidn entre la posicidén de los
esporangios y la adqwsmlon de tallas mayores. Se trata de Pseudobornia ursina, con estréobilos
en las ramas de primer orden y en la parte terminal del tronco.

Es importante mencionar que el reconocimiento de la posicion de los esporangios en las
plantas fésiles es complicada, principalmente por la mala preservacion y la ausencia de
porciones terminales. Es por esto que, en la opinion de Gerriene (1996), no se le debe dar
tanta importancia a este caracter al hablar de crecimiento determinado o indeterminado, puesto
que no es obvio que una planta con ejes terminados en estrobilos tenga crecimiento
determinado. Como ejemplo cita a especies de Lycopodium con estrobilos terminales y
crecimiento de tipo indeterminado.

Las RhyniophytaV son un ejemplo claro de las dificultades en el reconocimiento de la posicion
‘de Ios esporanglos Schultka y Hass (1997) han revisado la variabilidad morfologica y el

’ : ve algunas especies tradicionalmente incluidas en Rhyniophyta. Estos autores
;‘(1997) mencnonan que en estas especies,

los esporangitforos pueden representar ejes
.fpnnmpales o laterales (distinto origen) y pueden tener variados niveles de reduccion, desde

“ejes: ramificados, ejes vascularizados, hasta cojinetes basales sin elementos vasculares, que
vpueden darle al esporangio la apariencia de ser lateral. Ademas de que la variabilidad en la
~posiciéon de los esporangios se contrapone con uno de los criterios de unidad de las
- Rhyniophyta (esporangios terminales), muestra lo dificil que puede ser determinar el tipo de
. esporangio en un grupo como éste.

La exploraciéon de la relacion entre la arquitectura, la posicion de las estructuras reproductoras
y la adquisicién de mayor talla, requiere de un mejor conocimiento del desarrollo en estas
primeras plantas y ha mostrado que no existen correlaciones estrictas entre las variables.

5.3.5 Repercusiones del cambio en la talla en la estratificaciéon de los ambientes

Finalmente, es importante comentar el impacto de la diversificacion de las tallas en Ia
estratificacion de las comunidades devénicas. El analisis de los estratos a partir del didmetro
es importante, puede dar una aproximacion a su nimero, aunque el reconocimiento preciso del
numero y forma dependen también de la morfologia de los sistemas aéreos.
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Las comunidades devonicas tempranas estaban generalmente conformadas por uno o dos
estratos. L as briofitas pudieron formar el estrato al nivel d el s uelo y las Z osterophyllophyta,
Rhyniophyta y Trimerophytophyta, muchas de las cuales tenian un sobrelape en tamaiio,
pudieron constituir el estrato superior (Niklas et al., 1980). El advenimiento del crecimiento
secundario tuvo seguramente importantes consecuencias ecolégicas generando un estrato
arbdreo, zonas sombreadas y probablemente microambientes para el establecimiento de otros
organismos. El sotobosque de estos ambientes estuvo dominado seguramente por formas
clonales (Tiffney y Niklas, 1985).

La reconstruccion de los estratos pretende Unicamente dar una idea general de lo que pudo ser
una comunidad devédnica, pero no implica la coexistencia de los grupos en un mismo sitio. Para
un mejor entendimiento de esta estructura, faltaria conocer con mayor precisiéon la reparticién
espacial de los grupos.

5.4. DINAMICA E INTERPRETACION DE LA TENDENCIA

Los nuevos métodos en el estudio de las tendencias evolutivas se aplican Unicamente a
clados. Esto impone el requisito de conocer las relaciones filogenéticas de los grupos
involucrados, para considerar Gnicamente aquellos que son monofiléticos. Una tendencia
cladogenética con grupos representando divisiones distintas dificulta o imposibilita incluso, la
aplicacién de la herramienta que permite reconocer los sistemas pasivos o conducidos de
McShea (1994) o las categorias propuestas por Alroy (2000).

El clado Zosterophyllophyta-Lycophyta parecia un buen candidato para la aplicacién de estas
pruebas, pues esta sustentado por varios analisis (Kenrick y Crane, 1997) y fue un conjunto
con un aumento temporal en las tallas (coeficiente de correlacion y prueba JT significativos). La
mayor parte de las pruebas requieren del conocimiento de las relaciones filogenéticas al
interior del clado, lo que se convierte en un obstaculo muy fuerte para su aplicaciéon. La prueba
de subclados no requiere de informacion sobre el patréon de ramificacidén, pero es necesario
encontrar subclados con tamafios en el extremo derecho de la distribucion.
Desafortunadamente ninguno de los subclados encontrados cumplia con este requisito, por lo
que unicamente fue posible utilizar la prueba del tamafio minimo por subdivisién temporal. En
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clado Zosterophyllophyta Lycophyta el mmlmo no presenta un aumento sostenido ni
-'sngnlf‘catnvo por lo que no parece sugerir una tendencia. Sin embargo, la prueba del minimo es
la. mas pobre y puede llevar a conclusiones ambiguas. Se puede decir que no se tiene
"f"iriforrhacién sobre el tipo de sistema (conducido/pasivo).

- La:tendencia cladogenética al aumento de talla entre las plantas devoénicas puede ser.

“considerada claramente como asimétrica segun la clasificaciéon de McKinney (1994a), pero

- para decir si es acrecionante o no, se debe analizar lo que sucede con el minimo de las tallas y

:si:hay un corrimiento en la distribuciéon de éstas. Hasta el momento se puede decir que si bien
‘kh‘ayv.u‘nAligero'aumentvo en el-minimo a lo largo del tiempo, la distribucién solamente sufre un
cbr'rimiento significativo en el Silurico Tardio-Devénico Temprano, y el aumento del minimo es
Ilgero ; Parece tratarse de un tipo.intermedio entre las categorias del autor mencionado, como

. }fsuele suceder con clasificaciones tan generales de procesos tan complejos.

~ Ante.lafalta de elementos para conocer el tipo de estructura que tuvo el espacio (homo o
h'le“ieyr‘ogéneo) durante la cladogénesis de los linajes devonicos, no hay elementos suficientes
: péra,determinar si se trata de un sistema pasivo o conducido. El ligero aumento del tamafio
 minimo y la distribucion sesgada (a la derecha) resultante en cada uno de los pisos, puede ser
ihdicativo de un sistema pasivo (si el aumento del minimo no es significativo) o uno conducido
. ehmascarado, en donde la fuerza que presiona para el aumento de tamafio no es muy grande.
Aln ;cuando no es posible usar las pruebas mencionadas, es claro que la dinamica a mayor
-'f«e'scélaino corresponde con aquella observada a menor escala (por grupo taxondmico).

téreSante la existencia de una tendencia clara Gnicamente en el periodo de! Silurico
Devonlco Temprano, mismo que incluye Unicamente plantas herbaceas. Quizas se

;relacnone con' la pnmera parte de la radiacion de las plantas terrestres que pudo ser mas
lntensa.,aunque llama la atencién que exista un verdadero corrimiento del tamario, sugiriendo
una presion selectiva.

- LLa tendencia al aumento de talla entre las plantas devonicas tiene una peculiaridad que puede
diferenciarla fuertemente de tendencias en otros grupos e incluso en otros momentos en la
historia evolutiva de las plantas. El Devénico fue probablemente testigo del periodo de
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5. DISCUSION

radiacion de planes estructurales mas importante en la historia de las plantas terrestres. La
diversificacion de los planes debié acompafiarse de una radiacion en el tamafio, caracteristica
de fuerte papel ecologico. La capacidad de invadir nuevos ambientes y explotarlos con formas
novedosas, debid estar relacionada necesariamente con la talla de los organismos. El ancestro
algal de las plantas terrestres debié ser pequefic por lo que, de la misma manera en que

ocurre en otros grupos (Stanley, 1973), la direccién del cambio en la talla sélo pudo ser hacia
el aumento.

Una tendencia resultante de condiciones como las descritas, parece comportarse mas de
manera pasiva que conducida y parece restarle importancia a la seleccion natural como
generadora de la tendencia. De manera tradicional, la tendencia al aumento de talla en las
plantas ha sido asociada con ventajas adaptativas relacionadas con la dispersion de las
didsporas y la competencia por luz, aunque de la misma manera, una talla mayor puede
acarrear diversas desventajas (p.e. inversion en biomasa, quizas reproduccion mas tardia,
etc.). Una evidencia mucho mejor del papel selectivo de las tallas mayores es la convergencia
de la arborescencia en linajes muy diferentes. Como argumenta Niklas (1997), la
arborescencia implica la adquisicion de diversos caracteres y parece ser un ejemplo de
modelacién del fenotipo por presiones de seleccidon. Entre las plantas devonicas existieron
diversas estrategias para alcanzar tallas arborescentes, como el crecimiento primario
prolongado o el crecimiento secundario principalmente del xilema (bifacial en
Progymnospermophyta y unifacial en algunas Sphenophyta), aunque también lo desarrollaron
en el cortex (p. e. Lycophyta, también con cambium vascular unifacial). La evidencia fosil
sugi‘e‘re; ue esta modalidad de desarrollo de ejes mas altos evoluciond independientemente en
) 'véftio'é _'gr_;Up'os de plantas (Chaloner y Sheerin, 1979; Niklas, 1997). Como menciona Niklas
(19:94b),7el papel de la seleccién y de fuerzas de otro tipo de naturaleza mas estocastica no
gs'on excluyentes y bien pueden actuar de manera conjunta sobre el tamarfio, expresion conjunta
‘de multiples caracteristicas.

Sin embargo, es dificil imaginar escenarios de fuerte competencia para el Devénico Temprano

cuando eran frecuentes manchones monotipicos extensos. Dicha competencia debidé ocurrir
principalmente en los bordes de dichos manchones. Los estudios paleoecolbgicos futuros
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5.1. DINAMICA E INTERPRETACION DE LA TENDENCIA

(generaran nuevas preguntas en este sentido y permitirdan conocer mas sobre la distribucién
‘ ;espacnal de las espeCIes

?’fEs ev1dente que si se desea conocer el papel de la seleccidén en la tendencia al aumento de
talla las plantas devdnicas son un objeto de estudio poco adecuado, dada la gran cantidad de
factores de confusién que introduce la radiacion de las plantas

Flnalmente es importante mencionar que los resultados del analisis de esta tendencia puede
camblar al ut|||zar grupos filogenéticos que se construyan en un futuro, en lugar de grupos
taxonomlcos La mterpretamon sera radicalmente distinta si el analisis al interior de estos
\grupos sn suglere un aumento en la talla de las plantas, a diferencia de lo encontrado en este
:'trabajo con ‘el .uso de‘grupos taxonoémicos.
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6.

CONCLUSIONES

Las ecuaciones alométricas son una herramienta altil y practica para el calculo de Ié 'fa‘ul'Ia
de una planta fésil, pero al existir solamente dos categorias para el tipo de habito (herbaceo
y lefoso), se puede subestimar la talla de una planta con tejidos primarios de
comportamiento mecéanico equivalente al de secundarios. Ademas su aplicacién es limitada
para plantas lefiosas, en donde la conservacion de troncos completos no es muy frecuente.

La tendencia evolutiva estudiada en este trabajo se presenta en un grupo funcional que
incluye plantas de diversos planes estructurales y en pleno periodo de radiacién. Lo
anterior aunado a la naturaleza compleja del caracter bajo estudio (el tamafo o talla),

dificulta el analisis y limita las generalizaciones que pueden hacerse sobre la dinamica del
aumento en la talla.

Es conveniente abordar el estudio de la tendencia a partir del didmetro maximo del eje,

'vanable que se correlaciona fuertemente con la altura y es susceptible de ser medida (no
,es unai stlmacuon) El uso del didmetro maximo refleja el tamarfio maximo potencial de la

E especne' a'd lferenma de un intervalo d e diametros q ue puede incorporar informaciéon de

: conSIderables
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stadlos de desarrollo. Adicionalmente, debe analizarse la tendencia

dlstmmo gt. pé‘é:d‘e-yacuerdo al tipo de crecimiento (primario y secundario). La

presenma de’ madera representa una condicion importante para la adquisicion de tallas

Los‘fvéldfeé del coeficiente de correlacibn no son muy altos, lo que implica que la
asociacion es relativamente limitada y no contundente. Podria tratarse de un aumento que
no sigue un patron totalmente definido, y por tanto no puede ser reflejado en altos valores
de correlacion.
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6. CONCLUSIONES

Existe una tendencia al aumento de la talla para las plantas del intervalo de tiempo
contenido entre la parte mas tardia del Silurico Temprano y el Devdénico mas Tardio. Esta
tendencia puede ubicarse principalmente entre el Sildrico Temprano mas tardio y el
Devénico Temprano y particularmente en el Gediniano y el Emsiano. El resto de los pisos

presenta un aumento en la cola derecha (maximos) de la distribucién, pero no hay un
corrimiento evidente de las tallas.

El analisis por grupo taxonémico muestra un aumento significativo Unicamente para el
clado Zosterophyllophyta-Lycophyta y para las Rhyniophyta. Es por esto que la existencia
de una tendencia al considerar todas las plantas puede ser vista como el resultado de la

aparicién de grupos que radian hacia tallas cada vez mayores, aunque también cuentan
con elementos de pequeio tamarnio.

- La tendencia al aumento radica en las plantas herbaceas de los pisos del Devénico
Temprano, entre estas plantas es claro el corrimiento de la distribucién de tallas hacia un
aumento. Sin embargo, no debe descartarse su presencia en los pisos restantes del
periodo. Es necesario incluir mas informacion de las plantas lefiosas de este periodo y de

- especies del Carbonifero Inferior, 1o que permitira conocer si la dinamica de aumento se
mantiene constante.

- Hasta el momento no es posible ubicar totalmente lo observado en las plantas devonicas
en alguna de las categorias de tendencias evolutivas que se han propuesto. De ser esto
posible, se podria comparar esta tendencia con otras y habria una contribucion importante
al entendimiento de estos procesos macroevolutivos. Dado el desconocimiento de las
relaciones filogenéticas, tampoco es posible utilizar las técnicas mas recientes para
conocer el tipo de espacio en el que se desarrolla la tendencia. De conocerse estas

relaciones, seria todavia cuestionable la aplicaciéon de estas categorias a un grupo que
incluye varios linajes.

- Se puede afirmar que el cambio a menor escala (por grupo taxonémico) no corresponde
con el que ocurre a una escala mayor (considerando todas las plantas del periodo). A pesar
de no conocer la filogenia, esta discrepancia sugiere la existencia de un sistema pasivo, o
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de un sistema conducido enmascarado, en donde la presiéon que lleva al aumento de talla

es pequena, lo que parece mas plausible si se considera el aumento importante que se
detecta en la primera porcién del Devénico.

Aun cuando e sta c ategorizacion no p retende d ar e xplicaciones d e tipo causal (McShea,
1998), el aumento en las especies herbaceas de la primera parte del Devoénico sugiere
presiones de seleccién como causa de este incremento. No se obtuvo evidencia de que el
aumento en la talla de pisos superiores pueda relacionarse con presiones de este tipo,
aunque la convergencia en la adquisicion de la arborescencia asi lo sugiera (Niklas, 1997).
No puede descartarse la influencia de fuerzas selectivas y difusivas en la tendencia
evolutiva al aumento de talla en las plantas del Devénico.

El tamafo de una planta se relaciona fuertemente con |l a conduccion hidrica. El cambio
temporal del diametro maximo de las células conductoras en las plantas devonicas
presenta una dinamica similar a la del diametro del eje. Existe una aparente tendencia al
aumento del diametro de estas células al considerar todas las plantas, misma que parece
deberse principalmente a un aumento de los diametros maximos. El andlisis por grupo
taxondmico muestra que Unicamente hay un incremento temporal en el clado
Zosterophyllophyta-Lycophyta, y el analisis por piso parece centrar el aumento entre el
Silurico Temprano mas tardio y el Devonico Temprano.

La correspondencia entre el aumento del diametro del eje y de! didametro de la célula
conductora puede resultar de la demanda hidrica que impone una altura mayor. Sin
embargo, esta correspondencia no es evidente para plantas mas altas, en donde las
limitaciones funcionales de una célula conductora impiden un incremento ilimitado del
diametro. En e stos casos la d emanda p uede s er s atisfecha mediante un aumentoen el
numero y no en el diametro de las células.

La arquitectura y la talla también guardan una estrecha relacién y es posible reconocer una
tendencia arquitectural (paso de ramificacion dicotdmica a pseudomonopodial y finalmente
a monopodial) en las Trimerophytophyta, y de manera gruesa en otros grupos.




6. CONCLUSIONES

- De ser cierta la relacidn entre la posicion de los esporangios y el crecimiento determinado o
indétehﬁihado, esta caracteristica es muy relevante para el estudio de la tendencia. Al
menos‘ en algunas Z osterophyllophyta e xisten diferencias en el tamafio de acuerdo a la

Ll bosiciéh de los esporangios (laterales y terminales o laterales y no terminales).
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APENDICES

APENDICE I

Escala de tiempo desde el Silurico Tardio hasta el Carbonifero mas Temprano. La
escala numérica muestra el inicio de la edad correspondiente en millones de afios
antes del presente y entre paréntesis se incluye la escala utilizada para la
construccién de las graficas. Tomado de The Geological Society of America (1999).

PERIODO | EPOCA J EDAD (PISO)
CARBONIFERO | TEMPRANO TOURNAISIANO
354 (69)
) FAMENIANO
TARDIO 364 (59)
FRASNIANO
370 (53)
o GIVETIANO
% MEDIO 380 (43)
O
O EIFELIANO
=) 391 (32)
EMSIANO
400 (23)
TEMPRANG PRAGIANO(SIEGENIANO)
412 (11)
LOCKOVIANO(GEDINIANO) 417 (&)
- " PRIDOLIANO
SILURICO TARDIO 419 (4)
LUDLOVIANO 423 (1)
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APENDICE II

Edad, diametro maximo del eje, didmetro méaximo de la célula conductora, habito, altura calculada alométricamente y grupo taxondmico para las 179
especies de plantas siliricas y devénicas consideradas en el anélisis. G: gametofito, 2*; Traqueida secundaria, habito de crecimiento 1.herbaceo,

2:lefioso, *: informacion desconocida.

ALTURA

DIAMETRO
MAXIMO DE LA
CELULA
CONDUCTORA (um)
Y REFERENCIA

_DIAMETRO
MAXIMO DEL EJE
(M) Y REFERENCIA

HABITO O

TIPO DE

CRECIMIENTO TAXONOMICO

. " - Banks, Leclercq y Gensel y Hartman y Banks, :

Psilophyton dawsonii Eifeliano temprano Hueber, 1975 0.004 Andrews, 1984 70 1980 1 0.2002 Trimerophytophyta
Doran, 1980;
Psilophyton crenulatum Emsiano temprano | Edwards y Davies, | 0.004 Doran, 1980 30 Doran, 1980 | 0.2002 Trimerophytophyta
1990

Pilophyton forbesii Emsianotemprano | 50195 Y DV | .99 Kaparetal, | 40 | Gesel, 197 1 05637 Trimerophytophyta
Psilophylon charientos Emsotdio | EMIDRES | 0004 | Gensel, 1979 | 50 | Gensel, 1979 1 02002 Trimerophytophyta
Psilophyton dapsile Emsiano medio Edwarc:;;oDaviu, 0.002 Kasp]»;l;it a, * . 1. 0.0838 Trimerophytophyta
Pslophyton microspiosum | Emsianotardlo | BV DaVIES | g0, | Kaspereral, | . 1 02002 Trimerophytophyta
Psilophyton princeps Emsiano temprano Edwardlsggobawes, 0.01 I(as;;cgr;r o, * 0.6457 Trimerophytophyta
Psilopkyton genseli Emsiano temprano Gerriene, 1997 0.002 Gerriene, 1997 * 0.0838 Trimerophytophyta
Psilophyton szaferi Emsiano Zdebska, 1986 0.006 Zdebska, 1986 76 0.3352 Trimerophytophyta
Trimerophyton robustius Emsiano medio Edwarcisg;oDawcs, 00 Hopping, 1956 * 0.6457 Trimerophytophyta
Pertica quadriferia Emsiano tardio E"“"‘“’lgo[’"i“' ogis | Ardressetal | 10917 Trimerophylophyta
Pertica varia Emsiano medio Ed“’a’dl;’g’om‘"“' oo | Gemeeral | 0.9980 Trimerophytophyta

. " Emsiano tardio o Doran et al., .
Pertica dalhousii Eifeliano temprano Doranetal, 1978 | 0013 1978 * 0.9065 Trimerophytophyta

’ Hao y Beck,

Yunia dichotoma Siegeniano tardio Hao y Beck, 1991 | 0.005 1991 395 | Haoy Be;k, 1991 ; 0.2657 Trimerophytophyta

.. Hao y Beck, ) .
Eophyllophyton bellum Siegeniano HaoyBeck, 1993 | 0.003 1993 325 | HaoyBeck, 199 0.1392 Trimerophytophyta

Rhynia gwynne-vaughanis Siegeniano tardio Edmrc:;gobavxes, 0.0047 Schul(lk;g Hass, 30 ] 0.2456 Rhyniophyta
Cooksonia hemisphaerica | Wenlockiano tardio Ed“"igom‘"“' 00016 | Edwards, 1979 | 30 L1992 ) 00634 Rhyniophyta
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CALCELADA GRUPO

ALOMETRI-  TANONOMICO

CONDUCTORA (ym)  CRECRIENTO v\ ()

A - 1 Edwards y Davies, | . No aplicable ,
Cooksonia cambrensis Wenlockiano tardio 1990 0.0005 | Edwards, 1979 * 1 (D<0.001) Rhyniophyta

. " . . Edwards y Davies, Gensel y . .
Cooksonia pertonii Wenlockiano tardio 199 0.0015 Andrews, 1984 21 Li, 1992 1 0.0585 Rhyniophyta
Cooksonia caledonica Ludlovino trdip | BV D | 00018 | Edwards, 19700 |+ . 1 00734 Rhyniophyta
Cooksonia crassiparietalis Emsiano Edwards, 1970b 0.004 | Edwards, 1970b * * 1 0.2002 Rhyniophyta
Cooksonia sp Pridoliano Banks, 1973 0.0022 Banks, 1973 ¢ * 1 0.0943 Rhyniophyta

’ K . , Edwards y Davies, : . . i
Steganotheca striata Ludloviano tardio 1090 0.0008 | Edwards, 1970b 1 0.0270 Rhyniophyta

. N Edwards y Davies, El-Saadawy y El-Saadawy y .
Nothia aphylla Siegeniano ardio 19% 0.005 Lacey, 1979 30 Lacey, 1979 [ 0.2657 Rhyniophyta
Renalia hueberi Emsiano Gensel, 1976 0.0015 Gensel, 1976 * * 1 0.0585 Rhyniophyta

. Edwards y Davies, Schweitzer
Renalia graberti Emsiano temprano | 1990; Schweitzer, |  0.006 19802 ! -» - * 1 0.3352 Rhyniophyta
. 1980a

Renalia major - - - Emsiano temprano Edwar(:sgzoDawcs, 0.002 Sd{g;lmw' * i 1 0.0838 Rhyniophyta

. g . Edwards y Davies, : . No aplicable .
Eogaspesiea gracilis Emsiano temprano 16% 0.0005 Daber, 1960 49 Daber, 1960 . 1 D<0.001) Rhyniophyta
Sartilmania jabachensis Emsiano temprano ”“":‘9;0"“““' o002 | B “"°"1'9D°86"“‘°" . . 1 00943 Rhyniophyta

. Gediniano tardio- Edwards y Davies, Shute y Edwards, .
Uskiella spargens Siegeniano temmprano 1990 0.0031 1989 * * 1 0.1451 Rhyniophyta

. . . Fanning et al,, Fanning et al., N . No aplicable .
Uskiella reticulata Gediniano temprano 1992 0.0005 1992 1 (D<0.001) Rhyniophyta
Stockmansella langi Siegnianotarlo | FAVHSY DS | qgp | FATORTRTATL | gy | Feon Bema 1 L0917 Rhyniophyta
Stockmansella remyi Eitimourdio | SMAIHES | o009 SchuliayHass | 39 | SchultiayHass 1 0.1451 Rhyniophyta
Taeniocrada stilesvillensis Frasniano Li, 1992 0.0034 | Taylor,D, 1986 | 392 Li, 1992 1 0.1630 Rhymiophyta

Edwards y Davies,
Taeniocrada decheniana Gediniano tardio 1990; Schweitzer, 0.015 | Taylor,D. 1986 39 Schweitzer, 1980b 1 1.0917 Rhyniophyta
1980b
Dutoitea maraisia Gediniano (?) Rayner, 1988 0.001 Raymer, 1988 * * 1 0.0355 Rhyniophyta
Dutoitea alfreda Gediniano (7) Rayner, 1988 0.001 Rayner, 1988 ¢ * 1 0.0355 Rhyniophyta
Dutoitea pulchra Gediniano (?) Raymer, 1988 0.002 Rayner, 1988 * * 1 0.0838 Rhyniophyta
Huvenia kleui Sicgenianotardio | Hassy Remy, 1991 | 0015 Hassl);‘;{lemy, . . 1 1.0917 Rhyniophyta
Schultka y Hass, - A

Huvenia elongata Emsinomedio | STUMEYHES 1 g09 1997 ' . 1 05637 Rhyniophyta




C ELULA ]
) ALOMETRI-
CONDUCTORA (um) “ CRECIMIENTO C H\iL\'TE (mb
. Y REFERENCIA.
Remy y Hass,
. P A , Remy y Hass, 1991b; Remy, Remy y Hass, .
Kidstonophyton discoides (G) Siegeniano tardio 1901c 0.0023 Gensel y Hass, 40 191D 1 0.0997 Rhyniophyta
1993
Sciadophyton sp. (G) Siegenianotermprang | P D | 0006 | Remyeral, 1980 | 30| Remyetal 1980 1 0.1163 Rhyniophyta
Calyculiphyton blanai (G) | Emsianotemprano | Remyetal, 1993 | 0,002 R“‘g;;""' . . 1 00838 Rhyniophyta
- e Tims y Chambers, Timsy N :
Salopella caespitosa Siegeniano 1984 0.0012 Chambers, 1984 * 1 0.0444 Rhyniophyta
. . Fanning et al,, No aplicable .
Salopella marcensis Gediniano temprano Edwards, 1975 0.0005 1992 . (D<0.001) Rhyniophyta
" - . Edwards y Davies, Edwardsy .
Salapella allenii Gediniano tardio 19% 0.002 Richardson, 1974 * 0.0838 Rhyniophyta
N . Tims y Chambers, Timsy N .
Salopella australis Ludloviano 1984 0.0024 Chambers, 1984 0.1052 Rhyniophyta
Zosterophyllum myretonianum | Gediniano temprano Edwarrisggobawcs, 0003 | Edwards, 1975 40 0.1392 Zosterophyllophyta
Zosterophyllum divaricatum | Emsiano temprano Ed“"‘“:sggo”“"i“' 0004 | Gensel, 19822 | 40 - 0202 Zosterophyllophyta
Zosterophyllum llanoveranum | Siegeniano temprano Edwarc:sggoDavies, 0.002 Hug, 1967- 30 0.0838 Zosterophyllophyta
Zosterophyllum fetile Gediimomedio | *M IS 0003 | Hoeg 1967 | 33 01 Zosterophylophyta
Edwards y Davies, S
Zosterophylium cf fertile Gediniano-Siegeniano 1990 0.0025 | Edwards, 1969 25 01107 Zosterophyllophyta
Edwards y Davies,
Zosterophyllum spectabile Emsiano termprano | 1990; Schweitzer, | 0.0025 | Schweitzer, 1979 ¢ 0.1107 Zosterophyllophyta
1979
Zosterophyllum deciduum Emsiano temprano EdwardlsggoDawcs, 0.00125 | Gerriene, 1988 * 0.0467 Zosterophyllophyta
Zosterophyllum rhenamum | Gedinisnomis tario | YDV | 0003 | schweier, 1979 | 40 0.1392 Zosterophyllophyta
Zosterophyllum australi Siegeniano-Emsiano Hao, 1692 0.005 Gerriene, 1988 20 0.2657 Zosterophyllophyta
Zosterophyllum yunnanicum Emsiano Gerriene, 1988 0.0025 | Gerriene, 1988 * 0.1107 Zosterophyllophyta
Zosterophyllum sinense Siegeniano Germiene, 1988 0002 | Gerriene, 1988 * 0.0838 Zosterophyllophyta
Gosslingia breconensis | Gediniano mis tardio Edw““:;gom““' 0004 | Edwards, 19702 | 50 02002 Zosterophyllophyta
Edwards y Davies,
Gosslingia cordiformis Siegeniano medio 1990 0002 | Schweitzer, 1979 * 0.0838 Zosterophyllophyta
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ALOMETRI-  TANONOMICO

CONDUCT ORA (um) CRECIMIENTO - op
\REFERENCIA

Edwards y Davies, ‘

Gensel, 1982b

Oricilla bilinearis Emsiano tardio 15% 0.005 . . 0.2657 Zosterophyilophyta

Hicklingia eduardii Givetiano Gensel, 1992 | 0002 Ang:’:j:’ Yol . 00838 Zosterophyllophyta

Sawdonia ormata Siegenanomedio | EVHIY DS | 0005 | pucher, 1971 | 79 | Huche, 197 02657 Zosterophyllophyta

Sawdonia ornata Emsiano Rayner, 1983 0.01 Rayner, 1983 100 Rayner, 1983 0.6457 Zosterophyllophyta

Sawdonia acanthotheca Emsiano temprano Edwarz{?g/oDawes, 0.008 Gcn:e917e51 al, * . 0.4845 Zosterophyllophyta
. Frasniano mis Hueber y Banks, Hueber y Banks, Hueber y Banks,

Serrulacaulis furcatus temprano 1979 0.012 1979 98 1979 0.8172 Zosterophyliophyta

Crenaticaulis verruculozus Emsiano temprano Edwar(:sggoDaww, 0.003 Bankigysg)aws, 37 Bankf9y6[9)av15, 0.1392 Zosterophyllophyta

Rebuchia ovata Siegeniano-Emsiano Hueber, 1972a 0.002 Hueber, 1972a * . 0.0838 Zosterophyllophyta
Rebuchia capitanea Siegenianomedio | BV DV | 0038 | Hucter, 19720 | ¢ . 01876 Zosterophyllophyta
Bathurstia denticulata Siegeniano medio 5"“"{59’9’00“““' 0008 | Hueber, 1972 | * . 04845 Zosterophyllophyta
Konioria andrychoviensis | Emsiano temprano 5"“’""1‘9;0"“"'“’ 0004 | Zdebska,1982 | 100 02002 Zosterophyllophyta
. Remy, Schultka
Anisophyton gothani Emsiano temprano Edwan:sg;'ODaws, 0.0055 y Hass, 1986 * 0.3000 Zosterophyllophyta
. ., . Edwards y Davim.' Remy, Hassy N
Anisophyton potoniei Emsiano temprano 19% 0.0055 Schultka, 1986 : -0.3000 Zosterophyllophyta
. Edwards, R

. -, . Edwards, Kenrick y v Edwards, Kenrick y
Deheubarthia splendens Gediniano tardio Carluceio, 1989 0.0n Carll(ucc‘::?:kl’; 0 65 Carluceio, 1989 0.7302 Zosterophiyllophyta
Discalis longistipa Siegeniano tardio Hao, 198%a 0.005 Hao, 19892 32 Hao, 19892 0.2657 Zosterophyllophyta

. N Edwards y Davies, Edwards y

Tarella trowenii Siegeniano temprano 19% 0.0082 Kenrick, 1986 * . 0.5001 Zosterophyllophyta

. : . Edwards y Davies, Kenrick Kenrick y Edwards,

Thrinkophylon formosum | Siegeniano temprano 1930 0008 | poor o | %0 ) 9y88b 0.1276 Zosteraphyllophyta
Trichopherophyton teuchansii | Sicgeniano tardio Edw“"lggom““' ogns | Len ’I’g’l‘"‘“d" so | Lyon {f‘ﬁ“’“ 01107 Zosterophyliophyta
Adoketophyon subvetclaum | Sigmiano | LiyBdvands, 1992 | 0ompg | HYPROS | . 01163 Zosterophyllophyta

Hostinella heardii Siegeniano Edwards, 1980 0.003 Edwards, 1980 45 Edwards, 1980 0.1392 Zosterophyllophyta
Gumuia zyzzala Siegeniano Hao, 1989b 0.005 Hao, 1989b * * 0.2657 Zosterophyllophyta
Huig recurvata Siegeniano Geng, 1985 0.014 Geng, 1985 43 Geng, 1985 0.9980 Zosterophyllophyta

Wenshania zhichangensis Siegeniano Zhu ‘; ;(;gnnc‘(’ 0.0031 Zh ’;;(;9" rick, * * 0.1451 Zosterophytophyta




Z T I P L e o ETRO 3 s
DI/ RO 0D 00 R
DADY REFER DD ) 0 RUPG
N 0 ONO 0
»,
Odonax borealis Emsiano temprano | - Geriene, 1996 0.0027 | Gerriene, 1996 * * 0.1219 Zosic:ophyllophyta
Euthursophyton Eifelanotardio | Mustafs, 1978 | 0006 | Mustafa, 1978 [ 140 | Mustafa, 1978 03352 Zosterophyllophyla
hamperbachense
_ . . Taylor y Taylor, .
Hsifa robusta Emsiano Li, 1992 001 1993 Li, 1992 30 Li, 1992 0.6457 Zosterophyllophyta
Barinaphyton citrulliforme Fameniano Brauer 1980 0.0085 Brauer, 1980 100 Brauer, 1980 0.5237 Barinophytaceae
Barinophyton obscurum Frasniano Hoeg, 1967 0.004 Brauer, 1981 * ¢ 0.2002 Barinophytaceae
Barinophyton sibiricum Givetiano Hoeg, 1967 0.005 Heeg, 1967 * * 0.2657 Barinophytaceae
Protobarinophyton Devénico Tardio Braver, 1981 | 0004 | Brauer,1981 | * . 02002 Barinophytaceae
pennsylvanicum
Protobarinophyton obrutschevii { Devénico Temprano Heeg, 1967 0.007 Heeg, 1967 * * 0.4082 Barinophytaceae
Pectinophyton norvegicum Devénico Medio Hoeg, 1967 0.005 Heeg, 1967 * * 0.2657 Barinophytaceae
. . . Edwards y Davies, Andrews et al., .
Chaleuria cirrosa Emsiano tardio 19;’0 0.01 1974 . Barinophytaceae
. Givetiano mas Edwards y Davies, Gensel y N .
Enigmophyton superbum temprano 199 0.005 Andrews, 198 Barinophytaceae
. N . Edwards y Davies, Gensel y
Asteroxylon mackiei Siegeniano tardio 19% 0.01 Andrews, 1984 52 Lycophyta
Drepanaphycus spinaeformis Gediniano tardio EdwardlzgoDawes, 0.042 Taylml';'g'gaylor, 60 Lycophyta
Edwards y Davies,
Drepanophycus gaspi Emsiano temprano | 1990; Schweitzery [ 0.034 Chaloner, 1967 | 539 Lycophyta
Heumann, 1993
I . . Li'y Edwards
Dreparophycus qujingensis Emsiano LiyEdwards, 1995 | 0025 ngs ! ¢ pIR Lycophyta
. oo . . Schweitzer y - Schweitzer y - .
Drepanophycus devonicus Eifeliano tardio Li, 1992 0.02 Geisen, 1980 50 Geisen, 1980 1.5887 Lycophyta
Kaulangiophyton akantha Emsiano mis tardio Edwan:sggoDawcs, 0.009 mm‘éu ¢ ¢ ' BE 05637 Lycophyta
., . Grierson y Banks, Grierson Grierson y Banl p
Haskinsia colophylla Givetiano temprano l9§13 0.009 Banks,l9gl3 104 19g3 ks, Lycophyta
L . . Edwards Edwards y P
Haskinsia sagittata Givetiano a Frasniano Benedetto, 1y985 0.0068 Benedetto, 1985 * s Lycophyta
Haskinsia hastata Eifeliano tardio (?) | O {9%‘;“"15' oong | B {ggw”ds' . . Lycophyta
. s Siegeniano medio | Chaloner y Sheerin, Gensely ooy
Baragwanathia longifolia (Ludloviano?) 1979; Banks, 1980 0.02 Andrews, 1984 425 Li, 1992 Lycophyta
Baragwanathiaabitiensis | Emsamometio | BVY DS |00 | Hucher, 1983 | 42 | Hueber, 1983 29064 - Lycophyta
Minarodendron cathaysiense Givetiano Li, 1990 0.004 Li, 1990 90 - Li, 1990 0.2002 Lycophyta
Protolepidodendron scharianum | Emsiano mas tardio EdwardlsggODaww, 0.015 | Chaloner, 1967 * * 1.0917 Lycophyta
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Protolepidodendron gilboense

" Grierson Bak

2

Grierson y

. TAXONOMICO-

Lycophyta

Givetiano 1963 Banks, 1963 1963
. . . Edwards y Davies, Fairon-Demaret,
Estinnophyton gracile Emsiano temprano 19% 0.0045 1978 * * 0.2324 Lycophyta
Estinnophyton wahnbachense | Siegeniano temprano EdwardlsggoDavics, 0.011 Fﬂimnl'g;m" . * 0.7302 Lycophyta
. Fairon-Demaret, .
Leclergia complexa Emsiano més tardio | EQVATSYDaVieS, | o505 | 10g). Kasperer | op | Fairow-Demaret, 10917 Lycophyta
1990 al. 1988 1981
. . ; Gensel y .
Colpodexylon deatsii Faino | OTROLYBIS | 0gp5 | Andrews, iops | go | Gy Banks 21286 Lycophyta
. Ch‘:];,;';;);nh;:"n’ Gierson y Banks,
Colpodexylon trifurcatum Eifeliano medio 1980; Edwards y 0.025 1963(;: :;:h;;;l;zcr * * Lycophyta
Benedetto, 1985 yea
. - . Edwards y Edwards y
Colpodexylon cachiriense Givetiano a Frasniano Benedetto, 1985 0.0095 Benedetto, 1985 * * » Lycophyta
" . Lemoigne ¢ Lemoigne e .
Colpodexylon schopfii Famenianotardio |y ochenics, 1980 | %' | tischenko,1980 | ° Lycophyta
L. - Schweitzer y Cai, Schweitzer y Cai, ]
Colpodexylon variabile Givetiano 1987 0.025 1987 * Lycophyta
- Berry y Edwards, Berry y Edwards, T
Colpodexylon coloradense Givetiano 1995 . 002 1995 * : Lycophyta
Colpodexylon camptophyllum Givetiano Berry {;;‘;st’ 0.03 Berry {Q}st’ *
PP . : Grierson y Banks, Grierson y
Archaeosigillaria vanuxemii Frasniano 1963 0.05 Banks, 1963 *
Cyclostigna kiltorkense Fameniano Schweitzer, 1969 | 03 Gensely '
igmi ' - Andrews, 1984
Protolepidodendropsis pulchra Frasniano Banks, 1980 | 0.1 | Schweitzer,1965| *
. . - . Chaloner y Sheerin, Grierson y
Lycopodites oosensis Eifeliano medio 1979 0.004 Banks, 1963 ' e
L. " Gensel y Andrews, Gensel y Andrews, Read
Phytokneme rhodona Devénico Tardio 1984 0.03 Andrews, 1984 120 Maray, 1971
Clevelandodendron ohioensis Fameniano Chitaley y Pigg, 0.025 Chitaley y Pige, * .
1996 1996
Halleophyton shichangense | Sicgenianotardio | Li y Edwards, 1997 | o015 | U yf;’;;“ds' . .
Haplostigma lineare Devénico Medio Mljolnml'g“glg:y 0.025 leolggl}g;;y * .
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'DIAMETR

MAXIMO DEL EJE

(M) Y REFERENCIA -CONI

Matten, 1989

.Y REI

Lycophyta

o N Toumaisiano mds - '
Wexfordia hookense temprano Matten, 1989 0.03 95 Matten, 1989 2.7059
. - Senkevitsch et al., Senkevitsch et Senkevitsch et al,,
Atasudendron mirum Givetiano 1993 0.1 al, 1993 160 1993 13.4896 Lycophyta
Berry y Edwards,
Gilboaphyton griersonii Givetiano 1997 oous | Bem {95‘;“"’5' . . 1.0446 Lycophyta
Longostachys latisporophylius Givetiano Cai y Chen, 1996 0.035 | CaiyChen, 1996 315(62‘.) Cai y Chen, 1996 43750 Lycophyta
Chamaedendron . Schweitzer y Li, Schweitzer y Li, Schweitzer y Li
mltisporangiatum Frasniano temprano 1996 0.007 1996 40 1996 ° 04080 Lycophyta
Pseudobornia ursing Fameniano tardio Schweitzer, 1967 0.6 [ Schweitzer, 1967 * *o 44.5000 Sphenophyta
Hamatophyton vertclaum | Fameniano mistardio | U Y408 | gqrg | LhCaly Wang | pgy | LiCaly Hang, L1873 Sphenophyta
Rhacophyton zygopteroides Fameniano tardio Leclercg, 1951 0.01 Leclercq, 1951 75 Leclercq, 1951 1.2300 Rhacophytales
N . . Andrews y Phillips, Andrews y 84,76 | ... e
Rhacophyton ceratangium Fameniano medio 1968 0.02 Philips, 1963 @ Dittrich et al,, 1983 2.5580 . Rhacophytales
Protopteridophyton devonicum | Givetiano o Frasniano | Liy Hsd, 1987 0004 | LiyHsn,1987 4 Liy Hs, 1987 - 02002 Rhacophytales
Gillespiea randolphensis Fameniano Erwin {9l;gthwell, * * 74 Erwin {9%(9)&\»‘?‘?“,_" e Stauropteridales
Cladoxylon scoparium Givetiano temprano Chatoner y Sheeein, 0015 Krdusel y * B8 »’ 1 9050 Cladoxylales
1979 - Weyland, 1926 S SR
. Gensel y
Cladoxylon dawsonii Frasniano temprano S‘”‘“]ygg*;’“’“' 0015 | Andrews, 1984 | * 19050 Chdorylales
. . Edwards y Davies, Taylor y Taylor, :
Calamophyton primaevur Emsiano tardio 19% 0.1 1993 ‘ 13.4896 Cladoxylales
Hyenia elegans Emsinotardio | EVISY DS 0012 | sehweier, 1972 | 0 872 Cladoeylales
Hyenia vogtii Givetiano Lecersay Banks, | 0007 | Lecterg, 1970 | * 04082 Cladoxylales
Hyenia banksii Eifeliano Amold, 1941 0.005 Amold, 1941 oo Cladoxylales
Pseudosporochnus nodosus | Givetiano temprang | LECITSAYBakS, | qgp | Leckmay g | Lecleedy Lele Cladoxylles
Pseudosporochnus hueberi Frasniano temprano Stein ]ygls{;l cher, 0022 Matten, 1974 60 Stein 1yg§; cber, i Clédoxy]nlcs .
Xenocladia medullosina Givetinomedio | SYIT |01 | Amotd, 195 | 60() | Amold, 1952 Cladoryales |
S . . . Gensel y Andrews, Gensel y . P AT IO T
Pietzchia schulleri Devénico Tardio 1984 0.03 Andrews, 1984 s Cladoxylales
o ; . Gensel y Andrews, Gensel y . . 2 Ve g e
Pietzchia polyupsilon Fameniano 1984 0.025 Andrews, 1984 2¢1286 Cladoxylales
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& . GALCULADA  GRUPO
- EDAD Y REFERENCIA * ALOMETRI- .  TAXONOMIC
CAM EVTE {m)
Rhymokalon trichium Frasniano temprano Scheckler, 1975 * . 100 Scheckler, 1975 1 ¢ Cladoxylales
. Zhong, y Geng, Zhong,y Geng, | 80,60 | Zhong,y Geng,
Me ) y X ladoxylal

etacladophyton tetraxylum Givetiano 1997 0.015 1997 2a) 1997 2 1.9050 Cladoxylales

Iridopteris eriensis Givetiano temprano Stein, 1982a 0.055 Stein, 1982a 30 Stein, 1982a I 6.0466 Iridopteridales

Arachnoxylon kopfii Givetiano tardio Stein, 1981 0.014 Stein, 1981 100 Stein, 1981 | 0.9980 Iridopteridales

. . . . Gensel y Andrews, Gensel y Gensel y Andrews, . .

Asteropteris noveboracensis Devénico Tardio 1984 0.025 Andrews, 1984 25 1984 1 2.1286 Iridopteridales

Ibyka amphikoma Givetiano temprano Banks, 1980 ¢ * 48 Skoglyg'%anks, 1 * Iridopteridales

Reimannia aldenense Givetiano Stein, 1982b * * 95 Stein, 1982b 1 . Iridopteridales
Tetraxylopteris schmidii | Frasniano temprano S"‘“"I';;{f“““s' 008 | Beck 1957 6;’(02.) Beck, 1957 2 88232 | Progymnospermophyta
Triloboxylon ashlandicum Frasniano temprano Schecklltg:;{aBanks, * . 60 Schcckll;;{aBanks, 2 * Progymnospermophyta
Triloboxylon arnoldii Givetiano SteinyBeck, 1983 | * . 6;3,) SieinyBeck, 1983 | 2 . Progymnospermophyta
Aneurophyton germanicum Eifeliano tardlo Beck, 1976 * ¢ 56 :;:"“;l !?;g * Progymnospermophyta
Eospermatopteris sp Eifeliano tardio Banks, 1980 1.067 Goldring, 1924 * * : 39.8879 Progymnospermophyta

. " . Beck y Wight, Leclercq y Leclercqy
Rellimia thomsonii Eifeliano temprano 1083 0.2 Bonamo, 1971 120 Bonamo, 1671 - 169614 Progymmospermophyta
Cairoa lamanekii Givetiano medio Beck, 1976 * . 50(2") Matten, 1973 - * Progymnospermophyta
. Schecklery . N . Schecklery et N
Proteokalon sp Frasniano temprano Banks,1971b 56(2%) Banks 19716 | < Progymnospermophyta
Eddya sullivanensis Frasniano Beck 1967 | 0005 |, STV a0ey | Beck, 1967 2 05490 | Progymnospermophyta
Callixylon sp Toumaisiano Amold, 1934 15 Amold, 1934 d * .2 44.9877 Progymnospermoph:
Callixylon newberryi Frasniano mds superior | Amold, 1931 0.9 Amold, 1931 75 Amold, 1931 2 37.3059 Progymnospermophyta
. . . Meyer-Berthaud ef Meyer-Berthaud Meyer-Berthaud ef R T
Callixylon erianum Fameniano al, 1997 0.09 etal, 1997 62 al, 1997 2 9.6673 Progymnospermophyta
Callixylon whiteanum Fameniano tardio Trivett, 1993 1 Amold, 1934 70 Amold, 1934 AR 38.9045 Progymnospermophyta
Callixylon trifilievii Fameniano Lemo:ggr;c}et a, * * 60 m}%;;;a al, 22 * Progymnospermophyta
Callixylon schmidi Frasniano [xmo;ggx;e}el al, * * 70 l:moilg;;;el al, T2 * Progymnospermophyta
Callixylon brownii Toumaisiano Lcmo;gg"g;e‘ a, * * 36 Lcmm;ggr;cser . y ¢ Progymnospermophyta
Lemoigne et al, F Lemoigne et al. RA

Callixylon petryi Frasniano 1983 * A 108 (2') 1983 i 2 * Progymmospermophyta




R u' " L Lemoigne et al.,
Callixylon arnoldii Toumaisiano 1%';3 * M 44 1083 * Progymnospermophyta
N . - . Gensel y Andrews, Walton, 1957; .
Protopitys buchiana Devénico Tardio 1084 045 Scott, 1923 27.1085 Progymnospermophyta
L . . Serbet y Rothwell, Serbety « | Serbety Rothwell, .
Elkinsia polymorpha Fameniano medio 1992 0.0090 Rothwell, 1992 126 2%) 1992 1.0940 Pteridospermophyta
. . . Matten, Tanner y Matten, Tannery Matten, Tannery .
Kerryoxylon hexalobatum Fameniano mds tardio Lacey, 1984 0.0060 Lacey, 1984 53 Lacey, 1984 0.3352 Pteridospermophyta
Tortilcauls transwallensis Pridolano Edwards, 1979 | 00004 | Edvards,1979; | * ' N(‘I’;'(’)"O%‘l’;e Incerta sedis
P . Edwards et al., Edwards et al, . . No aplicable .
Tortilicaulis offaeus Gediniano temprano 1994 0.00014 1994 b (D<0.001) Incertae sedis
. L . Edwards y Davies, . No aplicable .
Sporogonites exuberans Siegeniano medio 1990 0.0005 Haeg, 1967 (D<0.001) Incertae sedis
. " N . No aplicabl N
Sporogonites chapmanii Emsiano tardio Heeg, 1967 0.00075 Hoeg, 1967 * 4((1,)<‘(,).001 )c Incertae sedis
Sporogonites excellens Devénico Temprano Haeg, 1967 0.002 Hoeg, 1967 * 0.0838 Incertae sedis
. N C Fanning et al., Fanning et al., No aplicable )
Tarrantia salopensis Gediniano temprano 1992 0.00088 1992 * - (D<0.001) Incertae sedis
Krithodeophyton crofiii Siegeniano Edwards, 1968 00043 | Edwards, 1968 35 0.2194 Incertae sedis
Oocampsa catheta Emsiano tardio A"d";';v;se' a, 0.02 A"d";;v;se' o, * 2 1.5887 Incertae sedis
Stenokoleos bifidus Frasniano temprano Matten y Banks, . 0.005 Matten y Banks, mn Matteny Bapk;? . 0.2657 Incertae sedis
1969 1969 1969 -
Crassia virginigna Eifeanotadio | BockyStein, 1993 | 001 | BKIN™ | 108 | BeckyStein, 1993 Incertae sedis
Cervicornus wenshanensis Siegeniano Li'y Hueber, 2000 | 0.0045 Li yzig;;ber, * * 0.2324 Incertge sedis ‘
Gothanophyton zimmermanni | Emsianotardio | RemyyHass, 1986 | 0015 R"“{;é?“s % | RemyyHass, 1986 | 10017 Incertae sedis
s . jes, Taylor y Taylor, : ey
Horneaphyton ligniri Siegenanotardip | PSPV | gy | THIIMON|g 00838 Protracheophyta”
Lyonophyton chymiensis (G) | Sicgemimnotadio | RYYHS | o0 Rempytass, | 00838 “Protracheophyta”
- . ies, Remy, Gensel ‘
Langiophyton mackiei (G) Siegeniano tardio Edwarc:sg;oDawes 0.002 cir-lna); . lc ;;; y M 0.0838 “Protracheophyta”
L , ies, Edwards D. S., w
Aglaophyton major Siegeniano tardio Edmn:sggoDavnes 0.006 ml 9;6 50 0.335 Protracheophyta”
- i ., Fanni ., -
Caia langii Pridoliano Fa"";ggé’ a 0.00075 mn{%’ al * }{%a(ﬂ@);" “Protracheophyta™
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