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RESUMEN 

Las ecuaciones alométricas para la estimación de la altura en plantas permiten obtener un 
cálculo aproximado de ésta, reflejando relaciones físicas básicas entre el diámetro 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 Ja literatura. Al compararlas con estimaciones 
de tipo biomecánico, se reconoció que las dos categorías de hábito que distinguen las 
ecuaciones son insuficientes y pueden llevar a subestimaciones de la altura en caso de tratarse 
de una planta herbácea con tejidos mecánicamente fuertes (p. e. esteroma). Otros problemas 
pueden surgir al aplicar estas ecuaciones a especies del Devónico sin análogo actual en su 
forma de crecimiento. 

La tendencia evolutiva al aumento de talla en las plantas devónicas fue abordada a partir del 
diámetro máximo de 179 especies distribuidas de la parte más tardía del Silúrico Temprano al 
Devónico más Tardío. Las especies incluidas pertenecen a linajes diversos con relaciones 
filogenéticas inciertas. Por esta razón se decidió trabajar con grupos taxonómicos: 
Rhyniophyta, Trimerophytophyta, Zosterophyllophyta, Lycophyta, Sphenophyta, Pteridophyta 
(Cladoxylales, Rhacophytales e lridopteridales), Pteridospermophyta, Progymnospermophyta, 
grupos incertae sedis y el ciado Zosterophyllophyta-Lycophyta. 

Esta tendencia ha sido reconocida a partir de los diámetros récord, y se ha ignorado la 
distribución de la talla del resto de las especies, por lo que en este trabajo el cambio temporal 
del diámetro fue analizado a partir de histogramas y de estadística descriptiva. También se 
utilizaron el coeficiente de correlación de Spearman y la prueba de alternativas ordenadas 
Jonckheere-Terpstra (JT) para el reconocimiento de una tendencia. El análisis distinguió dos 
grupos: las especies herbáceas y leñosas. La correlación 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 
Jos máximos de la distribución, causado principalmente por plantas leñosas. La tendencia pudo 
ubicarse principalmente del Silúrico Tardío al Devónico Temprano, y en particular en el 
Gediniano y Emsiano. No se descartó la presencia de un aumento en Jos pisos superiores. El 
análisis por grupo taxonómico mostró un incremento únicamente en las Rhyniophyta y en el 
ciado Zosterophyllophyta-Lycophyta, Jo que llevó a interpretar la tendencia como el resultado de 
Ja aparición de grupos de mayor talla a lo largo del Devónico, que también presentan miembros 
de tamaño pequeño. 

La dinámica observada al considerar todas las plantas no se presentó en los grupos 
taxonómicos. Esto aunado al anclaje del extremo izquierdo de la distribución en pequeños 
tamaños, con ligero incremento temporal del diámetro mínimo, sugiere un sistema pasivo o uno 
conducido donde Ja fuerza que lleva al aumento es muy pequeña. No se descartó la presencia 
de Ja selección natural en la dinámica observada, actuando probablemente en presencia de 
fenómenos de tipo difusivo. El profundizar el análisis sobre la estructura del espacio se 
complicó, dada Ja falta de información de las relaciones filogenéticas de estas plantas. 
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Finalmente, cambios en la altura se relacionaron con diversas características morfológicas y 
funcionales. Una tendencia en la arquitectura (ramificación dicotómica --. pseudomonopodio -
monopodio) se relacionó de forma general con el aumento de la estatura. Se encontraron 
diferencias en los diámetros de Zosterophyllophyta con esporangios en posición terminal y no 
terminal, lo que sugiere una relación entre la posición de estas estructuras y la talla. Por último, 
un incremento en la conducción (inferido a partir del diámetro máximo de la célula conductora) 
se relacionó con el aumento de la altura en las plantas devónicas, hasta un límite al aumento 
impuesto probablemente por limitaciones funcionales de las células conductoras de agua. 
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1. INTRODUCCIÓN 

l. INTRODUCCIÓN 

1.1~ CARACTERÍSTICAS DE LA VEGETACIÓN SILURO-DEVÓNICA 

Las plantas consideradas en este trabajo han sido encontradas en sedimentos fechados como 

del Silúrico Tardío hasta la transición entre el Devónico más Tardío y el Carbonífero más 

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 morfoanatómicas (Banks, 1981) relacionadas con la invasión al medio terrestre 

(ocurrido aparentemente antes del Silúrico) y un proceso de diversificación a niveles 

taxonómicos mayores complejo y difícil de discretizar o subdividir en etapas. 

Las evidencias más antiguas de plantas terrestres datan del Ordovícico basal, período que 

incluye la primera radiación de las embriofitas. Los fósiles ordovícicos y del Silúrico Temprano 

incluyen numerosas esporas y fragmentos de plantas y/u hongos (fragmentos de cutícula, 

estructuras tubulares y filamentos); (Edwards y Wellman, 2000) 

Las traqueofitas parecen haberse originado en el Silúrico, pero la falta de información 

anatómica dificulta establecer la afinidad de los fósiles de este período. Sin embargo, se ha 

determinado que los restos fértiles más antiguos de traqueofitas son de edad ludloviana según 

Edwards y Wellman (2000). Estos autores sugieren que la flora estaba compuesta 

principalmente por riniofitoides o cooksonioides, nombre que reciben los ejemplares con 

aspecto de planta primitiva, sin e videncia de un tejido conductor vascular ( Cleal y T homas, 

1995; Taylor y Taylor, 1993; Kenrick y Crane, 1997). Estas plantas eran tipo Cooksonia, 

Sa/opel/a y Steganotheca, géneros que presentan importantes problemas taxonómicos 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 briofítico por el otro (Taylor y Taylor, 1993). Floras con esta composición son típicas de 

Euramérica, en tanto que una flora contemporánea encontrada en Australia, incluye plantas 

vasculares complejas como Baragwanathia (Tims y Chambers, 1984 ). Este hallazgo ha sido 

materia de debate principalmente por la determinación de la edad del yacimiento con base en 
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1. INTRODUCCIÓN 

graptolitos (Hueber, 1992), y porque la presencia de esta licofita en el Silúrico no coincide con 

el esquema de evolución morfológica de las primeras plantas terrestres. De ser correcta la 

edad, el nivel de complejidad de esta planta sitúa la evolución de la flora de Gondwana por 

delante de la de Euramérica (DiMichele et al., 1992). Entre las plantas de estas floras, se 

cuentan también 1 as llamadas plantas de grado p rotraqueofítico, que carecen de 1 as típicas 

traqueidas ornamentadas de las plantas vasculares (entre otras características únicas para el 

grupo); (Kenrick y Crane, 1991 ). 

Ya para el Devónico se presenta un cambio drástico y muy importante en la vegetación 

terrestre, pues ocurre una importante radiación de plantas vasculares. Para el Carbonífero 

Temprano están ya presentes los planes corporales distintivos de este grupo (DiMichele et al., 

2001). En este periodo se registra la aparición de los equisetos, Lycophyta "avanzadas", 

Trimerophytophyta, plantas tipo helecho (Cladoxylales, lridopteridales, Rhacophytales), 

Progymnospermophyta y eventualmente, plantas tipo gimnosperma (coníferas). Para el final de 

este período se encontraban y a presentes todos 1 os grupos m ayeres de p !antas vasculares 

exceptuando a las angiospermas (Cleal y Thomas, 1995). Del Devónico Temprano tardío al 

Devónico Medio se presentó la más alta tasa de aparición de caracteres morfológicos y 

anatómicos en la historia temprana de las traqueofitas (Knoll et al., 1984). 

La importancia d el p receso de d iversificación contenido e n e 1 lapso de tiempo bajo a nálisis 

(Silúrico Tardío al Carbonífero más Temprano) es tal, que incluye dos de las cuatro fases 

evolutivas en el patrón general de diversificación de plantas vasculares reconocidas por Niklas, 

Tifflley y 1<noll (1983, 1985). La primera de ellas comprende del Silúrico al Devónico Medio e. 

incluye a las plantas vasculares tempranas (Rhyniophyta, Trimerophytophyta y 

Zosterophyllophyta). La segunda fase ocurre del Devónico Tardío al Carbonífero con la 

radiación de linajes como Lycophyta, plantas tipo helechos, Sphenophyta y 

Progymnospermophyta. Éstos reemplazaron gradualmente a los grupos de traqueofitas 

tempranas. 

En general, se dice que es posible reconocer incrementos direccionales globales en la 

complejidad estructural de las comunidades vegetales en el Devónico (DiMichele et al., 1992). 
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1.1. CARACTERÍSTICAS DE LA VEGETACIÓN SILURO-DEVÓNICA 

Esto se manifiesta en un aumento en la riqueza de especies (Niklas et al., 1980) y la 

modernización morfológica continua de la flora (Chaloner y Sheerin, 1979). 

Durante el Devónico, 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 depósitos fosilíferos 

provienen principalmente de hábitats húmedos en regiones tropicales y subtropicales, aunque 

existen algunos de latitudes mayores. Importantes localidades devónicas como el sur de Gran 

Bretaña, la Península de Gaspé en Canadá, el norte de Maine, EEUU, Bélgica y Alemania, se 

encontraban en el paleoecuador o cerca de él, al igual que la punta sur de Kazachstán y 

algunas zonas del paleocontinente de China (Gensel y Andrews, 1984). Este último territorio 

cuenta con una formación 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 anatómicos que difieren 

de los presentes en sus contemporáneas de Laurrusia (Hao y Gensel, 2000). 

El Devónico Temprano fue testigo del origen de las Zosterophyllophyta, Trimerophytophyta y 

Lycophyta (Cleal y Thomas, 1995) las cuales presentaron nuevas y más complejas 

arquitecturas (p.e. crecimiento pseudomonopodial). Muchas de estas plantas crecían en forma 

de manchones monotípicos y tenían crecimiento clonal a partir de ejes postrados (Tiffney y 

Niklas, 1985). Las plantas del Devónico Temprano presentaron diferencias en el tamaño y 

complejidad de los órganos de enraizamiento (rizoides y estructuras parecidas a raíces 

adventicias, a partir de rizomas postrados) lo que sugiere que el cambio evolutivo que llevó a 

estas estructuras; fue iniciado antes del Pragiano (Siegeniano); (Gensel et al., 2000). Su 

reproducción era homospórica y sus gametofitos eran bastante conspicuos. Se han encontrado 

fósiles gametofíticos aparentemente afines a Rhyniophyta indicadores de que, al menos en 

este grupo, el ciclo de vida era isomórfico (Remy et al., 1993). Se propone que estas plantas 

ocupaban áreas húmedas y las márgenes de cursos de agua. Los doseles eran bastante bajos 

(menos de 2m) y la evidencia de estratificación en la comunidad es equívoca (DiMichele et al., 

1992). 

Para el Devónico Medio la vegetación experimentó 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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Trimerophytophyta ("helechos" tempranos, 

Cladoxylales y Stenolmleales) pues muestran 

arquitectónica (Berry y Fairon-Demaret, 2000). 

Progymnospermophyta, lridopteridales, 

una importante radiación taxonómica y 

Una comunidad típica del Devónico Medio estaba formada por Progymnospermophyta 

(Aneurophytales), Lycophyta herbáceas, plantas pertenecientes a las Cladoxylales, 

lridopteridales y Zosterophyllophyta. Este último grupo no presentaba la diversidad que tuvo en 

el Devónico Temprano, pero junto con las Lycophyta herbáceas, dominaba la vegetación de 

menor talla (menos de 1 m). Algunas Rhyniophyta pudieron jugar un papel importante pero su 

hábitat pudo estar muy restringido. Los grupos tipo helecho y las Progymnospermophyta 

componían la vegetación de mayor estatura. La presencia de estas plantas marcó el inicio de 

una vegetación de plantas vasculares de mayor altura. Las primeras Lycophyta arborescentes 

(Givetiano) tenían un crecimiento considerable pero su reducida ramificación terminal no debió 

obstaculizar mucho el paso de la luz a niveles inferiores. Con la presencia de Cladoxylales la 

sombra debió aumentar y un verdadero dosel debió 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 Devónico Tardío la flora estaba dominada por Progymnospermophyta del 

Orden Aneurophytales que crecían como arbustos y árboles de pequeña talla. Otras plantas 

presentes eran Cladoxylales, lridopteridales y Lycophyta herbáceas y arborescentes. Hacia el 

Frasniano medio, este grupo de Pteridospermophyta disminuyó y surgieron los extensos 

bosques de Archaeopteris. En el Fameniano ocurrió un aumento en la diversidad y en la 

complejidad de las comunidades, y existieron floras muy diferentes cuyos patrones de 

vegetación reflejan la variabilidad de hábitats hacia el final del Devónico (DiMichele et al., 

1992). Las gimnospermas tempranas se diversificaron y las Pteridospermophyta dominaron la 

flora de algunas localidades en el Devónico más Tardío (Matten et al., 1984 ). 

1.2. CÁLCULO DE LA AL TURA MÁXIMA EN PLANTAS FÓSILES 

Es posible clasificar los métodos existentes para el cálculo de la altura máxima de un eje 

erecto bajo las siguientes categorías: 
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1.2.1. Métodos biomecánicos 

Estos métodos son resultado de diferentes modelos mecánicos con diversos supuestos y han 

sido aplicados principalmente a árboles. Los modelos más sencillos consideran al eje como 

una columna de Euler donde la carga es debida al propio peso de la cc.lumna. Tomando en 

consideración el radio basal máximo, el módulo elástico y el peso específico del eje 

(considerado como un material compuesto), es posible estimar la altura máxima teórica que 

puede alcanzar el eje antes de doblarse (Niklas, 1994a). El cálculo de la altura se ve afectado 

por el área transversal de la columna, pero también por la forma en que ésta se adelgaza, y 

por la existencia y el tamaño de una carga actuando en el extremo superior, como podrían 

serlo una corona de ramas o esporangios terminales. Es posible modificar las ecuaciones más 

simples para introducir la presencia de estas cargas terminales (Speck y Vogellehner, 1992) y 

las cargas dinámicas del viento (Metzger, 1893 en Niklas, 1992). 

Las mediciones empíricas revelan que las plantas no crecen hasta la altura crítica teórica sino 

que tienen un factor de diseño conocido como factor de seguridad (s) contra el doblamiento 

local. Los ejes crecen únicamente 1/s veces la altura crítica calculada. La existencia de estos 

factores puede explicarse con base en la presencia de otras fuerzas mecánicas actuando 

sobre los ejes como el peso de las ramas, la acción 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, 1992; McMahon y Kronauer, 1976 en 

Niklas, 1992). Después del análisis de Niklas (1994a), quien incluyó 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 críticas donde el eje se doblaría pueden ser corregidas o 

modificadas al dividirlas entre un factor de seguridad para obtener una mejor estimación en 

una planta fósil (Niklas y Speck, 2001 ). 

La aplicación de los métodos biomecánicos al estudio paleobotánico tiene limitaciones 

derivadas de 1 a propia naturaleza del objeto de estudio. Los fósiles no son susceptibles de 

mediciones experimentales y por tanto los valores de las variables biomecánicas (p.e., el 

módulo elástico de un tejido) son establecidos con base en la medición de plantas actuales con 

características similares. A esto es necesario añadir que el conocimiento sobre las propiedades 

7 

1 



1. INTRODUCCIÓN 

mecánicas de los tejidos de plantas actuales es fragmentario (Speck y Vogellehner, 1992). 

Otro problema frecuente es la dificultad para reconocer con precisión un tipo de tejido en un 

fósil Y la deformación que pueden sufrir los ejes (y por lo tanto los radios) durante el proceso de 

fosilización. De forma general, puede decirse que el método biomecánico puede resultar 

bastante complejo para el cálculo de alturas de plantas fósiles, aunque puede reflejar de 

manera muy apropiada las potencialidades mecánicas de una planta. 

1.2.2. Métodos geométricos 

Estos métodos se fundamentan en datos morfométricos y al basarse en aspectos geométricos, 

no hacen suposiciones sobre las propiedades mecánicas de los materiales. Consideran los 

radios apical y basal del fragmento de eje, además de la longitud del mismo, para la estimación 

de la longitud. A mayor longitud del fragmento, la imprecisión en la estimación será menor. 

Otros parámetros necesarios para el cálculo son la tasa de adelgazamiento del eje y un factor 

de proporcionalidad que relaciona el radio como función de la distancia a partir del ápice, y el 

largo que depende de la tasa de adelgazamiento (Speck y Vogellehner, 1994). 

Con el uso de estos métodos se puede tener una sobreestimación de la longitud, pues para 

tasas de adelgazamiento mayores se considera un ápice sumamente agudo que puede no 

tener realidad biológica. Adicionalmente se tiene el problema de que la tasa de adelgazamiento 

puede variar a lo largo de un eje (Speck y Vogellehner, 1994 ). La aplicación de este método en 

paleobotánica puede dificultarse pues puede haber alteración de los radios por compresión. 

Además, en ausencia de una amplia colección de ejemplares, es difícil obtener todos los datos 

necesarios para la estimación. Estos métodos no permiten calcular la altura a partir de los 

datos que generalmente proporciona una diagnosis. 

1.2.3 Métodos alométricos 

Un método alométrico posibilita la estimación de una característica desconocida o difícil 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 asociación entre el diámetro de los ejes o 

troncos y la altura que éstas alcanzan. 
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En general, es posible obtener relaciones alométricas de forma analítica, con base en 

principios primarios (first principies), o empíricamente, aplicando a datos observados 

herramientas estadísticas como el análisis de regresión y de correlación (Niklas, 1994b). Los 

modelos obtenidos a partir de principios primarios tienen un fundamente biomecánico 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 obtención empírica de exponentes para la caracterización del 

cambio en la proporción entre diámetro y altura de una planta. La mayor parte de los trabajos 

han considerado especies arbóreas (dicotiledóneas y gimnospermas) y, al igual que en el caso 

del factor de seguridad, parece existir una relación entre el estadio del árbol (joven o maduro) y 

el modelo que más ajusta a los datos (Niklas, 1994b). 

Niklas (1994b) obtuvo también las relaciones alométricas para otros grupos de plantas 

terrestres como musgos (análisis sobre la seta), pteridofitas, dicotiledóneas herbáceas y 

palmas. Menciona que el exponente intraespecífico de la relación alométrica entre diámetro y 

altura disminuye conforme aumenta el tamaño de la planta. De hecho, plantas herbáceas 

comparativamente pequeñas tienden a cambiar a escala sus proporciones de manera 

aproximada al modelo de similitud geométrica (es la hipótesis nula donde el exponente vale 

uno, es decir, en donde las variables tienen cambios de igual magnitud, mientras que las 

plantas leñosas de gran tamaño lo 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 diámetro, 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 leñosos, sin presentar crecimiento secundario. 

Al reunir los datos correspondientes a los diferentes grupos en un solo análisis de regresión, es 

posible distinguir dos grupos de datos con exponentes de escalamiento significativamente 

distintos. Un grupo está conformado por las especies de gimnospermas y dicotiledóneas 

9 



1. INTRODUCCIÓN 

arbóreas consideradas ("leñosas"), y el otro por musgos, pteridofitas, dicotiledóneas 

herbáceas y palmas ("no leñosas"). Las ecuaciones alométricas para los dos grupos fueron 

obtenidas por N iklas (1994c) e incluyen individuos c oespecíficos de diferente e dad y por 1 o 

tanto con altura y diámetro variables. Niklas (1994c) también obtuvo una ecuación general 

adicional para las plantas con cualquier tipo de crecimiento. La motivación principal del autor 

para generar estos resultados fue el proveer de ecuaciones alométricas explícitas para el 

cálculo de la altura de plantas fósiles con base en la medición directa del diámetro. Dichas 

ecuaciones han sido utilizadas con éxito por otros autores (Spatz et al., 1998) y son retomadas 

en este trabajo. 

Las ecuaciones alométricas y el intervalo de diámetros de los individuos utilizados para su 

obtención ( i. e., intervalo d onde es pasible hacer predicciones de a ltura) se presentan en e 1 

Cuadro 1. El articulo original de Niklas (1994c) presenta una discusión critica sobre la 

aplicación de estas ecuaciones a los fósiles, pero es conveniente mencionar algunos puntos. 

Uno de ellos es que no siempre existe la certeza de que el diámetro del fósil refleje 

precisamente el diámetro de la planta viva, pues puede existir compresión debida a factores 

biológicos y/o geológicos. La identificación de un eje fosilizado como eje principal o como parte 

de un sistema de ramificación puede ser muy difícil y poco precisa, o incluso imposible dado el 

nivel de fragmentación, o al desconocimiento de la parte basal de la planta. Es importante 

tener presente que las ecuaciones se aplican únicamente a ejes principales. Por último, una 

identificación errónea del tipo de crecimiento puede introducir errores considerables en las 

estimaciones (del orden de una magnitud). En los casos en donde la información anatómica no 

es clara o se desconoce, es recomendable el uso de la ecuación alométrica general que 

considera plantas con los dos tipos de crecimiento. 

1.3. GENERALIDADES SOBRE TENDENCIAS EVOLUTIVAS 

Existe una problemática importante alrededor del concepto tendencia evolutiva, misma que es 

originada por la vaguedad del término y que permite la aplicación del mismo concepto a 

diferentes niveles jerárquicos. De manera tradicional, una tendencia evolutiva ha sido 

concebida como un patrón de direccionalidad en el cambio en un grupo, ya sea desde el nivel 

de una especie hasta el de ciados mayores, llegando incluso a hablarse de tendencias 
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evolutivas a nivel de la biósfera (Bonner, 1965 en McKinney, 1990b). En general, los autores 

concuerdan en la existencia de tendencias anagenéticas, que ocurren en un solo linaje, y las 

cladogenéticas, en donde existe ramificación debida a procesos de especiación (Gould, 1988; 

McKinney, 1990a). Estas últimas involucran un número determinado de especies y se aplican a 

cualquier unidad colectiva, no estando restringidas a ningún nivel de un ciado o incluso unidad 

filogenética. Existe una correspondencia general entre las tendencias anagenéticas y los 

cambios microevolutivos, y entre aquellas cladogenéticas y la macroevolución (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 monótono) en alguna variable de estado (básicamente cualquier característica, 

usualmente una morfológica), que resulta en una ganancia o pérdida neta significativa en esa 

variable a lo largo del tiempo. Existen variables de estado derivadas de variables morfológicas 

como las tasas de extinción y origen de grupos, incluso características de tipo ecológico que 

pueden producir tendencias. 

En lo que respecta a la causalidad, las tendencias han sido reconocidas de manera tradicional 

como el resultado de la adaptación. En los últimos años y principalmente en la década pasada, 

han surgido explicaciones alternativas que han cuestionado fuertemente el carácter adaptativo 

de las tendencias y han dado mucha relevancia a cambios no adaptativos y a la selección a 

nivel de especies (McNamara, 1990). El enfoque para su estudio también ha cambiado y los 

modelos más recientes consideran a las especies como partículas sujetas a leyes 

probabilisticas y determinísticas. 

Gould (1988) ha propuesto que algunas tendencias pueden ser también explicadas por lo que 

él llama un aumento en la varianza de un grupo, lo que afecta principalmente la interpretación 

de lo que sucede a niveles taxonómicos 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 

distribución d e 1 a media a u menta corno resultado de u na fuerza q ue sesga 1 a d irección d el 

cambio. Por el contrario, en un sistema pasivo dicha fuerza está 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 límite 

u otra heterogeneidad en alguna región del espacio. En las tendencias de tipo conducido, la 

dinámica 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 número de categorías con características 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 dinámica d'3 la tendencia y no tanto sus causas. 

1.4. TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA EN PLANTAS 

El tamaño es un carácter compuesto y un concepto complejo. Para McKinney (1990b) consiste 

en un concepto cualitativo de naturaleza multivariada (de aquí lo compuesto). El tamaño es la 

expresión conjunta de diversos niveles de estructuración en un organismo y por lo tanto 

dependerá de la expresión a estos niveles y de los cambios a lo largo de la ontogenia. Todo lo 

anterior se traduce en dificultades metodológicas para la medición de esta variable. Gracias a 

la covarianza de sus componentes (variables morfológicas), es posible aproximar el tamaño a 

partir de una o pocas variables. 

Dadas las repercusiones ecológicas, fisiológicas y en las historias de vida que tiene el tamaño, 

es evidente la importancia evolutiva de esta característica. De aquí la relevancia de estudiar su 

dinámica de cambio a través del tiempo y saber si realmente es direccional. El cambio en el 

tamaño ha sido materia de numerosos análisis y es una de las tendencias mencionadas con 

mayor frecuencia en la 1 iteratura. El estudio clásico de la tendencia al aumento de talla en 

mamíferos derivó en la Ley de Cope. Aunque se reconoce que no se trata de una ley, ésta ha 

sido mantenida como una generalización empírica válida (Stanley, 1973). Los trabajos 

recientes han reconocido una interpretación incorrecta de la Ley de Cope y han propuesto 

explicaciones más allá de las puramente adaptativas (Stanley, 1973; Gould, 1988; Gould, 
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1990; McKinney, 1990a, 1990b; McShea, 1994). Recientemente, la selección ecológica ha 

cobrado gran importancia en la interpretación de las tendencias relacionadas con el tamaño 

(McKinney, 1990b). 

Se suele argumentar que las presiones para un aumento de talla en plantas están relacionadas 

con la competencia por luz, la posibilidad de dispersar las diásporas por medio del viento y la 

consiguiente invasión 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 ecológica y evolutiva. El conocimiento de la altura de una planta fósil proveería de 

una medida indirecta de la habilidad de la planta para colonizar nuevos sitios, competir con 

otras por espacio y luz y sería, en términos generales, una medida indirecta del intervalo de 

microhábitats disponibles para animales y otras especies vegetales (Chaloner y Sheerin, 1979; 

Cichan y Taylor, 1990; Niklas, 1994c; Taylor y Taylor, 1993). 

La literatura provee varios ejemplos de la existencia de una tendencia evolutiva al aumento de 

talla en las plantas terrestres. Niklas (1994b) menciona que aún cuando el tamaño tienda a 

declinar después de alcanzar un máximo en un linaje individual de plantas, la tendencia 

colectiva de la evolución de 1 as p tantas vasculares ha sido hacia e 1 aumento de talla. Este 

mismo autor reconoce que la dirección es hacia el aumento en los tamaños máximos de las 

plantas, produciéndose una expansión en el intervalo de tamaño de las plantas a lo largo de su 

historia evolutiva, con la presencia de plantas pequeñas que persisten en la historia geológica. 

El aumento en la talla es marcado en el Paleozoico temprano (desde el Silúrico Superior al 

Carbonífero) y ha sido mencionado y discutido extensivamente por varios autores 

(Zimmermann, 1930 en Chaloner y Sheerin, 1979; Chaloner y Sheerin, 1979; Cichan y Taylor, 

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 diámetro de las plantas como evidencia 

indirecta. Esta característica es útil 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). Además, se ha demostrado que existe una relación alométrica fuerte entre 

estas dos variables (Niklas, 1994b). 
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La tendencia evolutiva al incremento en la altura de las plantas siluro-devónicas fue abordada 

por Chaloner y Sheerin (1979) quienes obtuvieron la gráfica del logaritmo del diámetro 

observado de 55 plantas devónicas contra la edad, y reportaron un aumento aproximadamente 

logarítmico a través del período (Figura 1). Partiendo de la dificultad que existe al determinar si 

un fragmento fósil corresponde a un tallo o a ramas, estos autores dieron mayor significado a 

los ejes de diámetro récord en cada intervalo de tiempo para evidenciar la tendencia (con base 

en aproximadamente 20 especies/géneros). 
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Figura 3. Oiámetro máximo observado para plantas vasculares del Silúrico Tardlo al Devónico en escala logarltmlca. Solamente se 
Indican los diámetros mayores para cada piso 1. Cooksonla, 2. Taen/ocrada, 3. Thursophyton, 4. Taeniocrada•, 5. Drepanophycus, 
6.Asteroxylon, 7. Baragwanathla, B. Pertica, 9. Arctophyton, 10. Ca/amophyton, 11. Pseudosporochnus, 12. Amph/doxodendron, 
13.Pseudosporochnus•, 14. Protolepidodendropsls, 15. Eospermatopteris, 16. Lepidosigil/aria, 17. Sublepidodendron, 
18.Pseudo/epldodendropsis, 19. Cyclostigma, 20. Ca/lixylon. • Información de registros adicionales de la especie. Tomado de 
Chalonery Sheerin (1979). 

Por su parte, Niklas (1994b) cuantificó los cambios en el tamaño de las plantas del Paleozoico 

temprano al graficar el logaritmo de los diámetros máximos de diferentes linajes mayores como 

una función del tiempo geológico, considerando la parte superior del Silúrico al Devónico 

(Figura 2). Encontró una relación exponencial entre estas dos variables que revela un 
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1.5. CÉLULAS CONDUCTORAS EN LAS PLANTAS SILURO-DEVÓNICAS 

increm'én!o prbmedio de la altura máxima de las plantas a través del tiempo. Menciona también 

que ~~tE!;'au~e'nto es de particular interés puesto que coincide con la radiación inicial de las 

pl~·11t~·5 vasculares terrestres, aunque para otros autores debiera considerarse ésta como un 

-- cónjt.Ínto anidado de explosiones evolutivas más definidas (Edwards y Selden, 1992 en 

Bate man et al., 1998; Kenrick y Grane, 1997) 

. 1.5. CÉLULAS CONDUCTORAS EN LAS PLANTAS SILURO-DEVÓNICAS 

La aparición y elaboración de tejidos internos capaces de transportar agua y otros nutrientes 

parece haber sido un factor importante para la explotación del ambiente continental (Niklas, 

1985). Es frecuente leer que las células conductoras tuvieron importancia mecánica para el 

sostén de las primeras traqueofitas, pero estudios biomecánicos recientes (Speck y 

Vogellehner, 1992, 1994) han sugerido que las células conductoras de las primeras plantas 

terrestres tuvieron poca contribución mecánica al sostén de los ejes y más bien tuvieron 

importancia en la conducción 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 ornamentación y otras estructuras 

microscópicas y posiblemente en su composición química (Kenrick y Grane, 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 evolución de los tejidos vasculares lignificados está 

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

'G6ok, 20'00). Junto con este cambio en la composición del tejido, la alteración en el diámetro 

de las células puede tener repercusiones en la eficiencia para conducir agua (Niklas, 1985). 

Aunque esta eficiencia pudo tener consecuencias en la evolución de las plantas, la 

disponibilidad de agua no parece haber sido un recurso limitante en los ambientes silúricos y 

devónicos y por tanto el éxito de dos especies de plantas compitiendo en el mismo ambiente 

no estaría determinado únicamente por aspectos del xilema (Niklas, 1992). 
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Vogellehner, 1992, 1994) han sugerido que las células conductoras de las primeras plantas 

terrestres tuvieron poca contribución mecánica al sostén de los ejes y más bien tuvieron 

importancia en la conducción 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 ornamentación y otras estructuras 

microscópicas y posiblemente en su composición química (Kenrick y Grane, 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 evolución de los tejidos vasculares lignificados está 

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

·Gobk~. ~bóo). >Junto con este cambio en la composición del tejido, la alteración en el diámetro 

· ~·~ l~s·';células puede tener repercusiones en la eficiencia para conducir agua (Niklas, 1985). 

· Aunque· esta eficiencia pudo tener consecuencias en la evolución de las plantas, la 

disponibilidad de agua no parece haber sido un recurso limitante en los ambientes silúricos y 

devónicos y por tanto el éxito de dos especies de plantas compitiendo en el mismo ambiente 

no estaría determinado únicamente por aspectos del xilema (Niklas, 1992). 
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1. INTRODUCCIÓN 

Zimmermann (1983} ha discutido la importancia del diámetro de la célula conductora en 

relación 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 

presión aplicada (dP/dl} y la conductividad hidráulica (Lp). Por su parte la ecuación de Hagen

Poiseuille indica que la conductividad hidráulica se puede expresar como sigue: 

Sr¡ 

en donde TJ 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 hidráulica, y por lo 

tanto el flujo, es proporcional a la cuarta potencia del radio del capilar. Esto significa que un 

cambio pequeño en el diámetro causa un aumento considerable en el flujo de agua. Así, 

duplicar el diámetro 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 

diámetros de las células conductoras de las primeras plantas vasculares (Niklas, 1985). 

Niklas (1985) realizó un trabajo sobre la evolución del diámetro de las traqueidas de las 

primeras plantas vasculares y analizó 41 taxa fósiles del Pridoliano al Fameniano. Observó un 

aumento general en el intervalo del diámetro y el diámetro máximo de las traqueidas primarias 

a través del tiempo (coeficiente de correlación de Spearman, Rsp=0.696, p<0.01 ). También 

realizó un análisis por grupos taxonómicos y encontró que en algunos de ellos este incremento 

es significativo. 

Otra mención sobre la tendencia evolutiva al aumento de diámetro en las traqueidas puede 

encontrarse en Niklas (1994b), en donde se comenta que el incremento en la talla fue 

acompañado por un aumento en el diámetro de las células conductoras y el incremento en la 

fraccion volumétrica del xilema en los ejes (Figura 3). 
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Figura 2. Log 10 del diámetro del eje como función 
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Figura 3. Diámetro de la traqueida romo 
función del tiempo geológico Tomado de 
Nlklas (1994b). 

2. OBJETIVOS 

Calcular la altura de las plantas devónicas incluidas en el análisis a partir de ecuaciones 

alométricas. 

Evaluar el uso de dichas ecuaciones mediante la comparación de las estimaciones con la 

altura reportada en la literatura y la calculada por métodos biomecánicos. 

Analizar y caracterizar el cambio de las tallas a lo largo del Devónico, con el objetivo de 

reconocer si existe o no una tendencia evolutiva al aumento entre estas plantas. 

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

arquitectura, la posición de los esporangios, la fijación y la conducción hídrica. 
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3. MATERIAL Y MÉTODO 

3. MATERIAL Y MÉTODO 

En total fueron consideradas 193 especies de plantas para este estudio, con un rango 

estratigráfico que abarca de la parte más superior del Silúrico Inferior (Wenlockiano) a la parte 

más superior del Devónico (Fameniano más tardio o Tournaisiano). Aunque fueron revisadas 

las descripciones de un número considerablemente mayor de plantas, solamente 193 

reunieron todos los datos de acuerdo a los objetivos del presente trabajo. De este número, 14 

especies no presentaron datos del diámetro máximo del eje y son consideradas únicamente en 

el análisis relativo a las células conductoras de agua. 

Se realizó una revisión exhaustiva de las descripciones de plantas de este intervalo de tiempo 

y se dejaron fuera del análisis 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 identificación no tiene consenso la comunidad paleobotánica. Ante la 

imposibilidad de obtener las diagnosis originales de las plantas, fueron excluidas algunas 

especies de Rusia y China. 

Las fuentes para la obtención de los datos incluyeron artículos con las diagnosis originales de 

los fósiles, artículos con enmiendas a las descripciones, reportes de las especies en otras 

localidades, artículos de revisión y libros especializados. 

Los datos obtenidos para las plantas siluro-devónicas corresponden a las siguientes variables: 

1. edad del registro más antiguo para la especie, 2. diámetro máximo del eje principal, 3. 

diámetro de las células conductoras de agua, 4. hábito o tipo de crecimiento, 5. grupo 

taxonómico y 6. altura calculada alométricamente. La información de las diversas variables se 

presenta para cada especie en el Apéndice 11. A continuación 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 ANÁLISIS 

3.1.1. Edad 

De la mayoría de las especies se conoce la subdivisión del piso del cual provienen (inferior, 

medio o superior), por lo que se decidió realizar el análisis con esta resolución en la edad. 

En un intento por reflejar en las gráficas la naturaleza continua del tiempo y la proporcionalidad 

entre los pisos, las edades en escala ordinal fueron transformadas a u na variable continua 

utilizando las duraciones relativas de los pisos de acuerdo a la escala de tiempo geológico de 

The Geological Sodety of America (1999). En el caso en el que se reportaba un intervalo para 

la fechación del piso en el registro más antiguo de una especie, se decidió 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 decidió tomar el valor del punto medio del piso. Esta 

consideración de la edad en escala continua fue utilizada únicamente para la construcción de 

las gráficas y no para los análisis estadísticos. 

Para aquellas especies con reportes de diferente edad, se utilizó el registro más antiguo. A 

este respecto fueron ignoradas edades extremas y dudosas de algunas plantas que son 

materia de debate entre los paleobotánicos. Finalmente, cabe mencionar el uso indistinto que 

se hizo de las unidades geocronológicas y cronoestratigráficas al hablar de la edad del material 

fósil. 

3.1.2. Diámetro máximo del eje 

El diámetro utilizado corresponde al máximo reportado en la diagnosis original, en la diagnosis 

enmendada o en los reportes de nuevos ejemplares en nuevas localidades, cuando los hubo. 

Los diámetros 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 más antiguo. En casos extraordinarios, las mediciones y la 

edad corresponden a ejemplares distintos. 
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3. MATERIAL Y MÉTODO 

3.1.3. Diámetro máximo de las células conductoras 

Se eligió el diámetro máximo de la célula conductora de agua (traqueida u otra) reportado para 

la especie, aún cuando éste proviniera de un individuo distinto o de uno encontrado en una 

localidad diferente, de aquél que proporcionó la medida para el diámetro máximo del eje. En el 

caso de células de pared secundaria, el diámetro máximo considerado fue el tangencial 

siempre que fue posible. Éste parece reflejar la variación genética en tamaño de la célula en 

contraste con el radial, que al menos en gimnospermas, está usualmente afectado por la 

variación ambiental (Beck, 1 962). 

Durante la colecta de los datos solamente se hizo la distinción entre las células conductoras 

primarias y secundarias. Es importante mencionar la falta de información en la literatura sobre 

la forma de medir los diámetros de las traqueidas o de otras células conductoras, que puede 

dificultar las comparaciones (Niklas, 1985). 

3.1.4. Hábito o Tipo de Crecimiento 

Esta característica puede ser de difícil determinación, o incluso desconocida cuando no se 

dispone de información sobre la anatomía del fósil. Un caso especial lo constituyen aquellas 

especies, principalmente de Cladoxylales (p.e. C/adoxylon, Xenoc/adia), que presentan una 

zona de traqueidas alineadas radialmente. Esta disposición anatómica ha sido interpretada de 

diferentes formas. Debido a la ausencia de un sistema de radios, algunos autores lo han 

considerado un metaxilema alineado, mientras que otros lo consideran un xilema secundario 

(Cichan y Taylor, 1990; Gensel y Andrews, 1 984 ). En estos casos se adoptó la posición del 

especialista del grupo o la del autor que describe la planta. 

3.1.5. Grupo taxonómico 

La agrupación de las especies se realizó con base en Taylor y Taylor (1993) añadiendo 

modificaciones de Kenrick y Grane (1997) para el reconocimiento del ciado Zosterophyllophyta

Lycophyta, la inclusión de las Barinophytaceae dentro de las Zosterophyllophyta y la 

transferencia de Hsüa robusta a este mismo grupo. Adicionalmente se distinguió un grupo 
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3.1. VARIABLES CONSIDERADAS EN EL ANALISIS 

denominado "Protracheophyta" con base en algunas especies reconocidas por Kenrick y Crane 

(1991) como plantas con un grado protraqueofítico. La clasificación general considera los 

siguientes grupos: Trimerophytophyta, Rhyniophyta; Zosterophyllophyta (incluyendo 

Barinophytaceae), Lycophyta, Sphenophyta, Pteridophyta (incluyendo Cladoxylales, 

lridopteridales, Rhacophytales), Progymnospermophyta (incluyendo Archaeopteridales, 

Aneurophytales, Protopityales), Pteridospermophyta y grupos incertae sedis. El género 

Gi/lespiea, 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 utilizó la ecuación generada para plantas leñosas y no leñosas (Niklas, 1994c). 

Las ecuaciones utilizadas se muestran en el Cuadro 1. 

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

Desconocido leñoso no leñoso 

Las plantas con diámetros fuera del intervalo participaron en los todos los análisis, 

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

calculadas. 

3.1.7. Posición de esporangios 

La posición 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 información 

explicita y precisa sobre este punto, se hizo uso de las descripciones, fotografías y dibujos 

asociados a las diagnosis. Se distinguieron dos categorías en la posición 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 MÉTODO 

3.2. EVALUACIÓN DE LAS ECUACIONES ALOMÉTRICAS 

Para la evaluación 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 más obtenidas por métodos biomecánicos. 

3.3. ANÁLISIS ESTADÍSTICOS 

Los análisis estadisticos fueron realizados con ayuda de los paquetes Statistica, 1999 y SAS 

v.8.0 e incluyen principalmente la aplicación de la prueba de Mann-Whitney, estadistica 

descriptiva para el análisis temporal del cambio en las tallas y dos pruebas más para el análisis 

de la tendencia: el coeficiente de correlación no paramétrico de Spearman y la prueba de 

alternativas ordenadas conocida como Jonckheere-Terpstra. También se realizaron análisis de 

regresión lineal simple para la evaluación de las ecuaciones alométricas. 

El coeficiente de correlación mide la asociación 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 duración absoluta de los pisos, sobre la que no existe un consenso total. 

También tiene 1 a virtud de reflejar asociaciones de tipo no 1 ineal, par 1 o q ue puede mostrar 

dinámicas de aumento de la talla distintas de la lineal. 

Por su parte, la prueba de Jonckheere-Terpstra (JT) permite conocer si existe en verdad una 

ordenación respecto a los parámetros de localización de las distribuciones de tallas a lo largo 

del tiempo. Si la prueba es significativa querrá decir que al menos hay un piso o subdivisión del 

Devónico con parámetro de localización 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 

asociación entre las variables, y por lo tanto aumento (coeficiente de correlación), el otro 

(prueba JT) posibilita rastrear gruesamente en dónde se encuentra el incremento si se 

subdividen los pisos. 
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4.1. DISfRIBUCIÓN TEMPORAL Y TAXONÓMICA DE LAS PLANTAS INCLUIDAS EN EL ANÁLISIS 

4. RESULTADOS 

4.1. DISTRIBUCIÓN TEMPORAL Y TAXONÓMICA DE LAS PLANTAS 

INCLUIDAS EN EL ANÁLISIS 

Los datos utilizados en el análisis de la tendencia evolutiva al aumento de talla corresponden a 

179 especies de plantas fósiles cuyo intervalo estratigráfico va del Wenlockiano (Silúrico 

Superior) al Tournaisiano (Devónico Superior). El Cuadro 2 y la Figura 4 muestran la 

distribución de las especies estudiadas en los diferentes niveles estratigráficos. 

·cuadro 2. Distribución de las especies por piso del Devónico. 

Se cuenta con 33 plantas del Devónico Superior, 35 del Medio y 1 03 del Inferior y nueve más 

del Silúrico. Es claro el predominio de plantas pertenecientes al Devónico Inferior, mismo que 

se debe entre otras razones, al número considerable de localidades fosilíferas de esta edad 

'que han permitido la descripción de numerosas especies. Otra razón se relaciona con el tipo 

de plantas presentes en este momento y la forma de tomar los datos: en el Devónico Inferior 

hay exclusivamente plantas con crecimiento primario (el secundario aparece hasta el Devónico 
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4. RESULTADOS 

Medio). Es relativamente más sencillo reconocer ejes principales en las plantas herbáceas y 

existe un sesgo en este trabajo por seleccionar aquellas en donde ésto sea posible. Muchas 

especies del Devónico Medio y Superior fueron excluidas del análisis al no saberse con certeza 

qué posición guardaban en la planta. Lo anterior afectó principalmente a plantas leñosas y sólo 

a algunas herbáceas. En total se consideraron 156 plantas no leñosas, 21 leñosas, y dos de 

crecimiento desconocido. 

Figura 4. Gráfica de la distribución de las especies en los diferentes pisos devónicos. 
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PISO DEL DEVÓNICO 

Hay grupos muy bien representados en este trabajo y otros con un número muy pequeño de 

ejemplares. Para estos últimos grupos no fue posible realizar análisis estadísticos intragrupo. 

La distribución de las especies en los diversos grupos taxonómicos se indican en el Cuadro 3. 

Cuadro 3. Distribución de especies en los diversos grupos taxonómicos. 

11.-..111fl •l•lllf.~ .... •••• ......... lk.111;.llM. :,11-r. ~t,, .... • 1. ..... 
Trimerophvtoohvta 15 8.38 
"Protracheophyta" (qrado) 5 2.79 
Rhvnioohvta 32 17.88 
Zosterophyllophyta y 47 26.26 
Barinoohvtaceae 
Lvcophyta 37 20.67 
Sohenoohvta 2 1.12 

1 Rhacoohvtales 3 1.68 
"Helechos" 1 Cladoxvlales 12 6.70 

1 lridopteridales 3 1.67 
Proovmnosoermoohvta 9 5.02 
Pteridospermophyta 2 1.12 
lncertae sedis 12 6.70 
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· 4.2. EVALUACIÓN DEL USO DE ECUACIONES ALOMÉTRICAS 

4.2. EVALUACIÓN DEL USO DE ECUACIONES ALOMÉTRICAS 

Uno de los objetivos de este trabajo fue realizar una evaluación de las ecuaciones alométricas 

para estimar la altura en plantas fósiles. Esta evaluación se realizó contrastando las 

estimaciones obtenidas mediante el uso de estas ecuaciones (Apéndice 11) contra las alturas 

citadas en la literatura y las calculadas biomecánicamente (Speck y Vogellehner, 1994). 

Desafortunadamente se cuenta únicamente con un número pequeño de alturas calculadas de 

forma biomecánica, como se puede apreciar en el Cuadro 4, y solamente se han realizado 

para algunas plantas herbáceas. 

Cuadro 4. Comparación entre las alturas citadas en la literatura, las obtenidas alométricamente y las 
calculadas por métodos geométricos y biomecánicos (Speck y Vogellehner, 1994). D: diámetro del eje 
(mm) utilizado si difiere del considerado en este trabajo, G: cálculo de la altura por métodos geométricos, 
F: cálculo de la altura por método funcional (biomecánico), S: factor de seguridad utilizado en el cálculo, 
*alturas obtenidas fuera del intervalo de aplicación de las ecuaciones alométricas. 

RHYNIOPHYTA 

Rhynia gwynne-vaughanii 

Cooksonia caledonica . . ·
c. pertoni 
Cooksonia sp. 

60 a 200 
50 

25 a 30 
60 a 100 

100 
100 a 200 
200 a 300 

<?100 

20 (0=4) 

14 0=3 

56.4 
20 
8.4 
20 

64.6 
109.2 
99.8 
90.7 

24.6 

5.9 (0=1.5) 

7 .3 (O=Ü) 

9A ¡0~2.2¡ 

F 75, 125 10=3> 

G 18.4, intervalo de 16.5 a 
20.8 (Dc2 a 3); F 21.5 (s=1.5)• 

12.9 =2. 

Sin esteroma: F 9.8 <•=2.s¡, 

18.6 (s=1.5 y 0=2) 
Con esteroma: F 24.8 a 

57.9 
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Steganotheca striata 
Rena/ia hueberi 
Renalia graberti 
Stockmansel/a remvi 
Taeniocrada decheniana 

ZOSTEROPHYLLOPHYT A 

Zosterophvllum rhenanum 

Zosterophyllum l/anoveranum 

Goss/ingia breconensis 
Hick/inqia eduardii 
Sawdonia ornata 
Sawdonia acanthotheca 
Serrulacaulis furcatus 
Discalis /onqistipa 
Thrinkophvton formosum 
Gumuia zvzzata 
Wenshania zhichangensis 
Protobarinophyton pennsyfvanicum 
Protobarino1Jhvton obrutschevii 
Pectinoohvton norveaicum 
Cha/euria cirrosa 
Enir:1mophyton superbum 

LYCOPHYTA 

Asteroxylon mackiei 

Drepanophycus spinaeformis 

Lec/ercqia complexa 

Protofepidodendron scharianum 
EstinnofJhvton araci/e 
Cyc/ostigma kiltorkense 
Protofepidodendropsis pufchra 
Clevelandodendron ohioensis 
Lonaostachys /atisporophyl/us 
Chamaedendron multisporanaiatum 
Atasudendron mirum 

SPHENOPHYTA 

Pseudobornia ursina 

IRIDOPTERIDALES 

lridopteris sp. 

RHACOPHYTALES 

Rhaco1Jhvton zvaopteroides 
Rhacoohvton ceratanaium 
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4.2. EVALUACIÓN DEL uso DE EcuÁci6J.:JES ALO~ÉTRICAS 
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S oro onites excellens 
Oocampsa catheta 

"PROTRACHEOPHYTA" 

Aglaophyton major 

Horneophyton Jignieri 
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4. RESULTADOS 

4.3. CAMBIO TEMPORAL DEL DIÁMETRO MÁXIMO DE LOS EJES A 
TRAVÉS DEL DEVÓNICO 

Al graficar el diámetro máximo contra la edad para las 179 especies es evidente la 

acumulación de la mayoría de las especies en un intervalo relativamente pequeño de diámetro, 

y únicamente algunas plantas sobresalen por sus diámetros mayores (Figura 5). La 

transformación logarítmica de la variable diámetro máximo permite visualizar de mejor manera 

la evolución de las tallas, al dar resolución en el intervalo en donde se acumula la mayor parte 

de las plantas (Figura 6). 

Figura 5. Gráfica del cambio temporal del diámetro máximo del eje distinguiendo por tipo de crecimiento. 
La escala inferior muestra los pisos y el inicio de cada uno en millones de años antes del presente, la 
superior muestra la edad considerada como una variable continua. 
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4.3. CAMBIO TEMPORAL DEL DIÁMETRO MÁXIMO DE LOS EJES A TRA ~DEL DEVÓNICO 

Figura 6. Gráfica del cambio temporal del log10 del diámetro máximo 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 
años antes del presente, la superior muestra la edad considerada como una variable continua. 
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4. RESULTADOS 

A continuación se muestran las gráficas del cambio temporal del diámetro máximo de distintos 

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

se muestran en estas gráficas, pero sí fueron incluidos en las gráficas generales. 

Figura 7. Gráfica del cambio temporal del diámetro máximo 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 años antes del presente, la superior muestra la edad considerada como una variable 
continua. 
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4.3. CAMBIO TEMPORAL DEL DIÁMETRO MÁXIMO DE LOS EJES A TRAVÉS DEL DEVÓNICO 

Los coeficientes de correlación no p aramétricos ( Spearman) entre diámetro máximo y e dad 

fueron obtenidos únicamente para algunos de los grupos; aquellos no incluidos en el Cuadro 5 

no presentaron un número suficiente de elementos para poder realizar los cálculos. Los 

coeficientes significativamente distintos de cero son resaltados con negritas en el Cuadro 5 y 

subsecuentes. 

Cuadro 5. Coeficientes de correlación de Spearman (Rsp) entre la edad y el diámetro máximo o la altura 
calculada y su prueba de significancia, para aquellos grupos taxonómicos con n<:9. 

i~~~:i:&::&~Jrtfo?~::~{f13~ :'.';~-~~.~,.~~1~~:.~~~~~~ ;~:~~;~~~~~;~~,~~~;·; 
Rhvnioohvta 32 0.484 0.00499 28 0.475 0.0106 

Trimeroohvtoohvta 15 0.257 0.354 15 0.2574 0.354 

Tri:;.~~~~':.f~~~8hvta 47 0.532 0.00012 43 0.485 0.001 

Zosterophyllophyta y 
Barinoohvtaceae 

Lvcoohvta 
Zosterophyllophyta, 
Barinophytaceae y 

Lvcoohvta 

47 

37 

84 

Cladoxvlales 12 
Proavmnosoermoohvta 9 

0.246 

0.189 

0.452 

0.169 
0.410 

0.095 47 0.246 0.095 

0.261 37 0.215 0.201 

0.000016 84 0.455 0.000013 

0.598 12 0.096 0.766 
0.273 9 0.410 0.273 

La prueba no paramétrica de JT se realizó considerando a las plantas de los distintos pisos 

como poblaciones diferentes. Dicha prueba fue aplicada únicamente en algunos de los grupos 

taxonómicos con frecuencias mayores o iguales a dos por piso. En caso de que la frecuencia 

fuera tan pequeña para alguno de los pisos y hubiera una muestra suficiente en el resto, se 

realizó la prueba eliminando los pisos con pocas observaciones. 

Esta prueba permite someter a consideración estadística la existencia de una ordenación en 

los parámetros de localización de distintas poblaciones (Hollander y Wolfe, 1973). Si la prueba 

es significativa querrá decir que dentro de las poblaciones consideradas (pisos o subdivisiones 

del Devónico) al menos una presenta aumento de dicho parámetro (en este caso la talla) 

respecto de la población que le antecede, y el resto de las poblaciones presenta igualdad en 

sus parámetros. Los resultados significativos se resaltan en el Cuadro 6. 
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4. RESULTADOS 

Cuadro 6. Resultados para la prueba JT considerando todas las plantas y algunos grupos 

taxonómicos. Los valores en negritas representan resultados significativos. 

480.5 1.411 0.0792 

320.5 1.668 0.0477 

1943.0 4.002 <0.0001 

15.0 0.701 0.2418 

4.4. ANÁLISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DETALLA 

Con el objetivo de conocer el cambio temporal de la variable diámetro máximo del eje a lo largo 

de todo el Devónico, se obtuvo la estadística descriptiva por piso para las herbáceas y 

posteriormente para todas 1 as especies (leñosas y no 1 eñosas); (Cuadro 7 ). La variable fue 

transformada con el objetivo de facilitar el análisis de los histogramas, que fueron elaborados 

considerando las especies herbáceas y todas las plantas (herbáceas y leñosas); (Figura 8). 
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4.4. ANÁLISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA 

Cuadro 7. Estadística descriptiva para el diámetro máximo del eje (metros4
} y para el 10910 de esta misma variable, (a} herbáceas, (b} 

herbáceas y leñosas. 01 y 03, primer y tercer cuartiles respectivamente. 

(a) Herbáceas 

H~2%.~Tfi~~~ }t~~~ '''º;':,~ ::·- · ,,._'.\"·:'~~\;:·;~Diámetro máiimil'del eje lm~ .,, :>. i: '~·''·~·";::· tog¡¡diámetro·máxlriio.del:eje t m:i~11~;¡1,¡r.if~ 
,;,Media' :,Mediana· .,:Mínimo· ,;,Máidnic ~:·a,: · :.Q, .. Amnlituc :Media• ;5,Medlana Minímc .. Máximo ;~~:a1·~ "':]~fl ~Ainnlitil( 

Silúrico Tardío 9 13.3 15 4 24 7.5 18 20 1.05 1.18 0.60 1.38 0.88 1.26 0.778 
Gediniano 16 57.6 25 1.4 420 9.4 35.5 418.6 1.34 1.39 0.15 2.62 0.97 1.55 2.477 
SieQeniano 40 54.7 40.5 5 200 21.5 65 195 1.61 1.61 0.69 2.30 1.33 1.81 1.602 
Emsiano 46 103.6 57.5 5 1000 27 120 995 1.78 1.76 0.69 3.00 1.43 2.08 2.301 
Eifeliano 11 97.2 50 31 250 40 200 219 1.85 1.69 1.49 2.39 1.60 2.30 0.907 
Givefiano 18 223.5 107.5 20 1000 50 250 980 2.09 2.03 1.30 3.00 1.69 2.39 1.699 
Frasniano 7 166.3 70 34 500 40 250 466 2.02 1.85 1.53 2.69 1.60 2.39 1.167 
Fameniano 9 171.7 160 40 300 85 250 260 2.14 2.20 1.602 2.48 1.93 2.39 0.875 

{b) Herbáceas y leñosas 

l~~M~ ~E~:;;1:'~ ffe~:~~ ''~.: ~:- •• 1.•~::~~:~;,;;l.f,),, Diáriietro máiimo del eje (m~) , .. '.:, ,::'-~\'-W<•~;.·1/L.:oi ¡¡diámetro máítirrio:del eJe t mi :·~·:%~~1:~\\~ 
'~"Media:, '.Medianá :.Minlmc .;,MáXímo .,-Q¡ . ~-· Amplituc Media• iMediana· ;.Mlnirric. Máiimo: i.•:Q¡, .; :Qí'; ;'Alllíiiittif 

Silúrico Tardío 9 13.3 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 1.4 420 9.4 35.5 418.6 1.34 1.39 0.15 2.62 0.97 1.55 2.48 
Siegeniano 40 54.7 40.5 5 200 21.5 65 195 1.61 1.61 0.70 2.30 1.33 1.81 1.60 
Emsiano 46 103.6 57.5 5 1000 27 120 995 1.77 1.76 0.70 3.00 1.43 2.08 2.30 
Eifeliano 14 988.5 55 31 10670 48 250 10639 2.12 1.74 1.49 4.03 1.68 2.40 2.54 
Givefiano 22 257.9 142.5 20 1000 68 300 980 2.16 2.15 1.30 3.00 1.83 2.48 1.70 
Frasniano 11 296.7 150 34 1100 50 500 1066 2.18 2.18 1.53 3.04 1.70 2.70 1.51 
Fameniano 21 2423.1 250 40 15000 100 3000 14960 2.69 2.40 1.60 4.18 2.00 3.48 2.57 
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4. RESULTADOS 

Figura 8. Histogramas de la variable log 10 del diámetro máximo del eje, en unidades de metros"" para 
cada piso devónico. Se incluyen los histogramas las plantas herbáceas (a) y para todas las plantas 
(herbáceas y leñosas) (b), conjunto para el que solamente se muestra del Eifeliano al Fameniano. lapso 
en el que se registran plantas leñosas. Los pisos previos incluyen únicamente plantas herbáceas. 
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4. RESULTADOS 

Para facilitar el análisis visual del cambio, se construyeron los diagramas de caja y bigotes 

para cada piso con base en el logaritmo en base diez del diámetro máximo del eje principal 

(Figura 9) 

Figura 9. Diagramas de caja y bigotes para el log10 del diámetro máximo del eje principal para cada piso 
devónico, (a) herbáceas y (b) herbáceas y leñosas. 
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4.4. ANÁ~ISIS ~E LATENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA -- - -

Para refinar el análisis de la tendencia al aumento del diámetro máximo del eje, se calcularon 

los>co~fici~ntks de correlación de Spearman para cada subdivisión del Devónico (Temprano, 

Medio y Tardío) y posteriormente para cada piso. Los resultados se muestran en los Cuadros 8 

·Y 9.''~ 

Cuadro 8. Correlaciones entre la edad y el diámetro máximo del eje por división del Devónico 
considerando todas las plantas (herbáceas y leñosas) y significancia estadística de la correlación. 

107 0.448 0.000001 

36 0.024 0.89014643 
Devónico Tardío 32 0.318 0.07576386 

Cuadro 9. Correlaciones entre la edad y el diámetro máximo del eje por piso, para las herbáceas y para 
todas las plantas (herbáceas y leñosas), señalando nivel de significancia de la correlación. 

Gediniano 16 0.754 16 0.0008 
Siegeniano 40 0.086 40 0.599 

-
Emsiano 46 0.472 0.0009 46 
Eifeliano 11 0.279 0.406 14 0.044 
Givetiano 18 -0.308 0.213 22 -0.358 
Frasniano 7 o 11 -0.087 0.799 

Fameniano 9 -0.039 0.920 21 0.139 0.546 

De nuevo, fue calculado el coeficiente de correlación de Spearman pero en esta ocasión para 

relacionar la edad y algunas medidas estadísticas (media, mediana, mínimo, máximo y 

amplitud). Esto permitió conocer si existía o no un aumento temporal en estas medidas 

(Cuadro 1 O). 
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4. RESULTADOS 
Cuadro 10. Coeficientes de correlación entre la edad y algunas estadísticas (media, mediana, mínimo, máximo y amplitud) separando 
el análisis para las plantas herbáceas y para las herbáceas y leñosas. 

~~~?:Yt~~~i F::··!;.:•:1~~1~ ~-'.'.;}~~:)·:·:~ ! :'(~)'?.''' ,·;· . ::? . r.- ,, '~;; . • \iliíiffr:B;jY-\' ~~:;~:Jf.~4lf:I~_;Y/tf!J~~if}~r~:~m~:.~'~1~~~ -~:::_~ ·:.·1 1.; .. t¿· ·, ·.;. q~_ .t¡'~."': 

rz.~.::."!:·:~~!x: . ... . <"!'< .;:-. .\;;:. ;:~,,;/ 1 ::··.~ ~ ~,·: :· -~~~:~~~~ ~i11.'tu!l?Z !E ,~~.:~~r:t~~~ ... ~t?} ~~~~ .~~fffi//:::·:.!~r~ 
Edad v media 26 0.668 0.0002 26 0.8099 <0.0001 
Edad y mediana 23 0.765 <0.0001 25 0.812 <0.0001 

Todas los pisos Edad v mínimo 26 0.772 <0.0001 26 0.772 <0.0001 
Edad y máximo 26 0.432 0.0276 26 0.719 <0.0001 
Edad y amplitud 22 0.553 0.0076 25 0.763 <0.0001 
Edad v media 13 0.736 0.0041 13 0.736 0.0041 

Silúrico Tardío a 
Edad y mediana 13 0.766 0.0023 13 0.766 0.00228 
Edad v mínimo 13 0.374 0.2082 13 0.374 0.2083 Devónico Temprano Edad v máximo 13 0.672 0.0118 13 0.672 0.0118 
Edad y amolitud 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 

Devónico Medio Edad v mínimo 8 0.317 0.4439 8 0.317 0.444 
Edad v máximo 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 

Devónico Tardío Edad y mínimo 5 0.600 0.2847 5 0.600 0.2848 
Edad v máximo 5 -0.103 0.8695 5 . . 
Edad y amplitud 3 0.5 0.6666 5 . . 
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4.5 ANÁLISIS DEL CAMBIO TEMPORAL DE LAS CÉLULAS 

CONDUCTORAS 

Este análisis fue ·llevado a cabo con las 95 especies que presentaron información 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 diámetro de la célula conductora, se 

muestran a continuación (Figura 1 O). 

FIGURA 1 O. Gráfica del diámetro máximo de la célula conductora contra la edad, distinguiendo por 
grupo taxonómico. La escala inferior muestra los pisos y el inicio de cada uno en millones de años antes 
del presente, la superior muestra la edad considerada como una variable continua. 
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4. RESULTADOS 

Los cálculos del coeficieote;de correlación de Spearman mostraron que dicho coeficiente es 

significativ6 ú~i8arl'1e~ie ciu~ndó se consideran todas las plantas (herbáceas y leñosas) y para 

el ciado Zosterophyllophyta-Lycophyta (Cuadro 11 ). 

Cuadro 11. Coeficientes de correlación de Spearman entre la edad y el diámetro máximo de la célula 
conductora o la célula conductora primaria (sea o no traqueida), y significancia estadística. 

Trimero h o 
Rhyniophyta-

18 0.507 0.0318 18 0.507 Trimero h to h ta 
Zosterophyllophyta y 22 0.368 0.0923 22 0.368 0.0923 Barino h a cea e 
L co h ta 16 0.434 0.093 16 0.434 0.093 
Zosterophyllophyta, 
Barinophytaceae y 38 0.564 0.000224 38 0.564 0.000224 
L co h ta 
Cladoxylales 5 0.649 0.236 4 0.632456 0.367544 
Pro 16 -0.279 0.295 8 0.161569 0.702290 

La prueba de JT para la variable diámetro máximo de la célula conductora considerando los 

diferentes pisos devónicos como poblaciones distintas, es significativa al incluir a todas las 

plantas (J=2672.0, Z=4.947, p<0.0001) y también para las herbáceas (J=1279.5, Z=3.994, 

p<0.0001 ), indicando que existe al menos un par de pisos con incremento significativo en el 

diámetro de las traqueidas. 

Al comparar las partes temprana (incluyendo al Silúrico Tardío), media y tardía del Devónico, 

se obtuvo que la prueba JT es significativa si se incluyen ya sea todas las especies (J=2095, 

Z=4.526, p:<0.0001 ), o bien, únicamente las herbáceas (J=82.7 .O, 2=3.3142, p=0.0005). 

La prueba JT realizada para los pisos contenidos entre:el"Silúrico Tardío y el Devónico 

Temprano es significativa ( J=415.5, Z=2.133,p=o:o~~5);;P;.ero no lo es a 1analizar1 os pisas 
. . -· ' ·.,.,-.:·- ,.,·,:_:,-

incluidos del Devónico Medio al más Tardío (J;4so:s.z=~o:399, p=0.345). El análisis por grupo 

no s~ pudo realizar pues la frecuencia por piso ~o ~ra iufici~nte para aplicar la prueba JT. 
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5. DISCUSIÓN 

5.1. EVALUACIÓN DEL USO DE ECUACIONES ALOMÉTRICAS PARA 

INFERIR LAS TALLAS DE PLANTAS DEVÓNICAS 

Con la finalidad de hacer un contraste entre las alturas de las plantas consideradas calculadas 

alométricamente y otros métodos se decidió hacer una comparación con las alturas publicadas 

y las calculadas por métodos biomecánicos. Este tipo de contraste tiene implicaciones 

metodológicas importantes puesto que se realiza entre estimaciones y no entre un estimado y 

la talla real, pero dado el objeto de estudio, es el único procedimiento que se puede seguir. 

5.1.1 Comparación 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 Ja 

literatura, mismas que son obtenidas de muy diversas maneras por los especialistas. Una de 

éstas consiste en medir la tasa de adelgazamiento de Jos ejes para estimar la posible longitud 

.del mismo; o tras más se basan en tanteos o dan 1 a 1 ongitud máxima conocida de un resto 

como limite inferior para la altura de la planta. En Ja mayoría de los casos es difícil o imposible 

conocer cómo los autores obtuvieron tal estimación, pero cuando Ja metodología es explícita y 

no correspondía al tamaño máximo del resto fósil, tal talla fue considerada para la comparación 

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 devónicas. En el caso en que Ja literatura 

reporta un intervalo de altura para una especie, se consideró el valor más cercano al obtenido 

por la ecuación alométrica. 

La , Figura 11 a muestra la regresión de la altura citada y la calculada alométricamente 

incluyendo las bandas de confianza y las de predicción. La pendiente de Ja recta ajustada es 

menor .. a , uno, esto es consecuencia de que las alturas calculadas parecen ser 
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consistentemente mayores que aquellas inferidas por los especialistas. Existe también una 

tendenciá áque los puntos estén fuera de las bandas de predicción para alturas mayores. La 

transformación de las dos variables utilizando el logaritmo en base 1 O permite apreciar de 

mejor manera la ubicación de las parejas en las bandas (Figura 11 b). Es evidente la dispersión 

considerable y el hecho de que los puntos caen principalmente dentro de las bandas de 

predicción, aunque existen algunos que continúan excediendo el ancho de estas bandas. 

Figura 11. Recta ajustada, bandas de confianza y predicción para la regresión de las variables altura 
citada y altura calculada alométricamente (a) y para la transformación de estas variables (b). 

(a) (b) 

'.[ 
e 20 

J 
Jll 

-10..._ ________________ _. 

~ w ~ ~ w 

AJtura calrulada alométrlcamente (m) Log10 altura calculada alométrlcamente 

Cleve/andodendron ohioensis, una licofita que mide 1.25 m desde la base hasta el estróbilo, 

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 información que proveen estas gráficas y el analizar los datos con diferencias extremas del 

Apéndice 11 conduce a cuestionar el uso acrítico de las ecuaciones alométricas para grandes 

valores de diámetro. Para diámetros mayores, hay grandes discrepancias en la forma de 

estimar la altura de una planta fósil. La altura propuesta por los especialistas es 

frecuentemente más pequeña que la altura calculada mediante ecuaciones alométricas, y ante 

la imposibilidad de conocer la talla real, sería recomendable elegir la altura calculada por el 
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DEVÓNICAS. 

método alométrico. Si bien es cierto que estas ecuaciones fueron generadas a partir de plantas 

actuales, que pueden no ser análogas en crecimiento a algunas especies devónicas, dichas 

ecuaciones reflejan la relación entre el diámetro y la altura de una planta, misma que resulta de 

principios físicos básicos. El cálculo de la altura fundamentada en un principio de este tipo, es 

evidentemente m~jor que la estimación a partir de criterios subjetivos. 

5.1.2. Comparación entre la altura calculada por métodos alométricos y por métodos 

biomecánicos 

En un interesante trabajo, Speck y Vogellehner (1994) realizaron estimaciones biomecánicas 

para diversas plantas devónicas. 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 

anatomía. Está formado por células con varias capas parietales resistentes al decaimiento 

(Edwards, 1993). El esteroma puede ser continuo como en algunas Zosterophyllophyta, o 

discontinuo como se presenta en taxa con corteza tipo sparganum (haces alternos de fibras y 

parénquima formando una capa discontinua); (Kenrick y Crane, 1997). 

La diferencia entre las alturas calculadas a través de ecuaciones alométricas y aquellas 

obtenidas mediante consideraciones biomecánicas 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 

"biomecánica" que más se aproxime a la "alométrica" varía según la especie. 

La situación es diferente para plantas con esteroma, pues el método biomecánico genera 

alturas que son siempre muy superiores a las obtenidas alométricamente considerando un 

crecimiento herbáceo (Cuadro 12). Las estimaciones biomecánicas son además, más cercanas 

a las alturas citadas en la literatura. 
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La diferencia en los cálculos de la altura puede atribuirse a que las especies con esteroma 

fueron consideradas como plantas de hábito herbáceo para la obtención de la altura 

alométrica. Las plantas que presentan este tejido pueden compararse con plantas leñosas, ya 

que el esclerénquima y la madera tienen propiedades mecánicas similares (Niklas, 1992). Este 

tejido permite un "comportamiento leñoso" en plantas como las palmas. Con esta 

consideración, 1 a altura alométrica d e estas p !antas obtenida con base en 1 a ecuación para 

organismos leñosos da como resultado alturas más cercanas a las biomecánicas y a las 

reportadas en la literatura. 

Cuadro 12. Comparación de alturas calculadas alométricamente (consideración de hábito herbáceo y 
leñoso) y biomecánicamente para las especies con esteroma en Speck y Vogellehner (1994). D: 
diámetro en mm a partir del cual se calculó la altura. 

42 0=4; 29 0=3 75, 125 0=3 

19 24.8 a 57.9 
19 23.7 a 65.8 0=22 

42 50.9 a 84.8 
82 0=7 85.4 a 142.4 o=7 

Se puede concluir de esta parte que la sóla clasificación de las especies como leñosas y no 

leñosas es insuficiente para obtener la altura por el procedimiento alométrico, pues 

equivalentes mecánicos de la madera pueden encontrarse en un tejido primario: el 

esclerénquima. El conocimiento preciso de la anatomía adquiere mayor relevancia, pues 

permitirá ubicar mejor a la especie en alguno de los dos tipos de crecimiento para el posterior 

uso de las ecuaciones alométricas. 

La aplicación de las ecuaciones alométricas para aproximar el tamaño de la planta debe tener 

presente que la estimación puede ser bastante gruesa. Su uso exige conocer si el fragmento 

fósil corresponde a la parte basal de la planta, además del hábito. Se ha mostrado que en 

ocasiones es necesario tener un conocimiento mayor de la anatomía de la planta para obtener 

una mejor aproximación. Las ecuaciones han sido generadas a partir de relaciones alométricas 

en plantas actuales, cuya diversidad en estrategias de crecimiento es reducido en comparación 
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con las plantas devónicas. Es posible que por esta razón, la aplicabilidad de las ecuaciones en 

algunas de las especies sea cuestionable, sobre todo aquellas arbóreas o arborescentes sin 

contraparte actual en su estrategia de crecimiento. 

Otra dificultad para la aplicación de las ecuaciones proviene de la discusión en torno a la 

reconstrucción de algunas de las plantas y a su forma de crecimiento. Si bien la mayoría 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 

acuáticas, según algunos autores. De ser correctas estas reconstrucciones, surgirían 

problemas pues las ecuaciones fueron generadas para plantas actuales con ejes erectos. El 

crecimiento en manchones monotípicos, común entre algunas de las plantas más 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 situación similar se presentaría 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 están fundamentadas en relaciones 

proporcionales entre partes y reflejan principios biofisicos básicos que seguramente afectaron 

de manera similar a las plantas en el pasado (uniformitarismo biológico). Por lo tanto, deben 

proporcionar estimaciones considerablemente más adecuadas que aquellas obtenidas por 

tanteo o algún otro método informal y requerirán menos tiempo y esfuerzo que los cálculos 

biomecánicos. 

5.2. ANÁLISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DETALLA 

EN PLANTAS DEVÓNICAS 

Aunque se contaba con una altura calculada para el análisis de la tendencia evolutiva, esta 

última fue abordada a partir del diámetro máximo de los ejes principales. Aún cuando el 

diámetro de un eje puede variar con los procesos de fosilización, permanece como una .. 
variable de medición directa, a diferencia de la. altura que es una estimación. Dada la 
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covarianza entre el diámetro y la altura en las plantas (reflejada en sus relaciones alométricas), 

esta primera variable es una buena aproximación al tamaño. 

Al considerar las 179 plantas y graficar su diámetro contra la edad es posible observar que la 

gran mayoría se acumula por debajo de los 3.5 centímetros de diámetro (Figura 5). Para dar 

resolución a los datos, se decidió transformar la variable utilizando el logaritmo en base diez. 

Esta nueva gráfica (Figura 6a y 6b) muestra que las plantas con registro silúrico tienen el 

menor diámetro. Las plantas ubicadas en el Devónico Inferior incluyen únicamente plantas 

herbáceas pertenecientes principalmente a las Rhyniophyta, Zosterophyllophyta, 

Trimerophytophyta y Lycophyta. Para el Devónico Medio y Superior se reconoce un conjunto 

mucho más grande de plantas como las Progymnospermophyta, los "helechos primitivos" 

(Cladoxylales, Rhacophytales e lridopteridales), las Pteridospermophyta y muchas Lycophyta 

que presentan tallas considerablemente mayores. Algunos grupos desarrollan tallas 

arborescentes, principalmente por la aparición del crecimiento secundario. 

El tamaño puede ser considerado una variable de estado, y puede aplicársele la definición de 

McKinney ( 1990a). Bajo esta definición, u na tendencia evolutiva en e 1 tamaño implicaría un 

cambio persistente (raramente monótono) con un aumento en esta variable a lo largo del 

tiempo. Hay dificultades al utilizar esta definición en tendencias que involucran cladogénesis. El 

número 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 

presión de selección. 

En el reconocimiento de la tendencia al aumento de talla en las plantas devónicas, y de 

manera frecuente en otros grupos, ha jugado un papel muy importante el tamaño máximo, que 

indudablemente se incrementó desde las pequeñas plantas silúricas hasta los grandes árboles 

del Devónico más Tardío. La distribución de las tallas en el resto de los organismos ha sido 

prácticamente ignorada, aunque se ha mencionado la prevalencia de tallas pequeñas a lo largo 

del periodo. 

Una tendencia al incremento del tamaño máximo (Figura 12a) implicaría una dinámica y 

posiblemente una causalidad muy distintas de las que tendría una tendencia con un 
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corrimiento hacia la derecha (hacia el incremento) de la distribución 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 dinámicas puede generar preguntas interesantes sobre patrones 

macroevolutivos. 

Figura 12. Contraste entre tres posibles dinámicas 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 tamai'\os máximos. (b) Distribuciones con un evidente corrimiento hacia 
mayores tallas. (c) Aumento de tallas máximas y ligero corrimiento de la media de la distribución hacia 
mayores tamai'los. 

Tiempo 
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La vegetación devónica incluyó 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 g rupos devónico no puede dársele 

seguimiento en un contexto filogenético. En este trabajo, las especies fueron consideradas 

como un grupo "funcional" que compartió el tiempo, aunque no necesariamente el espacio 

como lo indican los incipientes estudios paleocológicos de comunidades devónicas. La 

condición vascular prevalece en casi todas las plantas incluidas en el análisis, pero existen 

especies sumamente problemáticas con células de distinta naturaleza, algunas de las cuales 

parecen tener un nivel briofítico. La interpretación de una tendencia basada en linajes tan 

diferentes tiene varias implicaciones que se mencionarán a lo largo de esta discusión. 
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Dado el interés por conocer lo que sucede con el grueso de los organismos al interior de la 

distribución de las tallas, la mediana y los cuartiles pueden resultar sumamente útiles, sobre 

todo si la distribución es asimétrica, como en este caso. La mayor parte de las plantas en este 

estudio son herbáceas, en parte debido al sesgo que favoreció su inclusión 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 herbáceas pueden resultar más 

importantes que las plantas leñosas. Una de las razones es que las plantas con crecimiento 

primario pueden dar u n indicio parcial de la importancia de 1 a presión selectiva hacia t alfas 

mayores. El crecimiento primario tuvo una expresión diferencial de tallas, posibilitada por 

distintas estrategias para mantener los ejes erectos. De existir realmente una tendencia 

conducida principalmente por selección, las plantas herbáceas deberían mostrar un corrimiento 

temporal hacia alturas mayores, y aquellas estrategias que permitieran alcanzarla se v erian 

favorecidas. La talla máxima crítica para cada estrategia de crecimiento se desconoce, pero es 

claro que ésta es menor para un sistema turgente que para uno basado en tejidos 

mecánicamente fuertes. La tendencia evolutiva debe presentarse entonces entre las plantas de 

crecimiento primario y no solamente ser el resultado del paso de plantas herbáceas a plantas 

con crecimiento leñoso. 

Un aspecto muy importante para entender una tendencia evolutiva es el reconocimiento de la 

dinámica del cambio temporal de la talla a diferentes escalas. La tendencia a mayor escala 

estarla representada por lo que sucede con todas las plantas, independientemente de su 

afinidad filogenética, mientras que la disección de la dinámica de acuerdo al grupo taxonómico 

permite abordar el cambio a escalas menores. 

5.2.1. Aumento de talla a escalas mayores: análisis de todas las plantas devónicas 

En la Figura 13 es posible apreciar el cambio de dos medidas de tendencia central (mediana y 

~edia) y del máximo y mínimo por cada subdivisión de los pisos devónicos. Es evidente el 

efecto engañoso que tiene el uso del diámetro máximo sobre el reconocimiento de una 

tendencia. La media tiene un efecto parecido aunque menor y la mediana muestra una 

variación muy pequeña a lo largo del tiempo. Por último, el mlnimo no muestra cambios 

significativos a esta escala, aunque es posible apreciar un ligero aumento de los valores 
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mínimos de diámetro máximo por subdivisión del piso en la Figura 14. El incremento del 

mínimo no parece ser muy significativo y no es sostenido (existen picos), y de acuerdo a 

McShea (1994), un ciado con esta característica puede tratarse de un sistema pasivo o 

conducido donde la fuerza que lleva al aumento es muy pequeña. 

Figura 13. Cambios en algunas medidas de tendencia central referidas a la talla a lo largo del Devónico. 
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Figura 14. Tamaños mínimos del diémetro méximo a lo largo del Devónico. 
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El coeficiente de correlación de Spearman sugiere que las plantas devónicas tienden a 

aumentar su tamaño 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=B.792, p<0.0001 ). Al considerar únicamente a las plantas herbáceas, la prueba JT es 

también significativa (J=7112.5, Z=6.845, p<0.0001 ). 

Las Figuras 5 y 6b muestran que las plantas leñosas parecen formar un grupo distinto al de las 

herbáceas y son las que presentan aumentos importantes en diámetro y presumiblemente en 

talla. Es por esto que una gran parte del análisis posterior se efectúa para las herbáceas por 

separado. 

Se re tomó 1 a recomendación de S tanley ( 1973) sobre e 1 u so de histogramas de 1 a variable 

tamaño en lugar de la utilización de tendencias centrales o valores extremos. Los histogramas 

del logaritmo del diámetro máximo para los diferentes pisos se resumen en la Figura Ba y Bb y 

la estadística descriptiva para las especies herbáceas se presenta en el Cuadro 7a y para las 

179 especies (leñosas y herbáceas) en el Cuadro 7b. La variable diámetro máximo fue 

transformada en ocasiones con el logaritmo en base diez únicamente para facilitar los análisis. 

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 distribución de la talla. Parece haber 

un aumento en la cola derecha de la distribución, dado básicamente por la presencia de 

plantas leñosas y que influye fuertemente en el incremento de las medias (principalmente del 

Emsiano al Eifeliano y del Frasniano al Fameniano). El corrimiento potencial de la distribución 

fue analizado principalmente a partir de la mediana, las modas y los cuartiles. Estas medidas 

indican que el desplazamiento de la distribución de tallas se presenta en el Silúrico Superior y 

el Devónico Inferior (hasta el Eifeliano) y del Frasniano al Fameniano, éste último causado 

principalmente por la presencia de plantas leñosas del grupo de las Progymnospermophyta. 

Los histogramas construidos para las plantas herbáceas sugieren que el corrimiento de la 

distribución se da en los mismos pisos ya mencionados para el análisis de todas las plantas 

(herbáceas y leñosas), puesto que en estos pisos hay únicamente plantas herbáceas (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 distribución de plantas herbáceas. La 

ausencia de corrimiento en las plantas herbáceas durante el Devónico Medio y Tardío, revelan 
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de nuevo la importancia de las plantas leñosas en la tendencia. De forma general, los análisis 

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 Silúrico Tardio-Devónico Temprano pero no 

para las especies del Devónico Medio o Tardío (Cuadro 8). El análisis exploratorio de los pisos 

contenidos del Silúrico Tardío al Devónico 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 tem¡:,rana (incluyendo al 

Silúrico Superior), media y tardía del Devónico para todas las plantas (herbáceas y leñosas); 

(J=6896.5, Z=7.363, p<0.0001) y también para las especies herbáceas (J=4036.5, Z=5.051 

p<0.0001 ). Al analizar cada piso entre el Silúrico Superior y el Devónico Temprano, la prueba 

de JT es significativa (J=2920.0, Z=4.583, p<0.0001) y también lo es entre los pisos del 

Devónico Medio al más Tardío (J=1088.5, Z=2.686, p=0.0036), pero al considerar estos últimos 

pisos y únicamente a las plantas herbáceas 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 del 

Devónico está dado por las plantas leñosas. 

Los dos criterios denotan aumento en la talla de todas las plantas (herbáceas y leñosas) pero 

al dividir el Devónico, solamente el lapso de tiempo entre el Silúrico Superior y el Devónico 

Temprano presenta un aumento significativo (principalmente durante el Gediniano y Emsiano). 

Las partes media y tardía no lo presentan si se toman en cuenta únicamente las especies 

herbáceas, pero al introducir las leñosas es posible reconocer un aumento. 

Los coeficientes de correlación no paramétricos entre la edad y la media, la mediana, el 

máximo, el mínimo y el intervalo fueron calculados a partir de los datos de cada subdivisión del 

piso (p.e. para el Devónico Medio se obtiene el máximo de cada subdivisión del Eifeliano y del 

Givetiano). Éstos indican que al considerar todas las plantas (herbáceas y leñosas) y todos los 

pisos devónicos, hay generalmente fuertes correlaciones entre el tiempo y las medidas. Parece 

haber un aumento en la media, la mediana, el mlnimo, máximo y el intervalo del diámetro. Esta 

fuerte correlación era esperada, excepto para la mediana y el minimo, pues como se mencionó 
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con anterioridad, la primera no sufre cambios mayores en el Devónico Medio y Tardío, y el 

mínimo no m~ntiene un aumento temporal sostenido. Este efecto suele presentarse con el 

coeficiente de correlación cuando se reunen submuestras con coeficientes positivos pero no 

significativos y se incrementa la probabilidad de obtener un coeficiente común significativo 

(Sprent, 1989). Las submuestras con coeficientes no significativos corresponden al Devónico 

Medio y al Tardío. Los coeficientes para el Silúrico Tardio-Devónico Temprano son 

significativos en todas las medidas excepto el mínimo, lo que concuerda con los histogramas, 

las diagramas de caja y las correlaciones por piso. 

Es importante mencionar que la inclusión de especies con ejes principales en el análisis, puede 

crear problemas, pues algunas plantas de talla arbórea están representadas por géneros forma 

(p. e. Eospermatopteris sp.) que bien podrían representar varias especies. Ante la 

imposibilidad de reconocerlas, este dato permanece como único, sube<Stimando quizás la 

frecuencia de especies con tallas arbóreas, en cuyo caso las conclusiones podrían cambiar de 

manera significativa. Esto hace manifiesta la importancia de enfatizar en la información 

brindada por las plantas herbáceas en el análisis de la tendencia. 

Las plantas con crecimiento secundario (producción de madera) parecen ser significativamente 

distintas de las plantas herbáceas. La adquisición de crecimiento secundario ocurrió 

probablemente en el Emsiano (Niklas, 1994c) o en el Eifeliano, piso en donde se ha 

encontrado el registro más antiguo de crecimiento secundario correspondiente a una 

progimnosperma (Chaloner y Sheerin, 1979). A partir de este momento, la altura de las 

plantas debió dar un salto importante hacia tallas arbóreas con las consecuentes 

repercusiones en la estructura de las comunidades y el paisaje. Las plantas leñosas de mayor 

importancia e.n aquella época pertenecieron a las Progymnospermophyta y fueron las primeras 

formadoras de bosques extensos de amplia distribución. 

La madera es una de las estrategias más importantes para alcanzar grandes alturas entre las 

plantas actuales, aunque hoy solamente es producida a partir de un cámbium vascular bifacial 

de patrón indeterminado (Cichan y Taylor, 1990). Su evolución durante el Devónico 

probablemente representó una novedad que influyó de manera importante en el aumento de 

talla, y que cambió los sistemas de sostén de manera dramática. Las plantas devónicas más 
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antiguas consistían 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 más efectivos 

mecánicamente 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 más tarde en el Carbonífero. 

5.2.2. Aumento de talla a escalas menores: análisis por grupo taxonómico 

Explorar lo que pasa con las tallas al interior de los grupos taxonómicos permite saber lo que 

sucede a escalas menores y conocer si lo observado al considerar todas las plantas devónicas, 

se presenta también en estos subconjuntos. A continuación se e omentan 1 os aspectos más 

relevantes encontrados en el análisis del cambio temporal de las tallas para algunos de los 

grupos taxonómicos. Algunos otros están pobremente representados a causa de que se tienen 

pocas especies reportadas para el Devónico, y su abundancia aumenta hacia el Carbonífero 

(p.e., Sphenophyta, Pteridospermophyta, Protopityales). Por este bajo número de especies no 

es posible realizar las comparaciones que se hacen para el resto de los grupos. 

5.2.2.1 Rlzyniopliyta 

Uno de los taxa más antiguos es el de las Rhyniophyta, del cual se incluyeron 32 especies en 

este análisis, distribuidas desde el Silúrico Superior hasta el Devónico Superior. Es un grupo 

con serios problemas taxonómicos y al parecer sumamente artificial. A pesar de ello, se 

mantienen como grupo en este trabajo. En su mayoría, sus miembros mantienen diámetros 

menores a 0.4 mm y los más antiguos no sobrepasan 0.2 mm de diámetro en sus ejes. 

Algunas medidas son tan pequeñas que cayeron fuera del intervalo de aplicación de las 

ecuaciones (<0.001 m), y no fue posible estimar su altura, aunque la mayoría parece haber 

alcanzado 20 cm, y algunas hasta un poco más de un metro. 

En el cuadro de coeficientes de correlación de Spearman para los grupos (Cuadro 5) se 

aprecia que son el único grupo con un coeficiente significativamente distinto de cero. Si bien no 

es muy grande (Rsp=0.484), las Rhyniophyta son el único grupo donde hay correlación entre la 
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edad y el diámetro/altura 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 corresponderla principalmente 

al Devónico Temprano, donde se acumula la mayoría de las especies. Es hacia el Devónico 

Medio (Emsiano tardío) 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 generación 

gametofítica. Estos gametofitos presentan una construcción similar a la de un esporofito 

(Remy, 1982; Remy et al., 1993) y por esta razón se creyó pertinente incluirlos en el análisis. 

La comparación entre las dimensiones de los esporofitos y gametofitos de un mismo ciclo de 

vida puede resultar interesante pues puede proveer información sobre la dominancia en las 

fases y quizás hasta sugerir un tipo de estrategia general de vida para una especie. A partir de 

numerosos trabajos en el pedernal de R hynie y o tras 1 ocalidades, 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 gametofítica, ha sido asociado con diferentes esporofitos como 

Taeoniocrada langii (=Stockmansel/a), Zosterophyl/um rhenanum (Schweitzer, 1983) y Huvenia 

(Remy et al., 1991 en Remy et al., 1993). 

Al comparar las dimensiones de los fósiles esporofíticos y gametofíticos se observa que los 

primeros poseen ejes d e mayor grosor, y por 1 o tanto u na mayor altura calculada, q ue sus 

gametofitos putativos, excepto en un caso (Langiophyton mackiei - Horneophyton lignien) 

donde ambos tienen la misma dimensión (Cuadro 13). Estas comparaciones deben hacerse 

con precaución pues los fósiles de gametofitos consisten en su mayoría, de fragmentos 

terminales de ejes aéreos de un centímetro de largo. El diámetro fue obtenido de esta porción 

pero debe tomarse en cuenta que si el eje se adelgazaba de la base a la parte terminal en la 

planta, el diámetro máximo debe ser mayor al que se reporta. Del género Sciadophyton se 

conocen los ejes que parten de una base aparentemente común formando una roseta por lo 

que esta medida de diámetro es más confiable. En este género, también se observa un mayor 

tamaño del esporofito respecto del gametofito. 
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Cuadro 13. Combinaciones esporofito-gametofito de Rhyniophyta y "Protracheophyta" devónicas, edad, 
diámetro máximo y altura calculada. G: fase gametofltica y E: fase esporofitica. 

2 8.4 
6 33.5 

2 
2.3 10 
5 26.6 

3 
2 8.4 
2 8.4 

2.6 11.6 

4 
15 109.2 

E 15 109.2 
E 3 13.9 

No podría afirmarse con seguridad que el gametofito siempre sea más pequeño que el 

esporofita en una especie o en algún grupo de especies. Una aseveración de esta naturaleza 

requeriría confirmar la hipotética asociación gametofito-esporofito de estas especies, además 

de una mayor cantidad de ejemplares para conocer cual es el tamaño adulto de cada fase. 

Solamente se puede decir que individuos funcionales (o maduros, i.e., con producción de 

gametangios o esporangios) probablemente presentaron esta clase de diferencias. 

Si la diferencia de tamaño entre las fases del ciclo de vida isomórfico de estas plantas fuera 

cierta y generalizada a otros plantas devónicas tempranas, podría sugerir aspectos 

interesantes. Algunos autores han discutido la posibilidad de que el gametofito y el esporofita 

tuvieran una estrategia general tipo r y K respectivamente (Niklas et al., 1980). El ciclo de vida 

isomórfico, con un gametofito de complejidad estructural similar al del esporofita, pero de 

menor tamaño pone en cuestionamiento el uso de estas categorías tan gruesas. 

Un obstáculo para hacer generalizaciones lo impone la presencia de dos aparentes linajes 

entre estas plantas: uno con mayor afinidad briofítica y otro con características propias de una 

planta vascular. En el caso de aquél con afinidad traqueofítica, se podría argumentar que una 

menor dimensión del gametofito coincide con la conocida tendencia a la reducción 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 este grupo consideradas e n e 1 a nálisis se d istribuyen p rincipalmente e n e 1 

Emsiano. Fueron plantas de organización mucho más compleja que las Rhyniophyta, sus 

posibles ancestros y contemporáneas durante el Devónico Inferior. Este grupo alcanzó niveles 

de complejidad arquitectural muy variado, sin embargo, no presentan una correlación de 

Spearman significativa que indique una tendencia al aumento de talla. La falta de este 

elemento es1adístico 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 relación ancestro-descendiente en un mismo piso y con 

diferentes niveles de complejidad estructural, algunos de ellos sumamente altos en 

comparación con los de otros grupos coetáneos. 

A pesar de que el coeficiente de correlación de Spearman para el conjunto formado por 

Rhyniophyta y Trimerophytophyta es significativo (Cuadro 5), ninguno de estos grupos 

taxonómicos es monofilético (Kenrick y Crane, 1 997). La evidencia de la relación ancestro

descendiente proviene solamente de algunas de las especies, por lo que no es posible hacer 

un análisis similar al mencionado más adelante para el ciado Zosterophyllophyta-Lycophyta. 

5.2.2.3. Lycophyta 

En lo que respecta a este grupo, es posible notar una amplia diversidad en el tamaño de estas 

plantas, desde una altura calculada de 20cm hasta 21. 7m. Hay tres especies que se distinguen 

por sus grandes diámetros y alturas: Atasudendron mirum (13.Sm), Protolepidodendropsis 

pu/chra (11.2m) y Cyc/ostigma kiltorkense (21.7m). Las últimas dos Lycophyta presentan 

crecimiento secundario, sin embargo, en A. mirum no se ha reportado la presencia de tejido 

conductor secundario y existe una discusión sobre si tuvo un hábito arborescente o herbáceo 

(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 carboníferas, 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 

Devónico Temprano, momento en el que estaban representadas por formas herbáceas sin 

crecimiento secundario. Para el Devónico Medio, aparecieron las formas arborescentes 

aunque sin crecimiento secundario y con ejes de 1 O a 13cm de ancho. Para el Devónico 

Superior las formas herbáceas se extinguieron y los licopodios con crecimiento secundario 

hicieron su aparición. Lo mencionado por estos autores coincide parcialmente con lo 

encontrado en este análisis pues las formas herbáceas se distribuyen principalmente en el 

Devónico Inferior y Medio pero surgen nuevas herbáceas hacia la parte superior de este 

periodo, ya sea como plantas de aspecto arborescente pero pequeñas, o como herbáceas con 

alturas menores a un metro. Además, las Lycophyta del Devónico Inferior tienen diámetros y 

alturas muy similares a las del Devónico Medio. Lo que sí es contundente, es la presencia de 

las Lycophyta con crecimiento secundario hacia el Devónico Superior, en donde también es 

posible encontrar al miembro de este grupo de mayor diámetro y altura (Cyclostigma 

kiltorkense ). 

La correlación no es significativa para Lycophyta (Cuadro 5), pero al considerar únicamente el 

periodo del Devónico Medio al Superior, se encuentra una correlación positiva y significativa 

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

tiempo. 

En los fósiles de dos especies de este grupo (Co/podexylon coloradense y Haskinsia 

co/ophylla) 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 más secos que aquellas dependientes de la 

humedad para mantener turgencia en sus ejes (Berry y Edwards, 1995) y este tejido quizás 

contribuyó a la adquisición de mayores tallas en estas especies. 

Un aspecto muy interesante al analizar el ciado que las Lycophyta forman con las 

Zosterophyllophyta, sus ancestros putativos, es que los coeficientes de correlación que no eran 

significativos para cada grupo por separado, lo son para el ciado. Los resultados se repiten 
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para la prueba JT que es significativa solamente en el caso del ciado. Esto parece sugerir que 

el aumento de talla está más relacionado _con la aparición de las Lycophyta que con un 

aumento en los grupos por separado. 

5.2.2.4. Sphenophyta 

Las plantas fósiles más antiguas con posible afinidad con las Sphenophyta provienen de rocas 

del Devónico Superior (Gensel y Andrews, 1984) y son un grupo que, al igual que Lycophyta, 

alcanzó su diversidad máxima durante el Carbonifero (Taylor y Taylor, 1993). Por esta razón 

solamente fueron consideradas dos especies del Devónico más Superior, y aunque existen 

algunas otras especies en este periodo, existen pocos ejes principales para ser analizados. 

Las dos especies son Hamatophyton verticil/atum, de hábito herbáceo y Pseudobornia ursina, 

que aparentemente tuvo crecimiento secundario. Las alturas calculadas son 1.2m y 44.Sm 

respectivamente, aunque cabe mencionar que el hábito de P. ursina se desconoce, por lo que 

la altura fue calculada con la ecuación conjunta para plantas leñosas y no leñosas. De 

confirmarse el crecimiento secundario, la altura calculada sería de 31 m que parece una altura 

más razonable que la anterior. Esta especie pudo haber alcanzado estas dimensiones con una 

estrategia similar a la de otras Sphenophyta arbóreas (con crecimiento secundario) 

reconocidas. 

5.2.2.5. "Helechos" (Rhacophytales, Clado:nJla/es e Iridopteridales) 

Un g rupo interesante de plantas de este periodo es e 1 q ue re une a 1 os llamados "helechos 

devónicos". Las especies aquí contenidas han sido objeto de numerosos cambios taxonómicos 

y su afinidad filogenética no es clara. Se les considera plantas con características de helecho 

aunque presentan importantes diferencias anatómicas y morfológicas con este grupo. Los tres 

órdenes representados, Cladoxylales, Rhacophytales e lridopteridales, han tenido una historia 

taxonómica compleja y para uno de ellos (lridopteridales) no se tiene una reconstrucción 

completa de la planta (Berry y Fairon-Demaret, 2000). La revisión de las especies descritas 

mostró 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, 2fl00), por lo que un 

número considerable de "helechos devónicos" no fue incluido en este trabajo. 

58 



5.2. ANÁLISIS DE LA TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA EN PLANTAS DEVÓNICAS 

Las Cladoxylales fueron un grupo de tallas diversas, pues incluyeron especies de crecimiento 

secundario que alcanzaron hasta 2m de altura, mientras que entre las especies con 

crecimiento primario existieron plantas herbáceas de entre 40 y 80cm (Hyenia), y otras que 

pudieron crecer como pequeños árboles con 1.8 a 2.7m de altura (Pietzchia, 

Pseudosporochnus huebert) o como árboles de tallas considerables de hasta 1 O y 13.Sm 

(Pseudosporochnus nodosus y Calamophyton primaevum respectivamente). Las Cladoxylales 

formaron presumiblemente una de las partes más altas de la vegetación del Devónico 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 tamaño y división de sus esteles (condición multifascicular en el grupo). Esta modalidad 

pudo haber permitido a plantas con crecimiento primario alcanzar tallas de más de diez metros. 

5.2.2.6. Progt1mnospermophyta 

Un grupo muy importante en el Devónico son las Progymnospermophyta, plantas con anatomía 

de gimnosperma y reproducción pteridofitica que incluyen tres órdenes, cuya distribución 

temporal se extiende desde el Devónico Medio (Eifeliano temprano) hasta el Carbonífero 

Temprano (Tournaisiano); (Beck, 1976). Muchas de las especies revisadas y excluidas del 

análisis corresponden a restos de ramas. Algunas especies se encuentran asociadas a los 

troncos de donde se tomó el diámetro máximo que identifica a la especie, aunque no se hayan 

encontrado en conexión orgánica. 

El orden más importante es Archaeopteridales que incluye a Archaeopteris, una de las 

progimnospemas más estudiadas y de distribución circumpolar (Beck y Wight, 1988). Este 

género ha sido reconstruido como un árbol alto formador de bosques similares a los de las 

coníferas modernas y es muy probable que haya tenido un papel importante en la ecología de 

las comunidades vegetales del Devónico Tardío (Beck, 1981 ). Los restos fósiles 

correspondientes a troncos han recibido e 1 nombre C al/ixylon y en este estudio se incluyen 

medidas de diámetro para cuatro especies y una adicional no identificada. Aunque existen 

muchas más especies para e 1 género forma, m uchas de e Has están descritas c en base en 

fragmentos de madera a partir de los cuales no es posible obtener la medida del diámetro del 
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tronco. Las especies de Callixylon tienen diámetros de 9cm a 1 .5m y las alturas calculadas van 

de 9.6m hasta más de 40m. Para el diámetro de 1 .5m, la altura fue calculada aun cuando el 

diámetro rebasa el máximo para la aplicación de las ecuaciones. Es por esto que el estimado 

obtenido es grueso y debe tomarse con precaución. 

También se incluye dentro del análisis de las Archaeopteridales a Eddya su/livanensis, quien 

parece ser e 1 e sporofito joven de A rchaeopteris. Esta plántula de O .5 cm de diámetro pudo 

haber alcanzado alturas de un poco más de 0.5m según el estimado de la ecuación alométrica. 

Otro orden dentro de P rogymnospermophyta es A neurophytales. Este grJpo incluye plantas 

arbustivas, entre las cuales el género más conocido es Tetraxylopteris (Beck y Wight, 1988) de 

edad frasniana. Tiene un diámetro máximo de ocho centímetros para el fragmento que parece 

ser la porción basal de esta planta (Beck, 1957), y una altura calculada de 8.Bm, que 

representa una estatura menor que la estimada para otras Progymnospermophyta. De igual 

manera, algunos fósiles de Rellimia thomsonii han sido encontrados en asociación con ejes de 

anatomía similar y de 20cm de ancho, por lo que se sugiere que podría tratarse del tronco de 

esta especie (Leclercq y Bonamo, 1971 ), lo que daría una altura calculada de casi 17m. 

Otro género dentro de Aneurophytales es Eospermatopteris, que corresponde a bases de 

árboles conservadas en Nueva York y Alemania y se han encontrado en asociación con 

Aneurophyton (Goldring, 1924; Krausel y Weyland, 1935). De hecho sirven de base para 

reconstruir a Aneurophyton como un árbol, aunque no existe evidencia definitiva para esta 

asociación. Por su estatus incierto, Beck y Wight (1988) lo dejan fuera del grupo de las 

Progymnospermophyta. Se decidió incluirlo en este análisis porque, independientemente de su 

afinidad taxonómica, es un dato valioso por tratarse de una porción basal de edad conocida. El 

diámetro máximo de estos troncos es de 1.07m y la altura calculada es de 40m. De nuevo se 

presenta u na situación similar a 1 a de restos basales d e A rchaeopteris pues e 1 diámetro es 

mayor a un metro y las ecuaciones alométricas no pueden ser aplicadas. 
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5.2. ANÁLISIS DE LA .TENDENCIA EVOLUTIVA AL AUMENTO DE TALLA EN PLANTAS DEVÓNICAS 

5.2.2.7. Incertae sedis 

Finalmente, el grupo de especies incertae sedis incluye plantas de afinidad sumamente 

dudosa, que por esta razón 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 diámetros muy pequeños, desde 0.5 a 2.Smm. 

Las ecuaciones alométricas no son aplicables a diámetros menores a 1 mm, 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 ciado Zosterophyllophyta-Lycophyta 

presentaron un coeficiente de correlación de Spearman y una prueba JT significativas. Por lo 

tanto, sólo estos grupos parecen mostrar u na tendencia a 1 a u mento. De existir u na presión 

selectiva hacia el aumento de talla, sería sorprendente que un grupo con una expresión 

considerablemente diversa como las Zosterophyllophyta no manifieste una tendencia. Por su 

parte, las Rhyníophyta parecen ser un grupo no natural, por lo que este resultado debe 

tomarse con cautela. 

La correlación significativa y la prueba de JT al considerar todas las plantas (herbáceas y 

leñosas) y la ausencia de significancia para prácticamente todos los grupos por separado, 

puede resultar de una dinámica en donde los grupos que se originan, lo hacen con tallas 

mayores respecto de los grupos que los anteceden temporalmente (y que quizás son sus 

ancestros). Esto también puede observarse en el ciado 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 más grandes, contribuyendo a la 

expansión de la cola derecha de la distribución de las tallas, pero también cuentan con 

miembros de tamaño pequeño. El registro de los rangos estratigráficos de cada especie (en 

caso de que existieran) o de cada grupo, no cae dentro de los objetivos de este trabajo pero de 

tenerse podría relacionarse el tiempo de extinción de grupos de talla pequeña y la ocupación 

de estos "espacios" por plantas de tamaños equivalentes. Por ejemplo, las Rhyniophyta 
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desaparecieron hacia el Devónico Medio (Ernsiano) y plantas como las Lycophyta y 

Zosterophyllophyta pudieron ocupar sus espacios. 

Este tipo de interpretaciones considera al tamaño corno una variable de gran relevancia 

ecológica y evolutiva, tal y como tiende a ser reconocido bajo nuevos enfoques. Las plantas 

devónicas de tamaños similares pudieron competir siempre y cuando coexistieran en los 

mismos ambientes. Las reconstrucciones ecológicas recientes sugieren que existia una 

partición de nichos por grupo (phyletic niche specialization); (DiMichele et al., 2001) y que para 

el Emsiano, las plantas ya habían comenzado a repartirse el terreno. La competencia inter e 

intraespecífica parece haber sido escasa y pudo darse principalmente en los márgenes de los 

manchones que formaron muchas especies clonales (la mayoría herbáceas de pequeña talla); 

(Hotton et al., 2000). 

5.3. RELACIÓN ENTRE LA TALLA Y OTROS ASPECTOS MORFOLÓGICOS 

Y FUNCIONALES DE LAS PLANTAS DEVÓNICAS 

Existen numerosos aspectos de interés que se relacionan con el tamaño de una planta. Sin 

embargo, el establecimiento de correlaciones puede dificultarse dada la evidencia de evolución 

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 biología de estas plantas. 

5.3.1 Relación entre la talla y el diámetro máximo de las células conductoras 

Los coeficientes de correlación de Spearrnan para cada grupo taxonómico con un número 

adecuado de datos se resumen en el Cuadro 11. En primer lugar, se obtuvo esta medida de 

asociación para la edad y el diámetro máximo de la célula conductora, sin importar la 

naturaleza de ésta. Posteriormente se calculó el coeficiente entre la edad y las células 

conductoras de tipo primario, paré! eliminar del análisis a las células secundarias que podrian 

dificultar la comparación. Hay un coeficiente de 0.5114 (p<0.0000) cuando se consideran todas 

tas plantas (herbáceas y leñosas), mismo que se incrementa un poco cuando se consideran 
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únicamente: las células primarias, y este coeficiente no es significativo para los grupos 
.- ·.-.;.-.- ;~-e : 

taxonómicos por separado, salvo para el caso del ciado Zosterophyllophyta-Lycophyta. 

La prueba de JT muestra un incremento en el diámetro de las traqueidas de todas las plantas 

(herbáceas y 1 eñosas), en particular dentro del Silúrico Tardía y Devónico Temprano. En 1 a 
' Figura 1 O se· aprecia una dinámica de aumento temporal en la variabilidad del diámetro de la 

célula conductora, sobre todo, hay un incremento en la cola derecha de la distribución del 

diámetro. 

Los resultados generales son muy similares a los obtenidos considerando el diámetro máximo 

de los ejes: hay una aparente tendencia temporal al aumento del diámetro de las células 

conductoras, más bien debido a un aumento en la varianza en la dirección de mayor diámetro. 

No es posible apreciar tal aumento si se divide a las plantas por grupo taxonómico, 

exceptuando al ciado mencionado. En dicho ciado, las Zosterophyllophyta son más antiguas 

que 1 as L ycophyta y poseen diámetros más reducidos, aunque es importante notar que 1 as 

escasas Zosterophyllophyta del Devónico Medio y Superior con anatomía conservada, tienen 

traqueidas más anchas que sus parientes del Devónico Inferior. De nuevo, la tendencia parece 

resultar del surgimiento de un grupo (Lycophyta) con mayores diámetros que es parte de un 

mismo linaje (Zosterophyllophyta-Lycophyta). 

El coeficiente de correlación 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 análisis del cambio temporal del diámetro máximo de la célula 

conductora de agua son similares a los obtenidos por Niklas (1985), quien analizó las células 

de tipo primario de 41 taxa. El coeficiente de correlación entre la edad y el diámetro máximo 

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 diámetro. Al introducir en el análisis 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 diámetro 

de la célula conductora del Siegeniano al Emsiano en el ciado Zosterophyllophyta-Lycophyta, 

con un coeficiente de 0.95 (p>0.05) según 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 ciado de 

pisos superiores al Emsiano, se obtiene un coeficiente de correlación más alto (Cuadro 11 ). 

Los grupos Rhyniophyta-Trimerophytophyta y Rhyniophyta-Trimerophytophyta-

Progymnospermophyta tienen coeficientes significativos en ambos trabajos. El valor de dicho 

coeficiente para el primer grupo es de 0.67 (p<0.05) según Niklas (1985) y de 0.507 (p=0.032) 

en el presente análisis, 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 últimas agrupaciones no constituyen ciados por lo que no proveen 

información de una tendencia al aumento en un contexto filogenético. Por último, las 

Rhyniophyta no presentaron un coeficiente significativo en este análisis, a diferencia de lo 

reportado por Niklas (Rsp=0.85, p<0.02). 

Los resultados de esta comparación muestran que en aquellos grupos en donde las 

correlaciones son significativas, los coeficientes son considerablemente menores que lo 

encontrado por Niklas (1985). Al duplicar el tamaño de la muestra considerada por este autor, 

existe una reducción en el grado de asociación entre la edad y el diámetro máximo de la célula 

conductora, y por lo tanto también en la consistencia estadística de los resultados. 

Por otro lado, la dinámica observada en el incremento del diámetro máximo de las células 

conductoras es similar en términos generales a la encontrada en el aumento del diámetro del 

eje, sobre todo en lo que se refiere al lapso de tiempo contenido entre el Silúrico Superior y 

Devónico Temprano. El que las dinámicas de aumento del diámetro de lo('; ejes y del diámetro 

de las células conductoras coincidan se fundamenta en la necesidad de conducir una mayor 

cantidad de agua conforme la planta es más alta. El por qué de esta necesidad depende de las 

características de la planta. Muchas de las plantas más primitivas mantenían sus ejes en 

posición vertical gracias a la turgencia (Speck y Vogellehner, 1994). Una mejora en el 

abastecimiento de agua, ya sea mediante el aumento del diámetro de la célula conductora o 
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explotando otro tipo de estrategias, como el incremento documentado del área transversal del 

xilema (Niklas, 1984 ), representó una ventaja selectiva. Las plantas que superaron las 

limitaciones en altura impuestas por un sistema de naturaleza turgente, lo hicieron mediante la 

adquisición de tejidos mecánicamente fuertes para el sostén de sus ejes. No fue sino hasta la 

evolución del crecimiento secundario, que los tejidos conductores contribuyeron de manera 

significativa a 1 sostén de 1 os ejes ( Speck y V ogellehner, 1 994 ). En sistemas de crecimiento 

primario y secundario, los requerimientos hidricos pudieron incrementarse dado el aumento de 

estatura, sobre todo con la presencia de megáfilas que representaran una considerable 

superficie de evaporación. 

Es claro que el incremento en el diámetro de las células conductoras no pudo darse de manera 

indefinida para incrementar el abastecimiento. Estas células tienen limitaciones funcionales 

evidentes y deben presentar tamaños criticas después de los cuales la conducción se dificulta 

o se hace imposible. Otras estrategias pudieron utilizarse para cumplir con las demandas 

hídricas de 1 a planta, por ejemplo 1 a p reducción masiva de tejido conductor que resultad el 

crecimiento secundario. Esto puede explicar por qué algunas plantas leñosas de diámetro 

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

herbáceas. 

En un intento por reflejar grosso modo la potencialidad en la conducción del agua, fue 

considerado e\ diámetro máximo de las células conductoras mas no el tipo de engrosamiento o 

las características de la pared. Esto se hizo aún cuando se reconoce la existencia de 

elementos conductores de naturaleza distinta entre las primeras plantas vasculares (que 

pudieron imponer límites 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 diámetro provee un estimado razonable del desempeño de las células 

conductoras primitivas. 

Un aumento en el tamaño vertical de las plantas y un incremento en su área superficial pudo 

implicar un mayor requerimiento hídrico en los ejes (Niklas, 1985), y puesto que la 

conductancia hidráulica está relacionada con el tamaño de las células conductoras, se 
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esperaría una fuerte correlación entre el diámetro de los ejes (como una aproximación al 

tamaño) y el diámetro máximo de estas células. El coeficiente de correlación no paramétrico 

entre estas dos variables es de 0.534 (p<0.0001) mostrando asociación entre los diámetros del 

eje y de la célula que conduce el agua. En la Figura 15 se aprecia la distribución 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. Así, la dinámica de aumento de la traqueida 

conforme el eje aumenta su dimensión varía entre las especies y se llegan incluso a observar 

plantas pequeñas con diámetros de células conductoras muy g randes y viceversa. Algunas 

plantas leñosas parecen salir un poco del patrón general del resto, pues son plantas de 

diámetros (y por tanto seguramente alturas) considerables, pero el diámetro de la célula 

conductora no aumenta de manera proporcional. Este comportamiento puede estar relacionado 

con el limite funcional que puede imponer el diámetro de una célula conductora; mientras el eje 

puede presentar aumentos considerables en su diámetro, las células conductoras poseen 

límites funcionales o tamaños críticos a partir de los cuales, no hay mucha posibilidad de 

aumento. 

Es pertinente mencionar que la conductancia hidráulica en las plantas está dada por el tamaño 

de las células conductoras, pero también por su número (Zimmermann, 1983). Un análisis más 

profundo sobre la conducción en estas plantas debe considerar además del tamaño 

(aproximado por el diámetro máximo), el área del cordón vascular (como una aproximación al 

número de células), el tipo de célula y tipo de engrosamientos, cuando esto sea posible. 

Además de la conducción de agua, el transporte de los fotosintatos a través de un floema (o 

algún tejido equivalente) es un aspecto importante dentro del análisis de la tendencia al 

aumento de talla. 
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Figura 15. Gráfica del IOQ10 del diámetro de la célula conductora y el log10 del diámetro máximo del eje, 
distinguiendo por hábito de la planta. 
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Dada la estrecha relación mecánica entre la talla y la arquitectura, es esta última una de las 

características que pueden correlacionarse con la talla. Existe una fuerte problemática 

alrededor del reconocimiento de categorías arquitectónicas en las plantas devónicas. 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 división 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 hábito herbáceo y de ramificación básicamente dicotómica, en donde han comenzado a 

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

Existe una fuerte inclinación a reconocer una tendencia arquitectural desde la ramificación 

dicotómica, pasando por una arquitectura pseudomonopodial hasta llegar a un monopodio, que 
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se acompaña de un aumento en la talla hasta alcanzar tallas arbóreas en el caso de 

arquitecturas monopodiales. 

A partir de modelos teóricos, se ha encontrado que la tendencia a producir un eje vertical con 

sistemas de ramificación 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 fósil devónico, es sumamente difícil darle un seguimiento más 

preciso a niveles más detallados. En algunos grupos se han encontrado patrones de cambio a 

partir de análisis morfológicos 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 dicotómica (Gensel, 1979; Zdebska, 1986). La altura 

calculada para esta especie fue de 8.4cm, una de las menores para el grupo, junto con otra 

especie de arquitectura similar (P. genseliae). El 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 diferenciación de un eje principal y una 

organización con ramas laterales está presente en Pertica spp. y Trimerophyton robustius. La 

transición 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 más 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 transición arquitectural parece estar relacionada 

con la adquisición de mayores tallas, hecho que contribuye a fundamentar que el cambio de 

una arquitectura con ramificación dicotómica a una pseudomonopodial pudo permitir el 

incremento en la altura de las plantas (Gensel y Andrews, 1984 ). 

Edwards y Davies (1990) han relacionado el incremento de tamaño de algunas Rhyniophyta 

durante el Gediniano con la adquisición de un eje más recto a partir de una ramificación 

pseudomonopodial (overtopping), que libró a las plantas de las limitaciones que impone la 

ramificación dicotómica. 
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A pesar de los ejemplos dentro de esta tendencia arquitectural, la correlación de ejes 

monopodiales con grandes tallas y de ramificación dicotómica con pequeñas alturas no es 

exacta. Un ejemplo de esto son algunas plantas dentro de Lycophyta, que a pesar de su 

ramificación dicotómica alcanzaron tallas arbóreas. Al momento de presentar su primera 

división, el eje principal tenía ya una altura considerable. La primera dicotomía era seguida por 

varias dicotomías que resultaban en órdenes de ramificación menores. Esto se llevaba hasta 

un punto mínimo en el que el crecimiento cesaba. Este patrón de crecimiento, aparentemente 

determinado, es muy distinto al que se presenta en las dicotiledóneas arbóreas 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 dicotómica, que para muchos autores limitó la 

talla de grupos como las Rhyniophyta. Las limitaciones impuestas por la ramificación de tipo 

dicotómico pueden ser superadas con retraso de la primera bifurcación, para generar un eje 

principal de mayor longitud. 

Se deben mencionar en esta discusión 1 os grupos devónicos que presentaron arquitecturas 

extremadamente complejas, cuya reconstrucción es difícil. Algunas arquitecturas como la de 

Archaeopteris, con ramificación adventicia, carecen de un análogo 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 ds este género. Esto 

es muy importante si se considera que, como menciona Schultka (1978), los ejes principales 

de la planta son delgados en relación al tamaño 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 evolución de las frondas o megáfilas (Taylor y Taylor, 

· 1993). La adquisición de mayores tallas a partir de un cambio arquitectural es importante para 

la discusión de una tendencia evolutiva al aumento de talla, y es necesaria la obtención de más 

información sobre la arquitectura en las plantas devónicas, misma que deberá incorporar 

criterios de desarrollo para ser más precisa. 
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5.3.3. Relaci.ón entre la talla y la fijación 

Otro aspecto de relevancia mecánica para la adquisición de mayores tallas es la fijación. 

Desafortunadamente, la información sobre rizomas o raíces devónicas es muy escasa, 

haciendo difícil relacionar el tipo de fijación con el tamaño de la planta de manera precisa. Sin 

embargo, es bien c onecido q ue 1 as primeras plantas devónicas presentaban un crecimiento 

clonal o rizomatoso, mismo que suele asociarse a su pequeña talla. Estas plantas 

experimentaron probablemente pequeñas fuerzas de arrastre, a diferencia de las plantas 

arbóreas que, como lo muestran estudios en plantas actuales, requieren de una corona de 

raíces expandidas horizontalmente y de troncos gruesos y masivos para contrarrestar dichas 

fuerzas (Niklas, 1998). Son ejemplos de esta relación rizoma-talla pequeña Hyenia 

(Cladoxylales), género que además presenta ramificación dicotómica, y Protopteridophyton 

(Rhacophytales), con ejes monopodiales (Li y Hsü, 1987). 

El crecimiento clonal parece tener un papel ecológico ventajoso en ambientes estresantes 

(Tiffney y Niklas, 1985). De ser esto cierto y reconociendo la relación entre un crecimiento 

clonal y tallas pequeñas, podría hablarse de una fuerte influencia ambiental en la distribución 

espacial de las tallas. 

Por su parte, la talla arbórea suele estar correlacionada con la pérdida de la condición 

rizomatosa primitiva, aunque existen excepciones como las calamitales carbon!feras (Tiffney y 

Niklas, 1985). El crecimiento sP.cundario suele asociarse también con evolución de la 

heterosporia, condición que también se originó varias veces en distintos linajes (Chaloner y 

Sheerin, 197,9). 

5.3.4. Relación entre la talla y la posición de los esporangios 

La posición 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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. . . 
det~~ni!n~~,?; ;·mientras que aquellos laterales posibilitan un crecimiento esencialmente 

indeterminádo de los ejes (Niklas y Banks, 1990). 

·Cor{¡ t:ik!s~ en este criterio Niklas y Banks (1990) distinguen dos grupos en las 

Zosterophyllophyta: plantas con esporangios terminales y no terminales. Asumiendo como 

c;ierta la relación entre el tipo de crecimiento y la posición de los esporangios en el eje, se 

~nalizó si existían diferencias en la talla de la planta de según la posición de las estructuras 

reproductivas. Esto se realizó primero para las especies citadas en Niklas y Banks (1990) y 

posteriormente para un número mayor de especies contenidas en el presente trabajo (Cuadro 
' 14). Las plantas 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 posición de los esporangios. 
*Especies incluidas en Niklas y Banks (1990). 

Goss/in ia cordiformis* 
Crenaticaulis verrucu/osus * 

Serrulacau/is furcatus* 
Oricilla bilinearis* 
Tare/la trowenii* 

Anisophyton gothani 

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

en donde se considera el diámetro máximo, se presentan únicamente estos últimos. La prueba 

de· Mann-Whitney para la comparación de los dos grupos de plantas, se realizó en primer lugar 

· para las especies clasificadas por los autores ya mencionados (n,=15, n2=13, U=172, 
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p<0.0001) y posteriormente para un mayor número de especies (n1=18, n 2=19, Z=3.162, 

p=0.0008). Las pruebas muestran una diferencia muy significativa entre las medias del 

diámetro máximo de 1 as plantas con esporangios terminales y aquellas con esporangios en 

otra posición. Se puede concluir que las especies con esporangios no terminales incluidas en 

la muestra tienen diámetros mayores que las que poseen esporangios terminales. Aceptando 

la relación entre la posición de los esporangios y el tipo de crecimiento, se podría decir que 

aquellas plantas con crecimiento determinado son más pequeñas que aquellas con crecimiento 

indeterminado. Así, se muestra la potencial relevancia de la posición de los esporangios para 

el desarrollo de plantas más altas, a través de la adquisición 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 que en el caso de la arquitectura, es posible correlacionar un aumento de talla en las 

plantas. devónicas con el paso de los esporangios {dispersos o en agregaciones) del eje 

princi·~~l 1a ramas laterales, en donde pueden o no ser terminales. Por ejemplo, la mayor parte 

de Rhyniophyta tiene esporangios terminales, mientras q ue las T rimerophytophyta tienen la 

tendencia a formar ramas fértiles, aun cuando sus esporangios son también terminales. Pertica 

y Trimerophyton se cuentan entre las plantas más altas del grupo y parecen haber dispuesto 

sus esporangios en ramas laterales, lo que muestra la intervención de la arquitectura en este 

cambio. 

Con la aparición de Lycophyta, los esporangios surgieron en esporófilas que puedieron estar 

distribuidas entre m icrófilas fotosintéticas o estar agregadas en estróbilos laxos o en conos 

(Taylor y Taylor, 1993). Sin embargo, existe un grupo llamado "pre-Lycophyta" (Asteroxylon, 

Drepanophycus y Kau/anglophyton); (Gensel, 1992), cuyos esporangios no están relacionados 

con hojas pues su posición 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 posición no terminal podrian haber permitido un 

crecimiento indeterminado. 

En grupos con un origen más tardío, los esporangios se presentaron en estróbilos 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, existe'al' menos un ejemplo que contradice la correlación entre la posición de los 

esporangios y la adquisición de tallas mayores. Se trata de Pseudobornia ursina, con estróbilos 

en las ramas de primer orden y en la parte terminal del tronco. 

Es importante mencionar que el reconocimiento de la posición de los esporangios en las 

plantas fósiles es complicada, principalmente por la mala preservación y la ausencia de 

porciones terminales. Es por esto que, en la opinión de Gerriene (1996), no se le debe dar 

tanta importancia a este carácter al hablar de crecimiento determinado o indeterminado, puesto 

que no es obvio que una planta con ejes terminados en estróbilos tenga crecimiento 

determinado. Como ejemplo cita a especies de Lycopodium con estróbilos terminales y 

crecimiento de tipo indeterminado. 

Las Rhyniophyta son un ejemplo claro de las dificultades en el reconocimiento de la posición 

de los esporangios. Schultka y Hass (1997) han revisado la variabilidad morfológica y el 

desarr?llo .de algunas especies tradicionalmente incluidas en Rhyniophyta. Estos autores 

(1997). mencionan que en estas especies, los esporangióforos pueden representar ejes 

principales o laterales (distinto origen) y pueden tener variados niveles de reducción, desde 

ejes ramificados, ejes vascularizados, hasta cojinetes basales sin elementos vasculares, que 

pueden darle al esporangio la apariencia de ser lateral. Además de que la variabilidad en la 

posición de los esporangios se contrapone con uno de los criterios de unidad de las 

Rhyniophyta (esporangios terminales), muestra lo difícil que puede ser determinar el tipo de 

esporangio en un grupo como éste. 

La exploración de la relación entre la arquitectura, la posición de las estructuras reproductoras 

y la adquisición 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 estratificación de los ambientes 

Finalmente, es importante comentar el impacto de la diversificación de las tallas en la 

estratificación de las comunidades devónicas. El análisis de los estratos a partir del diámetro 

es importante, puede dar una aproximación a su número, aunque el reconocimiento preciso del 

número y forma dependen también de la morfología de los sistemas aéreos. 
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Las comunidades devónicas tempranas estaban generalmente conformadas por uno o dos 

estratos. Las b riofitas pudieron formar e 1 estrato a 1 nivel del suelo y 1 as Z osterophyllophyta, 

Rhyniophyta y Trimerophytophyta, muchas de las cuales tenían un sobrelape en tamaño, 

pudieron constituir el estrato superior (Niklas et al., 1980). El advenimiento del crecimiento 

secundario tuvo seguramente importantes consecuencias ecológicas generando un estrato 

arbóreo, 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 reconstrucción de los estratos pretende únicamente dar una idea general de lo que pudo ser 

una comunidad devónica, pero no implica la coexistencia de los grupos en un mismo sitio. Para 

un mejor entendimiento de esta estructura, faltaría conocer con mayor precisión la repartición 

espacial de los grupos. 

5.4. DINÁMICA E INTERPRETACIÓN DE LA TENDENCIA 

Los nuevos métodos en el estudio de las tendencias evolutivas se aplican únicamente a 

ciados. Esto impone el requisito de conocer las relaciones filogenéticas de los grupos 

involucrados, para considerar únicamente aquellos que son monofiléticos. Una tendencia 

cladogenética con grupos representando divisiones distintas dificulta o imposibilita incluso, la 

aplicación de la herramienta que permite reconocer los sistemas pasivos o conducidos de 

McShea (1994) o las categorías propuestas por Alroy (2000). 

El ciado Zosterophyllophyta-Lycophyta parecía un buen candidato para la aplicación de estas 

pruebas, pues está sustentado por varios análisis (Kenrick y Crane, 1997) y fue un conjunto 

con un aumento temporal en las tallas (coeficiente de correlación y prueba JT significativos). La 

mayor parte de las pruebas requieren del conocimiento de las relaciones filogenéticas al 

interior del ciado, lo que se convierte en un obstáculo muy fuerte para su aplicación. La prueba 

de subclados no requiere de información sobre el patrón de ramificación, pero es necesario 

encontrar subclados con tamaños en el extremo derecho de la distribución. 

Desafortunadamente ninguno de los subclados encontrados cumplía con este requisito, por lo 

que únicamente fue posible utilizar la prueba del tamaño mínimo por subdivisión temporal. En 
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el clado, .. zosterophyllophyta-Lycophyta el mínimo no presenta un aumento sostenido ni 

significativo por lo que no parece sugerir una tendencia. Sin embargo, la prueba del mínimo es 

la más pobre y puede llevar a conclusiones ambiguas. Se puede decir que no se tiene 

º' información sobre el tipo de sistema (conducido/pasivo). 

La tendencia cladogenética al aumento de talla entre las plantas devónicas puede ser. 

considerada claramente como asimétrica según la clasificación de McKinney (1994a), pero 

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

si hay un corrimiento en la distribución de éstas. Hasta el momento se puede decir que si bien 

tiay. un. ligero aumento en el mínimo a lo largo del tiempo, la distribución solamente sufre un 

.corrimiento significativo en el Silúrico Tardlo-Devónico Temprano, y el aumento del mínimo es 

ligero."Parece:.tratarse. de un.tipo intermedio entre las categorías del autor mencionado, como 

s'ueles~ceder ~on clasificaciones tan. generales de procesos tan complejos. 

Ante, la falta de elementos para conocer el tipo de estructura que tuvo el espacio (horno o 

heterogéneo) durante la cladogénesis de los linajes devónicos, no hay elementos suficientes 

para determinar si se trata de un sistema pasivo o conducido. El ligero aumento del tamaño 

mínimo y la distribución sesgada (a la derecha) resultante en cada uno de los pisos, puede ser 

indicativo de un sistema pasivo (si el aumento del mínimo no es significativo) o uno conducido 

enmascarado, en donde la fuerza que presiona para el aumento de tamaño no es muy grande. 

Aún cuando no es posible usar las pruebas mencionadas, es claro que la dinámica a mayor 

escala no corresponde con aquella observada a menor escala (por grupo taxonómico). 

;_ResultaÚnteresante la existencia de una tendencia clara únicamente en el periodo del Silúrico 

. Tardío.'aL Devónico Temprano, mismo que incluye únicamente plantas herbáceas. Quizás se 

relaciiori~ ~Ón la-primera parte de la radiación de las plantas terrestres que pudo ser más 

intensa, aunque llama la atención que exista un verdadero corrimiento del tamaño, sugiriendo 

una presión selectiva. 

La tendencia al aumento de talla entre las plantas devónicas 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 Devónico fue probablemente testigo del periodo de 

75 



S. DISCUSIÓN 

radiación de planes estructurales más importante en la historia de las plantas terrestres. La 

diversificación de los planes debió acompañarse de una radiación en el tamaño, característica 

de fuerte papel ecológico. La capacidad de invadir nuevos ambientes y explotarlos con formas 

novedosas, debió estar relacionada necesariamente con la talla de los organismos. El ancestro 

algal de las plantas terrestres debió ser pequeño por lo que, de la misma manera en que 

ocurre en otros grupos (Stanley, 1973), la dirección del cambio en la talla sólo pudo ser hacia 

el aumento. 

Una tendencia resultante de condiciones como las descritas, parece comportarse más de 

manera pasiva que conducida y parece restarle importancia a la selección 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 dispersión de las 

diásporas y la competencia por luz, aunque de la misma manera, una talla mayor puede 

acarrear diversas desventajas (p.e. inversión en biomasa, quizás reproducción más 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 adquisición de diversos caracteres y parece ser un ejemplo de 

modelación del fenotipo por presiones de selección. Entre las plantas devónicas 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 córtex (p. e. Lycophyta, también con cámbium vascular unifacial). La evidencia fósil 

sugiere.que esta modalidad de desarrollo de ejes más altos evolucionó independientemente en 

varios'' grupos de plantas (Chaloner y Sheerin, 1979; Niklas, 1997). Como menciona Niklas 

(1994b), el papel de la selección y de fuerzas de otro tipo de naturaleza más estocástica no 

son excluyentes y bien pueden actuar de manera conjunta sobre el tamaño, expresión conjunta 

·de múltiples características. 

Sin embargo, es difícil imaginar escenarios de fuerte competencia para el Devónico Temprano 

cuando eran frecuentes manchones m onotípicos extensos. Dicha competencia debió ocurrir 

principalmente en los bordes de dichos manchones. Los estudios paleoecológicos futuros 
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generarán nuevas preguntas en este sentido y permitirán conocer más sobre la distribución 

espacial de las especies. 

-- Es evidente que si se desea conocer el papel de la selección en la tendencia al aumento de 

talla, las plantas devónicas son un objeto de estudio poco adecuado, dada la gran cantidad de 

factores de confusión que introduce la radiación de las plantas 

Finalmente, es importante mencionar que los resultados del análisis de esta tendencia puede 

cambiar al utilizar grupos f ilogenéticos q ue se construyan en un futuro, en lugar de grupos 

taxonómicos. La interpretación será radicalmente distinta si el análisis al interior de estos 

grupos sí sugie~e ~-n a~niento en la talla de las plantas, a diferencia de lo encontrado en este 

·trabaj6 con '!31.J~o d~'grÚpos taxonómicos. 
' ~:'::~,· '·" 
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Las ecuaciones alométricas son una herramienta últil y práctica para el cálculo de la talla 

de una planta fósil, pero al existir solamente dos categorías para el tipo de hábito (herbáceo 

y leñoso), se puede subestimar la talla de una planta con tejidos primarios de 

comportamiento mecánico equivalente al de secundarios. Además su aplicación es limitada 

para plantas leñosas, en donde la conservación de troncos completos rio 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 radiación. Lo 

anterior aunado a la naturaleza compleja del carácter bajo estudio (el tamaño o talla), 

dificulta el análisis y limita las generalizaciones que pueden hacerse sobre la dinámica del 

aumento en la talla. 

Es conveniente abordar el estudio de la tendencia a partir del diámetro máximo del eje, 

variable qÚe se correlaciona fuertemente con la altura y es susceptible de ser medida (no 

es u~a ~stimación). El uso del diámetro máximo refleja el tamaño máximo potencial de la 

espeCie;~~d iforencia de u n intervalo de diámetros q ue puede i ncorporar información de 

diferem'fesTestadios de desarrollo. Adicionalmente, debe analizarse la tendencia 

con~ic:lerando'la distribución de los tamaños y no solamente las tallas máximas. Los 

métciciói g~áticcis de la estadística descriptiva pueden ser de gran ayuda en este punto. 
' .. ~~?\'· . ".~,·'> 

El cainbÍo'ierripC>l~1 del diámetro máximo de los ejes en las plantas devónicas conduce a la 

distin'ci6'ri;.ci'~W~'ci~.gruposde acuerdo al tipo de crecimiento (primario y secundario). La 

pre~én'é:1~{~e;::ri,~dera representa una condición importante para la adquisición de tallas 

~~n~ic:l~Íabi~~- · . 

Los. valores del coeficiente de correlación no son muy altos, lo que Implica que la 

asociación es relativamente limitada y no contundente. Podría tratarse de un aumento que 

no sigue un patrón totalmente definido, y por tanto no puede ser reflejado en altos valores 

de correlación. 
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Existe una tendencia al aumento de la talla para las plantas del intervalo de tiempo 

contenido entre la parte más tardía del Silúrico Temprano y el Devónico más Tardlo. Esta 

tendencia puede ubicarse principalmente entre el Silúrico Temprano más tardlo y el 

Devónico Temprano y particularmente en el Gediniano y el Emsiano. El resto de los pisos 

presenta un aumento en la cola derecha (máximos) de la distribución, pero no hay un 

corrimiento evidente de las tallas. 

El análisis por grupo taxonómico muestra un aumento significativo únicamente para el 

ciado 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 

aparición de grupos que radian hacia tallas cada vez mayores, aunque también cuentan 

con elementos de pequeño tamaño. 

La tendencia al aumento radica en las plantas herbáceas de los pisos del Devónico 

Temprano, entre estas plantas es claro el corrimiento de la distribución de tallas hacia un 

aumento. Sin embargo, no debe descartarse su presencia en los pisos restantes del 

periodo. Es necesario incluir más información de las plantas leñosas de este periodo y de 

especies del Carbonífero Inferior, lo que permitirá conocer si la dinámica de aumento se 

mantiene constante. 

Hasta el momento no es posible ubicar totalmente lo observado en las plantas devónicas 

en alguna de las categorías de tendencias evolutivas que se han propuesto. De ser esto 

posible, se podría comparar esta tendencia con otras y habrla una contribución importante 

al entendimiento de estos procesos macroevolutivos. Dado el desconocimiento de las 

relaciones filogenéticas, tampoco es posible utilizar las técnicas más recientes para 

conocer el tipo de espacio eri el que se desarrolla la tendencia. De conocerse estas 

relaciones, sería todavía cuestionable la aplicación de estas categorias a un grupo q ue 

incluye varios linajes. 

Se puede afirmar que el cambio a menor escala (por grupo taxonómico) 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 presión que lleva al aumento de talla 

es pequeña, lo que parece más plausible si se considera el aumento importante que se 

detecta en la primera porción del Devónico. 

Aún cuando esta categorización no pretende dar explicaciones de tipo causal ( McShea, 

1998), el aumento en las especies herbáceas de la primera parte del Devónico sugiere 

presiones de selección 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 adquisición de la arborescencia así 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 Devónico. 

El tamaño de u na planta se relaciona fuertemente c en 1 a conducción h ídrica. E 1 cambio 

temporal del diámetro máximo de las células conductoras en las plantas devónicas 

presenta una dinámica similar a la del diámetro del eje. Existe una aparente tendencia al 

aumento del diámetro de estas células al considerar todas las plantas, misma que parece 

deberse principalmente a un aumento de los diámetros máximos. El análisis por grupo 

taxonómico muestra que únicamente hay un incremento temporal en el ciado 

Zosterophyllophyta-Lycophyta, y el análisis por piso parece centrar el aumento entre el 

Silúrico Temprano más tardío y el Devónico Temprano. 

La correspondencia entre el aumento del diámetro del eje y del diámetro de la célula 

conductora puede resultar de la demanda hídrica que impone una altura mayor. Sin 

embargo, esta correspondencia no es evidente para plantas más altas, en donde las 

limitaciones funcionales de una célula conductora impiden un incremento ilimitado del 

diámetro. En estos casas 1 a demanda puede ser satisfecha mediante un a u mento en e 1 

número y no en el diámetro de las células. 

La arquitectura y Ja talla también guardan una estrecha relación y es posible reconocer una 

tendencia arquitectural (paso de ramificación dicotómica a pseudomonopodíal y finalmente 

a monopodial) en las Trimerophytophyta, y de manera gruesa en otros grupos. 



6. CONCLUSIONES 

De ser cierta la relación entre la posición de los esporangios y el crecimiento determinado o 

indeterminado, esta característica es muy relevante para el estudio de la tendencia. Al 

menos en a lgunas Z osterophyllophyta existen diferencias en e 1 tamaño de a cuerdo a 1 a 

posición de los esporangios (laterales y terminales o laterales y no terminales). 
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APÉNDICES 

APÉNDICE! 

Escala de tiempo desde el Silúrico Tardlo hasta el Carbonlfero más Temprano. La 
escala numérica muestra el inicio de la edad correspondiente en millones de años 
antes del presente y entre paréntesis se incluye la escala utilizada para la 
construcción de las gráficas. Tomado de The Geological Society of America (1999). 
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APÉNDICEII 

Edad, diámetro máximo del eje, diámetro máximo de la célula conductora, hábito, altura calculada alométricamente y grupo taxonómico para las 179 
especies de plantas silúricas y devónicas consideradas en el análisis. G: gametofito, 2ª: Traqueida secundaria, hábito de crecimiento 1.herbáceo, 
2:1eñoso, *: información desconocida. 

Psilophyton dawsonii Eifeliano temprano 
Banks, Leclercq y 

0.004 70 0.2002 Trimerophytophyta 
Hueber, 1975 
Doran, 1980; 

Psilophyton crenu/atum Emsiano temprano Edwards y Davies, 0.004 Doran, 1980 30 Doran, 1980 0.2002 T rimerophytophyta 
1990 

Psilophyton forbesii Emsiano temprano Edwards y Davies, 0.009 
Kasper et al., 

40 Gcnsel, 1979 0.5637 Trimerophytophyta 
1990 1974 

Psilophyton charientos Emsiano tardío 
Edwards y Davies, 

0.004 Gensel, 1979 50 Gensel, 1979 01002 Trimerophytophyta 
1990 

Psilophyton dapsile Emsiano medio Edwards y Davies, 0.002 Kasper et al., 0.0838 Trimerophytophyta 
1990 1974 

Psilophyton microspinosum Emsiano tard!o Edwards y Davies, 0.004 Kasper et al., 0.2002 Trimerophytophyta 
1990 1974 

Psilophyton princeps Emsiano temprano Edwards y Davies, O.O! Kasper et al., 0.6457 Trimerophytophyta 
1990 1974 

Psi/o hrton enseliae Emsiano rano Gerriene, 1997 0.002 Gerriene, 1997 0.0838 
Psi/o h ton sza eri Emsiano Zdebska, 1986 0.006 Zdebska, 1986 76 03352 

Trimerophyton robustius Emsiano medio 
Edwards y Davies, O.O! Hopping, 1956 0.6457 Trimerophytophyta 

1990 

Pertica quadrifaria Emsiano tardío 
Edwards y Davies, 0.015 

Andrews el al., 1.0917 Trimerophytophyta 
1990 1977 

Pertica varia Emsiano medio 
Edwards y Davies, 

0.014 
GranofT et al., • 0.9980 Trimerophytophyta 

1990 1976 

Pertica dalhousii Emsiano tardío o Doran et al., 1978 0.013 
Doran eta/., 0.9065 Trimerophytophyta 

Eifeliano rano 1978 
HaoyBeck, 

Yunia dichatoma Siegeniano tardío Hao y Beck, 1991 0.005 1991 39.5 0.2657 Trimerophytophyta 

Eophyl/ophyton bellum Siegeniano Hao y Beck, 1993 0.003 HaoyBcck, 32.5 0.1392 Trimerophytophyta 1993 

Rhynia gwynne-vaughanii Siegeniano tardío 
Edwards y Davies, 

0.0047 
Schullka y Hass, 

30 01456 Rhyniophyta 
1990 1997 

Cooksonia hemisphaerica Wenlockíano tardío 
Edwards y Davies, 0.0016 Edwards, 1979 30 0.0634 Rhyniophyta 

1990 
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RemyyHass, 

Kidstonophyton discoides (G) Siegeniano tardío 
RemyyHass, 0.0023 1991b; Remy, 40 RemyyHass, 1 0.0997 Rhyniophyta 

199lc Gensel y Hass, 199lb 
1993 

Sciadophyton sp. (G) Siegeniano temprano Edwards y Davies, 0.0026 Remy et al, 1980 30 Rcmy et al, 1980 1 0.1163 Rhyniophyta 
1990 

Calyculiphyton blanai (G) Emsiano temprano Remy et al, 1993 0.002 Rcmyetal., • • 1 0.0838 Rhyniophyta 
1993 

Sa/opella caespitosa Siegeniano Tims y Chambeis, 0.0012 Timsy • • 1 0.0444 Rhyniophyta 
1984 Chambeis, 1984 

Salopel/a marcensis Gediníano temprano Edwards, 1975 0.0005 Fanning el al., • . . I:.· ·. 1 
No aplicable Rhyniophyta . 1992 : '": .. 

" ffidl,00)) 

Salopella al/enii Gediniano tardío Edwards y Davies, 0.002 Edwardsy • : 'ii~:~\~ ~~úLI 0.0838 Rhyniophyta 
1990 Richardson, 1974 ._, ·' 

Tims y Chambers, Timsy '. ~.-.:á!~?{ '·~-'.:J } ... Salopella austra/is Ludloviano 0.0024 • "' . 0.1052 Rhyniophyta 
1984 Chambeis, 1984 

Zosterophyllum myrelonianum Gediniano temprano 
Edwards y Davies, 0.003 Edwards, 1975 40 ·. Edwards';'í975~ 'I/~3:.1; 0.1392 Zosterophyllophyta 

1990 . -·· ~," "' , .. -;.;.. . 

Zosterophyllum divaricatum Emsiano temprano Edwards y Davies, 0.004 Gensel, 1982a 40 . ~Cfü~!:~ ,_3G'1E~·· 01002 Zosterophyllophyta 
1990 

Edwards y Davies, •.. 

Ll, 199~;:·:: : 1·1~0rt1~(. 7.osterophyl/um l/anoveranum Siegeniano temprano 1990 0.002 HllCg, 1967 30 0.0838 Zosterophyllophyta 

Edwards y Davies,. ~1,967,~;, 
.. . .. 

Zosterophyllum ferti/e Gediniano medio 0.003 Heeg, 1967 33 ~.:1~::,ff ! .~~,,:~:1;z 
., 

0.1392 Zosterophyllophyta 
1990 ',;:,. 

Edwards y Davies, 
Ed~;I969t: -,::,t;;]·~··¡:c:r; ,.:,· 7.osterophy/lum ef fertile Gediniano-Siegeniano 1990 0.0025 Edwards, 1969 25 0.1107 Zosterophyllophyta 

" .~1;1:;:4. ",,,.;~ ;,.,:, ' ·.; ... 
Edwards y Davies, .•.. ·:~t~i1~ 1.::~~(~:,¡: . Zosterophyllum spedabile Emsiano temprano 1990; Schweitzer, 0.0025 Schweitzer, 1979 • .. 0.1107 Zosterophyllophyta 

1979 
Edwards y Davies, . ·~tF~:;:'• " 7.osterophyllum deciduum Emsiano temprano 0.00125 Getriene, 1988 • .•!·<'', 1 0.0467 Zosterophyllophyta 1990 . 

Zosterophyl/um rhenanum Gediniano más tardío 
Edwards y Davies, 0.003 Schweitzer, 1979 40 Li:,~~;;;12 ;,·,:x, 1 0.1392 Zosterophyllophyta 1990 

7.osteroohvllum australianum Sie~eniano-Emsiano Hao, 1992 0.005 Getriene, 1988 20 . Hao, 1992.:' .. · ..... ·: 1 01657 Zosterophyllophyta 
7.osteroohvl/um vunM11icum Emsiano Getriene, 1988 0.0025 Getrienc, 1988 • • r,•F·:.~:-.t· .::~ .;:,. ;. ( . , 1 0.1107 ZosterophylloohYla 

Zosteroohvllum sinense Simniano Getriene, 1988 0.002 Getrienc, 1988 • ,. • ..• ,.~.i~·w, .. C ~-~"~: ·:. ' 1 0.0838 Zosteroohvllophyta 

Gosslingia breconensis Gediniano más tardío 
Edwards y Davies, 0.004 Edwards, 1970a 50 Ll, 199i'.:;:::' ':".;«:· '1 

01002 Zosterophyllophyta 1990 " ~ ~ ' .. ,. ;~.~ '. h.'. '¡ 

Edwards y Davies, 
)': ;\t•' Gosslingia cordiformis Siegeniano medio 1990 0.002 Schwcitzer, 1979 • • 1 0.0838 Zosterophyllophyta 
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Oricil/a bi/inearis Emsiano tardio Edwards_ y Davies, 0.005 Gensel, l 982b 0.2657 Zosterophyilophyta 
1990 

Hicklingia eduardii Givetiano Gensel, 1992 0.002 Gensely 
0.0838 Zosterophyllophyta Andrews, 1984 

Sawdonia ornato Siegeniano medio 
Edwards y Davies, 0.005 Hueber, 1971 79 Hueber, 1971 01657 Zosterophyllophyta 

1990 
Sawdonia ornata Emsiano Ra er, 1983 O.O! Ra er, 1983 100 Ra er, 1983 0.6457 

Sawdonia acanthotheca Emsiano temprano Edwards y Davies, 0.008 Gensel et al., 
0.4845 Zosterophyllophyta 

1990 1975 

Serru/acau/is furcatus Frasniano más Hueber y Banks, 0.012 
Hueber y Banks, 

98 Hueber y Banks, 
0.8172 Zosterophyllophyta 

te rano 1979 1979 1979 

Crenaticaulis verrucu/o;us Emsiano temprano 
Edwards y Davies, 0.003 

Banks y Davis, 
37 

Banks y Davis, 
0.1392 Zosterophyllophyta 

1990 1969 1969 
Rebuchia ovata Sie eniano-Emsiano Hueber, 1972a 0.002 Hueber, 1972a 0.0838 

Rebuchia capitanea Siegeniano medio Edwards y Davies, 0.0038 Hucber, 1972b 0.1876 Zosterophyllophyta 
1990 

Bathurstia denticu/ata Siegeniano medio Edwards y Davies, 0.008 Hueber, 1972b 0.4845 Zosterophyllophyta 
1990 

Konioria andrychoviensis Emsiano temprano 
Edwards y Davies, 

0.004 7.debska, 1982 100 0.2002 Zosterophyllophyta 
1990 

Edwards y Davies, Rcmy, Schultka 
Anisophyton gothani Emsiano temprano 

1990 
0.0055 y Hass, 1986 03000 Zosterophyllophyta 

Anisophyton potoniei Emsiano temprano 
Edwards y Davies, 0.0055 Remy, Hassy 

0.3000 Zosterophyllophyta 
1990 Schultka, 1986 

Edwards, Kenrick y 
Edwards, 

Edwards, Kenrick y Deheubarthia sp/endens Gediniano tanlio 0.011 Kenricky 65 0.7302 Zosterophyllophyta 
Carluccio, 1989 Carluccio, 1989 Carluccio, 1989 

Discalis Ion · ti Sie eniano tanlio Hao, 1989a 0.005 Hao, 1989a 32 Hao, 1989a 01657 

Tare/la trowenii Siegeniano temprano Edwards y Davies, 0.0082 Edwardsy 
05001 Zosterophyllophyta 1990 Kenrick, 1986 

Thrinkophyton fonnosum Siegeniano temprano 
Edwards y Davies, 0.0028 

Kenricky 
40 

Kenrick y Edwards, 
0.1276 Zosterophyllophyta 1990 Edwanls, 1988b 1988b 

Trichopherophyton teuchansii Siegeniano tardío Edwards y Davies, 0.0025 Lyon y Edwards, 
50 Lyon y Edwards, 

0.1107 Zosterophyllophyta 1990 1991 1991 

Adokelophyton subverticillatum Siegeniano Li y Edwards, 1992 0.0026 
Li y Edwards, 

0.1163 Zosterophyllophyta 1992 
Hostinella heardii Sie eniano Edwards, 1980 0.003 Edwards, 1980 45 Edwards, 1980 0.1392 

Gumuia ta Sie eniano Hao, 1989b 0.005 Hao, 1989b 01657 
Huia recurvata Sie eniano Gen , 1985 0.014 Gen , 1985 43 Gen '1985 0.9980 

Wenshania zhichangensis Siegeniano Zhu y Kenrick, 0.0031 
Zhu y Kenrick, 

0.1451 Zosterophyllophyta 1999 1999 



Eifeliano tardío Mustafa, 1978 0.006 Mustafa, 1978 140 Mustafa, 1978 0.3352 Zosterophyllophyta 

Hsüa ro bus ta Emsiano Li, 1992 0.01 Taylor y Taylor, 
30 Li, 1992 0.6457 Zosterophyllophyta 1993; Li, 1992 

Fameniano Brauer 1980 0.0085 Brauer, 1980 100 Brauer, 1980 0.5237 
Frasniano Hne , 1967 0.004 Brauer, 1981 0.2002 
Givetiano Hne , 1967 0.005 Hne '1967 0.2657 

Devónico Tardío Brauer, 1981 0.004 Brauer, 1981 0.2002 Barinophytaceae 

Devónico Tem rano Hne , 1967 0.007 Hne , 1967 0.4082 Barino h ceae 
Devónico Medio Hne , 1967 0.005 Hne , 1967 • 01651 Barino h ceae 

Cha/euria cirrosa Emsiano tardío Edwards y Davies, 0.01 Andrews et al., 
0.6457 Barinophytaceae 1990 1974 

Enigmophyton superúum 
Givetiano más Edwards y Davies, 0.005 Gensel y 

01651 Barinophytaceae te rano 1990 Andrews, 1984 

Astero:rylon mackiei Siegeniano tardío 
Edwards y Davies, 0.01 Gensely 

52 ' 0.6457 Lycophyta 1990 Andrews, 1984 

Drepanophycus spinaeformis Gediniano tardío 
Edwards y Davies, 0.042 

TayloryTaylor, 
60 Lycophyta 1990 1993 

Edwards y Davies, 
Drepanophycus gaspianus Emsiano temprano 1990; Schwcitrer y 0.034 Chaloner, 1967 53.9 Li, 19:92 .. 3.1921 Lycophyta 

Heumann, 1993 

Dreponophycus qujingensis Emsiano Li y Edwards, 1995 0.025 
Ll y Edwards, .... ' 2.1286 Lycophyta 1995 

Drepanophycus devonicus Eifeliano tardío Li, 1992 0.02 Schwcitrer y so Schweitzcr Y. ·: 1 · 1.5887 Lycophyta Gcisen, 1980 Geisen, 1980 

Kaulangiophyton akantha Emsiano más tardío 
Edwards y Davies, 0.009 

Gensely ,! 05637 Lycophyta 1990 Andrews, 1984 

Haskinsia co/ophyl/a Givetiano temprano 
Grimon y Banks, 0.009 Grirnony 104 0.5637 Lycophyta 1983 Banks, 1983 

Haskinsia sagittata Givetiano a Frasniano 
Edwards y 0.0068 

Edwardsy 
0.3933 Lycophyta Benedetto, 1985 Benedetto, 1985 

Haskinsia hastata Eifeliano tardío(?) 
Berry y Edwards, 0.0048 Berry y Edwards, 01523 Lycophyta 1996 1996 

Baragwanathia longifo/ia 
Siegeniano medio Chaloner y Shcerin, 0.02 Gensely 425 . 1.5887 Lycophyta ( · Ludloviano? 1979; Banks, 1980 Andrews, 1984 

Baragwanathia abitibiensis Emsiano medio 
Edwards y Davies, 0.032 Hueber, 1983 42 2.9464 Lycophyta 1990 

Minarodendron cath siense Givetiano Li, 1990 0.004 Li, 1990 90 Li, 1990 0.2002 L co h 

Proto/epidodendron scharianum Emsiano más tardío 
Edwards y Davies, 0.015 Chaloner, 1967 1.0917 Lycophyta 

1990 
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Prorolepidodendron gi/boense Givetiano 
Grierson y Banks, 0.0().15 Grierson y 67 Grierson y Banks, 0.2324 Lycophyta 

1963 Banks, 1963 1963 

Estinnophyton graci/e Emsiano temprano 
Edwards y Davies, 0.0045 Fairon-Demaret, 

0.2324 Lycophyta 
1990 1978 

Estinnophyton wahnbachense Siegeniano temprano 
Edwards y Davies, 0.011 Fairon-Demaret, 

0.7302 Lycophyta 1990 1979 

Edwards y Davies, 
Fairon-Demaret, 

Fairon-Demare~ lederqia complexa Emsiano más tardío 1990 
0.015 1981; Kasperet 98 1981 1.0917 Lycophyta 

i a/, 1988 
i Gensel y 

1¡ 
Colpodexy/on deatsii Frasniano Grierson y Banks, 0.025 Andrews, 1984 80 Grierson y Banks, 

2.1286 Lycophyta 

1 
1963 1963 

Chaloner y Sheerin, Gierson y Banks, 
1 Colpodexy/on trifurcatum Eifeliano medio 

1979 y Banks, 0.025 1963; Schweitzer Lycophyta 
i 1980; Edwards y yCai, 1987 .¡ Benedetto, 1985 

j, 

Edwards y Edwards y 1: Colpodexylon cachiriense Givetiano a Frasniano Benedctto, 1985 0.0095 Benedetto, 1985 e::. o.6043 Lycophyta 

Co/podexylon schopfii Fameniano tard!o Lemoignee 0.01 Lemoigncc 
c.':::'.'". O.M57 ltschenko, 1980 ltschenko, 1980 Lycophyta 

Co/podexylon variabi/e Givetiano Schweitzer y Cai, 0.025 Schweitzer y Cai, 
Lycophyta 1987 1987 

Colpodexy/on coloradense Givetiano 
Beny y Edwards, 0.02 Beny y Edwards, 

Lyco¡lhyta 1995 1995 

Colpodexylon camptophyllum Giveliano 
Benyy Edwards, 0.03 

Beny y Edwards, 
''. Lycophyta .. 1995 1995 

Archaeosigi/laria vanuxemii Frasniano 
Grierson y Banks, 0.05 Grierson y 

!'.-)'.tophyta . 1963 Banks, 1963 " , 
Cyclostigma ki/torkense Fameniano Schwcitzer, 1969 0.3 

Gensel y 
Lycophyta' 

~ 
Andrews, 1984 J 

Protolepülodendropsis pulchra ~ 
Frasniano Banks, 1980 0.11 Schweitzer, 1965 Lyéophyta · 

lycopodites oosensis Eifeliano medio Chaloner y Sheerin, 0.004 
Grierson y 

01002 Lycophyta 1979 Banks, 1%3 

Phytokneme rhodona Devónico Tardio 
Genscl y Andrews, 0.03 Genscl y 120 3.7900 Lycophyta 1984 Andrews, 1984 

aevelandodendron ahioensis Fameniano 
Chitaley y Pigg, 0.025 Chitaley y Pigg, 

Lycophyta 
1996 1996 

Halleaphyton zhichangense Sicgeniano tardío Li y Edwards, 1997 0.015 Li y Edwards, 
Lycophyta 1997 

Haplostigma lineare Devónico Medio Mcl..oughliny 0.025 Mcl.oughliny Lycophyta · Lon , 1994 Lon , 1994 



Wexfordia hao/cense 
tem rano Matten, 1989 0.03 Matten, 1989 95 Matten, 1989 2.7059 Lycophyta 

Atasudendron minim Givetiano Senkevitsch et al .. 
0.1 Senkevitsch et 

160 
Senkevitsch et al .. 13.4896 Lycophyta 

1993 al., 1993 1993 
Berry y Edwards, 

Berry y Edwards, Gi/boaphyton griersonii Givetiano 1997 0.0145 
1997 

1.0446 Lycophyta 

Longostachys /atisporophyllus Givetiano Cai y Chen, 1996 0.035 Cai y Chen, 1996 56, Cai y Chen, 1996 2 4.3750 Lycophyta 
31 2' 

Chamaedendron 
Frasniano temprano Schweitzer y Ll, 

0.007 Schweitzer y Ll, 
40 

Schweitzer y Ll, 0.4080 Lycophyta multis oran 'atum 1996 1996 1996 .-:\':'' 
Pseudobomia ursina Fameniano tardío Schweítzer, 1967 0.6 Schweit7.CT, 1967 44.5000 S hen h 

Hamataphyton verticil/atum Fameniano más tardio Li, Cai y Wang, 
0.016 

Li, Cai y Wang, 
100 

Li, Caí y Wang, .. 
.: 1 1.1873 Sphenojihyta 

1995 1995 1995 
Rhacaphyton zygopteroides Fameniano tardío Leclercq, 1951 O.O! Leclercq, 1951 75 Leclercq, 1951 2 1.2300 Rhacophytales 

Rhacaphyton ceratangium Fameniano medio Andrews y Phillips, 
0.02 Andrewsy 84, 76 

Dittrich eJ ai, i983 '·,2:;_ i,, 2.5580 Rhacophytales 
1968 Philli s. 1968 2' 

Pratopteridophyton devonicum Givetiano o Frasniano Li y Hsü, 1987 0.004 Li y HsO, 1987 44 0.2002 Rhacophytales 

Gi/lespiea randolphensis Fameniano Erwin y Rothwell, 
74 Stauropteridales 

1989 

C/adozy/on scoparium Givetiano temprano 
Chaloner y Sheerin, 

0.015 
Krausely • 1.9050 Cladoxylales 

1979 W land, 1926 

Stein y Hueber, Gensely 
C/adozylon dawsonii Frasniano temprano 

1989 
0.015 Andrews, 1984 1.9050 Cladoxylales 

Emsiano tardío 
Edwards y Davies, 

0.1 TayloryTaylor, 13.4896 Cladoxylales 
Ca/amo h ton rimaevum 1990 1993 

Hyenia elegans Emsiano tardío 
Edwards y Davies, 0.012 Schweitzer, 1972 Cladoxylales 

1990 

Hyenia~gtii Givetiano 
Leclercq y Banks, 

0.007 Leclercq, 1970 Cladoxylales 
1962 

H enia banksii Eifeliano Amold, 1941 0.005 Amold, 1941 Ciado la les 

Pseudosporochnus nodosus Givetiano temprano 
Leclercq y Banks, 

0.08 
Leclercq y 

40 Cladoxylales 
1962 Banks, 1962 

Pseudosporochnus hueberi Frasniano temprano 
Stein y Hueber, 

0.022 Matten, 1974 60 
1989 

Xenocladia medul/osina Givetiano medio Stein y Hueber, 0.1 Amold, 1952 60(2a) Amold, 1952 
1989 

Pietzchia schulleri Devónico Tardío Gensel y Andrews, 0.03 Gensely 
1984 Andrews, 1984 

Piet:chia pof;11psilon Fameniano 
Gensel y Andrews, 0.025 

Gensely 
,1 2.1286 Cladoxylales 

1984 Andrews, 1984 
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Rhymokalon trichium Frasniano temprano Scheckler, 1975 100 Scheckler, 1975 Cladoxylales 

Metacladophyton tetra.rylum Givetiano Zhong, y Geng, 
0.015 Zhong, y Geng, Zhong, y Geng, 1.9050 Cladoxylales 

1997 1997 1997 
Givetiano rano Stein, 1982a 0.055 Stein, l 982a Stein, 1982a 6.0466 lrido teridales 

Givetiano tardío Stein, 1981 0.014 Stein, 1981 Stein, 1981 0.9980 lrido teridales 

Asteropteris no1'eboracensis Devónico Tardío Gensel y Andrews, 0.025 Gensel y 25 Gensel y Andrews, 2.1286 lridopteridales 
1984 Andrews, 1984 1984 

lbyka amphilwma Givetiano temprano Banks, 1980 48 
Skog y Banks, lridopteridales 

1973 
Reimannia aldenense Givetiano Stein, 1982b 95 Stein, 1982b lrido teridales 

Tetraxy/opteris schmidtii Frasniano temprano Scheckler y Banks, 0.08 Bcclc, 1957 80, Beck, 1957 2 8.8232 Progynmospcrmophyta 
1971a 67 2· 

Triloboxylon ashlandicum Frasniano temprano Scheckler y Banks, 
60 

Scheckler y Banks, 2 Progynmospennophyta 
1971a 1971a 

Triloboxylon arnoldii Givetiano Stein y Beck, 1983 Stein y Beck, 1983 2 Progynmospennophyta 

Aneurophyton germanicum Eifeliano tardlo Beck, 1976 Schwcitzer y Progynmospcrmophyta 
Matten, 1982 

Eos ermato teris s Eifeliano tardío Banks, 1980 1.067 Goldrin , 1924 39.8879 

Rel/imia thomsonii Eifeliano temprano BeckyWigh~ 0.2 l..eclertq y 1..eclertqy 16.9614 
1988 Bonamo, 1971 Bonamo, 1971 

Cairoa lamanekii Givetiano medio Beck, 1976 Matten, 1973 

Proteokalon sp Frasniano temprano Schecklery 
56(2') Schecklery 

Banks,1971b Banks, 1971 b 

Eddya sullivanensis Frasniano Beck, 1967 0.005 Gensel y 40(2') Beck, 1967 2 0.5490 
Andrews, 1984 

Toumaisiano Amold, 1934 15 Amold, 1934 2 44.9877 Pro 
Frasniano más su or Amold, 1931 0.9 Amold, 1931 15 Amold, 1931 2 37.3059 Pro 

Callixylon erianum Fameniano Meyer-Berthaud el 
0.09 

Meyer-Berthaud 
62 Meyer-Berthaud el 2 9.6673 

al., 1991 eta/., 1997 al., 1991 
Calf Ion whiteanum Fameniano tardío Trivett,1993 Amold, 1934 70 Amold, 1934 2 38.9045 

Cal/ixy/on trifilievii Fameniano Lemoigne et al., 
60 

Lemoigne et al., 2 Progynmospennophyta 
1983 1983 

Cal/ixylon schmidti Frasniano Lemoigne et al., 
70 

Lemoigne et al., 2 Progynmospennophyta 
1983 1983 

Callixy/on brownii Toumaisiano Lemoigne et al, 
36 Lemoignc et al., 2 Progynmospennophyta 

1983 1983 
Ir 

Lemoigne et al., 
i Lemoigne et a/., ,. Cal/ixylon petryi Frasniano 1983 1.08(2') 1983 2· Progymnospennophyta 
i! 
[;¡ 
il 

11 ¡¡ 
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Callixylon amoldii Tournaisiano Lemoigne el al .. 44 Lemoignc e1 al .. 
Progymnospcrrnophyta 1983 1983 

Prolopil)'S buchiana Devónico Tardío Gensel y Andrews, 0.45 Walton, 1957; 
27.1085 Progymnospermophyta 1984 Scott, 1923 

Elkinsia polymorpha Fameníano medio Serbet y Rothwell, 0.0090 Serbety 126(2') Serbet y Rolhwell, 1.0940 Pteridosperrnophyta 1992 Rothwell, 1992 1992 

Kerryoxylon hexalobalum Farneníano más tardío Matten, Tanner y 0.0060 Matten, Tanner y 53 Mallen, Tanner y 0.3352 Pteridosperrnophyta Lace , 1984 Lace , 1984 Lace , 1984 

Tortilicaulis transwal/iensis Pridoliano Edwards, 1979 0.0004 Edwasds, 1979; 
No aplicable 

lncertae sedis D<0.001 

Tortilicaulis offaeus Gediniano temprano Edwards el al., 0.00014 Edwards el al., No aplicable lncertae sedis 1994 1994 D<0.001 

Sporogoniles exuberans Siegeniano medio Edwards y Davies, 0.0005 Hoeg, 1967 No aplicable 
lncertae sedis 1990 D<0.001 

Sporogoniles chapmanii Emsíano tardío Heeg, 1967 0.00075 Heeg, 1967 .. ',; No aplicable 
lncertae sedis D<0.001 

S ro oniles excellens Devónico Tem rano Hoe , 1967 0.002 Hoe , 1967 . ·'. 0.0838 lncertae sedis 

Tarrantia salopensis Gediníano temprano Fanníng el al., 0.00088 Fanning el al., 
' •". No aplicable lncertae sedis 1992 1992 .001 

Krithodeo h Ion ero lii Sie eniano Edwards, 1968 0.0043 Edwards, 1968 35 Edwards, 1968 ' 0.2194 lncertae sedis 

Oocampsa calheta Emsiano tardío 
Andrews et al., 0.02 

Andrews el al., 
1.5887 lncertae sedis 

1975 1975 

S1enokoleos bifidus Frasniano temprano Mallen y Banks, . 0.005 Manen y Banks, 77 0.2657 lncertae sedis 1969 1969 

Crossia virginiana Eifeliano tardío Beck y Stein, 1993 0.01 
Beck y Stein, 

108 lncertae sedis 1993 

Cervicomus wenshanensis Siegeniano Li y Hueber, 2000 0.0045 Li yHueber, . ' lncertae sedis 2000 
RemyyHass, 

:~ 

Go1hanophyton zimmermanni Emsiano tardío Remy y Hass, 1986 0.015 90 lncertae sedis ~ 1986 i 
Sicgeniano tardío 

Edwards y Davies, 0.002 Taylor y Taylor, 
38 0.0838 Horneophylon lignieri 1990 1993 "Protrachcophyta" ~ 

V 
lyonophyton rhyniensis (G) Síegeniano tardío 

RemyyHass, 0.002 RemyyHass, 
0.0838 ''Protrachcophyta" 1991a 1991a 

langiophylon mackiei (G) Siegeníano tardío 
Edwards y Davies, 0.002 Rerny, Gensel y 

0.0838 "Protrachcophyta" 1990 Hass, 1993 

Ag/aophyton mojar Siegeniano tardío 
Edwards y Davies, 0.006 

Edwards D. S., 
50 0.335 "Protrachcophyta" 1990 1986 

Caialangii Pridoliano 
Fanning et al., 0.00075 Fanning et al., No aplicable "Protrachcophyta" 1990 1990 (D<0.001 
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