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En un trabajo reciente, RODRíGUEZ (27) presenta un estudio compara­
tivo de los componentes del xilema secundario de 36 umbelíferas y 38 araliáceas, 
dando atención especial a los elementos vasculares y al significado de sus ca· 
características para la interpretación filogenética de ambas familias, generalmente 
reconocidas como parientes cercanas. Se base tal estudio en la corriente de in­
vestigación iniciada por BAILEY y TUPPER ( 5 ) ,  BROWN ( 1 1 ) ,  y JEFFREY (22)  
al señalar e l  carácter primitivo de  los elementos vasculares de  gran longitud, de 
la puntuación escalariforme de las paredes laterales de los mismos, y de la abun­
dancia de traqueidas y escasez de tráqueas, así como el carácter avanzado de los 
elementos vasculares cortos, la ausencia o escasez de traqueidas y la abundancia 
de tráqueas. Otros autores, BARGHOORN (6, 7 Y 8 ) ,  FROST ( 1 5, 16  Y 1 7 ) ,  
GILBERT (20) Y KRIBS (23  y 24) , entre otros, aportaron evidencia corroborativa 
e indicaron otras tendencia:s de modificación progresiva que se podían reconocer 
en los detalles estructurales y organización del xilema secundario. Los criterios 
así fundamentados se han aplicado a problemas de sistemática en diversos grupos 
como en los estudios de ADAMS ( 1 ) ,  BAILEY y HOWARI (2, 3 Y 4) ,  CARLQUIST 
( 1 2 ) ,  GARRATT ( 18 Y 19) ,  HEIMSCH y WETMORE ( 2 1 ) ,  LI Y CHAO ( 2 5 ) ,  
MOSELEY (26) , TIPPo. ( 2 8  y 29} ,  Y TITMAN ( 31 ) .  El desarrollo y los resul­
tados de esta línea de investigación han sido comentados y resumidos por Cox 
( 1 3 ) ,  ADAMS ( 1 ) ,  y TIPPO ( 30 ) ,  y, brevemente, por RODRÍGUEZ (27) . En 
este último trabajo, la comparación de los componentes del xilema secundario 
indicó, con respecto a varias de sus características, un escalonamiento en que las 
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araliáceas leñosas ocupan los peldaños inferiores, seguidas por las araliáceas de 
hábito herbáceo ; algunas umbelíferas de porte arborescente o frutescente resultan 
comparables a araliáceas bastante avanzadas; las umbelíferas típicas aparecen aún 
más avanzadas, mientras que las posiciones más avanzadas están ocupadas por 
umbelíferas decididamente herbáceas, y por especies muy modificadas como al­
gunas típicas de las alturas andinas. 

En esta contribución se estudia el xilema secundario en cuatro especies 
no comprendidas dentro del trabajo mencionado, con el propósito de ir comple­
tando el cuadro esbozado en él. 

MATERIAL Y METODOS 

El material estudiado fue la parte provista de xilema secundario de plan­
tas de Foeniculum vulgare MilI., cultivada en la Ciudad Universitaria como ador­
no ; de Arracada xanthorhiza Bancroft y Datlcus Carota L., cultivadas como hor­
talizas en las cercanías de San Pedro de Montes de Oca; y un fragmento de raíz 
de Sanicula crassicaulis Poepp. tomado de un ejemplar de herbario (c. R. Bell 
1 3 1 1 )  recogido en Megler, Estado de Washington, E.U.A. Para el estudio se 
hicieron cortes microtómicos, fijando en FAA, infiltrando por medio de una 
serie de alcohol butilico terciario, y tiñendo con safranina-fast green. Las carac­
terísticas de los componentes del xilema se estudiaron en material macerado en 
solución de Jeffrey de ácidos crómico y nítrico, lavado, teñido con safranina 
alcohólica, y montado en resina sintética. De cada muestra se estudió y midió 
un centenar de elementos traqueales, anotándose el diámetro y la longitud total, 
las características de perforación y puntuación, y el ángulo de las paredes extre­
mas. Este último dato se calculó de la medida del diámetro de la tráquea al co­
mienzo de la pared extrema y de la distancia desde ese punto hasta el punto 
en que dicha pared toca a la pared lateral cerca de la punta. Considerando esas 
dos medidas como las de dos catetos · de un triángulo rectángulo, se obtiene un 
valor para la cotangente del ángulo extremo formado por la pared oblicua, que 
en este caso es la hipotenusa. 

OBSERVACIONES 

Sanícula crassicaulis Poepp. varo crassícaulis Bell (Saniculoidere Sanicu­
lere) es una especie herbácea del Oeste de Norte América, cuyas raíces pueden 
llegar a ser bastante gruesas (9) . De un fra.gmento de la parte superior de la 
raíz fue posible obtener suficiente material para presentar datos comparables con 
los de las demás muestras :  los elementos vasculares tienen como promedio 122,5 .'1. 
de longitud y 36 JL de diámetro; la puntuación es semejante a la de las tráqueas 
de S. deserttcola descritas anteriormente, o sea de escalariforme ancha a transicio­
naI. Las perforaciones, sencillas, se encuentran en paredes extremas que varían 
desde 30Q a 90Q con el eje de la tráquea, siendo el ángulo promedio de 5 7Q• 

Arracacia xanthorhiza Bancroft (Apioidea:-Smyrniere) es una hierba cau­
lescente, con tallos subterráneos perennes cuyas ramificaciones tuberosas son la 
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arracacha comestible. El eje primario de la planta, demasiado duro para el con­
sumo, fue investigado en plantas transplantadas de un huerto en Sabanilla de 
Montes de Oca al jardín de la Universidad de Costa Rica. Este tallo subterráneo 
de 36 mm de diámetro, muestra en corte transversal una médula de 18  mm de 
diámetro alrededor de la cual la estela tiene un desarrollo radial de 6 mm, 
de los cuales 5 corresponden al xilema. La médula, los radios del xilema, y 
la corteza, muestran un abundante depósito de almidón. Faltan del xilema ele­
mentos fibrosos. Los vasos conductores están colocados en filas radiales o en 
grupos angostos orientados radialmente, con escaso parénquima paratraqueal 
desprovisto de almidón. Los poros son polígonos y se encuentran en número de 
unos 60 por mm cuadrado. 

Los elementos vasculares (fig. 1 )  tienen de 290 a 90 p. de longitud, 
siendo el promedio 1 69,33 ¡J., Y de diámetro de 1 00 a 30 ¡J., con un promedio 
de 67,7 p.; en la pared, de 3 a 6 p. de grueso, la puntuación es escalariforme 
en las áreas de contacto intervascular, y consta de fosas con borde bien desarro­
llado. En las zonas de contacto con células parenquimatosas la puntuación es 
de escalariforme a, en apariencia, opuesta, cuando muchas células angostas de 
parénquima rodean a un vaso ancho (fig. 1 ) .  En algunos elementos traqueales, 
especialmente los de poca longitud, la puntuación escalariforme pierde su orien­
tación horizontal para formar remolinos que sugieren huellas digitales. La 
perforación es en todos los casos sencilla, y la pared extrema forma ángulos de 
20 a 909, siendo el promedio 7 198'. 

En el xilema se encuentran radios medulares, en número de 3 a 4 por 
mm de sección tangencial, generalmente de 2 a 3 células de ancho, y en su 
mayoría de 3 a 10  mm de alto. 

Foeniculum vulgare Mill. (Apioidere-Amminere-Seselinre) es una hierba 
perenne, cuyos tallos aéreos llegan hasta 2 m de alto. En la base de tales 
tallos se encuentra. hasta 6 ° 7 mm de espesor radial de xilema secundario, bien 
lignificado, compuesto de fibras del tipo corriente en las umbelíferas, con pared 
delgada, lumen ancho y puntuaciones abundantes, y de una longitud media de 
436 p. (fig. 2 ) .  Los vasos están colocados en líneas radiales o en grupos an­
gostos y radialmente alargados, teniendo cada poro en sección transversal forma 
de polígono. Se encuentran unos 30 poros por mm cuadrado. Los elementos 
traqueales varían en longitud de 390 a 120 p., dando como promedio 231 , 5  ¡J.; 
el promedio de diámetro es de 58' p.. Las paredes laterales muestran puntuación 
intervascular de tipo escalariforme a transicional (fig. 2 ) ,  siendo frecuente 
que en zonas de contacto de los elementos traqueales con el parénquima, donde 
las fosas son más bien ovaladas -siendo la puntuación individualmente escala­
riforme en contacto con cada célula- la agrupación de varias células paren­
quimatosas angostas alrededor del vaso dé un aspecto de puntuación opuesta a 
la pared de éste. Las fosas tienen todas borde ancho. Las perforaciónes son 
sencillas, y las paredes extremas forman un ángulo promedio de 5 19, mostrando 
bastante variabilidad, ya que se encuentra en el material desde paredes en án­
gulo recto con el eje del vaso hasta perforaciones situadas en una pared lateral. 
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Se presentan también células intermedias entre vasos y traqueidas, así como tea­
queidas típicas en número muy �ueño, fusiformes y polígonas, acompañando 
a las tráqueas. 

Los radios medulares del xilerna se encuentran en nlunetO promedio de 
� por mm. Hay pocos radios uniseriados, de 100 p. de alto más o menos, y 
radios multiseriados que varían de 100 a 1500 ji- de alto. de 2 a :') células de 
ancho en la parte media, y ocasionalmente con porciones marginales uniseriadas 
de 4 o :') células de alto, unos y otros parecidos a los de Conium maculatum y 
del tipo frecuente en esta familia, Heterogéneo JI B de KIUBS (23). 

Dauru! Carota L. (Apioide:r-Dauce:e) .  El desarrollo y la naturaleza 
morfológica de la zanahoria han sido cuidadosamente investigados por ESAU 
(14), quien indica que la mayor parte del tejido de reserva de la zanahoria 
comestible se debe a la actividad del cambium vascular. Tanto el floema secun­
dario como el xilema secundario consisten principalmente de parmquima lon­
gitudinal y parénquima radial, no apareciendo elementos lignificados en can­
tidad apreciable, en nuestra región, sino esporádicamente al final de una esta­
ción seca y luminosa prolongada. Sin embargo, en zanahorias grandes de mer­
cado se puede encontrar, en un diámetro total, por ejemplo, de S cm., de 4,� 
a 5 cm. de grosor diametral del cuerpo correspondiente al xilema secundario. 

Entre el tejido parenquimatoso, los vasos conductores siguen un (Ursa 
tortuoso, viéndose en corte transversal en hileras radiales cortas o grupos muy 
angostos, siendo cada vaso redondeado, ovalado o polígono. No se encuentran 
aquí traqueidas, sino únicamente elementos traqueales perforados, cuya lon­
gitud promedio es de 108 ft Y cuyo diámetro promedio es de '5'5,2 ,.,. (ng. 3 ) .  
La puntuación de las paredes es ampliamente escalariforme en paredes inter­
vasculares, y alterna, de fosas pequeñas ovaladas, en las zonas de contacto con 
pan�nquima. Todas las fosas tienen borde. En muchos elementos traqueales, es­
pecialmente los más cortos, abundan las alteraciones de la orientaci6n de las 
(osas, dando origen a remolinos como los descritos en Amt<r,cia xanthorhiza. Las 
perforaciones son sencillas, y con frecuencia menores que el diámetro del vaso. 

Las paredes extremas varían bastante de ángulo, pudiendo haber elementos con 
la perforaci6n en una pared lateral, si bien la mayoría de las células tienen 
ángulos de más de 40� y el promedio es de 639 48'. 

Los radios medulares, que tienen un desarrollo exagerado en la zana­
horia comestible, se encuentran en número de 6 por mm, y son generalmente 
multiseriados, de 3 a 8 células de ancho y de 700 ¡;. a 4 o 5 mm de alto. 

DISCUSIQN 

En el trabajo citado (27) se hace hincapié en el hecho de que, si bien es 
raro que una especie muestre igual avance en un número de características variadas 
-ya que, según apunta AOAMS ( 1 ) ,  lo corriente es que el proceso evolutivo afecte 
a cada una de éstas independientemente y a unas más que a otras- al comparar 
a las umbelíferas COn las araliáceas, se percibe un escalonamiento en que las 
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araliáceas orupan la posición inferior y las umbelíferas, en un sentido u otro, 
se destacan corno más avanzadas. Dentro de cada familia también se puede 
observar un escalonamiento, sirviendo las umbelíferas leñosas y las araliáceas 
herbáceas corno puente para establecer tendencias comunes a ambas familias. 
Las tres especies aquí estudiadas, cuyas características se resumen en el cuadro 
1, ocupan sin dificultad lugares dentro de la serie de umbelíferas ya descrita. 

Con respecto a la longitud de los elementos vasculares (fig. 4 ) ,  Daucus 
Carota se revela corno una de las especies más avanzadas de toda la familia, 
dado el tamaño generalmente muy pequeño de los componentes de las tráqueas, 
resultando tanto el promedio como los límites de variación cifras menores que 
las de Pituranthus aPhylla, y estadísticamente sin diferencia significativa con 
las de Sanicula deserticoJa y Sanícula crassicaulis. Tal posición avanzada calza 
muy bien con las características morfológicas de la especie, que representa un 
tipo muy especializado dentro de la familia. Arracacia xanthorhiza, comparada 
con otras umbelíferas, tiene elementos vasculares de longitud similar a los de 
Conium maculatum y BuPleurum longiradiatum, o sea, de características media­
namente avanzadas dentro de la familia. En comparación con otras especies del 
género, resulta más avanzada que las muestras vistas de A. atropurpurea y A. 
Wiggins;;; esto concuerda con el hábito más decididamente herbáceo y de tallo 
terrestre de A. xanthorhiza. Famiculum vulgar e üene elementos vasculares com­
parables en cuanto a longitud, con los de Diplolophium zambesial1um, mientras 
que la diferencia con los de COl1ium maculatum, Sphenos.ciadium capitellatum y 
Cicuta Douglasii es escasamente significativa -todas especies de hábito similar 
al de Famiculum. 

Una contribución original del autor a la investigación comparativa del 
xilema secundario fue hacer notar el valor para estos estudios de la curva de 
frecuencia de ángulos de la pared extrema, más bien que el del promedio de 
tales ángulos. En la obra ya citada se mostró cómo araliáceas y umbelíferas 
ofrecen una serie continua de curvas de tal clase, caracterizándose las araliáceas 
típicas por cumbres al lado agudo de 459 y las umbelíferas típicas 
por curvas cuyas cumbres están del lado obtuso de 459; mientras que 
araliáceas avanzadas y umbelíferas leñosas tienden a dar curvas intermedias 
entre ambas condiciones. Al aplicar este criterio (fig. 5 )  a las especies en con­
sideración, resulta nuevamente Daucus Carota sumamente avanzada. La curva 
correspondiente muestra mayor próporción que en ninguna otra especie estu­
diada, de ángulos mayores de 80Q, si bien comprende, corno también es caracte­
rístico en esta familia, una "cola" de ángulos muy agudos. La curva de Arracada 
xanthorhiza es la de una umbelífera típica, con un alto porcentaje de ángulos 
mayores de 60Q, y especialmente mayores de 70Q; es u?a curva notablemente 
similar a la de una muestra de raíz de Arracada Wigginsii; y un poco menos 
parecida a la de una muestra de tallo aéreo de esta última especie. La curva 
presentada por Sanicula crassicaulis, si bien formada con un número inferior de 
medidas, es también del tipo corriente en las umbelíferas de avance moderado. 
La de Fceniculum vulgare, aunque es siempre una curva que no desentona en-



CUADRO 1 

Características del xilema secundario de algunas Umbelíferas 

Caracterlstica 

Corte transversal 
de las tráqueas 

Espesor de la pared 
Puntuación 

Longitud : 
Máxima 
Media 
Mínima 

Diámetro : 
Máximo 
Medio 
Mínimo 

Razón L :D 
Angulo de pared extrema : 

Máximo 
Medio 
Mínimo 

�erforación 
Radios medulares : 

Tipo 
Altura máxima 
Altura mínima 

Sanicula 
crassicaulis 

Escalariforme a 
transicional 

2 10 
122, 5±5  

75  

5 5  
36 
1 5  

3,4 : 1  

90Q 
57Q 
30Q 

Sencilla 

Arracada 
xanthorhiza 

Polígonos 

3 - 6  p. 
Escalariforme 
(Vórtices en al­
gunos segmentos ) 

290 
1 69,3 +-4,8 
90 

1 00 
67,7+-1 ,3  
30  

2 , 5 : 1  

90' 

71Q  
20Q 

Sencilla 

Homog. II 
10  mm 
3 mm 

Foeniculum 
vulgare 

Polígonos 

2 - 5 P. 
E'Scalariforme 
a transicional 

390 
2 3 1, 5+- 5,7 
120 

100 
58+-2 
1 5  
4 : 1  

90Q 
5 1  Q 
OQ 

Sencilla 

Het. JI B.  
1 500 p. 

100 p. 

Daucus 
carota 

Polígonos a 
redondeados 

Escalariforme 
(Vórtices en al­
gunos segmentos) 

180 
108+-2,7 

50  

100 
5 5 +- 1 ,3  
30  

1 ,9 : 1  

90' 
64q 
O., 

Sencilla 

Homog. II 
5 mm 

700 p. 
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tre las de otras umbelíferas, es algo menos avanzada : se compara más bien con 
las de Angelica lineariloba, Peucedanum Gttlbanum, o Myrrhidendron Donnell­
Smithií, o bien con la de Eryngium bupleuroides, estas dos últimas, especies ar­
borescentes y de cuerpo leñoso bien desarrollado, las dos primeras hierbas peren­
nes de tallo robusto. 

En cuanto a la puntuación de las paredes laterales, estas cuatro especies 
concuerdan bien con las demás de la familia ya descritas. Es curioso notar que 
esta familia, por muchos conceptos más avanzada que las araliáceas, retiene el 
aspecto relativamente primitivo de las fosas lineares, en ordenación frecuente­
mente escalariforme, que muchas araliáceas han trascendido. Otro detalle de 
interés es la alteración observada en las puntuaciones escalariformes, especial­
mente en elementos vasculares pequeños. Las fosas alargadas pierden la orien­
tación horizontal típica, y aparecen dispuestas en líneas curvas y a veces hasta 
en sentido vertical, dando con frecuencia la impresión de un remolino o una 
huella digital. Este fenómeno es frecuente en material de Arracada xanthorhiza 
y Daucus Carota, como se ha dicho, y también se observa en otras umbelíferas 
como Arracada Wigginsii, Bupleurum longiradiatum, Sanicula deserticola y 
Pteryxia petraea. Bien se podría atribuir esta anomalía en la puntuación al sim­
ple acortamiento de las células que dan origen a los vasos, ya que tal acorta­

miento probablemente va acompañado de cambios en el modo de depositarse 
la pared celular (cf. BONNER y GALSTON (lO), p. 206, citando a Frey,Wyss­
ling). Pero cabría objetar qué áreas con alteración de las puntuaciones se en­
cuentran también en elementos traqueales decididamente alargados, como en 
Daucus (fig. 3 ) .  

Tal vez estas desviaciones d e  la pOSIGOn d e  las fosas, que ciertamente 
deben indicar un cambio en el comportamiento del citoplasma en el curso del 
desarrollo de las células del cambium, sean fenómenos de índole análoga a la 

formación de laberintos y vueltas en los engrosamientos "terciarios" de elemen­
tos vasculares de umbelíferas tales como Heteromorpha arborescem, H. trifoliata, 
y Bupleurum fruticosum, y araliáceas como Astrotrichia pterocarpa. En tal caso, 
la formación de vórtices y desviaciones marcadas de la horizontal en las pun­
tuaciones escalariformes se podría considerar independientemente como una ca­
racterística avanzada, así 'como los remolinos de engrosamiento "terciario" de las 
especies mencionadas se pueden considerar como una forma avanzada del en­
grosamiento "terciario" helicoide sencillo, frecuente en Bupleurum fruticosum y 
en Heteromorpha, y predominante en araliáceas como Nothopanax arboreus y 
N. Colensoi, y también en especies más alejadas del complejo Umbellales, como 
Garrya Veatchii y G. Wrightii. Se plantea aquí una línea de investigación que 
conviene seguir en más detalle. 
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Figs. 1-3 :  Componentes del xi lema secundario de algunas um­
belíferas herbáceas. Dibujados x 166 de material 
macerado. 

Fig. 1 :  Arracada xanthorhiza. Elementos traqueales. Nótese 
la puntuación escalariforme y (abajo, derecha) alte­
raciones en la orientación de las fosas. 

Fig. 2 :  Fceniculum vulgare. A la izquierda, traqueidas y un 
elemento vascular semejante a traqueida. Segmentos 
traqueales mostrando la variabilidad en forma y ta-

maño. A la derecha, una fibra leñosa. 
Fig. 3 :  Daucus Carota. Elementos traqueales. Nótese la poca 

longitud, y la puntuación escalariforme con altera­
ciones en la orientación de las fosas. 
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Figs. 4-5 :  Gráficas para la comparación de las características del 
xilema secundario de algunas umbelíferas. 

Fig. 4: Variabilidad y promedio de la longitud de los ele-
mentos traqueales. Se indica los extremos de variación 
y el promedio, y por medio de líneas dobles, la des­
viación tipo y el error tipo. Se ha indicado la escala 
hasta 2000 fL para permitir la comparación con los 
datos presentados en una publicación separada, en 
que se incluyen especies de umbelíferas y araliáceas. 

Fig. 5 :  Curvas de frecuencia del valor del ángulo de la pa-
red extrema en elementos vasculares. Se ha dibujado 
para permitir la comparación con una gráfica seme­
jante publicada por separado, en que se incluyen es­
pecies de umbelíferas y araliáceas. Daucus Carota 
viene a representar el extremo de desviación hacia el 
ángulo recto encontrado en ambas familias. 
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RESUMEN 

Se suman aquí datos relativos a cuatro especies herbáceas de umbelíferas 
a un estudio más extenso en que se describe y compara el xilema secundario 
de un número de especies de umbelíferas y araliáceas. Incorporando estas es­
pecies a las previamente estudiadas, resulta Daucus Carota muy avanzada en 
sus características anatómicas, así como 10 es por su morfología y posición sis­
temática; Arracada xanthorrhiza viene a ser una especie moderadamente avan­
zada, aún en comparación con otras especies del mismo género, y Famiculum vul­
gare comparable a otras umbelíferas perennes de porte herbáceo robusto. Sanicula 
crassicaulis, en otra subfamilia, resulta muy avanzada dentro de la familia co­
mo su congénere S. desertícola. Se comenta la posibilidad de que puntuaciones 
escalariformes alteradas formando vórtices o curvas sean una característica avan­
zada, que se observa en varias especies de esta familia. 

SUMMARY 

Descriptions and measurements of the secondary xylem components of 
four herbaceous Umbelliferae are presented (Table 1 ) ,  as an addition to a 
comparative study concurrently in print, comprising 36 Umbelliferae and 38 
Araliaceae (27) . If the species here considered are integrated into the foregoing 
series, Daucus Carota is shown to have highly advanced characteristics, in har­
mony with its systematic position and morphologic characteristics. Arracada xan­
thorhíza, a South American perennial herb whose rootstock . puts out fleshy 
lateral growths which constitute the edible "arracacha", appears to be moderately 
advanced, slight1y ahead of its more shrubby congeners. Feeniculum vulgare, a 
perennial herbaceous species, is comparable to other Apioid species of like habit 
such as Conium maculatum, and occupies an intermediate position in the family. 
Sanícula crassícaulis, a western North American herbaceous species, appears also 
to be well advanced, stressing the independent progress which has taken place 
within each sub-family. 

A frequent modification of scalariform lateral-wall pitting, resulting in 
the formation of whorled patterns is described in vessel elements of Arracacia 
xanthorhiza and Daucus Carota. Similar patterns have been observed in Arra­
cada Wígginsii, Bupleurum I011giradiatum, Sanícula desertfcola and Pteryxia pe­
traea. Formation of s�ch patterns might be interpreted as a result of the redue­
tion of vessel-element length leading to cell-wall formatlOn as in isodiametric 
cells; or else, it may be an advanced modification of scalariform pitting, perhaps 
related to whorled patterns of "tertiary" thickening of lateral walls, reported in 
Heteromorpha arborescens, H eteromorpha trifoliata, Bupleurum fruticosum and 
also in Astrotrichia pterocarpa (araliace�) . If this is the case, the whorled pat­
terns of pitting might stand, with relation to typical scalariform pitting, as the 
whorled patterns of "tertiary" thickening to the simpler helicoid patterns com­
mon in Bupleurum fruticosum and in Heteromorpha, in Araliac� such as 
Nothopanax arboreus and Nothopanax Co/unJoi, as well as in Garrya Veatchií 
and G. Wrightii. 
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