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Abstract. REPLY TO AXSMITH ET AL. 'S (2007) PAPER PUBLISHED IN AMEGHINIANA 44: 223-230: “THE "NEwW AP-
PROACH TO CORYSTOSPERMALES” AND THE ANTARCTIC FOssIL RECORD: A CRITIQUE”. This contribution replies
to the critique of Axsmith, Taylor and Taylor published in the previous number of Ameghiniana. In first
place, it is insisted on not admitting ‘as unequivocal evidence’ the supposed attachment of Dicroidium
odontopteroides leaf to the axis with short shoots reported by Axsmith et al. (2000) at Alfie locality,
Antarctica. Furthermore, the present analysis of cupulate organs, described at same locality by Axsmith ef
al. (2000), suggests that Umkomasia uniramia belongs to another morphotaxon with peltasperm affinities. It
is remarked that in Artabe and Brea’s contribution published in Alcheringa all the characters present in
Argentinean corystosperm stems were analyzed and not one record from Antarctica was ignored nor the
evidence that the material provides to the understanding of the corystosperms. In addition, above men-
tioned Axsmith et al. ’s paper, has opened the discussion regarding to the Corystospermales concept, the
reconstructions used in phylogenetic approaches and the vegetative characters selected in cladistic analy-
sis. The study of Argentinean corystosperm stems allows visualizing the biased use -in cladistics- of dis-
criminative vegetative characters in Medullosales, Cycadales and Corystospermales. As it happens with
Medullosales and Cycadales, Corystospermales should include two end members corresponding to the
reconstructions proposed for Antarctica and Argentina.

Resumen. En esta contribuciéon se da respuesta a la critica de Axsmith, Taylor y Taylor publicada en
Ameghiniana 44: 223-230. En primer lugar, se insiste en no admitir como "evidencia inequivoca" de cone-
xién organica a hojas de Dicroidium odontopteroides con ramas con braquiblastos reportadas por Axsmith
et al. (2000) en la localidad de Alfie, Antartida. Asimismo, el anélisis del material de la Antartida realiza-
do en el presente trabajo, permite interpretar que los érganos cupulados de Umkomasia uniramia deberian
asignarse a otro morfogénero probablemente peltaspermoide. Remarcamos que en la contribucién de
Artabe y Brea publicada en Alcheringa se analizaron todos los caracteres que presentan los lefios de corys-
tospermas de la Argentina y no se ignoraron los registros de la Antartida, ni las evidencias que dicho ma-
terial aporta al entendimiento de las corystospermas. Asimismo, el trabajo de Axsmith et al., ya men-
cionado, abri¢ la discusién respecto del concepto de Corystospermales, las reconstrucciones utilizadas en
los estudios filogenéticos y los caracteres vegetativos seleccionados para realizar analisis cladisticos. El es-
tudio de los tallos de corystospermas de la Argentina, permite visualizar el sesgo que presentan los anali-
sis cladisticos respecto de la utilizacién de caracteres vegetativos discriminantes en Medullosales,
Cycadales y Corystospermales. Como ocurre con las Medullosales y las Cycadales, las Corystospermales
deberfan incluir dos taxones terminales correspondientes a las reconstrucciones propuestas para la
Antartida y la Argentina.
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Esta réplica tiene por objeto contestar algunas de
las afirmaciones realizadas por Axsmith et al. (2007)
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en la revista Ameghiniana en donde los autores com-
plementan una fuerte critica del trabajo publicado en
Alcheringa por Artabe y Brea (2003), con la revalida-
cién de un estudio efectuado por Axsmith et al.
(2000) sobre material de la Antéartida. Con el objeto
de seguir una linea de razonamiento coherente, se
analizaran, en primer lugar, los datos controvertidos
de la Antartida y en una segunda seccion, el grado
de sustento de la critica al trabajo publicado en
Alcheringa (2003).
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Los datos de Axsmith et al. (2000) de la
Antartida

Aunque las hojas de Dicroidium Gothan emend.
Townrow son muy abundantes y estdn ampliamente
distribuidas a través de todo el Triasico de Gondwa-
na, la reconstrucciéon de la planta entera es todavia
objeto de un profundo debate. Distintos autores han
sugerido para Dicroidium héabitos que van desde ar-
bustivo a arborescente (Retallack, 1977, 1980;
Petriella, 1978, 1981; Anderson et al., 1998; Anderson
y Anderson, 2003). Se han formulado tres reconstruc-
ciones de la planta de Dicroidium. Las dos primeras
(Retallack y Dilcher, 1988; Petriella, 1978) fueron pro-
puestas con material del sudoeste de Gondwana y
utilizan a los troncos de Rhexoxylon Bancroft emend.
Archangelsky y Brett como los tallos de la planta de
Dicroidium. Asi, Retallack y Dilcher (1988) proponen
que “Umkomasia granulata” probablemente fuera un
arbol caduco que dominé los bosques estacionales de
las planicies fluviales de tierras bajas en Sudéfrica. La
reconstruccién realizada por Petriella (1978) muestra
a Dicroidium como un arbol palmeriforme de 10 m de
altura y esta basada en la asociacién consistente de
Dicroidium zuberi-Rhexoxylon piatnitzkyi hallada en la
Formacioén Ischigualasto, Argentina (Archangelsky
y Brett, 1961; Archangelsky, 1968, 1970).

Meyer-Berthaud et al. (1992, 1993) y Taylor (1996)
amplian el concepto de la “planta de Dicroidium” pa-
ra incluir no sélo a la alianza de Dicroidium-
Rhexoxylon de Africa del Sur y América del Sur, sino
también a la asociacion de Dicroidium-Dadoxylon en-
contrada en Antartica. La planta de Dicroidium de la
Antartida estd basada en el material de la Formacién
Fremouw, e incluye tallos pequenos descriptos por
Meyer-Berthaud et al. (1992, 1993) como Kykloxylon
fremouwensis Meyer-Berthaud. Estos ejes presentan
un anillo de haces primarios que rodean una médula
central y, a diferencia de Rhexoxylon, no desarrollan
xilema secundario andémalo, tienen anillos de creci-
miento marcados y ramificaciéon axilar (Meyer-
Berthaud et al., 1993; Taylor, 1996; Caneo et al., 2003).
Las bases foliares en conexién con los tallos de
Kykloxylon Meyer-Berthaud et al. exhiben cavidades
secretoras semejantes a las que presentan las frondes
de Dicroidium fremouwensis halladas en la misma lo-
calidad (Pigg, 1990). El mismo tipo de cavidades se-
cretoras presentes en las hojas de D. fremouwensis
(Pigg, 1990), en Pteruchus fremouwensis (Yao et al.,
1995) y en el tallo de Kykloxylon fremouwensis (Meyer-
Berthaud et al. 1992, 1993) aparecen también en
Umkomasia resinosa (ejes, pared de la ctpula y tegu-
mento de los 6vulos) (Klavins et al., 2002). La presen-
cia de estas cavidades secretoras distintivas ha sido
utilizada para unir todos los 6rganos de la planta
(Taylor, 1996; Klavins et al., 2002). Del Fueyo et al.
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(1995) describieron grandes tallos lefiosos in situ, pro-
venientes del bosque f6sil de Gordon Valley (Tridsico
Medio, Antartida) que asignaron a Jeffersonioxylon
Del Fueyo et al. Aunque los troncos presentan simili-
tudes anatémicas con las maderas de las podocarpa-
ceas (Del Fueyo et al., 1995) Jeffersonioxylon fue asig-
nado a las corystospermas por Caneo et al. (2003) de-
bido a que arraiga en lutitas que contienen abundan-
tes frondes de Dicroidium. Estos autores, basandose
en andlisis depositacionales, concluyen que las hojas
de Dicroidium y los troncos de Jeffersonioxylon fueron
producidos por la misma planta.

A partir de todos estos datos, la planta de
Dicroidium de la Antértida se ha reconstruido como
un arbol de ~20-30 m de hébito similar al que tienen
las coniferas modernas (Caneo et al., 2003).

Teniendo en cuenta que la reconstruccién de la
planta de Dicroidium de la Antartida esta basada en
que los diferentes o6rganos (pequefias ramas:
Kykloxylon fremouwensis, hojas: Dicroidium fremouwen-
sis, estructuras reproductivas masculinas: Pteruchus
fremouwensis y estructuras reproductivas femeninas:
Umbkomasia resinosa) presentan cavidades secretoras
semejantes, es importante resaltar que:

1. En la reconstruccion de la planta de Dicroidium
de la Antartida se utiliza a los géneros Kykloxylon y
Jeffersonioxylon, aunque material fragmentario de
Rhexoxylon fue hallado en la Formacién Fremouw
(Taylor, 1992) en la misma localidad que Kykloxylon
(Fremouw Peak). Cabe aclarar que Jeffersonioxylon
fue descripto para la misma formacién pero en otra
localidad: Gordon Valley.

2. Rhexoxylon también presenta cavidades secreto-
ras semejantes a las descriptas en las hojas y estruc-
turas reproductivas.

3. A nuestro entender, los argumentos utilizados
para relacionar a Kykloxylon con Dicroidium, Pteru-
chus y Umkomasia son también validos para sostener
una vinculacién con Rhexoxylon.

4. Este tipo de cavidades secretoras estan presen-
tes también en Callistophyton, Cordaites y Ginkgo (cf.
Doyle y Donoghue, 1986).

Luego de estas consideraciones, es necesario re-
marcar que en Artabe y Brea (2003) se acepta la re-
construccién de Dicroidium de la Antéartida. Sin em-
bargo, se sefiala aqui que la vinculacién de
Kykloxylon y Jeffersonioxylon con Dicroidium presenta
el mismo grado de certidumbre que la relacion de
Dicroidium con Rhexoxylon. Recientemente, en la
Argentina se describi6 otro tallo corystospermoide
Elchaxylon zavattieriae (Artabe y Zamuner, 2007) con
xilema secundario centrifugo normal. Elchaxylon se
caracteriza por presentar ejes polixilicos con dos ani-
llos cambiales discontinuos que desarrollan xilema
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secundario centrifugo y xilema secundario centripeto
alrededor de los haces de xilema primario mesarco.
En esta corystosperma, el crecimiento secundario ati-
pico esta restringido al desarrollo localizado de xile-
ma secundario centripeto (xilema inverso). El xilema
secundario centrifugo es normal, picnoxilico y podo-
carpoide, semejante al descripto para Jeffersonioxylon
(Del Fueyo et al., 1995; Ctneo et al., 2003).

En cuanto a los datos adicionados por Axsmith et
al. (2000) que aportan informacién acerca del habito
de la “planta de Dicroidium de la Antartida”, los mis-
mos se obtuvieron a partir de impresiones/compre-
siones colectadas en la localidad “Alfie” (seccién su-
perior de la Formaciéon Fremouw-seccion inferior de
la Formacién Falla), en el glaciar Shackleton. Los au-
tores describen 6rganos cupulados: Umkomasia unira-
mia y hojas: Dicroidium odontopteroides en conexion
organica con ejes cortos que se desarrollan sobre ra-
mas semejantes a las que presenta Ginkgo biloba L.

La conexién organica de Dicroidium odontopteroi-
des a un eje maduro con braquiblastos revalidada por
Axsmith et al. (2007) en Ameghiniana, fue cuestionada
por Artabe y Brea (2003). Uno de los revisores (G.
Retallack) del manuscrito original de Artabe y Brea
enviado a Alcheringa, especialista reconocido en flo-
ras gondwdnicas, sostuvo que habia examinado el
material original publicado por Axsmith et al. (2000)
y explicitamente solicit6 que se adicionase una frase
para aclarar que no se trataba de una conexion orga-
nica. Holmes y Anderson (2005) tampoco reconocen
esta conexién organica y dicen que la rama con bra-
quiblastos posiblemente esté relacionada con otras
hojas que aparecen en la misma localidad. Segtin es-
tos autores el tnico espécimen convincente que
muestra hojas de Dicroidium en conexién con un eje
fue ilustrado por Anderson y Anderson (1983, pl. 88,
fig. 1) y corresponde a material hallado en la locali-
dad Little Switzerland de la Formacién Molteno
(Sudéfrica).

En cuanto a los 6rganos ovuliferos de -Umkomasia
uniramia- consisten en un peddnculo con un par de
bracteas que remata en un verticilo terminal de 5-8
cupulas pediceladas. El pedinculo se inserta sobre
un eje corto (braquiblasto) -sin hojas- que sale de un
eje maduro que lleva otros braquiblastos sin hojas.

Teniendo en cuenta las significativas diferencias
arquitecturales que presenta esta especie respecto de
Umkomasia Thomas, Holmes y Anderson (2005) acep-
tan que esta nueva especie se deberia ubicar en un
nuevo morfogénero. Anderson y Anderson (2003)
consideran que Umkomasia uniramia tiene una arqui-
tectura diferente de la del género Umkomasia (y no la
incluyen en el género) y sostienen que se parece a
una Peltaspermaceae.

En este sentido, es importante aclarar que las es-
tructuras ovuliferas de las corystospermas son nota-
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blemente similares a lo largo del Gondwana. Thomas
(1933) delimité dentro de las Corystospermaceae, tres
géneros: Umkomasia, Spermatocodon y Pilophorosperma,
sobre la base del tipo de ramificacién y la morfologia
de las ctpulas, asi como la estructura de la cuticula.
Karibacarpon Lacey 1976 corresponde a otro género de
6rganos ovuliferos considerado como corystosper-
moide y fue creado para material hallado en
Zimbabwe (entonces Rhodesia). Respecto de estos
cuatro géneros de estructuras ovuliferas, Spermato-
codon es un género pobremente conocido, basado en
especimenes muy fragmentarios, y considerado siné-
nimo de Umkomasia por Anderson y Anderson (2003).
Pilophorosperma y Karibacarpon fueron sinonimizados
con Umkomasia por Holmes (1987) y Holmes y Ash
(1979) basandose en el descubrimiento de especime-
nes adicionales de Australia. Otros autores consideran
que Karibacarpon podria asignarse a las Peltasper-
maceae. Asi, Retallack (1977) noté que Karibacarpon
parecia compartir mas caracteres con las Peltasper-
males que con las Corystospermales. Por su parte,
Lacey (1976) resalté que Dicroidium y Lepidopteris apa-
recen en la misma localidad con Karibacarpon, y quizas
este taxén también represente a una peltasperma en
lugar de una corystosperma.

Por lo tanto Umkomasia corresponde al morfogé-
nero mas ampliamente conocido y consiste en un eje
principal que lleva ramas laterales, estas tltimas con
uno o mas pares de ctpulas recurvadas en forma de
casco, generalmente uniovuladas. Los 6vulos estan
encerrados dentro de la cipula, salvo por la micrépi-
la bifida que se extiende mas alla del margen distal.
Thomas (1933) not6 que las ramas laterales presenta-
ban bracteas axilares, pero Holmes (1987) ilustr¢ al-
gunos especimenes sin bracteas y sugirié que podri-
an haber sido deciduas. Ha habido discrepancia en
cuanto a la interpretacién y distribucién de las es-
tructuras laterales sobre el eje principal, debido a la
preservacion de los ejes como compresiones / impre-
siones. Thomas (1933) interpret6 a las estructuras re-
productivas como un sistema de ramas mientras que
Townrow (1962), creyéndolo homélogo de una hoja,
como un megasporofilo. Las estructuras ovuliferas
permineralizadas asignadas a Umkomasia resinosa
descriptas por Klavins et al. (2002) para el Triasico
Medio de la Antértida certifican que las ramas late-
rales corresponden a ejes con crecimiento determina-
do que llevan, con distribucion helicoidal, megaspo-
rofilos recurvados (ctpulas) y pedicelados con uno o
dos 6vulos unitegumentados abaxiales. Las ctpulas
son bilobadas con apertura ventral y dorsal o unilo-
badas con una tnica apertura ventral y tienen una
corteza parenquimatosa dividida en dos zonas con
abundantes cavidades secretoras. Los 6vulos son pe-
querios, ortétropos y poseen un tegumento delgado
que contiene numerosas cavidades secretoras. Los
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6vulos se insertan por su base y el tegumento pre-
senta un apice bifido que se proyecta por fuera de los
l6bulos de la ctipula. De acuerdo con la diagnosis en-
mendada de Umkomasia (Klavins et al., 2002) los 6r-
ganos reproductivos ovuliferos corresponden a un
sistema de ramas tridimensional con al menos dos
oOrdenes de ramificacién; las ramas de ultimo orden
llevan ctpulas distribuidas helicoidalmente; las ct-
pulas son pediceladas o sésiles, recurvadas, ovoides,
divididas en dos l6bulos bien definidos por hendidu-
ras adaxiales y abaxiales o no lobuladas con una sola
hendidura abaxial alargada; cada ctipula lleva uno o
dos 6vulos abaxiales; los 6vulos presentan tegumen-
to con apice extendido y bifido. Parece entonces bas-
tante claro que Umkomasia uniramia no comparte los
caracteres diagnosticos del género Umkomasia.

En respuesta al trabajo de Axsmith et al. (2007, p.
224) se especifica que no se malinterpret6 la informa-
cioén de la Antértida. En este sentido, se reitera que no
se acepta la evidencia “inequivoca” de conexién or-
ganica de ramas con braquiblastos con hojas de
Dicroidium odontopteroides (Axsmith et al., 2007, p.
225, Fig. 1A-B). Esto se suma al hecho de que
Umkomasia uniramia deberfa asignarse a otro morfo-
género probablemente peltaspermoide.

Grado de sustento de la critica de Axsmith et
al. (2007) al trabajo publicado en Alcheringa
por Artabe y Brea (2003)

Axsmith et al. (2007) sostienen que aunque todavia
se estd debatiendo la manera exacta en que se sinteti-
zarfan las propuestas filogenéticas basadas en datos
morfolégicos/paleobotdnicos y moleculares, no exis-
tirian dudas acerca de que la evaluacién transparente
de los caracteres potencialmente relevantes, seguidos
por la aplicacién de los algoritmos en cladistica, con-
tinuara siendo lo esencial en la Sistematica filogenéti-
ca y en este sentido clasifican al estudio realizado por
Artabe y Brea (2003) como precladistico. Sin embargo,
un andlisis detallado de los estudios cladisticos de-
muestra que no se ha realizado una evaluacién clara
de algunos de los caracteres que presentan los tallos
de las corystospermas, y por ello es que se considerd
necesario realizar -en primera instancia- un estudio
minucioso sobre los caracteres del grupo.

Posicién de las Medullosales, Cycadales y
Corystospermales en los esquemas filogenéti-
cos y evaluacién de los caracteres utilizados

Es importante resaltar que aunque la vinculacién
de las Medullosales con las Cycadales ha sido postu-
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lada por muchos investigadores (Worsdell, 1906;
Delevoryas, 1955; Stewart y Rothwell, 1993) s6lo en
algunos anélisis cladisticos estos grupos aparecen di-
rectamente relacionados, y se agrupan en el mismo
clado (Crane, 1985) o las Medullosales aparecen co-
mo basales de las Cycadales (Nixon et al., 1994;
Rothwell y Serbet, 1994). En los andlisis cladisticos de
Doyle (1996), Hilton y Bateman (2006) y Bateman et
al. (2006), las Cycadales se incluyen dentro de las pte-
ridospermas, pero no aparecen directamente relacio-
nadas con las Medullosales.

Las corystospermas generalmente se representan
-en los analisis filogenéticos- como una sola terminal
compuesta por varios morfotaxones (asignados a las
Corystospermales) y codificado para esos érganos.
Asi, Crane (1985), Doyle y Donoghue (1986, 1987,
1992), codifican a las corystospermas como un térmi-
no que incluye a las caracteristicas de Dicroidium,
Rhexoxylon, Pteruchus y Umkomasia. Cabe aclarar que
aunque ésta podria ser la reconstruccién mas apro-
piada para las formas que aparecen en el sudoeste de
Gondwana, en estos trabajos se interpretan a las es-
tructuras reproductivas como homélogas de las hojas
y se las codifica como megasporofilos/microsporofi-
los (sensu Townrow, 1962). Rothwell y Serbet (1994)
consideran a la reconstruccion de Dicroidium realiza-
da para la Antartida e incluyen la asociacién Dado-
xylon/Dicroidium sumado a las estructuras reproduc-
tivas: Pteruchus y Umkomasia; incluyen ademads, ca-
racteristicas de las Petriellales en las estructuras re-
productivas femeninas (cf. Doyle, 1996; Taylor et al.,
2006). En anélisis cladisticos recientes Hilton y
Bateman (2006) codifican a las corystospermas si-
guiendo el criterio de Crane (1985) y Doyle (1996) e
incluyen detalles de la anatomia del lefio de Meyer
Berthaud et al. (1993), del habito consignado por
Axsmith et al. (2000) para las corystospermas y los
datos de las estructuras reproductivas de Klavins et
al. (2002).

En cuanto a los caracteres vegetativos, la mayoria
de los estudios filogenéticos utilizan al tipo de estela
como carécter, consignando a las eustelas como deri-
vadas de protostelas. Las estelas de las medullosas,
Cycadales y Corystospermales se interpretan como
eustelas modificadas (Basinger et al., 1974). Por ejem-
plo, Crane (1985) en el andlisis de los caracteres vege-
tativos, considera solamente el tipo de estela y codifi-
ca a la Medullosales como protostélicas mientras que
a las Cycadales y a las Corystospermales como eusté-
licas. Para designar las particularidades que presentan
medullosas, Cycadales y Corystospermales, como el
desarrollo de xilema secundario inverso o “polixilia’,
Doyle y Donoghue (1986, 1992) consideran que el ca-
racter tipo estelar posee tres estados: protostelas (0),
eustelas con xilema secundario solamente externo (1),
y eustelas con xilema secundario interno (2). Estos au-
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tores codifican a las Medullosales como protostélicas,
a las Cycadales como eustélicas con xilema secundario
externo solamente y a las Corystospermales como eus-
télicas con xilema secundario interno. Rothwell y
Serbet (1994) desglosan este cardcter compuesto en
dos, y consideran al tipo de estela: caracter 16 (protos-
tela 0, eustela 1) y a la distribucién del xilema secun-
dario: caracter 19 (xilema secundario sélo externo 0,
xilema secundario externo e interno 1). Estos autores
piensan que s6lo Quaestora Mapes y Rothwell presen-
ta protostelas, mientras que Medullosa Cotta, las
Cycadales y las Corystospermales presentan eustelas.
En cuanto al desarrollo del xilema secundario centri-
peto lo consignan en Medullosa, y para ellos no esta
presente en Cycadales y Corystospermales. Nixon et
al. (1994) codifican el tipo estelar como no aditivo en
protostelas 0, eustelas 1, poliestelas 2, y consignan a
las Medullosaceae y Cycadaceae como polistélicas y a
las Zamiaceae, Stangeriaceae y corystospermas como
eustélicas. Asimismo consideran a las Cycadaceae co-
mo poliestélicas, de acuerdo con el trabajo de
Stevenson (1990). Sin embargo este autor no menciona
la existencia de “poliestelia” en Cycadales y describe
polixilia en Cycas, Encephalartos, Macrozamia y
Lepidozamia. Cabe aclarar que el desarrollo de xilema
secundario inverso (o “poliestelia’) no es necesaria-
mente sinénimo de la polixilia centrifuga (formaciéon
de anillos supernumerarios de xilema/floema) que
marca Stevenson (1990). En un nuevo estudio filoge-
nético, Doyle (1996) elimina el caracter presencia de xi-
lema inverso (ausente/presente) de Rothwell y Serbet
(1994) debido a que lo considera polimérfico en Medu-
llosales (presente en Medullosa, pero no en Quaestora),
en Cycadales y Corystospermales. Por dltimo Hilton y
Bateman (2006) utilizan el tipo estelar y el desarrollo
de “poliestelia” como caracteres diferentes y consig-
nan poliestelia presente en Medullosa y Cycadaceae, y
ausente en Zamiaceae y Corystospermales. Pareceria
que estos autores también utilizan poliestelia como si-
nénimo de polixilia centrifuga.

Como resultado de este andlisis se observa que
respecto de las corystospermas los autores utilizan
conceptos del grupo no equivalentes (o terminales
codificadas segtn la reconstruccién que aceptan).

Otro problema mas general que podria afectar los
resultados en los andlisis cladisticos corresponde al
sesgo en la utilizacién de los caracteres vegetativos
de las estelas de Pteridospermas como Medullosales,
Corystospermales y Cycadales. En este sentido s6lo
algunas propuestas consideran al desarrollo de xile-
ma inverso como un caracter (Rothwell y Serbet,
1994; Hilton y Bateman, 2006). Ningun anélisis consi-
dera al desarrollo de polixilia centrifuga, haces me-
dulares y polixilia centripeta.

Axsmith et al. (2007) enfatizan que el crecimiento
secundario anémalo no es necesariamente un carac-

743

ter distintivo para las corystospermas debido a que
Kykloxylon y Jeffersonioxylon presentan xilema secun-
dario normal. Aunque Cuneo et al. (2003) consideran
a Jeffersonioxylon como una corystosperma, la asigna-
cion formal no ha sido realizada. Es de destacar, que
Jeffersonioxylon s6lo fue definido sobre la base del xi-
lema secundario ya que la medula, el xilema prima-
rio y la corteza no esta preservada. El xilema secun-
dario, a pesar de que se define como normal (Del
Fueyo et al. 1995, pag. 113, Fig. 2) muestra las tipicas
cufias de xilema secundario centrifugo inconfundi-
blemente corystospermoides. Independientemente
del hecho de que el crecimiento anémalo alcance a to-
dos o a parte de los géneros de corystospermas, en
otros grupos como Medullosales y Cycadales, a estos
caracteres no se los ha considerado como simple-
mente adaptativos, se los ha utilizado en los anélisis
cladisticos y se les ha atribuido significado filogené-
tico (Rothwell y Serbet, 1994).

Axsmith et al. (2007) también cuestionan del tra-
bajo de Artabe y Brea (2003) que la hipédtesis de evo-
lucién de caracteres esta planteado solamente en
troncos y para una region de Gondwana. Muchos au-
tores han considerado al crecimiento metamérico de
las plantas como un obstaculo para realizar ciertos
estudios evolutivos, sin embargo la construcciéon mo-
dular es justamente lo que permite realizar anélisis
evolutivos en las partes individuales (Mosbrugger,
1995; Raff y Raff, 2000; Olson y Rosell, 2006). En los
estudios de plantas fésiles estos andlisis se justifican
ademas ya que los diferentes 6rganos se preservan en
general en forma desarticulada. Cabe aclarar que en
primera instancia se quiso realizar un andlisis de los
caracteres presentes en los troncos de corystosper-
mas de la Argentina. Posteriormente a la publicacién
del trabajo de Artabe y Brea (2003), se ha registrado
en el pais, un nuevo género de Corystospermales
(Elchaxylon Artabe y Zamuner 2007) y se ha reanali-
zado una especie de Rhexoxylon [Rhexoxylon cortaderi-
taense (Menéndez) Bodnar] presente en la Formacion
Cortaderita (Bodnar, en prensa). El analisis integral
de los troncos de corystospermas con una metodolo-
gla cladista estd en elaboracién (Bodnar, 2007).

Cuneumxylon spallettii Artabe y Brea 2003 del
Triasico Medio de la Formacion Paramillo de la Ar-
gentina fue asignado a las Corystospermaceae por-
que presenta, como Rhexoxylon, dos tipos de creci-
miento secundario centrifugo atipico. El primero
muestra actividad desigual de porciones diferentes
del cambium en la circunferencia del eje, por consi-
guiente la reduccién de la actividad cambial a ciertas
areas restringidas desencadena el desarrollo de las ti-
picas cufias de xilema secundario centrifugo que a su
vez, a menudo se dividen. El segundo tipo de creci-
miento secundario anémalo produce polixilia centri-
fuga. La polixilia centrifuga también aparece en al-
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gunas medullosas pérmicas y en la Cycadales -tanto
en la familia Cycadaceae como en las Zamiaceae (en
donde es un cardcter polimérfico; aparece en todos
los géneros de la Tribu Encephalarteae, Subfamilia
Encephalartoideae). Es importante aclarar que
Cuneumxylon y Tranquiloxylon Herbst y Lutz 1995,
otras corystospermas de la Argentina, desarrollan
protoxilema endarco (al igual que Kykloxylon) y no
generan xilema inverso ni sistema de haces medula-
res.

El género Rhexoxylon se diferencia de Cuneu-
mxylon y Tranquiloxylon porque tiene protoxilema
mesarco, xilema inverso y desarrolla un sistema de
haces medulares. La redefinicién del sistema cilindri-
co de Rhexoxylon (Artabe y Brea, 2003) constituido
por segmentos de xilema primario mesarco con xile-
ma secundario centrifugo y xilema secundario centri-
peto (o inverso) permitié -por comparacién con
Medullosales y Cycadales- explicar la aparicion de la
polixilia centripeta presente en las distintas especies
de Rhexoxylon. La produccién de xilema secundario
centripeto (inverso), asi como la aparicién de caracte-
res derivados: presencia de haces medulares, ausen-
cia de haces medulares y polixilia centripeta se re-
gistran como caracteres polimoérficos en Medu-
llosales, Cycadales y Corystospermales.

La presencia de xilema inverso y haces medulares
en Rhexoxylon y la ausencia de estos caracteres en
Tranquiloxylon y Cuneumxylon permitié la elabora-
cién de dos lineas evolutivas. Es cierto que esta hipé-
tesis no se puso a prueba mediante una metodologia
cladista (sensu Axsmith et al., 2007). Sin embargo, en
grupos embleméticos de Pteridospermas como las
Medullosales, tampoco se han realizado estudios fi-
logenéticos que avalen las semofilesis propuestas. Un
ejemplo bastante claro de esta situacion aparece en
Stewart y Rothwell (1993) respecto del origen y evo-
lucién estelar en Medullosales. Estos autores resu-
men la opinién de Stewart y Delevoryas (1952) y
Delevoryas (1955), que a partir de Sutcliffia Scott, vi-
sualizan dos tendencias evolutivas principales den-
tro de las Medullosaceae. Una, es descripta como una
rama lateral y seglin estos autores, probablemente
corresponde a un grupo terminal que no da origen a
otros taxones. Como ocurre en Medullosa noei
Steidtmann, en esta linea se observa que la fusién on-
togénetica se correlaciona con la fusion filética de nu-
merosos segmentos vasculares, determinando una
estabilizacién de los segmentos vasculares en dos o
tres. La segunda linea de evolucién esta caracteriza-
da por la expansion y fusion filética de los segmentos
vasculares determinando la formacién de ejes con
muchas de las caracteristicas presentes en las cycada-
les monostélicas. Desde los tallos de Medullosales
con dos o tres segmentos vasculares -y para producir
ejes monostélicos con varios segmentos méas internos
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de menor tamano (Medullosa leuckartii Goepert y
Sterzel)- se requiere de la fusién filética tangencial de
los segmentos perisféricos mayores, para formar un
anillo vascular continuo (M. stellata Cotta). Los tallos
monostélicos presentan dos anillos de xilema secun-
dario concéntricos, uno con desarrollo secundario
centrifugo y otro con desarrollo secundario centripe-
to. En Medullosa stellata, como otras medullosas pér-
micas, se observan pequefios segmentos vasculares
internos. El género Colpoxylon Brongniart presenta
fusion tangencial de los segmentos vasculares peris-
féricos, pero a diferencia de Medullosa no tiene seg-
mentos vasculares internos. El tallo de Colpoxylon se-
gun Delevoryas (1955) y Stewart y Rothwell (1993) es
-de todas las Pteridospermas- el que mas se aproxima
al de una cycadal. Segiin estos autores las cycadales
hacen su primera aparicién en el Pérmico, originan-
dose de las medullosas carboniferas/pérmicas. En la
revision realizada para los morfotaxones de tallos de
Pteridospermas del Paleozoico Superior (Dunn,
2006), se reconocen a las Medullosaceae por una tni-
ca sinapomorfia: las bases foliares estan vasculariza-
das por trazas que se producen en varios nudos dife-
rentes. En este mismo trabajo se reconocen para esta
familia a 4 morfotaxones de tallos: Medullosa, Col-
poxylon, Sutcliffia, y Quaestora (aunque sensu Dunn,
2006 Colpoxylon deberia incluirse en Medullosa).

Se quiere clarificar en este punto que en Artabe y
Brea (2003) no se postularon a las Medullosales como
ancestros de las Corystospermales, simplemente se
sefialaron todos los procesos -que en relacién con la
evolucién estelar- se observan en comun con este
grupo y con las cycadales. La cita textual dice: “Las
Corystospermaceae se interpretan generalmente como un
grupo aislado de “pteridospermas” probablemente mds es-
trechamente relacionadas con las peltaspermas. Petriella
(1981) concluyo que las Corystospermaceae corresponden
a un orden independiente (Corystospermales) dentro de las
Pteridospermopsida. Este autor indica que presentan las
mayores afinidades con las Peltaspermales, con las que
constituye la Subclase Peltaspermidae. Meyen (1987) ubi-
ca a las Corystospermaceae en el Orden Peltaspermales
(Clase Ginkgoopsida) junto con las Cardiolepidaceae,
Peltaspermaceae y Trichopitiaceae. En los andlisis cladisti-
cos de plantas con semilla, Crane (1985) relaciona a las
Corystospermales con las anthophytas (Bennettitales,
Pentoxylales, Gnetales y angiospermas) como su taxon
hermano directo, mientras Doyle y Donoghue (1986) con-
sideran a las Corystospermales como grupo hermano de las
anthophytas, junto con las Cycadales, Peltaspermales,
Caytoniales y Glossopteridales (ver Crane, 1988). En opo-
sicion a la distribucion eminentemente gondwdnica del
grupo, algunos autores sefialan un origen extragondwani-
co (Petriella, 1981; Retallack, 1977; Meyen, 1987), mien-
tas que otros como Archangelsky (1996) piensan que
Botrychiopsis Kurtz probablemente pertenece al grupo de



Réplica a la critica de Axsmith et al. (2007) publicada en Ameghiniana 44: 223-230

pteridospermas ancestral de las cuales podrian haber evo-
lucionado las corystospermas mesozoicas. Aunque algunos
caracteres morfoldgicos de las frondes y las pocas fructifi-
caciones conocidas son comparables, no se han encontrado
todavia los tallos de Botrychiopsis”. Es importante sefia-
lar el hallazgo reciente de tallos asignados al género
Amosioxylon Césari et al. (2005) en el Carbonifero
Superior de la Argentina, caracterizados por la pre-
sencia de varios segmentos vasculares primarios ro-
deados por xilema secundario. Césari et al. (2005) in-
terpretan que este género podria corresponder a una
pteridosperma paleozoica primitiva del Gondwana
como las Austrocalyxaceae (Vega y Archangelsky,
2001). No obstante estas formas no se habian des-
cripto en tiempos de la presentaciéon y publicacion
del trabajo de Artabe y Brea (2003). En Artabe y Brea
(2003) se compard a las Corystospermales con las
Medullosales y Cycadales, porque sélo estos grupos
dentro de las gimnospermas presentan: a) polixilia
centrifuga, b) xilema inverso y c) haces medulares
desordenados o d) ordenados (polixilia centripeta).
Asimismo es importante remarcar que Pigg (1990)
analiza la estructura interna del raquis de una espe-
cie de Dicroidium de la Antartida, y sostiene que se
parece a los raquises de Cycas lo que valida nuestra
comparacion.

Conclusiones

Formalmente la critica de Axsmith et al. (2007)
no se condice o tergiversa lo expuesto en Artabe y
Brea (2003). En este sentido el resumen del trabajo
de Artabe y Brea (2003) es ilustrativo en cuanto a
los objetivos de la contribucién. Respecto del tono
elevado del trabajo de Axsmith ef al., evidente para
cualquier lector, preferimos no hacer comentarios.
Teniendo en cuenta que la descripcién detallada
junto con la comparacién de las unidades taxoné-
micas sigue siendo una de las herramientas funda-
mentales para la determinacién sistematica, remar-
camos que en Artabe y Brea (2003) se analizaron to-
dos los caracteres que presentan los lefios de
Corystospermales de la Argentina y no se ignora-
ron los registros de la Antartida, ni las evidencias
que dicho material aporta al entendimiento de las
corystospermas.

Asimismo el estudio de los tallos de corystosper-
mas de la Argentina, permite visualizar el sesgo que
presentan los analisis cladisticos respecto de la utili-
zacién de caracteres vegetativos discriminantes en
Medullosas, Cycadales y Corystospermales. Del es-
tudio de Artabe y Brea (2003) surge que, en los anali-
sis cladisticos, se deberia considerar ademas del pa-
saje de protostela a eustela, el desarrollo de xilema
inverso, Ausente (0), Presente (1); la produccién de
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haces medulares a partir del [xilema inverso (0), ha-
ces medulares desordenados (1), haces medulares
ausentes (2), haces medulares ordenados (o polixilia
centripeta) (3)]; y por altimo la produccién de polixi-
lia centrifuga [xilema secundario centrifugo normal
(0), polixilia centrifuga (1)]. Por lo tanto, como ocurre
con las Medullosales y las Cycadales, las Corys-
tospermales deberian incluir dos taxones terminales
correspondientes a las reconstrucciones propuestas
para la Antértida y la Argentina. Los datos aportados
por Axsmith et al. (2000) no contribuyen a la recons-
truccion de Dicroidium de la Antartida debido a que
no resulta convincente la supuesta conexion organica
entre Dicroidium odontopteroides y la rama con braqui-
blastos. Asimismo Umkomasia uniramia corresponde-
ria a un morfogénero diferente con afinidades proba-
blemente peltaspermoides.
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