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RESUMEN

Estudios previos de caracteres epidérmicos en Marattiaceae Angiopteris Hoffmann, Danaea J. E.
Smith y Marattia Sw. (Rolleri, Deferrari y Lavalle 1991a) y la revision de Christensenia Maxon (Rolleri
1993) llevaron a analizar nuevos caracteres de eventual valor sistemitico, tales como: convexidades
de las paredes periclinales externas de las células epidérmicas (domos y papilas s. stricto), tipos y
distribucién de ornamentaciones cuticulares y de cera epicuticular, el modelo de la membrana
cuticular, y los caracteres de las células oclusivas. El estudio se efectué en superficie y en secciones
transversales, con microscopio 6ptico (MO) y electrénico de barrido (MEB), en 5 especies de
Angiopteris, 2 especies y 1 subespecie de Christensenia, 8 especies de Danaea y 11 especies de Marattia.

Las convexidades de las paredes externas de las células epidérmicas son tipicas de los hipofilos
de Angiopteris, Danaea y Marattia, los cuales presentan domos dealtura variable, lisos u ornamentados.
Las epidermis de este tipo han sido llamadas “subpapilosas”. Papilas sensu stricto se observaron
solamente sobre la costa de las pinnas en esos 3 géneros.

Las cuticulas ornamentadas (filigrana, estrias y pliegues) se presentan en Angiopteris, Danaea y
Marattia. La cera epicuticular también se presenta en los tres géneros, con diferencias cuali-cuantita-
tivas en densidad y morfologia. Es mas abundante y diversa en Angiopteris y Marattia y mas escasa
en Danaca.

Lamembrana cuticular se estudia por primera vez para Pteridophyta y helechos eusporangiados.
Esta formada por una cuticula y un area subcuticular pectinada, dispuesta sobre una delgada pared
de celulosa pura. El modelo hallado es comiin a los cuatro géneros estudiados.

Los caracteres de las células oclusivas permiten definir un estoma “marattidceo” notablemente
difundido en Angiopteris, Danaea y Marattia, caracterizado por contorno eliptico; borde epidérmico de
oclusivas y reborde interno de poro engrosados; pared de contacto de oclusivas generalmente
engrosada (con barras o bastones polares presentes); algiin tipo de pieza polar (en“T"” o deotros tipos),
pared externa de oclusivas sobreelevada y con frecuencia estriada; y dos dreas polares deprimidas en
cada oclusiva, siempre presentes. También se desprende de este estudio el valor diagnéstico, a nivel
especifico, de algunos caracteres de oclusivas, al menos para el caso de Danaea. Christensenia difiere
por sus estomas porociclociticos con oclusivas semilunares arqueadas, pero también presenta barras
o bastones polares y borde epidérmico engrosado.

Los cuatro géneros estudiados se relacionan entre si con afinidad variable. Angiopleris, Christensenia,
Danaea y Marattia presentan el mismo modelo de membrana cuticular. Excepto Christensenia, los otros
tres géneros se vinculan por el tipo morfolégico de estoma, las epidermis subpapilosas, las
ornamentaciones cuticulares frecuentes y la presencia de algtin tipo de cera epicuticular. Consideran-
do lo aqui observado y otros caracteres epidérmicos foliares previamente estudiados, Angiopteris y
Marattia presentan mas afinidades entre si que con Danaea, aunque el estoma marattidceo descrito
también esta presente en ese género. Christensenia, posiblemente debido a una adaptacién peculiar al
medio, difiere de todos por sus estomas porociclociticos, pero sus modelos epidérmicos y otros
caracteres (indumento glandular) indican afinidades con Danaea.

Palabras Clave: Analisis MO v MEB - Membrana cuticular - Caracteres de células oclusivas - Marattiaceae
sensu lato

* Laboratorio de Estudios de Anatomia Vegetal Evolutiva y Sistematica (LEAVES), Museo de La Plata,
Paseo del Bosque s/n, (1900) La Plata, Argentina.
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ABSTRACT

SEM and OM studies of epidermis in pinnae of Marattiaceae sensu lato. Previous studies of the
epidermal characters of the Marattiaceae s.1. - including Angiopteris Hoffmann, Danaea ).E. Smith and
Marattia Sw. (Rolleri, Deferrari and Lavalle, 1991a), and a revision of Christensenia Maxon (Rolleri,
1993) -led to an analysis of new characters that may be of systematic value, such as: projections of the
outer periclinal cell walls (domes and papillae s. str.), types and distribution of cuticular membrane
(including cuticle proper and cuticular layers in the broad sense), and the characters inherent in the
morphology of guard cells.

The research was carried out through surface and cross-cut views, with scanning electronic
mycroscope (SEM) and optical mycroscope (OM) on5 ?pecies of Angiopteris, 2 speciesand 1 subspecies
of Christensenia, 8 species of Danaea, and 11 species of Marattia.

The projections of the outer periclinal cell walls (domes and papillae, s.str.) are typical of the
hypophylls in Angiopteris, Danaea, and Marattia, which present smooth or ornamented domes of
variable height. This kind of epidermis has been termed “subpapillose”. Papillae s.str. have only been
observed on the costa of pinnae in those 3 genera.

The cuticular foldings (filigree, striae, and ridges) are present in Angiopteris, Danaea, and
Marattia. The epicuticular wax is also present in these genera, showing some quali-quantitative
differences as to density and morphology. Itis more abundant and diverse in Angiopteris and Marattia,
and scarcer in Danaea.

The cuticular membrane is here studied for the first time for Pteridophyta and eusporangiate
ferns. It is formed by a cuticle and a pectinated subcuticular layer resting on a thin wall of pure
cellulose. The model is shared by the 4 genera here considered.

The characters of the guard cell lead to define a “marattiaceous” kind of stoma noticeably
spread through Angiopteris, Danaea, and Marattia, wich is characterized by an elliptic outline
(elongate); guard cells with thickened walls, both epidermal and poral; a generally thickened common
wall between guard cells (polar rods or bars); some kind of polar pieces always present (“T” pieces
or some other kind); external cell wall surface of the guard cells either domed (outer stomata ledges
or rims) striated, or both, and 2 thin-walled (polar) areas at the end of the guard cells. Although
Christensenia has porocyclocytic stomata with crescent-shaped, strongly arcuate guard cells, it also
shows polar rods or bars and a thickened epidermal wall in its guard cells.

The genera under study relate among themselves variably. Angiopteris, Christensenia, Danaea,
and Marattia share the same model of cuticular membrane. Save for Christensenia, the other genera are
united by the morphological type of stomata, the subpapillous epidermis, the frequent cuticular
ornamentations, and the presence of some type of epicuticular wax. Considering these observations
plus other leaf epidermal characters, already studied, Angiopteris and Marattia are more closely related
to each other than to Danaea, although the "marattiaceous" stomata already described is also present
in the latter. Possibly due to a peculiar adaptation to the environment, Christensenia is more distantly
related because of its porocyclocytic stomata, but its epidermal models and other characters (glandu-
lar indument) point to affinities with Danaea.

Key words: SEM and OM analyses - cuticular membrane - morphology of guard cells - Marattiaceae

sensu lafo.

INTRODUCCION

Entrabajos previos de Rolleri, Deferrari
y Ciciarelli (1987), Rolleri, Deferrari y La-
valle (1991a, 1991b) y Rolleri (1993), se
estudiaron caracteres epidérmicos super-
ficiales en pinnas de Angiopteris Hoffman,

Christensenia Maxon, Danaea ].E. Smith y
Marattia Sw., tales como modelos celula-
res, estomas, indumento y paréfisis. Esos
trabajos se amplian aqui con el analisis,
mediante microscopia 6ptica (MO) y elec-
trénica de barrido (MEB), de nuevos ca-
racteres epidérmicos: secciones transver-
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sales de epidermis foliar; modelo y natu-
raleza quimica de la membrana cuticular;
presencia, tipos y localizacion de orna-
mentaciones cuticulares en células oclusi-
vas, epidérmicas y anexas; presencia y
tipos de cera epicuticular; y caracteres
morfologicos de células oclusivas. Secom-
paran los cuatro géneros mencionados, se
analizael valor diagnéstico de los caracte-
res observados y se hacen consideracio-
nes respecto de aspectos fisiologicos y
afinidades intergenéricas, sobrelabase de
lo que se conoce hasta el momento sobre el
tema general amplio de la morfologia epi-
dérmica como fuente de evidencia taxo-
némica.

Toda la bibliografia existente sobre los
caracteres estudiados se refiere a
Angiospermas y, en menor medida, a
Gimnnospermas. Lasondulaciones de pa-
red externa, la cuticula y las
ornamentaciones cuticulares, la membra-
nacuticulary laceraepicuticular, asicomo
los caracteres morfolégicos en células
oclusivas y anexas, son estudiados muy
detalladamente en numerosas familias de
plantas con flores. Pese a ello, la interpre-
tacion sobre el valor diagnéstico de esos
caracteres muestra una gran discrepancia
y los analisis de aspectos fisiol6gicos o de
origenadaptativo son escasos y variables.
No existe bibliografia que trate estos te-
mas en los helechos eusporangiados.

Las ondulaciones de pared externa
(convexidades de altura variable, domos,
papilas, etc.) suelen interpretarse como
caracteres que varian con el ambiente y
que carecen, por lo tanto, de valor diag-
nostico. Wilkinson (1979) analiza este pro-
blema y actualiza la bibliografia al respec-
to, aunque puntualiza que la forma y los
tipos de ondulaciones de pared externa si
serian diagnosticos en plantas con flores,
no siéndolo, en cambio, la presencia o
ausencia de tales convexidades.

Stahl (1896), Brener (1900) y Haberlandt
(1965: 110) van mas alla del aspecto des-
criptivo y analizan el papel fisiologico de
las epidermis con domos (subpapilosas o
papilosas) considerando que esas

convexidades de la pared celular externa
tienen una importancia ecolégica muy
destacada en plantas de ambientes selva-
ticos, ya que contribuirian a la remocion
rapida del agua de la superficie foliar y, a
la vez, a la condensacién de la luz.

La morfologia, distribucién y valor
diagnostico de la cera epicuticular varian
segtn los diferentes autores. Cominmen-
te relacionada con plantas de ambientes
aridos o areas expuestas, su presencia en
plantas umbrofilas o de selvas lluviosas
parecerelacionarse con la absorciony dis-
tribucién de la luz recibida (Barker, 1955;
Thomas & Barker, 1974; Cameron, 1970;
Whitecross & Armstrong, 1972). Son va-
riables las interpretaciones sobre el valor
diagnostico de este caracter (Hallan &
Chambers, 1970; Martin & Juniper, 1970.).

La bibliografia referente a plantas su-
periores -en general angiospermas
dicotiled 6neas- parece indicar que la cera
epicuticular presente en hojas de sombra
(glaucas) desaparece o se “derrite” cuan-
do esas plantas se exponen, eventualmen-
te, al sol (McNair, 1929; Mueller, Carr &
Loomis, 1954; Martin & Batt, 1958; Martin
& Juniper, 1970; Fisher & Bayer, 1972);
pero nada de lo previamente estudiado
trata sobre helechos en sentido amplio o
eusporangiados en particular. Solamente
Jones (1987) mencionala presencia de cera
epicuticular deorigenglandular, secretada
por “pelos glandulares” en helechos
leptosporangiados que crecen en condi-
ciones de exposicién al sol, en tanto que
ese mismo autor menciona “cera de otra
naturaleza” en helechos que crecen en
condiciones totalmente opuestas (selvas
lluviosas, etc.). Jones (1987) cita a
“Angiopteris crinita” peronoaportasu fuen-
te de informacién ni otros datos.

Losestudios sobre membrana cuticular
son numerosos para plantas con flores y
fueron recientemente resumidos por
Holloway (1982). No hay en ellos referen-
cias a modelos de membrana cuticular en
helechos en sentido amplio o
eusporangiados en particular.

Los caracteres decélulas oclusivas fue-
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ron considerados de importancia diag-
nostica por diversos autores (Solederer,
1908; Grambast, 1954; Stace, 1966;
Jahnicken, 1969; Baranova, 1972; Bongers,
Jansen & van Staveren, 1973), siempre en
epidermis de hojasangiospérmicas. El con-
torno estomitico elongado, de acuerdo
con las observaciones de esos autores,
estaria vinculado con plantas de ambien-
tes himedos a selvaticos tipicos, por lo
que seria de caracter adaptativo.

Los demas caracteres de células oclu-
sivas -piezas polares, rebordes de pared
poral o epidérmica, etc.-, son sumamente
variables de acuerdo con los estudios cita-
dos y en general considerados de interés a
nivel genérico o, mas cominmente, espe-
cifico.

Las éreas incoloras adelgazadas pola-
res que aqui se describen para el estoma
marattiaceo mas difundido en los géneros
estudiados, s6lo se han citado en
Polygalaceae (Dicotiled6neas) y en Poaceae
s.l. (Wilkinson, 1979), no conociéndose
estudios morfologicos o fisiologicos para
Pteridophyta.

Laterminologia utilizada aquisiguela
de Wilkinson (1979) para tipos
estomaticos, caracteres epidémicos en sec-
ciones transversales y ornamentaciones
cuticulares en general, y la de Ameluxen,
Morgenrothy Picksak (1967) para tipos de
cera epicuticular, con aclaraciones o agre-
gados de las autoras cuando ha sido nece-
sario. Para la descripcion de las células
oclusivas se sigui6 a Simon (1991), quien
modificé las terminologias previas deStace
(1965) y Wilkinson (1979). La interpreta-
cion de la membrana cuticular, asi como
su analisis, corresponde a las autoras, ya
que no existen modelos conocidos o pro-
puestos previamente para helechos
eusporangiados.

Los cuatro géneros estudiados viven
en condiciones similares: alta humedad
ambiental, suelos hiimedosy sombra. Ade-
mas, Angiopteris y Danaea parecen crecer
preferentemente en suelos humiferos aci-
dos con buen drenaje. Marattia, si bien
crece en condiciones similares, parece te-
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ner mayor tolerancia a la exposicion lumi-
nica. Christensenia no sélo requiere hume-
dad y suelos acidos bien drenados, pro-
teccién y sombra, sino que parece ser el
género mas sensible al frio.

MATERIALES Y METODOS

El material utilizado procede de los
herbarios del Instituto Miguel Lillo, Tucu-
man (LIL); Museo de La Plata (LP); Museo
de Historia Natural de Paris (P); Instituto
de Botanica “Darwinion” (SI), y United
States National Herbarium, del Instituto
Smithsonian, Washington, D.C. (US). Para
consultar la procedencia del mismo se
remite a los trabajos previos de Rolleri,
Deferrari y Ciciarelli (1987), Rolleri,
Deferrari y Lavalle (1991a, y 1991b) y
Rolleri (1993), aunque en ilustraciones y
fotografias se consigna el material corres-
pondiente para referencia del lector.

El material estudiado incluye 5 espe-
cies de Angiopteris (A. angustifolia K. Presl,
A cartilagidens Christ, A. evecta (Forster)
Hoffmann, A. lygediifolia Ros., y A. pruino-
sa Kunze; el género Christensenia (C. aescu-
lifolia (Blume) Maxon subsp. aesculifolia, C.
aesculifolia subsp. korthalsii (de Vriese) Ro-
lleriy C. lobbiana (de Vriese) Rolleri, Rolle-
ri 1993); 8 especies de Danaea (D. alata ] .E.
Smith, D. cuspidata Liebm., D. elliptica ] .E.
Smith, D. excurrens Ros.., D. grandifolia (L.)
Underw., D. nodosa | .E. Smith, D. moritzia-
na K. Presl y D. wendlandii Reichenbach f.)
y 11 especies de Marattia (M. alata Sw., M.
attenuata Labill, M. douglassii (K. Presl)
Baker, M. excavata Underw., M. interposita
Christ, M. fraxinea ]. E. Smith, M. kaulfussii
J. E. Smith (= M. luevis), M. pellucida K.
Presl, M. silvatica Blume, M. raddii Desv., y
M. werneri Ros..).

Para el estudio realizado se utilizaron
muestras de material de herbario restau-
rado e hidratado. Parte del mismo se us6,
sinotro procesamiento, pararealizar prue-
bas microquimicas. Otra parte se aclar6
con NaOH 2% acuoso y se conservo du-
rante 4 semanas en una mezcla de alcohol
etilico 96%, glicerina, agua destilada y
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formalina, con el fin de mejorar la firmeza
y cohesion histolégica del material
diafanizado. El uso de esta solucién tam-
bién parece mejorar los procesos posterio-
res de coloracion.

Las coloraciones generales aplicadas
fueron: Safranina-Fast Green 2% en metil
cellosolve; Azul de Anilina 1% en partes
iguales de metil cellosolve y alcohol 100%
y Chlorazol Black E (todas segtin Gurr,
1965); cloruro férrico-acido tanico (Foster,
1934) y Rojo de Rutenio 1% acuoso (Rolleri,
1993) para aclarados y cortes transversa-
les de epidermis. Entre 15y 20 preparados
de cada especie fueron montados en
“Cytoseal 280" y se conservan enel Museo
de La Plata.

Para efectuar pruebas microquimicas
se utilizaron preparados transitorios,
arrancados epidérmicos y cortes a mano
alzada. Para ponerenevidencia lanatura-
leza quimica y morfologia de la pared
celular, membrana cuticular y células
oclusivas se utilizaron las siguientes prue-
bas: Sudan IIl y IV saturados en alcohol
70% (Johansen, 1940), Sudan IV saturado
enalcoholisopropilico (Rolleri, 1993), Azul
de Anilina 1% en una mezcla 1:1 de metil
cellosolve y alcohol 100% (Gurr, 1965),
cloruro de cinc iodurado (D’ Ambroggio
de Argiieso, 1986), Eritrosina 1% en
lactofenol, Azul de Toluidina 0,05 acuoso
y acido per-i6dico-Schiff (PAS), todos se-
gan Gurr (1965); y Rojo de Rutenio y Azul
de Metileno, ambos segtin Johansen (1940)
y Venning (1954).

Para probar la solubilidad de las ceras
se utilizo éter (Johansen, 1940), clorofor-
mo y acetona.

El estudio con MO se realizé en el
“Laboratorio de Estudios de Anatomia
Vegetal Evolutiva y Sistematica”
(LEAVES) del Museo de La Plata y el
analisis con MEB se llevo a cabo en el
Laboratorio de Microscopia Electrénica
de Barrido de ese Instituto.

Realiz6 las ilustraciones y diagramé el
material folografico la Lic. Virginia
Dubarbier de Natoli (CONICET).

OBSERVACIONES

1- Las células epidérmicas, en
superficie y en secciones transversales
de las pinnas

Los epifilos se presentan mas o menos
lisos, tanto en superficie como en corte
transversal. Las paredes periclinales ex-
ternas de las células epidérmicas son lisas
y muy rara vez se destaca alguna suave
ondulacién en ellas. Se trata de elementos
de seccion subrectangular, 2-4 veces mas
largos queanchos, que pueden alternar, al
azar, con otros elementos mas o menos
isodiamétricos.

La pared externa esta cutinizada y la
cuticula propiamente dicha presenta es-
pesores que varian entre 0,5y 1,5 pm. Los
mayores espesores observados correspon-
den, en general, a elementos celulares de
epidermis de especies de Marattia y los
menores a especies de Christensenia.

Los hipofilos, por el contrario, rara vez
se ven lisos: por lo general estan formados
por elementos celulares cuyas paredes
periclinales externas exhiben algin grado
de convexidad. La cuticula tiene espeso-
res que van desde 0,5 hasta 2,0 pm; corres-
pondiendo los mayores espesores a espe-
cies de Marattia (aunque es necesario acla-
rar que los espesores pueden variar en las
areas sobre costa, ldmina o margen de las
pinnas de una misma especie).

Lasobservaciones efectuadascon MEB
muestran que en los hipofilos es frecuente
algtn tipo o tipos de ornamentacion
cuticular. También se halloé cera
epicuticular de origen no glandular en
especies de Angiopteris y Marattia.

1.1 - Convexidades de pared periclinal
externa (Figs. 1-2)

Las convexidades de pared periclinal
externa son clasificadas por Wilkinson
(1979) en domosy papilass. str. Los domos
son las convexidades que, en nimero de 1
o varias por célula, involucran sélo un
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area central circunscripta de la pared ex-
terna, o bien toda la pared externa. Las
papilas sobresalen en formas globulares,
esféricas, ednicas, cilindricas (digitifor-
mes), coronuladas y raminicadas (Wilkin-
son, 1979).

La transicion entre domos y papilas s.
str., y entre papilas y tricomas 1-celulares
es a veces muy dificil de determinar (va-
rias formas de tales transiciones se obser-
van sobre las venas y laminas de especies
de Christensenia (Rolleri, 1993). No es facil
establecer categorias estrictas.

En los hipofilos observados, las
convexidades de pared externa parecen
caer mas bien en la categoria de domos,
involucrando el area sobresaliente una o
mas zonas de la pared celular externa. Se
encuentran domos bajos, en numero de 1
a varios por célula, y domos altos y sobre-
salientes, en niimero de 1-3, raro mas. Los
domos se hallan siempre en zonas inter-
estomaticas y es raro que las anexas pre-
senten tales convexidades.

Papilas s. str., globulares o: conicas,

son caracteristicas de las areas de epider--

mis sobre costa o sobre venas secundarias.
Excepto en especies de Christensenia, no se
presentan sobre la lamina.

Por loanterior, los hipofilos deAngiop-

teris,, Danaea y Marattia pueden conside-
rarse, cuando presentan convexidades
como las descriptas, como subpapilosos;
mientras que son papilosas las epidermis
correspondientes a venas secundarias y
costa. g

Epidermis subpapilosas con ondula-
ciones de pared externa distribuidas al
azar (1-varios domos bajos por célula)
aparecen en Danaea y Marattia. Los domos
mas bajos se presentan en D. cuspidata, D.
excurrens, D. wendlandii (Fig. 1,C) M.
attenuata (Fig. 1,A), M. fraxinea, M. pelluci-
da (Fig. 1,B), M. interposita, M. raddi y M.
werneri.

En especies de Angiopteris los domos
son comparativamente mas altos y evi-
dentes, lisos u ornamentados. Son lisos,
en nimero de 2-3 por célula, en A. cartila-
gidens (Fig. 2,A) y A. evecta. Son estriados,
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con estrias onduladas a ondulado-verru-
cosas, en A. angustifolia (Fig. 2,B), A. lygo-
diifolia y A. pruinosa.

Algunas especies de Marattia (M.
attenuata, M. fraxinea y M. raddi) también
presentan domos esiriados a estriado -
verrucosos, pero mas bajos que los halla-
dos en especies de Angiopteris. Otras espe-
cies de Marattia (M. douglassii, M. excavata
y M. kaulfussii) exhiben epidermis con pa-
redes periclinales externas onduladas o
plegadas, peronose observan verdaderos
domos.

Christensenia presenta papilas dispues-
tas al azar sobre laminas y venas. Son
raras sobre venas de C. aesculifolia subsp.
aesculifolia, estan ausentes en las laminas
de esa subespecie, pero aparecen papilas
s. str., globosas o cilindricas en laminas y
sobre venas de cualquier orden enC. aes-
culifolia subsp. korthalsii y C. lobbiana (Ro-
lleri, 1993), muy diferentes de las convexi-
dades de pared periclinal externa descri-
tas para Angiopteris, Danaea y Marattia. De
hecho, intergradan con tricomas diversos,
caracter éste no observado en otros géne-
TOS.

1.2 Ornamentaciones cuticulares
(Figs.1-5)

Se encontraron en especies de Angiop- |
teris, Danaea y Marattia; no habiéndose
observado en Christensenia. ; -

Las autoras, ante la diversidad de los
términos aplicados a los variados plega-
mientos presentes en las cuticulas (Wil-
kinson, 1979), han optado por redefinir
algunos preexistentes (Wilkinson, 1979) y
consideran:

- filigrana: los pliegues finos, delga-
dos, proximos entre si y a veces entrecru-
zados enreticuloregular o irregular, invi-
sibles con MO y visibles con MEB;

- estrias: los pliegues comparativa-
mente mas gruesos, generalmente parale-
los, a veces ondulados, siempre con el
aspecto de arrugas mas o menos ordena-
das, de recorrido recto o no, visibles con
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los mayores aumentos del MO y, por su-
puesto, claramente detectables con MEB,
y

- pliegues: las arrugas cuticulares de
mayor altura que las anteriores, con “ci-
mas” redondeadas y suavemente curvas,
a veces con surcos marcados entre ellas y,
por lo comun, menos densamente dis-

puestas.

La filigrana y las estrias suelen estar
presentes con densidad marcada, en tanto
que los pliegues aparecen mas raramente,
mas erraticamente y su numero en las
células, salvo excepciones, puede contar-
se facilmente.

Se observo filigrana en D. excurrens
(Fig. 3, B), D. elliptica (Fig. 3, A) y M.
attenuata (Fig. 1, A), dispuesta en un reti-
culo muy fino.

Se encontraron estrias con recorrido
mas o menosonduladoenA. evecta (Fig. 4,
A) y D. cuspidata (Fig. 4, B). Estrias de
recorrido generalmente mas recto o uni-
forme aparecieron en D. alata, D. nodosa,
M. alata, M. interposita y M. pellucida. Es-
trias muy onduladas a verrucosas se ha-
llaron en A. angustifolia (Fig. 2, B), A. lygo-
diifolia, A. pruinosa, M. fraxinea y M. raddi.

Los pliegues, finalmente, se encontra-
ronenA. cartilagidens (Fig.5, B), M. douglas-
sit (Fig. 5, A) y M. werneri, dispuestos
erraticamente, anchos y paralelos entre si
en células de A. cartilagidens, mas finos
pero visibles con MO en M. douglassii y M.
werneri, especies en las cuales a veces es
dificil seguir el contorno tangencial de las
células epidérmicas por la presencia de
plegamiento cuticular distribuido al azar.

1.3 Cera epicuticular (Figs. 6 - 7)

Se observo en especies de Angiopteris,
Danaea y Marattia. Aparece en forma de
granulos, filamentos irregulares y esca-
mas, aislados, mezclados diversamente o
en agregados mixtos o formando a veces
unacubierta continua que enmascara otros
caracteres de superficie (cera en placas).

En especies de Danaea se hall6 cera en

granulos, dispuestos al azar, aislados o en
pequenos grupos y localizados erratica-
mente sobre células epidérmicas y sobre
estomas (mas cominmente sobre anexas
que sobre oclusivas). La cera granular es
especialmente notable en D. nodosa y D.
cuspidata. Los granulos de cera también se
encontraron en especies de Marattia, mez-
clados a veces con bastones o filamentos
cortos, especialmente en M. alata, M.
douglassii, M, excavata, M. pellucida y M.
werneri. En A. angustifolia (Fig.6, A) y en M.
werneri se observé también impregnacion
de cera en placas delgadas sobre las célu-
las epidérmicas cutinizadas.

Cera en escamas, con el aspecto de
laminillas escuamiformes mas o menos
paralelas, y distribuida predominante-
mente en las paredes de contacto de las
células epidérmicas y, en menor propor-
cion, en las paredes anticlinales de las
mismas, se encontr6 en M. attenuata (Fig.
6, B-C).

Agregados mixtos, es decir, granulos,
bastones, filamentos y escamas variadas,
se presentaron en las epidermis de A.
pruinosa (Fig. 7, A-B). En A. angustifolia se
hallaron granulos y pequenas escamas
aisladas en la superficie de la epidermis
con sus caracteristicos domos estriado -
Verrucosos.

2-LA MEMBRANA CUTICULAR
(Figs. 8 y 10)

La cuticula propiamente dicha es una
capa de espesor variable (0,5 a 2,5 pm).
Los espesores menores se midieron en
células epidérmicas de Christensenia, y los
mayores, en especies de los 3 géneros
restantes. El area papilosa o subpapilosa
de las costas siempre se caracteriza por
presentar espesores cuticulares de hasta
3,0 um en los cuatro géneros observados.

Las especies de Angiopteris y Marattia
son las que muestran los mayores espeso-
res cuticulares (1,0 - 2,0 um); en las espe-
cies de Danaea se encuentran espesores
intermedios (0,5-1,0um) y los menores se
hallan en Christensenia (0,3 - 1,0 um),
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Por debajo de la cuticula se encuentra
una zona de hasta 10 - 12 pm de espesor,
separando la cuticula propiamente dicha
de la pared celular (que tiene entre 1,0 y
3,0 pm de espesor, aproximadamente). La
mencionada area, situadaentre la cuticula
y la pared celular, corresponde
topograficamente a lo que suele denomi-
narse “capa cuticular” o “capas
cuticulares” (“cuticular layer” o “cuticular
layers", Esau, 1953; Holloway, 1982). Esa
region delamembrana cuticular es llama-
da también por Esau (1953) “capa
cutinizada” y es aquélla en la cual se
produce intususcepcion de cutina, ceras y
ofras sustancias grasas relacionadas, en la
matrix celulésica. En especies de
Angiopteris, Danaea y Marattia, esta capa,
de hasta 10 - 12 pm de espesor, da una
respuesta muy débil ante las pruebas para
esas sustancias en un drea subcuticular de
1,0 - 1,5 pm de espesor, en tanto que las
mismas pruebas dan reaccién negativa en
todo el resto de la zona mencionada. El
limite de la cuticula pura es generalmente
muy claro en las especies bajo estudio y
con las pruebas microquimicas realiza-
das.

Segtn los modelos propuestos para la
membrana cuticular, resumidos por
Sargent (1976) y Holloway (1982), la re-
gion en que la membrana cuticular se une
ala pared celular se colorea intensamente
con Rojo de Rutenio. Martin y Juniper
(1970) llaman a esa region “capa péctica”.
Es de destacar que todos los estudios rea-
lizados sobre este tema corresponden a
epidermis de plantas vasculares superio-
res, y los autores mencionados (Martin y
Juniper, 1970; Sargent, 1976; Holloway,
1982), entre otros, no parecen estar de
acuerdo en interpretar esta capa péctica
coro parte delamembrana cuticular (Sitte
y Renier, 1963) o como una capa extra en
esa zona, o bien como una parte de la
pared propiamente dicha.

En especies de Angiopteris, Danaea y
Marattia las areas o regiones que se deter-
minaron con precision fueron las siguien-
tes: una interna (pared celular) de1,0-3,0
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um de espesor, compuesta por celulosa
pura; una intermedia, de hasta 10 - 12,7
pum de espesor, de celulosa fuertemente
impregnada de sustancias pécticas; y una
capade cuticula (adcrustacion) de0,5-1,5
pm (Fig. 8y Fig. 10, F, G, O, Py W').

Las pruebas microquimicas muestran
una disminucion muy gradual de la
pectinizacién en la zona intermedia, des-
de adentro hacia afuera, es decir, hacia la
cuticula propiamente dicha; y, enel limite
entre ambas regiones, puede hallarse una
capa muy delgada que da reaccién positi-
va muy débil a las pruebas para lipidos o
grasas (aunque esta delgada zona puede
faltar). El aumento gradual de la
pectinizacion se registra desde afuera ha-
cia adentro, y la coloraciéon con Rojo de
Rutenio aumenta en intensidad hacia la
porcion limitante con la pared celular y en
las cunas cuticulares intercelulares
(“cuticular pegs” de Holloway, 1982) que
se proyectan hacia el interior, en los espa-
cios entre las paredes anticlinales de célu-
las epidérmicas adyacentes. La reaccion
positiva de estas cunas intercelulares a la
prueba para pectinas es muy notable (Fig.
10, Fy G).

Las coloraciones especificas y la
decutinizacion con alcalis indican clara-
mente el limite de la cuticula pura, asi
como las pruebas para celulosa dan res-
puesta positiva, indicando el area corres-
pondiente a la pared celular. Las reaccio-
nes a las pruebas para pectinas se regis-
tran en el area entre ambas, y son particu-
larmente intensas las respuestas al Rojo
de Rutenio, el cual da una coloracion
marcaday pareja.Sibienel Rojo de Rutenio
no es una prueba especifica para pectinas,
sino para grupos acidos en general, en esa
region también dan positivas las pruebas
del Azul de Toluidina y del acido per-
iodico - Schiff, las que, al menos, estan
indicando su naturaleza quimica vincula-
da con grupos écidos y polisacaridos. El
tratamiento con HCI precipita una masa
granular que luego puede utilizarse para
las “pruebas por ausencia” (Johansen,
1940), para sustancias pécticas.
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Si bien existen numerosos estudios so-
bre la cuticula y la membrana cuticular, el
modelo hallado para las especies estudia-
das difiere de los previamente descritos.
No parecen estar presentes “capas
cuticulares” de importancia; es decir, que
la adcrustacion de cutina parece, en gene-
ral, estar restringida a una delgada capa
externa. Tampoco se observd, como en
algunos modelos descritos para
Angiospermas (Martin y Juniper, 1970)
una capa o lamina péctica delimitada o
bien definida.

El modelo hallado responde al esque-
ma delaFig. 8 y exhibe 3 zonas: la cuticula
propiamente dicha; la capa pectinada (en
contacto con la pared celular formada por
celulosa pura) y entre ambas una zona
que indica débil intususcepcion lipidica,
que puede estar ausente. La “capa
culinizada”, ya que no puede hablarse de
“capascuticulares”, estarestringidaalarea
que aparece punteada enel esquema dela
Fig. 8. Esa zona no aparece en las especies
estudiadas de Danaea (Fig. 10, P).

La “lamina” o “capa péctica”, que se-
para la capa cutinizada y la pared, no se
parece a la descrita para Angiospermas.
Esta presente una zona muy reactiva a las
pruebas microquimicas para polisacaridos
y pectinas que, en este modelo, es la que
exhibe el mayor espesor relativo.

3 - Las células oclusivas

3.1 Engrosamientos de la pared externa
(Figs. 9-13)

Las células oclusivas (Fig. 9), en vista
superficial, presentan engrosamientos lo-
calizados. Estos engrosamientos apare-
cen en la pared poral, en las paredes epi-
dérmicas de las oclusivas (borde epidér-
mico) y en las paredes de contacto de las
mismas. También se observaron engrosa-
mientos polares y, mas raramente,
rebordes externos del poro (reborde
ostioiar externo).

Los engrosamientos de pared poral
son constantes en las especies deAngiopte-

ris, Danaea y Marattia. En Angiopteris y
Marattia son comunes los rebordes de pa-
red poral denticulado-crenados, como en
A. angustifolia (Fig. 10, A), A. pruinosa (Fig.
10, E), M. alata (Fig. 10, Q), M. douglassii
(Fig. 10, S), M. interposita (Fig. 10, T), M.
fraxinea (Fig. 10, U - U’) y M. pellucida (Fig.
10, V). Menos comtinmente se presentan
rebordes de pared poral engrosados y
densamente estriadcs (M. fraxinea, Fig. 10,
U y U"). En Christensenia el reborde poral
de las oclusivas no esta significativamen-
te engrosado, pcro st es irregularmente
indentado - crenado (Fig. 10, Y).

La pared de contacto de las oclusivas
puedeestar engrosada o no. Barraso “bas-
tones” polares rectos que se unen al
reborde poral o a piezas polares de algin
tipo son comunes en Angiopteris,
Christensenia, Danaea y Marattia. Barras
polares largas, cada una de aproximada-
mente un tercio del largo total del estoma
(correspondiendo, el otro tercio restante,
alalongitud total del poro), notablemente
engrosadas, se presentan en A. pruinosa
(Fig. 10, E), D. elliptica (Fig. 10,1y Fig.11,
B), D. grandifolia (Fig. 10, K), M. alata (Fig.
10, Q), M. fraxinea (Fig. 10, U-U’), M.
pellucida (Fig. 10, V), M. raddii (Fig. 10, Wy
Fig. 11, A) y M. silvatica (Fig. 10, X). Barras
polares mas cortas aparecen en A.
cartilagidens (Fig. 10, B), M. douglassii (Fig.
10, S), M. interposita (Fig. 10, T) y en
Christensenia, en cuyos estomas las barras
polares se extienden en toda el drea de
contacto de las oclusivas semilunares ar-
queadas (Fig. 10, Y).

En ciertos casos el reborde poral en-
grosado se extiende desde un polo al otro
del estoma y se presenta directamente
unido a algtn tipo de pieza polar: tal es el
caso de A. evecta (Fig. 10, E), A. lygodiifolia
(Fig. 10, D), D. cuspidata (Fig. 10, H), D.
excurrens (Fig. 10, J y Fig. 11, C), D.
moritziana (Fig. 10, L), D. nodosa (Fig. 10,
M), D. wendlandii (Fig. 10, N) y M. excavata
(Fig. 10, R). En este tipo de estoma, los
rebordes porales se tocan entre si en dos
puntos con el aspecto de un poro triaper-
turado, muy notable en algunas especies
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de Danaea, como en D. wendlandii (Fig. 10,
N) y de Marattia, como en M. excavata (Fig.
10, Ry Fig. 12, A) y M. werneri (Fig. 12, B).

Los engrosamientos polares presen-
tan formas variables. Son comunes las
piezas “en T”, es decir, engrosamientos
polares unidos a barras polares, engrosa-
dos diversamente, a veces muy conspi-
cuos. Piezas “en T” se presentan en A.
angustifolia (Fig. 10, A), A. pruinosa (Fig. 10,
E), D. elliptica (Fig. 10, I y Fig. 11, B), M.
alata (Fig. 10, Q), M. fraxinea (Fig. 10, U-U’)
y M. raddii (Fig. 10, W y Fig. 11, A). Piezas
“en T” unidas al borde epidérmico de las
oclusivas y conectadas a barras polares
cortas y mas o menos delgadas se presen-
tanen Christensenia (Fig. 10, Y y Fig. 13, A).

En otros casos, los engrosamientos po-
lares contactan directamente con el reborde
poral de las oclusivas, sin barras polares y
se presentan con forma de clavas, cufas
triangulares oromboidales sobreelevadas
y a veces muy prominentes. Se observa-
ron en D, excurrens (Fig. 10, ] y Fig. 11, C),
D. moritziana (Fig. 10, L), D. wendlandii
(Fig. 10, N), M. douglassii (Fig. 10, S) y M.
excavata (Fig. 10, R y Fig. 12, A). En M.
pellucida se presentan diferentes piezas
polares en estomas de la misma ldmina, y
por lo general coexisten dos o tres tipos de
los mencionados (Fig. 10, V).

La pared externa de las oclusivas (bor-
de epidérmico) puede presentarse engro-
sada uniformemente de polo a polo del
estoma, o su espesamiento limitarse sola-
mente a la parte curva de la pared de la
célula oclusiva, adelgazandose luego en
el tramo cercanoa la pieza polar. La pared
epidérmica de las oclusivas suele estar
muy engrosada en Angiopteris, Danaea y
Marattia, y es relativamente delgada en
Christensenia.

3.2 Las areas incoloras y otros
caracteres en la pared externa de las
células oclusivas.

Los estomas de Angiopteris, Danaea y
Marattia presentan una caracteristica no
registrada hasta el momento para Pteri-

Revista Mus. La Prata (NS), Boranica XIV (108)

dophyta sensu lato. La pared externa pre-
senta areas definidas, adelgazadas y de-
primidas, localizadas en los dos polos de
cada oclusiva, que aparecen siempre in-
coloras y exhiben contornos diversos en
vista superficial (ovaladas, romboidales,
elipsoidales, etc.). El resto de la pared, es
decir la zona que no corresponde a estas
areas, esta sobreelevada con respecto a
ellas, y se colorea intensamente con Rojo
de Rutenio y colorantes afines con sustan-
cias pécticas, mientras que las areas inco-
loras responden a pruebas para celulosa.
La curvatura de la parte sobreelevada de
estas paredes es muy notable en el area
media y es menor hacia el borde epidér-
mico. Este caréacter se observé tanto con
MO como con MEB o en cortes transversa-
les en los que se distinguen claramente los
bordes epidérmicos de las areas curvas de
las oclusivas propiamente dichas. Los
bordes epidérmicos muy marcados son
caracteristicos de Danaea y de Marattia
pero también se presentan en las especies
de Angiopteris observadas.

La pared curva delas células oclusivas
en especies de Angiopteris y de Marattia
puede presentar algiin tipo de ornamen-
tacién cuticular, desde filigrana fina,
reticulada o dispuesta al azar, estrias pa-
ralelas o perpendiculares al eje largo del
estoma, estrias marcadas en el reborde
poral que se interrumpen en el reborde
externo del poro (mas raramente) y se
contintian luego en la cara externa de la
oclusiva, o bien granulos cuticulares dis-
tribuidos erraticamente. Son muy nota-
bles las oclusivas con pared externa
estriada en A. evecta (Fig. 10, C y Fig. 4, A)
aunque también se presentan estrias regu-
lares en A. angustifolia (Fig. 10, A), A.
cartilagidens (Fig. 10, B) y A. pruinosa (Fig.
10, E). EnA. angustifolia y A. cartilagidens se
destaca una especie de reborde externo
del poro, que se colorea mas intensamen-
te. Marattia alata (Fig. 10, Q), M. douglussii
(Fig. 10, S), M. interposita (Fig. 10, T) y M.
silvatica (Fig. 10, X) también presentan
algtin tipo de estriamiento, confinado al

borde poral o sobre éste y en la cara exter-
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na de la oclusiva. En las especies observa-
das de Danaea las oclusivas suelen ser
lisas. Ocasionales granulosidades de cera
pueden aparecer en D. cuspidata, D.
excurrens y D, wendlandii, y se vio filigrana
esparcida en D. elliptica.

Las células oclusivas de Christensenia
suelen ser lisas, excepto en C. aesculifolia
subsp. aesculifolia, en cuyas laminas co-
existen estomas con poros comunes
levemente rebordeados y con oclusivas
perpendiculares al eje longitudinal del
estoma (Fig. 13, B), con estomas
porociclociticos, mas abundantes, con
poros muy grandes y oclusivas muy ar-
queadas, en las cuales nunca se han obser-
vado ornamentaciones de cara externa
(Fig. 10, Y y Fig. 13, A).

3.3 La naturaleza quimica de las
paredes externas de las células
oclusivas

Al igual que las células epidérmicas
circundantes, un corte transversal de las
células oclusivas muestra una membrana
cuticular con cuticula delgada y capa
pectinada y pared celular de celulosa pura
muy delgada.

En vista superficial, las areas
sobreelevadas, las piezas polares, las ba-
rras polares, el borde externo del poro y el
borde epidérmico de las oclusivas se colo-
rean intensamente, y las pruebas efectua-
das indican una marcada concentracién
de pectinas entre la pared celuldsica y la
cuticula. El borde poral de las oclusivas
no se colorea ante esas pruebas. Las areas
deprimidas no se colorean con los colo-
rantes para pectinas pero si ante las prue-
bas para celulosa.

Las piezas polares y el borde epidér-
mico de las oclusivas se colorean débil-
mente con colorantes basicos como la
safranina pero dan siempre negativas las
pruebas para lignina. El borde epidérmi-
co en particular se colorea intensamente
conRojo de Rutenioy, en corte transversal
corresponde al area de mayor respuesta
de la capa pecticada a la coloracion (“cu-

nas cuticulares intercelulares” o “cuticu-
lar pegs”, también presentes en las células
epidérmicas).

4 - Ornamentaciones de las
células anexas

Las células anexas pueden ser lisas o,
mas comunmente, presentar aigt’m tipo
de ornamentacion cuticular que puede
coincidir o no con la que se observa en las
epidérmicas adyacentes.

Las células anexas de Christensenia son
siempre lisas. También aparecen lisas en
los ejemplares observados deD. alata. Con
filigrana reticulada irregular se encontra-
ron en D. elliptica (Fig. 3, A) y M. attenuata
(Fig. 6, B-C), enesta tiltima especie cubier-
tas por abundante cera epicuticular, como
en el resto de la epidermis. Anexas
estriadas, con estrias variables, regulares,
estriado granuloso irregular o estriado
fino verrucoso se encontraron enA. evecta
(Fig.4, A), A. pruinosa, D. nodosa, M. alata y
M. interposita (en M. alata se observaron
también granulos de cera en anexas, al
azar). Anexas con pliegues irregulares, a
veces ondulados, se presentaron en A.
cartilagidens (Fig. 5, A), D. cuspidata (Fig. 4,
B), D. excurrens (generalmente plegadas
las polares y lisas las laterales en estomas
tetraciticos, Fig. 14, A), M. douglassii, M.
excavata, M. fraxinea (Fig. 10, U), M. pellucida,
M. raddii y M. werneri. Por lo general son
mas marcados los pliegues en anexas de
posicion polar. Anexas papilosas se en-
contraron en D. wendlandii (Fig. 10, N y
Fig. 14, B). La distribucién de las papilas
es erratica: pueden aparecer en una o en
todas lascélulas del primer ciclo de anexas
(Fig. 15). Cuando se presenta una sola
anexa papilosa, ésta puede tener cual-
quier posicion en estomas tetraciticos o
actinociticos.

En estomas tetraciticos también sue-
lenaparecer dos anexas laterales papilosas.
El caracter es tinico hasta el momento para
Marattiales sensu lato y, por lo que se ha
visto, s6lo se registré en D. wendlandii. La
presencia de papilas es constante en los
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ejemplares observados, pero la regulari-
dad de su aparicién en anexas es muy
variable, habiéndose hallado estomas con
anexas papilosas de diferentes posicion
en la misma area de la pinna. Esto sera
aclarado en lo futuro con la observacién
de mayor cantidad de ejemplares y de
otras especies del género.

CONCLUSIONES

1-Lasconvexidades de la pared exter-
na de las células epidérmicas son tipicas
de los hipofilos, estando ausentes en los
epifilos de las especies observadas.
Angiopteris, Danaea y Marattia presentan
elementos epidérmicos con diversos gra-
dos de convexidad en las paredes exter-
nas, desde domos bajos, aislados o en
grupos de dos a varios por célula hasta
domos sobresalientes (1-3 por célula en
general), presentando por lo tanto epider-
mis subpapilosas. Papilas sensu stricto se
presentan en venas principales y secunda-
rias de esos 3 géneros y enlaminas y venas
de Christensenia. Las papilas de las frondes
de especies y subespecies de Christensenia
alternan en la epidermis con células no
papilosas o con convexidades muy sua-
ves en la pared externa y, a diferencia de
los otros tres géneros, son de naturaleza
glandular (Rolleri, 1993).

Si la teoria de la mejor absorcién de la
luz por medio de superficies onduladas
(Haberlandt, 1965) es acertada, la epider-
mis subpapilosa hallada en pinnas de
Angiopteris, Danaea y Marattia podria vin-
cularse asi con su habitat natural.
Angiopteris y Marattia son mas notables en
la expresion deeste caracter queDanaea. Si
la superficie con convexidades externas
esta a la vez ornamentada por diferentes
plegamientos cuticulares, la hipétesis de
la remocién rapida del agua de las super-
ficies foliares podria ser complementaria
de la anterior (Haberlandt, 1965).

Christensenia no estariaadaptada como
los géneros mencionados, pero otros ca-

racteres (presencia de estomas porociclo-
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citicos y microproyecciones en células del
mesofilo, Rolleri, 1993) estarian reflejan-
do su propia respuesta fisiologica al me-
dio (Rolleri, Deferrari y Lavalle, 1991 a,
1991 b).

2 - Las epidermis estan cutinizadas.
Las cuticulas tienen espesores variables,
desde 0,5 hasta 1,5 pm, pero pueden con-
siderarse delgadas. En Christensenia se re-
gistraron los espesores menores; los ma-
yores en Angiopteris y Marattia, y en Danaea
los intermedios. Excepto en Christensenia,
las cuticulas presentan, en general, algiin
tipo de ornamentacién. Tales
ornamentaciones se clasificaron en tres
tipos: filigrana, estrias y pliegues. El tipo
de ornamentacion es un caracter especifi-
co, pero no parece, por el momento,
vinculante enel nivel genérico, salvo cuan-
do se relaciona con las células oclusivas.
En células epidérmicas parece variar al
azar en los tres géneros.

3 - Se observé cera epicuticular abun-
dante y variada en Angiopteris y Marattia.
Es escasa y menos variada en Danaea. No
se observo en Christensenia. La presencia
de cera epicuticular es un caracter especi-
fico, asi como los tipos hallados. Por el
momento su valor diagndstico es impreci-
so, aunque el hecho de que Angiopteris y
Marattia presenten tipos similares podria
esgrimirse como un caracter adicional en
la afinidad entre estos dos géneros.

4 - La membrana cuticular se estudia y
describe por primera vez para helechos
eusporangiados. La cuticula presenta un
espesor variable (0,5 - 1,5 pm) y aparece
como una capa continua, lisa u ornamen-
tada, que se dispone sobre una zona de
hasta 12 pm de espesor, compuesta por
celulosa fuertemente impregnada de sus-
tancias pécticas. Aunque, ocasionalmen-
te, en un area denomias de1-1,5 pm por
debajo de la cuticula propiamente dicha,

sepuede detectar una leve intususcepcion

lipidica, no hay capas cuticulares defini-
das. Esta membrana cuticular se dispone
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sobre una pared celulésica de hasta 3,0
pum de espesor. La zona pectinada es la
que presenta el mayor espesor relativo. El
modelo descrito es comin para Angiopte-
ris, Christensenia, Danaea y Marattia.

Una pared periclinal externa en las
células epidérmicas, con una composi-
cion como la descrita, podria estar
funcionalmente relacionada con la mayor
eficiencia en el intercambio de sustancias
de pared, la produccién de cera
epicuticular, la transpiracion cuticular y,
en Christensenia y Danaea, conla actividad
glandular de los tricomas presentes de las
pinnas (Rolleri, Deferrariy Lavalle, 1991 a
y Rolleri, 1993).

5 - Los caracteres de las células
oclusivas parecen indicar que existe un
tipo de estoma “marattiaceo” bastante
generalizado, que vincula al menos tres
géneros: Angiopteris, Danaea y Marattia.
Ademas del contorno marcadamente elip-
tico, este estoma se caracteriza por oclusi-
vas con borde epidérmico y reborde de
poroengrosados, pared de contacto de las
mismas engrosada (barras o bastones po-
lares) y presencia de piezas polares “en T”
o de ofros tipos.

Ocasionalmente faltan las barras pola-
res, debido al notable engrosamiento dela
pared poral de las oclusivas que contacta
directamente con algtin tipo de pieza po-
lar. Hay areas polares deprimidas en los
estomas de los tres géneros mencionados.
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Fig. 2.
Convexidades
de la pared
periclinal
externa en
células
epidérmicas. A.
Angilopteris
cartilagidens, de
Is. Filipinas
(Merrill 928 SI):
B. A. angustifolia,
de Is. Filipinas
(Merrill 631 SI).
A - B. x 2.000.
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Fig. I:
Convexidades
de la pared
periclinal
externa en
células
epidérmicas. A,
Marattia
attenuata, de
Nueva
Caledonia
(Bonati 653 SI);
B. M. pellucida,
de Is. Filipinas
(Ramos 1169
SI): C. Danaea
wendlandii de
Colombia
(Mickel 3525
LP)

A - C, x2.000.




Fig. 4. Estrias
cuticulares.
A. Angiopteris
evecta, de
India (Mann
1046 S1): B.
Danaea
cuspidata, de
Costa Rica
(Mickel 3114
LP).

A - B, x 1500.

REvisTa Mus. La Prata (NS), BorAnica XIV (108)

Fig. 3. Filigrana
cuticular. A.
Danaea elliptica,
de Brasil
(Anderson
10593 LP): B. D.
excurrens, de
Brasil (Hansch
224 LP).

A - B, x 1500.
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s Fig. 5. Pliegues
/ ' cuticulares. A.
Angiopteris
cartilagidens, de
Is. Filipinas
(Merrill 928 SI);
B. Marattia
douglassii, de
Hawaii
(Degener &
Wiebke 3153
SI).

A - B. x 1000.

Fig. 6. Cera
epicuticular.
A. Angiopteris
angustifolia,
de Is.
Filipinas
(Merrill 631
SI). en placas
delgadas; B.
Marattia
attenuata, de
Nueva
Caledonia
(Bonati 653
SI), en
escamas; C.
detalle de B.
A - B, x 1.000;
C. x 5.000.




Fig. 8. Diagrama
de las zonas de la
membrana
cuticular y pared
celular en
Marattiaceae s.l.

Revista Mus. La Peata (NS), Boraxica X1V (108)

Fig. 7. Cera
epicuticular en
agregados
mixtos. A - B,
Angiopteris
pruinosa, de
Java (Moussel
598I). A-B,x
2.000.
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A

pared radical de la anexa céelula oclusiva

poro

pared tangencial

de la celula anexa borde epidermico

de las oclusivas

pared poral de la

reborde estiolar celula oclusiva

externo

pared epidérmica
h de la célula oclusiva
célula anexa

pared de contacto de las
células oclusivas

reborde externo
B del poro

T

pasaje del poro

cavidad exterior

reborde interno del poro

Fig. 9. Esquemas de los caracteres de las células oclusivas. A, en superficie; B, en
corte transversal. Tomado de Simén (1991).




452 Revista Mus. La Prata (NS), Boranica XIV (108)

Fig. 10. Caracteres de las ceélulas oclusivas en Marattiaceae s.1. A, Angiopteris angustigolia,
de Is. Filipinas (Merrill 631 S1): B.A. cartilagidens,de Is. Filipinas (Merrill 928 SI): C.A. evecta,
de India (Mann 1046 SI): D.A. Iygodiifolia,de Japén (Iwatsuki y otros 646, LP): E.A pruinosa,
de Java (Mousset 59 SI). con diagrama del estoma visto lateralmentne: F - G. Angiopteris,
cortes transversales de hipofilo y epifilo respectivamente: H. Danaea cuspidata, de Costa
Rica (Mickel 2753 LP); L D. elliptica, de Brasil (Anderson 10593 LP): J.D. excurrens(Hansch
224 LP): K. D. grandifolia, de Costa Rica (Mickel 3490 LP): L. D. moritziana, de Colombia
(Lellinger & de la Sota 881 LP): M. D. nodosa, de Colombia (Lellinger & de la Sota 632 LP);
N. D. wendlandii, de Colombia (Mickel 3526 LP). Estoma aislado y detalle con anexas
luterales papilosas: O - P, Danaea, cortes transversales de estoma y célula epidérmica del
hipofilo respectivamente; Q. Marattia alata, de Jamaica (Evans 2475 LP): R, M. excavara, de
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Costa Rica (Mickel 3119 LP), S. M. douglassii, de Hawai (Degener y Wiebke 3153 SI): T. M.
interposita.de Costa Rica (Mickel 3582 LP); U.M. fraxinea,de Tanzania (Schlieben4711 LIL):
estoma con pliegues en anexa foliar; U M. fraxinea(igual procedencia): estoma estaurocitico
sin pliegues en anexas polares: V, M. pellucida,de Is. Filipinas (Ramos 1169 S1): estomas con
diferentes tipos de oclusivas en la misma drea de la pinna; W M. raddii, de Brasil (Schmalz
222 81): W', cort= transversal de estoma en W: X.M. silvatica,de ls. Filipinas (Merrill 929 S1);
Y.Chs stense  waesculifoliasubsp.aesculifolia,de Is. Salomén (Braithwaite 4220 P). ad, dreas
polares dey .. idas (en punteado denso en todos los casos); be, borde epidérmico de las
oclusivas: bp, barra polar; cp. capa pectinada de la membrana cuticular: cu, cuticula; e.
estrias: p. parcd poral; pe, pared celular; pl, pliegues: pp, pieza polar; rp. reborde poral de
b oclusiva.
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Fig. 11. Caracteres
de las células
oclusivas. A.
Marattia raddii, d e
Brasil (Schmalz 222
Sl): pared poral
engrosada, barras y
piezas polares,
areas deprimidas y
granulos
cuticulares
aislados; B. Danaea
elliptica, de Brasil
(Anderson 10593
LP): barras y piezas
polares: C. D.
excurrens, de Brasil
(Hansch 224 LP):
pared poral
engrosada en
contacto con pieza
polar.

A - C, x 1.000.

Fig. 12. Caracteres de
células oclusivas. A.

Marattia excavata, de
Costa Rica (Mickel 3119
LP): pared engrosada,
poro triaperturado:
reborde epidérmico:
areas polares deprimidas
y piezas plares: B. M.
werneri, de Nueva Guinea
(Werner 49 SI): borde
epidérmico sobreelevado,
reborde poral y dreas
deprimidas polares; C. M.
alata de Jamaica (Evans
2475 LP): borde
epidérmico: dreas polares
deprimidas y granulos
cuticulares (en anexas).

A - C, x 1.000.
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Fig. 14. Caracteres de
células anexas. A,
Danaea excurrens, de
Brasil (Hansch 224
LP): pliegues en
anexas polares: B, D.
wendlandii, de
Colombia (Mickel
3526 LP): anexas
papilosas.

A - B, x 1000.

h
o

Fig. 13. Caracteres de
células oclusivas. A,
Christensenia
aesculifoliasubsp.
aesculifolia, de 1s.
Salomén (Braithwaite
4220 P): borde
epidérmico
engrosado y barra
polar corta; B, C.
aesculifoliasubsp.
aesculifolia, de Assam
(Buysman 2607 P):
estoma
porociclocitico
cerrado, con pliegues
en oclusivas.

A - B, x 500.
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Fig. 15. Caracteres de células anexas: esquema que indica las posiciones de las
anexas papilosas (x) en estomas tetraciticos, estaurociticos y actinociticos, de D,
wendlandii.





