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ResumEeN. Este es un estudio morfolégico comparado de 10 especies de Angiopteris
Hoffm. (Marattiaceae Bercht. & J. S. Presl): A. annamensis C. Chr. & Tardieu, A.
cartilagidens Christ, A. crassipes Wall. ex C. Predl, A. eliptica Alderw., A. evecta (G.
Forst.) Hoffm., A. lygodiifolia Rosenst., A. microura Copel., A. palmiformis (Cav.) C.
Chr., A. pruinosa Kzey A. smithii (Campb.) Racib. Angiopteris comparte con los otros
cuatro géneros de lafamilia (Archangiopteris Christ y Giesenh., Christensenia Maxon,
Danaea J. E. Smith y Marattia Sw.) los rizomas carnosos policiclostélicos reservantes,
las estipulas geminadas amilaceas, el aimidon de granos simples excéntricos, los
pulvinulos, el coléngquimaen rizomas, raicesy estipites, el esclerénquimaen raguis, costas
y costulas, |0os estomas maratiaceos, |a capacidad de biomineralizar silice acumulando
opalo A enidioblastos epidérmicos, lapresenciade protuberanciasintercel ulares pécticas
en célulasdel mesofiloy el sistema secretor de mucilago generalizado. Sin embargo, 1os
rizomas erectos masivos, los pulvinulos en la base de estipites y costas, las [aminas
monomorficas 1-2-pinnadas, el indumento eglandular, los contornos, texturay margenes
dentados, aserrados, crenados o enterosdelas pinnulas, lavenacion, laausencia, presencia
y tipos de venul oi de, |os model os epidérmicos, lamayor densidad de estomas maratiaceos
en la familia, los idioblastos en grupos o &reas, las verrugas y conexiones como tipos
predominantes de protuberanciasintercelulares pécticas, las paréfisis piliformes uniseriadas
oramificadasy las esporastriletes con ornamentacion buliforme (pustul adas) son rasgos
tipicos de Angiopteris, cuya variacion permite reconocer las especies. Se analizan y
describen por primera vez los tipos de venuloide (intramarginal, medial, costular y
fragmentario) y se concluye que el rasgo no apoya una segregacion de Angiopteris en
subgéneros, pero que el conjunto formado por margen, venuloide y patrén de venacion
esdiagnastico en €l nivel especifico. Los model os epidérmicosvarian en €l nivel specifico,
mientras que las esporas, muy uniformes, deben considerarse un rasgo genérico.
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AssTrAcT. This is a comparative morphological study of ten species of Angiopteris
Hoffm.(Marattiaceae Bercht. & J. S. Presl): A. annamensis C. Chr. & Tardieu, A.
cartilagidens Christ, A. crassipes Wall. ex C. Predl, A. elliptica Alderw., A. evecta (G.
Forst.) Hoffm., A. lygodiifolia Rosenst., A. microura Copel., A. palmiformis (Cav.) C.
Chr., A. pruinosaKze. y A. smithii (Campbell) Racib. Angiopterissharesevera characters
with the other four marattiaceous genera (Archangiopteris Christ y Giesenh., Christensenia
Maxon, Danaea J. E. Smith, and Marattia Sw.), as naked, and carnose polycyclostelic
amylaceous rhizomes; amylaceous geminate stipules; excentric simple starch grains;
pulvinulesin the bases of stipes and costae; collenchimain the cortex of rhizomes, roots
and stipes, and sclerenchimain the cortex of rachises, costae and costul ag; the ability to
biomineralize silicaand form amorphousopal A massesdepositedin epidermal idioblasts;
marattiaceous stomata; presence of intercellular pectic protuberances in the mesophyl|
cells, and mucilage secreting system. Nevertheless, erect rhizomes, mostly 2-pinnate,
monomorphic laminag; eglandular indument; pinnulae outline and texture; entireto repand,
dentate, crenate or serrate pinnulae margins, venation patterns; absense, presence and
types of sclerosed venuloid; epidermal patterns; the highest density of marattiaceous
stomata among the family; pectic warts and thick pectic conectionstypes of intercellular
pectic protuberances of the mesophyll cells; short piliform uniseriate or branched
paraphyses, and bulliform ornamentation of the exospore (pustul late spores) are considered
diagnostic characters related to Angiopteris. Intramarginal, medial, costular and
fragmentary types of sclerosed venuloid were found. Segregation of subgenera in
Angiopteris, based on presence or absense of the venuloid, it is not supported by
morphological evidence; yet, combination of venuloid characters (Iength, visibility and
color) with other traits as pinnulae outline, margins and venation patterns, are diagnostic
at the specific level. Epidermal patterns of pinnulae are diagnostic at the specific level.
Spore morphology and ornamentation are highly uniform, and they are considered here
diagnostic only as at the generic level.

Key words: Marattiaceae - Angiopteris - diagnostic characters.

I ntroduccion

Angiopteris incluyelos helechos més grandes del planeta: susfrondas alcanzan 10s5-7 m,
con |aminas deltoi des generalmente 2-pinnadas y gruesos estipites que nacen de rizomas erectos
de hastalm dedidmetro. Rolleri et al. (2001 a) reconocieron recientemente 5 géneros de helechos
eusporangiados. Angiopteris, Archangiopteris Christ & Giesenh., Christensenia Maxon, Danaea
J. E. Smith y Marattia Sw., reunidos en sola familia, Marattiaceae. Los 3 primeros son
pa eotropicales, pero adiferenciade Archangiopteris (Mengascini & Rolleri, 2001) y Christensenia
(Rolleri, 1993), cuyas areas de distribucion son mas bien reducidas, Angiopteris tiene un area
extensa, insular y continental, que se extiende desde Madagascar hasta Polinesia, incluyendo In-
dia, Nepal, Myanmar (Birmania), Srilanka, Tailandia, Malaysia, Indonesia, Melanesia, Micronesia
y Polinesia hastaHawaii, con un centro de distribucion en el SE de Chinay al menos una especie,
A. evecta (G. Forst.) Hoffm., naturalizada en el Nuevo Mundo (Jamaica), por escape del cultivo
en jardines boténicos.

El género fue subdividido en dos subgéneros: Euangiopteris C. Presl y Pseudoangiopteris C.
Predl (Predl, 1845), sobre labase delapresencia o ausenciade venuloide, un rasgo utilizado luego
sblo por de Vriese & Harting (1853) y Hieronymus (1919).

En este trabajo se trataa Angiopterisincluyendo a Macroglossum Copel. (Copeland, 1909)
y excluyendo a Archangiopteris. Macroglossum fue descrito por Copeland (1909) sobre la base
de Angiopteris smithii (Campb.) Racib., la tnica especie del género con frondas 1-pinnadas; fue
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sinonimizado con Angiopteris por Camus (1988, 1990) y ese criterio también se sigue aqui, apo-
yado por evidencia morfoldgica. Archangiopteris se considera un buen género (Rolleri et al.,
2001 a), queincluye, asuvez, aProtomarattia Hayata (1919) y aProtangiopteris Hayata (1928),
y reline unas 8-9 especies endémicas del S de China (Mengascini y Rolleri, 2001), casi todas en
peligro de extincién.

Se estudiaron comparativamente 10 especiesde Angiopteris: A. annamensisC. Chr. & Tardieu,
A. cartilagidens Christ, A. crassipes Wall. ex C. Predl, A. eliptica Alderw., A. evecta (G. Forst.)
Hoffm., A. lygodiifolia Rosenst., A. microura Copel., A. palmiformis (Cav.) C. Chr., A. pruinosa
Kunze.y A. smithii (Campb.) Racib. y se analizaron | os siguientes caracteres: division delalami-
na, contorno, margen, textura, patrones de venacion, ausenciao presenciay extension del venuloide
delaspinnulas, model os epidérmicos de epifil os e hipofil os, distribucion y agrupacion deidioblastos
epidérmicos, paréfisisy esporas, cuya variacion también resultd diagndstica en estudios previos
sobre la familia (Rolleri, 1993; 2001 y ms; Rolleri & Lavalle, 1997 y 2001; Rolleri et al. 1991,
1994, 1996; 1998; 1999 y 2001 a-d; Lavalle, 2002). En esta primera parte del trabajo se analizan
los caracteres y se discute su aplicacidn a las especies cuya sinopsis se realiza en una segunda
parte.

Materialesy métodos

Se utiliz6 material delos siguientes herbarios: BM, FI, K, L, LP, PE, PR, PRC y US, citados
de acuerdo con Holmgren et al. (1990).

Paraestudiar el indumento se desprendieron protoscamas delos gesablandadosy re-hidratados
con éter monobutilico del etilenglicol 10% acuoso. Para estudios anatdmicos, el material ablanda
do delascostas se cortdé amano a zaday se colored con safranina-fast green 2% en éter monometilico
del etilenglicol (Gurr, 1965).

Para estudiar venacion, venuloide, model os epidérmicos, estomas, idioblastosy paréfisis se
aclararon trozos de pinnulas con hidréxido de sodio 5% acuoso e hipoclorito de sodio comercial
(40%) diluido en agua 1:1, y se colorearon con safranina-fast green 2% en éter monometilico del
etilenglicol (con excepcion de las parédfisis, que se colorearon con rojo de Rutenio 1% acuoso
segun Rolleri, 1993).

L as pruebas microquimicas utilizadasfueron las siguientes: floroglucinaclorhidricaparalignina
(Gurr, 1965); rojo de rutenio y azul de metileno (Johansen, 1940) y azul de toluidina (Feder &
O’Brien, 1959) para pectinas, y Sudan IV (Gurr, 1965) paraceras. Las ceras se eliminaron delas
pinnulas mediante lavado con acetona. L as densidades estométi cas se expresan paracampos de 1
mm2; y arbitrariamente se ordenaron en como bajas (hasta 50 estomas/ mm2), medias (50-100
estomas/ mm2) y altas (mas de 100-120 estomas/ mm2).

L as protuberancias intercelulares pécticas y las esporas se estudiaron con microscopia elec-
tronica de barrido (MEB). Las muestras de esporas se prepararon tomando 1 esporangio maduro
antes de su total dehiscenciay abriéndolo sobre cinta adhesiva de doble faz adherida a un porta-
muestras de metal. Se prepararon de esta maneravarias muestras a partir de cada gjemplar, siem-
pre con un solo esporangio por cada portamuestra, Yy las esporas, sin tratamiento, fueron cubiertas
con oro bajo vacio, con un metalizador Jeol JFC 1100 (fine coat ion sputter). Las protuberancias
intercelulares pécticas se estudiaron en zonas fracturadas naturalmente de pinnulas, sin procesar
(Rolleri et al., 1999) y también se las metalizd con oro bajo vacio. Lasfotografias se tomaron en
el Servicio de Microscopia Electronicade Barrido de laFacultad de Ciencias Naturalesy Museo
de LaPlata, con un microscopio Jeol JSM - T100.

Laterminol ogiautilizada en los model os epi dérmicos, protuberanciasintercel ulares pécticas

y paréfisiseslamismautilizada por |as autoras en todos | os trabajos citados; laque se utiliza para
estomas adultos es de Wilkinson (1979) y la usada para esporas, de Lellinger & Taylor (1997).

Lasilustraciones de frondas, pinnasy pinnulas se dibujaron del natural y luego se redujeron.
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Lasilustraciones deindumento, venacion y epidermis se realizaron mediante un microscopio Wild
M 20y un microscopio estereoscopico L eica, anbos con camara de dibujo. Serevisaron todos|os
gemplares citados, juveniles y adultos, pero las ilustraciones corresponden a rasgos adultos de
pinnulas medias.

Resultadosy discusion

Raiz. Lasraices sonfibrosas, cordeliformes, abundantesy gruesas, externamente estriadasy
con abundantes espinas corticales (Lellinger, 2002).

Lostejidos presentessonlossiguientes. epidermis, cortezay estela. Laepidermisesta cutinizada
y engrosada; la corteza se encuentra diferenciada en una zona externa, compacta, formada por
col énquima gque se proyecta en espinas corticalesy unainterna, constituida por parénguimalaxo,
gue reserva abundante almidon y esta atravesada por numerosas célulasy pasajes de mucilago.
Las estelas radiculares son actinostelas radiales de 9-10 terminales protoxilematicas, un rasgo
comun atodos los géneros de Marattiaceae (Lavalle, 2002; Rolleri, ms; Rolleri et al. 2001 a).

Rizoma. Los rizomas son erectos, globosos, masivos, de 0,30-0,60 (1,00) m de diametro,
desnudos, pero con grandes estipul as geminadas que cubren las bases del os estipites. Pueden estar
profundamente canaliculadosy con frecuencia presentan espinas corticales.

Laepidermis esta cutinizaday las capas cuticulares se acumulan formando escamas gruesas
guesearqueany eventual mente se desprenden, |lamadas*“ seudofeloide” por Ogura (1972, pag.145).
La corteza esta diferenciada en dos zonas: una externa, que se proyecta en espinas corticales,
constituida por colénquima, y unainterna, méaslaxa, cuyas células contienen abundante almidon.
Un sistema de pasgjes y conductos secretores recorre internamente el rizomay las estipulas, y
produce abundante mucilago translcido o amarillo claro que se tornaambarino arojizo oscuro en
las partes mas expuestas 0 en las estipulas y persiste largamente, alin en material herborizado. La
estela del rizomaes unadictiostela policiclica con 4-5 ciclos de meristelas, conectadas por haces
gue atraviesan casi horizontalmente €l area central parenquimética, Ilamados haces comisurales
(Bower, 1926) o cordones vasculares de conexion (Chang, 1975).

Angiopteris y Marattia son los dos Unicos géeneros en los que prevalece €l rizoma erecto,
globoso y masivo, aveces muy desarrollado y subarborescente (Rolleri et a., 2001 a-b; Lavalle,
ms; Rolleri, ms). Los rizomas de Archangiopteris, Christensenia y Danaea son postrados,
cortamente o largamente rastreros, aunque en algunas especies de Danaea con esporofitosde casi
2 m de alto se encuentran también rizomas erectos (Rolleri, ms).

Estipulas. Son estructuras persistentes, carnosas, que nacen pareadas del rizomay cubren la
base de | os estipites. Reservan almidon y tienen capacidad meristemética, utilizadaen invernade-
rosy criaderos parareproducir vegetativamente las plantas (Jones, 1997).

Las estipulas estan presentes en todos |0s géneros de M arattiaceae, pero las de Angiopteris
son particularmente grandes. Estan vascularizadas, se conectan con la estela del estipite, y estan
abundantemente recorridas por células aisladas, pasajes cortos, de hasta 6-8 células en hileray
conductos formados por largas hileras de méas de 10 células secretores de mucilago. Los tejidos
parenquimaticos estan diferenciados en dos zonas, una externa mas compacta, formada por
colénquima, y unainternamas laxa, con abundante almidon.

En Angiopteris, el amiddon derizomasy estipul as es morfol 6gicamente similar, y consiste de
granos simples con hilio excéntrico, claviformes o subcilindricos, de contorno aproximadamente
eliptico o subovado. Este tipo de grano es el mas comln en Marattiaceae y aparece en todos los
géneros, ya sea como tipo predominante (aunque de tamafio diferente), como en Angiopterisy
Marattia, o bien mezclado con otros tipos (Lavalle, 2002; Rolleri et al., 2001c).

Frondas (Fig. 1-2). Las plantas de Angiopteris producen 1-7 (10) frondas monomorficas,
con laminas deltoides o lanceadas anchas, 2-pinnadas o, més raro, 1-pinnadas en estado adulto
(solamente en A. smithii) y gruesos estipites que representan lamitad delaalturatotal delafronda.
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En algunas especies las plantas pueden producir una sola fronda, eventualmente caduca (A.
lygodiifolia, A. microura).

L os estipites son suberectos, divergentes o esparcidos desde lainsercion en el rizoma, aveces
desde € sustrato mismo, con frecuencia se arquean tocando distalmente €l suelo y tienen 1,10-
1,30 (2,50) m de altura. Son gruesos, rigidos, lisos 0, mas comunmente, rugosos, muricados,
provistos de espinas corticales aln en plantasjovenes (A. annamensis, A. crassipes, Alygodiifolia)
y presentan abundantes lenticelas (Rolleri, 1984). Son subglabros o tienen indumento formado
por protoscamasirregul ares, acintadas o lanceol adas, concol ores, castafias o castario-amarillentas,
a veces muy largas y angostas, enmarafiadas o endurecidas y moderadamente abundantes (A.
cartilagidens, A. microura, A. palmiformis, A. pruinosa). En labase delos estipites se presentan
areas ensanchadas, suculentas, cubiertas por las estipul as, que funcionan como pulvinul os permi-
tiendo lainclinacién de lasfrondas, que avecestocan distalmente el sustrato. Estos pulvinulos son
amilaceos y constituyen una fuente de almiddn comestible en el pal eotrdpico.

En Marattia también hay estipites muricados, con espinas corticales y lenticelas, mientras
gue en Archangiopteris, Christensenia y Danaea |os estipites son mas delgados y flexibles, a
Veces carnosos, especia mente en Danaea (Rolleri, ms) y nuncase presentan espinas corticales. El
esclerénquima esta ausente en raices, rizomasy estipites de todos los géneros. El almidon es
frecuente pero siempre es mas abundante en rizomasy estipulas (la excepcion a esto son los
estipites carnosos de algunas especies de Danaea, notablemente amilaceos, Rolleri, ms).

L aslaminasadultas son 2-pinnadas en lamayoriade |as especies, con excepcion de A. smithii,
gue tiene ldminas 1-pinnadas. Las frondas juveniles pueden tener hasta 1,20 m de atura, son 1-
pinnadas, tienen pinnas con laminas elipticas, y se asemejan algo a plantas adultas de
Archangiopteris, aungue el nimero de pinnas es mayor que en especies de ese género. Losindivi-
duos jévenes pueden producir sorosy esporas, aungque otros rasgos (especia mente epidérmicos)
se encuentren en etapa tenueral, una condicion que se observa también en otros géneros de la
familia, como Danaea (Rolleri, ms) y Marattia (Lavalle, 2002). Los raquis, costasy céstulas son
rigidos y, a diferencia de los otros gjes, presentan tejidos internos esclerosados en posicion
subepidérmica.

Laspinnas(Fig. 1-2) delas plantas adultas tienen contorno oblanceolado, oblongo, eliptico
o lanceolado, son generalmente imparipinnadas y tienen pecidlulos de 5-7 (12-15) cm. Segun €l
desarrollo alcanzado por los esporofitos, se encuentran 8-10 (15) paresde pinnas, y €l primer par
se forma a 1,10-2,00 m de altura. Las costas presentan una epidermis gruesa y papilosa,
esclerénquima (fibras) de posicion subepidérmica, cortezas parenquimaticas laxas y dictiostelas
2-3 ciclicas dorsiventrales (Fig. 3). Son adaxialmente curvasy tienen 2 surcos abaxiales profun-
dos en A. lygodiifolia (Fig. 3, A-B), la Unica especie en la que se observaron costas distalmente
aladas (Fig. 3 A); 3 surcos abaxiales profundos en A. annamensis (fig. 3 D), A. crassipes (Fig. 3
C), A. evecta (Fig. 3F), A. elliptica (Fig. 3G), A. microura (Fig. 3E) y A. palmiformis (Fig. 3H);
0 2 surcos abaxiales, uno a cada lado de una carena curvacentral, en A. cartilagidens (Fig. 31) y
A. pruinosa (Fig. 3, J).

L os pulvinulos son areas ensanchadas que se encuentran en labase delas costas. Se caracte-
rizan por su anatomia interna suculenta, sin esclerénquima, ya que €l tejido esclerosado se inte-
rrumpe en los pulvinulosy en su lugar se encuentra colénquima. L os tejidos parenquimaticos son
mas compactos, con espacios intercel ulares muy pequefios. Ladictiostela de estas areas esta for-
mada por numerosas meristelas, pequefias y de tamafio similar, que se distribuyen en un solo
ciclo, enformacircular y no dorsiventral como en el resto de las costas.

Los pulvinulos han sido interpretados como una adaptacion ala abscision de las frondas en
estaciones secas (Hayata, 1928; Holttum, 1978), o como zonas rel acionadas con el movimiento de
orientacion luminica de las l&minas (Chang, 1975; Rolleri, 2001; Rolleri et a., 2001 a; Rolleri,
ms). La anatomia interna suculenta de los mismos es sugerente al respecto, y el hecho de que €
tejido esclerosado se interrumpa en los pulvinulos y sea reemplazado por colénquima apoya la
idea de una adaptacion en relacion con el movimiento.
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Todos los géneros de Marattiaceae, sin excepcidn, presentan areas pulvinadas de algun tipo,
aunque su desarrollo en relaciéon con su posicién en la planta varian. Danaea tiene hasta 3-4
pulvinulos alo largo de los estipites y Archangiopterisy Christensenia tienen al menos 1 en esa
posicion, mientras que los pulvinulos de labase de las costas son pequefios y aveces subdesarro-
Ilados, en los tres géneros. Las plantas adultas de Angiopteris y Marattia presentan pulvinulos
grandesy evidentes en labase de las costas y de | os estipites, pero no alo largo de éstos, aungque
si se han observado en juveniles de A. dliptica (Fig. 3) y de A. pruinosa, por lo que es posible
suponer gque los pulvinulos desaparecen durante el desarrollo y crecimiento de los estipites grue-
sosy largos, como sucede, ocasiona mente, en plantas de D. nodosa J. E. Smith (Rolleri, ms). En
Angiopteris las frondas se curvan hasta tocar distalmente el suelo merced ala porcion pulvinada
basal, y en este género, estas éreas se presentan tanto en plantas caducifrondas como en plantas
con frondas persistentes, de manera que la funcién de abscision seria accesoria respecto de lade
orientacion de laslaminas.

Laspinnulas (Fig. 2) seinsertan mediante un corto peciolulo de 2-4 mm, subglabro o esca-
MOS0, casi opuestas y proximas, separadas unos 2-3 (4) cm en A. annamensis, A. crassipesy A.
lygodiifolia, 0 mas bien alternasy separadas unos 5-7 (10) cm en las restantes especies. Tienen
contornos lineares (A.cartilagidens), lineares a lanceados muy angostos (A. microura, A.
palmiformis), lanceados o lanceolados, angostos a mas bien anchos (A. evecta, A. pruinosa, A.
smithii), lanceol ado-€lipticos, angostos o anchos (A. crassipes), oblanceolados (A. annmanensis),
oblongos (A. lygodiifolia) o elipticos (A. eliptica), aunque este rasgo puede variar en la misma
planta. En A. lygodiifolia'y A. microura puede haber unayema en lugar de pinnulaterminal.

Las laminas de las pinnulas son concolores o variegadas de blanco o amarillo claro
(A.crassipes, A. elliptica), pero este rasgo es errético en lamisma planta. Latextura esvariable,
membranécea a herbacea (A. lygodiifolia), herbacea delicada afirme (A.annamensis), herbaceaa
casi esponjosa (A. evecta, A. microura, A. palmiformis), crasa (A. crassipes), subcoriéceao cori&
cea (A. dlliptica, A. pruinosa, A. smithii) y hasta cartacea o cartilaginosa (A. cartilagidens). L os
mar genes son dentados (A. cartilagidens, Fig. 4, A y la mayoria de los ejemplares de A.
palmiformis), aserrados (A. annamensis, Fig. 4, E, A. crassipes, Fig. 4, Fy A. lygodiifolia, Fig. 4,
G), crenados ( A. evecta, Fig. 4, C, A. pruinosa, Fig. 4, D y ejemplares, al azar, de A. palmiformis,
Fig. 4, B), o enteros arepandos (A. elliptica, Fig. 4, H, A. microura, Fig. 4, |, y A. smithii, Fig. 4,
J). El tamaiio de las pinnulas es variable, desde 10-15 cm delargoy 5-6 cm de ancho hasta 20-
25 (40) cm delargoy 3-6 (10) cm de ancho. El nimero de pares es de 18-20 en A. crassipes, 20-
22 en A. elliptica, 20-25 en A. annamensis y A. lygodiifolia, 30-32 en A.cartilagidens, A.
palmiformisy A. pruinosa, y hasta 35 en A. evectay A. microura (Fig. 2). Todos estos valores se
registraron en pinnas medianas pero eventual mente podriavariar con el analisis de mayor cantidad
de material adicional.

Los mérgenes son més variables en Angiopteris que en los otros géneros de Marattiaceae:
Archangiopteris, Christensenia y Danaea tienen mérgenes enteros o repandos (ocasionalmente
ondulados o crespos); Marattia, aserrados o, eventual mente, lobulados, en especies neotropicales
y aserrados a crenado-aserrados o, excepciona mente, enteros, en especi es pal eotropicales (Rolleri,
1993 y ms; Mengascini & Rolleri, 2001; Rolleri et al., 2001 b; Lavalle, 2002).

Indumento (Fig. 4). Fue estudiado por primeravez por Rolleri et al. (1991). Esta constituido
por tricomasy protoscamas (L ellinger, 2002), eseglandular, selocalizamas bien en costas, costulas
y venas secundarias, y es escaso sobre |as [aminas. L os tricomas son 1-seriados o ramificados,
relativamente simples, o tienen un pequefio cuerpo paucicelular, generalmente 1-seriado, del que
irradian ramas delongitud y desarrollo variable, siempre distalmente 1-seriadas. L asprotoscamas
son concolores, irregularesy paucicelulares o pluricelulares, subpeltadas o basifijas, y con el cuerpo
prolongado en brazos piliformes uniseriados o paucicelulares (Fig. 4, A-L).

En estipite, raquis, costas y costulas hay protoscamas basifijas acintadas o escuamiformes
angostas, aveces muy largasy enmarafiadas, con abundantes punteaduras circulares en todas las
células (Fig. 4, M- N). Las protoscamas se mezclan con tricomas uniseriados rel ativamente sim-
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ples 0 algo més elaborados en casi todas las especies (Fig. 4, G, en A. microura, Fig. 4, F, en A.
lygodiifoliay Fig. 4, J, en A. evecta). Las especies con indumento mas abundante sobre los gjes
son A. cartilagidens (Fig. 4, B), A. microura (éstaconindumento superficial relativamente abun-
dante, Fig. 4, G-1) y A. palmiformis (Fig. 4, A), mientras que en las restantes especies (A.
annamensis, A. crassipes, A. elliptica, Fig. 4, E, A. evecta, Fig. 4, JL, A. pruinosa, Fig. 4, C-D,
A. smithii y A. lygodiifalia, Fig. 4, F) el indumento es mas bien escaso (especialmente en la Ulti-
ma). El indumento de las|&minas es escaso, similar a de los gjes, con tricomas mas elaboradosy
protoscamas mas pequefias, amenudo paucicelulares.

En todoslos géneros de Marattiaceae se encuentran tricomasy protoscamas. En Christensenia
(Rolleri, 1993) y Danaea (Rolleri , ms) & indumento esglandular (mucilaginifero). Lavalle (2002)
analizé detalladamente lamorfologiadel indumento en especi es neotropi cales de Mar attia, mientras
gue Ching (1958) y Mengascini & Rolleri (2001), lo estudiaron en especies de Archangiopteris,
en ambos géneros eglandular. Por la naturaleza, morfologia y distribucion del indumento,
Angiopteris es afin con Marattia, aunque las protoscamas de Marattia son mas ramificadasy las
formasintermedias entre tricomasy protoscamas son mas abundantes. Archangiopteristienelaminas
casi glabras, y € indumento de los gjes (especialmente estipites) estd formado por protoscamas
lanceol adas bien desarrolladas, infrecuentes en otros géneros (Mengascini y Rolleri, 2001).

Venacion (Fig. 5). Lavenacion eslibre. Las venas son oblicuas y algo distantes entre si, o
casi horizontalesy muy proximas. Angiopteris cartilagidens esla (inica especie con venas predo-
minantemente simples. En las restantes se encuentran combinaciones diversas delos 2 6 3 tipos
citados. Lasvenasbifurcadas sedividen 1 6 2 veces, en unasolarama (laacroscopica) o enlasdos
(esta condicion es menos frecuente). El patron de venacion de | as plantasjuveniles parece similar
a adulto, pero no se contd con una cantidad suficiente de plantulas que permitierageneralizar este
dato. Los patrones de venacion hallados fueron los siguientes: venas simples y ocasionales
geminadas, en A. cartilagidens (Fig. 5, A); venas simplesy bifurcadas regularmente cercade la
coOstula, oblicuas y algo separadas en A. evecta (Fig. 5, C) y A. microura (Fig. 5, J), 0 casi en
angulo recto con lacéstula, en A. palmiformis (Fig. 5, B); venas simples, geminadas y bifurcadas
cerca de la céstula, subhorizontales, en A. pruinosa (Fig. 5, D); venas simples y bifurcadas a
distancias variables y mas bien lejos de la costula, oblicuasy muy proximas, en A. anhamensis
(Fig. 5, E); venasgeminadasy bifurcadas adistancias variables delacostula (ocasional mente, una
segunda divisién en rama acroscopica), oblicuas y algo proximas, en A. crassipes (Fig. 5, F);
venas simples, geminadas y bifurcadas cerca o lejos de la costula, con una segundadivisién enla
ramaacroscopicaen pinnaslatifoliadas que puede faltar o ser menos frecuente en pinnulas angos-
tas, oblicuasy siempre separadas, aveces méas oscuras quelalamina, en A. lygodiifolia (Fig. 5, G-
H); venas geminadasy bifurcadas adistancias variables delacostula, casi siempre con unasegun-
dadivision, medial o supramedial, en larama acroscopica, oblicuas y separadas, en A. lliptica
(Fig. 5, 1) y, finalmente, venas bifurcadas a distancias muy variables de la costulay ocasionales
geminadas, con una segunda division lejos de la costulay en cualquiera de las ramas, oblicuasy
proximas en A. smithii (Fig. 5, K).

En Angiopteris|os patrones de venaci dn son rel ativamente constantes en | as especies, pero es
posible, como sugiere D. B. Lellinger (com. pers.) que pueda presentarse mayor complejidad en
ciertos gjemplares de mayor tamafio en algunos casos. En A. cartilagidens, por ejempl o, se encon-
traron siempre patrones de venas simples con esporédicas geminadas, tanto en material de Islas
Filipinas como de Yunnan (China), pero los gemplares existentes no son muy numerosos. En el
caso de A. crassipes, A. evecta, A. lygodiifolia, A. pruinosay A. palmiformis, el material visto fue
mas abundante y |las conclusiones acerca del patrén de venacion se constataron en gjemplares de
localidadesy tamafios diferentes. En algunas especies, como A. evecta, A. microuray A. palmiformis
el patron esigual o muy similar y no seria posible distinguir pinnulas aisladas de estas especies
sblo por ese carécter, pero si por e conjunto del contorno, textura, margen, patrén de venaciony
caracteristicas del venuloide (ver mas adel ante).

En todos los géneros de Maratti aceae se encuentran similares combinaciones de venas sim-



30 Rev. Museo LaPlata, Botanica 15 (115): 23-49

ples, bifurcadas y geminadas, pero solamente Danaea y Marattia presentan patrones con venas
exclusivamente simples, los menos comunes en la familia. Christensenia es Unico por su patron
reticulado con venas anastomosantes que forman aréol as poligonal es con venillas simplesinclui-
das. Los patrones con venas bifurcadas 2 veces son mas infrecuentes en la familia alin que los
patrones de venas simples, y sdlo se presentan en especies de Angiopteris y heotropicales de
Marattia (Lavalle, 2002).

Venuloide (Fig. 5). El venuloide esun cordédn defibras cortas que se originaen el margen de
las pinnulas. Mettenius (1856) |o describi6 por primeravez y critico el término de“ venarecurren-
te” que prevaleciod, sin embargo, en labibliografia posterior. EI hombre de venuloide (Lellinger,
2002) alude a su aspecto de vena pero también a hecho de que su funcién es mecanica'y no
conductora, y es €l que se usa aqui por considerarlo preferible a otros anteriores, como vena o
venillarecurrente, cordon fibroso, falsavenao venilla, etc.

En Angiopteris el venuloide se intercala entre las venas con direccion recurrente y longitud
variable. Puede ser delgado o grueso como una vena secundaria, casi invisibley del color de la
l&minao nitido y castafio negruzco anegro; el recorrido esrecto o tortuoso. Se han encontrado las
siguientes variaciones en lalongitud y extension: el venuloide intramarginal (Fig. 5, E-1), que se
extiende hasta el areaintramarginal, sin sobrepasar lalineade los soros, y que queda cubierto por
éstos cuando estan presentes; el venuloide medial, que llega hasta el area medial y el venuloide
costular, que llega hasta muy cerca de la coéstula o hasta la costula misma, haciala cual se curva
(Fig. 5, A-D). Ademas, en el mesofilo delaspinnulas crasas o coriacess se pueden hallar esclereidas
estrelladas o con formade horgueta, dispersasy aisl adas o imbricadas en el mesofilo formando un
reticulo de células mecanicas, y ese rasgo, que se observa solo en pinnulas aclaradas, se ha desig-
nado aqui venuloide fragmentario.

El venuloideintramarginal es caracteristico de A. annamensis(Fig. 5, E), A. crassipes(Fig. 5,
F), A. dliptica (Fig. 5, 1) y A. lygodiifolia (Fig. 5, H). El venuloide costular se encuentra en A.
cartilagidens (Fig 5, A), A. evecta (Fig. 5, B), A. palmiformis (Fig. 5, C) y A. pruinosa (Fig. 5, D).
El medial es unafase del intramargina en pinnulas viejas de A. dlipticay A. lygodiifolia y una
fase del costular, en jovenes o distales de A. palmiformis. En A. cartilagidens, A. evectay A.
palmiformis esfino y del color de laldminay en A. pruinosa es castafio oscuro o negro, grueso,
tortuoso y tocalacostula abriéndose en un abanico de esclereidas. El venuloide fragmentario esta
presente en A. elliptica, mientras que A. microura (Fig. 5, J), A. smithii (Fig. 5, K) y las pinnulas
distales 0 jovenes de A. crassipes carecen de venuloide.

En Marattiaceae, ademas de Angiopteris, el venuloide aparece en Archangiopterisitoi Shieh
(Mengascini & Rolleri, 2001), y 2 especies neotropicales de Marattia: M. interposita Christy M.
laxa Kunze, pero no en las paleotropicales de ese género (Rolleri et al. 2001b; Lavalle, 2002).
También esta ausente en Christenseniay Danaea (Rolleri, 1993; ms), aunque las pinnas adultas
de D. nodosa presentan venul oide fragmentario (Rolleri, ms).

Ceras (Fig. 9). Los hipofilos de las pinnulas adultas de A. pruinosa (Fig. 9, C-E ) presentan
generalmente unasecrecion blanca o amarillentaque fue determinadacomo cera(Rolleri & Lavalle,
1997). Estaceraes soluble en alcohol abagjatemperaturay en acetonao éter en frio. Se depositaen
una capa continua formada por escamas pequefias dispuestas muy densamente pero dejando sin
cubrir losidioblastosy los estomas (Fig. 9, C-D). Sobre esa capa se dispersan escamas mas gran-
des, irregularesy delicadas (Fig. 9, E).

El exudado es similar en todos|os ejemplaresy especies. Conservael color blanco o setorna
amarillento y oscuro, con aspecto pulverulento, en material herborizado. Angiopteris pruinosa es
|aespecie con ceramas abundantey obvia, tanto en plantulas como en individuos adultos, pero no
todos|os gjemplares de la especie son pruinosos en estado adulto. Lacapacidad de secretar ceraa
través delaepidermispodriaser unrasgo del género, porque enindividuosadultosde A. annamensis
(Fig. 9 A-B), A. evecta, A. palmiformisy A. smithii hay granulos y pequefios bastones céreos
dispersos sobre la epidermis de epifilos e hipofilos, visibles solamente con bajos aumentos del
mi croscopi o el ectrénico de barrido, mientras que en individuosjuvenilesdeotras (A. cartilagidens,
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A. palmiformis) las pinnas pueden estar cubiertas por unacapafinapero perceptible de cerablanca
o0 glaucescente, que faltaen los adultos.

M odelos epidérmicos (Fig. 6-8). Numerosos estudios comparados de la epidermis en
Marattiaceae (Rolleri et al. 1987, 1991, 2001 ay b; Mengascini & Rolleri, 2001; Lavalle, 2002)
permiten considerar |os model os epidérmicos un rasgo diagnostico especifico y en algunos casos,
infraespecifico (Rolleri, 1993 y ms).

En las especies estudiadas de Angiopteris se encuentran model os epidérmicos poligonales o
subpoligonales (células de paredes rectas o casi rectas) y sinuosos (células de paredes ondul adas,
con curvasy angulos). A diferenciade otros géneros de Marattiaceae, como Danaea (Rolleri, ms)
y Marattia (Rolleri et a., 2001b), |os model os sinuosos carecen de engrosamientos |localizados o
estos son de escasa importancia, como en las epidermis de A. annamensis, A. crassipes y A.
lygodiifolia cuyas células tienen curvas levemente engrosadas en epifilos e hipofilos, y A.
palmiformis, con engrosamientos solo en hipofilos. Los model os epidérmicos observados en las
especies son los siguientes:

Epifilos e hipofilos con modelos sinuosos
- Epifilos e hipofilos con sinuosidades frecuentes, profundas y variables, radio celular 1:1 en
epifilosy 2-4:1 en hipofilos, en A. annamensis (Fig. 6 A-B).

- Epifilos con sinuosidades distantes poco profundas, radio celular 1:1 & 3:1; hipofilos con
sinuosidades mas profundas y frecuentes, radio celular 1-2: 1, en A. crassipes (Fig. 6 E-F).

- Epifilos con sinuosidades frecuentes y més bien regulares, tan amplias como profundas, radio
celular 2:1; hipofilos similares, con sinuosidades mas profundasy algo irregulares, radios 1-3:1,
en A. lygodiifolia (Fig. 6 C-D) y juveniles de A. annamensis. En A. lygodiifolia y en las plantulas
las células son 2 veces mas pequerias, tanto en epifilos como en hipofilos.

Epifilos con model os subpoligonales o poligonal es, hipofilos con model s sinuosos, subsinuosos
0 subpoligonales

- Hipofilos con sinuosidades curvas y angulosas, profundas e irregulares, radios 2-3:1: A.
palmiformis (Fig. 7 A-B).

- Hipofilos con sinuosidades curvas profundas, radios 1- 3:1: A. microura (Fig. 7 C-D).

- Hipofilos subsinuosos, células angostas (radio 3-4:1): A. cartilagidens (Fig. 7 E-F).

- Hipofilos subsinuosos, con curvas o angulos aislados; célulasangostas (radio 3-4:1): A. pruinosa
(Fig. 8A-B).

- Hipofilos subsinuosos a sinuosos, con sinuosidades irregulares someras, radio 2-3:1: A. smithii
(Fig. 8 C-D).

- Hipofilos subsinuosos, ondas angulosasy curvas, irregulares, células angostas (radio 3-4:1): A.
evecta (Fig. 8 G-H).

-Hipofilos subpoligonales, con sinuosidades someras a azar, células angostas, radio 4-5:1: A.
elliptica (Fig. 8 E-F).

Estomas (Fig. 6- 9). Los estomas responden a tipo maratiaceo descrito por Rolleri & Lavalle
(1997). En Angiopteris tienen contorno eliptico, con las oclusivas por encima de la epidermis
adyacente (A. annamensis, A. crassipes, Fig. 9, H, A. evecta, A. lygodiifolia, A. microura, y A.
palmiformis), al mismo nivel o ago hundidas (A. cartilagidens, A. elliptica, A. pruinosa, Fig. 9, F,
y A. smithii) y anexas dispuestas en uno o dos ciclos. Pueden aparecer estrias finas, tanto en
oclusivas como en anexas (Rolleri & Lavalle, 1997).

Lapared externade las oclusivas esta desigual mente engrosaday presenta depresiones pola
res de contorno eliptico en las que faltan las capas cuticul ares pectinadas, llamadas areas polares
deprimidas (Rolleri & Lavalle, 1997) y vinculadas con € mecanismo de aperturaestomatica (Rolleri,
ms). Lapared de contacto delasoclusivasescortao casi inexistente en vistasuperficial, porquela
aperturaexternadel poro eséeliptica, aveces con un reborde estriado muy fino. Todas las especies
presentan engrosamientos en los pol os de las oclusivas (piezas polares) en formade“ T” o de cufia
triangular, que son muy prominentes en A. pruinosa (Fig. 9, D) y A. smithii (Fig. 9, G).

L os estomas adultos son ciclociticos (Wilkinson, 1979; Rolleri et al., 1991) y las anexas se



32 Rev. Museo LaPlata, Botanica 15 (115): 23-49

distinguen claramente de | as epidérmicas adyacentes, predominando | as disposi cionestetraciticas,
estaurociticas o, masraramente, ciclociticastipicas (con 2 ciclos ordenados de anexas) y anisociticas
(A. microura, Fig. 8, F). Tienen un tamafio que va desde 50-55 pum hasta 80-85 um de largo por
35-45 um de ancho, dimensiones que son comunes en la familia (excedidas sdlo por Danaea,
Rolleri, ms) y los mayores tamafios se han registrado en A. annamensis, A. evectay A. elliptica.
La densidad estomética es baja en A. annamensis, media en A. cartilagidens, A. dliptica, A.
evecta y A. pruinosa, y ataen A. crassipes, A. lygodiifolia, A. microura, A. palmiformisy A.
smithii (Tabla 1). En especies con densidad estomatica alta son frecuentes |os estomas que com-
parten una de las células oclusivas (contiguos) o una de las anexas (adyacentes). La densidad
estoméaticade Angiopteris eslamasaltadelafamiliay solo se han registrado valores similares en
Archangiopteris (Mengascini y Rolleri, 2001). En Marattiaceae, las densidades més bajas se
encuentran en Christensenia (Rolleri, 1993) y Danaea, €l Unico género con densidad bajaen la
mayoria de las especies y con unas pocas sin estomas 0 con estomas vestigiales muy esparcidos.
Mar attia tiene val ores de densidad i ntermedios entre |os mas bajos de Angiopteris y losde Danaea,
tanto en especies pal eotropicales como neotropicales (Rolleri et al., 2001; Lavalle, 2002).

Tabla 2. Dimensionesy densidad estomética en especies de Angiopteris

Especies Dimensiones (I x a, en um) Densidad (estomas/ mm 2)
A. annamensis (56) 62 (74) x (24) 29 (34) (20) 32 (48) / mm 2
A. cartilagidens (40) 46 (59) x (20) 24 (26) (36) 56 (100) / mm 2
A. crassipes (40) 46 (59) x (24) 28 (39) (78) 85 (120) / mm 2
A. éeliptica (45) 52 (56) x (28) 32 (36) (48) 60 (80) / mm 2
A. evecta (64) 66 (69) x (29) 33 (35) (44) 56 (80) / mm 2
A. lygodiifolia (42) 46 (48) x (22) 28 (32) (80) 84 (116) / mm 2
A. microura (37) 44 (46) x (23) 32 (34) (96) 116 (128) / mm 2
A. palmiformis (34) 43 (59) x (27) 32 (42) (96) 100 (116) / mm 2
A. pruinosa (39) 44 (50) x (25) 27 (33) (56) 64 (74) / mm?
A. smithii (37) 46 (50) x (20) 24 (28) (84) 121 (156) / mm 2

Idioblastos epidérmicos (Fig. 6-9).-El contenido de los idioblastos epidérmicos de
Marattiaceae fue estudiado por Rolleri et a. (2001d), y determinado como épalo A, un polimorfo
delasilice de origen biol6gico. Los idioblastos se encuentran en epifilos e hipofilos, aungque son
mas abundantes en los hipofilos, se pueden distinguir bien con lupa manual 0 microscopio
estereoscopico y sobresalen claramente del nivel de laepidermisdelas pinnulas (Fig. 9, C, en A.
pruinosa). Sepresentan solitarios, agrupadosde a2-3 y hasta5-8 idioblastos, o en grupos mucho
mas extensos, llamados &reas deidioblastos por Rolleri et al. (2001 d), que generalmente alternan
con grupos mas reducidos.

Se encuentran idiobl astos solitarios 0 en grupos de 2-3 en A. annamensis; en gruposde 2-8 en
A. crassipes, A. lygodiifoliay A. microura; en gruposde hasta10-12 en A. eliptica, A. palmiformis
y A. smithii y &reas de mas de 20-25 idioblastos en A. cartilagidens, A. evectay A. pruinosa, Y, en
estos casos, las areas alternan con grupos mas pequefios.

Angiopteris, Archangiopteris y Marattia forman idioblastos de 6palo, pero las areas exten-
sas de estas células son tipicas de los 2 primeros, mientras que Marattia tiene idioblastos solita
rios 0 en grupos de 2-8 tanto en especi es pal eotropicales como neotropicales (Rolleri et al., 2001
b; Lavale, ms).

Protuberanciasinter celulares pécticas (Fig. 10). Las protuberanciasintercel ulares pécticas
delascélulasdel mesofilo delasfrondas delos hel echos marati aceos fueron estudiadas por Rolleri
et al. (1999), quienes establecieron |os siguientestipos: verrugas, conexionesy filamentos pécticos.
Esas autoras analizaron varias especies de Angiopteris, en las cuales encontraron predominante-
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mente verrugasy conexiones.

L as especies tratadas aqui presentan verrugas pécticas, chatas o pediceladasy conexionesy
estan ausentes los filamentos. Se encontraron verrugas homogéneas, poco densas, globosas, cha
tas, casi tenues, en A. annamensis (Fig. 10, C) y en A. lygodiifolia (Fig. 10, B) y mas densas,
chatas o pediceladas, masivas, en A. crassipes (Fig. 10, A); verrugas heterogéneas, densas 0 ho,
globosas, chatas o pediceladas, con pedicel os conicos bajos o cilindricos, mezcladas con conexio-
nes cortasy gruesasen A. elliptica (Fig. 10, M-0); verrugas cilindricasy conexiones cortasen A.
microura (Fig. 10, D-F); verrugas globosas pediceladas y conexiones esporadicas, cortasy grue-
sasen A. cartilagidens, A. palmiformis (Fig. 10, G-1) y A. pruinosa (Fig. 10, J-L); verrugas conicas,
filamentos cortos y finos, y conexiones, todos mas bien dispersos, en A. smithii y, finalmente,
verrugas heterogéneasdiversasy conexiones gruesas de doso varias Pl P filamentosas en A. evecta
(Fig. 10, P-R).

Los tipos de protuberancias intercel ulares pécticas presentes en Angiopteris son similares a
los de Archangiopteris, aungue en este género no se han encontrado conexiones gruesasy largas
como en Angiopteris y la densidad es apreciablemente menor. Christensenia, se caracteriza por
lasverrugasy losfilamentos no muy largos, cilindricos o capitados. Marattia tiene protuberancias
intercelulares pécticas de todos los tipos, €l filamento aparece en especies paleotropicales y
neotropicales, y en general eslargo y delgado (Rolleri et al., 1999; Lavalle, 2002). En Danaea,
aunque se encuentran verrugas aisladas y conexiones, predominan los filamentos, muy largos,
densosy enmarafiados.

Par éfisis (Fig. 11). Recientemente, Rolleri et al. (2000) describieron las paréfisis de varias
especies de Marattia, actualizando en ese estudio lainformacion existente sobre ellas para otros
géneros de Marattiaceae con excepcion de Archangiopteris. Describieron parédfisis piliformes
uniseriadas, ramificadasy protoscamosas, y sugirireron que esos tipos se presentan, con algunas
variaciones, en todos los géneros. Las parafisis de Archangiopteris fueron estudiadas por Ching
(1958) y por Mengascini & Rolleri (2001), quieneslas describieron como piliformesramificadas.

Las paréfisis de Angiopteris no habian sido estudiadas previamente. En este género predomi-
nan las paréfisis piliformes ramificadas, con unacélulabasal grande, cuerpos cortos, 1-2-seriados
opaucicelularesy 2 brazosen“Y” oen“V”, o bien 3 brazos uniseriados. Se mezclan con parafisis
1-seriadas escasas 0 relativamente abundantes y en general son densas en el margen de los recep-
taculos de lamayoria de las especies. Estan ausentes en A. lygodiifolia 'y en A. smithii, aunque en
algunos ejemplares, al azar, de la primera especie se hallaron algunas paréfisis vestigiales (Fig.
11, J) y en A. smithii aparecen ocasionalmente paréfisis 1-seriadas o ramificadas, muy ralasy
discontinuas (Fig. 11, C-D).

La diversidad observada fue la siguiente: parafisis ramificadas “en Y”, con las ramas
divergiendo desde la segunda o tercera célula por encima de la base, en A. cartilagidens, A.
palmiformis (Fig. 11, B) y A. pruinosa (Fig. 11, A); paréfisis ramificadas “en V" desde lacélula
basal misma, o con 3 6 més brazos casi iguales (son comunes las paréfisisinsertas muy proximas
sobre células basales contiguas), en A. evecta (Fig. 11, F-G) y A. microura; paréfisis uniseriadas
largas (8-10 células) y ramificadas “en V" y “en Y” en A. crassipes (Fig. 11 H-I); paréfisis
uniseriadas y ramificadas “en V”, cortas (2-3 células), en A. éliptica (Fig. 11, E); paréfisis
uniseriadas con las células del cuerpo muy pequefias en relacién con laterminal delosbrazos que
eslargay cilindricay escasas paréfisisramificadas“en V", en A. annamensis (Fig. 11, K-L) .

No se encontraron paréfisis uniseriadas como tipo exclusivo en ninguna de | as especies estu-
diadas, ni parafisis protoscamosas como las de algunas especies de Marattia (Rolleri et al., 2000
y 2001 ay b; Lavalle, 2002) y, como en ese género, hay especies que carecen de paréfisis.

Sor 0s. L0s soros son pequefios y cortos, con 5-6 esporangios en pinnulas jovenes o distales,
y largos, con 12-14 esporangios, en pinnulas adultas. Son casi marginales en A. annamensis y A.
lygodiifolia, mas bien intramarginales en A. crassipes, A. dliptica, A. evecta, A. microura, A.
pruinosa y A. smithii, y casi medialesen A. cartilagidens y A. palmiformis. En A. crassipes hay
ciertavariaciony seencuentran ejemplares adultos con soros muy proximosal margen o con soros
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intramarginales, y algo similar ocurre en A. palmiformis, con sorosintramarginales o casi mediales
erraticamente, en ejemplares adultos, sin que se viera una correlacion clara con otros rasgos. La
cantidad de esporangios por soro y laposicién (en el margen o intramarginal) variaen lamisma
plantaen A. pruinosa.

Esporas (Fig. 12). Las esporas de Marattiaceae fueron estudiadas por Rolleri et al. (1996,
1998), Rolleri & Lavalle (2001) y Lavalle (2002), analizando los tipos de ornamentacion presen-
tes en todos los géneros.

Las esporas de Angiopteris son triletes y la ornamentacion es buliforme de tipo pustulado
(Lellinger y Taylor, 1997). Las esporas son globosas, subesféricas, triletes, con una lesura poco
marcada, de brazos cortos. El tamarfio, méas variable que en otras M arattiaceae, va desde 30-32 um
en A. palmiformisy A. pruinosa, hasta 43-45 um en A. crassipes (42-45 um en vista polar), con
medidasintermedias en las demas especies. Losperisporiosson buliformesy estratificados en 2-
3 capas, la externa o la media en general con micro-ornamentacion granular muy fina que sola-
mente se aprecia a partir de aumentos de MEB de 5000 x. Las capas se desprenden naturalmente
(A. crassipes, Fig. 12, E-F; A. lygodiifolia, A. elliptica, Fig. 12, 1) o permanecen adheridas entre si
en unacapa mas gruesa que se fractura pero no se separaen otras capas (A. palmiformis, Fig. 12,
K-L; A. pruinosa). Los exosporios son buliformesy sin micro-ornamentacion, con bulas nitidasy
discretas, ocasionalmente fusionadas en muros cortos.

Angiopteris es el género de Marattiaceae con menos variacion apreciable en la macro-orna-
mentacion de las esporas. La ornamentacién buliforme es antigua en la familiay se remonta a
Pérmico Superior (Li et al., 2001), descritapararestosde Danaeitesrigida Gu & Zhi, unamaratidcea
mas rel acionada con el género Marattia que con Danaea, con esporastriletes pustuladas con bulas
discretastipicas, como las especies actuales de Angiopteris. La ornamentacion buliforme no apa
rece en la actualidad mas que en Angiopterisy Marattia (Rolleri et. al., 1998; 2001 a; Rolleri &
Lavalle, 2001), y es esteliforme (esporas equinadas o crestadas) en Archangiopteris (Mengascini
y Roalleri, 2001), Christensenia Rolleri et al., 1996) y Danaea (Rolleri, ms).

Conclusiones

Angiopteris tiene en comun con otros géneros de Marattiaceae |0s rizomas carnosos
policiclostélicos reservantes, las estipulas geminadas amilaceas, € amiddn de granos simples
excéntricos en rizomasy estipulas, 1os pulvinulos, el colénquimaen rizomas, raicesy estipites, €l
esclerénguimaen raguis, costasy costul as, |os estomas maratiéceos, |a capacidad de biomineralizar
siliceacumulando 6palo A enidioblastos epidérmicos, lapresenciade protuberanciasintercel ulares
pécticasen célulasdel mesofiloy el sistemasecretor de mucilago diversificado por todalaplanta.
Sin embargo, los rizomas erectos masivos, los pulvinulos en la base de estipites y costas, las
|&minas monomérficas 1-2-pinnadas, los contornosy textura de las pinnulas, los margenes ente-
ros, crenados 0 aserrados, 10s patrones de venacion, el venuloide esclerosado intramarginal, medial,
costular, fragmentario o eventual mente ausente, la secrecion epidérmicade cera, |os model os epi-
dérmicos, |os estomas marati aceos di stribui dos con densidad comparativamente alta, losidioblastos
de 6palo en grupos o areas extensas, las protuberancias intercel ulares pécticas de tipo verruga o
conexion gruesay las esporas triletes con ornamentaci on buliforme (pustul adas) son rasgos tipi-
cos de Angiopteris.

El contorno, texturay consistenciafoliar, €l tipo de margen, lapresenciao ausenciade ceraen
hipofil os, |0s patrones de venacion, lapresenciao ausenciay laextension del venul oide esclerosado,
la presencia 0 ausencia de venuloide fragmentario, los modelos epidérmicos y la densidad de
estomas e idioblastos son caracteres que varian en el nivel especifico en Angiopteris.

El indumento es un caréacter genérico en Marattiaceae, por su morfologiay naturaleza. Aun-
gue un estudio muy detallado revela ciertas variaciones morfoldgicas, es demasiado uniforme
para ser considerado un rasgo diagnostico confiable en el nivel especifico.
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El venuloide es un caracter diagndstico Util paraladeterminacion de las especies en combina
cion con otros, como el contorno de las pinnulas y la venacién, pero no para la segregacion de
subgéneros en Angiopteris. EI mismo tipo de venuloide agrupa especies afines, como A. evecta,
A. palmiformis, A. pruinosa y, eventualmente A. cartilagidens (costular) o como A. annamensis,
A. crassipesy A. lygodiifolia (intramarginal), aungue en este grupo esta también A. elliptica, no
tan afin. Angiopteris microura, unaespecie muy similar aA. evecta por sus caracteres vegetativos
y A. smithii, carecen de venuloide. Ademés, la extension del venuloide parece variar, dentro de
ciertoslimites, con laedad de laplanta (intramarginal amedial; medial acostular). El conjunto de
rasgos formado por €l tipo de margen, la presencia o ausencia de venuloide, la extensién del
mismo 'y el patron de venacion permite determinar |as especies.

Lavenacion podriaser un rasgo diagndstico importante, como en otros géneros de M arattiaceae.
L os resultados de este trabajo provienen del andlisis de abundante material, pero considerando
que éste suele ser fragmentario en las colecciones y no siempre es posible saber si se trata con
pinnas o pinnulas medianas, este rasgo debe aplicarse con cierta cautela. En especiesdelasque se
dispuso de material abundantey geogréficamente variado, como A. annamensis, A. crassipesy A.
lygodiifolia, se comprobd que los patrones de venacion eran iguales en pinnulas angostas o
latifoliadas. La distancia entre venas y la nitidez de las mismas son complementos Utiles para
distinguir algunas especies (A. annamensis, A. crassipes, A. lygodiifolia).

L os modelos epidérmicos son menos variados en Angiopteris que en otros géneros de
Marattiaceae, pero igualmente especificos. En algunas especies (A. annamensis, A. crassipes) €
tamafio celular esllamativamente grande, y podriaindicar diferencias de ploidia, pero serequiere
el estudio de material adicional. La epidermis sugiere, también, una gran afinidad entre A.
annamensis y A. lygodiifolia, y podrian ser tratadas como subespecies. Los idioblastos por si
solos no constituyen un caréacter diagndstico, pero si en asociacion con el modelo epidérmicoy la
densidad estomética.

L as esporas de Angiopteris son extremadamente uniformes. La densidad de la bulas es poco
variabley lapresenciade micro-ornamentaci on esinconstante en lamismaespecie y enlamisma
planta. Aungue ciertas especi es se destacan por sus esporas comparativamente grandes (A. crassipes)
0 pequefias (A. annhamensis), 0 los perisporios gruesos mas bien muriformes que buliformes (A.
cartilagidens), estos caracteres no son suficientes para la determinacion, de modo que el rasgo,
por el momento, se considera diagnéstico sélo en el nivel genérico.
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Fig. 2. Arquitecturafoliar en especiesde Angiopteris: pinnas medianasy plantulas. A: A. elliptica. B: A. lygodiifolia.

C: A evecta. D: plantulade A. elliptica. E: A. annamensis. F: A. palmiformis. G: A. smithii. ii.
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Fig. 3. Secciones tranversales de |as costas en pinnas medianas de especies de Angiopteris. A-B: A. lygodiifolia, A:
costa alada en plantas jovenes. B, parte media de la costa en plantas adultas. C: A. crassipes. D: A. annamensis. E: A.
microura. F: A. evecta. G: A. elliptica. H: A. palmiformis. I: A. cartilagidens. J: A. pruinosa. En todos: c, corteza. ec,
espinacortical; ep, epidermis papilosa; esc, esclerénquima; me, meristela; mu, canal es de mucilago; s, surco abaxial.



C.H.Rolleri 41

Fig. 4. Indumento en especies de Angiopteris: protoscamasy tricomas. A: A. palmiformis. B: A. cartilagidens. C-D: A.
pruinosa. E: A. elliptica. F: A. lygodiifolia . G-I: A. microura. J-L: A. evecta: M-N: A. microura. En A-D y F-J,
protoscamas y tricomas de raquis, costas, costulas, venas secundariasy ldmina; en E, protoscamas costales; en M-N,
protoscamas deraquisy estipite.
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Fig. 5. Venacién y venuloide en especies de Angiopteris. A: A. cartilagidens. B: A. palmiformis. C: A. evecta. D: A.
0s0: venuloide.

pruinosa. E: A. annamensis. F: A. crassipes. G-H: A. lygodiifolia. I: A. elliptica. J: A. microur

todos, trazo recto: venas secundarias; trazo tortu









N e
\t‘ig" ﬁ ﬁ" 3\', iy \‘\5\
W, g ]
T el

%‘:g’ #: ’
«“\1 e
h‘%{(f}j@ alrm

= {y

‘ kg %‘*v% \Q
p

¢ ‘r' ¥\ \dp 5o ‘ ]
¥o o
QY '0’ g" '
S g N
ity




46 Rev. Museo LaPlata, Botanica 15 (115): 23-49

Fig. 9. Ceraepidérmicay estomas en especiesde Angiopteris.- A: A. annamensis, epidermis subpapil osacon estriasy
granulos de cera (x 1000). B: A. annamensis, detalle de estrias y granulos de cera (x 5000). C: A. pruinosa, cera
escamosaeidioblasto (x 1000). D: A. pruinosa, ceraescamosay estomacon poro eliptico y piezas polares prominentes
(x 1000). E: A. pruinosa, detalle de escamas de cera (x 2000). F: A. pruinosa, estomainmaduro con reborde epidérmi-
co de oclusivas y poro eliptico cerrado (x 2000). G: A. smithii, estoma adulto con éreas deprimidas, poro eliptico y
piezas polares prominentes (x 2000). H: A. crassipes, estoma adulto sobreelevado, con rebordes epidérmicosy piezas
polares engrodos, areas polares deprimidas en oclusivasy poro eliptico (x 2000).
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Fig. 10. Protuberancias intercelulares pécticas en especies de Angiopteris. A: A. crassipes. B: A. lygodiifolia. C: A.
annamensis. D-F: A. microura. G-1: A. palmiformis. J-L: A. pruinosa. M-O: A. elliptica. P-R: A. evecta.
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Fig. 12. Esporasen especiesde Angiopteris. A: A. annamensis. B-C: A. crassipes. D: A. lygodiifolia. E-F: A. crassipes,

detalles de exosporio y perisporio con micro-ornamentacion granular fina. G

A. cartilagidens. N: A. pruinosa. O: A. pruinosa,

I: A elliptica. J-L: A. palmiformis. M:

detalle de exosporio y lesura.



