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ABSTRACT

“Comparative morphology of species of Lycopodium from Northwestern Argen-
lma .

The comparative morphology of 8 species of Lycopodium from Northwestern
\rgentina has been studied. These species are: L. clavatum L., L. mandiocanum
Raddi, L. magellanicum (P.B.) Sw., L. sanctae-barbarae Rolleri, L. saururus Lam.,
L. sotae Rolleri, L. subulatum Desv. and T.. thyoides H. B, Willd.

Characters under consideration are: morphologic types of the sporophyte, adult
root, stem axis, leaves and fertile structure. Aspects investigated by other authors
—gametophyte, embryology and eytology— are also commented.

The following conclusions, partial as well as general, arise from the undertaken
research.

Based on the sporophyte’s external morphologic characters, [ive fundamental
types were established; as to the root, it was possible to report two cortical types
(mechanic and composite), five endodermic types —ontogenetically vinculated io
one another— and two types of steles, in accordance to their simmetry (actinosteles
and plectosteles) : the axis apex has been found to be constituted by a superficial
group of initials; the histological differentiation process was studied in one of the
species, being therefore possible to determine the ontogenetic sequence of the stem
tissular development: two fundamental types of stem cortex —hemogeneous and
heterogeneous—, four endodermic types und two tyvpes of steles —radial and dorsi-
ventral— were determined; in two species were found peculiar xylematic elements,
transitional between tracheids and vessel members; four phyllotactic types —spiral,
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psendoverticillated, decusated and tetrastic— were determined; the characters apor-
ted by the leal epidermis and stomata showed specific-level differentiations; ihe
morphology of sporophylls —shape. size. phyllotaxis and localization — was analy-
zed, as well as the ontogeny of sporangia and the spore types. All of these aspeets
show specific-level differentiation.

Data on geographic and altitudinal distributions, and ecologic aspects for all ihe
species considered, are lurthermore given. Emphasis is given to the fact thar cha-
racters determined favor the splitting of genus Lycopodium sensu lato in two enti-
ties: Lycopodinm sensu stricto and Huperzia: the latter being much less uniform
thun the former, and showing a great morphologic diversilication.

I. INTRODUCCION

Las Lycopodiaceae constituyen una familia con amplia distribucion
en el globo.

Se trata de un grupo ubicuo: viven en zonas tropicales, subtropicales
v templado-frias, desde el nivel del mar hasta 4.500 metros de altura
o mas, en los Andes sudamericanos y altas montanas de Africa vy
Asia.

Hasta el presente se conocen cerca de 700 especies, la mayor parte
de las cuales viven en zonas tropicales, en selvas montanosas. prados
o vegas de altura, paramos, ete. Los elementos que crecen en regiones
templadas o templado-frias. son generalmente terrestres o saxicolas.
de suelos acidos, mientras que los tropicales suelen ser epifitos.

En la Argentina hay cerca de 16 especies distribuidas en el noroeste.
noreste, litoral platense. Sierras Pampeanas, Sierras Australes de Bue-
nos Aires y bosques andino-patagonicos. De este total. 8 se encuentran
en el novoeste: L. clavatum L., L. magellanicum (P. B.) Sw.: L. man-
diocanum Rad.. L. sanctae-barbarae Rolleri. L. saururns Lam.. L. so-
tae Rolleri. L. subulatum Desv. y L. thyoides 1. B. Willd.
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1. ANTECEDENTES

Son escasas las obras sobre Lycopodium en el neotrépico. Las que
existen son solo de caricter sistematico, y es sorprendente la falta de
informacién en el aspecto morfoldgico. En este sentido sélo puede ci-
tarse la obra de Wilce (1965). Lamentablemente esta autora sélo e
ocupa del complejo L. complanatum. del cual sélo una especie. L.
thyoides. llega hasta el noroeste de Argentina,

Iin nuestro pais no existe hasta este momento ningin trabajo critico
sobre la morfologia ni la sistematica de las Lycopodiaceae. Kste vl-
Limo aspecto, en lo que se refiere a nomenclatura, sinonimia, consulta
de tipos. ete.. ha sido resuelto parciaimente por E. R. de la Sota en la
primera parte de la “Sinopsis de la Pteridéfitas del noroeste de Ar-
gentina” (1972). Podemos mencionar ademais el catalogo de Capmiro
(1938), en el cual se citan s6lo dos especies para el noroeste argentino:
L. caururus y L. subulatum. Este niimero fue elevado a 7 (C. H. Ro-
Heri, 1970) y posteriormente a 8 (E. R. de la Sota y C. H. Rolleri.
1972),

Para Chile puede citarse la obra de G. Looser (1961). Si bien es
de valor por su informacion fitogeografica y ecologica, es un irabajo
estrictamente sistemitico. Looser cita para ese pais, 6 especies de Ly-
copodium: L. confertum, L. chonoticum, L. fuegianum, L. gayanum,
L. magellanicum y L. paniculatum. la mayoria de las cuales estan pre-
sentes también en el sur de Argentina, en los bosques andino-patagé-
nicos,

*ara Bolivia sélo se cuenta con el catalogo de Foster (1950), en el
cual se mencionan las especies citadas para ese pais,
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En Uruguay existe la obra de Lombardo y Legrand (1958). Estos
autores describen para ese pais tres especies de Lycopodium: L. alope-
curoides, L. carolinianum y L. cernuum, el primero de los cuales crece
también en el litoral platense,

También de caracter sistematico como las anteriores. es la obra
monografica de Nessel (1955). sobre las Lycopodiaceae de Brasil,
Este autor deseribe 69 especies bajo el nombre genérico de Urostachys
v 8 como Lycopodium, dividiendo ambos géneros en una gran can-

tidad de grupos y subgrupos.

2. OBIETIVOS

Este trabajo tiene por objetivo fundamental el estudio morfolégico
de las 8 especies del género Lycopodium mencionadas para el noro-
este de Argentina.

A través de los numerosos y contradictorios sistemas de clasifica-
cion de este grupo de Pteridofitas. se hace evidente que el mismo no
constituye una entidad natural. El mayor problema en este sentido no
se presenta tanto a nivel especifico, sino a nivel de taxa de mayor
jerarquia. La relacion de éstos entre si y su origen, son oscuros ¢n
muchos casos. La sistematica no lleca muy lejos y no resulta elicaz

para elaborar un esquema claro.

Por esto se considera que un detallado estudio morfolégico del
grupo. aclarara parcialmente el panorama. Maxime si se tiene en
cuenta que no hay existencia de trabajos anteriores, en este aspecto,
para nuestro pais. En este sentido. las 8 especies presentes en el noro-
este argentino constituyen un material ideal. ya que, si bien son es-
casas en numero, son estadisticamente representativas. Efectivamente,
todos los tipos morfologicos del género estin presentes entre las os-
pecies comprendidas en este estudio. Esto permite un analisis repre-
sentativo de la morfologia y relaciones interespecificas con miras a su
aplicacién a problemas de orden sistematico.

Deseo aclarar Il[]llf (que, dehido al cariz estrictamente morfolégico
de este trabajo, no se encara la sistematica ni la nomenclatura del
grupo, v se prefirio hablar de Lycopodium en sentido amplio. refi-
viéndose. bajo este nombre genérico. a todas las especies estudiadas.



I, MATERIALES Y METODOS

1. MATERIALES

Fste trabajo ha sido realizado con material de herbario. fresco y
fijado con F.AA.

Los herbarios consultados se indican a continuacién. con su sigla
I‘(]l'l'(‘.“\l)()]]di(:nl():

LIL: Herbario del Instituto - Fundacién Miguel Lillo, Tucuman.
LPP: Herbario del Museo de La Plata. La Plata.
SI: Herbario del Instituto Darwinion. San Isidro. Buenos Aires.

El material fresco y fijado en F.A.A.. fue coleccionade en parte
por el doctor E. R. de la Sota. por la Lie. A, M. Deferrari y por mi,

en sucesivos viajes a las provincias de Jujuv v Misiones.

2. MiTonos

2.1. Raiz

Para estudios de raiz se usé material de herbario. el cual requiere
un tratamiento previo a su inclusion y corte. Este consiste en su-
mergir el material en hidréxido de sodio al 5% a 707 C. durante
veinte minutos, con la finalidad de producir la expansion de los te-
jidos, De esta forma. tedas las estructuras recobran el volumen per-
dido por deshidratacién y presion en el herborizado. Después de este
tratamiento, el material se fija con F.A.A. durante algunos dias.

Puede procesarse de este modo cualquier parte de la planta. in.
cluso [rondes, con la precaucion de no llevar el hidréxido a ebulli-
cion. De esta manera puede rescatarse mucho material de herbario
que como tal seria inapropiado.

Los pasos siguientes son: deshidratacion, inclusion, coloracion y
montaje. La deshidratacion se llevé a cabo usando alcohol etilico de
graduacion progresiva, La inclusién se realizé con “tissue-mat™ y las
secciones fueron hechas vsando un micrétomo Leitz, en espesores de
8 ¥ I(F,;.

Los cortes fueron coloreados con safranina-fast green y se montaron
en balsamo de Canada artificial. Esta resina ofrece la ventaja del
uso del benzol como solvente en lugar del xilol, con lo cual es posible
montar con humedad ambiente elevada. sin problemas de hidratacién
del material.
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2.2, Tallo

Para la preparacion de las secciones microscopicas se nsé material
conservado en F.A.A. El procesamiento del mismo fue similar al de
la raiz. es decir. deshidratacion en la serie de alcoholes, inclusion
en “tissue-mat”, corte con micrétomo Leitz en espesores de 15 p, co-
loracion y montaje.

La coloracién merece ser comentada. pues se aplicaron diferentes
téenicas segiin el material. Las secciones transversales de tallos adul-
tos se colorearon con sufranina-fast green: las secciones longitudina-
les de dpice caulinar con un método combinado: tincion de Foster.
especialmente indicada para meristemas, y sufranina al 1% en al-
cohol 95°.

El montaje se hizo, como en raiz, en balsamo de Canada artifi-

(-ial.

2.3. Hojas

Para los estudios de epidermis y nerviacién. se preparé el material
de la siguiente manera: se dialanizaron las hojas con hidréxido de
sodio al 5 %. durante 2 a 4 dias: los contenidos celulares se elimi
naron mediante hipoclorito de sodio concentrado y se coloreé con
safranina al 1 %, en alcohol etilico absoluto-xilol (partes iguales) o

mediante la téenica de Foster,

2.4. Maceraciones

Se usé el método de Schulze. y se coloreé con safranina-fast green.
cristal violeta y verde iodo; finalmente el material fue montado en

“clearcol™.

2.5. Estructuras fértiles

Para la pared de los esporangios, se siguié la téenica de diafani-
zacion descrita para hojas, y se colorearon con fast green al 19 en
alcohol 95 %, previo tratamiento con acido lactico al 5 %, para ase-
gurar una coloracion pareja.

Las esporas fueron acetolizadas y montadaz en glicerina-gelatina.
El procesamiento fue realizado por el personal téenico del Laborato-
rio de Palinologia del Museo de La Plata, bajo la direccion del Lic.
1. €. Gamerro,
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111, ANALISIS MORFOLOGICO

1. Tiros MORFOLOGICOS

Las caracteristicas del esporofito de este género, nos permiten es-
tablecer cinco tipos morfologicos basicos:

a) Plantas saxicolas, con hojas isomorfas cubriendo totalmente los
tallos. que son erguidos y dicétomos; esporangios no visibles, ocultos
por los esporofilos. que =on erguidos o ligeramente patentes. iguales
a los trofofilos y localizados en areas fértiles terminales (L. saururus
y L. sanctae-barbarae) (Fig. 1, A).

b) Plantas epifitas, erectas, con hojas icomorfas, casi aciculares,
que cubren sélo parcialmente el tallo y los esporangios, los cuales
son visibles y se localizan en areas fértiles terminales (L. mandioca-
num) (Fig. 1, B).

¢) Plantas epifitas. péndulas. con hojas ignales en forma pero no
en tamano: las fértiles mas pequenas que las estériles, cubriendo par-
cialmente los esporangios v localizadas en éareas fértiles alternantes
con estériles (L. sotae) (Fig. 1. C).

d) Plantas epifitas. péndulas, con hojas marcadamente dimorfas;
esporofilos muy brevez, mucho mas pequeiios que los trofofilos y de
diferente forma. envolviendo totalmente los esporangios. agrupados
en dreas terminales definidas. largas v dicétomas (L. subulatum) (Fig.
. D).

e) Plantas terrestres con diferenciacion caulinar, ya que presentan
tallos postrados (epigeos o subterrianeos). erectos foliosos y erectos
subalilos ramificados. en el extremo de los cuales se localizan los
esporofilos, diferentes en forma y tamano de los trofofilos y agrupa-
dos en estrébilos (L. clavatum, L. magellanicum, L. thyoides) (Fig.
1. E-F). ;

Estos tipos morfolégicos no son nuevos, y sus caracteristicas sobre-
salientes (posicién de los esporangios, presencia o ausencia de dimor-
fismo foliar. ete.) han sido utilizadas frecuentemente por los estu-
diosos del grupo para dividir en mayor o menor grado el género Ly-
copodium.

Los esquemas ofrecidos desde comienzos de este siglo (Baker, 1887,
y otros), presentan variaciones en cuanto al rango sistematico que
adjudican a tales grupos morfolégicos. Sin embargo., la mayoria de
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los autores estan de acuerdo en la validez de estos grupos como base
para segregar el género.

Con ciertas reservas nomenclaturales y jerarquicas, los tipos mor-
folégicos comentados. encuadran en el esquema propuesto por Wal-
ton y Alston (1937). Asi. las tres primeras secciones de estos autores:
Selago. Subselago y Phlegmaria. corresponden a los tipos morfologi-
cos a, b. ¢ y d. y los subgéneros Clavatostachys y Complanatostachys,

al tipo e.
2. Raiz

Las raices de Lycopodium. como en todas las Pteridofitas. son cau-
logenas. ya que la embrionaria. de origen lateral. se atrofia temprana-
mente,

Pueden estar restringidas a la porcion basal del eje caulinar o
distribuirse a lo largo del mismo. segiin se trate de tallos erectos o
]m.-tra{]o:-s.

Externamente es un é6rgano cilindrico, de diametro y longitud va-
riables, ramificado dicotémicamente.

Fin las especies terrestres, las raices salen a intervalos variables
del rizoma, en angulo recto con respecto al mismo, y erecen a veces
unos cuantos centimetros antes de dicotomizarse. En los epifitos v
saxicolas, el sistema radical es denso, y esta muy ramificado.

Las raices nacen normalmente del periciclo, aunque algunos au-
tores las senalan como originadas en la endodermis (Saxelby, 1908).

Las especies terrestres estudiadas parecen corroborar esta ultima
alirmacion, En L. thyoides y L. clavatum, las raices nacen de la capa
mas interna de la corteza esclerosada, y no del periciclo. Este hecho
comprobaria, por otra parte, la naturaleza endodérmica, a veces du-
dosa, de esta capa lignificada mas interna de la corteza del tallo en
las especies terrestres,

En una seccion transversal de raiz pueden observarse las siguientes
zonas: epidermis, corteza y cilindro central.

2.1. Epidermis

Esta capa es siempre uniestratificada. Esta formada por células
de contorno rectangular. con paredes uniformemente engrosadas.



2.2, Corteza

Esta capa tiene por lo general un espesor considerable con res-
pecto al de la estela y se halla diferenciada en zonas en las especies
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Fig, 2. — Raiz de L. elavatum (A-B) y de L. mandiocanuwm (C D) : A, parte externa
de la raiz ;: B, detalle de la estela; C, parte externa de la rafz; D, detalle de la este-
lay e, epidermis ; p, paréngnima cortieal : pm, frea mecaniea ; end, endodermis ; pe,
parénquima conductor ; f, floema ; pre, protoxilema ; mr, metaxilema; xi, metaxilema
indiferenciado,

terrestres y saxicolas. En los epifitos tiene un espesor mucho menor
y no presenta tal diferenciacion; por lo general el diametro de estas
raices es dos o tres veces menor que el de las correspondientes a es-
pecies terrestres o saxicolas,
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De acuerdo con la diferenciacion histolégica cortical, podemos es-
tablecer dos tipos: a) cortezas mecanicas, constituidas por varios es-
tratos de células con paredes uniformemente engrosadas y de lumen
muy reducido, las cuales, al ser separadas por maceracion, resultaron
ser [ibras cortas y gruesas. de extremos subagudos. sin punteaduras:
b) cortezas mixtas, constituidas por una capa mecanica. topografica-
mente subrizodérmica y otra parenquimatica homogénea. contigua a
la endodermis. La capa mecanica en este caso no esta formada por
fibras. sino por células parenquimaticas con paredes muy engrosadas.

Las cortezas mecanicas carvacterizan al grupo de especies epifitas
(L. mandiocanum, L. sotae, L. subulatum), mientras que las raices de

plantas tervestres y saxicolas tienen corteza de tipo mixto.

2.3. Endodermis

La endodermis esta constituida generalmente por un solo estrato
de eélulas. Puede estar formada por mas (2 6 3, excepcionalmente 4),
en raices jovenes o ciertos tipos transicionales. Por lo general, en
raices adultas es uniestratificada, Sus eélulas pueden presentar varios
tipos de engrosamientos. segun la naturaleza de los cuales hemos es.
tablecido las siguientes clases: endodermis con bandas de Caspary:
con puntos de Caspary: con engrosamientos en U: con engrosamientos
totales. e indiferenciada.

a) La endodermis con bandas de Caspary. muestra los engrosamien-

tos radiales caracteristicos y se prese

barbarae (Fig. 3, D).

nta en L. saururus Y L. sanctac-

b) La endodermis con puntos de Caspary. es casi siempre pluries-
tratificada y sus engrosamientos son puntos de suberina de ubicacion
angular y parietal. Algunos autores seiialan este tipo de endodermis
como caracteristica de algunas Pteridéfitas primitivas. Hemos obzer-
vado que tales puntos de Caspary son mas bien raros en raices adultas
(excepto en L. mandiocanum) y en general, representan estadios ju-
veniles de otros tipos (Fig. 2, D).

¢) La endodermis con engrosamientos en U. similares a los de rai.
ces de Monocotiledéneas, se presenta en ciertos epifitos péndulos (L.
sotae). En este caso, los engrosamientos comprometen las paredes ian-
senciales sélo parcialmente. y de manera total las radiales internas,
Este tipo de endodermis se halla ademas en la raiz de L. thyoides
(Fig. 5, B).
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d) La endodermis con engrosamientos totales, aparece en L. subu-
latum. Observando cortes de raices jovenes, hemos determinado que

Fig. 3. — Raiz de L. saururus (A-B) y de L. subulatiwm (C-D): A, parte externa de In
raiz : B, detalle de la estela ; C, parte externa de la rafz : D, detalle de Ia estela: e.
epidermis ; p, parénguima cortical ; end, endodermis : pm, firea meedinica ; pre, proto-
xilema ; f, floema ; me, metaxilema.

este tipo se origina a partir del crecimiento de puntos de Caspary ini-
ciales. En los estadios juveniles. coexisten estos puntos radiales con
células que muestran ya engrosamientos totales (Fig. 3. D).
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Fig. 4. — Raiz de L. sotae : A, parte cortieal ; B, elementos eorticales disocindos ; C,
estela ; e, epidermis ; end, endodermis : pe, parénquima conductor ; ma, metaxilema :
J. floema : pro, protoxilema.
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Fig. 5. — Raiz de L. thyoides : A, parte externa de la raiz - B, detalle de la estela ; €,
oflulas vasiformes : D, fibra ; e, epidermis ; pm, drea meciinica : p, parénquima corti-
cal : end, endodermis : prr. protoxilema ; »i, metaxilema indiferenciado : f, floema :
pe, parénquima conductor,
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¢) Finalmente, en la raiz de L. elavatum, encontramos el tipo que
hiemos llamado endodermis indiferenciada, debido a que ni morfolé-
gicamente ni ontogenéticamente fue posible reconocerla. Las reaccio-
nes de caracterizacion fueron negativas tanto en raices jovenes como
en adultas. Probablemente. si hay suhberificacion en raices adultas.
este proceso se veria enmascarado por la fuerte lignificacién de la
zona mas interna de la corteza: que en L. clavatum no es subrizo-
dérmica como en las restantes cortezas mixtas. sino profunda (Fig.

2. B).

2.4. Estela (Figs. 2-5)

La estela de la raiz es normalmente diarca, excepto en L. clavatum.
donde es plectostélica (Fig. 2, B). El xilema es ziempre exarco. En
las estelas diarcas el xilema tiene forma de C e incluye al floema.
Se ha citado a menudo la variacion de estas estelas. las cuales pueden
ser diarcas, triarcas o tetrarcas en distintas partes de la raiz. En todas
las especies observadas, las raices son invariablemente diarcas. con
gran constancia en la forma y organizaciéon de la estela.

La raiz de L. elavatum es la tinica excepeion a lo anteriormente ex-
presado. va que se trata de una plectostela con organizacion subra-
diada. que presenta areas xilematicas con ocho terminales de proto-
xilema, Es muy similar a la estela de los tallos erectos de la misma es-
pecie. de la cual se diferencia por la menor cantidad de terminales
protoxilematicas y por la presencia de metaxilema indiferenciado (es
decir. con elementos que aiin no se han lignificado y conservan pa-
redes delgadas). Este fenémeno de indiferenciacion se observa tam-
hién en la estela de la raiz de L. thyoides, que es diarca (Fig 5, B).

3. EJE cAauLINAR

En Lyeopodium, encontramos tres tipos de tallos: erectos. péndulos
v postrados.

Los ejes erectos se hallan en especies saxicolas (L. saururus. L.
sanctae-barbarae) y también en especies terrestres. que poseen gran
variacion caulinar y en las cuales se combinan con ejes postrados.
Los ejes péndulos son exclusivos de ciertos epifitos (L. sotae, L. subu-
latum ). Hay otros epifitos que tienen ejes erguidos (L. mandiocanum).
Finalmente, los tallos postrados que pueden ser epigeos o subterraneos
v por lo tanto, foliosos o subifilos, sélo aparecen en plantas terrestres,
donde se combinan con ejes erectos, fértiles y estériles,
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La ramificacién es siempre dicotomica, aunque en los tallos erec-
tos de algunas especies terrestres. como L. clavatum. puede llegar a
ser casi monopodial.

Los ejes erguidos y péndulos tienen raices caulégenas en sus por-
ciones basales, mientras que los postrados las presentan generalmente
en toda su longitud. a intervalos regulares.

3.1, Simetria

Segiin la simetria de estos ejes, podemos establecer dos tipos: a).
tallos radiales, los cuales se caracterizan por poseer simetria radiada:
L) tallos dorsiventrales, donde la simetria del érgano esta vinculada
con la organizacion del tallo y a veces con la filotaxis.

El primer tipo se encuentra en plantas epifitas y saxicolas y en
los tallos erguidos de las especies terrestres, a excepcion de L. thyoi-
des. El rizoma de L. clavatum y L. thyoides v los ejes erguidos de
este ultimo son dorsiventrales,

3.2. Diferenciacion histologica (Figs, 6-7)

El apice vegetativo de Lycopodium puede ser plano. como en L.
saururus y especies alines, ligeramente convexo en L. sotae o bien
convexo. en L. thyoides.

En todos los casos consiste en un cierto numero de células iniciales
superficiales. en lugar de la inicial 1inica que caracteriza a muchas
Pteridofitas (ciertas especies de Selaginella, Equisetum vy lelechos
leptosporangiados) .

De este modo, el crecimiento del esporofito de Lycopodium tiene
Jugar mediante un meristema ilpi('al. Este tipo de cono vegetativo se
halla también en otras pteridéfitas (helechos eusporangiados) y gim-
nospermas.

El cono vegetativo de Lycopodium no esta diferenciado, y al prin-
cipio solo se distingue una capa de iniciales superficiales, cuyas pri-
meras divisiones se producen anticlinalmente. Las divisiones peri-
clinales subsiguientes producen un meristema mas profundo, que dara
origen a la corteza, la endodermis y la estela,

El proceso de diferenciacion histologica fue observado en cortes
seriados transversales, a partir del cono vegetativo y en un tramo de
cerca de 1 mm.

En la primera porcién del cono. se observa ya una diferenciacion

histologica. El cilindro central aparece como una entidad diferente
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Fig. 7. — Diferenciacién histoldgica del tallo en L. sawrurus (continuacién) : end, endo-
dermis ; f 4 pe, loema méas parénguima conductor : pra, protoxilema ; ma, metaxile-
mi 3 r, vastro foliar @ pt. parénguima trabeeular.
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de la corteza. y ceparado de la misma por la temprana orientaciin
en circulo de las células del area endodérmica. Estas delimitan el
meristema estelar, constituido por c¢élulas muy pequeiias, con abun-
dante contenido y en activa division.

Iin esta secuencia ontogenética, la primera en desarrollarse es la
zona cortical. cuyas células alcanzan la madurez a corta distancia del
meristema apical. Este proceio puede ejemplificarse en L. saururus,
cuya corteza, de estructura trabecular, se presenta como tal niuy iem-
pranamente. cuando aun no se ha diferenciado la estela.

La estructura trabecular de la corteza de L. saururus es de origen
esquizogeno,

En una etapa mas avanzada se ordenan definitivamente las células
endodermicas, a la par que las corticales alecanzan su tamano defini-
tivo, s en este momento. en que comienzan a diferenciarse las ini-
ciales de los tejidos vasculares. El protoxilema es el primero en apa-
recer. Las terminales de protoxilema se inician en sucesién regular
en la region periférica del cilindro, por lignificacion lenta de algu-
nas de las células mas pequenas. Generalmente se lignifica primero
una y luego la siguen unas pocas mas. Esa primera célula protoxile-
matica se sitia en la segnnda capa inmediatamente debajo de la en-
dodermis, Luego la siguen otras, también pequenas y similarmente
situadas,

Las iniciales del metaxilema se ubican por debajo de las del pro-
toxilema v en el centro de la estela. de modo que el desarrollo del
?Ili-"'"“) €5 l.‘llllal’t() y exarco.

Fntre las areas ocupadas por iniciales de protoxilema y metaxile-
ma, empiezan a aparecer las del floema. Este es tardio con respecto
al metaxilema pero completa su desarrollo antes que aquél.

El engrosamiento y la lignificacion de los elementos vasculares
progresa lentamente. A unos dos centimetros del apice aun conservan
su contenido citoplasmatico, aunque éste se presenta contraido y no
se visnalizan nicleos. A este nivel, la endodermis consiste en una o
dos capas de células, con paredes mas gruesas que las corticales, en
cuyos angulos empiezan a depositarse puntos de suberina.

A unos 3 em del apice. el estado de diferenciacion lograda, puede
ser resumido de la siguiente manera:

a) La corteza esta totalmente desarrollada y se diferencia muy
tempranamente. Esto es general tanto para las cortezas homogéneas
como para las que presentan zonas. Asi, en apices de L. clavatum. la
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lipica zonacion cortical es también precoz y en los tallos adultos sélo
s¢ logra una mayor esclerificacion de los estratos ya delinidos como
mecanicos en su estado juvenil,

b) La endodermis esta formada por 1-2 capas de células. Tiene
¢l mismo origen que la corteza, es decir. proviene del meristema pro-
fundo. A unos 3 em del apice. es de tipo mixto: es decir. esta consti-
tuido por dos clases de engrosamientos: puntos angulares vy parietales
de suberina y bandas radiales en forma de U. En las zonas con puntos
radiales, la endodermis puede tener mas de una hilera de células,
mientras que en las zonas con engrosamientos en U es siempre uni-
estratificada. En las porciones medias y basales del tallo de L. sauru-
rus. la endodermis presenta casi exclusivamente bandas radiales
en L.

ci La estela, a la altura indicada. tiene completamente desarrollado
el protoxilema.

El desarrollo del metaxilema se produce centripeta y centrifuga-
mente, La lignificacién total de sus elementos se lograra recién a los
5-6 em del apice.

El floema. si bien aparece mas tarde que el xilema. se desarrolla
en forma casi simultinea con el protoxilema. y completa su madurez
antes (que el metaxilema.

3.3. Morfologia interna de ejes adultos

En todos los tallos adultos se distinguen claramente dos zonas bien
definidas: corteza y cilindro central (Fig. 9).

La corteza es una capa de espesor variable, siempre mayor que el
area estelar.

La relacion corteza-estela puede ser muy amplia, como sucede en
la mayoria de las especies saxicolas y epifitas, disereta, como en L.
subulatum. o casi igual como en L. clavatum y L. thyoides,

La zona cortical puede considerarse dividida en tres capas: epi-
dermis. corteza propiamente dicha, y endodermis,

3.3.1. Epidermis (Figs. 11-18, e) : la epidermis de los tallos maduros
es siempre uniestratificada, y generalmente sus células tienen paredes
fuertemente engrosadas.

Se caracteriza por la presencia de estomas, del mismo tipo que los
que se hallan en las hojas. Generalmente los estomas estan sobreele-
vados y tienen engrosadas las paredes de sus células oclusivas.
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Fig. 4. — Esquema de los tallos adultos en L. sotae A, L. mandiocanwn
B, L. subulatum C, v L. saururus
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Fig. 10. — Esquema de los tallos adualtos en L. elavatum A-B y L. thyoides C-D
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Fig. 11. — Estruetnra eanlinar en tallo ervecto de L., elareliwm : A, y tallo subdfilo del
mismo B e, epidermls; p, parénquima: pm, Adrvea mecinica ; pe, periciclo ; pzw,
protoxilema ; pe, paréngquima condaetor : £, floema ; e, metaxilema.
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Fig. 12, — Estructuan del tallo rastrero en L. elovatnem : A, parte cortieal; B, sector
de la estela v detalle de un frea terminal de protoxilema ; €, rastro foliar ; e, epider-
mis ; p, parénguima : pm, drven meciuica ; pe, periciclo; pra, protoxilema : f, floema ;
ma, metaxilema,



Fig. 13. — Estraetura del tallo en L. mandioeanum : A, detalle de la estela; B, enido-
dermis : C, rastro foliar ; end, endodermis : pe. parénguima conductor: prr, protoxi-
lemn : f, floema 3 me, metaxilema.
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La tinica excepeién a lo anterior la constituyen los tallos péndulos,
los cuales no tienen estomas.

3.3.2. Corteza: La zona cortical presenta variaciones estructurales de
un grupo a otro. Asi. mieniras encontramos cortezas que permanecen
parenquimaticas durante toda la vida de la planta, hay otras que
experimentan mayor o menor esclerificacién de una o mas zonas, lle-
gando en algunos casos a ser totalmente mecénicas.

Considerando esta diversificacion. se pueden establecer dos tipos
morfologicos principales:

a) Las cortezas homogéneas. totalmente parenquimiticas. que por
lo general tienen un espesor varias veces mayor que el de la estela,
¥ (ue se presentan comunmente en especies saxicolas y epilitas; ge-
neralmente los tallos con cortezas homogéneas con crasos o casi su-
culentos. como en el caso de L. saururus. cuya corteza. si bien es
homogénea, desarrolla una estructura trabecular tipica (Fig. 14, A).

5) Las cortezas heterogéneas son las que presentan mayor dife-
reneiacion estructural, vy se caracterizan porque tienen una o mas
zonas eclerosadas, alternantes con parénquima homogéneo, v se ha-

llan en especies terrestres.

Dentro de las cortezas heterogéneas podemos establecer dos subti-
pos. representados por L. clavatum y L. thyoides,

En L. thyoides (Fig. 18). la corteza esta dividida en dos zonas de
igual espesor: una subepidérmica. formada por parénquima homo.-
géneo, v otra esclerosada. Esta ltima esta constituida exclusivamente
por libras punteadas, largas, y su espesor es mayor en el rizoma que
en los tallos erguidos, en los cuales tiene sélo 6-7 capas celulares.
En lo que respecta a la zona parenquimatica. su variacién de un eje
a otro es mayor. En el rizoma. esta zona esta constituida por células
poliédricas de paredes engrosadas, mientras que en los tallos erguidos,
las células son braquiadas y 4-5 veces mas largas que anchas,

En L. clavatum (Fig. 12. A), la organizacién cortical es mas com-
pleja. La corteza de esta especie esta diferenciada en cuatro capas:
una subepidérmica parenquimatica. homogénea, formada por células
pequenas, isodiamétricas, muy laxamente dispuestas, separadas a ve-
ces por espacios intercelulares muy grandes: a ésta le sigue una capa
mecanica formada por células poliédricas con paredes engrosadas: la
tercera capa también es parenquimatica, pero sus células son braquia-
das. 3-5 veces mas largas que anchas y de paredes muy finas: final-



— 250 —

Fig. 1L — Es estructura del tallo en L. saurerus : A, corteza : B. sector de la estela :
U, endodermis : D, rastro foline 3 o, epidermis ; P pavénguima cortical ; pf, parén-
quitna trabecular: pe, parénquima  conductor : pe, periciclo @ prw, protoxilema ;
ead. endodermis : mzx, metaxilema,
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mente, la zona cortical mas interna es similar a la segunda, pero de
naturaleza mecanica y reservante a la vez,

La lignificacién de la corteza es mayor en los tallos maduros, en
los cuales puede comprometer parcialmente las zonas homogéneas y
el periciclo. Los tallos fértiles subafilos no presentan zonacién en la
corteza. la cual esta totalmente esclerosada.

3.3.3. Endodermis: Segiin sus caracteristicas, y lo mismo que en la
raiz, podemos establecer los siguientes tipos: endodermis con puntos
de Caspary. mixta, con engrosamientos en U, e indiferenciada.

a) La endodermis con puntos de Caspary es comunmente bi o tries-
tratificada. y se presenta en L. mandiocanum y L. subulatum (Figs. 13
y 15.B).

b) La endodermis mixta puede ser biestratificada en las zonas con
puntos de Caspary. y uniestratificada en las que presentan bandas en U.
El tipo mixto se presenta en L. saururus y brotes muy jovenes de L.
sotae (Fig. 14, C).

¢) La endodermis con engrosamientos en U es siempre uniestrati-
ficada. y presenta pocas células de pasaje. Se halla en los tallos adul-
tos de L. sotae (Fig. 15, B).

Los tres tipos anterviormente descritos aparecen siempre vinculados
a cortezas homogéneas. es decir, se encuentran en plantas saxicolas y
epilitas,

d) La endodermis indiferenciada se presenta en los tallos de las
especies terrestres, vinculada a cortezas heterogéneas. con una o mas
zonas mecanicas, Muchos autores consideran que estos tallos no pre-
sentan endodermis. Otros sefialan la presencia de una capa o mas, sin
precizar el tipo. Segin Sporne (1968:59). la endodermis indiferen-
ciada es claramente visible en tallos jévenes, pero en los adultos pierde
identidad y se lignifica junto con las células de la corteza interna. Esto
tiltimo parece ser lo que ocurre realmente: la endodermis se incorpo-
raria a la zona cortical mecanica interna, la cual sufre un proceso de
lignificacién precoz. y por lo tanto es dificilmente visible atin en tallos
jovenes, En las especies terrestres fue posible comprobar el origen
endodérmico de la raiz: es decir, en estas especies las raices caulégenas
nacen directamente de la endodermis y no del periciclo. Este hecho
viene a corroborar la posicion de la endodermis en aquellos casos
donde no es posible distinguirla histolégicamente de la capa cortical

mecanica.
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Fig. 15. — Estructura del tallo en L. solae: A, sector de ln estela; B. endodermis

. rastro foliar: end, endodermis: pe, parénquima conductor : pre, protoxilema
S floema ; @i, metaxilema indiferenciado.



— 253 —

Los tres primeros tipos de endodermis (con puntos de Caspary,
mixta y con engrosamientos en U) estan claramente vinculados entre
si. La endodermis con puntos de Caspary seria la mas primitiva. Es.
tos puntos de suberina son el paso previo a las bandas radiales en U.
¥ encontramos asimismo un tipo transicional, mixto, que combina am-
bas clases de endodermis. Estos puntos de vista se apoyan principal-
mente en la ontogenia de la endodermis de L. saururus. en cuyo tallo

se pueden observar los tres tipos en la secuencia descrita.

De este modo. parece ser que la endodermis con puntos de Caspary
es la mas primitiva. De ella derivarian la endodermis mixta y la en U.
Por otra parte. en los tallos que presentan sélo endodermis mixta, es
decir. donde coexisten puntos y bandas de suberina. puede observarse
claramente que tales bandas son posteriores en aparicién a los puntos
y se forman por crecimiento y fusion de los mismos.

No se ha podido efectuar estudios paralelos de la endodermis indi-
ferenciada en especies terrestres, pero es probable que constituyan otra
linea evolutiva diferente de la que se observa en plantas saxicolas y
epifitas. En estas ultimas, la linea evolutiva tenderia hacia la endo-

&

dermis con engrosamientos en U, mientras que en Lycopodium “sensu

stricto”, culminaria con una endodermis con engrosamientos totales,

3.3.4. Estela: El esporofito de Lycopodium se caracteriza por poseer
una organizacion estelar muy especial.

En general, el xilema no constituye un cilindro sélido, sino que se
desintegra en un niimero variable de brazos radiales o en bandas mas
o menos irregulares, formando la estructura conocida como plectostela.

El menor niimero de brazos de xilema de estas plectostelas es de
tres o cuatro. Esto ocurre en algunas especies pertenccientes al grupo
Selago, consideradas las mas primitivas del género (L. selago, L. serra-
tum). A veces esta estructura actinostélica se conserva toda la vida,
como en L. selago. en el cual el nimero de brazos no pasa de 5. Esto,
a juicio de la mayoria de los autores, representaria la condicién ances-
tral del grupo.

Alternando con las bandas de xilema, hay grupos floematicos sepa-
rados por parénquima conductor.

Si bien muchas especies retienen la simetria radiada en sus estelas,
lo comiin es encontrar una mayor complicacion en la morfologia de las
mismas. Esta seria dada por un aumento en el género de brazos xile-
maticos (que llega a veces a ser muy alto en las especies terrestres,
como L. elavatum). o por una mayor desintegracion del xilema en
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Fig. 16. — Elementos conductores del tallo en L. solae : A, clementos del paréngquima
conduetor ; B, fibras mucilaginosas ; C, fibras septadas ; D, traqueidas escalariformes

cortas,
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isias y bandas irregulares. que determinan una estructura reticulada.
Esta disposicion, segiin Sporne (1968: 58). seria comparable con una
esponja de xilema. con parénquima vy floema rellenando los intersti-
cios. y se encuentra en ciertos epifitos tropicales, como L. squarrosum.

L.a mayoria de los autores consideran que la disposicién radial de
la estela es caracteristica de plantas jovenes. Segin Jones (1905), en
los estados juveniles del esporofito de Lyecopodium. los haces vascula-
res presentan una disposicion radial triarca o tetrarca, exactamente
similar a la ballada en raices. Este autor clasilica las estelas adulias
en dos tipos: a) estelas con disposicion en bandas paralelas. con nume-
rosos terminales de protoxilema y b) estelas mixtas, con mezelas de
xilema y [loema, y que Jones considera caracteristicas de epilitas
tropicales.

Holloway (1910) y otres, agregan un nuevo tipo a las anteriores:

ion en bandas radiales, es decir. donde el xilema
se dispone radialmente y el floema se localiza entre los brazos xile-
maticos.

las estelas con dispos

Hill (1914) comprucba en algunas especies tropicales, que los tre-
tipos citados pueden alternarse a lo largo del mismo eje caulinar.

En el grupo de especies del noroeste argentino, es posible encontrar
uno de los tipos de disposicion estelar deseritos por Jones. Las estelas
con estructuras en bandas paralelas se encuentran en las especies te-
rrestres, como L. elavatum y L. thyoides, y en este ultimo solamente
en el rizoma, ya que sus tallos erectos presentan actinostelas tetrarcas.

El tipo con bandas radiales corresponderia a la especies saxicolas y
epifitas del noroeste argentino,

E! tipo mixto no fue hallado en las especies que hemos estudiado.

La hipotesis de que la disposicion radial esta relacionada con la
edad. parvece ser correcta. En L. thyoides, las porciones mis jovenes
de los ejes erectos son actinostélicas, mientras que las mas viejas pre-
sentan plectostelas con 4 brazos radiales de xilema. En el rizoma, en
cambio. la disposicion es en bandas paralelas y el mimero de termi-
nales es mucho mayor.

En general. ¢l nmimero de terminales de protoxilema es variable y
puede coincidir o no con la filotaxis.

En L. saururus y L. mandiocanum. la esiela tiene una estructura en
bandas radiales, v el niimero de terminales de protoxilema es gene-
ralmente 8. coincidiendo con el nimero de ortésticas. Esto ocurre
también en los tallos erectos de L. thyoides. donde el nimero de or-
tosticas y de ramas protoxilematicas es 4.



— 256 —

end

i

Fig. 17. — Estructura del tallo en L. subwlatum : A, esteln ; B, endodermis ; C, rastro
foliar ; end, endodermis : pe, parénguima conduector ; pre, protoxilema ; mur, metaxi-
lema : f, floema.
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En L. clavatum y el rizoma de L. thyeides, en cambio, ¢l numero
de terminales de protoxilema es siempre mucho mayor que el de hile-
ras de hojas.

Parece ser que la coineidencia de la estela con la filotaxis es un
fenomeno comin en L. saururus y especies afines. Schoute (cit. por
Verdoorn. 1938) comprobé algo similar para L. selago y otras espe-
cies relacionadas.

Esto no puede aplicarse a L. elavatum, donde el nimero de ortosti-
cas no pasa de 7-8. y el de terminales de protoxilema es muy alto. pu-
diendo llegar a 17.

En el grupo de especies del noroeste argentino, la disposicion de
los elementos vasculares es un rasgo muy constante. Todas las especies
tienen plectostelas. es decir, se caracterizan por la disposicion de los
clementos en bandas paralelas o radiales. Excepcionalmente, apare-
cen actinostelas, y esto ocurre en tallos muy jévenes.

a) Tipos de estelas (Figs, 9-10) : Segun la simetria, se pueden esta-
blecer dos clases de plectostelas: 1) plectostelas radiales, en érganos
con simetria radial; 2) plectostelas dorsiventrales, en 6rganos con si-
mietria dorsiventral, especialmente los rizomas plagistropos de las espe-
cies terrestres.

La organizacion de la estela parece ser un caracter condicionado a
la simetria del 6rgano. En general, hay una tendencia a la organiza-
cion plectostélica radial.

Esta puede verse afectada por la dorsiventralidad, como sucede en
los rizomas de las especies terrestres. mientras que en los tallos er-
guidos de la misma planta, la estela es radiada.

b) Tejidos conductores: El cilindro central esta integrado por los
signientes tejidos: pericielo, parénquima conductor, xilema y floema.

El periciclo (Figs. 10, 12, 18) consiste en una, o a veces dos. capas
de células, de forma subrectangular y paredes delgadas. Es claramente
visible en las especies terrestres (donde puede ser biestratificado y a
veces llega a lignificarse mdas o menos intensamente), pero resulta im-
posible identificarlo en las especies epifitas o saxicolas. En estas ulti-
mas. los clementos conductores y el parénquima se ubican inmediata-
mente debajo de la endodermis.

FEn un corte transversal de la estela, los tejidos conductores se dis-
ponen en bandas o en forma estrellada, pero separados entre si por
parénquima conductor. Los elementos que componen este parénguima
son células rostradas. 1-2 veces mas largas que anchas, de paredes finas
o muy débilmente lignificadas, con campos de punteaduras simples.
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Fig. 18. — Estructura canlinar en L. thyoides: A, en tallo erecto ; B, estela del tallo

erecto ; C, seecion transversal del tallo rastrero ; e, epidermis ; p, parénguima cor-
tical : g, firea mecinica : pe, periciclo : pe, parénquima conductor : pre, protoxilena :
ma, metaxilema ; f, floema.
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El xilema esta constituido generalmente por tragueidas,

En el protoxilema de todas las especies se encuentran, comunmente,
traqueidas helicadas o anilladas. El metaxilema es menos constante.
Puede estar formado exclusivamente por traqueidas escalariformes
largas. por escalariformes cortas y fibras, o bien por otro tipo de ele-
nientos, muy peenliares, combinados con traqueidas escalariformes
cortas y fibras.

El metaxilema formado por traqueidas escalariformes. esta presente
en las estelas de las especies saxicolas (L. saururus y L. sanctae-barba-
rae), en dos de las especies epifitas (L. mandiocanum y L. subulatum).
y en una de las terrestres (L. clavatum).

Il metaxilema formado por traqueidas y fibras aparece en L. sotae,
otro de los epifitos péndules. Las traqueidas son elementos cortos,
rostrados, con engrosamientos de tipo escalariforme. y son escasas. La
mayor parte del metaxilema de L. sotae esta constituido por fibras
septadas, de tamano aproximadamente igual o algo mayor que las tra-
queidas cortas citadas anteriormente. Estas fibras tienen paredes muy
gruesas y escasas punteaduras simples, muy pequenas y en forma de
ojal. Todos estos elementos estin escasamente lignificados, y en sece-
cion transversal. el metaxilema de los tallos de L. sotae aparece indi-
ferenciado.

Finalmente, el metaxilema de L. thyoides presenta la mayor dife-
renciacion del grupo. Esta constituido por elementos cortos, anchos.
rostrados. con placas de contacto punteadas y paredes engrosadas, con
punteaduras simples, esparcidas y en forma de ojal (Fig. 19).

Evidentemente, se trata de un tipo mas evolucionado de traqueidas
con dreas de contacto y superposicion especializadas. Se distinguen
de los auténticos elementos de vaso por la ausencia de perforacion
terminal y por su débil lignificacion. A menudo estos clementos no
son rostrados sino cilindricos, muy similares a los que se encuentran
en Ephedra. Siempre presentan punteaduras simples o en forma de
ojal, generalmente de mayor tamano que el habitual en otras especies
de Lycopodium.

Hemos usado para estos elementos la terminologia de White (1954),
llamindolos “‘células vasiformes”, Forman parte del metaxilema de
tallo y raiz de L. thyoides, junto con fibras largas punteadas, similares
a traqueidas, fibras mucilaginosas (Esaun, 1948) y traqueidas largas,
escalariformes y punteado-escalariformes, con todas las formas de tran-

sicion.
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Fig. 19, — Elementos conductores de la estela canlinar de L. thyoides : A, elementos
del parénguima conductor : B-C, ¢élulas vasiformes ; D, fibra mucilaginosa
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Diesde el punto de vista morfolégico, estas células vasiformes son
elementos de transicién entre traqueidas punteadas y vasos.

4, SUSTANCIAS DE RESERVA

La tinica sustancia de reserva presente en las especies estudiadas,
es el almidon. Se acumula en las células de la corteza interna, escle-
rosada, de los tallos postrados de las especies terrestres (L. thyoides y
L. clavatum), en forma de granos muy abundantes, pequeiios, ligera-
mente excentricos.

En L. clavatum la presencia de almidén no se reduce al rizoma. sino
que también se deposita en los tallos erectos estériles, aunque en me-

nor ‘{lllli(hll] que en ]lIS ]m.-.lrafl(ls.

5. Houas

Las Licopodiaceas presentan microfilos. Como en muchas Pterido-
fitas con este tipo de hojas, éstas son sésiles, uninervias y enleras,

En algunas especies, el microfilo desempena funciones de trofofilo
v esporofilo. En otras sufre mayor especializacién, hasta lograr el
acentuado dimorfismo foliar que caracteriza a muchas especies, de las
cuales el ejemplo tipico es L. clavatum.

En este capitulo comentaremos solamente la morfologia de los tro-
folilos. Los esporofilos serdan tratados al referirse a la morfologia re-
productiva, excepto en los casos de microfilos de un solo tipo.

5.1. Filotaxis (Figs. 21-22)

Las hojas se ubican entre los ejes de manera variable. La disposi-
cién mas comun parece ser la espiralada, aunque a menudo se obser.
van los tipos decusado y verticilado.

En las especies que hemos estudiado, encontramos cuatro tipos de
filotaxis: espiralada, pseudoverticilada, decusada y tetrastica.

La disposicion espiralada responde a fracciones derivadas de las se-
ries de Fibonacei.

Se ha determinado la fraccion filotaxica de 8/21 para L. saururus
y L. mendiocanum, y de 5/13 para L. sanctae-barbarae.

Las escasas menciones acerca de la filotaxis de Lycopodium, se re-
fieren siempre a fracciones diferentes de las derivadas de la serie de
Fibonacei.
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Fig. 20. — Trofofilos de Lyeopodivm : A, de L. sewrurus ; A', seccién transversal de
mizmo ; B, de L. sanetae-barbarae ; B', seceitn transversal del mismo ; C, de L. sofae;
C', secein transversal del mismo : D, de L. subulatum : D', seccion transversal del
mismo ; E, de L. elavatum ; F', seccidn transversal del mismo: F, de L. mandioca-
nwm @ ', seceién transversal del mismo : G, ejes erectos de L. thyoides ; G'. seecidn

transversal de los mismos.
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Braun (1831: 331) da, para plantas jovenes de L. selago. una frac-
cion de 3/8, mientras que para las adultas, menciona fraccionecs ex-
cluidas de la serie de Fibonacci (2/8. 2/9, 2/11) o bien filotaxis ver-
ticilada.

Estas cifras no coinciden con las halladas aqui para especies del tipo
.. selago. es decir, las saxicolas y epifitas erectas. ¥n general, en estas
especies las fracciones son altas. pertenecen a la serie de Fibonacci y
el niimero de ortésticas coincide con el nimero de ramas protoxile-
maticas de la estela.

Para L. clavatum se mencionan sistemas de 4 hasta 9 ortésticas
(Braun 1831: 331) o de 4 hasta (Schoute 1938: 73). en pseudover-
ticilos. En general no hay coincidencia entre la filotaxis y el nimero
de ramas protoxilemiticas de la estela.

La disposicién pseudoverticilada parece producirse por un acorta-
miento de la distancia entre espiras, No se forman verticilos verda-
deros, pero se presenta un numero mas o menos constante de hojas por
vuelta. Este tipo de disposicion se halla en L. sotae y en L, clavatum.
El primero de ellos presenta 5 hileras de hojas y la distancia entre
cada peeudoverticilo es muy pequeina. En L. clavatum. el mimero de
hileras fluctiia entre 6 y 8, aunque lo mas frecuente es 6. Este tipo
de disposicién corresponde a los tallos erguidos de L. clavatum. En
los postrados es muy dificil determinar la filotaxis debido a que ésta
se ve modificada por la dorsiventralidad. En la mayoria de los casos,
la parte de los rizomas que se apoya sobre el sustrato. suele ser afila.

Algo similar ocurre en los tallos postrados de L. thyoides, en los
cuales las hojas son extremadamente reducidas y no se disponen en
forma definida. Si bien en algunos sectores hay una tendencia a for-
mar espiras, la falta de hojas en la parte postrada del rizoma las in-
terrumpe, de manera que es imposible determinar la filotaxis.

La disposicion decusada tipica. es decir. hojas opuestas dos a dos, es
caracteristica de L. subulatum.

La disposicion tetrastica se presenta en los ejes erguidos de L. thyoi-
des: las hojas se disponen en cuatro hileras, opuestas dos a dos.

5.2. Morfologia externa (Fig. 20)

Como se comento anteriormente, las hojas de Lyecopodium son mi-
crofilos uninervios, sésiles. Tienen margen entero. laminz generalmente
simétrica y consistencia variable. Pueden ser carnosos o algo crasos,
como en L. saururus; herbaceos como en L. sotae, L. subulatum y L.
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thyoides; subherbiceos como en L. sanctac-barbarae. o papiriceos
como en L. clavatum.

El tamano es muy variable. Se hallan trofofilos muy pequenos. re-
ducidos. casi escuamiformes, como en L. thyoides: de 2-3 mm de largo.
como en L. clavatum: algo mayores, de 7-8 mm de largo. como en
L. subulatum: y otros de hasta 17-19 mm de largo, como en L. man-
diceanum. Esta especie, junto con L. saururus y L. sanctae-barbarae,
presenta las hojas mayores de todo el grupo. El ancho. considerado
siempre en la porcion basal, varia desde 0,5 mm en L. clavatum, hasta
1-1.5 mm en L. saururus.

La forma es un cardacter bastante constante. Con excepcion de L.
thyoides, que presenta un dimorfismo acentuado, las especies restantes
ofrecen un solo tipo de trofofilos. Estoz pueden ser lanceolado-deltoi-
deos, con base angosta y recta, como en L. saururus y L. sanctae-bar-
baree: con bhase abrazadora, como en L. sotae: linear-deltoideos, lar.
gos. casi aciculares como en L. mandiocanum: cortos y apiculados. con
una arista papiracea reflexa como en L. elavatum: o aovado-lanceola-
dos como en L. subulatum.

Iin L. thyoeides, las hojas presentan marcado dimorfismo. A lo largo
de los ejes erectos se disponen cuatro hileras de hojas, opuestas dos
a dos. Las laterales son sublanceoladas, apiculadas, con arista hialina,
y tienen un sector de la lamina expandido lateralmente; las dorsales
son lanceolado-deltoideas, cortamente aristadas y las ventrales, tam-
bién muy reducidas, son casi escuamiformes.

5.3 Epidermis (Figs. 23-25)

La epidermis de las hojas es uniestratificada. En vista superficial
se puede observar que esta constituida por células de forma variable,
generalmente subrectangulares, de contorno sinuoso.

Las ondulaciones pueden afectar a la pared primaria y a la lamina
media o solo a la pared primaria engrosada. En el primer caso. ha-
blamos de sinuosidades verdaderas. Son caracteristicas de la epidermis
de la mayoria de las especies, con excepeién de L. elavatum y .. man-
diocannum (Fig. 24, C; Fig. 25, B). En estas dos especies, las eélulas
epidérmicas presentan sinuosidades falsas, es decir, sus contornos son
hisicamente rectos, y las ondulaciones se deben a espesamientos irre-
gulares de la pared primaria.

Una caracteristica notable de la epidermis, es la especializaciéon de
los margenes en las especies saxicolas. Esta consiste en la presencia
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de 5-6 hileras de eélulas de posicion marginal, con paredes muy engro-
sadas y que presentan grandes punteaduras simples en forma de ojal
v sobresalen notoriamente de los margenes (Fig. 26, A, B). Consti-
tuyen un refuerzo mecanico, adquirido probablemente en vespuesta a
las demandas del ambiente. ya que las especies que los presentan, L.
saururus 'y L. sanctae-barbarae, son saxicolas y viven en general en
vegas o prados de altura.

En L. sotae (¥ig. 26, C). las células marginales tienen la pared muy
engrosada pero sin prominencias. Las especies restantes no presentan
grupos mecanicos marginales,

En L. saururus, la epidermis de las frondes, particularmente en los
margenes, esta cubierta con papilas muy pequefias. Es la tnica es-
pecie con esta caracteristica.

5.3.1. Clave para la determinacion de las especies, sobre la base de
los caracteres epidérmicos

1. Estomas en bandas definidas, con 1 (raramente 2) hileras por banda; célu-
las epidérmicas con falsas sinuosidades, ya que éstas estin determinadas por
engrosamientos irregulares de la pared; liminas hipostomiticas L. mandiocanum
1. Estomas distribuidos por toda la epidermis, nunca formando bandas de-
finidas.
2. Células epidérmicas con verdaderas sinuosidades.
3. Laminas anfistomaticas, con grupos mecanicos marginales.
4. Margen foliar papiloso ............ Salh eV s e e s A Szt e e dast BOREPIATILS
4'. Margen foliar liso .-::::viiincviiieiiacans veu.. L. sanctae-barbarae
3. Laminas epi o hipostomaticas, sin grupos mecanicos marginales,
5. Laminas epistomaticas ...... bl B 4 CE TR PR eib e praresin R BOLEE
5. Liminas hipostomaiticas,
6. Células epidérmicas con sinuosidades muy frecuentes y super-
Ricialesl <irotsvaaiasseess cnsisiemy e s e Ty O Mes
6'. Células epidérmicas con sinuosidades menos frecuentes y
e e e S A A L. subulatum

mas profundas ...... s
2. Células epidérmicas econ falsas sinuosidades; liminas anfistomadticas

.......... R R Ll o b ot e Lo M i e i R R

5.4. FEstomas

La presencia o ausencia de estomas, su distribucion, localizacion.
densidad y dimensiones, constituyen caracteres de importancia siste-
matica. los cuales, sumados a los aportados por la epidermis, permiten
establecer diferencias precisas a nivel especifico.

Los estomas se distribuyen sobre la cara superior, inferior o ambas.
Segtin estas carvacteristicas, podemos establecer tres tipos de hojas: a)






— 269 —

anfistomaticas, con estomas en el haz y en el envés de la lamina (L.
saururus, L. sanctae-barbarae, L. clavatum); b) hipostomaticas, con
estomas solamente en el envés (L. subulatum. L. mandiocanum, L.
thyoides): ¢) epiestomatico, con estomas solamente en el haz (L.
sotae).

La localizaciéon de los estomas sobre la lamina es mis o menos cons-
tante. Los estomas se encuentran localizados en bandas definidas, so-
breelevadas. formadas por células diferentes de las restantes epidér-
micas, en hileras de uno, o excepcionalmente dos. Este tipo de loca-
lizacién es caracteristico de L. mandiocanum. Las especies restantes
presentan estomas dispersos por toda la limina, entre el margen y la
nervadura media. sin constituir bandas deflinidas.

Los estomas son generalmente orbiculares a elipticos, con marcada
tendencia a orbiculares en L. elavatum. L. mandiocanum, L. sotae, L.
subulatum y L. thyoides; mientras que en L. saururus y L. sanctae-
barbarae tienden a ser elipticos. Estan rodeados por un nimero mas
o menos constante de células periestomaticas. Este ntmero f{luctia
entre 3 y 6. pero nunca se observa una mayor complejidad en el apa-
ralo estomatico.

5.4.1. Ontogenia (Fig. 25, C-F): Los estomas siguen un curso de des-
arrollo acrépeto y corresponden al tipo perigeno (Pant y Mehra,
1963) : es decir. la célula madre del estoma da origen, por una vnica
division. a las dos células oclusivas que se desarrollan en etapas su-
cesivas.

La ontogenia de los estomas fue estudiada detalladamente en L.
saururus. El comienzo del proceso se puede chservar en apices de
liojas muy jévenes constituidos por células uniformemente isodiamé-
tricas, de paredes muy finas. La primera etapa de diferenciacion con-
siste en la aparicién de células prismaticas, de contornos angularves y
paredes mas gruesas que las vecinas, Estos meristemoides. se diferen.
cian sin orden aparente y su tamano es similar al de las células epi-
dérmicas vecinas.

Por debajo del apice, el tamaino de las células va aumentando. Este
incremento se produce tanto en los meristemoides como en las cé-
lulas epidérmicas, aunque por debajo del meristema apical éstas pre-
sentan aun paredes finas, no habiendo desarrollado todavia las sinuo-
sidades tipicas de las células adultas. Cuando los meristemoides han
alcanzado un tamano 3-4 veces mayor que el inicial. comienza a for-
marse el ostiolo. Este se insintia primero como una especie de ojal,
de paredes engrosadas, apenas entreabierto.
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Después de esta etapa, el desarrollo es mas rapido. Una vez iniciado
es ostiolo. comienzan a engrosarse més las paredes y a cepararse las
celulas oclusivas. Esta separacién progresa a partir de los extremos
del ostiolo y hacia la periferia.

Simultaneamente van aumentando de tamano rvapidamente las cé-
lulas epidérmicas. hasta ser 2-3 veces mayores que el estoma. v apa-
recen las sinuosidades de la pared.

La division en algunos meristemoides ocurre mas tempranamente
que en otros. y asi es posible hallar. en el mismo sector de la epi-
dermis estomas ya desarrollados v otros en vias de diferenciacion.

Fste aparato estomatico no presenta verdaderas subsidiarias, pero
si se observa un nimero mas o menos constante de células acompa-
nantes,

Iin la pagina siguiente se presenta un cuadro sinéptico donde se
resumen los caracteres estomaticos.

3.5. Mesdfilo

El meséfilo es de gran simplicidad histolégica. No se observa di-
ferenciacion en capas fotosintéticas o de otra naturaleza. La mayoria
de sus células, excepto en las capas mas cercanas al haz vascular, pre-
sentan abundantes cloroplastos.

In la mayoria de las especies, el meséfilo esta formado por parén-
quima esponjoso, homogéneco. Las células que constituyen este pa-
rénquima tienen aspecto diferente en las distintas especies.

Pueden ser globosas, isodiamétricas y disponerse laxamente. pero
sin grandes espacios intercelulares, como en L. clavatum, L. mandioca-
num, L. sotae y L. subulatum.

En otras especies, el meséfilo puede estar formado por células 2-3
veces mas largas que anchas, separadas entre si por grandes espacios
intercelulares. Este tipo de mesofilo es caracteristico de L. saururus
v L. sanctae-barbarae.

En L. thyoides, la estructura del mesofilo es algo diferente: el pa-
rénquima esta constituido por células 7-8 veces mas largas que anchas,
similares a cilindros. constituyendo una estructura muy laxa y deli-
cada.

Generalmente cerca de la nervadura media, el meséfilo pasa a ser
un tejido mas compacto; sus células disminuyen de tamano y los es-
pacios intercelulares se hacen muy pequenos o desaparecen.

En L. thyoides y L. clavatum. esta “vaina™ tiene las células con las
paredes algo engrosadas con respecto al resto del mesofilo.
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Fig. 26. — Morfologia interna de los trofofilos : A. seccién transversal del margen foliar
de . sawrwrus : A', hipofilo y meséfilo del mismo : B, margen de L. sanctae-barbarae;
B', hipofilo y mesdfilo del mismo : C, margen de L. setae ; C', hipofilo y mesdfilo del



— 275 —

5.6. Origen de la hoja

Los primordios foliares nacen cerca del meristema apical. Segin
alzunos autores, la hoja se desarrvolla a partir de un grupo de eélulas
epidérmicas (Wigglesworth, 1907), o de acuerdo con otros, de una
sola (Hirtel, 1938).

Las hojas jovenes estan formadas por una masa meristematica en
activa division.

La nervadura se orig

ina mas tardiamente, en la parte basal del
primordio, y erece en lorma basipeta y acrépeta. Sélo en una etapa
posterior parece unirse a la estela, segiin algunos autores por una di-
ferenciacion de elementos corticales (Turner. 1924).

5.7. Vascularizacion (Fig. 27, C-E)

Las hojas de Lycopodium son uninervias, El haz se origina en el
meristema basal del primordio.

El protoxilema del haz es endarco. Esta constituido por traqueidas
con engrosamientos anillados o falsamente escalariformes, los cuales
<¢ originan por la aparicién de trabas verticales entre los anillos de
las traqueidas anulares. No hay floema diferenciado.

Por lo general el parénquima del meséfilo se torna compacto y for-
ma una especie de vaina de células con paredes engrosadas o no, ro-
deando al haz vascular. No se observé endodermis.

6. ISTRUCTURAS FERTILES
6.1. Esporofilos (Fig. 29)

La especializacién en las hojas de Lycopodium es uno de los ca.
racteres que mas se han tenido en cuenta para proponer tipos mor-
folégicos dentro del género. y uno de los que mis han sido utilizados
para elaborar los distintos sistemas de clasificacion.

Asi, los tipos considerados mas primitivos, se caracterizan por el
isomorfismo. Los esporofilos son iguales en forma, tamano y dispo-
sicion a los trofofilos. Dentro de este tipo morfolégico, se agrupan las
especies saxicolas, terrestres o epifitas con tallos erectos.

Las especies terrestres con diferenciacion caulinar, son las que han
logrado mayor proteccion del esporangio. mediante la especializacion
maxima de los esporofilos. Estos son muy diferentes de las hojas es-
tériles, generalmente algo cuculados y encerrando el esporangio. Ade-



— 276 —

Fig. 27. — Morfologia interna de los trofofilos: A, epifilo de L. selae ; B, hipofilo de
L. elavatwm ; C, nervadura media de L. mandiocanum ; D, tervadura wedia de

L. clavatum ; B, nervadura media de L. thyoides,
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mas. el cardcter mas interesante en estas plantas es que los esporofilos
estan separados de las hojas estériles, constituyendo areas bien defli-
nidas y conspicuas (estrébilos).,

Los estrébilos. con la apariencia de pequeinas espigas amarillentas,
tienen de 3 a 10 em de largo por 4-6 mm de diametro y se localizan
sobre ejes dfilos o subafilos de distinta longitud, simples o ramifi-
cados,

Entre estos dos extremos de especializacion, hay tipos transicionales,
cuyos esporofilos no forman verdaderos estrébilos pero se agrupan en
areas terminales bien conspicuas.

Las hojas fértiles de estas dreas pueden ser iguales en forma, pero
méas breves que los trofofilos, o bien bastante distintaz de aquéllos,
FEstos tipos transicionales se encuentran generalmente en las especies
epifitas con ejes péndulos.

En el grupo de especies del noroeste argentino puede encontrarse
los tres tipos anteriormente deseritos,

El primero de ellos esta representado por L. seururus, L. sanctae-
barbarae, L. mandiocanum y L. sotae. En estas especies los trofofilos
v esporofilos son iguales en forma, tamano y filotaxis,

En L. subulatum, epifito. péndulo. los esporofilos se agrupan en
areas [értiles terminales de hasta 20 em de largo. dicétomas. Se dis-
ponen en forma decusada. como los trofofilos, pero son mas pequeiios,
cuculados, con limina abrazadora. la cual sin embargo, no cubre to-
talmente el esporangio. el que sobresale visiblemente.

La condicién mas avanzada del grupo se presenta en L. clavatum y
en L. thyoides. En embas especies los esporofilos son aovado-deltoi-
deos. apiculados, levemente cuculades, con el margen eroso-dentado.
La zona apicular es corta en L. thyoides, mientras que en L. clavatum
es equivalente a la mitad del largo total del esporofilo (unos 2-3 mm)
v reflexa. Los esporofilos se agrupan en verdaderos estréhilos termi.
nales. sobre ejes subafilos ramificados dicotémicamente.

6.1.1. Filotaxis (Fig. 28) : En las areas fértiles se presentan tres iipos
de filotaxis: espiralada, decusada y pseudoverticilada.

En L. saururus y especies afines, donde hay isomorfismo foliar, los
esporofilos son espirvalados y la [raccion filotaxica es la misma que la
de los trofolilos,

En L. thyoides, la f{ilotaxis de las dreas [értiles es diferente de la

de las estériles, En los trofofilos Ia disposicion es tetrastica: los espo-
rofilos son espiralados y tienen una fraceién filotaxica de 3/8 (Fig.

28, C°).
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En L. subulatum. L. sotae y L. clavatum, la filotaxis de las dreas
[értiles es similar a la de las estériles. Los esporofilos de L. subulatum
son decusados (Fig. 28, B) ; los de L. sotae y los de L. clavatum pseu-
doverticilados. pero mientras que en las areas estériles del segundo el
nimero de ortésticas va de 5 a 7. en las fértiles la disposicién es gene-
ralmente tetrasica (Fig. 28, A').

6.2. Esporangios

Los esporangios de Lycopodium son usualmente globular2s, reni-
formes y cortamente pedicelados.

Cualquiera zea la forma o posicion de los esporofilos. el esporangio
siempre se localiza abaxizlmente con respecto a aquéllos. ya sea en su
axila o sobre la lamina, cerca de su insercion en el tallo.

En el primer caso, el esporangio es axilar. Este tipo se encuentra
en las especies con hojas isomorfas. En las terrestres con estrébilos de-
[inidos. los esporangios nacen sobre la superficie de las hojas: es de-
cir. son epifilos.

Los esporangios no reciben vascularizacion. El haz foliar pasa cerca
de la base del pedicelo. pero no penetra en él

La dehiscencia tiene lugar a lo largo de una linea transversal de
debilidad de la pared del esporangio: es una faja formada pov eélulas
de paredes mas delgadas que las restantes epidérmicas.

6.2.1. Epidermis (Fig. 32): Esta presenta caracteristicas morfologicas
que permiten establecer grupos de especies,

Fsta formada por células con paredes sinuosas y engrosadas, Las
sinuosidades, su [recuencia, uniformidad y la magnitud de Jos espe-
samientos de la pared. son los caracteres mas salientes y sobre la base
de los cuales se pueden establecer tres tipos:

a) Epidermis formada por células con paredes uniformemente en-
grosadas, en espesores de 3 p o a veces mas, con sinuosidades amplias
y generalmente poco profundas, presente en los esporangios de las
especies saxicolas v epifitas,

b) Epidermis constituida por células con paredes débil y uniforme-
mente engrosadas, en espesores de no mas de 1.5y, con sinuosidades
veneralmente profundas, como en los esporangios de L. thyoides (Fig.
32, E).

¢! Epidermis formada por células con engrosamientos desparejos,
localizados en los valles y las ersstas de las sinuosidades, que suelen
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Fig. 20. — Esporofilos : A, L. mandiocanum ; B, L. smurwrus; C, L. solae ; D, L. sane-
tae-barbarae ; E-E', parte del fivea fértil y esporofilo de L. subulatum ; F-F', esporo-
filo y esporangio de L. elavatum ; G, esporofilo de L. thyoides.
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ser bastante profundas; este 1ltimo tipo es caracteristico de L. clava-
tum (Fig. 32, F).

6.2.2. Ontogenia (Fig. 30-31) : El desarrollo del esporangio fue estu-
diado en detalle mediante secciones longitudinales de apices caulinares
de L. saururus y corroborado en las especies afines,

El primer indicio del esporangio es la activa divisién periclinal
de 1-2 células epidérmicas del eje caulinar, muy préximas a la inser-
cion del esporofilo. En plantas con estrébilo, estas células iniciales
pertenecen a la epidermis abaxial de la hoja correspondiente. y se
sitian sobre la nervadura media. cercanas a su base (Bower, 1894),

La capa mas basal, formada por divisiones de estas células, dara
origen al pedicelo del esporangio y a su porcion proximal. La capa
mas superficial se¢ seguira dividiendo activamente y originara externa-
mente la pared e internamente el tejido arquesporico.

La parved del esporangio esta formada, al principio, por 6-7 capas
de células con citoplasma denso y grandes niicleos. Posteriormente se
reduce el nimero de capas parietales a 4, la més interna de las cuales
comienza a transformarse en un tapete nutricio, que se inicia un poco
antes de la diferenciacion de los esporocitos y que, como en la ma-
voria de las Pteridofitas. no se desintegra durante la formacidin de las
esporas.,

Los esporocitos se presentan como células grandes, con nicleos vo-
luminosoz y citoplasma viscoso, que flotan en un medio denso. Pos-
teriormente, estas células se dividen dando origen a las tetradas de
esporas,

La pared del esporangio sufre un proceso de rapido engrosamiento
v aleanza practicamente su estado adulto enando comienzan a Jiferen-
ciarse las tetradas. Al separarse las esporas, ain persiste el tapete y
la pared del esporangio ha logrado su estructura adulta,

6.3. FEsporas (Fig. 33-34)

Las esporas de Lycopodium son triletes. globoso-tetraédricas, con
facetas planas, convexas o, mas raramente, céncavas. No presentan cu-
biertas adicionales y la exina tiene. por lo general, ornamentacion
mas o menos sencilla.

En las esporas pertenecientes a plantas cuyos esporofilos no se agru-
pan formando estrébilos, la ornamentacién suele ser foveolada, rugu-
lada (corrugada) o mixta (foveolado-rugulada). comprometicndo so-
o a la cara dis ieniras « a proxi s lisa.

1 la cara distal, mieniras que la proximal es 1
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Fig. 30. — Euapas del desarrollo ontogenético del esporangio de L. sauwrnrus



s adg 2

Iin las esporas provenientes de plantas con estrobilos definidos, la
exina es generalmente reticulada y ambas caras, proximal y distal, se
encuentran ornamentadas,

6.3.1. Pared de la espora: Sélo existe un analisis detallado de la es-
tructura de la pared de la espora. para L. clavatum (Afzelius, 1956).

Observada con microscopio electronico. la exina de la espora en es-
tas especies aparece dividida en dos capas: una externa, que presenta
una estructura en laminillas concéntricas, y otra interna, de consisten-
cia granular y cuyos limites son poco netos.

Las laminillas que forman la capa externa estin a su vez compues-
tas por otras laminillas mas finas aiin, y éstas altimas a su vez. por
granulos en capas. Las laminilas no siempre son continuas; suelen di-
vidirse o bifurcarse,

Se ha podido comprobar que esta estructura es real y no producida
por tratamiento quimico. ya que se observa también en esporas ace-
tolizadas. Se ha observado también que en las esporas tratadas con
acido erémico o con hidroxido de sodio al 5 %. las laminillas se hin-
chan, los espacios entre ellas se obliteran y la exina parece homo-
génea.

Este tipo de estructura indicaria que la sustancia que lorma la
pared de la espora en L. clavatum no seria en realidad. esporopole-
nina (sustancia o sustancias que componen la pared de las esporas en
la mayoria de las Pteridéfitas), ya que ésta esta organizada estructu-
ralmente en forma de reticulo espacial y no laminar (Frey-Wissling,
1953).

Esta podria ser una de las razones por las cuales la germinacion
de las esporas en este grupo resulta tan dificultosa v Ienta. Ademas
ile la extraordinaria estabilidad de la pared, desde el aspecto quimico,
su estructura laminar ofrece una enorme resistencia mecanica.

Algunos autores (Wilee, 1955: Frey-Wissling, 1958) citan la esca-
rificacion de las esporas. el uso de SO4H2 o calor como medios para
lograr una germinacién mas rapida, pero tales métodos no han re-
sultado satisfactorios con nuestro material.

6.3.2. Tipos morfologicos: Segin las caracteristicas de la pared de
las esporas, podemos establecer cuatro tipos morfologicos fundamen-
tales:

a) Esporas foveoladas: con la pared ecribada por fésulas que no la
atraviesan totalmente (es decir, no llegan hasta la intina), de no mas
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Fig. 31 — Etapas del desarrollo ontogenético del esporangio de L. saururus (continnacién)
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de 1-1.2 p de diametro por 1-1.2 . de profundidad. separadas entre
=1 por una distancia mas o menos variable.

b) Esporas ruguladas: en las cuales la superficie de la exina pre-
senta elevaciones y depresiones de altura y profundidad mas bien
constante, sinuosas e irregulares, varias veces mas largas que anchas.

¢) Esporas foveolado-ruguladas: en las cuales la exina es foveolada,
como se ha descrito para el tipo a). pero la superficie interfoveolar
<e presenta rugulada, similar al tipo b).

d) Esporas reticuladas: en las cuales la exina presenta dos capas
hien diferentes, la mas externa o sexina. con elevaciones claviformes
cuyos extremos se unen frecuentemente formando un reticulo com-
pleto 0 mas o menos incompleto segiin los casos, de limenes prisma-
ticos o irregulares; y otra mas interna o nexina. que forma una capa
de no mas de 1 u de espesor, lisa y brillante, 3-5 veces mas fina que
la sexina; el reticulo cubre las caras proximal y distal, aunque suele
<er incompleto cerca de la lesura.

El tipo foveolado se presenta en L. subulatum, .. sotae (ambos epi-
fitos péndulos) y en L. sanctae-barbarae (saxicola). En esta tultima
especie, las esporas son de mayor tamano (51 ) que en las dos pri-
meras, cuyas dimensiones oscilan entre 37 y 41 p (Fig. 34. E: F.: G).

El tipo rugulado aparece sélo en L. mandiocanum (epiflito erecto).
Esta especie presenta las esporas mas pequenas del grupe (Fig 314.D).

El ripo mixto. foveolado-rugulado, se halla en L. saururvs /<axicola,
alin a L. sanctae-barbarae). Las esporas de L. saururus son. por su
ornamentacion y tamano (47 p). intermedias entre los tipos antes men-
cionados (Fig. 33, C).

El upo de ornamentacion de las esporas de L. saururus no tiene an-
tecedentes en trabajos sobre el tema. Todos los autores las ilustran y
describen como estrictamente foveoladas, Knox (1950) las ubica entre
las pertenecientes al grupo de L. subulatum, de las cuales difieren,
sin embargo, por la morfologia de la exina y por su mayor tamaiio.

Las esporas con exina reticulada aparecen en plantas con diferen-
ciacién caulinar y estrobilar manifiesta: L. clevatum (Fig, 33. A) y
L. thyoides (Fig. 33, B). En la vrimera de ellas el reticulo es apre-
tado, de limenes prismaticos, estrechos, completo en la cara distal
¢ incompleto en la cara proximal, especialmente cerca de la lesura.
donde aparece desorganizado. Las esporas son medianas (37.5 u).

En L. thvoides el reticulo exhibe limenes amplios o irregalares, y
muros mas altos que en L. clavatum. Sus esporas son de mayor ta-
mano (42 p).



— 287 —

s ; O, L. saururus

A, L. elavatum ; B, L. thyoide

Fig. 33. — Esporas de :
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Las esporas de L. magellanicum no fueron incluidas en este estudio
debido a que no se contaba con material fértil del area.

6.3.3. Descripcion

Lycopodium clavatum (Fig. 33. A)

«

Esporas glohoso-tetraédricas a subglobosas; E: 37 (37.5) 43 X P: 33
(35) 37 p. Contorno ecuatorial zubcircular. angulos muy redondeados,
lados marcadamente convexos. Cara distal globosa. hemisférica. Cara
proximal cénica, facetas concavas. Radios de la lesura de 14 (15)
16,5 u de longitud no llegando hasta el ecuador: labios ondulados y
elevados. Exina ecuatorial de 4.5 (5.8) 6 p de espesor. reticulada, no
adelgazada en los angulos: el reticulo pasa a la cara proximal siguien-
do parcialmente el recorrido de la lesura. Nexina ecuatorial de 0.5-1 p
de espesor. Sexina 3-4 veces el espesor de la nexina; altura muros 3
(3.8) 4.5 p. Lumenes del reticulo irregulares subpentagonales o sub-
hexagonales. de 2 (2,5) 3.5 p de diametro aproximado, abiertos e in-
completos en la cara proximal.

Material estudiado: Jujuy, Ledesma, leg. E. Villa & P. Legname
2586 (LIL).

Lycopodium mandiocanum (Fig. 34, D)

Esporas globoso-tetraédricas: E: 32.5 (35) 37 X P:32 (34) 355 p.
Contorno ecuatorial subtriangular o subecircular, siendc abundantes
las esporas de ambo: tipos. En el primer caso los lados son convexos
v en el segundo casi rectos. Cara distal globosa. Cara proximal ¢énica,
facetas convexas. Radios de la lesura de 12,5 (14) 16 p de longitud,
no siempre llegando hasta el ecuador. muy fina, a veces algo ondu-
lada. Exina ecuatorial de 2.3 (2.4) 2.5 p de espesor. adelgazada en los
ingulos en las esporas de contorno subtriangular. y de espesor uni-
forme en las de contorno subcircular, aunque este caracter varia con-
siderablemente; rugulada en ambas caras, aunque en la cara proximal
la ornamentaciéon es menos marcada.

Material estudiado: Tucuman. Quebrada de Lules, leg. S. Schreiter
(LIL 92348).
Lyvcopodium sanctae-barbarae (Fig. 34, E)

Esporas globoso-tetraédricas; E: 47.5 (51) 55 X P:35 (38) 40 .

‘ontorno ecuatorial subtriangular. ingulos redondeados, lados con-



— 289 —

Fig. 34. — Esporas de: D, L. mandiocanuwm ; E, L. sanetae-barbarae ;
F, L. sotae ; G, L. subulalum
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vexos. Cara distal globosa. Cara proximal conica, facetas rectus a casi
rectas. Radios de la lesura de 25 (26) 27.5p de longitud, Hegando
liasta el ecuador. con labios casi rectos. Exina ecuatorial de 3.5 (4)
5 de espesor, lisa en corte dptico, muy adelgazada en los angulos.
Nexina ecuatorial fina. sexina 2-3 veces el espesor de la nexina. Cara
distal foveolada, cara proximal lisa; foveolas de hasta 1.03 p de dia-
metro. separadas 1.2 (3) 4.5 p entre si.

Material estudiado: Jujuy, Santa Barbara, Sierra El Centinela, leg.
F. de la Sota 2883 (LP).

ILycopodium saururus (Fig. 33, C)

Esporas globoso-tetraédricas; E: 45 (47) 52 X P: 35 (38) 40 . Con-
torno ecuatorial subcircular a subtriangular, en algunas esporas algo
trilobado por adelgazamiento de la exina en los extremos de la le-
sura; lados convexos. Cara distal globosa. Cara proximal cénica. fa-
cetas rectas a algo convexas. Radios de la lesura de 20 (21) 22 p de
longitud; labios generalmente ondulados, llegando casi hasta el ecua-
dor. Exina ecuatorial de 2,5 (3) 4 pu de espesor. casi o nada adelga-
zada e¢n los angulos, Sexina ecuatorial 3-4 veces el espesor de la ne-
xina. Cara distal foveolado-rugulada: cara proximal lisa; foveolas de
algo mas de 1y de diametro, separadas entre si 2 (3.5) 5 p

Material estudiado: Salta. Santa Victoria, leg. E. de la Sota 4118
(LP); Jujuy, Santa Barbara, Sierra El Centinela. leg. E. de la Sota
2884 (LP).

Lyecopodium sotae (¥ig. 34. I)

Esporas globoso-tetraédricas; E: 35 (37) 39 X P: 275 (30) 35 p
Contorno ecuatorial subtriangular, dngulos 1edondeados, Cara distal
elobosa. Cara proximal cénica, facetas algo convexas. Radios de la
lesura de 17,5 (18) 20 p llegando siempre hasta el ecuador, con labios
rectos o algo ondulados. Exina ecuatorial de 1.3 (2.4) 2.5, de espe-
cor, adelgazada en los angulos. Sexina aproximadamente 3 veces la
nexina. Cara distal foveolada, cara proximal lisa; foveoladas de a go

menos de 1 p de diametro, separadas entre =i 2,5 (3) 5 n.

Material estudiado: Tucuman, Chicligasta, El Saladillo, leg. T. Me-

yver 18010 (LIL).
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Lycopodium subulatum (Fig. 34, G)

Esporas globoso-tetraédricas; E: 40 (41) 42,5 X P: 30 (35) 37.5
Contorno ecuatorial aproximadamente subtriangular, a triangular en
algunos casos; angulos redondeados v a veces algo achatados. lados
convexos, Cara distal hemislérica, globosa. Cara proximal cénica; fa-
cetas higeramente convexas, Radios de la lesura de 21 (24) 27 p de
Jongitud, llegando hasta el ecuador: labios rectos, en algunas esporas
levemente ondulados, Exina ecuatorial de 1,2 (2) 2.5 i de espesor, adel-
gazada en los dngulos. algo ondulada en corte dptico. Nexina ecuato-
rial muy fina. Sexina 2-3 veces la nexina, Cara distal foveolada; vara
proximal lisa. Superficie de la exina con ondulaciones y depres ones
de poca magnitud entre foveolas; éstas aproximadamente de 1. de
didmeiro, separadas entre si 1.5 (3.6) 6 .

Material estudiado: Tucuman, Chicligasta, Las Pavas, leg. T se-
ver 18011 (LIL).

Iycopodium thyoides (Fig. 33, B)

Esporas globoso-tetraédricas: E: 38 (42) 44 X P: 27 (28) 30 . Con-
torno ecuatorial subtriangular o subeircular, angulos redondeados. la-
dos convexos. Cara distal globosa. Cara proximal ednica, facetas con-
vexas, Radios de la lesura de 12 (15) 16.5 p de longitud llegando hasta
el ecuador: labios irregulares, ondulados, prominentes. Exina ecuato-
vial de 4 (4.7) 5p de espesor, no adelgazada en los angulos. reticu
iada. Cara distal reticulada, cara proximal lisa sélo en las proximida-
des de la lesura. Nexina ecuatorial de 1 de espesor. Sexina de 3-4-5
veces el espesor de la nexina;: altura muros 2 (2.3) 3 p. Lamenes irre.
silares, de 6.2 (8) 11 p de diametro. incompletos en la cara proximal.

Material estudiado: Bolivia, Sud Yungas, Chulumani, leg. Bridaro
1li 4471 (LP).

6.3.4. Clave para la determinacion de las especies de Lycopodium ba
sada en lu morfologia de sus esporas

A. Esporas reticuladas.
B. Reticulo de limenes amplios, de 6,5(8)11 4 de diimetro; cara pro-

ximal con facetas convexas; esporas de 42 X 28p ......... L. thyoides
BEB. Reticulo de limenes menores, de 2025135 p de diametro; cara pro-
ximal con facetas céncavas; esporas de 37.5 X I e L. clavatum

AA. Esporas no reticuladas.
B. Esporas foveoladas o foveolado-fosnladas.

(. Esporas foveoladas.
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. Esporas ide’ 3UMBUE it os L. sotae
DD. Esporas mayores.
E. Esporas de 46 3358 icivesviazevi cows Lo subulatum
EE. Esporas de 51 %3846 ..oovunnes ... L. sanctae-barbarae
CC. Esporas foveoladosfosuladas, de 47 % 38u .. ... v wves s o SQUITTTS
BB. Esporas roguladas, de 35 34 p .............. PICR AR L.. mandiocanum

G.3.5. Discusion: El estudio de las esporas ha resultado casi siempre
un elemento valioso para resolver problemas sistematicos.

En este aspecto, sobre la familia Lycopodiaceae. son escasos los
irabajos criticos o de conjunto. Gracias a Knox (1950), e conoce mas
o menos la morfologia de las esporas de Lycopodium. principalmente
en lo que se refiere a la ornamentacion de la exina. Wilson (1936).
Wilee (1955) y Harris (1955), también hacen algunos aportes al
tema.

La mayoria de estos autores coinciden. en lineas generales, en que
Ja mayor distincién posible es entre esporas pertenecientes a los dos
arupos mayores: Huperzia y Lycopodium. Mas ain, que enire espo-
ras provenientes del mismo tipo morfolégico, las diferencias suelen
ser dificiles de apreciar y muchas veces se reducen a tamano (Wilson.
1936: Wilce, 1955).

Pichi-Sermolli (1958) traté de generalizar los tipos de Knox y de
Hurris, y aplicarlos a los cuatro géneros segregados por Rothmiiler
(1944) : Huperzia, Lycopodium, Diphasium y Lepidotis, y hallé que
la tnica distincién posible era entve Huperzia v los otros tres gé-
neros.

Las investigaciones que hemos hecho sobre el grupo de especies del
noroeste argentino, si bien escasas en nimero, pero representativas de
cesi todos los tipos morfolégicos del género, nos permiten llegar a las
sizunientes conclusiones:

a) (Que las esporas reticuladas aparecen siempre en plantas terres-
tres con diferenciacién caulinar y con estrébilos definidos. En este
grupo. las esporas son morfolégicamente bastante uniformes, Es ne-
cesario apelar a caracteres como tamaiio relativo, tipos de reticulo,
variacién en la altura de los muros, espesor relativo de la sexina y
fa nexina, ete., para separar las especies.

b) Jue las esporas pertenecientes a las especies referidas de Huper-
zie. es decir provenientes de plantas sin diferenciacion caulivar ni
estrobilar. no son morfolégicamente uniformes, sino mas bien pre-
sentan lantos tipos como subgrupos pueden estabiecerse hajo el gé-
nero (o subgénero) citado.
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¢) Es evidente que la diversidad morfolégica es mayor en Huperzia
que en Lycopodium, tanto en lo aque respecta a la morfologia vegeta-
tiva como a la reproductiva, y esto se manifiesta también en las es-
poras. Estos hechos apoyarian la idea de que Huperzia no es en reali-
dad un grupo homogéneo, sino que representaria un conjunto de di-
ferentes lineas de especializacion.

7. GAMETOFITO

7.1. Generalidades

Las esporas de Lycopodium germinan ripidamente o después de un
lapso considerable, En general, varece ser que las especies tropicales
serminan rapidamente y producen protalos verdes y epigeos, mien-
tras que en las especies de regiones templado-frias, la germinacidn es
nts lenta y es comiin encontrar gametofitos subterraneos y sin «loro-
{ila (Sporne, 1968; Foster, 1961).

Los protalos epigeos son verdes, fotosintéticos, ramificados, de unos
pocos milimetros de longitud, y suelen desarrollarse mas o menos
rapidamente. La aparicion de los 6rganos sexuales puede tardar de 8
meses a 1 ano aproximadamente (L. alopecuroides, L. inundatum. et-
cétera) .

Los protalos subterrineos son aclorétices, de mayor tamano que los
epigeos (hasta 2-2.5 em) y viven durante largo tiempo. tardando de
6 & 15 anos para producir gametangios (Bruchman, 1898: Chamber-
fain. (910; Holloway, 1920; Speszsard, 1922; Smith, 1938). Este tipo
-¢ encuentra en L. clavatum.

Hay algunos tipos intermedios, de habitos semisubtervaneos, e: de-
cir. con una porcion hundida en el sustrato, sin clorofila, y otra emer-
sente, fotosintética (L. selago, L. complanatum).

Para algunas especies epifitas, afines a L. phlegmaria, se han des-
crito protalos rudimentarios, subterrineos, sin clorofilas, ramificados,
con ecrecimiento apical (Sporne, 1968),

7.2. Tipos morfelogicos

Bruchman (1989) estableciéo 5 tipos morfolégicos basicos:

a) Protalos subterraneos, discoideos o ednicos, con la superficie
Jorsal deprimida o irregular, con simetria bilateral (tipo L. clavatum).

b) Protalos subterraneos cénicos, con base aguzada y extremo su-
perior capitado, con simetria radial (tipo L. complanatum).
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¢) Protalos subterraneos a superficiales, cénicos, cilindricos o acha-
tados (tipo L. selago).

d) Protalos breves, cilindricos, con la parte superior lobulada. emer-
zente v fotosintética (tipo L. inudatum).

e) Frotalos alargados., ramificados en forma aparentemente mono-
nodial, saprofiticos (crecen a menudo sobre cortezas podridas). y que
frecuentemente tienen la capacidad de propagarse vegetativamente
(tipo L. phlegmaria).

Para mu-hos autores. estos tipos representan lineas evolutivas dife-
rentes v por lo tanto deben ser asignados a géneros distintos (Bruch-
man, '898: Rothmiler, 1944; Boivin, 1950; Love & Live. 1958). Para
otros, los tipos de Bruchman son sélo formas ecolégicas, adaptadas a
coudiciones ambientales diversas (Holloway. 1919: Lang.. 1920). Bo-
wer (1935) sintetiza estas opiniones estableciendo las tendencias evo-
lutivas del gametofito segin tres lineas fundamentales:

a) Protalos superficiales, con tendencia a la nutricién autétrofa.
b) Protalos subterraneos, micorrizicos.

¢) Protalos epifitos. especializados hacia una nutricién saprofitica.

Los resultados de estudios experimentales posteriores (Freeberg v
Wetmere, 1958) contribuyeron a ampliar este aspecto. Se ohservd que.
cultivandose en idénticas condiciones y sin el concurso funga! en es-
pecies diferentes se lograba obtener gametofitos morfolégicamente mmuy
semejantes entre si. Esto apoyaria la idea de muchos autores (1ollo-
way, 1920) de que los protalos de Lycopodium podrian haber sido
originalmente muy similares. Estos protalos primitivos habrian tenido
¢l aspecto de una masa mas o menos ramificada. con simetria radial.
fotosintéticos y epigeos. La divergencia posterior se deberia a su aso-
ciacion con hongos. El concurso fungal habria permitido una mayor
adaptacion del gametofito, y consecuentemente, una mayor diversi.
Jdad morfolégica.

Este interesante problema atiin no esta resuelto. Probahlemente una
profundizacion en este campo resolvera en el futuro algunos de los
interrogantes que se presentan en la sistematica del género,

7.3. Desarrollo

La divisién inicial de la espora da. en primer término. dos células
hijas de tamano similar (Bruchman, 1898). De estas dos células. la

hazal origina los rizoides y aparentemente, no experimenta nuevas di-
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visiones. La apical en cambio, se divide activamente. Los gameiofitos
subterraneos experimentan un descanso de un ano. aproximadamente,
antes de continuar su desarrollo, después de estas primeras divisiones,
A esta altura, el gametofito consiste en una masa de 5-7 células. El
decarrollo posterior depende de la asociacién con hongos. probable-
mente Ficomicetes. El concurso fungal parece ser mecceario también
en muchos casos, para el desarrollo de protalos fotosintéticos (Foster,
1961).

Se Lia comprobado de manera experimental que el uso de nutrien-
tes apropiados sustituye eficazmente a los hongos. La adicion de saca-
rosa al medio permite el desarrollo de protalos normales. que proda-
cen gumetangios también normales después del periodo acostumbrado
e 6-8 meses, sin la necesidad de la asociacién con micorrizas,

7.4, Gametangios

Los 6rganos sexunales se forman sobre la superficie dorsal del pro-
talo,

En algunas especies de Lycopodium consideradas primitivas (L.
lueidulum ), pueden aparecer los érganos sexuales mezelados (Spes-
sard. 1922), pero en la mayoria se localizan en grupos diferentes. en
la cara dorsal del gametofito.

Los anteridios de Lycopodium (como en helechos eusporangiados v
Fquisctum) sobresalen brevemente de la superficie del protalo. La
noreion que emerge, corresponde a la pared estéril. mientras que la
porcion fértil esta hundida en el tejido del protalo. Muchos autores
denominan a la capa estéril. “capa opercular”, por su funcion en la
descarga de los anterozoides. Esta zona opercular, en Lycopoedium vy
en helechos eusporangiados, esta reducida a una seola célula. que se
rompe a la madurez del anteridio. Los anterozoides son biflagelados.

Los arquegonios se originan en forma similar a los anteridios, a
partir de una sola célula superficial, euyas primeras divisiones son
periclinales. En algunas especies, es imposible distinguir un gametan-
gio de otro en las etapas iniciales de su desarrollo (Spessard, 1922),

Los arquegonios estan formados por un cuello que emerge del pro-
talo y un vientre. que incluye la odsfera. inmerco en el tejida del
cametofito. El cuello del arquegonio puede ser bastante largo (6-14
células del canal del cuello), en protalos subterraneos, mientras que
en protalos verdes fotosintéticos, epigeos, puede ser muy corto (1 sola
célula del canal del cuello). El nimero de células del canal del cuello
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parece tener importancia {ilogenética. Se iria reduciendo desde wun
ctimero alto de 7-14 (Lycopodium seria, entonees, el extremo inferior
de unn serie reduccional) hasta lograr la condicién méis avanzada,
vresente en helechos leptosporangiados, donde hay una sola célule del
canal del cuello, binucleada.

A la madurez del arquegonio. las céluias del vientre y del cuello
degeneran, permitiendo la entrada de los anterozoides. Scgun algunos
autores, las células del cuello del arquegonio exudarian cierta. sus-
tancias (acido ecitrico. acido malico. o sales de ambos). que atracrian
a los anterozoides hasta el huevo, actuando como estimulos quinzicos.

IV, SISTEMATICA Y DISTRIBUCION

Cono se comenté en la Introduceion la sistematica Jel grupe (en
io referente a sinonimia, consulta de tipos, etc.) fue tratada por E. R.
de la Sota en la “Sinopsis de las Pterodéfitas del Noroeste de Argen-
tina™ (1972).

Aqui se brinda. ademas de un comentario sobre la historia de la
sistematica del género. la cita del material de herbario consultado,
una clave para la determinacién de las especies de Lycopodium del
neroeste argentino y una breve consideracién sobre la distribucion
zeogralica y rango altitudinal de cada una de ellas,

1. HisToria

La primera mencién de este grupo data de 1585; Dodonaecus des-
cribié una planta a la cual le dio el nombre de “Lycopodium™ (pro-
bablemente se trataba de L. selago). Dillenius (1741) hizo uno de los
orimeros intentos de clasificacion del grupo, describiendo cuatro gé-
neros: Selago, Selaginoides, Lycopodium y Lycopodioides. Todos ellos
se conocieron desde ese momento como “selagos™ o “licopodios™.

Es probable que el material de Dillenius fuera en realidad hastante
heierogéneo. Mas aan, seguramente habia, entre los ejemplares por
/] obscrvados. dos clases de esporas. Sin embargo, caracteres como la

is<o y heterosporia, presencia o ausencia de ligula y otios, recicn ad-

(uiririan valor cerca de un siglo después, _
La primera fragmentacion del género linneano Lycopodium se (%cbe.
Boehmer (1760). Este autor propuso tres géneros: Ly(f(){;(ff?mm,
: : . por Dillenius). Esta division, al

Se Selaginoides (ya separados :
AT / Necker (1791) fueron ignoradas.

igual que las de Adamson (1763) ¥
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De este grupo, visiblemente heterogéneo. Willdenow (1802) segregé
el género Bernhardia, reemplazado mas tarde por Psilotum Swartz,
v Bernhardi separé. a su vez. Tmesipteris.

Tanto Psilotum como Tmesipteris fueron aceptados rapidamente,
aunque permanecieron incluidos dentro de los licopodios. Contempo-
rancamente Bernhardi propuso separar Lycopodium (grupo Selago)
como un nuevo género, al que bautizé Huperzia. Esta denominacién
no fue aceptada por los botanicos de la época.

El primer intento de segregar los licopodios sobre la base de la mor-
fologia de sus esporas. lo encontramos en la obra de Palisot de Beau-
vois (1804). Este autor propuso seis géneros: Plananthus (donde co-
loca L. selago o Huperzia y sus afines). Lepidotis, Diplostachium,
Gymnogynum. Selaginella y Stachyginandrum (este tltimo separado
del grupo mas tarde por Brogniart).

El sistema propuesto por Palisot de Beauvois fue ignorado. hasta
que Spring (1838) separi Selaginella de los reales licopodios. Este
género fue aceptado inmediatamente y después de la monografia de
ese autor (1850). quedd delimitado tal como se conoce hoy en dia,

Kunze (1843) separé um género monotipico: Phylloglossum. como
una entidad diferente de Lycopodium.

Mettenius (1856) y luego Baker, erearon las familias Lycopodiaceae
v Selaginellaceae. Este tiltimo autor., basindose principalmente en la
morfologia del esporofito. la posicién del esporangio y la localizacion
de las areas fértiles, propuso dividir Lycopodium en cuatro subgéneros

{ Baker, 1887) :

a) Selago: con esporangios axilares e isomorfismo foliar.

b1 Subselago: con esporangios agrupados en areas terminales di-
ferentes de las dreas estériles, pero sin el aspecto de un verda-
dero estrébilo.

¢ Lepidotis: con esporangios localizados en estrébilos terminales
espiciformes y trofofilos isomorfos.

d) Diphasium: con esporangios en estrébilos terminales y irofo-
filos disticos y dimorfos.

Ademas, Baker separé definitivamente las Selaginellaceae (dentro
de las cuales incluia a Isoétes) de las Lycopodiaceae, entre las cuales
conservaba a Psilotum y Tmesipteris.

Pritzel (1899) dividio el orden Lycopodiales en dos grandes gru-
pos: Eligulatae. donde incluia dos familias: Lycopodiaceae y Psilo-

[ [ ae, Isoétaceae
tacea, y Ligulatae, en las cuales agrupaba Selaginellaceae, Isoétacea



— 298 —

y 3 familias foésiles. Reconocia, dentro de las Lycopodiaceae, a Lyco-
podium, con sélo dos subgéneros, cuyas principales diferencias se ba-
saban en la morfologia y organizacion externa del esporofito y las
caracteristicas del exosporio,

Pritzel (1902), propuso para el primer subgénero, el nombre de
Urostachya, y agrupé bajo tal denominacién, todas las especies de
Lycopodium con tallos erectoz o péndulos, nunca diferenciados en ejes
postrados o erectos, con trofofilos y esporofilos iguales y con esporas
punteadas (foveoladas) o granulares. Para las especies con diferen-
ciacion caulinar y estrobilar y con esporas reticuladas, creé el sub-
género Rhopalostachyn.

Herter (1909). dividié Lycopodium en seis subgéneros, de los cua-
les Urostachys (enmienda propuesta por este autor para Urostachya)
es el que contiene el mayor nimero de especies. Herter distingue,
dentro de Urostachys. dos grandes grupos:

a) Eurostachys, que incluye plantas con trofofilos y esporofilos
isomorfos,

b) Heterostachys, donde agrupa las especies con estrébilos dife-
renciados de la parte vegetativa.

Walton y Alston (1938) fragmentaron aun mas el género, de la si-
guiente manera:

a) Subgénero Urostachys, con tres secciones:
Selago (plantas terrestres, erectas, con isomorfismo foliar).
Subselago (plantas epifitas, péndulas, con isomorfismo foliar)
Phlegmaria (plantas con esporofilos diferentes de loz trofo-
filos).

b) Subgénero Clavatostachys (corresponde al grupo de L. clava-
tum) .

¢) Subgénero Complanatostachys (corresponde al grupo de L.

clavatum) .
d) Subgénero Cernuostachys (L. cernuum vy afines).
e) Subgénero Lateralostachys (L. laterale y L. diffusum).

El nombre Urostachys fue llevado mas tarde, por Herter. a rango
genérico, y bajo este nombre se describieron gran cantidad de especies,
Precisamente, la necesidad de una transferencia en masa de todos estos
nombres, es uno de los argumentos a favor de la retencion de Uros-
tachys en lugar del nombre genérico valido Huperzia. Los géneros
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de Herter fueron extensamente usados por él en su “Index Lycopo-
diorum™ y por Nessel (1939). Este dltimo autor divide la familia Ly-
copodiaceae en dos géneros, con numerosos grupos y subgrupos. El
primero, Urostachys, es el que comprende la mayor cantidad de es-
pecies, y en forma similar a Herter, es dividido por Nessel en dos sub-
géneros, Eurostachys y Heterostachys. El otro género, Lycopodium, es
atomizado en forma similar en un numero variable de grupos, (Mas
recientemente, Herter —en su Systema Lycopodiorum, 1950—, tiende
a reconocer solo dos subgéneros: Urostachys y Eulycopodium. A este
iltimo lo divide en dos secciones: Lycopodiistachys y Cernuostachys,
la primera con 10 series.)

Rithmales (1944) llevé a cabo un minucioso estudio de los licopo-
dios. Consideré que el género puede ser dividido en dos grupos per-
fectamente diferentes, sobre la base de los caracteres generales del ga-
metolito y del esporofito, ademas de las diferencias en la morfologia
de los esporofilos. Este autor fue mas alla aiin, y estimé que habia
bases morfolégicas suficientes para subdividir el orden Lycopodiales
en dos familias. Asi, deseribié la familia monotipica Urostachyaceae.
En trabajos posteriores (1954-56), Réthmaler analizé la validez de
ios nombres usados hasta el momento y llegé a la conclusion de que el
vilido es. efectivamente. Huperzia Bernh., ya que Selago Boeh. (1760)
es homonimo de Selago L. (Scrophulariaceae), v Mirmau Adamson
(1763). fue una redenominacion innecesaria de Selaginoides, siendo.
por lo tanto. superfluo.

El género Huperzia incluye, segiin Riothmaler, las siguientes sec-
ciones: a) Huperzia (con cinco subsecciones)., b) Subselago y c¢)
Phlegmaria. El resto de los licopodios se ubica. de acuerdo con este
autor. en la familia Lyscopodiaceae. con los siguientes géneros: Phi-
lloglossum, Lycopodium (con tres series: Annotina, Clavata y Obscu-
ra), Diphasium (con dos series: Complanata y Jessieua) y Lepidotis
(con cuatro series: Inundata, Campylostachys, Lateralis y Densa).

Posteriormente Rothmaler propuso. para el género Phylloglossum,
la familia monotipica Phylloglossaceae, aunque para muchos autores
(Pichi-Sermolli, 1958) esta segregacion es innecesaria, debido a que
Phylloglossum esta innegablemente ligado al complejo Lycopodium

{ Thomas, Holloway) y en especial a L. cer-
nuum, Rothmaler ereé mas tarde la familia monotipica Huperziaceae
(1962).

Los argumentos usados por Réthmaler para segregar el género Ly-

y embriolégicamente

copodium se refieren a: estructura de las esporas. organizacion del
esporangio. gametofitos, morfologia foliar y filotaxis,
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También Boivin (1950) analizé las posibilidades de subdivision del
género sobre la base de caracteres del esporofito y gametofito: este
autor llego a la conclusién de que no se trata de un grupo natural.
y que puede por lo tanto ser fragmentado en cuatro a siete géneros,
probablemente mas aceptables que los actuales. Sin embargo. para
Boivin. esta division no puede ser efectiva sin un adecuado econoci-
miento del gametofito de un mayor numero de especies.

Pichi-Sermolli (1958) acepto los cuatro géneros propuestos por Réth-
maler, pero no sus familias:
los agrupé a todos en una sola familia: Lycopodiaceae.

sobre bases morfologicas y citolégicas,

También en el aspecto citolégico son muy escasos los trabajos de
conjunto. En realidad. sélo pueden citarse contribuciones aisladas (Ni-
nan. 1958: Mehra y Verna, 1956 Live y Live, 1958; ete.).

Los estudios citolégicos de Ninan (1958). parecen apoyar., en pri-
mera instancia. las ideas de Réthmaler en lo que se reliere a la se-
gregacion del género Lycopodium. Efectivamente, los recuentos hechos
indican que los cuatro géneros propuestos por Réthmaler tienen nu-
meros cromosomicos diferentes,

Lycopodium tiene u = 34, lo que puede ser referido a un namero
basico 17. También en Huperzia, Ninan encontré, en la mayor parte
de las especies examinadas, niameros del orden de 136, 260 y 405, to-
das estas cifras factibles de ser referidas a un nimero basico 17.

Para el géncro Lepidotis se citan numeros del orden de 78 y 104,
los cuales parecen derivar de un nimero basico 13, mientras que para
Diphasium se menciona n = 24-25, que podria derivar de un nimero
basico 12. Si bien Diphasium y Lepidotis no presentan, entre =i y con
Lycopodium. diferencias morfolégicas tan grandes como las que se
observan entre ellos y Huperzia. los datos parecen apoyar su separa-
c¢ion como géneros distintos.

Otros autores hallaron n = Il o sus mualtiplos (Mehra y Verma,
1956). Lo interesante de esto es que fueron recuentos llevados a cabo
en especies pertenecientes a ambos grupos morfolégicos (Lycopodium
y Huperzia en sentido amplio). Para estos autores, seria factible que
el total, o una parte al menos. del grupo, hubiera evolucionado por
aneuploidia o euploidia, a partir de un niumero basico 11.

Los hechos mencionados, si bien significativos, no son concluyentes.
Basandose en la informacion citolégica que se tiene actualmente, Ly-
copodium y Huperzia estarian relacionados, pero mientras el primero
=e caracteriza por una baja poliploidia, el segundo evolucioné a través
de formas con alta poliploidia.
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Como queda expuesto anteriormente, es notorio que la sistematica
de Lycopodium (salvo la de la seccion Complenata, resulta por Wilee,
1965) es muy confusa y contradictoria.

Seria necesario recomenzar, reuniendo la mayor cantidad de infor-
macién posible. El primer paso seria realizar un cuidadoso estulio
morfoligico de todas las especies (o por lo menos de los elementos
mas representativos de cada grupo). Solamente cuando este aspecto se
conozea, recién entonces sera posible elaborar un sistema de elasifica-
cion natural para este grupo de Pteridéfitas.

2. MATERIAL ESTUDIADO

Lyeopodium clavatum: Jujuy: Ledesma, leg. E. Villa y P. Legname
2586 (LIL); Camino de Ledesma a San Francisco, leg. E. Villa y P.
Legname 3590 (LIL. LP) ; Ledesma, leg. A. Cabrera y H. Fabris 16161
(LP): Ledesma. Abra de las Canas. leg. E. de la Sota 4453 (LP) ; Ca-
pital. Lagunas de Yala, leg. A. Cabrera y R. Kiesling 20144 (LP)
SALTA: Santa Vietoria, Toldos, Cuesta de San José, leg. Sleumer 3851
(LIL. SI).

Lycopodium magellanicum: Jujuy: Capital, Lagunas de Yala, leg.
A. Cabrera y R. Kiesling 20146 (LP): Capital. Lagunas de Yala, leg.
A. Cabrera y R. Kiesling 20151 (LP).

Lycopodium mandiocanum: SALTA: Guachipas. Alemania, leg. Ven-
turi 9822 (GH. US); TucumAin: Famailla, Quebrada de Lules, leg.
Schreiter (LIL, 92348) ; Monteros, Quebrada de Caspinchango, leg,
Schreiter (LIL. 92341) ; Tafi, Potrero de Tablas. leg. S. Venturi 1738
(GH, LIL, US): Monteros, San Rafael, Quebrada de Caspinchango.
leg. M. Lillo 18037 (LIL).

Lycopodium sanctae-barbarae: Jujuy: Santa Barbara, Sierra El Cen-
tinela, leg. E. de la Sota 2883 (LP).

Lycopodium saururus: Jujuy: Volean, Loma del Tambo. leg. Schrei-
ter 4111 (LIL): Volcan, Mula Muerta, leg. Castillon 128 (LIL) ;
Volean. Loma del Tambo, leg. Schreiter 2559 (LIL): Tumbaya. Filo
del Vallecito, Cerro Horqueta, leg. A. Cabrera, O. Solbrig. A. Torres
y B, Vuillemier 16978 (LP):; Tumbaya, Abra del Cerro Morado, leg,
H. Fabris, U. von Schmieden, J. Crisci y B. Petriella 6325 (LP, US) ;
Tileara. Falda Grande, Cerro Guaira Huasi, leg. A. Cabrera y P. Her-
nandez 14003 (LP): Valle Grande, Cerro Hermoso, leg. H. Fabris,



T 7

J. Crisci y B. Petriella 5921 (LP); Valle Grande, Cerro Hermoso. leg.
H. Fabris, B. Schnack y J. Crisci 5413 (LP): Valle Grande, Cerro
Hermoso. leg. H. Fabris, J. Crisci y B. Petriella 5827 (LP): Santa
Barbara, Sierra El Centinela, leg. E. de la Sota 2884 (LP): Capital,
Abra Delgada, entre Leén y Nevado de Chani. leg. H. Fabris, E. Cano
y C. Tello 4188 (LP); SAvra: Oran. Cerro Queso Asentado, leg. S.
Peivotti 1036 (LIL): Santa Victoria, camino a Santa Victoria, leg. E.
de la Sota 4118 (LP); Pampa Grande, leg. Spegazzini (SI. 2Z1251) :
Candelaria. Cerro Chorrillos. leg. Venturi 3844 (SI): Caldera. Subida
al Nevado del Castillo por El Mal Paso. leg. Sleumer & Vervoorst (LIL,
US): Santa Victoria, entre Lizoite y Rodeo Pampa, leg. Meyer (US,
1564924: LIL): Caramarca: Ambato, El Crestén. leg. L. Castillon
(LIL 92290, US 2084230) ; Andalgala, leg. Jorgensen 106 (SI): Ca-
payan. Los Angeles, leg. Peirano (GH) : Ambato, El Creston, leg. Cas-
tillon 11542 (LIL): TucumAn: Tali, La Quefoa, leg. Parodi 18733
(GH. F); Tafi. Rio Blanco. leg. Castillon (LIL 92362) : Tafi, Cambhre
NE de La Ciénaga, leg. Schreiter 1€31 (LIL) ; Tafi, Cumbre de Mala
Mala, leg. M. Lillo 2720 (LIL): Tafi, Tafi del Valle, leg. Sparre 5734
(LIL) ; Tafi, Valle de San José, La Banderita. leg. Sparre 5904 (LIT,) :
Tafi. La Hoyada, leg. Castellanos 14616 (LIL): Tafi, camino a La
Ciénaga. leg. M. Lillo 1299 (LIL) ; Tafi. La Hoyada. leg. Venturi 1818
(SI): Tafi. Cumbres de Mala Mala, leg. M. Lillo 8480 (LIL): Tafi.
Cumbres Calchaquies. leg. E. de la Sota 1676 (LIL): Sierras. leg. M.
Lillo 8480 (LIL): Tafi, Quebrada Honda, leg. Sparre 9274 (LIL) :
Tafi, Carapunco. Infiernillo. leg. Lamb 5389 (LIL);: Tafi. San José,
Senda del Indio. leg. Schreiter 7174 (LIL): Tafi, Tafi del Valle a
Amaicha. leg. T. Meyer 14165 (LIL) ; Tafi, La Quenoa. leg. Rodriguez
10111 (LIL) ;: Rio Chico, Escaba, leg. Monetti 1906 (LIL): Trancas,
Las Burras, leg. T. Chéavez (LIL 442298): Tali. La Lagunita, leg, S.
Venturi 456 (LP): Chicligasta, Las Pavas. camino a La Cascada 3038

(5L, US).

Lycopodium sotae: Jujuy: Ledesma, Abra de las Canas, leg. E, de
la Sota 4424 (LP); TucumAin: Chicligasta, Las Pavas. S. Venturi 2955
(LIL) : Chicligasta. El Saladillo, leg. T. Meyer 18010 (LIL, LP) ; Chi-
cligasta, Alpachiri, Bolsén. leg. Venturi 3299 (LIL): Chicligasta. El
Bolson, leg. Jorgensen 106 (US); Monteros, Quebrada del Portugués
10216 (GH) : Cicligasta, Bolsén, leg. Venturi (GH).

Lycopodium subulatum: TucumANn: Chicligasta. Alpachiri, Estan-
cia Los Pinos. leg. Capurro 43835 (LIL): Chicligasta. Las Pavas, leg,
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Meyer 18011 (LIL, LP) ; Chicligasta, Las Pavas, leg. Biloni 6482 (SI) :
Chicligasta, Estancia Las Pavas. leg. Venturi 3368 (GI, SI. US) : Mon-
teros, Quebrada de Caspinchango, leg. Lillo 7351 (GH, SI); Tali, ca-
mino a Tafi del Valle, leg. Descole (NY): Monteros, Caspinchango,
leg. Lillo, 5811 (GH).

Lycopodium thyoides: Jujuy: Ledesma, Abra de las Canas. leg. E.
de la Sota 4452 (LP); Ledesma, Abra de las Canas, leg. A, Cabrera
y H. Fabris 16112 (LP, US),

3. CLAVE PARA LA DETERMINACION DE LAS ESPECIES DE Lycopodium
DEL NOROESTE ARGCENTINO

1. Plantas no diferenciadas en ejes postrados y erectos; trofofilos y esporofilos
uniformes o marcadamente dimorfos, pero, en este Gltimo caso, nunca agru-
pados en estrébilos (Huperzia) .,

2. Plantas espifitas, péndulas, con filotaxis decnsada; trofofilos y esporofilos
diferentes, los dltimos breves y cuculados, agrupados en dreas fértiles
terminales varias veces fureadas .. ....... ... ..... ciiiennnnn.. L. subulatum

2', Plantas terrestres, saxicolas o epifitas, péndulas o erectas, con filotaxis
espiralada o pseudo-verticilada, nunca decusada; trofofilos y esporofilos
uniformes, a veeces los iltimos mas pequenos, pero nunca constituyendo
areas fértiles definidas.

3. Plantas epifitas. erectas. con tallos lenosos; microfilos aciculares, es-

DATHIRTOB! a5 ot o v e e e e A 4y et e D ... L. mandiocanum

3%, Plantas terrestres, saxicolas o epifitas, péndulas, con tallos crasos: mi-

erofilos lanceolado-delioideos, nunca aciculares, pseudoverticilados o

espiralados,

1. Plantas epifitas, péndulas, de hasta 1,50 m de largo o mis; esporo-
filos algo mis pequenos que los trofofilos y ambos pseudoverti-
o1 T L e e (T Ao T S R R I AR aree G e L. sotae

4. Plantas terrestres o saxicolas, de 40-50 em de alto; esporofilos y
trofofilos iguales, espiralados.

5. Hojas adpresas, algo carnpsas, con margenes papilosos, dispues-
tas en espirales apretadas .............cccociiiiiaan, . L. saururus
5'. Hojas algo patentes, casi herbiceas, sin mérgenes papilosos, dis-
puestas en espirales laxas ..... ... ... ... .. L. sanctae-barbarae

1’. Plantas diferenciadas en ejes postrados y erectos; trofofilos y esporofilos
diferentes, estos tiltimos agrupados en estrébilos terminales sobre ejes subafi-
los | Lycopodium).

2. Plantas con tallos de simetria dorsiventral; trofofilos iguales, decusados
..... Y L N ey Lty audes

9. Plantas con tallos de simetria radiada; trofofilos uniformes, espiralados.

3. Plantas con rizomas rastreros, epigeos, foliosos a subifilos, y en ambos
casos con microfilos bien desarrollados; trofofilos herbiceos con dpice
prolongado y reflexo ...l A o weo.. L. clavatum
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3. Plantas con rizomas subterrineos, afilos, con cicatrices foliares: iro-
fofilos carnosos o subcarnosos, con punta corta y rigida, nunca pro-

longada v reflexa ..... R T I et e T S A A A P L. muagellanicum

4. DISTRIBUCION Y HABITAT
1) L. clavaium

I’:.‘- Liita l’.‘\ill‘.l'il.‘ “Ulﬂ}JI(?III{"HtC \’ﬂl'i{ll)’f' en sus caracteres, } l]l'c?‘-‘.‘l!lil
una amplia drea de distribucién.

En el Paleotrépico puede encontrarsela en Eurasia subartica y tem-
plada. en América del Norte, India y en el sudeste de Asia. En el
Nuevo Mundo se halla desde Centroamérica v el Caribe. hacia el sur.
siguiendo los Andes, hasta Bolivia, noroeste de Argentina y sur de
Brasil.

En nuestro pais se la encuentra en las provincias de Jujuy y Salta,
donde crece en paredones himedos v a lo largo de cauces de arroyos

y de pequenos rios, en el pizo superior de la selva basal: desde 1.000

hasta 2.700 metros de altura.

21 L. magellanicum

Esta especie es casi exclusivamente sudamericana, Se halla en Chile,
Argentina y Brasil austral. En Chile se la encuentra desde la provincia
de Malleco hasta el archipiélago de Cabo de Hornos. También esta
presente en las Islaz Juan Fernandez (Masafuera). Georgias del Sur.
Marion v Kerguelen.

Su presencia en Brasil (Serra do ltatiaia) no ha sido confirmada.

En Argentina presenta dos dreas de distribucion: bosques andino-
patagénicos, desde Neuquén a Tierra del Fuego (incluyendo Islas
Malvinas). y noroeste.

La variedad erectum. que parece ser la existente en el noroeste,
crece generalmente al abrigo de otras plantas o en lugares mas o nie-
nos himedos y protegidos. a bastante altura sobre el nivel del mar
(2.0000 a 2.500m).

31 L. mandiocanum

Hasta ahora parece tratarse de un elemento exclusivo del Neotrd-
pico. Se distribuye ampliamente en Centro y Sudamérica, desde Mé-
xico y las islas del Caribe hasta Brasil austral, Paraguay y Argentina.

“n nuestro pais se halla en el noroeste (Salta y Tucuman) y en el

noreste (Misiones).



En el noroeste argentino crece como epifito erguido (aunque nu-
chias veces las plantas viejas pueden ser péndulas). en la selva basal,
entre 800 y 1.300 metros.

4y L. sanctae-barbarae

Esta especie ha sido coleccionada sélo en la localidad del tipo, en
la region sudoriental de Jujuy (Cerro El Centinela).

Crece como saxicola, en pastizales montanos. al abrigo de rocas.
Suvele formar colonias abundantes junto con L. saururus, especie bas-
tante alin. Alcanza los 2.300 metros de altura o mas.

5) L. saururus

Este es una especie de altura. Recorre la region andina de América
del Sur, desde Venezuela v Colombia hasta las Sierras Australes de
Buenos Aires.

También se distribuye en todas las regiones montanosas de Alrica
tropical (Ruvenzori, Kilimanjavo. etc.). Sudafrica, Madagascar e Is-
las del Atlantico e Indico austral (Tristan da Cunha, Réunion, Sania
Helena, Kerguelen, Mascarennes, Seychelles, ete. ).

En Argentina tiene una distribucion bastante amplia, recorriendo
un arco que comienza en la zona montanosa del noroeste (Jujuy, Sal-
ta, Catamarca y Tucuman). pasando por las Sierras Pampeanas (Cor-
doba), hasta las Sierras Australes de Buenos Aires. Por el centro llega
hasta la provincia de San Luis.

s una especie saxicola que crece en las fisuras de las rocas. en
pastizales de altura. vegas y prados montanos. Raramente se la encuen-
tra por debajo de los 2,000 metros y alcanza grandes alturas (4.500 m
o mas).

6) L. sotae

Jsta nueva especie ha sido coleccionada hasta ahora sélo en las pro-
vincias de Jujuy y Tucuman.
Es un epifito péndulo de bastante longitud, que cuelga de arboles

de gran porte en la selva basal. Se lo encuentra entre 1.200 y 2.000
metros.
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7) L. subulatum

Esta especie tropical y subtropical se encuentra en general en las
zonas montanosas de Centroamérica y Sudamérica, llegando por ol
sur hasta Brasil, Bolivia y noroeste de Argentina.

En nuestro pais sélo ha sido encontrado en la provincia de Tucu-
man, donde crece como epifito péndulo en la selva basal, con escaso
rango altitudinal (1.000-1.200 m).

8) L. thyoides

Esta especie es tipicamente orélila, Recorre los Andes himedos de
Sudamérica, desde Venezuela y Colombia hasta Bolivia, Brasil aus-
tral y noroeste de Argentina.

En nuestro pais se la ha encontrado en Jujuy, donde crece en la
selva basal, sobre barrancos hiimedos, a unos 1.700-1.800 metros.

Los datos expuesios anteriormente sobre distribucion geografica de
las especie: de Lycopodium del noroeste de Argentina se consignan
en dos mapas (Fig. 35). Del mismo modo, se brinda un grafico del
raitgo altitudinal de cada especie deserita (Fig. 36)

V. CONCLUSIONES

Il presente trabajo comprende el estudio de la morfologia compa-
rada del esporofito de 8 especies de Lycopodium, presentes en el noro-
este argentino. Abarca los aspectos que se detallan a continuacion:
tipos morfoligicos del esporofito (diferenciacion y ramificacion). raiz
adulta, eje caulinar (apice, diferenciacion histoldgica, estructura jo-
ven y adulta), microfilos (filotaxis, estructura, vascularizacién) y par-
te fértil (localizacién. dimorfismo. estructura y ontogenia de los es-
porangios, esporas).

Ademas de los puntos enunciades, se han agregado comentarios so-
bre aspectos investigados por otros autores (gametofitos, gametangios,
citologia y embriologia), con el tinico objeto de completar el panc-
rama. Por razones de tiempo (la germinacién de las esporas de la
mayoria de las especies de Lycopodium es en extremo lenta). estos
puntos no pudieron ser resueltos para las especies aqui estudiadas.
Ademas se tropezé con algunas dificultades técnicas, especialmente en
lo concerniente al tratamiento previo de las esporas y uso de ade-
cuados medios de cultivo, todo lo cual contribuyé a que este aspecto
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tan interesante como es la embriologia de este género, no pudiera ser
resuelto en el lapso que abareé este trabajo.

Las especies estudiadas son las siguientes: L. clavatum L., L. mage-
lUanicum (P. B.) Sw.. L. mandiocanum Rad., L. sanctae-barbarae Ro-
Heri. L. saururus Lam.. L. sotae Rolleri, L. subulatum Desv. y L. thyoi-

des H. B, Willd.

Del estudio realizado se pueden desprender las siguientes conelu-

siones parciales y generales:

1) Tipos morfologicos: se pudieron establecer cinco tipos morfols-

gicos en el género:

Tipo L. saururus: saxicolas, con hojas isomorfas adpresas o algo
patentes, cubriendo los tallos que son generalmente ecrasos
y erguidos; areas fértiles similares a las estériles (aunque ge-
neralmente se localizan en los extremos de los ejes). espo-
rangios ocultos por los esporolilos que son iguales a los iro-
fofilos.

Tipo L. mandiocanum: epifitos, erectos, con hojas isomorfas, casi
aciculares, cubriendo solo parcialmente el tallo y los espo-
rangios; éstos tultimos bien visibles y localizados terminal-
mente.

Tipo L. sotae: epifitos, péndulos, con microfilos iguales en forma
pero no en tamano, los esporofilos mas pequenos que los
trofofilos y localizados en dreas [értiles alternantes con las
estériles.

Tipo L. subulatum: epifitos péndulos con marcado dimorfismo
foliar; los esporofilos siempre mucho mas pequenos que los
trofofilos y de diferente forma. agrupados en areas terminales
definidas.

Tipo L. clavatum: terrestres, con diferenciacion caulinar en ejes
postrados y erectos; esporofilos y trofofilos marcadamente
dimorfos, los primeros agrupados en estrébilos conspicuos en
el extremo de ejes subifilos de longitud variable,

2) Raiz: en lo que respecta a la estructura cortical, se han podido
establecer dos tipos: cortezas mecanicas, vinculadas siempre a espe-
cies epifitas. y mixtas, en especies terrestres y saxicolas. En el caso de
las cortezas mecanicas, se pudo comprobar que los elementos estruc-
turales consisten en fibras cortas fuertemente lignificadas,
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3) La endodermis de la raiz presenta los siguientes tipos: engrosa-
mientos en bandas de Caspary. en puntos de Caspary, en U, totales
y endodermis indiferenciada. Los cuatro primeros tipos corresponden
a especies epilitas y saxicolas, donde es posible seguir la secuencia
ontogenética de los diversos tipos y la vinculacién entre ecada uno de
clios. La endodermis indiferenciada se relaciona invariablemente con
especies terrestres,

4) La estela de la raiz es de dos tipos: actinostela (en especies sa-
xicolas y epifitas) y plectostela (en especies terrestres, con excepcion
de L. thyoides, cuya raiz tiene una actinostela diarca, con metaxilema
indiferenciado).

5) Apice caulinar: es plano en L. saururus y afines. ligeramente
convexo en L. sotae y convexo en L. thyoides, Fsta constituido por un
grupo de iniciales superficiales.

6) El proceso de la diferenciacién histolégica fue estudiado en I.
saururus, donde puede observarse que:

La primera en desarrollarse es la zona cortical. cuyas células al-
canzan la madurez a corta distancia del meristema apical.

El protoxilema se diferencia tempranamente. Las iniciales proto-
xilematicas se ubican directamente debajo de la endodermis.

El meta xilema es endarco y exarco.

Las iniciales del floema aparecen tardiamente con respecto al me-
taxilema, pero este tejido completa su desarrollo antes que
aqueél.

7) Se han podido establecer dos tipos fundamentales de cortezas
en el tallo: parenquimaticas y mecanicas, vinculadas a especies sa-
xicolas o epifitas, y terrestres respectivamente.

8) Concerniente a la endodermis caulinar. se han determinado cua-
iro tipos: con puntos de Caspary, mixta, en U, e indiferenciada, y
éstos responden a cuatro estadios en la ontogenia de esta capa de la
corteza, La endodermis con puntos de Caspary se considera la mas
primitiva. La endodermis puede ser umi- o pluriestratificada (esta
iltima vinculada al tipo mas primitive de engrosamiento o a raices
juveniles).

9) En cuanto a la estela caulinar, se reconocen dos tipos en base
a su simetria: radiadas y dorsiventrales, lo cual esta vinculado a la
simetria del eje. Los grupos protoxilematicos pueden o no. coincidir
con el numero de ortésticas,
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10} Lyeopodium sotae presenta la particularidad de poseer fibras sep-
tadas en el xilema del eje caulinar.

11) Se da a conocer la presencia de elementos vasiformes en el xi-
lema de raiz y tallo de L. thyoides. Tales células vasiformes se inter-
pretan como elementos de transicion entre traqueidas y auténticos
miiembros de vaso,

12) En lo que respecta a filotaxis, se han podido establecer los
siguientes tipos: espiralado (fracciones 5/13 y 8/21), pseudovertici-
lado. decusado y tetrastico, habiendo una eclara conexion, como era
de esperar entre la filotaxis y la simetria del érgano.

13) La coincidencia de la estela con la filotaxis es un fenomeno
comin en L. saururus y especies afines, y también en la mayoria de
los epifitos. Esto no sucede en las especies terrestres (excepto en los
tallos erectos de L. thyoides), en las enales el nimero de terminales
de protoxilema es siempre mayor que el niumero de ortosticas.

14) Los caracteres aportados por la epidermis y los estomas per.
miten establecer claras diferencias a nivel especifico. Los estomas pue-
den encontrarse en el epifilo. hipofilo o ambas caras de la hoja, y por
su ontogenia responden al tipo perigeno.

15) En lo que se refiere a los esporofilos, éstos pueden ser iguales
o diferentes a los trofofilos (en lo que respecta a forma, dimensiones
y filotaxis). Existe una gradacion entre las especies isomorfas y las
que presentan estrobilos definidos.

16) Los esporangios de Lycopodium se originan de 1-3 células epi-
dérmicas, de posicion caulinar o foliar y presentan tapete secretor.
La estructura de la pared del esporangio aporta caracteres a nivel
especifico.

17) Se han podido establecer 4 tipos de esporas. en lo que respecta
a =us esculturaciones (foveoladas, foveolado-ruguladas. ruguladas y re-
ticuladas). y estas caracteristicas, juntamente con las dimensiones, per-
miten diferenciar los taxa.

18) Respecto de la distribucion geografica, cabe mencionar la pre-
sencia de elementos boreales (L. clavatum) y australes (L. magellani-
cum). pero la mayoria de las especies analizadas se pueden considerar
COMo Ilt‘.ull‘()pi(rﬂl(‘:ﬁ: l‘ill "i"gillli‘ dll[la. en cuanto a Iﬂ l]il‘ill'i]i"l'.if"lll
altitudinal. la mayor concentracion se observa entre los 1.06G0 y 2.000
metros, y el mayor rango lo exhibe L. saururus (2.000-1.500 m).

Las especies estudiadas presentan practicamente toda la diversidad
del género en lo referente a nichos ecolégicos (terrestres, saxicolas v
epifitos).
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Sin ninguna duda. el constante aporte al conocimiento de la morfo-
logia del grupo. unido a la informacién citolégica y embriologica. cada
vez mas completa, podra resolver en el futuro el arduo problema de
la sistematica de Lycopodium.

Aunque el nimero de especies estudiadas es reducido, el hecho de
que ¢stas ejemplifican casi toda la gama morfolégica del grupo, per-
mite adelantar algunos puntos de vista sobre el tratamiento sistema-

s

tico de Lycopodium s

su lato:

@) Lycopodium. en su sentido clasico, no es un grupo natural.

L) No existen reales problemas sistematicos a nivel especifico, pero
s1 en lo que respecta al establecimiento y delimitacion de los grupos
naturales.

¢) Hay una serie de evidencias morfologicas, a favor de la pre-
sencia de dos grupos naturales: uno uniforme y otro muy heterogéneo
y susceptible de ser fragmentado en categorias menores.

d) Apoyan este punto de vista los siguientes datos:

i) Los tipos morfolégicos. que pueden reducirse a dos: el tipo
L. clavatum. muy homogéneo, y los restantes, sumamente di-
versificados, pero basicamente relacionados por las caracte-
risticas de su morfologia interna.

ii) Los tipos de endodermis, que se vinculan notoriamente a dos
lineas filéticas diferentes: por un lado las especies saxicolas
¥ e[u'fil:l!-', Yy por oiro las terrestres.

iii) Los tipos de corteza caulinar, con los que puede hacerse un
planteamiento similar al caso de la endodermis.

iv) La diferencia de los esporofilos.

v) La ontogenia de los esporangios (el origen de los mismos es
caulinar en especies sin estrobilo definido y foliar en aque-
Has que lo presentan).

vi) Los tipos de esporas.

vii) Las preferencias ecoldgicas,

Fn lo que respecta a las especies estudiadas y a la informacién
hibliografica, los dos probables grupos maturales se podrian caracte-
rizar de la siguiente manera:

1. Lyecopedium sensu stricto: grupo homogéneo representado por
plantas terrestres, dilerenciadas en ejes postrados y erectos: los pri-
meros subterraneos o epigeos, subifilos o foliosos, con simetria y es-
tuctura dorsiventral: endodermis indiferenciada en tallo y raiz: cor-
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teza heterogénea. con capas mecanicas: esporofilos diferentes de los
trofofilos. conspicuamente agrupados en estrébilos terminales sobre
2jes especiales subalilos, de longitud variable y [recuentemente rami-
ficados: esporangios de origen foliar; esporas reticuladas (ejemplifi-
cado aqui por L. clavatum, L. mangellanicum y L. thyoides).

2. Hupersia: Grupo sumamente heterogéneo. representado por

plantas saxicolas o epifitas erectas o péndulas, con ejes caulinares de
un solo tipo, erectos (nunca postrados), foliosos. con simetria y es-
tivctura radiales, endodermis variable, desde pluriestratificada, con
puntos de Caspary, hasta en U, pasando por los tipos intermedios (con
handas de Caspary y mixta), todos ellos relacionados ontogenética-
uiente: cortezas homogéneas: esporofilos y trofofilos isomorfos a mar-
cadamente dimorfos. pero nunca en verdaderos estrébilos sobre «jcs
fértiles subafilos: esporangios de origen caulinar; esporas foveoladas,
ruguladas o foveolado-ruguladas (ejemplificado aqui por L. mandio-

canum, L. sanctae-barbarae, L. saururus, L. sotae y L. subulatum).
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