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"Comparative morphology of species of Lycopodiuln from Northwestern Argen.
tina".

The comparative morphology of 8 species of Lycopodiuln from Northwestern
Argentina has been studied. Theoe species are: L. clavatwn L., L. mandiocanuln
Raddi, L. lnagel1anicwn (P.B.) Sw., L. sanctoe·barbarae Rolleri, L. saururus Lam.,
L. sotae Rolleri, T,. subulatllln Desv. and L thyoides H. B. \Villd.

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

The fol1owing conclusions, partial as well as general, arise from the undertaken
research.

Based on the sporophyte's external morphologic characters, five fundamenlal
types were established; as lO the root, it was possible to report two cortical types
(mechanic and composite), five endodermic types --ontogenelically vincnlated to
one another_ and lwo types of steles, in accordance to their simmetry (actinosteles
and plectosteles) ; the axis apex has been found to be constituted by a snperficial
group of initials; the histological differentiation process was studied in one of lhe
species, being therefore possible to determ-ine the ontogenetic sequence of lhe stem
lissular development; lWO fundamental types of slem corlex --homogeneous and
helerogeneous-, four endodermic lypes and lWO types of sleles -radial and dorsi.
ventral- were determined; in two species were found peculiar xylematic elements,
transitional between lracheids and vessel members; four phyllotaclic types -spiral,
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pseudoverticillated, decllsated and tetrastic- were determined; the characters :lpor-
ted by the leaf epidermis and stomata showed specific·level diffcrentiations; .he
morphology of sporophylls -shape, size, phyIJo1.axis and localization- was analy-
zed, as well as the ontogeny of sporangia and the spore types. All of these aspects
show specific·level differentiation.

Data On geographic and altitlldinal distributions, and ecologic aspects for all •.he
species considered, are furlhermore given. Emphasis is given lo lhe fact that cha-
racters determined lavor the splitting of genus Lycopodiwn sensu lato in two en ti·
ties: LycopodiLtln sensu stricto and J-fllperzill; the latter being 11l11chless unifonn

than the former, and showing a greal morphologic diversification.

Las Lycopodiaceae cOl13tituyenuna familia con amplia distribución
en el globo.

Se trata de un grupo ubicuo; viven en zonas tropicales, subtropicales
y templado-frías, desde el nivel del mar hasta 4.5CO metros de altura
o más, en los Andes sudamericanos y altas montañas de Africa y
Asia.

Hasta el presente se conocen cerca de 700 especies, la mayor parte
de las cuales viven en zonas tropicales, en selvas montañosas, ¡nados
o vegas de altura, páramos, etc. Los elementos que crecen en regiones
templadas o templado-frias, son generalmente terrestres o saxícolas,
de suelos ácidos, mientras que los tropicales suelen ser epífitos.

En la Argentina hay cerca de 16 especies distribuidas en el noroeste,
noreste, litoral platense, Sierras Pampeanas, Sierras Australes de Bue-
nos Ail'es y bosques andino-patagónicos. De este total, 8 se encuentran
en el noroeste: L. clavatum L., L. magellanicll1n (P. B.) Sw.; L. man-
diocanum Rad., L. sCUlctae-barbarae Rolleri, L. saururus Laln., L. so-
tae Rolleri, L. subll.lutll1n Desv. y L. thyoides H. B. Willd.

La realización de este trabajo se debe, en mayor o menor medida,
a la colaboración constante y desinteresada de las siguientes institu-
ciones y personas: 1useo de La Plata, en cuyas instalaciones se lle-
varon a cabo los trabajos de gabinete; Consejo acional de Investi-
gaciones Científicas y Técnicas, por el otorgamiento de becas que me
permitieron dedicanne a estas tareas; Comisión de Investigaciones
Científicas de la Provincia de Buenos Aires, que otorgó un subsidio



con el que pudo obtenerse material frcsco de Misiones. El Dr. Elías
R. de la Sota me brindó su asesoramiento en forma continua, y fue
maestro y censor infatigable de esta investigación. El Dr. Angel L.
Cabrera aceptó desempeiíarse como asesor. El Lic. Juan C. Gamerro
me bl'indó asesoramiento pm:a el estudio de esporas. El Dr. Bruno T.
Petriella y la Lic. Amelia M. Deferrari colaboraron con amistad y
desinterés sinceros en varios tópicos. El Sr. Cal'1os A. Tl'emouilles (h)
realizó con esmero y precisión buena parte de las ilustraciones que
acompañan a este trabajo, El personal técnico del laboratorio de Pa.
leobotánica efectuó las excelentes preparaciones de esporas. I[i es·
poso, Bernard Dougherty, colaboró en la ordenación y transcripción
final de los originales.

Son escasas las obras sobl'e Lycopodiwn en el neotl'oplCO. Las que
existen son sólo de carácter sistemático, y e sorpl'elldente la falta de
información en el aspecto mol'fológico. En este sentido sólo puede Gi·
tarse la obra de Wilce (1965). Lamentablemente esta autora sólo Ge
ocupa del complejo L. complallatum, del cual sólo una especie, L.
thyoides, llega hasta el noroeste de Argentina.

En nuestro país no existe hasta este momento ningún trabajo crítico'
sobre la morfología ni la sistemática de la Lycopodiaceae. Este úl.
limo aspecto, en lo que se refiere a nomenclatura, sinonimia, -consulta
de tipos, etc., ha sido l'eS1.lCltoparcialmente por E. R. de la Sota en la
primera parle de la "Sinopsis de la Pteridófitas del noroeste de Ar-
gentina" (1972). Podemos mencionar además el catálogo de Capuno
(1938), en el cual se citan sólo dos especies para ell1orocste argentino:
L. [UUTUTUS y L. subulatwn. Este número fue elevado a 7 (c. H. Ro·
lleri, 1970) y posteriormente a 8 (E. R. de la Sota y C. H. Rolleri,
1972) .

Para Chile puede citarse la obra de G. Loose1' (1961). Si bien es
de valor por su información fitogeográfica y ecológica, es un tI'abajo
estrictamente sistemático. Looser cita para ese país, 6 especies de Ly.
copodiwn: L. confertll1n, L. chonoticum, L. fuegianum, L. gayanwn,
L. magdlanicwn y L. paniculatllln, la mayoría de las cuales están ¡He-
sentes también en el sur de Argentina, en los bosques andino.patagó.
nicos.

Para Bolivia sólo se cuenta con el catálogo de Foster (1950), en el
cual se mencionan las especies citadas para ese país.



En Uruguay existe la obra de Lombardo y Legrand (1958). Estos
autores describen para ese país 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 cal'ácter sistenl.ático como las anteriol'es, es la obra
monográfica de' Nessel (1955), sobre las Lycopodiaceae de Brasil.
Este autor describe 69 especies bajo el nombre genérico de Urostachys
y 8 como Lycopodium, dividiendo ambos géneros en una gran can-
tidad de grupos y subgrupos.

Este trabajo tiene por objetivo fundamental el estudio modológicD
de las 8 especies del género Lycopodizun mencionadas para el noro·
este de Argentina.

A través de los numerosos y contradictorios sistemas de clasifica-
ción de este grupo de Pteridófitas, ~e hace evidente que el mismo :no
constituye una entidad natural. El mayor problema en este sentido no
se presenta tanto a nivel específico, sino a nivel de taxa de mayor
jerarquía. La relación de éstos entre sí y su origen, son oscuros en
muchos casos. La sistemática no llega muy lejos y no resulta eficaz
para elaborar un esquema claro.

Por esto se considera que un detallado estudio morfológico del
grupo, aclarará parcialmente el panorama. Máxime si se tiene en
cuenta que no hay existencia de trabajos anteriores, en este aspecto,
para nuestro país. En este sentido, las 8 especies presentes en el :(101'0-

este argentino constituyen un material ideal, ya que, si bien son es-
casas en número, son estadísticamente representativas. Efectivamente,
todos los tipos mOl'Íológicos del género están presentes cntre las es-
pecics comprendidas en este estudio. Esto permite un análisis l'cprc.
sentativo de la morfología y relaciones üIterespecífica con miras a 51!

aplicación a problemas de orden sistemático.

Dr, eo aclarar aquí que, d hido al CaJ';Ze tr~ctamente morfológico
de este trabajo, no se encara la sistemática ni la nomenclatura del
grupo, y se prefirió hablar de Lycopodizun en sentido amplio, refi.
riéndose, bajo cste nombre genérico, a todas las especies estudiadas.



Este tl'abajo ha sido realizado con material de herbario, fresco y
fijado con F. .A.

Los herharios consultados se indican a continuación, con su sigla
COl'l'cspondiente:

LIL: Herbario del Instituto - Fundación Miguel Lillo, Tucumán.
LP: Herbario del Museo de La Plata, La Plata.
SI: Herbario del Instituto Darwinion, San Isidro, Buenos Ail'es.

El material Íl'esco y fijado en F.A.A., fue colcccionado en parte
por el doctor E. R. de la Sota, por la Lic. A. M. Defel'l'ari y por mí,
en sucesivos viajes a las provincias de Jujuy y Misiones.

Para estudios de raíz se usó matel'ial de herbario, el cual requiere
un tratamiento previo a su inclusión y col'te. Este consiste en su-
mergir el material en hidróxido de sodio al 5 ro a 70° C, durante
veinte minutos, con la finalidad de producir la expansión de los te·
jidos. De esta forma, todas las estructuras recobran el volumen pero
dido por deshidratación y presión en el herborizado. Después de este
tratamiento, el material se fija con F.A.A. durante algunos días.

Puede procesarse de cste modo cualquier parte de la planta, in-
cluso frondes, con la precaución de no llevar el hidróxido a ebulli-
ción. De esta manera puede rcscatarse mucho material de herbario
que como tal sería inapl·opiado.

Los pasos siguientes son: deshidratación, inclusión, coloración y
montaje. La deshidratación se llevó· a cabo usaudo alcohol etílico de
graduación progrcsiva. La inclusión se l'ealizó con "ússue-mat" y las
secciones fuel'on hcchas usando un micrótomo Leitz, en espesores de
8 y 10 fl.

Los cortes fueron coloreados con safranina-fast green y se nlontaron
en bálsamo de Canadá al,tificial. Esta resina ofrece la ventaja del
uso del benzol como solvente en lugar del xilol, con lo cual es posible
montar con humedad ambientc elevada, sin problemas de hidratación
del material.



Para la preparaClOn de las secciones microscoplcas se usó material
conservado en F.A.A. El procesamiento del mismo fue similar al dc
la raíz, es decir, deshidratación en la serie de alcoholes, inclusión
en "tissue-mat", corte con micrótonlO Leitz en espesores de 15 fJ-, co-
loración y montaje.

La coloración merece ser comentada, pues se aplicaron diferentes
técnicas según el material. Las secciones transversales de tallos adul-
tos se colorearon con suÍl'anina-fast green; las secciones longitudina.
les de ápice caulina r con un método combinado: tinción de Foster,
especialmente indicada para mel'istemas, y sufranina al 1 % en al-
cohol 95°.

El montaje se hizo, como cn raíz, en bálsamo de Canadá artifi-
cial.

Para los estudios de epidermis y nerviaclOn, se preparó el material
de la siguiente manera: se diafanizaron las hojas con hidróxido de
sodio al 5 %, durante 2 a 4 días; los contenidos celulares se elimi,
naron mediante hipoclorito de sodio concentrado y se coloreó con
saÍl'anina al 1 %, en alcohol etílico absoluto-xilol (partes iguales) o
mediante la técnica de Foster.

Se usó el método de Schulze, y se coloreó con safranina-fast grecn.
cristal violeta y verde iodo; finalmente el material fue montado el¡

"clearcol".

Para la pared de los esporangios, se siguió la técnica de diafani-
zación descrita para hojas, y se colorearon con fast green al 1 % en
alcohol 95 %, previo tratamiento con ácido láctico al 5 %, para ase-
gurar una coloración pareja.

Las esporas fueron acetolizadas y montadas en glicerina-gelatina.
El proccsamiento fuc realizado por el pcrsonal técnico del Laborato-
rio de Palinología del Museo dc La Plata, bajo la dirección del Lic.
J. C. Gamerro.



Las caractenstlcas del esporofito de este género, nos permiten es-
tablecer cinco ti pos morfológicos básicos:

a) Plantas saxícolas, con ]lOjas isomodas cubriendo totalmente los
tallos, que son erguidos y dicótomos; esporangios no visibles, ocultos
por los esporofilos, que son erguidos o ligeramente patentes, iguales
a los trofofilos y localizados en árcas fértiles terminales (L. sccururu.s
y L. sanctae-barbctrae) (Fig. 1, A).

b) Plantas epífitas, erectas, con hojas iwmol'Ías, casi aciculal'es,
que cubren sólo parcialmente el tallo y los esporangios, los cuales
son visibles y se localizan en áreas fértiles terminales (L. llwndioca.
nwn) (Fig. 1, B).

c) Plantas epífitas, péndulas, con hojas iguales en forma pel'O no
en tamaño; las fértiles más pequeñas que las estériles, cubJ'iendo par-
cialmente los esporangios y localizadas en áreas fértiles alternantes
con estériles (L. sotae) (Fig. 1, e).

d) Plantas epífitas, péndulas, con hojas marcadamente dimorfas;
esporofilos muy breves, mucho más pequeño que los trofofilos y de
diferente fonna, envolviendo totalmente los esporangios, agrupados
en áreas terminales definidas, largas y dicótomas (L. subulatwn) (Fig.
1, D).

e) Plantas terrestres con diferenciación caulinar, ya que presentan
tallos postrados (epígeos o subterráneos), erectos foliosos y erectos
subáfilos ramificados, en el extremo de los cuales se localizan los
esporofilos, difel'entes en forma y tamaño de los trofofilos y agrupa-
dos en estróbilo (L. clavatum, L. magellanicum, L. thyoides) (Fig.
1, E-F).

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

Los esquemas ofrecidos desde comienzos de este siglo (Baker, 1887,
y otros), presentan variaciones en cuanto al rango sistemático que
adjudican a tales grupos morfológicos. Sin embargo, la mayoría de
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los autores están de acuCl'do en la validez de estos grupos como base
para segregar el género.

Con ciertas reservas nomenclaturales y jerárquicas, los tipos mor-
fológicos comentados, encuadran en el esquema propuesto por Wal.
ton y Alston (1937). Así, las tl'es primeras secciones de estos autores:
Selago, Subselago y Phlegmaria, corresponden a los tipos m rfológi-
cos a, b, c y d, Y los subgéneros Clavatostachys y Complanatostachys,
al tipo e.

Las raíces de Lycopodium, como en todas las Pteridófitas, son cau-
Jógenas, ya que la embrionaria, de origen lateral, se atl'Ofia temprana-
lnente.

Pueden estar restringidas a la porClOn basal del eje ca linar o
distribuirse a lo largo del mismo, según se trate de tallos erectos o
postrados,

Extenumente es un órgano cilíndrico, de diámetro y longitud va-
riables, ramificado dicotómicamente.

En las especies terrestres, las l'aíces salen a intervalos ariables
del ázoma, cn ángulo recto con respecto al mismo, y crecen a vcces
unos cuantos centímetros antes de dicotomizarse. En los epífitos y
saxícolas, el sistema J'adical es denso, y está muy ramificado,

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

Las especies terrestres estudiadas parecen corroborar esta última
afirmación. En L. thyoides y L. clavatum, las raíces nacen de la capa
más interna de la COI'tezaeselerosada, y no del pericielo. Este hecho
comprobaría, por otra parte, la naturaleza endodérmica, a veces du-
dosa, de esta capa lignificada más interna de la corteza del tallo en
las especies terrestres.

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

Esta capa es siempre uniestratificada. Está formada por células
de contol'no rectangular, con paredes uniformemente engrosa as.



Esta capa tiene por lo general un espesor considerahle con res-
pecto al de la estela y se halla diferenciada en zonas en las especies

Fig, 2. - Raíz .le L. c/c,,"cIlmn (A-B) y tle E, mandiocmM!m (C D): A, ¡",de externa
de la raíz; B, tletalle de la estela: e, parte externa de la raíz; D, tlctalle de 1>1C$tc-
la,; e. epidermis; p, pal'énquilna cortical: pm, área. mecánica.; end, cndodermis ; po,
parénqnima conductor: l, floenm; 1)1''', protoxilema ; mx, metaxiiema; xi, metaxilcma
indiferenciatlu.

tenestres y saxícolas. En los epífitos tiene un espesor mucho menor
y no presenta tal diferenciación; por lo general el diámetro de estas
raíces es dos o tres veces menor que el de las correspondientes a es-
pecies tenestres o saxícolas.



Dc acuerdo con la diferenciación histológica cortical, podemos es-
tablecer dos tipos: a) cortezas mecánicas, constituidas por varios es-
tratos de células con paredes uniformemente engrosadas y de lumen
muy reducido, las cuales, al ser separadas por maceI'ación, resultaron
ser fibras cortas y gruesas, de extremos sub agudos, sin punteadm:as;
b) cortezas nú tas, constituidas por una capa mecánica, topo gráfica-
mentc subrizodénnica y otra parcnquim,ática homogénea, contigua a
la endodermis. La capa mecánica en este caso no está formada pOl:

fibras, sino por células parenquimáticas con paredes muy engrosadas.

Las col'tczas mecánicas caracterizan al grupo de especies epífitas
(L. mandioDanwn, L. sota,e, L. subulutwn,}, mientras que las raíces de

plantas terrestres y saxÍcolas tienen corteza de tipo mixto.

La endodemlis está constituida generalmente por un solo estrato
de células. Puede estar formada por más (2 ó 3, excepcionalmente 4),
en raíces jóvcnes o ciertos tipos transicionales. Por lo general, en
)'aÍces adultas es uniestratificada. Sus células pueden presentar varios
tipos de engrosamientos, según la naturaleza de los cuales hemos es-
tablecido las siguientes clases: endodermis con bandas de Caspary;
con puntos de Caspary; con engrosamientos en ; con engrosamientos
totales, e indiferencia da.

a) La endodermis con bandas de Caspary, muestra los engrosamien-
tos radiales característicos y se presenta en L. saururus y L. sanctae-
barbarae (Fig. 3, D).

b) La endodermis con puntos de Caspary, es caSI siempI'e pluries-
tratificada y sus engrosamientos son puntos de suberina de ubicación
angula l' y parietal. Algunos autores señalan este tipo de endodermis
como característica de algunas Pteúdófitas primitivas. Hemos obser-
vado que tales puntos de Caspary son más bien I'aros en mÍces adultas
(excepto en L. mwndiocunum) y en general, representan estadios ju.
veniles de otros tipos (Fig. 2, D).

c) La endodermis con engrosamientos en D, similares a los de )'aÍ-
ces de Monocotiledóneas, se presenta en ciertos epífitos péndulos (L.
sotae). En este caso, los engrosamientos comprometen las paredes '1:an·
genciales sólo parcialmente, y de manera total las radiales interna:-.
Este tipo de endodermis se halla además en la raíz de L. t;/tyoides
(Fig. 5, B).



d) La endodermis con engrosamientos totales, apal'ece en L. subu.
latum. Observando cortes de raíces jóvenes, hemos determinado que

Fig, 3. - R",íz de L, SO"I""'''S (A·B) y <le .Ú. s"b"/a[w,, (C-D): A, parte externa ,le !'"
raíz; B, detalle de l::Lestela; e, pa.rte externa de la raíz: D, detalle de la este!a: e.
epidermis; p, parénqnima eortica! ,- enel, en<lo<lermis : pm, área mecánica; p,.,T, proto-
xilemn. ; f, floema; m.x, metaxilema..

este tipo se origina a pal,tir del crecimiento de puntos dc Caspary ini-
ciales. En los estadios juveniles, coexisten estos puntos radiales con
células que muestran ya engrosamientos totales (Fig. 3, D) .



Fig. '1. - Rc,íz dc L. sol,,": A, parte cortical; n, elemeutos corticales disociados; e,
estela; e, epidermis: end, end'ouermis : pc, paréuquima conductor; mx, lnetaxilenla ;
f. ftoema: l"'X, protoxilema.



l"ig. 5. - Raíz ,le L. lhyoides,' A, parte extermL de la raíz; J3, <!et"lJe de la estela; U,
células v~sjformes; 0, fibra j e, epidermis j ]Jm, ú,rea mecá.nica ; p, parénquima corti-
cal: encl, endodermis; lJJ'·'t, IJl'otoxilema; xi, metaxilema indiferenciado: fJ Aoema ~
]Jc, paréu'luima conductor.



e) Finalmente, en la raíz de L. clavatum, encontl'amos el tipo que
hemos llamado endodermis indiferencia da, debido a que ni nl.ol'Íoló-
gicamente ni ontogenéticamente fue posible reconoceda. Las l'eaccio-
nes de caracterización fueron negativas tanto en raíces jóvenes como
cn adultas. Probablemente, si hay suberificación en raíces adultas,
este proceso se vería enmascarado por la fuerte lignificación de la
zona más in terna de la corteza; que en L. clavatwn no es subrizo-
dérmica como en las restantes cortezas mixtas, sino profunda (Fig.
2, B).

La estela de la raíz es normalmente diarca, excepto en L. clcwatwn,
donde cs plectostélica (Fig. 2, B). El xilema es siempre exalTO. En
las estelas diarcas el xilema tienc forma de e e incluye al floema.
Se ha citado a menudo la variación de estas e telas, las cuales pueden
ber diarcas, triarcas o tctl'arcas en distintas partes de la raíz. En todas
las espccies observadas, las raíces wn invariablenlente diarcas, con
gran constancia en la forma y ol'ganización de la estela.

La raíz de L. clavatum es la única excepción a lo anteriormente ex-
presado, ya que se trata de una pleetostela con organización subra-
diada, que presenta áreas xilemáticas 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
protoxilemáticas y por la presencia de metaxilema indiferenciado (es
decir, con elementos que aún no se han lignificado y conservan pa-
¡'edes delgadas). Este fenómeno de indiferenciación se observa tam-
bién en la estela de la raíz de L. thyoides, que es diarca (Fig 5, B).

En Lycopodium, encontramos tres tipos de tallos: erectos, péndulos
y postrados.

Los ejes erectos se hallan en especies saxícolas (L. saururus, L.
sanctae·barbarae) y también en especies terrestres, que poseen gran
variación caulinar y en las cuales se combinan con ejes postrados.
Los ejes péndulos son exclusivos de cienos epífitos (L. sotae, L. subu-
latum). Hay otros epífitos que tienen ejes erguidos (L. mandiocanwn).
Finalmente, los tallos postrados que pueden ser epígeos o subterráneos
y por lo tanto, foliosos o subáfilos, sólo aparecen en plantas terrestres,
donde se combinan con ejes erectos, fértiles y estériles.



La ramificación e- siempre dicotómica, annque en lo tallos erec·
tos de algunas especies terrestres, como L. clavatllln, puede llegar a
ser casi monopodial.

Los ejes erguidos y péndulos tienen raíces caulógenas en sus por·
ciones basales, mientras que los postrados las presentan eneralmente
en toda su longitud, a intervalos regulares.

Según la simetría de estos ejes, podemos establecer dos tipos: a),
tallos radiales, los cuales se caracterizan por poseer simetría radiada;
b) tallos dorsiventrales, donde la simetría del órgano está vinculada
con la organización del tallo y a veces con la filotaxis.

El primer tipo se encuentra en plantas epífitas y saxÍcolas y en
los tallos erguidos de las especies terrestres, a excepción de L. thyoi-
des. El l"Ízoma de L. davatwn y L. thyoicles y los ejes erguidos de
este último son dorsiventrales.

El ápice vegetativo de Lycopodiwn puede ser, plano, como en L.
saururus y especies afines, ligeramente convexo en L. sotae o bien
convexo, en L. thyoides.

En todos los casos consiste en un cierto número de células iniciales
superficiales, en lugar de la inicial única que caracteriza a mucbas
Pteridófitas (ciertas especies de Selaginella, Equisetum y helechos
leptosporangiados) .

De este modo, el crecimiento del esporofito de Lycopodiwn tienc
lugar mediante un meristema apical. Este tipo de cono vegetativo se
ItalIa también en otras pteridófitas (helechos eusporangiados) y gim-
nospermas.

El cono vegetativo de Lycopodiwn no está diferenciado, y al pl"Ín-
cipio sólo se distingue una capa de iniciales superficiales, cuyas pri-
meras divisiones se producen anticlinalmente. Las divisiones pel"Í-
clinales subsiguientes producen un meristema más profundo, que dará
origen a la corteza, la endodermis y la estela.

El proceso de diferenciación histoló'gica fue observado en cortes
seria dos transversales, a partir del cono vegetativo y en un tramo de
cerca de 1mm.

En la pl"Ímera porción del cono, se observa ya una diferenciación
histológica. El cilindro central apal'ece como una enti ad diferente





I<'ig. 7. - Diferenciaci6n histol6gica del tallo en L. sc"''''''''''s (continuaci6l1): cnd, endo-
dermis; f + 1'c, (tuem" más parénquillla conductor: 1'1','1:,protoxilema; mx, metaxilc-
lna ; 1', rastro foli:1l' j pl, paréuql1illl:1 trabecular.



de la corteza, y o:epal'ado de la misma por la templ'ana orientación
en círculo de las células del área endodél'lniea. Estas delimitan el
meristema estelar, constituido por células muy pequeñas, con abun.
dante contenido y en activa división.

En esta ecuencia ontogenétiea, la primera en desan'ollarse es la
zona eortical, cuyas células alcanzan la madurez a eOl'ta distancia del
meri:"tema apical. Este proce:::o puede ejemplificilrse en L. sau.ntrus,
cu}a corteza, de estructura trabeeular, se presenta con"lOtal muy temo
}Hanamente, cuando aún no se ha diferenciado la estela.

La estl'uctura trabeculal' de la corteza de L. sannaus es de origen
esquizógeno.

En una etapa más avanzada se ordenan definitivamente las células
endodérmicas, a la par que las cOl'ticales alcanzan su tamaño defin i·
tivo. Es en este momento, en qne comienzan a diferenciarse las ini.
ciales de los tejidos vaseula res. El protoxilema es el primero en apa.
l·ecer. Las terminales de protoxilema se inician en suee ión regular
en la región periférica del cilindro, por lignificación lenta de algu.
nas de las células más pequeiías. Generalmente se lignifica primero
una y luego la siguen unas pocas más. Esa primera célula protoxile.
mática se sitúa en la segunda capa inmediatamente debajo de la en·
dodennis. Luego la siguen otras, también pequeñas y similarmente
situadas.

Las iniciales del metaxilema se ubican por debajo de las del pro.
toxilema y en el centro de la estela, de modo que el desarrollo del
mismo es endarco y exarco.

Entre las áreas ocupadas por iniciales de protoxilema y metaxile.
ma, empiezan a aparecer las del floema. Este es tardío con l'especto
al metaxilema pero completa su desarrollo antes que aquél.

El engrosamiento y la lignificación de los elementos vasculares
progresa lentamente. A unos dos centímetros del ápice aún conservan
su contenido citoplasmático, aunque éste se presenta contraido y no
se visualizan núeleos. A este nivel, la endodennis consiste en una o
dos capas de células, con paredes más gruesas que las corticales, en
cuyos ángulos empiezan a deposital'se puntos de suberina.

A unos 3 cm del ápice, el estado de diferenciación lograda, puede
ser resumido de la siguiente manera:

a) La corteza está totalmente desarrollada y se diferencia muy
tempranamente. Esto es general tanto para las cortezas homogéneas
como para las que presentan zonas. Así, en ápices de L. clavatum, la



Fig. 8. - T"llo ue .L. sa¡¿¡'W'/tS: A, ápice caulinar en sección longitnuinal; B, células
apicales; U, corteza trabeculal'; D, diferenciación de los elementos corticales y
estelares en sección longitudinal j 'm, lJlcl'Ísteula; pt, parénquima tl'abecular; a, zona.
cOl11pacbtdc la corteza; b, WLla cLluodérmica; e, elelllentos Yasculal'es en uesarrollo.



tlplca zonaclOn cortical es también precoz y en los tallos adultos sólo
se logra una mayor esclerificacióll de los estratos ya definidos como
mecánicos en su estado juvenil.

b) La endoc1ennis está formada por 1-2 capas de células. Tiene
el n11smooTigen que la corteza, es decir, proviene del nleristema pro-
fundo. A unos 3 cm del ápice, es de tipo mixto; es decir, está consti-
tuido por dos clases de ellgrosamientos: puntos angulares y parietales
de suberina y han das radiales en forma de U. En las zonas con puntos
radiales, la endodermis puede tener más de una hilera de células,
mientras que en las zonas con engrosamientos en U es siempl'e uni-
estratificada. En las pOl'ciones medias y basales del tallo de L. sauru-
rus, la endodermis presenta casi exclusivamente bandas radiales
en U.

e) La estela, a la altura indicada, tiene completamente desanollado
el protoxilema.

El desanollo del metaxilema se produce centrípeta y centrífuga-
mente. La lignificación total de sus elementos se logrará recién a los
5-6cm del ápice.

El floema, si bien apal'ece más tarde que el xilema, se desan.'olla
en forma casi simultánea con el protoxilema, y completa su madurez
antes que el metaxilema.

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

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

La relación cOl'teza-estela puede ser muy anlplia, como sucede en
la mayoría de las especies saxícolas y epífitas, discl'eta, como en L.
subulatum, o casi igual como en L. clavatum y L. thyoides.

La zona eortical 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 generalmcnte sus células tienen paredes
fuertemente engrosadas.

Se caracteriza por la presencia de estomas, del mismo tipo que los
que se hallan en las hojas. Genel'almente los estomas están sobreele-
vados y tienen engrosadas las paredes de sus células oclusivas.



Fig. 9. - Esquema de los tallos adultos en L. sotae A, L. manclioeamtm
B, L. subulatUln e, y L. satt1"tt1"us





b'ig. 11. - E:;trllcttlrit c;ttllilLU' en tallo erecto de L. clctlictlnln: A, y jallo snh{Lfilo dC'l
luismo B; e, epidel'mls; p, lln,l'énquilll::t; pm) (trúa luecáuica; pCJ pericielo; pzx,
protoxilellla; pc) parénqniTna conductor ; f~ i:locnla ; 1nx, rnctaxilenHt.



Fig. 12. - Eitl'llctllflfl del tallo rastrel'O en L. elaval''''' : A, ])flrte cOl'lica!: 11, "eelor
de la e,,;tela )' dctalle de un áre::t tel'lnillal de ])l'otoxilem::t ; e, rastro folinl' ; e, clJi(lcr-
mis; ]1, l)n.rénquima, : p1n, área 111ccáuica : pc, pel'iciclo : p1'.r, lHotoxilcDlfl ; f, ftOCHlfL ;
mx. 11letaxilema.



Fig. 13. - Estl'lwtum (lel tallo CIl ú. llutncliocnnt<m: A, detalle <1ela este!a; 13, eudu-
dermis: C, rastl'o foliar; cl1cl, endodel'llIis; pc) lJ:ll"énquima conductor; }J1'X, ploto:xi-
lema: /, t-Ioema j 1ilX, metaxilem:1.



La única excepclOn a lo anterior la constituyen los tallos péndulos,
los cuales no tienen estomas.

3.3.2. Corteza: La zona cortical presenta varIaCIOnes cstructuralcscle
un grupo a otro. Así, lllientras encontramos cortezas que penllanecen
parenquimáticas durante toda la vida de la planta, hay otras que
experimentan mayor o menor esclerificación de una o lllás zonas, lle.

gando en algunos casos a sel' totalmente mecánicas.

Considerando csta diversificación, se pueden establecer dos tipos
morfológicos principales:

a) Las cortezas homogéneas, totalmente pal'enquima Dcas, que por
lo general tiencn un espesor varias veces mayor que el de la estela,
y que se presen tan comúnmente en cspecies saxícolas y epífitas; ge.
ncralmente los tallos con cortezas homogéneas con crasos o caSi su-
culcntos, como en el caso de L. suururus, cuya cOl'teza, si bien es
homogénea, desarrolla lma estructura tl'abecular típica (Fig. 14, A).

b) Las cortezas heterogéneas son las que presentan mayol' diIe-
renciación estructural, y se caracterizan porque tienen una o lllás
zona, eclerosadas, alternantes con pal'énquima homogéneo, y se ha-
llan en especies tenestl'CS.

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

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

En L. clavatzun (Fig. 12, Al, la organización cortical es más como
pleja. La corteza de esta especie está diferenciada en cuatro capas:
una subepidérmica parenquimática, homogénea, formada por células
pequeñas, isodiamétricas, muy laxamente dispuestas, separadas a ve-
ces por espacios intercelulares muy grandes; a ésta le sigue una capa
mecánica formada por células poliédricas con paredes engrosadas; la
tercera capa también es parenquilllática, pero sus células son braquia-
das, 3·5 veces más largas que anchas y de paredes muy finas; final-



Fig. 11. - E; e3tmctlll"'l del bllo ell Ú. ","/l/.,,,./t",: A, corte,a: H. sectOl" de la estela:
C. elluodcrmis : D, rastro foJim': e, el'i<lermis; ]J, pal'éllf]uima cortical; pl, pal'éll-
qUillHl trabecular: pc, pal'énqllimn. c'ondllctol': l'c. pcdcido: pl'X, Pl'otox¡lema:
CHrl. enuoderUlis ; 1nx, metaxilema,



mente, la zona cortical más interna es similar a la segunda, pero de
naturaleza lllecánica y reservante a la vez.

La lignificación de la corteza es mayor en los tallos maduros, en
los cuales puede cOInprometer parcialmente las zonas homogéneas y
el periciclo. Los tallos fértiles subáfilos no presentan zonación en la
corteza, la cual está totalmente esclerosada.

3.3.3. Endodennis: Según sus caractenstIcas, y lo mismo que en la

raíz, podemos establecer los siguientes tipos: endodermis con puntos
de Caspary, mixta, con engrosamientos en U, e indiferencia da.

a) La endodennis con puntos de Caspal'y es comúnmente bi o tries-
tratificada, y se IHesenta en L. mandiocanum y L. subulatwn (Figs. 13
y 15, B).

b) La endodernlÍs 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. saUTUTUS y brotes muy jóvenes de L.
sotae (Fig. 14, C).

e) 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 anteriormente descritos aparecen siempre vinculados
a cortezas homogéneas, es decir, Be encuentran en plantas saxícolas y
epífitae.

d) La en do dermis indiferenciada se presenta en los tallos de las
especies terrestres, vinculada a cortezas heterogéneas, con una o más
zonas mecánicas. Muchos autores consideran que estos tallos no pre-
sentan endodenllis. Otros eei'íalan la presencia de una capa o más, sin
precisar el tipo. Según Spome (1968: 59), la endodenllis il1diferen-
eiada es claramente visible en tallos jóvenes, pero en los adultos pierde
identidad y se lignifica junto eon las células de la corteza intel'na. Esto
último parece ser lo que ocurre l'ealmente: la endodermis se incorpo-
raría a la zona cortical mecánica interna, la cual sufre un proceso de
lignificación pI:ecoz, y por lo tanto es difícilmente visible aún en tallos
jóvenes. En las especies terrestres fue posible comprobar el origen
endodél'mico de la raíz; es decir, en estas especies las l'aíces caulógenas
nacen directamente de la endodermis y no del periciclo. Este hecho
viene a corl'Obol'al' la posición de la endodenllis en aquellos casos
donde no es posible distinguida histológicamente de la capa cortical
mecánica.



~'ig. 15. - E.tl'lIctUl'a del t,,1I0 en L. solcte: A, sector <le 1" esLela j ll. cu,ludcrlllis
U. r".tl'o foliul' j enel, cudollel'mis: pc, pal'GuCjUlma conductor: 1J1'x, ¡ll'otuxilel.lHt
j, SúOUla. : ;xi, lnetaxiluma illdiferencia.do.



Los tres primeros tipos de endodermis (con puntos de Caspary,
mixta y con engrosamiento~ en D) están claramente vinculados entre
sí. La endodermis con puntos de Caspary sería la más primitiva. Es-
tos puntos de suberina son el paso previo a las bandas radiales en D,
y encontramos asimismo un tipo transicional, mixto, que combina am-
bas clases de endodennis. Estos puntos de vista se apoyan principal-
mente en la ontogenia de la endodenllis 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 más primitiva. De ella derivarían la endodermis mixta y la en D.
Por otra parte, en lo~ tallo~ que presentan sólo endodermis mixta, es
decir, donde coexisten puntos y bandas de suberina, puede observarse
claramente que tales bandas son posteriores en aparición a los puntos
y se forman por crecimiento y fusión de los mismos.

No se ha podido efectuar estudios paralelos de la endodermis indi-
ferenciada en especies terrestres, pero es probable que constituyan otra
línea evolutiva diferente de la que se observa en plantas saxícolas y
epífitas. En estas últimas, la línea evolutiva tendería hacia la endo.
dermis con engrosamientos en D, mientras que en Lycopodium "sensu
stricto", culminaría con una endodermis con engrosanlÍentos totales.

3.3.4. Estela: El esporofito de Lycopodiwn se caracteriza por poseer
una organización estelar muy especial.

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

El menor nLÍmero de brazos de xilema de estas plectostelas es de
tres o cuatro. Esto ocurre en algunas especies pel'tenecientes al grupo
Selago, consideradas las más 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 número de brazos no pasa de 5. Esto,
a juicio de la mayoría de los autores, representaría la condición ances-
tral del grupo.

Alternando con las bandas de xilema, hay grupos floemáticos sepa-
l'ados por parénquima conductor.

Si bien muchas especies retienen la simetría radiada en sus estelas,
lo común es encontrar una mayor complicación en la morfología de las
mismas. Esta seJ.'Íadada por un aumento en el género de brazos xile·
máticos (que llega a veces a ser muy alto en las especies terrestres,
como L. clavatwn), o por lma mayor desintegración del xilema en
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Fig. ]6. - Elementos conductores del tallo en L. sotCte: A, elementos del parénquima
conductor; B, fibras mneilaginosas; e, fibras septadas; D, traqneidas esealariforrues
cortas.



-islas y bandas inegularce, que determinan una estructura reticulada.
Esta disposición, según Sporne (1968: 58), sería comparable con una
esponja de xilema, con parénquima y floema l'ellenando los intersti-
cios, y se encuentra en ciertos epífitos tropicales, como L. squarroswn.

La mayoría de los autores consideran que la disposición radial de
la estela es característica de plantas jóvenes. Según J ones (1905), en
los estados juveniles clel esporoEito de Lycopodium, los haces vascula-
xes pxesentan una disposición radial tl'Íarca o ten'arca, exactamente
similar a la hallada en raíces. E5te autor clasifica las estelas adultas
en dos tipos: a) estelas con disposición en bandas paralelas, con nume-
rosos terminales de protoxilema y b) estelas mixtas, con mezclas de
xilema y floema, y que J ones considera características de epífitas
tropicales.

Holloway (1910') y otros, agregan un nuevo tipo a las antel'Íoxes:
las estelas con disposición en bandas radiales, es decir, donde el xilema
se dispone radialmente y el floema se localiza entre los brazos xile-
máticos.

Hill (1914) comprueba en algunas e5pecies tropicales, que los tre6
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 disposición estelar descritos por Jones. Las estelas
con estructuras en bandas paralelas se encuentran en las especies te-
rrestres, como L. clavatum y L. thyoides, y en este último solamente
en el rizoma, ya que sus tallos el'ectos presentan actinostelas tetrarcas,

El tipo con bauel: s radiales corresponded a a la especies saxícolas y
epífitas del noroe5te al'gentino.

El tipo mixto no fue hallado en las especies que hemos estudiado.
La hipótesis de que la disposición l'adial está relacionada con la

edad, parece ser conecta. En L. thyoides, las poxciones más jóvenes
de los ejes exectos 50n actinostélicas, mientxas que las más viejas pxe-
sentan plectostelas con 4 bxazos xadiales de xilema. En el xizoma, en
cambio, la disposición es en bandas paralelas y el número de tenni·
nales es mucho mayox.

En genexal, el númexo de terminales de pxotoxilema es variable y
puede coincidix o no con la filotaxis.

En L. saururus y L. mandiocanum, la estela tienc una estxuctuxa en
bandas xadiales, y el númexo de terminales de pxotoxilema es gene-
ralmente 8, coincidiendo con el número de ortósticas. Esto ocurre
también en los tallos ercctos de L. thyoides, dond el número de 01'-

tóstÍcas y de ramas pl'Otoxilemáticas es 4.



Fig. 17. - Estructura del tallo en L. subu/atwn: A, estela; B, eniloilerruis ; e, rastro
folía •.; end, ondoilenuis; pe, pttrénquima conductor; ln'x, protoxilema; mx, meiaxi ..
lema; /, tloema.



En L. clavatum y el rizoma de L. tltyoides, en cambio, el número
de terminales de protoxilema es siempre mucho mayor que el de hile.
ras de hojas.

Parece ser quc la coiDcidencia de la estela con la filotaxis es un
fenómeno común en L. saururus y especiés afines. Schoute (cit. por
Verdoorn, 1938) comprobó algo similar para L. selago y otras espe-
cies l·elacionadas.

Esto no puede aplicarse a L. clavatum, donde el número de ortósti·
cas no pasa de 7·8, y el de terminales de protoxilema es muy alto, pu-
diendo llegar a 17.

En el grupo de e¡::peciesdel 1OJ'oeste al'gentino, la disposición de
los elementos vasculares es un rasgo muy constante. Todas las especies
tienen plectostelas, es decir, se caracterizan por la disposición de los
elementos en baudas paralelas o l·adiales. Excepcionalmente, apare-
cen actinostelas, y esto ocurre en tallos muy jóvenes.

a) Tipos de estelas (Figs. 9·10) : Según la simetría, se pueden esta·
blecer dos clases de plectostelas: 1) plectostelas radiales, en órgauos
con simetría radial; 2) plectostelas dor,;iventral es, en órganos con si·
ruetría dorsivenll'al, cspecialmente los rizomas plagiótropos de las espe.
cies terrestres.

La organización de la estela parece scr un carácter condicionado a
la simetría del órgano. En general, hay una tendencia a la organiza.
ción plcctostélica rauial.

Esta puede verse afectada por la dorsiventralidad, como sucede en
los rizomas de las especies tel'l'estres, mientras que en los tallos er·
guido, de la misma planta, la estela es radiada.

b) Tejidos condndores: El cilindro central está integrado por los
siguientes tcjidos: periciclo, 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 tenestres (donde puede ser biestratificado y a
veces llega a ligllificar"e más o menos intensamente) , pero resulta im·
posible identificado en las especies epífitas o saxícolas. En estas últi·
mas, los elementos conductorcs y el paréllquima se ubican inmediata.
mente debajo de la eudodermis.

En un corte transversal de la estela, los tejidos conductol'es se dis-
ponen en bandas o en forma estrellada, pero separados entre sí por
parénquima conductor. Los elementos quc componen este parénquima
son células rostradas, ]·2 veces más largas que anchas, de pal'edes finas
o muy débilmente lignificadas, con campos de pllllleaduras simples.



I<'ig. 18. - Estructura co,llliuar en L. thyoicles: A, en to,l\o erecto; B, cste!>t del tallo
erccto; e, sección transversal del t:tllo rastrero; e, epidermis; ¡J, par(,nquilTIo,cor-
tic:l>l ; pm" {t,rea mecánica; pc, periciclo ; pe, parénquillla COIH.lllctOt' : lJ1'x, pl'otoxilell:1 ;
mx, lnetaxilema ; j, floClua.



El xilema está constituiuo generalmente por traqueidas.

En el protoxilema de todas las especies se cncuentran, comúnmente,
traqueidas helicadas o anilla das. El metaxilema es menos constante.
Puede estar formado exclusivamente por traqueidas escalariformes
lal'gas, por escalariformes cortas y fibras, o bien por otro tipo de ele-
mentos, muy pcculiares, combinados con traqueidas escalariformes
coda s y fibras.

El metaxilema forJ!lado por traqueidas escalariformes, está presente
en las estelas de las especies saxícolas (Lo saururus y L. sanctae-barba-
rae), en dos de las especies epífitas (L mandiocanwn y Lo subulatum),
y en una de las tenestres (L. clavatwn).

El metaxilcma formado por tl:aqueidas y fibras aparece en L. sotae,
otro de los epífitos péndulos. Las traqueidas son elementos cortos,
rastra dos, con engrosamientos de tipo escalariforme, y son escasas. La
mayor parte del met.axilema de L. sotae está constituido por fibras
septadas, de tamaño aproximadamente igualo algo mayor que las tra-
queidas cortas citadas antcriormente. Estas fibras tienen paredes muy
gruesas y escasas puntea duras simples, muy pequeñas y cn forma de
ojal. Todos estos elementos cstán escasamente lignificados, y en scc-
ción transversal, el metaxilema de los tallos de L. sotac aparcce indi-
ferenciado.

:Finalmente, el metaxilema de L. thyoúles pl'csenta la mayor dife-
renciación del grupo. Está constituido por elementos cortos, anchos,
1'ostrados, con placas de contacto punteadas y paredes engrosadas, con
punteadul'as simples, esparcidas y en forma de ojal (Fig. 19).

Evidentemente, se trata de un tipo más evolucionado de traqueidas
con áreas de COlltacto y superposición especializadas. Se distinguen
de los auténticos elementos de vaso por la ausencia de pel'Íoración
terminal y por su débil lignificación. A menudo estos elementos no
son rastra dos sino cilíndricos, muy similares a los que se encuentran
en Ephedra. Siempre presentan punteadUJ:as simples o en forma de
ojal, generalmente de mayor tamaño que el habitual en otras especies
de Lycopodiwn.

Hemos usado para estos elementos la terminología de White (1954),
llamándolos "células vasiformes". Forman parte del metaxilema de
tallo y raíz de L. thyoides, junto con fihras largas punteadas, similares
a traqueidas, fibras mucilaginosas (Esau, 1948) y traqueidas largas,
escalarifonnes y punteado-escalarifonnes, con todas las fornlas de tran-
sición.



Fil!;. 19. - Elementos condnctores de la estela caulinar de L. thyoic7es: A, elementos
del parénquima conductor; B-C, célnlas yasiformes ; D, fibra mucilaginosa



Desde el punto cie vista morfológico, estas células vasiformes son
elementos de transición entre traqueidas punteadas y vasos.

La única sustancia de reserva presente en las especies estudiadas,
es el almidón. Se acunmla en las células de la corteza interna, escle-
rosada, de los tallos postl'ados de las especies terrestres (L. thyoicles y
L. clavatum), en forma de granos muy abundantes, pequeños, ligera-
mente excéntricos.

En L. clavatum la presencia de almidón no se reduce al rizoma, sino
que también se deposita en los tallos erectos estériles, aunqne en me-
nor cantidad que en los postrados.

Las Licopodiáceas presentan microfilos. Como en muchas Pteridó-
fitas con este tipo de hojas, éstas son sésilcs, uninervias y enteras.

En algunas especies, el microfilo desempeña funciones de tl'ofofilo
y esporofilo. En otras suÍJ:e mayor especialización, hasta lograr el
acentuado dimorfismo foliar que caracteriza a muchas especies, de las
cuales el ejemplo típico es L. davatum.

En este capítulo comentaremos solamente la morfología de los tro-
fofilos. Los esporofilos serán tratados al referÍl'se a la morfología re-
productiva, excepto en los casos de micl'ofilos de un solo tipo.

Las hojas se ubican entre los ejes de manera variable. La disposi-
ción más común 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, pseudovertici!ada, decusada y tetrástica.

La disposición espiralada responde a fracciones derivadas de las se-
ries de Fibonacci.

Se ha determinado la fracción filotáxica de 8/21 para L. saurUTllS
y L. mandiocanum, y de 5/13 para L. sanctae-barbarae.

Las escasas menciones acerca de la filotaxis de Lycopodium, se l'e-
fieren siempre a fracciones diferentes de las derivadas de la serie de
Fibonacci.



Fig. 20. - Trofofilos de Lyeopodilt1l1: A, de L. sa",.,,,·,,s; A', secClon transversal de
mismo: B, de L. sanctac-ba"bcwae; B', secci6n transyersal del mismo; C. de L. sotae;
e', secci6n transversal del mismo; D, de L. snb"ZatwlI; D', secei6n transversal del
miSDJO; E, de L. clavatu7lt,. E', sección transversal del Dlislllo; F, de L. 1nc¿'Ild¿ocCt-

nWlI: I!", secci6n transversal del mismo; G, ejes erectos de L. thyoidcs; G'. secci6n
transversal de los mismos.



Braun (1831: 331) da, para plantas jóvenes de L. selago, una frac-
ción de 3/8, mientras que para las adultas, menciona fracciones ex-
cluidas de la serie de Fibollacci (2/8, 219, 2/11) o bien filotaxis ver-
ticilada.

Estas cifras no coinciden con las halladas aquí para especies del tipo
L. selago, es decir, las saxícolas y epífitas erectas. En genel'al, en estas
especies las hacciones son altas, pertenecen a la sel'.ie de Fibonaeci y
el número de ortósticas coincide con el número de ramas protoxile-
máticas de la estela.

Para L. clavatwn se mencionan sistemas de 4 hasta 9 ortósticas
(Braun 1831: 331) o de 4 hasta (Schoute 1938: 73), en pseudover-
ticilos. En general no hay coincidencia entre la filotaxis y el númel'O
de ramas protoxilemáticas de la estela.

La disposicióu pseudovenicilada parece producirse por un acorta-
miento de la distancia entre espiras. No e forman verticilo s verda.
deros, pero se presenta UI!. número más o menos constante de hojas por
vuelta. Este tipo de disposición se halla en L. sotae y en L. clavatum.
El primero de ellos presenta 5 hileras de hojas y la distancia entl'e
cada pseudoverticilo es muy pequeña. En L. clavatum, el número de
hileras fluctúa entre 6 y 8, aunque lo más frecuente es 6. Este tipo
de disposición conesponde a los tallos erguidos de L. clavatUln. En
los postrados es muy difícil determinar la filotaxis debido a qne ésta
se ve modificada por la dorsiventralidad. En la mayoría de los casos,
la parte de los rizomas que se apoya sobre el sustrato, suele ser áfila.

Algo similar OCULTe en los tallos postrados de L. thyoides, en los
cuale3 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 ]a palotepostrada del rizoma las in.
tenumpe, de manera que es imposible determinar la filotaxis.

La disposición decusada típica, es decir, hojas opuestas dos a dos, es
característica de L. subulatum.

La disposición tetrástica se presenta en los ejes erguidos de L. thyoi-
des; las hojas se disponen en cuatro hileras, opuestas dos a dos.

Como se comentó anteriormente, las hojas de Lycopodium son mi.
crofilos uninervios, sési]es. Tienen margen entero, lámina generalmente
simétrica y consistencia variable. Pueden ser carnosos o algo crasos,
como en L. saururus; herbáceos como en L. sotae, L. subulatum y L.



Fig. 21. - Filotn,xis; A, en tallo postrn,do eleL. clavalwn; A', en tn,lJo erecto del mismo;
B, en t¡Lllo de L. mancliocanwn; B', bases fol¡n,res del mismo; e, en tallo de L. 8""C'

lae-ba"ba"cte; e', bases foli"'l'es del mismo.



thyoides; subhel'báceos como en L. sanctae-barbarae, o papil'áceos
como en L. clavatll7n.

El tamaño es lllUy variable. Se hallan trofofilos muy pequeños, re-
ducidos, casi escuamiforIlleS, como cn L. thyoides; de 2-3 111mde largo,
como en L. clavatnm; algo mayores, de 7-3 Dlm de largo, como en
Lo subulatum; y otros de hasta 17·19 mm de largo, como en L. man-
diocanum. Esta especie, junto con L. saururus y L. sanctae-barbarae,
presenta las hojas mayores de todo el grupo. El ancho, consideudo
siempre en la porción basa], val'Ía desde 0,5 mm en L. clavatum, hasta
1·1,5 mm en L. sallrurus.

La forma es un cal'ácter bastante constante. Con excepClOn de L.
thyoides, que IH'esenta un dimorfismo acentuarlo, las especies restantes
ofrecen un solo tipo de trofofilos. Estos pueden ser lanceolado-deltoi·
deos, con base angosta y recta, conlO en L. saururus y L. sanctae-bar-
barae; con base abrazaJora, como en L. sotae; linear·de1toideos, lar-
gos, casi aciculares como en L. mandiocanwn; cortos. apiculados, con
una al"ista papiráce3. reflcxa como en L. clavatwn; o aovado·lanceola-
dos como en L. subulatum.

En L. thyoidcs, las hojas prcsentan marcado dimodismo. A lo largo
de los ejcs erectos se disponen cuatro hileras de hojas, opuestas dos
a dos. Las laterales son sublanceoladas, apiculadas, con aústa hialina,
y tienen un sector de la lámina exp:mdido lateralmente; las dO]'sales
son lanceolado·de1toideas, cortamente arista das y las ventrales, tamo
bién muy reducidas, son casi escnamiformes.

La epidel'mis de las hojas es uniestratificada. En vista superficial
se puede observar qne está constituida por células de forma yariable,
generalmente subrectangulares, de contorno sinuoso.

Las ondulaciones pueden afectar a la pared primaria y a la lámina
media o sólo a la pared primaria engrosada. En el primer caso, ha-
blamos de sinuosidades vel'daderas. Son características de la epidermis
de la mayoría de las especies, con excepción de L. clavatwn y L. man-
diocanllln (Fig. 24, e; Fig. 25, B). En estas dos especies, las células
epidérmicas presentan sinuo ida des falsas, es decir, sus contornos son
básicamente rectos, y las ondulaciones se deben a espesamielltos in e-
gulares dc la pared primaria.

Una característica notable de la epidermis, es la especialización de
los márgenes en las especies saxícolas. Esta consiste en la presencia
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Fi~. 22. - Filotaxis- A, CIJ L. s(/w'ur"s; B-B/, cn L. sotae; e, en L. sub"¡,.t",,, ; D,

en eje erccto de L. Ihyoides, dorsal; D', ídem ventral; E, en eje postrado de
L. thyoides, dorsal; E', idem ventral.



de 5-6 hileras de células de posición marginal, con paredes muy engro.
sadas y que presentan gl'andes punteaduras simples en forma de ojal
y sobresalen notoriamente de los márgenes (Fig. 26, A, B). Consti·
tuyen un l'efuerzo mecánico, adquirido probablemente en respuesta a
las demandas del ambiente, ya que las especies que los presentan, L.
saururus y L. sanctae-barbarae, son saxícolas y viven en general en
vegas o prados de altura.

En L. sotae (Fig. 26, C), las células marginales tienen la pared muy
engrosada pero sin prominencias. Las especies restantes no presentan
grupoo mecánicos lHarginalcs.

En L. saururus, la epidermis de las frondes, particularmente en los
márgenes, está cubierta con papilas muy pequeñas. Es la única es-
pecie con esta característica.

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

1. Estomas en bandas definidas, con 1 (raramcnte 2) hileras por banda; célu-
las epidérmicas con falsas sinuosidades, ya que éstas están determinadas por
engrosamientos irregulares de la pared; láminas hipostomáticas L. mandiocanwn

1'. Estomas distribuidos por toda la epidermis, nunca formando bandas de·
finidas.
2. Células epidérmicas con verdaderas sinuosidades.

3. Láminas anfistomáticas, con grupos mecánicos marginales.
4. Margen folíar papiloso L. saltrltrus
4'. Margen foliar liso L. sunctae-barbarae

3'. Láminas epi o hipostomáticas, sin grupos mecáríicos marginales.
5. Láminas epistomáticas L. sotae
5'. Láminas hipostomáticas.

6. Células epidérmicas con sinuosidades muy frecuentes y super.
ficiales L. thyoides

6'. Células epidérmicas con sinuosidades menos frecuentes y
más profundas L. subulatltln

2'. Células epidérmicas con fahas sÜlllosidades; láminas anfistomáticas
L. clavatltln

•• o" ••••••••••••••••• _ ••••••••• , •••••••••• _ o •• ,, ••••••••••• o"

La presencia o ausencia de estomas, su distribución, localización,
densidad y dimensiones, constituyen caracteres de importancia siste-
mática, los cuales, sumados a los aportados por la epidermis, permiten
establecer diferencias precisas a nivel específico.

Los estomas se distribuyen sobre la cara superior, inferior o ambas.
Según estas caractel'ísticas, podemos establecer tres tipos de hojas: a)



Fig. 23. - A. L. subu/ea",n: B, L. sctnctae-barb""ac: e, L. SCtttn,,'us_
Epidermis: izquiercla, epifilo; llerecha, bipofilo



anfistomáticas, con estomas en el haz y en el envés de la lámina (L.
saururus, L. sanctae-barbarae, L. clavatum); b) hipostomáticas, con
estomas solamente en el envés (L. subulatwn, L. mandiocanum, .L.
thyoides); e) epiestomático, con estomas solamente en el haz (L.
sotae).

La localización de los estomas sobre la lámina es más 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-
lización es cal'acterístico de .L. nwndiocanwn. Las especies restantes
presentan estomas dispersos por toda la lámina, entre el margen y la
nel'vadm'a media, sin constituir bandas definidas.

Los estomas son generalmente orbiculares a elípticos, con marcada
tendencia a orbicularcs en L. clavatum, .L. mundiocanum, .L. sotae, .L.
subulatum y L. thyoides; mientras que en L. saururus y L. sanctae-
barbarac tienden a ser elípticos. Están rodeados por un número más
o menos constante de células periestomáticas. Este número fluctúa
entre 3 y 6, pero nunca se observa una mayor complejidad en el apa-
rato estomático.

5.4.1. Ontogenia (Fig. 25, C-F) : Los estomas siguen un curso de des-
arrollo acrópeto y corresponden al tipo perígeno (Pant y Mehra,
1963); es decir, la célula madre del estoma da origen, por una única
división, a las dos células oc1usivas qne se desal'l'ollan en etapas su-
ce",ivas.

La ontogenia de los estomas fue estudiada detalladamentc en L.
saurlLrus. El comienzo del proceso se puede obsCJ.'varen ápices de
hojas muy jóvenes constituidos por células uniformemente isodiamé-
tricas, de paredes muy finas. La primel'a etapa de diferenciación con-
siste tn la aparición de células prismáticas, de contornos angulares y
paredcs más gruesas que las vecinas. Estos l1leristemoides, se diferen-
cian sin ol'den aparente y su tamaño es similar al de las células epi-
dérmicas vecinas.

Por debajo del ápice, el tamaño de las células va aumentando. Este
incremento sc produce tanto en los meristemoides como en las cé-
lulas epidérmicas, aunque por debajo del meristema apical éstas pre·
sentan aún paredes finas, no habiendo desarrollado todavía las sinuo.
sidades típicas de las células adultas. Cuando los mel'istemoides han
alcanzado un tamaño 3-4 veces mayor que el inicial, comienza a for-
marse el ostíolo. Este se insinúa primero como una especie de ojal,
de paredes engrosadas, apenas entreabierto.



Fig. 240. - Epidel'tnis: A, L. sotcte,. E, L. thyoides,. 0, L. "'ctncNoectn",,,,. en todos:
izquierda, epifilo ; derecha, hipofilo ; e', baJlda estom{,tica, detall,; tlel engrosamiento
de la pared en C.



Después de esta etapa, el desarrollo es más rápido. Una vez iniciado
es ostíolo, comienzan a engrosarse más las paredes y a Eepara]'~elas
células oclusivas. Esta separación progresa a partir de los extremos
del osLíolo y hacia la periferia.

Simultáneamente van aumentando de tamaño }'ápidamente las cé-
lulas epidérmicas, hasta ser 2-3 veces mayores que el estoma, yapa-
recen las sinuosic1adesde la pared.

La lIivisión en algunos mel'istemoides ocurre más tempranamcnte
que en otros, y así es posible hallar, cn el mismo scctor de la epi-
dermis estomas ya desarrollados y otros en vías de diferenciación.

Este aparato estomático no presenta verdaderas subsidiarias, pel'o
sí se observa un número más o menos constante de células acompa-
ñantes.

En la pagma siguiente se presenta un cuadro sinóptico donde se
rcsumen los caractel'es estomáticos.

El mesófilo es de gran simplicidad histológica. No se observa di-
ferenciación en capas fotosintéticas o de otra naturaleza. La mayoría
de sus células, excepto en las capas más cercanas al haz vascular, pre-
6entan abundantes cloroplastos.

En la maY0l'Ía de las especies, el mesófilo está formado por parén-
quima esponjoso, homogéneo. 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. clwvatum, L. mandioca-
num, L. sotae y L. subulatum.

En otras especies, el mesófilo puede estar formado por células 2-3
veces más largas que anchas, separadas entre sí por grandes espacios
intercelulares. Este tipo de mesófilo es característico de L. saul'Ul'US
y L. sanctae-bal'bal'ae.

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

Generalmente cerca de la nervadura media, el mesófilo pasa a ser
un tejido más compacto; sus células disminuyen de tamaño y los es-
pacios intercelulares se hacen muy pequeños o desaparecen.

En L. thyoides y L. clavatum, esta "vaina" tiene las células con las
paredes algo engrosadas con respecto al resto del mesMilo.



Fig. 25. - EpiJermis A-B y oJltogcnia <le los e,tomas (J-F: A, L. clctvalmn; epifilo;
.d', hil'0filo del mi··mo; B, detalle del engroslLmiento de la pared en A: e-F, etapas
de la ontogenia de los estomas en L. SctW·W·llS.
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Fig. 26. - Morfologb interna de los trofofilos : A, secci6n transversal del margen foliar
de D. sU""""us; A', hipofilo y mes6filo del mismo; E, margen de L. sunctue-bm'bm'ae;
E', hipofilo y mes6filo del mismo; C, margen de L. sotae; C', hipofilo y mes6filo del
mismo.



Los primordios foliares nacen cerca del meristema apical. Según
algunos autores, la hoja se desarrolla a partir de un grupo de células
epidérmicas CWigglesworth, 1907), o de acuerdo con otros, de una
sola (Hartel, 1938).

Las hojas jóvenes están formadas por una masa mel'istemática en
activa división.

La nervadura se ongma más tardíamente, en la parte basal del
primordio, y CI'eceen forma basípeta y acrópeta. Sólo en uIJa etapa
posterior paJ'ece unil'se a la estela, según algunos autores por un a el i-
fcrenciación de elementos corticales (Turner, 1924).

Las hojas de Lycopodillm son uninervias. El haz se origina en el
nlt'ástema basal del primordio.

El protoxilema del haz es endarco. Está constituido por traqueidas
con eugrosamientos anilla dos o falsamente escalal'ifonlles, los cuales
e originan por la aparición de Habas verticales entre los anillos de

las traqueidas anulares. No hay floema diferenciado.
Por lo general el parénquima del mesófilo se torna compacto y for-

ma una especie cle vaina de células con paredcs engrosadas o no, ro-
deando al haz vascular. No se observó, endodermis.

La especialización en las hojas de Lycopodill11't es uno dc los ca"
l'acteres que lnás se han tenido en cuenta para proponer tipos mor·
fológicos dentro del género, y uno de los que más han sido utilizados
para elaborar los distintos sistemas de clasificación.

Así, los tipos consiclerados más primitiyos, se caracterizan por el
isomorfismo. Los esporofilos son iguales en forma, tamaño y dispo-
sición a los trofofilos. Dentro de este tipo morfológico, se agrupan las
especies saxícolas, terrestres o epífitas con tallos erectos.

Las especies terrestres con diferenciación caulinar, son las que han
logrado mayor protección del esporangio, mediante la especialización
máxima de los espol.'ofilos. Estos son muy diferentes de las hojas es-
tériles, generalmente algo cuculados y encerrando el esporangio. Acle·



Fig. 27. - Morfología interna de )05 trofofilos: A, epifil0 de L. sotCtC; B, hipofilo de
L. eZc(vcttWlt; e, nervadura media de L. mancliocan1t1n.. D, r;ervadura media (le



más, el carácter más interesante en estas plantas es que los esporofilos
están separados de las hojas estériles, constituyendo áreas bien defi.
nidas y conspicuas (estróbilos).

Los estróbilos, con la apariencia de pequeñas espigas amarillentas,
tienen de 3 a 10 cm de largo por 4-6nun de diámetro y se localizan
sobre ejes áfilos o subáfilos de distinta longitud, simples o ramifi·
cados.

Ent~'e estos dos extremos de especialización, hay tipos transicionales,
cuyos csporofilos no forman verdaderos estróbilos pero se agrupan en
áreas terminales bien conspicuas.

Las hojas fértiles de estas áreas pueden ser iguales en forma, pero
más breves que los tl'ofofilos, o bien bastante di~tintas de aquéllos.
Estos tipos transicionales se encuentran generalmente en las especies
epífitas con ejes péndulos.

En el grupo de especies del noroeste argentino puede encontl'arse
los tres tipos anteriormente descritos.

El primero de ellos está representado por L. saururus, L, sanctae-
barbarae, L. mandiocanllm y L. sotae. En estas especies los trofofilos
y csporofilos son iguales en forma, tamaño y filotaxis.

En L. subulatwn, epífito, pénd.ulo, los esporofilos se agrupan en
áreas fértiles terminales de hasta 20 cm de largo, dicótomas, Se dis.
ponen en forma dec~sada, conlO los trofofilos, pero son nlás pequeños,
cuculados, con lámina abrazadora, la cual sin embargo, no cubre to·
talmente el esporangio, el que sobresale visiblemente.

La condición más avanzada del grupo se presenta en L. clavatum y
en L. thyoides. En embas especies los esporofilos son aovado-deltoi.
deos, apiculados, levemente cuculados, con el margen el'oso-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 2-3mm)
y reflexa. Los esporofilos se agl'llpan en verdaderos estróbilo~ termi-
nales, sobre ejes subáfilos ramificados dicotómicamente.

6.1.1. Filotaxis (Fig. 28) : En las áreas fértiles se presentan tres tipos
de filotaxis: espiralada, decllsada y pselldoverticilada.

En L. saururus y eS)Jeciesafines, donde hay isomorfismo foliar, los
esporofilos son espüalados y la fracción filotáxica es la misma que la
de los trofofilos.

En L. thyoides, la ijlotaxis de las áreas fértiles es diferente de la
de las estériles. En los trofofilos la disposición es tetrástica; los espo-
rofilos son espiralados y tienen llna fracción filotáxica de 3/8 (Fig.
28. C').



Fig. 28. - Filotaxis de las áreas fértiles: A, en tallos subáfilos de L. elavulmn,. A',
en estróbilo de L. eluvalmn,. B, área fértil de L. subu/ctltlm,. C, en tallo subáfilo de
L. lhyoicles,. C', en estróbilu de L. lhyoicles.



En L. subul(¿tum, L. sotae y L. clavatum, la filotaxis de las áreas
fértiles es similar a la de las estériles. Los esporofilos de L. sl¿bulatwn
son decusados (Fig. 28, B) ; los de L. sotae y los de L. clavatum pseu-
doverticilados, pel'O mientras que en las área estériles del segundo el
número de ortósticas va de 5 a 7, en las fértiles la disposición es gene-
ralmente tetrásica (Fig. 28, A').

Los esporangios de Lycopodiwn son usualmcnte globulal"~s, reni-
formes y cortalllcnt~ pedicelados.

Cualquiera sea la forma o posición de los esporofilos, el esporangio
siempre se localiza abaxislmente con respecto a aquéllos, ya sca en su
axila o sobre la lámina, cel'ca de su inserción en el tallo.

En el primer caso, el esporangio es axilar. Este tipo se encuentra
en las especies con hojas isomorfa3. En las terrestres con estróbilos de-
finidos, los esporangios nacen sobre la superficie de las hojas; es de-
cir. son epifilos.

Los esporangios no reciben vascularizaciól1. El haz foliar pasa cerca
de la base del pedicelo, pero no penetra en él.

La dehiscencia tiene lugar a lo largo de una línea transversal de
debilidad de la pared del esporangio; es una faja formada por células
de paredes más delgadas que la'> l'estantes epidérmicas.

6.2.1. Epidermis (Fig. 32) : Esta presenta características mOl'fológicas
que permiten establecer grupos de especies.

Está formada por células con paredes sinuosas y engrosadas. Las
sinuosidades, su frecuencia, uniformidad y la magnitud de Jos espc-
samielltos de la pared, son los caracteres más salientes y sobre la base
de lo~ cuales se pueden establecer tl'es tipos:

a) Epidermis formada por células con paredes uniformemente en-
grosadas, en espesores de 31.1, o a veces nlás, con sinuosidades amplias
y generalmente poco profundas, presente en los esporangios de las
espccies saxícolas y epífitas.

b) Epidcrmis constituida por células con paredes débil y uniforme-
mente engrosadas, en espesol'es (11; no más de 1,5/-" con sinuosic1ades
generalmente profundas, como en los esporangios de L. thyoides (Fig.
32, E).

e) Epidermis formada por células con eng~'osamientos despal'ejos,
localizado en los valles y las cr~stas de las sinuosidades, que suelen



Fig. 29. - EsporoAlos : A, L. ",ctndiocltnwn; B, L. Sct1",",·US ; e, L. solae; D, L. sanco
lae·bcl>·ba,·cte; E·E', parte del área fértil y esporofilo de L. subulal •••,,; F-F', esporo-
tilo y esporangio de L. elavatu",; G, esporofilo de L. thyo'ides.



ser bastante profundas; este último tipo es caractel'Ístico de L. clava-
tll1n (Fig. 32, F).

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

El primer indicio del esporangio es la activa división periclinal
de 1·2 células epidérmicas del eje caulillar, muy pl'óxilnas a la inser-
ción del esporofilo. En plantas con estróbilo, estas células iniciales
pertenecen a la epidermis abaxial de la hoja conespondiente, y se
sitúan sobre la nervadura media, cercanas a su base (Bower, 1894).

La capa más basal, formada por divisiones de estas células, dará
origen al pedicelo del esporangio y a su porción pl'Oximal. La capa
más superficial se seguirá dividiendo activamente y originará externa-
mente la pal'ed e internamente el tejido arquespórico.

La pared del esporangio está formada, al principio, por 6-7 ('apas
de células con citoplasma den50 y grandes núcleos. Posteriormente se
reduce el número de capas parietales a 4, la mí" interna de la~ cuales
comienza a transformarse en un tapete nutricio, que se inicia nn poco
antes de la difel'enciación de los esporocitos y que, como en la ma-
yoría de las Pteridófitas, no se desintegra durante la formación de las
esporas.

Los esporocitos se presentan COlnocélulas grandes, con nÚ"1eos vo-
luminosos y citoplasma viscoso, que flotan en un medio denso. Pos-
teriol'lnente, estas células se dividen dando origen a las tetradas de
esporas.

La pared del esporangio sufre un proceso de rápido engrosamiento
y alcanza prácticamente su estado adulto cuando comienzan a diferen-
ciarse las tetradas. Al separarse las esporas, aún persiste el tapete y
la pared del esporangio ha logrado su estructura adulta.

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

En las esporas pertenecientes a plantas Cl1Yosesporofilos no se agru-
pan formando estróbilos, la ornamentación suele ser foveolada, rugu-
Jada (conugada) o mixta (foveolado-rugulada), comprometi(;ndo só-
lo a la cara distal, mientras que la proximal es lisa.





En las esporas provenientes de plantas con estróbilos definidos, la
exina es gencralmente reticulada y amhas caras, proximal y distal, se
encuentran ol'namentadas.

6.3.1. Pared de la espora: Sólo existe un auálisis detallado de la es-
tructUl'a de la pared de la espora, para L. davatUln (Afzelius, 1956).

Observada con microscopio electrónico, la cxina de la espora en es-
tas especies aparece dividida en dos capas: una externa, que presenta
una estructura en laminiJlas concéntricas, y otra interna, de co sisten-
cia granular y cuyos límites son poco netos.

Las laminillas qne forman la capa externa están a sn vez compues-
tas por otras laminillas más finas aún, y éstas últimas a su vez, por
gránulos en capas. Las laminilas no siempre son continuas; suelen di-
vidirse o bifurcarse.

Se ha podido comprobar que esta estructura es real y 1]0 producida
por tratamiento químico, ya que se obsel'va también en esporas ace-
tolizadas. Se ha observado también que en las esporas tratadas con
ácido crómico o con hidróxido 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 indicaría que la sustancia que forma la
pared de la espora en L. clavatUln no sería en l'ealidad, eSlJoropole-
nina (sustancia o sustancias que componen la pared de las esporas en
la mayoría de las Pteridófitas), ya que ésta está urganizada estructu-
ralmente en forma de retículo espacial y no laminar (Frey- issling,
1953).

Esta podría ser una de las razones por las cuales la germinación
de las esporas en e~te grupo resulta tan dificultosa y lenta. Además
.le la extraordinaria estabilidad de la pared, desde el aspecto químico,
su estructura laminar ohece una enorme resistencia mecánica.

Algunos autores (Wilce, 1955; Frey-Wissling, 1958) citan la esca-
rificación de las esporas, el uso de S04.H2 o calor como mecios para
lograr una germinación más rápida, pero tales métodos no han re-
sultado satisfactorios con nuestro material.

6.3.2. Tipos morfológicos: Según las características de la pared de
las esporas, podemos establecer cuatro tipos mOl'Íológicos fundamen·
tales:

a) Esporas foveoladas: con b pared cribada por fósulas q e no la
atraviesan totalmente (es decir, no llegan hasta la intina), de 1]0 más





Fi~. 32. - Epidermis del espol'angio : A, en L. sau'"'t1"us; B, en L. 1Iumdíocanurlt;
e, en L. sotac; D, en L. subulaturlt; E, en L. thyoides; F, en L. clav(ttwn



de 1-1,2p. de diámetro por 1-1,2p. de profundidad, separadas entre
,,:.Í por una distancia más o menos variable.

b) Esporas ruguladas: en las cuales la superficie de la exjna pre-
~ellta elevaciones y depresiones de altura y profundidad más bien
constante, sinuosas e irregulares, varias veces nlás largas que anchas.

e) Esporas foveolado-l"Uguladas: en las cuales la exina es foveolada,
como se ha descrito para el tipo a), pero la superficie illterioveolar
I-epTe~enta rugulada, similar al tipo b).

d) Esporas l'eticuladas: en las cuales la exina presenta dos capas
bien lIiferentes, la más externa o sexina, con elevaciones claviformes
cuyos extremos se unen frecuentemente formando un retículo com-
nIeto o más o menos incompleto según los casos, de lúmenes p~'ismá-
ticos o irregulaTes; y otTa nlás interna o nexina, que fOl'ma una capa
de no más de 1 ,p. de espesor, lisa y bl'illante, 3·5 veces más fina que
la sexina; el retículo cU.bl'elas caTas proximal y distal, aunque suele
sel' incompleto cerca dc la lesura.

El tipo foveolado se presenta en L. subulatll1n, L. sotae (ambos epí-
ritos péndulos) y en L. sanetae-barbarae (saxícola). En esta última
especie, las esporas son de mayol' tamaño (51 p.) que en las dos pri-
mel'as, cuyas dimensiones oscilan C?ntl'e37 y 411-" (Fig. 34, E; F.; G).

El tipo rugulado apal'ece sólo en L. ma.ndioeanwn (epífito el'ecto).
Esta especie pl'esenta las espol'as más pequeñas del gl'UpO(Fig 34, D).

El ripo mixto, foveolado-rugulado, se halla en L. saururus (~axícola,
afín a L. sanetae-barbarae). Las espOl'as de L. saururlLS son, por su
ornamentación y tamaño (471-"), intermedias entre los tipos antes men-
cionados (Fig. 33, C).

El tipo de Ol'namentación de las esporas de L. saururus no tiene an-
tecedentes en trabajos sobre el lema. Todos los autores las ilustran y
descrihen como estrictamente foveoladas. Knox (195'0) las ubica entl'e
las pertenecientes al grupo de L. subulatum, de las cuales .lifieren,
sin embargo, por la morfología de la exina y por su mayor tamaño.

Las espOl'as con exina l'eticulada apareceu en plantas con diferen_
ciación caulinar y estrobilar manifiesta: L. clavatum (Fjg. 33, A) y
L. thyoides (Fig. 33, B). En la primera de ellas el retículo es apre-
tado, de lúmenes ¡:>rismáticos, estrechos, completo en la cara distal
e incompleto en la cara pl'oximal, especialmente cerca de la lesura,
(londe aparece desorganizado. La~ espol'as son medianas (37.5 u).

En L. thyoides el l'etículo exhihe .lúmenes amplios o irregulares, y
muros más altos que en L. clavatum. Sus esporas mn dI:' mayor ta-
maño (421-").





Las esporas de L. magellanicum no fueron incluidas en este estudio
debido a que no se contaba con material fértil del área.

Lycopodiwn clavatwn (Fig. 33, A)

Espoms globoso-tetraédl'icas a subglobosa~; E: 37 (37,5) 43 X P: 33
(35) 37 ¡L. Contorno ecuatorial .;ubcil"cular, ángulos muy redondeados,
lados mal.'cadamente convexos. Cara distal globosa, hemisfér!ca. Cara
proximal cónica, facetas cÓ>ncavas.Radios de la lesura de 14 (15)
16,51" de longitud no llegando hasta el ccuador; labios ondulados y
devados. Exina ecuatorial de 4,5 (5,8) 6 ¡L de espesor, reticulada, no
étdelgazada en los ángulos; el retículo pasa a la cara proximal siguien-
do parcialmente el recorrido de la lesura. Nexina ecuatol'ial de 0,5-1 ¡L

de espesor. Sexina 3-4 veces el espesor de la nexina; altura muros 3
(3.8) 4,5 j1. Lúmenes del retículo irregulares subpentagonales o sub-
hexagonales, de 2 (2,5) 3,5 J.t de diámetro aproximado, abiel"tos e in-
completos en la cara proximal.

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

Espúras globoso-tetraédricas; E: 32,5 (35) 37 X P: 32 (34) 35,5 ¡Lo

Contorno ecuatorial subtriangular o subcircular, siendo abundantes
las esporas de ambo.>tipos. En el primcr caso los lados son convexos
y en el segundo casi rectos. Cara distal globosa. Cara proximal cónica,
facetas convexas. Radios de la lesura de 12,5 (14) 1611. de longitud,
no siempre llegando hasta el ecuador, Inuy fina, a veces algo ondu-
lada. Exina ecuatorial de 2,3 (2,4) 2,5 ¡L de espesor, adelgazada en los
ángulos en las, esporas de contorno subtriangular, y dc espesor uni-
fOI·meen las de contorno subcircular, aunque este cal'ácter varía con-
siderablemente; rugulada en ambas caras, aunque en la cm:a proximal
la ornamentación es menos marcada.

Material estudiado: Tucumán, Quebrada dc Lules, lego S. Schreiter
(LIL 92348').

Esporas globoso-tetraédricas; E: 47,5 (51) 55 X P: 35 (38) 40 /lo
Contorno ecuatorial subtriangular, ángulos redondeados, lados con-



Fig. 3,1.- Esporas de: D, L. mandiocan",n,. E, L. sanclac-ba"b,tI'C1c ,.
F, L. soltlc,. G, L. subaZal"".



vexos. Cara distal globosa. Cara proximal cónica, faceta s ¡'ectas a casi
rectas. Radios de la le5ura de 25 (26) 27,5 p. de longitud, negando
hasta el ecuador, con labios casi rectos. Exina ecuatorial de 3,5 (4)
5 ¡lo de espesor, lisa en corte óptico, muy adelgazada en los ángulos.
Nexina ecuatorial fina, sexina 2·3 veces el espesor de la nexina. Cara
distal foveolada, cara proximal lisa; Ioveolai de hasta 1,03 p. de diá·
metro. separadas 1,2 (3) 4,5 p. entre sí.

Material estudiado: Jujuy, Santa Bárbara, Sierra El Centinela, lego
E. de la Sola 2883 (LP).

Esporas globoso-tetraédricas; E: 45 (47) 52 X P: 35 (~8) 40 p.. Con.
torno ecuatorial subclrcular a subtriangular, en algunas esporas algo
tl'ilobado por adelgazamiento de la exina en los extremos de la le-
Hua; lados convexos. Cara distal globosa. Cara proximal cónica, la.
cetas J'ectas a algo convexas. Radios de la lesura de 20 (21) 22 p. de
longitud; labios generalmente ondulados, llegando casi hasta el ecua·
doro Exina ecuatori¡¡l de 2,5 (3) '1p. de espesor, casi o nada adelga.
lada (;n los ángulos. Sexina ecuatorial 3·4 veces el espesor de la neo
";1',a. Cara distal foveolado-rugulada; cara proximal lisa; foveolas de
1119o más de 1 J.t de diámetro, separadas entre sí 2 (3,5) 5 p..

Material estudiado: Salta, Santa Victoria, lego E. de la Sota 4118
(LP); Jujuy, Santa Bárbara, Sierra El Centinela, lego E. de la Sota
2284 (LP).

Esporas globoso-tetraédricas; E: 35 (37) 39 X P: 27,5 (30) 35/~'
Contorno ecuatorial subtriangular, ángulos ledondeados. Cm'a dislal
globosa. Cara proximal cónica, facetas algo convexas. Radios de la
lesura de 17,5 (18) 20 J.t llegando siempre hasta el ecuador, con la1ios
rectos o algo ondulados. Exina ecuatorial de 1,3 (2,4) 2,5 p. de espe-
~or, adelgazada en los ángulos. Sexina aproximadamente 3 veces la
nexina. Cara distal foveolada, cara proximal lisa; foveoladas de a go
menos de 1 p. de diámetro, separadas entre sí 2,5 (3) 5 1).,.

Material estudiado: Tucumán, Chicligasta, El Saladillo, lego T. Me-
ye)' 18010 (LIL).



E poras globow.tctraédricas; E: 40 (41) 42,5 X P: 30 (35) 37,5 ¡L.

'Contonlo ecuatorial aproximadamente subtriangular, a triangular en
;11guno5casos; ángulos redondeados y a veces algo acllatados, Jados
convexos. Cara distal hemisférica, globosa. Cal'a proximal cónica; fa-
l:etas lIgeramente convexas. Radios de la lesura de 21 (24) 27 fL de
longitud, llegando hasta el ecnador; labios rectos, en algunas esporas
levemente ondulados. Exina ecuatorial de 1,2 (2) 2,5 fL de espesor, ade1·
gazada en los ángulos. algo ondulada en corte óptico. Nexina eCHato-
J-ial muy fina. Sexina 2-3 veces la nexina. Cara di3tal foveolada; ..:<1ra
proximal lisa. Supedicie de la exina con ondulaciones y depres -'ones
cle poca magnitud entre foveolas; éstas aproximadamente de 1 ¡t de
diámetro, sepal'adas entre sí 1,5 (3,6) 6 "t.

Material estudiado: Tucumáll, Chicligasta, Las Pavas, lego T Jl.C-

yer 13011 (LlL).

Eycopodiunt thyoides (Fig. 33, B)

Esporas globoso-tetraédricas; E: 38 (42) 44 X P: 27 (2R) 30/1. Con-
torno ecuatol'Íal subtrianglllar o subcircular, ángulos I'edondeados, la·
do~ convexos. Cara distal globosa. Cara proximal cónica, facctas eon-
"exas. Radios de la lesura de 12 (15) 16,5 fL de longitud llegando hasta
el ecuador; labios inegulares, ondulados, prominentes. Exina eruatú-
rial de 4 (4,7) 5 ¡L de espesor, no adelgazad a en los ángulos, J'cticu
lada. Cara distal reticulada, cara proximal lisa sólo en las proximida-
des de la lesura. Nexina ecuatorial de 1 fL de cspcsor. Scxina de 3-4-f>
veccs el' espesor de la ncxina; altura muros 2 (2,3) 3 ¡L. Lúmenes ine.
g-dares, de 6.2 (8) 11 ¡L de diámetro, incompletos en la cara pwximal.

:;\Iaterial estudiado: Bolivia, Sud Yungas, Chulumani, lego Bric1aro
lli 4·171 (LP).

63.4. Clave para la determinación de las especies de L)'copodiwn ba
sada en lu morfología de sus esporas

A. Esporas reticuladas.

B. Retículo de lúmenes amplios, de 6,5 (8) 11,u de diámetro; cara pro-
ximal con facetas convexas; esporas de 42 X 28,u ,,"','" L. th)'oides

BB, Retículo de lúmcnes menores, de 2 (2,5) 3,5,u de diámetro; cara pro-
ximal con facetas cóncavas; esporas (le 37,5 X 35,u "., .. , L, clavatum

AA. Esporas 110 reticuladas.
B. Esporas fovcoladas o foveolado.fosuladas.

C. Esporas foveoladas.



D. Esporas de 37 X 30 ¡.J. .,.,.,",',"""' •• "', •• ',. L. sotae
DD. Esporas mayores.

E. Esporas de 41 X 35 ¡.J. •• ", ••.• ' •• "",.,,. L. subulatum
EE. Esporas de 51 X 38 ¡.J. '."', •• ,',',' L. sanctae·barbarae

CC. Esporas foveolado·fosuladas, de 47 X 38 ¡.J. .,"".,",' L. saururus
BB. Esporas ruguladas, de 35 X 34 ¡.J. ,., •• ,' •••••••• ,'.,., L. mandiocanwn

6.3.5. Discusión: El estudio de la,; esporas ha resultado casi siempre
un elemento valioso para resolver problemas sistemáticos.

En este aspecto, sobre la familia LYCO]iOdictceae, son escasos los
¡raba})s críticos o de conjunto. Gracias a Knox (1950), ~e conoce más
() menos la morfología de las espüras de Ly>copodiuln, principalmente
I"n lo que se refiere a la ornamentación de la exina. Wilson (:1936),
Wilce (1955) y HaITis (1955), también hacen algunús aportes al

tema.
La nuyoría de estos autores coinciden, en líneas generales, en que

la mayor distinción posihle es entre esporas pertenecielltes a los uos
;!l'UPOSmayores: Huperzia y Lycopodiwn. Más aún, que enlTe espo-
ras provenientes del mismo tipo morfológico, las diferencias suelen
H'l difíciles de apreciar y muchas veces se reducen a tanlaño (W ilson,
1036; Wilce, 1955).

Pichi-Sennolli (1958') trató- de generalizar los tipos de Knox y de
HaITis, y aplicados a los cuatro géneros scgregados por Rothmaler
(:!.944): Huperzia, Lycopodiwn, Diphasiunl y Lepidotis, y hall,) que
la única distinción posiblc era cutre Huperzia y los otros tres gé.
neros.

Las investigacioncs quc hemos hecho sobre el grupo dc especies del
noroeste argentino, si bien escasas en númel'o, pero representativas de
.('2~i todos los tipos morfológicos del género, 110S permiten llegar a las
siguientes conclusiones:

a) Que las esporas reticuladas apal'ecen siempre en plantas tcnes-
tres con diferenciación caulinar y con estl'óbilos definidos. En este
¡"rupo. las esporas son morfológicamente bastante unifúrmes. Es ne-
ccsari0 apelar a caracteres como tamaño ]'elatjvo, tipos de rctíeulo,
"al'Íae ión en la altura de los. mul'OS, espesor relativo de 1a sexina y
la ncxina, etc., para separar las especies.

b) Que las esporas pmtenecielites a las especies referidas de Huper-
zia. e:; deci r provenientes de plantas sin diferenciación cauliT:ar lli
e8lrobiJar, no son lllorfológicamente uniformes, sino más bien pre·

.'entan tantos tipos como subgrupos pueden establecerse bajo el gé.
l)erO (o suhgénel'O) citado.



c) Es evidente que la diversidad morfológica es mayor en Huperzia
qut' en Lycopodiwn, tanto en lo que l'especta a la morfología etreta.
tiva como a la reproductiva, y esto se manifiesta tamLién en las es-
l-,oras.Estos hechos apoyarían la idea de que Iluperzia no es en l'eali.
i'ad un grupo homogéneo, sino que representaría un conjunto de di·'
fel'entes líneas de especialización.

Las esporas de Lycopodium germinan rápidamente o después de un
lapw considerable. En general, :'Jarece ser que las especies tl'opir;ales
~ermilJan rápidamente y producen protalos verdes y epígeos, mien.
tras que en las especie,; de regiones templado-frías, la germinación es
más lenta y es común encontrar gametofitos subterráneo~ y sin doro-
fjl" (Sporne, 1968; Foster, 1961.).

Los protalos epígeos son verdes, fotosintéticos, ramificados, <le unos
pocos milímetl'os de longitud, y suelen desarronar~e más o menos
rápidamente. La aparición de los órganos sexualp,s puede tardar de 8
meses a 1 año aproximadamente (L. alopecuroides, L. inundat/lm, et-
cétera) .

Los protalos subterráneos son acIoróticos, de mayor tamaño qut' los
t;Jígeoo (hasta 2.2,5 cm) y viven durante largo tiempo, tardando de
ti ::. 1') años pal'a producir gametangios (Bruchman, 1298; Charnber·
Jain, 1910; HoIloway, 1920; Spessard, 1922; Smith, 1938). Este tipo
"e encuentra en L. clavatum.

Hay algunos tipos intermedios, de hábitos scmisuhten:áneos, e;; de.
ór. con una porción hundida en el sustrato, sin clorofila, y otra emer-
¡;ente, fotosintética (L. selago, L. complanatum).

Para algunas especies epífitas, afines a L. phlegmaria, se han des·
crito protalos rudimentarios, subt~rráneos, sin clorofila" ramifi(:ados,
con crecimiento apical (Sporne, 1968).

7.'2. Ttpos morfológicos

Brudlluan (1989) estableció 5 tipos morfológicos bá~jcos:

a) Protalos subterráneos, discoideos o cónicos, con la superficie
.101'saldeprimida o irregular, con simetría bilateral (tipo L. clavatum).

b) Pro talos subterráneos cónicos, con base aguzada y extremo su-
,Ft'rior capitado, con simetría radial (tipo L. complanatum).



e) Protalos subterráneos a superficiales, cónicos, cilíndricos o acha-
w(Jos (tipo L. selago).

d) Protalos bl'eves, cilíndricos, con la parte superior lohulada, emer-
gente y fotosintética (tipo L. inudatum).

e) Protalos alargados, ramificados en forma aparentemente mono-
!jodial, saprofíticos (cl:ecen a menudo sobre cortezas podridas), y que
frecuentemente tienen la capacidad de propagarse v¡~getati amente
(tipo L. phlegmaria).

Para mu·~hos autores, estos tipos representan líneas evolutivas dife-
rentes y por lo tanto deben ser asignados a géneros distintos (Bruch-
lUan, !898; Rothnüiler, 1944; Boivin, 1950; Love & Love:, 1958). Para
otros, los tipos de Bruchman son sólo formas ecológicas, adaptadas a
cOlldicione ambientales diversas (Holloway, 1919; Lan;,j., 1920). Bo-
wer (1935) sintetiza estas opiniones estableciendo las tendencia~ evo-
lutiva~ del gametofito según tres líneas fundamentales:

a) Protalos superficiales, con tcndencia a la nutrición autótrola.
b) Protalos subterráneos, micorrízicos.

'-~)P)'otalos epífitos, especializados hacia una nutrición saprofítica.

Los resultados de estudios experimentales posteriores (Freeberg y
Wctmore, 1958) contribuyeron a ampliar este aspecto. Se observó que,
c:nltivándose en idénticas condiciones y sin el concurso fungal en es-
pecies diferentes se lograba obtener gametofitos morfológlcamente muy
>.emejantes entre sí. Esto apoyaría la idea de muchos autores (1I0110-
way, 1920) de que los protalos de Lycopodiwn podrían haber sido
ori.ginalmente muy similares. Estos protalos primitivos h'1brían H~nido
(·1 aspecto de una masa más o menos ramificada, con simetría radial,
fotosintéticos y epígeos. La divergencia posterior se debería a su aso-
ciación con hongos. El concurso fungal habría permitido una mayor
iHlaptación del gametofito, y consecuentemente, una mayor Jiversi-
,hd morfológica.

Este inteIesante problema aún no está resuelto. Pl'Obahlementc una
profundización en este campo resolverá en el futul'O algunos de los
interrogantes que se presentan en la sistemática del género.
7.3. Desarrollo

La división inicial de la espora da, en primer té]'mino, dos células
hijas de tamaño similar (Bruchman, 1898). De estas dos célnlas, la
basal 0rjgina los rizoides y aparentemente, no experimenta nUevas di.



VISIOnes.La apical en cambio, se divide activamente. Los gametofitos
subterráneos expel'Ímentan un descanso de un año, apr~;Aimadamel1te,
untes de continuar su desarrollo, después de cstas primeras di isiones.
A esta altura, el gametofito consiste en una masa de 5·7 células. El
tl{'~arrollo posterior depende de la asociación con honf;0s, probable-
mente Ficomicetes. El concurso fungal parece ser nec<osal'Íotambién
en muchos casos, para el desarrollo de protalos fotosintéticos (Foster,
1961) .

Se ha comprobado de manera experimental que el uso de nutrien-
tes apwpiados sustituye eficazmente a los hongos. La adición de saca-
rosa al medio permite el desarrollo de protalos normales, que produ.
cen gumetangios también normales después del período acost mbrado
de 6-8 meses, sin la necesidad de la asociación COllmicorrizas.

Los órganos sexuales se forman sobre la superficie dorsal del p.ro·
talo.

En algunas especies de Ly,copodium considel'adas pl'Ímitivas (L.
lucidalwn), pueden apal'ecer los órganos sexuales mezclados (Snes-
Mard,1922), pero en la mayoría se localizan en grupos diferente" en
1a cara donal del game!ofito.

Los anteridios de Lycopodium (como en helechos eusporangiaJos y
ElJuisetwn) sobl'esalen brevemente de la superficie del pro talo. La
porción que emerge, corresponde a la pared estéril, mientras que la
porción fértil está hundida en el tejido del protalo. Muchos autores
,.knominan a la capa estéril, "capa opercular", por su función en la
..lescarga de los anterozoides. Esta zona opercular, en Lycopodiltlli y
I:'n helechos eusporangiados, está reducida a una sola célula. que se
l"Ompea la madurez del anteridio. Los anterozoides son biflagelados.

Los arquegonios se originan en fOl'ma similar a los anteridios, a
partir de una sola célula superficial, cuyas primeras divisiones son
periclinales. En algunas especies, es imposible distinguir un gal1letan.
g-io de otro en las etapas iniciales de su desarrollo (Spessar , ]922) .

Los arquegonios están formados por un cuello que emerge del pro.
talo y un vientre, que incluye la oósfera, inmerso en el tejiflo del
~~ametofito.El cuello del arquegonio puede ser bastante laroo (6.14
<:élulas del canal del cuello)', en protalos subterráneos, :'1lientras {lue
en prl)talos verdes fotosintéticos, epígeos, puede ser muy corto (l sola
,'élula del canal del cuello). El número de células del canal del cuello



parece tener importancia filogenética. Se iría reduciendo desde un
.l:úmero alto de 7-14 (Ly,copodium sería, entonces, el extr(;mo infel'ior
de unn serie Ioeduccional) hasta lograr la condición más avanzada,
presente en heledlos leptosporangiados, donde hay una :-ola célub del
('anal del cuello, binucleada.

A la madurez del arquegonio, las células del vientre y del cuello
,Iegeneran, permitiendo la entrada de los anterozoides. Según algunos
:mtores, las células del cuello del arquegonio exudarían ciel'ta~ sus-
tancias (ácido cítrico, ácido málico, o sales de ambos), que atraerían
a los ¡mterozoides hasta el huevo, actuando como estímulos quín::icos.

ContO se comentó en 1a Intl'Oducción la sistemática del grupo (en
10 referente a sinonimia, consulta de tipos, etc.) fue trata{1a por E. R.
(le la Sota en la "Sinopsis de las Pterodófitas del Noroeste de A rgen-
tina" (1972).

Aquí se hrinda, además de un comentario sobre la historia (le la
[·istemática del género, la cita del material de herbario consultado,
una clave para la determinación de las especies de Lycopodium del
noroeste argentino y una breve considel'ación sobre la distúbución
I~eogriificay rango altitudinal de cada una de ella.

La primera menclOU de este 6ruPO data de 1585; D.ldonaeus rles-
rribió una planta a la cual le dio el nombre de "Lycopodiwn" (pro-
ÍJ3blemente se trataba de L. selago). Dillenius (1741) hizo uno de los
nrimeIOs intentos de clasificación del grupo, describiendo cuatro gé-
neros: Selago, Selaginoides, Lycopodiwn y Lycopodiuides. Todos ellos
~e conocieron desde ese lnomento con10 "selagos" o "licoporlios".

Es probahle que el material de Dillenius fuera en realidad bastante
heler'Jgéneo. Más aún, seguramente habia, entre los ejemplares por
.!l ohservados, dos clases de esporas. Sin embargo, caracteres como la
i"o y heterosporía, presencia o ausencia de lígula y Otl0S, reej-?'l <id·

\ll1irlrían valor cer a de un jglo de pué'. .
o f o. del o'énero linneano LycopodLzun se debeLa prllnera ragmentacIon" . . o

B 1 . (1760) Este autor propuSo tres generos: LycopodLltnL,
a oe lmel . d' . o. 1
Selarro Selaginoides (ya separados por Dillenius). Esta ~vlslOn,a
• b Y d Ad (1763) y Necker (1791) fueron Ignoradas.Igual que las e amson



De este grupo, visiblemente hetetogéneo, Willdenow (18ü2) segregó
el género Bernhardia, reemplazado más tarde por Psilotum Swartz,
y Bernhardi separó, a su vez, Tmesipteris.

Tanto PsilotUln como Tmesipteris fuel'On aceptados rápidamente,
aunque permanecieron incluidos dentro de los licopodios. Contempo-
ráneamente Bernhardi propuso separar LycopodiUln (grupo Selago)
como un nuevo género, al que bautizó Huperzia. Esta denominación
no fue aceptada por los botánicos de la época.

El pl"Ímer intento de segregar los lieopodios sobre la base de la mor·'
fología de sus espOl'as, lo encontramos en la obra de Palisot de Beau-
vois (1804). Este autor propuso seis géneros: Plmwnthus (donde co-
loca L. selctgo o Huperzia y sus afines), Lepidotis, Diplostachium,
Gymnogynum, Selaginella y Stachyginandrum (este último separado
del grupo más tarde por Brogniart).

El sistema propuesto por Palisot de Beauvois fue ignorado, hasta
que Spring (1838) separó Selaginella de los reales licopodios. Este
génel'O fue aceptado inmediatamente y después de la monografía de
ese autor (1850), quedó delimitado tal como se conoce hoy en día.

Kunze (1843) separó 1'1llgénel'O mono típico : Phylloglossum, como
una entidad diferente de Lycopodiwn.

Mettenius (1856) y luego Baker, crearon las familias Lycopodiaceae
y Selaginellaceae. Este último autor, basándose principalmente en la
morfología del esporofito, la posición del esporangio y la localización
de las áreas fértiles, propuw dividir Lycopodiwn en cuatro subgéneros
(Baker, 1887) :

a) Selago: con esporangios axila res e isomorfismo foliar.
b) Subselago: con esporangios agrupados en áreas terminales di.

ferentes de las áreas estériles, pero sin el aspecto de uu verda-
dero estróbilo.

c) Lepidotis: con esporangios localizados en estróbilos terminales
cspiciformes y trofofilos isomorfos.

d) Diphasium: con esporangios en estróbilos terminales y trofo-
filos dísticos y dimorfos.

Además, Baker separó definitivamente las Selaginellaceae (dentro
de las cuales incluía a 1soi¿tes) de las Lycopodiaceae, entre las cuales,
conservaba a Psilotum y Tlllesipteris.

Pritzel (1899) dividió el orden Lycopodiales en dos grandes gm·
. pos: Eligulatae, donde incluía dos familias: Lycopodiaceae y..Psilo-
tacea, y LiguLatae, en las cuales agrupaba SeLaginellaceae, Isoetaceae



y 3 familia' fósiles. Reconocía, dentro de las Lycopodiaceae, a Lyco-
podium, con sólo dos subgéneros, cuyas principales diferencias se ba-
saban en la morfología y organización externa del esporofito y las
¡características del exosporio.

Pritzel (1902), propuso para el primer subgénero, el nombre de
Urostuchya, y agrupó bajo tal denominación, todas las especies de
Lyoopodium con tallos erectos o péndulos, nunca diferenciados en ejes
postrados o erectos, con trofofilos y esporofilos iguales y con espora:>
punteadas (foveoladas) o granulal'es. Para las especies con diferen-
ciación caulinar y estrobilar y con espol'as l'eticuladas, creó· el sub-
género Rhopalostachyr.t.

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

a) Eurostuchys, que incluye plantas con trofofilos y esporofilos
isomoIÍob.

b) Heterostachys, donde agrupa las especies con estróbilos dife-
J:enciados de la pal'te vegetativa.

\Valton y Alston (1938) fragmentaron aún más el género, de la SI-

guiente manera:

a) Subgénero Urostachys, con tres secciones:
Selugo (plantas terrestres, erectas, con isomorfismo foliad,
Subselago (plantas epífitas, péndulas, con isomorfismo foliad
Phlegmaria (plantas con esporofilos diferentes de los trofo-
filos) .

b) Subgénero Cla'L'utostachys (corresponde al grupo de L. clava-
tum) .

e) Subgénero Complanatostachys (corresponde al grupo de L.
davatum) .

d) Subgénero Cernuostachys (L. cernuum y afines).
e) Subgél1ero Lateralostachys (L. laterale y L. diffusum).

El nombre Urostachys fue llevado más tarde, por Hel'ter, a rango
genérico, y bajo este nomhre 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 retención de Uros-
tachys en lugar del nombre genérico válido Huperzia. Los géneros



de Herter fueron extensamente usados por él en su "Index Lycopo-
diorum" y por Nessel (1939). Este último 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 I-Ieterostachys. El otro género, Ly.copodium, es
atomizado en forma similar en un número variable de grupos. (Má3
l'ecientemente, Herter -en su Systema Lycopodiorum, 1950'--, tiende
<1 reconocer sólo dos subgéneros : Urostachys y Eulycopodium. A este
último lo divide en dos secciones: Lycopodiistachys y Cernuostachys,
la primera con 10 series.)

Rothmales (1944) llevó a cabo un minucioso estudio de los licopo-
dios. Consideró que el género puede ser dividido en dos grupos pero
fectámente diferentes, sobre la base de los caracteres generales del ga·
metofito y del esporofito, además de las djferencias en la morfología
de los esporofilos. Este autor fue más allá aún, y estimó que había
bases morfológicas suficientes para subdividir el orden Lycopod'iales
en dos familias. Así, describió la familia monotípica Urostachyaceae.
En trabajos posteriol'es (1954-56), Rothmaler analizó la validez de
los nombres usados hasta el momento y llegó a la conclusión de que el
válido es, efectivamente, I-Iuperzia Bernh., ya que Selago Boeh. (1760)
es homónimo de Selago L. (Scrophulariaceae), y Mirmau Adamson
(1763), fue una redenominación innecesaria de Selaginoides, siendo,
por lo tanto, superfluo.

El género I-Iuperzia incluye, según Rothmaler, las siguientes sec-
eiones: a) I-Iuperzia (con cinco subsecciones), b) Subselago y e)
Phlegmaria. El resto de los licopodios se ubica, de acuerdo con este
autor, en la familia Lyscopodiaceae, con los siguientes géneros: Phi-
lloglosswn, Lycopodium (con tres series: Annotina, Clavata y Obscu-
ra), Diphasium (con dos serics: Complanata y ]essieua) y Lepidotis
(con cuatro series: lnundata, Campylostachys, Lateralis y Densa).

Posteriormente Rothmaler propuso, para el género Phylloglosswn,
la familia monotípica Ph.vlloglossaceae, aunque para muchos autores
(Pichi-Sermolli, 1958) esta segregación es innecesaria, debido a que
Phylloglosswn está innegablemente ligado al complejo Lycopodium
(Thomas, Holloway) y en especial --y embriológicamente- a L. cero
nUllm. Rothmaler creó más tarde la familía monotipica I-Iuperziaceae
(1962) .

Los argumentos usados por Rothmaler para segregar el género Ly-
eopodillln se refieren a: estructura de las esporas, organización del
esporangio, gametofitos, morfología foliar y filotaxis.



También Boivin (1950) analizó la!';posibilidades de subdivisión del
génel'o sobre la base de caractel'es del esporofito y gametofito; este
autor llegó a la conclusión de que no se trata de un grupo natural,
y que puede por lo tanto scr fragmentado en cuatro a siete géneros,
probablemente más aceptables que los actuales. Sin embargo, para
Boivin, esta división no puede ser efectiva ;;in un adecuado conoci-
miento del gametofito de un mayor número de especies.

Pichi-Senllolli (1958) aceptó los cuatro géneros propuestos por Roth-
maler, pero no sus familias; sobre bases modológicas y citológicas,
los agrupó a todos en una sola familia: Lyeopodiaeeae.

También en el aspecto citológico son muy escasos los trabajos de
conjunto. En realidad, sólo pueden citarse contribuciones aisladas (Ni-
nan, 1958'; Mehl'a y Yema, 1956; LOvey LOve, 1958; ete.).

Los estudios citológicos de Ninan (1958), parecen apoyar, en pri-
mera instancia, las ideas de Rothmaler en lo que se reficre a la se·
gregación del género Lycopodiwn. Efectivamente, los recuentos hechos
indican que los cuatro génel'Os propuestos por Rothmalcr tiencn nú-
meros cI'omosómicos diferente~.

Lycopodium tiene 11. = 34, lo que puede ser refeúdo a un número
básico 17. 1ambién en I-Iuperzia, Ninan encontró, en la mayor parte
de las especies examinadas, números del orden de 136, 260 Y 405, to-
das estas cifras factibles de ser referidas a un número básico 17.

Para el géncro Lepidotis se citan números del orden de 78 y 104,
los cuales parecen derivar de un número básico 13, mientras que para
Diphasium se menciona 11. = 24.25, que podría derivar de un número
básico 12. Si bien Diphasiwn y Lepidotis no presentan, entre >:!Í y con
Lycopodiwn, diferencias mol'Íológicas tan grandes como las que se
observan entre ellos y I-Iuperzia, los datos parecen apoyar su separa-
ción como géneros distintos.

Otros autores hallaron n = II o sus múltiplos (Mehra y Yerma,
1956). Lo interesante de esto es que fueron recuentos llevados a cabo
en especies pertenecientes a aplbos grupos morfológicos (Lycopodium
y I-Iuperzia en sentido amplio). Para estos autores, sería factible que
el total, o una parte al menos, del grupo, hubiera evolucionado por
dneuploidía o euploidía, a partir de un número básico n.

Los hechos mencionados, si bien significativos, no son concluyentes.
Basándose en la información citológica que se tiene actualmente, Ly-
eopodium y I-Iuperzia estarían relacionados, pero mientras el primero
Fe caracteriza por una baja poliploidía, el segundo evolucionó a través
de formas con alta poliploidía.
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Como queda expuesto anteriormente, es notorio que la sistematlca
de Lycopodium (salvo la de la sección Complanata, resulta por Wilce.
1965) es muy confusa y contradictoria.

Sería necesario recomenzar, reuniendo la nlayor cantidad de infor-
mación posible. El primer paso sería l'ealizar un cuidadoso estudio
modológico de todas las especies (o por lo menos de los elementos
más l'epresentativos de ,cada grupo). Solamente cuando este aspecto se
,;onozca, recién entonces será posible elaborar un sistema de cla8ifica-
ciún natural para estc grupo de Pteridófitas.

Lycopodium clavatwn: JUJUY: Ledesma, lego E. Villa y P. Legname
2586 (LIL); Camino de Ledesma a San Francisco, lego E. Villa y P.
Legname 3590 (LIL, LP) ; Ledesma, lego A. Cabrera y H. Fabris 16161
(LP) ; Ledesma, Abra de las Cañas, lego E. de la Sota 4453 (LP); Ca.
pital, Lagunas de Yala, lego A. Cabrera y R. Kiesling 20144 (LP);
SALTA:Santa Victoria, Toldos, Cuesta de San José, lcg. Sleumer 3851
(LIL, SI).

Lycopodill1n magellanieum: JUJUY: Capital, Lagunas de Yala, leg.
A. Cabrera y R. Kiesling 20146 (LP); Capital, Lagunas de Yala, leg.
Ao Cabrera y R. Kiesling 20151 (LP) o

Lycopodiwn mandioccuwm: SALTA:Guachipas, Alemanía, lego Ven·
tnri 9822 (GH, US); Tucu JÁ : Famaillá, Quebrada de Lules, leg.
Schreiter (LIL, 92348); Monteros, Quebrada de Caspinchango, leg,
Schreiter (LIL, 92341) ; Tafí, Potrero de Tablas, leg. S. Venturi 1738
(GH, LIL, US); Montel'Os, San Rafael, Quebrada de Caspinchango.
lego MoLillo 18037 (LIL) o

Lycopodium sanctae-barbarae: J J UY: Santa Bárbal'a, Sierra El Ceno
tinela, lego E. de la Sota 2883 (LP) o

Lycopodium saururus: JUJUY: Volcán, Loma del Tambo, lego Schrei-
ter 4111 (LIL); Volcán, Mula Muerta, lego Castillón 128 (l.IL);
Volcán, Loma del Tambo, leg. Schreiter 2559 (LIL); Tumbaya, Filo
del Vallecito, Cerro Horqueta, leg. A. Cabrel'a, O. Solbl'ig, A. Torres
y B. Vuillemier 16978 (LP); Tumbaya, Abra del Ceno MOl'ado, leg,.
H. Fabris, U. von Schmieden, J. Crisci y B. Petriella 6325 (LP, US) ;
Tilcara, Falda Grande, Cerro Guaira Huasi, lego Ao Cabrera y P. Her-
nández 14003 (LP); Valle Grande, Cerro Hermoso, lego H. Fabl'is.



J o Crisci y Bo Petriella 5921 (LP); Valle Grande, Cerro Hermoso, lego
H. Fabris, Bo Schnack y J. Crisci 5413 (LP); Valle Gl'ande, Ceno
Hermoso, lego Ho Fabris, J o Crisci y Bo Petriella 5827 (LP); Santa
Bárbara, Sierra El Centinela, lego E. de la Sota 2884 (LP); Capital,
Abra Delgada, entrc Lcón y Nevado de Chañi, lego Ho Fabris, E. Cano
y Co Tello 4188 (LP); SALTA: Orán, Cerro Queso Asentado, lego S.
Pcirotti 1036 (LIL); Santa Victoria, camino a Santa Victoria, lego E.
de la Sota 4118 (LP); Pampa Grande, lego Spegazzini (SI, 21251) ;
Candelaria, Cen'o ChonilIos, lego Venturi 3844 (SI) ; Caldera, Subida
al - evado del Castillo por El 1al Paso, lego Sleumer & Vervoorst (LIL,
US); Santa Victoria, entre Lizoite y Rodeo Pampa, lego Meyer (US,
1564-924; LIL); CATAMARCA:Ambato, El Crestón, lego L. Castillón
(LIL 92290, US 2084230); Andalgalá, lego Jorgensen 106 (SI); Ca.
payán, Los Angeles, lego Peirano (GH); Ambato, El Crestón, lego Cas-
tillón 11542 (LIL); TUCUMÁN:Tafí, La Queñoa, lego Parodi 18733
(GH, F) ; Tafí, Río Blanco, lego Castillón (LIL 92362) ; Tafí, Cumbre
NE de La Ciénaga, lego Schreiter le31 (LIL); Tafí, Cumbre de Mala
Mala, lego Mo Lillo 2720 (LIL) ; Tafí, Tafí del Valle, lego Spane 5734
(LIL) ; Tafí, Valle de San José, La Banderita, lego Sparre 5904 (LIL) ;
Tafí, La Hoyada, lego Castellanos 14616 (LIL); Tafí, camino a La
Ciénaga, lego Mo Lillo 1299 (LIL) ; Tafí, La Hoyada, lego Venturi 1848
(SI) ; Tafí, Cumbres de Mala Mala, lego M. Lillo 8480 (LIL); Tafí,
Cumbres Calchaquíes, lego E. de la Sota 1676 (LIL); Sienas, lego Mo
LiJIo 8480 (LIL); TaG, Quebrada Honda, lego Spane 9274 (LJL);
Tafí, Carapunco, Infiernillo, lego Lamb 5389 (LIL); Tafí, San José,
Senda del Indio, lego Schreiter 7174 (LIL); Tafí, Tafí del Valle a
Amaicha, lego To Meyer 14165 (LIL); Tafí, La Qüeñoa, lego Rodríguez
10111 (LIL); Río Chico, Escaba, lego Monetti 1906 (LIL); Trancas,
Las Bunas, lego To Chávez (LIL 442298); Tafí, La Lagunita, lego So
Venturi 456 (LP); Chicligasta, Las Pavas, camino a La Cascada 3038
(SI, US).

Lycopodium sotae: JUJUY: I..edesma, Abra de las Cañas, lego E. de
la Sota 4424 (LP); TUCUMÁN:Chicligasta, Las Pavas, SoVenturi 2955
(LIL) ; Chicligasta, El Saladillo, lego To Meyer 18010 (LIL, LP) ; Clli-
cligasta, Alpachiri, Bolsón, lego Venturi 3299 (LIL); Chicligasta. El
Bolsón, lego Jorgensen 106 (US); Montel'os, Quebrada del Portugués
10216 (GH); Cicligasta, Bolsón, lego Venturi (GH) o

Lycopodium subulatwn: TUCUMÁN: Chicligasta, Alpachiri, Estan.
cia Los Pinos, lego Capurro 43835 (LIL); Chicligasta, Las Pavas, lego



Meyer 18011 (LIL, LP) ; Chicligasta, Las Pavas, lego Biloni 6482 (SI);
Chicligasta, Estancia Las Pavas, lego Venturi 3368 (GR, SI, US) ; Mon.
teros, Quebrada de Caspinchango, lego Lillo 7351 (GR, SI) ; Tafí, ca·
mino a Tafí del Valle, lego Descole (NY); Monteros, Caspinchango,
lego Lillo, 5811 (GH).

Lycopodill1n thyoides: JUJUY: Ledesma, Abra de las Cañas,.leg. E.
de la Sota 4452 (LP); Ledesma, Abra de las Cañas, lego A. Cabrera
y R. Fabris 16112 (LP, US).

3. CLAVE PARA LA DETERMINACIÓN DE LAS ESPECIES DE Lycopodiwn
DEL NOROESTE ARGENTINO

1. Plantas no diferenciadas en ejes postrados y erectos; Irofofilos y esporofilos
uniformes o marcadamente dimodos, pero, en este último caso, nunca agru·
pados en estróbilos (Hltperzia).
2. Plantas espífitas, péndulas, con filotaxis decusada; trofofilos y esporofilos

diferentes, los últimos breves y cuculados, agrupados en áreas fértiles
terminales varias veces furcadas L. sltbltlatltm

2'. Plantas terrestres, saxícolas o epífitas, péndulas o erectas, con filotaxis
espiralada o pseudo·verticilada, nunca decusada; trofofilos y esporofilos
uniformes, a veces los últimos más pequeños, pero nunca constituyendo
áreas fértiles definidas.
3. Plantas epífitas, erectas, con tallos leñosos; microfilos aciculares, es-

piralados L. mandiocanwn
3'. Plantas terrestres, saxícoJas o epífitas, péndulas, con tallos crasos; mi·

crofiJos lanceolado·deltoideos, nunca acicularcs, pseudoverticilados o
espiralados.
4. Plantas epífitas, péndulas, de hasta 1,50 m de largo o más; esporo·

filos algo más pequeños que los trofofilos y ambos pseudoverti.
cilados L. soUle

4'. Plantas terrestres o saxícoJas, de 40·50 cm de alto; esporofilos y
trofofilos iguales, espiralados.
5. Hojas adpresas, algo carnosas, con márgenes papilosos, dispues·

tas en espirales apretadas L. Sllll.rltrltS
5'. Hoja algo patentes, casi herbáceas, s.in márgenes papilosos, dis·

puestas en espirales laxas L. sanctae·barbarae
1'. Plantas diferenciadas en ejes postrados y erectos; trofofilos y esporofilos

diferentes, estos últimos agrupados en estróbilos terminales sobre ejes subáfi·

los (Lycopodium).
2. Plantas con tallos de simetría dorsiventral; trofofilos iguales, decusados

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. L. thyoides
2'. Plantas con tallos de simetría radiada; trofofílos uniformes, espiralados.

3. Plantas con rizomas rastreros, epígeos, foliosos a subáfilos, y en ambos
casos con microfilos bien desarrollado ; trofofilos herbáceos con ápice
prolongado y reflexo L. clavatltm



3'. Plantas con rizomas subterráneos, ,¡filos, con cicatrices foliares; ',ro-
fofilos cárnosos o subcarnoEOs, con punta corta y rígida, nunca pro-
longada y reflexa L. magellanicwlt

Es una espccie notablemente variable en sus caractercs, y presenta
una amplia área de distribución.

En el Palcotrópico plJedc cn('ontrárse1a cn EUl'asia subártica 'í:em-
plada, en Améúca del Norte, Ind;a y en cl ~udcste de Asia. En el
Nuevo Mundo se halla dcsde Centroamériea y el Caribe, hacia el sur,
siguicndo los Andes, hasta Bolivia, noroeste de Argentina y sur de
Brasil.

En nuestro país e la encuentra en las pl'ovincias de lujuy y Salta,
donde crece cn paredones húmedos y a lo largo de cauces de arroyos
y de pequeños ríos, en cl piw superior de la selva basal; desde 1.00U
hasta 2.700 metros dc altura.

Esta especie es casi exclUSIvamente sudamericana. Se halla en Chile,
Argentina y Brasil austral. En Chile se la encuentra desde la provineia
de Malleco hasta el archipiélago de Cabo de Hornos. También está
presentc en las Islas Juan Fernández (Masafuera), Georgias del Slll',
Marion y Kerguelen.

Su presencia en Brasil (Sen'a do ltatiaia) no ha sido confirmada.
En Argentina presenta dos áreas de distribución: bosques andino-

patagónicos, desde Jeuquéu a TieHa del Fuego (incluyendo Islas
"\falvinas), y noroeste.

La variedad erectwn, que parece ser la existente en el noroeste,
crece generalmente al abrigo de otras plantas o en lugares más o rue-
nos húmedos y protegidos, a bastante altul'a sobre el nivel del mar
(2.000' a 2.500 m).

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

En nuestro país se halla en el noroeste (Salta y Tucumán) y en el
noreste (Misiones).



En el noroeste argentino crece como epífito erguido (aunque mu-
chas veces las plantas viejas pueden ser péndulas), en la selva bas<ll,
entre 800 y 1.300 metros.

Esta especie ha sido coleccionada sólo en la localidad del tipo, en
la región sudoriental de Jujuy (Cerro El Cen.tinela).

Crece como saxícola, en pastizales montanos, al abrigo de To('as.
Suele formar colonias abundantes junto con L. saururus, especie bao'
tante afín. Alcanza los 2.300 metros de altura o más.

Este es una especie de altura. Recorre la reglOn andina de Amérif:a
del Sur, desde Venezuela y Colombia hasta las Sierras Australes dc
Buenos Aires.

También se distribuye en todas las regiones montañosas de Afl'ic:a
tropical (Ruvenzori, Kilimanjaro, etc.), Sudáfrica, Madagascar e Is-
las del Atlántico e Indico austral (Tristan da Cunha, Réunion, Santa
Helena, Kerguelen, 1ascarennes, Seychelles, etc.) ,

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

Es una especie saxícola que CI'ece en las fisuras de las 1'ocas, en
pastizales de altura, vega~y prados montanos. Raramente se la encuen-
tra por debajo de los 2.000 metros y alcanza grandes alturas (4.500m
o más).

Esta nueva especie ha sido coleccionada hasta ahora sólo en las pro-
vincias de Jujuy y Tucumán.

Es un epífito péndulo de bastante longitud, que cuelga de árboles
de gran porte en la selva basa!. Se lo encuentra entre 1.200 y 2.000
metros.
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Esta especie tropical y subtropical se encuentra en general en las
zonas montañosas de Centro américa y Sudamérica, llegando por el
sur hasta Brasil, Bolivia y noroeste de Argentina.

En nuestro país sólo ha sido encontrado en la provincia de Tucu-
mán, donde crece como epífito péndulo en la selva basal, con escaso
l'ango altitudinal (1.000-1.200m).

Esta especie es tlplcamente orófila. Recorre los Andes húmedos de
Sudamérica, desde Venezuela y Colombia hasta Bolivia, Brasil am-
tral y noroeste de Al'gentina.

En nuestro país se la ha encontrado en Jujuy, donde crece en la
selva basal, sobre barrancos húmedos, a unos 1.700-1.80Ü'metros.

Los datos expuestos anteriormente sobre distribución geográfica de
las especies de Lycopodizun del noroeste de Argentina se consignan
en dos mapas (Fig. 35). Del mismo modo, se brinda un gráfico dd
rango altitudinal de cada especie descrita (Fig. 36).

El presente trabajo comprende el estudio de la morfología compa-
rada del esporofito de 8 especies de Lycopodium, presentes en el noro-
este argentino. Abarca los aspectos que se detallan a continuación:
tipos morfológicos del esporofito (diferenciación y ramificación), raÍz
adulta, eje caulinar (ápice, diferenci ación histológica, estructura jo-
ven y adulta), microfilos (filotaxis, estructura, vascularización) y par-
te fértil (localización, dimorfismo, estructura y ontogenia de los es-
porangios, esporas).

Además de los puntos enunciados, se han agregado comentarios so-
bre aspectos investigados por otros autores (gametofitos, gametangios,
citología y embüología), con el único objeto de completar el pano-
l'ama. Por razones de tiempo (la germinación de las esporas de la
mayoría de las especies de Lycopodium es en extremo lenta), esto~
puntos no pudieron ser resueltos para las especies aquí estudiadas.
Además se tropezó· con algunas dificultades técnicas, especialmente en
lo concerniente al tratamiento previo de las esporas y uso de adc·

o
cuados medios de cultivo, todo lo cual contribuyó a que este aspecto



tan interesante como es la embriologia de este género, no pudiera ser
re:melto en el lapso que abarcó este trabajo.

Las especies estudiadas son las siguientes: L. clavatunt L., L. ntage.
lianicunt (P. B.) Sw., L. mandiocanwn Rad., L. sanCtae-barbarae Ro-
Heri, L. saU7"urusLam., L. sotae Rolleri, L. subulatUln Desv. y L. thyoi-
des II. B. \Villd.

Del estudio loealizado se pueden desprender las siguientes condu-
sioncs parciales y generales:

1) Tipos modológicos: se pudieron establecer cmco tipos morfoló-
gicos en el género:

Tipo L. saU7"urus: saxícolas, con hojas isomorfas adpresas o algo
patentes, cubriendo los tallos que son geneloalmente craso~
y erguidos; áreas fértiles similares a las estériles (aunque ge·
neralmente se localizan en los extremos de los ejes), espo-
rangios ocultos por los esporofilos que son iguales a los "ll"o.
fofilos.

Tipo L. l1umdiocanwn: epífitos, eTectos, con hojas isomodas, casi
aciculares, cubriendo sólo parcialmente el tallo y los espo·
rangios; éstos últimos bien visihles y localizados termin al.
mente.

Tipo L. sotae: epífitos, péndulos, con microfilos iguales en forma
pero no en tamaño, los esporofilos más pequeílos que los
trofofilos y localizados en áreas fértiles alternantes con :las
estériles.

Tipo L. subulatUln: epífitos péndulos con marcado dimodisnlO
foliar; los esporofilos siemploe mucho más pequeños que los
trofofilos y de diferente forma, agrupados en áreas terminales
definidas.

Tipo L. clavatllln: terrestloes, con diferenciación caulinar en ejes
postrados y erectos; esporofilos y trofofilos marcadamente
dimorIos, los primel:os agrupados en estróbilos conspicuos en
el extremo de ejes sl.lháfilos de longitud variable.

2) Raíz: en lo que respecta a la estructura cortical, se han podido
eEtablecer dos tipos: cortezas nteocánicas, vinculadas siempre a espe-
cies epífitas, y mixtas, en especies terrestres y saxícolas. En el caso de
las cortezas mecánicas, se pudo comprobar que los elenlentos estrue-
tllrales consisten en fibras c01:Lasfuertemente lignificadas.



3) La endodermis de la raíz presenta los siguientes tipos: engrosa·
mientos en bandas de Caspary, en puntos de Caspary, en D, totales
y endodermis indiferenciada. Los cuatro primel'Os tipos con:esponden
a especies epífitas y saxícolas, donde es po ible seguir la secuencia
ontogenética de los diversos tipos y la vinculación entre cada uno de
el1os. La endodermis indiferenciada se relaciona invariablemente con
especies terrestres.

4) La estela de la raíz es de dos tipos: actinostela (en especies sa·
xícolas y epífitas) y plectostela (en especies terrestres, con excepción
ue L. thyoides, cuya raíz 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. Está constituido por un
grupo de iniciales superficiales.

6) El proceso de la diferenciación histológica fue estudiado en L.
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-
xilemáticas se ubican directamente debajo de la endodermis.

El meta xilema es endarco y exarco.
Las iniciales del floema aparecen tal·díamente con respecto alllle-

taxilema, pero este tejido completa su desarrollo antes que
aquél.

7) Se han podido establecer dos tipos fundamentales de eúl'teza5
en el tallo: parenquimáticas y mecánicas, vinculadas a especies 6a-

xícolas o epífitas, y terrestres respectivamente.

8) Concerniente a la endodermis caulinar, se han determinado cua-
1.l'0tipos: con puntos de Caspary, mixta, en D, e indiferenciada, y
éstos responden a cuatro estadios en la ontogenia de esta capa de la
cOrteza. La endodenllis con puntos de Caspary se considera la más
primi tiva. La endodermis puede ser uni- o pluriestratificada (esta
¡íltima vinculada al tipo más primitivo de engrosamiento o a raíces
juveniles) .

9) En cuanto a la estela caulinar, se reconocen dos tipos en base
a su simetría: radiadas y dorsiventrales, lo cual está vinculado a la
simetría del eje. Los grupos protoxilemáticos pueden o no, coincidir
con el número de Ol'tósticas.



10) Lycopodium 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.
lcma de raiz y tallo de L. thyoides. Tales células vasiformes se inter-
pretan como elementos de transición entre traqueidas y auténticoR
llliembros de vaso.

]2) En lo que respecta a filotaxis, se han podido establecer los
;;;iguientes tipos: espiralado (fracciones 5/13 y 8/21), pseudovertici.
lado, decusado y tetrástico, habiendo una clara conexión, como era
de esperar entre la filotaxis y la simetria del órgano.

13) La coincidencia de la estela con la filotaxis es un fenómeuo
común 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 cuales el número de terminales
de protoxilema es siempre mayor que el número de ortósticas.

14) Los caracteres aportados por la epidermis y los estomas pero
miten establecer claras diferencias a nivel especifico. Los estomas pue-
den encontrarse en el epifilo, hipofilo o ambas cal'as de la hoja, y por
S1l ontogenia responden al tipo perigeno.

15) En lo que se refiere a los esporofilos, éstos pueden ser igu ales
{) diferentes a los trofofilos (en lo que respecta a forma, dimensiones
y filotaxis). Existe una gradación entre las especies isomorfas y las
que presentan estróbilos definidos.

16) Los esporangios de Lycopodium se originan de 1-3 células epí.
(lérmicas, de posición caulinar o foliar y pl'esentan 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 ms esculturaciones (foveoladas, foveolado.ruguladas, ruguladas y re-
tit:uladas), y estas caracteóstícas, juntamente con las dimensiones, per-
m ¡ten diferenciar los taxa.

1.8) Respecto de la distribueión geográfica, cabe mcncionar In pre-
l'encia de elementos boreales (L. clavatmn) y australes (L. IJwgellalli.
(:um), pero la mayoría de las especies analizadas se pueden consic1eraJ'
como neotropicales; sin ninguna duda, en cuanto a la distrihución
altitudinal, la mayor concentración se observa entre los 1.000 y 2.0'00
metros, y el mayor rango lo e 'hibe L. saururus (2,OOO-4.50Ihn),

Las especies estudiadas presentan prácticamente toda la diveJ'Fidarl
del género en lo referente a nichos ecológicos (terrestres, saxícolas y
epífitos) .



Sin ninguna duda, el constante aporte al conocimiento de la morfo-
logía del grupo, unido a la información citológica y cmbrio1ógica, cada
vez más completa, podrá resolver en el futuro el arduo problema de
la sistemática de Lycopodium.

Aunque el número de especies estudiadas es reducido, el hecho de
CJHeéstas ejemplifican casi toda la gama morfológica del gnlpo, pel·-
mite adelantar algunos puntos de vista sobre el tratamiento siotemá-
tieo de Lycopodium sensu lato:

a) Lycopodiwn, en su sentido clásico, no es un grupo natural.
b) No e isten reales problemas sistemáticos a nivel específico, pero

si en lo que respecta al establecimiento y delimitación de los grupos
llaturale .

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

d) Apoyan este punto de vista los siguientes datos:

i) Los tipos morfológicos, que pueden l·educirse a dos: el tipo
L. clavatum, muy homogéneo, y los restantes, sumamente di-
versifieados, pero básicamente J:elacionados por las caracte-
rísticas de su morfología interna.

ii) Los tipos de endodermis, que se vinculan notoriamente a dos
líneas filétieas diferentes: por un lado las especies saxícolas
y epífitas, y por otro las terrestres.

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

iv) La diferencia de los esporofilos.
v) La ontogenia de los espol'angios (el origen de los mismos es

caulinar en especies sin. estróbilo definido y foliar en aque-
Has que lo presentan).

vi) Los tipos de esporas.
vii) Las preferencias eeológieas.

En lo que respecta a las especies estudiadas y a la infol·mación
hibliográfica, los dos probables grupos naturales se podrían caracte·
rizar de la siguiente manera:

1. Lycopodium sensu stricto: grupo homogéneo representado por
1,1antas terrestres, diferenciadas en ejes postrados y erectos; los pri-
meros subterráneos o epígeos, subáfilos o foliosos, con simetría y es·
lJ uetura dorsiventral; endodermis indiferenciada en tallo y raíz; coro



If'za heterogénea, con capas mecamcas; esporo filos diferentes d~ lo;;
lrofofilos, conspicuamente agrupados en estróbilos terminales SOhl'C
ejes especiales subáfilos, de longitud variable y frecuentemente l'ami-
{icados; esporangios de origen foliar; esporas reticuladas (ejemplifi-
cado aquí por L. davatum, L. mangellanicum y L. thyoidesJ.

2. Huperzia: Gl'UpO sumamente heterogéneo, representado par
plantas saxícolas o epífitas erectas o péndulas, con ejes caulinares de
un solo tipo, ercctos (nunca postrados), foliosos, con simetría y ('s-
lrllctura radiales, cndodermis variable, desde pluriestratificada, con
puntos de Caspary, hasta en U, pasando por los tipos intermedios (('on
h:llldas dc Caspary y mixta), todos ellos relacionados ontogenétil'a-
mcnte; cortezas homogéneas; esporofilos y trofofilos isomorfos a W~Il.-

cadamente dimorfos, pero nunca en verdaderos estróbilos sobre ';jcs
'fprtiles subáfilos; esporangios de origen caulinar; espOl'as foveolada.~,
ruguladas o foveolado-l'uguladas (ejemplificado aquí por L. lnandio-
canum, L. sanctae-barbarae, L. saururus, L. sotae y L. subulatum).
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