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El presente trabajo contribuye al conocimiento de la morfología epidérmica
de helechos eusporangiados, analizando 8 especies, no estudiadas previamente,
de Angiopteris Hoffmann, Danaea J. B. Smith y Marattia Sw.

La morfología epidérmic<'1 -tipos celulares en vista superficial, estomas
adultos, tricomas, escamas e idioblastos (células silíceas)- brinda caracteres
diagnósticos en el nivel específico.

El indumento sc estudia aquí por primera vez. Se encuentran tricomas ma·
sivos no glandulares, tricomas glandulares de morfología diversa, escamas basifijas
y peltadas.

La estomatogénesis se estudía también por primera vez en dos especies:
Marattia a/ata Sw. y M. kaulfussii l B. Smith. Los modos de desarrollo hallados
son dos: pengenos y mesoperígenos, predominando los segundos. En las onto-
genias mesoperígenas se observan, además de "trfadas en T", ya descritas para
Angiopteris evecta (Forster) Hoffmann. "tríadas paralelas" y tríadas con. ter-
oera división. oblicua, las dos últimas descritas por primera vez. Se hace lIna
breve discusión sobre la terminología que se considera más conveniente para
referirse a los aparatos estomáticos y su correspondencia con la terminología
usada en. lengua inglesa.

Mediante los caracteres analizados se pueden separar claramente las es-
pecies y señalar, "a priori", afinidad entre los géneros. La morfologia epidér-
mica estaría en concordancia con la idea enunciada por Copeland en. 1947 de
que habría más afinidad entre Angiopteris y Marattia que entre ambas y Da-
naea, y la idea de Pant et al., de 1983, de que los géneros vivientes del orden
Marattiales se agruparían naturalmente en una sola familia: Marattiaceae.

Morfologí(1 epidérmica, indumento, estomatogé-nesis, helechos euspoTangi<¡dos,
Marattiaceae.



EPIDERMISA<'1DSTOMATOGENESlSIN :MAl\ATTIACEAE(J\1.Al\ATTIALES-EUSPO-
RA<'1GIOPSIDA).- The present paper is the first analysis of the epidermic mor-
phology and the stomatogenesis of 8 species of eusporangiate fems, belonging
to Angiopteris Hoffmann, Darwea J. B. Smith and Marattw Sw. In the first
case we have taken into accowlt epidermal cells as seen from the urface, ma-
ture stomata, trichomas, scales and silica ceIls, and have found that diagnostic
traits, down to tIle specific level, can be discemed out of them. The indument
is here studied for the first time, revealing trichomas that can be non-glandular
ane! massive or glandular (taniferous), and scales either inserted by their. bases
01' peltate. Stomatogenesis is also stlldied for the first time in 2 species: Ma-
rattúL alata Sw. and M. kaulfussíi ]. B. Smith. Development modes are two:
perigenous and mesoperigenous, with predominance of the latter. Besides triads
of the "'l' type, already described for Angiopteris evecta (Forster) Hoffmann,
two other types are also found: (a) "parallel" and (b) "oblique", in which
the guard cells are cut off by a second oblique división of the meristemoid.
Both types are here described for the first time. A brief discussion follows,
concerning the most convenient Spanish temlinology for stomatal apparatuses,
and its correspondence to English terms. The use of the above characters allows
for a clear separation of the 8 species under study, and for an "a priori" point-
ing of affinities among genera. The epidermic morphology would be in agree-
ment with Copeland's 1947 sllggestion about a doser reJation between Angiop-
teris and Marattia than between both and DmUlea, and with the idea of Pant
et al. (1983) that the extant genera of the Order Marattiales should naturally
falt into only one family: Marattiaceae.

Epidermal morphology, indument, stomotogenesis, eusporm¡giate ferns, Ma-
ratt"iace:w.

Los estudios pioneros en estructura y desarrollo de lo aparatos es-
tomáticos en helechos y plantas afines aparecen en la segunda mitad
del siglo XIX con los trabajos de Oudemans (1865), Hildebra d (1866),
Strasburger (1866-67) y Porsch (1905).

Más recientemente, Kondo & Toda (1956); MaroLi (1958, 1961);
Kondo (1962); Pant & Mehra (1964); Pant (1965); Maroti (1969);
Thurston (1969); Van Cotthem (1970); Inamdar (1970); Inamdar
et al. (1971); Probst (1971); Fryns-Claessens &1 Van Cotthem (1973)
Y Pant et al. (1980), enlre otros, re-investigaron diversos aspecto de
la estomatogénesis y la morfología epidérmica en numerosas familias
de pteridófitas y, especialmentc, en helechos leptosporangiados.

Además, Maroti (1965); Pant & Khare (1969); Inamdar (1970);
Pant &: Khare (1971, 1974): Pant & Misra (1976, 1977) Y Pant et
al. (1983), estudiaron los caracteres de la epidermis y estomas en he-
lechos eusporangiados en particular, tanto en géneros vivientes como
extinguidos.

Este trabajo pretende ser una contribución al conocimiento de la
morfología epidérmica de especies de Angiopteris Hoffmann, Danaea
J. B. Smith y Marattia Sw. no estudiadas previamente en tal sentido,
suministrando el resultado de las observaciones efectuadas sobre tipos
celulares en vista superficial. estomas adultos y anexos epidérmicos (pe-



los, escamas e idioblastos), señalando su valor diagnóstico en los géneros
mencionados. La estomatogénesis se estudia por primera vez e Marattia
alata Sw. y M. kaulfussii J. B. Smith.

En la descripción histo]ógica del indumento se ha c nsiderado
apropiada la propuesta por Metcalfe & Chalk (1979). En canto a la
terminología utilizada para estomatogénesis y estomas adultos e ha se-
guido a Pant (obras citadas) y a Van Cotthem (obras citadas). Aunque
existen otros autores que e han ocupado del tema de los estomas y su
ontogenia, en forma general, (Stace, 1965; Payne, 1979; Rassmusen,
1981; Stevens &: Martin, 1978; etc.), se trata, o bien de propuesta
clasificatorias diversas o bien de trabajos no vinculados tan directamente
como los citados con los helechos en general o con los eusporangiado en
particular.

Las autoras agradecen la desinteresada colaboración de David B:
Lellinger, curador del U.S. Nat.'l Herbarium, Division of Ferns, y de
Betty eggers, Research Associate, Department of Anthropolo y, ambos
en U.. ational Museum of atural History, Smithsonian 1 stitution,
Washington, D.C., quienes facilitaron una parte substancial de la biblio·
~rafía utilizada. Realizó las ilustraciones la Lic. Virginia Duharbier de
Natoli (CONICET).

MÉTODOS:Para estudios de epidermis se diafanizaron frondes con
hidróxido de sodio al 3%. Las coloraciones utilizadas fueron: (a) colo·
ración de Foster (1958) combinada (cloruro férrico, ácido tánico y
safranina) para áreas meristemáticas y (b) coloración con afranina·
fast green (Johansen, 1940), para frondes adultas.

Para determinar la naturaleza química de la pared y contenidos
celulares en tricomas, escamas e idioblastos, se aplicaron una serie de
reacciones de caracterización específicas. Para detectar celulosa en pa·
redes se usaron los tests del pardo de Bismarck y del azul de anilina;
para lignina, el test del floroglucinol; para taninos, el test d 1 sulfato
ferroso y para detectar sílice enidioblastos epidérmicos, el del fenoL
todos según Johansen (1940). Para cutina se efectuó la prueba del Sudán
IV en etilenglicol, siguiendo el procedimiento de Gurr (1968).

na lisla seleccionada del material dc herbario de refercncia se cita
a continuación.

Angicpteris Iygodiifolia Ros.

jAPON: K)'ukíl., 151. Tokunoshima, en route from to Mt. Amagi-dake,
Tokunoshima-cho, Ooshima gun, Kagoshima Prefecture, Iwatsuki
y otros, 646 y 173 (ambos LP).



Danaea cuspidata Liebm.

COSTARICA: Puntarenas, vecinity of biological station at Finca Wilson,
5 km S of San Vito de Java, 1-4 km SW of Station, Mickel 3114
(LP); Osa Península, on ridge 9,5 km W of Rincón de Osa, Mic-
kel 2753 (LP).

Danaea moritziana Presl

COLOMBIA: Chocó, 0,3 km E of the Ciudad Bolívar, Q ibdo road
across the suspension bridge at ca. km 141, Lellinger & de la Sola
881 (LP); NW side of Alto del Buey, trail along ridge from the
confluence of the forks of the río Mutatá, above the río Dos Bocas
to the top of Alto del Buey, Lellinger & de la Sota 247 (LP);
slopes and ridges of Loma del Cuchillo, ca. 15 km WSW of Chigo-
rodó, Lellinger & de la Sota 640 (LP); Mojarras del Tadó, 8,5 km
E of Istiílina, Lellinger & de la Sota 386 y 421 (ambos LP); El
Valle, Finca La Pradera, ca. 6 km SW of El Cairo, on the trail lo
río Blanco, between El Brillante and Boquerón, lellinger& cde la
Sota 789 (LP).

Danaea nodosa (L) J. B. Smith

COSTARICA: Heredia, upstream from Puerto Viejo ca. 4 km at Finca
La Selva, Mickel 3504 y 3578 (ambos LP); Cartago, 3 km W of
Turrialba city limits, Mickel 2609 (LP). COLOMBIA:Chocó. río
San Jua]), 3,5 km SW of Andagoya, just NE oí the mouth of
the río Suruco, Lellinger & de la Sota 632 (LP); trail ahoye water
supply impoundment W of Puerto Mutis (Bahía Solano) , Lellinger
&' de la Sota 10 y 14 (ambos LP);, Mojarras del Tadó, 8.5 km E

.of Istmina, Lellinger & de la Sota 395 y 416 (ambos LP);. río
El Salto, tributary oÍ' the río Suruco, 9 km W of Andagoya, Lellin-
gel' &1 de la· Sota 477 (LP); río Mutatá, ca. 3 km above its junc-
tionwith río El Valle, NW of Alto del Buey, Lellinger & de la
Sota 133 (LP).

Danaea wendlandii Reichenb.

COLOMBIA:Chocó, trail to Miniquía, E of Puerto Mutis ( Bahía So-
lano), Lellingel' &> de la Sota 29 (LP); río Mutatá, ca. 3 km
above its junction withthe río El Valle, NW of Alto del Buey,
Lellinger &- de la Sota 183 (LP); slopes and ridge of Loma del
Cuchillo, ca. 15 km WSW of Chigorodó, Lellinger & de la Sota
651 (LP); upper río Truando, 2 km SSW of the confluence of
the río Nercua, near the Madurex Camp, Lellinger & de la Sota
577 (LP); Heredia, upstream fronl. Puerto Viejo ca. 5 km al
Finca La Selva, Mickel 3526 (LP).



Marattia alata SW.
JAMAICA: Sto Andrew Parish, trail from Cinchona to Morce's Gap, W

facing mI. slope, Evans 2475 (LP); St Thomas Parish, along trail
between Abbey Green and Portland Gap, Evans 2633-b (dos ejem-
plares, ambos LP). MÉxIco: Guerrero, ca. 2 km al NE del Cam-
pamento El Gallo, eSlribaciones suroccidentales del cerro Teotepec,
aprox. 170 28' N, 1000 13' W, Rzedowski & Mac Vaugh 141 (dos
ejemplares LP).

Marattia kaulfussii J. B. Smith.

BRASIL: Río de Janeiro, Sena dos Orgaos, Parque Nacional, Lanna 1668
(LP); Guanabal'a, Tijuca, Estr. Vista Chinesa, Lanna 1619 (LP);
Teresópolis, Parque acional, Pabst y otros 6949 (L ); Serra
Carioca, Reserva Forestal. camino a Gl'uta Geonoma, Cm'aul"a y otros
1314 (LP).

Marattia interposita Christ.
COSTA RICA: Puntarenas, Monte Verde, ca. 40 km. N of Interamerican

Highway, 1iekel 3582 (LP); Puntarenas, Monteverde, de la ota
5018 (LP).

EPIDERMIS ADULTA (fig. 1).

Las epidermis adultas presentan contornos sinuosos, subsinuosos o
poligonales. Se encuentran epifilos e hipofilos con modelos epidérmicos
sinuosos en Maraltia kaulfussii (Hg. 1, 1-2); M. alata (fig. 1, 6-7); An-
giopteris lygodiifolia (fig. 1, 15-16); Danaea cuspidata (fig. 1, 24-25),
D. nodosa (fig. 1, 20-21) Y D. wendlandii (fig. 1, 28-29). Marattia in-
terposita presenta epifilo poligonal c hipofilo sub- inuoso (fig. J, 12-13).
Danaea moritziana, finalmente, se caracteriza por epidermis con células
de contorno poligonal en epifilos e hipofilos (fig. 1,32-33).

En general, los hi pofilos muestran células 6-7 veces más largas
que anchas, mientras que esta proporción es menor en los epifilos, ha-
llándose células 2-3 veces más largas que anchas a isodiamétricas (como
es cl caso de D. nodosa, por ejemplo).

En general, los estomas maduros son del tipo ciclocítico.
En Marattia kaulfussii se encuentran estomas ciclocíticos, con un

solo ciclo de anexas cuyas paredes de contacto con las epidérmicas adya-
centes presentan sinuosidades, y estomas con dos ciclos de anexas. En
este último caso, el ciclo intel'no de anexas presenta contornos lisos y el
externo puede exhibir o no ondulaciones en las paredes de contacto con
las epidérmicas circundantes, aunque tales sinuosidades son menos pro-
fundas que las halladas en las paredes de células epidérmica: típicas.
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Cuando los estomas maduros presentan más de un ciclo de anexas, el
patrón de ordenamiento de éstas es bastante irregular (fig. 1, 3-5). En
menor proporción aparecen estomas anomocíLicos.

En Marattia alata los estomas adultos on cic1ocíticos (fig. 1, 7-10)
Y tetracÍticos (fig. 1, 11). Los tetracíticos muestras anexas laterales y
polares (fig. 1, 7 Y 11). Los ciclocíticos, con 5 o más célula pel"iesto-
máticas, se presentan con un ordenamiento irregular de las anexa , y no
siempre son claras las disposiciones laterales y polares de éstas (fig. 1,
8-10). El estoma tetracítico parece muy común en M. alala. A partir de
un ciclo original de 4 células, ordenadas en laterales y polares, se forman
ciclos ordenados de 8-10 células. Las laterales parecen dividirse con más
frecuencia que las polares. Es común observar, en esta especie, la p-resencia
de estomas maduros que comparten alguna o algunas de las células de
los ciclos de anexas, y que aquí hemos llamado "estomas contiguos"
(fig. 1, 11).

En Maraltia interposita se encontraron estomas ciclocíticos y tet.·a-
áticos. En esta especie se mantiene con gran constancia el ciclo interno
tetracítico, aún cuando haya más de un ciclo de anexas (fig. 1, 13-14).
También en este -caso las anexas laterales se dividen más frecuente-
mente que las polares. Ocasionalmente el ordenamiento en laterales y
polares no es tan claro, y se encuentran disposiciones características
de estomas maduros estaurocílicos (fig. 1, 14).

Angiopteris lygodiifolia exhibe estomas adultos tetracítico', con or-
denamiento claro de anexas en laterales y polares, y estaul'ocíticos
(fig. 1,16). En ambos casos se encuentran 1 ó 2 ciclos y son fre-
cuentes los estomas contiguos (fig. 1, 17-19).

En las cuatro especies de Danaea estudiadas se observó que el tipo
más común de estoma maduro es el tetracítico, con laterales y polares
definidas (fig. 1, 21, 25, 29 Y 33). En estomas con más de 4 anexas
y más de 1 ciclo de ellas, el modelo cic1ocítico se acerca a lo e Payne
(1979) y Metcalfe & Chalk (1979) llamaron paralelocítico (fig. 1, 22
23). En D. nodosa se han registrado estomas adultos tetracíticos típicos,
estaurocítico y paralelocíticos (fig. 1,22-23 Y 27); en D. wendlandii,
tetracíticos y estaurocíticos (fig. 1, 29-31); en D. cuspidala, tetracíticos
y paralelocíticos (fig. 1, 25 Y 26), y en D. moritziana, finalmente, pre-
dominan los tetracíticos (fig. 1, 33-34).

INDUMENTO (fig. 2)

En Marattia kaulfussii se han observado tricomas masivos plurice-
lulares, siempre localizados en las áreas de la epidermis correspondientes
a venas de cualquier orden. Tienen una base multicelular y terminan
en ua célula única, cónica. Se curvan ligeramente, con el aspecto de
aguijone. Las paredes externas de sus célula están cutinizadas
(Hg. 2, 18).

En Marattia interposita se han hallado escamas peltadas y basifijas.
La basifijas. insertas por todao las células de su base, representan el



FIG. 2_ - Indumento en· l\farattiaceae. 1-17, Tricon18s glandulal'e~ en csrecie~ (1(' 7)rrlwen;
1-8, probables etapas de desarroBo del t.riroma estrel1ndo; 1-(; tipos ohsel'vn,(los en
D. C'U8pidata:; 1-12,' tipos observndos en n. 'flJ)dos,,: 1:';, has(' e inscn:ión NI bipofilo
de D. nodosa¡ 14·15, tipo común en D. wendlmndii y célula hnsal (!Il.~rosada cn corle
transversal de epidermis; 16-17. D. 'm.oritziana; 18.. tricoma nu\.~ivo no glandular' en
Jllllfflttia kaulfw8'i; 19-22, esc.:1mns peltadRs y bR~ifijus ('n M. i'ttle"·1)o.~ila; 2.~;-25, e:'l.ca-
mas peltadas con célula bRR81 c6nka en lr. oloto ..



138 REV. Mus. LA PLATA (N. S.), BOT. XIV (94)

Clwdro comparativo de caracteres estomóticos

Oaracte1"eS
r.\·(nmátfeOll Dimen- 11> N' de eé- N' ao E.toma

Densidad ** ¡,úas pori- ciclos aMdto
sione,y * dice .** l'stomátiw8 de anexos eielodtico

E.'rpecie

Angiopteris 3S x 2B (15) 16 (17) 7.43 ..¡ - 8 1-2 tetracítico
1ygod iifolia estanrocÍ-

tico

Danaea .57x 29 (16) 19 (22) 6.79 4 - 10 2-3 tetradtico
nodosa estaurocí-

tico
paralelo-
cítico

D. cnspi- 51 x 23 (13) 12 (E) 2.16 4 1 tetracítico
data raro parale-

locÍtico

D. morit- 60 x 35 (12) 19 (24) 7.98 4- 6 1-2 tetradtico
ziana m s raro e -

taurocÍtico

D. \Vend- 60 x 29 (3) 1 (2) 1.6.3 4- 5 1 tetracÍtico
landii más raro e -

taurocítico

Marattia 55 x 34 (11) 13 (17) 7.38 4 - 12 1-3 tetracÍtico
alata
M. inter- 49 x 28 (11) 12 (17) 4.61 8 - 10 2-3 tetracítico
posita
M. kaul- 54 x 28 (10) 12 (24) 6.07 -1 - 9 1-2 ciclocí tico
fussii anomocítico

.• Diámetro ma:yor x diámetl'o menor, en micrones.
** Se midió por campo de 0,025 mm:.

tipo más común y aparecen siempre sobre las áreas correspo dientes a
venas, especialmente venas de primer orden. También aparecen esca-
mas peltadas, insertas en la epidermis vecina a las venas, por medio de
una sola célula basal en forma de cono invertido. Se las ha considerado
escamas típicas, por ser planas y uniestratificadas. Presentan ramifica-
ciones pluricelulares y procesos celulares filiformes. Se asemejan parcial-
mente a las ilustradas por Holttum (1978) para los pecíolos de Angiop-
teris elliptica Holt (fig. 2, 19-22).

En Marattia alata se han encontrado estructuras que parecen fol"
mas intermedias entre pelos y escamas. La inserción tiene lugar por
medio de una célula cónica (en forma de cono invertido), las partes



proximales son masivas paucicelulares y presentan importante procesos
distales aplanados (fig. 2, 23-25).

En las especie de Danaea se han encontrado tricomas escamas.
De acuerdo con la caracterización propuesta por Metcalfe & Chalk
(1979), se trata de estructuras glandulares, multicelulares, con un
cuerpo central masivo que se inserta en la epidermis por medio de una
célula basal en forma de clepsidra, cuyas paredes, vistas en corte lon-
gitudinal, están engrosadas desigualmente. El cuerpo de estas estruc-
turas está formado por células de paredes delgadas, celulósicas e im-
pregnadas de taninos. Las fonnas observadas varían desde el tricoma
glandular globoso paucicelular más o menos típico hasta tricomas o
escamas estrelladas, incluyendo una serie de formas intermedias con ra-
mificaciones uniseriadas o más complejas, pero no aplanadas. Estas ra-
mificaciones o procesos uniseriados culminan siempre en na célula
apical cónica.

Los tipos estrellados son característicos de D. nodosa (fig. 2, 7-8),
mientras que los tricomas glandulares típicos y las formas intennedias
sel encuentran también en la especie mencionada y cn las restantes, en
las cuales no se registrado el modelo estrellado típico (fig. 2, 1-17).
Es probable que un estudio de más cantidad de ejemplares aclare, en
este sentido, si el tipo estrellado es el extremo' de una seri de desa-
rrollo que sólo se alcanza en D. nodosa, o se encuentra también en
las especies relacionadas, las cuales, por otra parte, exhiben formas in-
termedias que podrían llevar altricoma estrellado.

La célula basal o célula de inserción de los tricomas glandulare
de cualquier tipo es siempre un elemento epidénnico muy bien desa-
rrollado que, en sección longitudinal tiene forma de clepsidra. Un corte
transversal del hipofilo muestra siemprc a esta célula basal como un
elemento de mayor tamaño que las células epidérmicas adjuntas. Las
paredes anticlinales están fuertemente engrosadas, y el espesamiento es
menor en las paredes periclinales (firg. 2, 13 Y 15). El engrosamiento
de las paredes es de cutina. Cuando se procesa la epidennis con medios
diafanizantes concentrados, las escamas pueden, eventualmente, despren-
derse, pero dejan en la epidermis la célula basal, que es muy conspicua
en vista superficial (obsérvese la epidermis del hipofilo de Danaea
moritziana, fig. 1, 33). El indumento se preserva perfectamente en ma-
terial herborizado.

A diferencia de las especies de Marattia, con indumento sobre ner-
vaduras, las especies de Danaea lo presentan tanto sobre ner aduras, de
cualquier m'den, como en la epidermis entre nervaduras, áreas donde
son muy frecuentes los tipos glandulares taniferos globulares y estrella-
dos, hallándose las formas ramificadas, con más frecuencia, sobre o
cerca de nervaduras.

Todos los tipos de indumento descrito se encuentran n el hipo-
filo. Los epifilos son glabros.



En la epidermis del hipofilo de M. alata, M. interposila yA. lygodii-
Jolia (fig. 1, 7, 13 Y 16) se observan claramente cuerpos silíc os de gran
tamaño. Los cristales de sílice ocupan todo el lumen de idioblastos epi-
dérmicos, que se encuentran dispersos, aislados o en pequeño agregados
(grupos de hasta 5-6 en A. lygodiifolia). Estas "células silíceas" no
se observaron en M. kaulfussii ni en las especies de Danaea.

Aunque aquí se consigna por primera vez la presencia de células
silíceas en dos especies de Marattia y una de Angiopteris, cabe hacer
notar que ya otros autores clásicos llamaron la atención so re su pre-
sencia en Marattiaceae sensu lato (incluyendo A ngiopteris), así como
'su ausencia en Danaea *.

ÜNTOGENIA DE ESTOMAS (fig. 3)

La estomatogénesis se estudió en dos especies de Marattia: M. kaul-
fussii y M. alata . Se utiliza la terminología ontogenética de Pant (1965),
en un todo de acuerdo con la idea de Rasmussen (1981), de que
ésta debe sep~rarse de la terminología morfológica que se usa en esto-
mas adultos. En general, podría decirse que es prácticamente imposible,
-observando un estoma adulto, deducir el modelo ontogenético que le dio
origen. De ahí la escasa practicidad de las terminologías mixtas.

En: Marattia kaulfussii las áreas meristemáticas se encuentran en
las zonas apicales y marginales de los segmentos de último rden. Los
nIeristemoides se comportan de dos maneras: algunos experimentan una
sola división, por medio de la cual dan origen a las 2 células oclusivas.
y otros se dividen 1-2 veces, antes de dar origen a las mismas.

En el primer caso, 4-5 células protodérmicas se disponen tempra·
namente -a veces antes de que se divida el meristemoide- en torno
de él. Este ciclo periestomático de protodérmicas tiene una capacidad
meristemática importante, y tienen lugar en ellas varias divisiones
subsiguientes. Por medio dc tales divisiones se forman 2 ciclos de
anexas perígenas. El ciclo interno, cuando se distingue claram nte, tiene
en general células de contornos lisos.

El caso descripto corresponde a un tipo de ontogenia perígeno.
En el segundo caso, el modelo de desarrollo es mesoperígeno, y una

(o dos) células del ciclo o ciclos tiene origen mesógeno, es ecir, pro-
viene de una división desigual del meristemoide y es producida por
éste previamente a la célula madre de las oclusivas, de la que es
·'hermana". Se han observado 1-2 divisiones del meristemoide, previas a
la que da lugar a las oclusivas:

a) en una primera división, el meristemoide produce dos células desigua-
les, la menor de las cuales será la célula madre de las oclusivas y la
mayor. la anexa mesógena. que puede dividirse posteriormente, una vez

* Ya Ogur", en 1938, alude al hallu'-I'n, por Christ & OiesenJa,gen (1899), de células es·
-peciRlc::.;de la epideMl1is de Afnrnttio('pn.f' 011 g'C'Ilt:'I'al. ('on éx('C'pción de Chrisil')lsl'nltt y
Dmw"fl, conteniendo cl'istalf's de sílice (Ogura, 1972: 121).



~"1(•. a. Ontogeniu. do estolllas y tl"if'oma:-; en 1\'lfll'<lttiMC(-'He. 1-1:), :J4:sl:'ornatogéllcsis en
J1la1'attia klViUftf,88ii; 14-.19, cslomatogénesis en Jl[' alota; 20, ii l'ellS meristemálica:-; en
:\[. (data, DlostTando cliversos modos de d('~al"1'ollo de los ostOlllllS; 21, porción de
fronde df' ~~[. 1,·(lIl7iu8.'1ii y-ista desde el hipoiilo. con triC'omas lnasivos sobre nervaduras;
;!2·i!7, <>utogenia de tricOllllls Jll(lsivos \}Il J/. /:ludfH8sii; i!8, epidel'lllis del ál'ea sobre
nerVUdUl'<l. donde se insertnll trfcomas; 29, detalle de t.ricoma juvenil mostn:l1ldo es·
pesor de pared. AlJíJ, meristenloide; JllO, c¿.lula ltH1dn~ de las oclusivus: AP, anexa
perigelHt; A.M. anexa mes6gena; O, oelnsi\'lls: OS, células silícoas.



producidas las oclusiva, las cuales se forman según tre modelos
diferentes:

- por medio de una división pal'alela a la primera, con formación
de una trÍada celular "paralela" que incluye las 2 oclusivas y
la anexa mesógena (fig. 3, 11);

- por medio de una división perpendicular a la primel'a, con for-
mación de una trÍada celular en "T", ya observada por Pant
& Khare (1969) en Angiopteris evecta (fig. 3, 9).

- por medio de una división oblicua.
b) la célula madre de las oclusivas puede ser el resultado de una ter-
cera división, en una tríada "paralela" en la cual se ha formado,
previamente, 2 anexas mesógenas; de esta manera, la primera división
forma dos elementos desiguales, el mayor de los cuales se ivide más
o menos inmediatamente en dos células similares, actuando el elemento
más pequeño como célula madre de las oclusivas (fig. 3, 10 Y 12).

Tanto en los casos descritos en (a) como en el tipo (b), un nú-
mero variable de células protodérmicas se disponen en forma variada
en torno de las tríadas formadas, dando origen a ciclos de a exas perí-
genas, regulares o no.

En Marattia alata también se observaron los dos tipos de desarroHo
ontogenético citados, perígenos y mesoperígenos. En áreas meristemá-
ticas de pinnas apicales se pueden ver indistintamente ambo modelos,
aunque parecen más frecuentes los segundos.

En el caso de M. alata, las oclusivas se originan directa ente del
meristemoide estomático, que, como en M. kaulfussii,' aparece rodeado
de 4-5 (generalmente 5) células protodérmicas que constituirán un ciclo
más o menos ordenado de anexas perígenas, o bien provienen de una
segunda división del meristemoide, es decir, la ontogenia sigue un curso
mesoperígeno. Cuando se produce este tipo de desarrollo, la primera
división del mcristomoide da lugar a la formación de 2 elementos
desiguales, el menor de los cuales será la célula madre de las oclu-
sivas, cuya división se ha observado según planos paralelos, p rpendicu-
lares y oblicuos indistintamente.

En Marattia alata la célula madre de las oclusivas es generalmente
isodiamétrica, sub-cuadrangular y una gran área nuclear y citoplasma
denso ocupan la mayor parte de su lumen. Las oclusivas se forman
según tríadas "paralelas", trÍadas en "T" y tríadas con segunda división
oblicua (fig. 3, 16-17 Y 18-19). La tríada en "T" parece ser meno
frecuente que la "paralela", Las anexas, perígenas o mesógenas, se dis-
tinguen dc las epidérmicas porque a la madurez estas últimas presentan
marcadas sinuosidades, mientras que los contornos de las a exas son
lisos. En el caso de M. (tlata no se ha registrado el origen de las oclu-
sivas en una tercera división del meristemoide.

Comentarios sobre aspectos tenninológicos
Se cree oportuno sejialar aquí que, en general, en la bibliografía

escrita en español existe una cierta confusión en cuanto a la denomi-



nación que reciben las células acompañantes del estoma. En la biblio-
grafía, má abundante sobre el tema, en lengua inglesa, se distinguen,
en el aparato estomático, tres categorías celulares:

- "guard cells" o células oclusivas, de cierre o de guarda, término
estc último de más reciente acepción;

- "subsidiary cells" o células periestomáticas de morfología diferente
de las epidérmicas adyacentes, de las cuales se distinguen claramente;

- "neighbouring cells" o células periestomáticas semejantes en su mor·
fología a las epidérmica adyacentes.

En nuest.ra lengua, los términos anexa, acompaííante adjunta
son sinónimos, y con ellos se definen las células epidérmicas que cir·
cundan al estoma, disponiéndose diversamente en torno de las oclusivas,
y que se diferencian de las epidérmicas (Font Quer, 1982: 435). En
este sentido, nuestro término anexa sería equivalente de "subsidiary
cell" en su acepción inglesa.

No tenemos un término que eñale las características que están
imnlicitas en el inglés "neighbouring cell", aunque la traducción literal
podría ser útil para definir las células periestomáticas indiferencia da
de las epidérmicas. Eefectivamente, "vecinas", del latín "vicinu " indica
"similar, parecido".

De acuerdo con la terminología morfológica indicada, se dispondría
de tres vocables castellanos claros para definir los elementos que pueden
hallarse en un aparato estomático: células oclusivas, de cierre ° de
guarda, células anexas y células vecinas, es decir, aquéllas diferentes °
similares, respectivamente, de las restantes epidérmicas, que se dispo-
nen en torno del estoma, rodeando las oclusivas. Se trata, obviamente,
de términos descriptivos, que, como los similares ingleses, no indican
nada con respecto a la forma en que cada uno de los elementos defi-
nidos se ha originado. Resulta conveniente separar las terminologías
ontogenéticas de las morfológicas, como señala Rasmussen (1981).

ONTOGE lA DE TRICOMAS (fig. 3)

Se pudo estudiar el desarrollo de los tricomas masIvos pluricelu-
lares no glandulares de Marattia kaulfussii.

El área epidérmica sobre las nervaduras presenta células poligo-
nales a sub-rectangulares, 10-12 veces más largas que anchas, diferentes
del modelo sinuoso que presenta la epidermis de la lámina. En esa
área se encuentran los tricomas menci.onados, cuyo origen, hasta donde
se ha podido observar, se produce por dos divisiones sucesiva de un
meristemoide epidérmico. Este, sólo se distingue del resto de la epi-
dermis cuando ha experimentado la primera división, por medio de la
cual da origen a dos células desiguales: una pequeña que luego se
proyecta ligeramente, sobresaliendo, y una mayor, subrectangular o poli-
gonal. La segunda división es perpendicular a la anterior y produce
dos células poligonales similares, también algo sobresalientes. De las



divisiones sucesivas de estas tres células se ongma todo el cuerpo del
tricoma. La célula apical parece dar derivadas hacia la base con cierta
frecuencia, y conserva siempre su forma típicamente cónica, aún en
tricomas muy desarrollados. También son claramente visibles en irieo-
mas adultos de este tipo las dos células (a veces sub-tria gulares en
vista superficial), que se originaron en la segunda división duran te la
ontogenia temprana (fig. 3, 22-27).

Del estudio epidérmico efectuado en Angiopteris lygodiifolia. Danaea
cuspidata, D. moritziana, D. nodosa, D. tvendlandii, Maratlia alata, M.
kaulfussii y M. interposita pueden extraerse las siguientes consideracione :

- La naturaleza hipofílica de las frondes (todos los anexos epi-
dérmicos, idioblastos y estomas se presentan en el envés) parece er
un carácter constante en Maratliaceae actuales. Pant & Khare (1969)
y VaD, Cotthem (197 O) hicieron observaciones similares en especie de
Angiopteris, Archangiopteris, Christensenia, Danaea, Macroglossum y
Marattia.

- Los modelos epidérmicos hallados son tres: sinuosos, suh-sinuosos
y poligonales. Angiopteris lygodiifolia, Dmwea cuspidata, D. nodosa, D.
tvendlandii, Marattia alata y M. kaulfussii presentan modelo sinuosos;
M. interposita- tiene un patrón epidérmico poligonal a subsi uoso y D.
morilziana, poligonal. Parece más común una mayor ondulación de lo
contorno& celulares en los epifilos que en los hipofilos, en los patrone
sinuosos. En los sub-sinuosos o poligonales parece darse el caso opuesto.

- Los estomas adultos son predominantemente ciclocíticos. En me-
nor proporción (v. "Estomas Adultos") se hallan tipos tetracíticos, es-
taurocíticos y paralelocíticos.

- La ontogenia de los estomas se estudia en dos especies de
Marattia: M. alata y M. kaulfussii, especies estudiadas en este sentido
por primera vez. Se encuentran desalTollos de tipo perígen y meso-
perígeno, aunque el segundo modelo parece ser el más frecuente. Las
primeras divisiones del meristemoide tienen lugar según tríadas en "T"',
ya descritas por Pant & Khare (1969) para Angiopteris evecta, o bien
según tríadas "paralelas" y tría das con segunda división oblicua, es decir,
se observa un cierto comportamiento errático de la célula madre de las
oclusivas en cuanto al establecimiento del plano de división q e les dará
origen. Las anexas, perígenas o mesógenas, experimentan divi iones sub-
siguientes, dando lugar a la presencia de 1-2 ciclos de acompañante.
Es imposible deducir el modelo ontogenético a partir de la observación
de un estoma adulto. De ahí que se considere oportuno separar las ter-
minologías ontogenéticas de las morfológicas. En el primer caso se ha
seguido la propuesta por Pant (1965) Y en el segundo resulta úül



Van Cotthem (1970) y Metcalfe &1 Chalk (1979). Se efectuó una hreve
revisión crítica de los términos descriptivos usados en español para los
aparatos estomáticos y se sugiere adoptar: células oclusivas (de cierre
o de guarda), células anexas y células vecinas como equivalentes, res-
pectivamente, de los términos ingleses "guard cells", "subsidiary cells"
y "neighbouring cells". Se considera que en el vocablo español "célula
anexa" está implícita la diferencia morfológica de las célula periesto-
máticas con la epidermis adyacente, como lo está en el correspondiente
inglés, "subsidiary cell". '

- Se da a conocer por primera vez un estudio morfológico del
indumento de las pinnas en Marattia y Danaea. Este carácter varía en
el nivel específico. La naturaleza del indumento es glandular y no glan-
dular. Los tricomas glandulares se presentan con formas variadas, desde
los típicos elementos glandulares globosos hasta formas estrelladas glan-
dulares peltadas, con tipos intermedios diversamente ramificados, todos
conteniendo taninos en citoplasma y como impregnación en las paredes
celulósicas. Las escamas no glandulares, basifi jas o peltadas, y los tri-
comas masivos no glandulares parecen vincularse con especies de
Marattia, mientras que el indumento glandular se encuentra en especies
de Danaea, La localización de ambos tipos de indumento también varía:
el glandular se presenta tanto en la epidermis de las pinnas 'como sobre
las nervaduras de cualquier orden, mientras que el no glandular parecc
restringido a las áreas sobre nervaduras o inmediatamente cerca de ellas.

----:En tres especies, Angiopteris lygodiifolia, Marattia alata y M.
interposita se en con traron células silíceas en el hipofilo.

- Si se combinan los. patrones epidérmicos con otros. cai'acteres
epidél'micos, como el tipo de indumento y la ocurrencia de idioblastos.
es posible separar claramente las especies entre sí. Pant et al. (1983)
hallaron ta mbién modelos epidérmicos sinuosos, sub-sinuosos poligo-
nales en especies de Arclwngiopteris, JII/acroglossum, Christensenia, Det-
naea y Marattia, Un estudio de conjunto de un número má alto de
especies podría arrojar resultados interesantes sobre el valor diagnóstico
de la combinación de caracteres epidérmicos entre sí y con otros (epi-
dermis de sinangios, esporas, etc.). A ngiopteris parece, por su morfo-
logía epidérmica, más cercana a Marattia que a Danaea. La idea actual
de los estudiosos del grupo, compartida por este análisis, tiende a apoyar
la propuesta de Copeland (1947) Y de Pant et al. (1983) de que los
géneros vivientes del orden Marattiales sc agrupan adecuadamente en
una sola familia, Marattiaceae.
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