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ABSTRACT

"l.iEiqimiw Eiorphology of species of Lycopodium from Northwestern Argen
tina”.

Tile eom|Hir¡Hi^ morphooogy of 8 species of Lycopodium from Northwestern 
Argentina hrs been studied. These species are1: L. clavatum L., L. mcmdiocunum 

Raddi, L. lacgclIcnOuim (P.B.) Sw., L. scurliipdairCiicw Rolleri, L. scu/^urus Lamí., 
L. sotce Rolleri, L. subidalum Desv. and L thynul^ H. B. Wild.,

Characters under consideraron are: morpho^cfc types of the sporoplivte, rdntt 
root, stem axis, leaves and fertile sti^uctrr^^ Aspects investinated by other authoss 
—ganiothpbyte, emlihi^^coo^ and cytology are also commented.

Tlie following partial as well as genera,, arise from the undertaken
research.

Based on the sporophyte's external morplndocie characters, five fundanennlal 
types were esialdtched: as Io the root. it was possible to report two cortical types 
. hanic and composhe), five endodmmic types -onlggenetiay|ly vincuttlted to 
one another and lwo types of steles^ in nccordenee to theír simmer^ <n<■tinesteles 
and pledoticies) ; the axis apex has been found to be constRuled by a superficial 
group of mitíate; the hislolo^il\d diffe^etttialcon process was studied in one of lhe 
species, being therefore possible to determine the ontogeneiii- sequenee of lhe stem 
lissular devefopment; iwo foedamenlal types of slem cortex - lim^^o^cioe^mc and 
heteaoeenaous—, four eu<lodennic lypes and iwo types of sleles dadial and dorsí- 
ventral were determmed; in two species were found pecuHrr xylernatic elements, 
trnnfttfonal bctoiem Ii^í^íC^^í^ and vessel memhrrs; four pdylfotac<ic types —ti^tral,

' Trchajo de Inverfinación, Ie^atiaedo cn el Lailoarloaio de Morlologia V^i^ehil 
del Museo de La Plate. bajo el nseeoramiento del Dr. Elias R. de la Sota.

- Jefe de Trabaáos Práct<aes de Anatomía y Morfofogía A'egetel de la Eaiuihdd 
de Cienaas Natureles y Museo de La Plate; becairrn del Consejo Nacfonal de In- 
vest¡gaflnnes Cienrifia^ y Técncaes, Buenos Aires.
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pseudluvi-i^ticillu^l. dei'ir^nl^ and tatrastir were determined; the characters -lpor- 
ted by the leaf epidemnis and stomata showed sp*ciii«|dt^^^ ditferenilations; the 
mor|>0ol<^ of spoi'ophylls shepe, size, phyKotaxis and loiriiirtitnm was analy
zed, as well as the of sporengia and the spore types. AH of these aspects
show ^prcific■level differentta<ion.

Data on geographic and allllmiimd <listributions, and ecology aspees. for all the 
species c«nsi<lere<^. are ln||tli<n«i^- given. Emphasis is given lo lhe fact that cha- 
eacteas det erm med favor the splttimg of genus Lycopodium sensu lato in two enti
ties: Lycopodium sensu strict and Hiiperzun the latter benig much less unffonn 
than the former. and shownig a great morphologic diveraifieahon.

I. INTRODUCCION

Las Lycopodiaceae con^^ituyyn una familia con amplia distribución 
en el globo.

Se traía de un grupo ubicuo; viven en zonas tioitc^^bs^. sllbtropicales 
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 rertente se conocen cerca de 700 especies, la mayor parte 
de las cuales viven en zonas tropicales, en selvas montañosas. prados 
o vegas de altura, páramos, etc. Los elementos que crrcre en regiones 
templadas o templado-frías. son grneralmr*nic terrestres o saxícolas, 
de suelos ácidos, mientras que los tropicaies turlre ser epífitos.

En la Argentina hay cerca de 16 especies distribuidas en el noroeste, 
noreste, litoral plateóse. Sierras Pampeana,. Sierras Australes de Bue
nos Aires y bosques aedinoipatagónicos. De este total, 8 se em'urnlran 
en el noroeste: L. alavatim L., L. magellarticunt (P. B.) Sw.; L. mau- 
dioaanumt Rad., L. sanctaa-barbarae Rolleri, L. sauriirus Lam.. L. so
tar Rolleri. L. siibiilatiun Desv. y L. thyoides H. B. Willrl.
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R. de la Sota me brindó su asesoramiento en forma continua. y fue 
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me brindó asesoramiemo para el estudio de esporas. El Dr. Bruno T. 
PetrieRa y la Lic. Amelia M. Deferraii colaboraron con amistad y 
desinterés sinceros en varios tópicos. El Sr. Carteo A. Tremouilles (ID 
realizó con esmero y precisión buena parte de las ilustra^tiune^s que 
acompañan a este trabaoo. El personal técnico del laboratorio de Pa- 
leobotániea efectuó las excelentes preparacoones de esporas. Mi es
poso, Bernard Dougherty. colaboró en la ordenación y transcripción 
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I. ANTECEDENTES

Son escasas las obras sobre Lycopodium en el neotrópieo. Las que 
existen son sólo de carácter sistemático. y ra sorprendente la falta de 
información en el aspecto morfológico. En este sentido sólo puede ci
tarse la obra de Wilce (1965). Lniicntahtemcnte esta autora sólo re 
ocupa del complejo L. complanatum. del cual sólo una especie, L. 
tbyoides. llega hasta el noroeste de .Argentina.

En nuestro país no existe hasta este momento ningún trabaú» crítico 
sobre la morfotegia ni la sistemática de las Lycopodicaaae. Este úl- 
limo aspecto, en lo que se refiere a nomenclatura, sinonimia, coosnlla 
de tipos, etc., ha sido resuelto parcialmente por E. R. de la Sota en la 
primera parte de la "Sinopsis de la Pte^^nófiía^ del noroeste de Ar
gentina" (1972l. Podemos mencionar además el catálogo tie Capmoo 
i 1938), en el cual se citan sólo dos especies para el noroeste argentino: 
L. ¡aururus y L. subulatum. Este número fue elevado a 7 (C. H. Ro
llen. 1970) y posteriormente a 8 (E. R. de la Sota y C. H. Rollen. 
1972).

Para Chile puede citarse la obra de G. Loosei (1961). Si bien es 
de valor por su información fitogeográfica y ecológica, es un trabajo 
e-trictamcnte sistemático. Looser cita para ese país, 6 especies de Ly
copodium: L. confarlum, L. chonot^^trnu, L. fttegianum, L. gayamcm, 
L. mogciannicii-m y L. panicttlaliim. la mayoría de las cuales están pre
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.
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En Uruguay existe la obra de Lombardo y Legrand (1958). Estos 
autores describen para ese país tres especies de Lycopodium: L. alope- 
curoldes, L. carollnianuin y L. cernuum, el primero de los cuales crece 
también en el litoral platensc.

También de carácter sistemático como las anteriores, es la obra 
monográfica de Nessel (1955), sobre las Lycopodiceaae de Brasil. 
Este autor describe 69 especies bajo el nombre genérico de l roslachys 
y 8 como Lycopodium, dividiendo ambos géneros en una gran can
tidad de grupos y subgrupo-.

2. OBJETIVOS

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

A través de los numerosos y contradcclonos sistemas de clasifica
ción de este grupo de Pteridófhas, se hace evidente que el mismo m> 
constituye una entidad natura.. El mayor problema en este sentido no 
se presenta tanto a nivel específico, sino a nivel de taxa de mayor 
jerarqui'a. 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 trabaos anteriores, en este aspecto, 
para nuestro país. En este sentido, las 8 especies presentes en el .toro- 
este argentino constituyen un material ideal, ya que, si bien son es
casas en número, son estadísticanteme represenaativas. Efectivanteme. 
todos los tipos mm-f<^llógi<c^^^ del género están presentes cntre las es
pecies comprendidas en este estudio. Esto permite un análisis l-cprc. 
sentativo de la morfología y relaciones inter-específícas con miras a 5ii 

aplicación a problemas de orden sistemático.

Deseo aclarar aquí que, d’hido al caj; ^irsjamrnie nio; iimea. o 
de este trabao». no se encara la sistemática ni la nontenclatuaa del 
grupo, y se prefirió hablar de Lycopodium en sentido amplio, refi
riéndose, bajo cste nombre genérico, a todas las especies estudiadas.
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I!. MATERIALES Y METODOS

1. Materiales

Este trabajo ha sido realizado con materia] de herbario. fresco y 
fijarlo con F.A.A.

Lo» herbarios consultados se indican a continuac'iou. con su sigla 
COre.»|><>nnnintc:

LIL: Herbario del Instinto - Fundacdín Miguel Lillo, Tucumán. 
LP: Herbario del Museo de La Plata. La Plata.
SI: Herbario del Instituí Darwinion, San Isidro. Buenos Aires.

El material fresco y fijado en F.A.A., fue coleccionado en parte 
por el doctor E. R. de la Sota, por la Lic. A. M. Deferrari y por mí, 
en sucesivos viajes a las provincias de Jujttv y Misiones.

2. Métodos

2.1. Raíz

Para estudios de raíz se usó material de herbario. el cual requiere 
un trattmr:enro previo a su inclusión y colte. Este consiste en su
mergir el material en liidróxido de sodio al 5 % a 70 C, durante 
veinte minutos, con la fdnalidad de producir la expansión de los te. 
jidos. De esta forma, todas las estructuras recobran el volumen pero 
dido por deshidrata acón 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 hidróxído a ebulli
ción. De esta manera puede rescatarse mucho material de herbario 
que como tal sería inapropiado.

Los paso- siguientes son: deshidr^atuicú^^, inclusión, coloración y 
montaje. La deshidratariÓ!! se llevó a cabo usaudo alcohol etílico de 
graduación progresiva. La inclusión se realizó con "tissue-mat" y las 
secciones fueron hcchas usando un micrólomo Leitz, en espesores de 
8 y 10 /i.

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

Paia la preparaclOn de las secciones microscópicas se usó material 
conservado en F.A.A. El procesamiento del mismo fue similar al dc 
la raíz, es decir, deshidiaik^<-um en la serie de alcoholes. inclusión 
en "tissue-mat’’, corte con micrótonio Leitz en espesores de 15 j co
loración y montaje.

La coloración merece ser comentada, pues se aplicaron diferentes 
técnicas según el materia’. Las secciones transversales de tallos adul
tos se colorearon con sufranina-fast green: las secciones longitudina
les de ápice caulinar con un método combinado: tinción de Foster, 
especialmente indicada para meristemas, y sufranina al I % en al
cohol 95°.

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

2.3. Hojas

Para los estudios de epidermis y nerviacion. se preparó el material 
de la siguiente manera: se diafanizaron las hojas con llidróxido de 
sodio al 5 %. durante 2 a 4 días; los contenidos celular^ se elimi 
naron mediante hipoclorho de sodio concentrado y se coloreó con 
safl'anina al 1 %. en alcohol etílico absoluto-xilcd (partes iguales) o 
mediante la técnica de Foster.

2.4. .M aceraciones

Se usó el método de Schulze. y se coloreó con safranina-fast grecn. 
cristal violeta y verde iodo; final^^^^ne el material fue montado cu 
“clearcol”.

2.5. Estructuras fértiles

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

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

1. Tipos morfológicos

Las características del esporofito de este género, nos permiten es
tablecer cinco tipos morfológicos básicos:

ai Plantas saxícolas, con IlOjí^si isonioraas cubriendo totalmente los 
tallos, que son erguidos y dicótomos; esporangios no visibles, ocultos 
por los esporofitas. que son erguidos o tigercmente patentes, iguales 
a los trofofilos y localizados en árcas fértiles terminatas ( L. saarurus 
y L. sanatae-barbarae) (Fig. 1. Ai.

bi Plantas epífitas, erectas, con hojas isomorfas, casi aciculares, 
que cubren sólo pcrcianncntc el tallo y los esporangios, los cuales 
son visibles y se localizan en áreas fértiles termi^ab's (L. mandioca- 
num) (Fig. 1 B).

ci Plantas epífitas, péndulas, con hojas iguales en forma pero no 
en tamaño; las fértiles más pequeñas que las estériles, cubriendo par
cialmente los esporangios y localizadas en áreas fértiles alternames 
con estériles (L. sotae) (Fig. 1, C).

di Plantas epífitas, péndulas, con hojas maic^dam(ni^ dimorfas; 
esporofilos muy breves, mucho más pequeños que los trofofilos y de 
diferente fot-nía. envolviendo totalmenec los esporangios, agrupados 
en áreas terminales definidas, largas y dicótomas (L. subulaaum) (Fig. 
1, D).

ei Plantas terrestre.-. con diferenciación caulinar. ya que presentan 
tallos posteados (epígeos o subterráneos). erectos foliosos y erectos 
subáMos ramificados, en el extremo de los cuales se localizan los 
esporofitas, diferentes en forma y tamaño de los trofofilos y agrupa
dos en estróbilos (L. alavatum. L. magcllauicum. L. thyoideü) (Fig. 
1 E-F).

Estos tipos morfológicos no son nuevos, y sus ccrccterSsticas sobre
calientes (posición de los esporangios, presencia o ausencia de dimor
fismo foliar, etc.) han sido ritilíz^^^<Ífrecuentemente por los estu
diosos del grupo para dividir en mayor o menor grado el género Ly
copodium.

Los esquemas ofrecidos desde comienzos de este siglo (Baker. 1887. 
y otros), presentan variaciones en cuanto al rango sistemático que 
adjudican a tales grupos morfológicos. Sin embargo, la mayoría de



- 230

Fig. 1. — Tipos morfológico* • A, Mururii*: B. L. iii<i>idi<>taiiuiiii : C. L. sotar ;
D, I. subulutum j E, I. thyoirlrs . F. l~. elavalum
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los autores están de acuerdo 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 ( 19371. Así. las tres primeras secciones de estos autores: 
Selago, Subselago y Phlegmaria. corresponden a los tipos morfológi
cos a, b, c y d, v los subgéneros Clavatostachys y C.om¡>l<iiHtO>ttarbys, 
al tipo e.

2. Raíz

Las raíces de Lycopodium. como en todas las Pteridóttres, son cau- 
lógenas. ya que la embrionaria, de origen lateral, se atrofia temprana
mente.

Pueden estar restringidas a la porción basal del eje caulinar o 
distribuirse a lo largo del mismo, según se trate de tallos erectos o 
postrados.

Exteruamnnee es un órgano cilindrico, de diámetro y longitud va
riables. ramificado dicotómicamentc.

En las especies terrestres, las raíces salen a intervalos variables 
del rizoma, cn ángulo recto con respecto al mismo, y crecen a veces 
unos cuantos centímetros antes de dieotOIllizaree. En los epífitos y 
saxícolas, el sistema radical es denso, y está muy ramificado.

Las raíces nacen norm^^^^^e^ntre 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. clavatiim. las raíces nacen de la capa 
más interna de la certeza eselerosada. y no del periciclo. Este hecho 
comprobaría, por otra parte, la naturaeeza 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.

2.1. Epidermis

Esta capa es siempre uniestratffícada. Está formada por células 
de contolmo rectangular, con paredes unifonnemcnlc engrosólas.
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2.2. Corteza

Esta capa tiene por lo general un espesor considei'alde con res
pecto al de la estela y se liaHa dift'nn^iiáa^ en zonas en las especies

Fig. 2. — Raíz <le I. eliiralum (AIM y de E- mandutmnim (C D) : A. pudee exle-i^m» 
de la raíz; B. detalle de la estela: e. parte extenuó de la raíz: D, detalle de 1a eate- 
la ; e. e|iider'ii;is ; p, parénunirna cortical : Area medidcs ; md, onaradarmil9 ; pe,
pai^úiapinaa conductor : /. floema : prx, protoxBerna ; mx, nietaxieeina: xi, metaxllema 
inaiferencraUo.

tereestres y saxícolas. En los epífitos tiene un espesor mucho menor 
y no prosoma tal difeeeniaución: por lo general el diámetro de estas 
raíces es dos o tres veces menor que el de las correspondientes a es
pecíeos teriesircs o saxt’cohis.
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Dc ccueddo con ic difetócciacrón histológica corneal. poiCmis^ es- 
tc^ltt^■e^r dos tipos: a) eortezas ineeánieas. consthuidas por verlos es
tratos de células con pare^ss un'd<)mu^nn^(cm^ engrorddas y de lumen 
muy reducido. les cuate-, al ser scpai'dias por niaceración, resultaron 
ser libcss cortas y gruesa,. de extremus aubeótldos. sin puntcddlísas: 
b) cortezas mixtas, const-Undas por una capta iBecamca. toptogranca- 
■iience aubrioddérm¡ca y otra paren<plimriiea hontogncca. contigca c 
la cndodeHuis. La capta 11^-00^3 en este ceso no está foriitdda por 
fibrss. sino por céluiias parenuuimctícas con paredss muy cngoorddas.

Las cortezas mecánicas ceractezizan al giupo de espiedes epfittas 
(I.. manlloDcnan^ L. sotae. L. subnUtUimb, mientras que les raíces de 
plantas tcrccslrcs y saxícolas tienen corteza de tipo mixto.

2.3. Endodermis

La cmO><l<-rmis está consituiiida por un solo estrato
de cé-luías. Puede estar formdda por más (2 ó 3, cxccpiclónnhlrente 4), 
en r^cic^s jóvenes o ciertos tipos traniCctoncíes. Por lo general, en 
reíces cduttas es unlcstraf¡Cidada. Sus células pueden presentar verlos 
tipos de engrocimiciitas. según la naturaleza de los cuales hemos cs- 
tableidOo les sig^^k^^t^ cleses:: endodennis con bandss de Cespiary; 
con puntas de Caspia^; con cngroanmieotas en U; con eógroanmietltas 
totale,. e indíternní•¡a<^;i.

al La endodennis con bends, de Caspa^. muestra los engroimiien- 
tos redíala ceractcatrrteos y se presenta en L. saururiis y L. sanatae- 
barbarae ( Fig. 3, D i.

bi La cndodenuis con puntas de Cdspiayy, es ccsi siempre pluries- 
-rarificada y .sus eóie'ornmieotas son puntas de suberma de uIí^^-cíóóii 
cn^uidii- y parietal. Algunos culotes señalan este tipo de endodermis 
como c<íractcí•íi■Cica de elóunas Pteridóiitas primitivas. Hemos obaea- 
vedo que tales puntas de Caspia^ son más bien raeos en raíces cduitics 
(exccptto en L. niandioaantini} y en general. repttotóntan e.sttdiii^ ju- 
venltfó de otros tipos (Fig. 2, Di.

ci Lc endodennis con eógroanmieotas en D, simiteres a los de rcí- 
ccs de Monocolllcdóíteas. se presenta en ciertos epíiitas péndulos (L. 
sotae}. En cstc ceso, los cn^rtsrnnó■o^> compiomi^^^^ les pa^^ih^ íam 
gcneialcs sólo parcialmccte. y de manera total lcs redíales internas. 
Este tipo de cndOoleni^ sc hath cdemás en lc raíz dc L. tliyoídes 
(Fig. 5, B).
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d) La endoderms con engrasamientos totales. aparece en L. subii- 
latum. Observando cortes de raíces jóvenes, hemos determinado que

B

Fig. 3.— Raíz de L. naiii-iirus (A-B) y de »ub<ilatni» (C-D) : A. parte externa <le la 
raí» ; B. deteUe de la estela ; C, parte extenan de la raíz ; D, detade de la estela : e. 
epidermis ; p, pardnquima cortical . mil, endodermis: pin. área mecánica : prx, proto- 
xllerna ; f, floema : mu. metaxilema.

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



Fig. 1 — Riíz dc L. soliir : A, parle cortical; B. elementos corticalos disociados ; C, 
estela ; e, epidermis : end, endodermis : pr. pareuquima conductor : mx. metiixilnma ; 
f. floema; prx. protoxilema.
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Fig. 5.— Raíz «le L. Ikyoidcs : A, parte externa «le la raíz : 11, detalle «le la estela ; 
células va si formes : D, fibra ; «t epidermis ; $m, área mecánica : p. paré» quima corti
cal : wd, endodermis : prx. pro tosí le mu : an, metaxilema indiferenciado : /, floema : 
pe, paréuqnima conductor.
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e) Finalmcnee, en la raíz de L. clavatum, encontramos el tipo que 
hemos llamado endodereiig indiferencíada. debido a que ni nmrfooó- 
gicamente ni ontogenéticamente fue posible reconoceHa. Las reaccio
nes de caracterización fueron negativas tanto en raíces jóvenes como 
cn adultas. Probabecmenee, si hay suberifua^iióni en raíces adultas, 
este proceso se vería enmascarado por la fuerte lignificación de la 
zona más interna de la corteza: que en L. clavatum no es subrizo- 
dérmica como en las restantes cortezas mixtas. sino profunda (Fig. 
2. B).

2.4. Estela ( Figs. 2-5 I

La estela de la raíz es normalmcnee diarca. excepto en L. clcw^tinn, 
donde cs plectostélica (Fig. 2, B). El xilema es siempre exarco. En 
las estelas diarcas el xilema tienc forma de e e incluye al floema. 
Se ha citado a menudo la variación de estas estelas. las cuales pueden 
be- diarcas. o tctrarcas en distintas partes de la raíz. En todas
las espccies observadas. las raíces son invaria^llbule^nt^ dianas. con 
gran constancia en la forma y organización de la estela.

La raíz de L. clavatum es la única excepción a lo anteriormenee ex
presado. ya que se trata de una pleetostela con organización subra
diada. que presenta áreas xilemátíoas con ocho terminaees de pio^u- 
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 terminaees 
protoxileináiicas y por la presencia de metaxilema indifcrcncíado (es 
decir. con elementos que aún no se han lignificado y conservan pa
redes delgadas). Este fenómeno de indifcie^iH'íac^^m se observa tam
bién en la estela de la raíz de L. thyoides, que es diarca (Fig 5. B).

3. Eje caulinar

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 terrestees, que poseen gran 
variación caulinar y en las cuales se combinan con ejes postrados. 
Los ejes péndutos son exclusivos de cientos epífitos (L. sotae, L. subu- 
latum). Ilav otros epífitos que tienen ejes erguidos (L. mandiocanon) ). 
Finalmenee. los tallos postrados que pueden ser epígeos o subterráneos 
y por lo tanto, foliosos o subáídos, sólo aparecen en plantas terrestees, 
donde se cooiibinan con ejes erectos. fértiles y esto'riles.
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La ramificación e- siempre dicotómica. aunque en los tallos erec
tos de algunas especies terrestres, como L. clavalnm. puede llegar a 
ser casi monopodial.

Los ejes erguidos y pendidos tienen raíces caulógenas en sus por
ciones banales, mientras que los postrados las presentan generalmeiHe 
en toda su longitud, a intervalos regulares.

3.1. Simetría

Según la simetría de estos ejes. podemos establecer dos tipos: a>. 
tallos radiales. los cuales se caracterizan por poseer simetría radiada: 
l>\ 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 rizoma de L. clavatuin y L. lliyoides y los ejes erguidos de 
este último son dorsiventrales.

3.2. Diferenciación histológica (Eigs. 6-7 >

El ápice vegetativo de Lycopodium puede ser plano. como en L. 
saururus y especies afines. ligeramente convexo en L. solve o bien 
convexo. en L. lliyoides.

En todos los casos consiste en un cierto número de células iniciales 
superficial^, en lugar de la inicial única que caracteriza a mucha- 
Pteridófttas (ciertas especies de Selaginella, Equísetuni y helechos 
leptosporangiados I.

De este modo. el crecimiento del esporoóito de Lycopodium tiene 
lugar mediante un merist^^^a apical. Este tipo de cono vegetativo se 
lialla también en otras pteridoftaas l helechos eusporangiados) y gim- 
noapermas.

El cono vegetativo de Lycopodium no está diferenciado. y al pliin 
cipio sólo se distingue una capa de iniciales superficiales, cuyas j»i"^- 
meras divisiones se producen anticlinalmente. Las divisiones pei 
clinales subsiguientes producen un meristema más profundo, que dará 
origen a la corteza. la endodermis y la estela.

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

En la primera porción del cono. se observa ya una diferenciación 
histológica. El cilindro central aparece como una entelad diferente
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Fig. 6. — Diferenciación histológica del tallo en Z>. xavriimx
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1mm

Fig. 7. — 1 >if\rhistológica del tallo en L. scurirritx (continuación): rnd, endo
dermis: f + pc. floema más parónqulrna conductor : prx. protoxHema : metaxiir*
rna ; n rastro foliar: pl. parénquhiia trabecular.



- 241 —

de la corteza, y :cparado de la misma por la temprana or¡ent;H-óiii 
en círculo de las células del área endodérmiea. Estas delimitan el 
meristema estelar. constituido por células muy pequeñas, con abun
dante contenido y en activa división.

En esta secuencia ontogenética!, la primera en desarrollarse es la 
zona eortical. cuyas células alcanzan la madurez a eorta distancia del 
meristema apical. Este proce o puede ejem|>iiiui^i>^e en L. saurttrrrs. 
cuya corteza. de estructura trabeeillar. se presenta como tal muy tem
pranamente. cuando aún no se ha diferenciado la estela.

La estructura trabrenaar de la corteza de L. sattnirus es de origen 
esquizógeno.

En una etapa más avanzada se ordenan definitivamenee las células 
enclcidermiear. a la par que las corttcaacs alcanzan su tamaño defini
tivo. Es en este momento, en qne comienzan a difere^^ían^e las ini
ciales de los tejidos vaseulares. El protoxilema es el primero en apa
recer. Las terminabs^ de pratoxilema se inician en sueesión regular 
en la región periférica del cilindro, por lignificación lenta de algu
nas de las células más pequeñas. Generalmente se lignifica pi^í^^^17!^0 
una y luego la siguen unas pocas más. Esa primera célula protoxlec- 
mática se* sitúa en la segunda capa inmcdiaramenCe debajo de la en- 
dodeniiis. Luego la siguen otras. también pequeñas y similarmenec 
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 <Cesarl-dCo del 
mismo es endareo y exarco.

Entre las áreas ocupadas por iniciales de pratoxilema y metaxih.- 
ma. empiezan a aparecer las del floema. Este es tardó con respecto 
al metaxilema pero completa su desarrollo antes que aquél.

El engrasamiento y la lignificación de los elementos vasculares 
progresa lentamenee. A unos dos centímetros del ápice aún conservan 
su contenido citoplasmátíco. aunque éste se presenta contraido y no 
se visualizan núeleos. A este nivel. la endodei-mis consiste en una o 
dos capas de células. con paredes más gruesas que las corticales, en 
cuyos ángulos empiezan a depositarse puntos de suberina.

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

ni La corteza está totalmente desarrollada y se diferencia muy 
tclnpranrmtente. Esto es general tanto para las cortezas homogéneas 
como para las que presentan zonas. Así. en ápices de L. clavatrm. la
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Fig. 8. — Tallo de £. ««ararus; A, ápice canlinar en sección longitudinal ; B, células 
apicales; C, corteza trabecular: 1>. diferenciación de los elementos corticales y 
estelares en sección longitudinal: mf niciistema ; pf, parén quima trabecular: «, zona 
cení pacta do la corteza; ó. zona <n do dérmica: cf elementos vasculares en desarrollo.
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típica zonación cortical es también precoz y en los tallos adultos sólo 
se logra una mayor esclerificación de los estratos ya definidos como 
mecánicos en su estado juvenil.

bl La endodermis está formada por 1-2 capas de células. Tiene 
el iniemo origen que la corteza, es decir, proviene del meristema pro
fundo. A unos 3 cm del ápice, es de tipo mixto: es decir, está consti
tuido por dos clases de engrasamientos: puntos angulares y parietabss 
de siiberina y bandas radiales en forma de U. En las zonas con punios 
radiales. la endodermis puede tener más de una hilera de células, 
mientras que en las zonas con engrasamientos en U es siempre uni- 
estratifícada. En las porciones medias y basalt's del tallo de L. sauru- 
rus, la endodermis presenta casi exclusivamente bandas radiales 
en U.

el La estela, a la altura indicada. tiene completamente' desanmllado 
el protoxibmm.

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

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

3.3. Morfología interna de ejes adultos

En todos los tallos adultos se distinguen claran^^ne dos zonas bien 
definida.-:: corteza y cilindro central (Fig. 9).

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

La relación corteza-eeteea puede ser muy amplia, como sucede en 
la mayoría de las especies saxícolas y epífitas, discreta, como en L. 
subulatum, o casi igual como en L. clavatum y L. tliyoides.

La zona cortical puede considerarse dividirla en tres capas: epi
dermis, corteza prapiamenee dicha, y endodermis.

3.3.1. Epidermis (Figs. ii-i8, e): la epidermis de los tallos maduros 
es -iempre uniestratificdda. y generalmenee sus células tienen paredes 
fuertemenee engrosadas.

Se caracteriza por la presencia de estomas, del mismo tipo que los 
que se hallan en las hojas. Generalmente los estomas están sobreele
vados y tienen engrosadas las paredes de sus células oclusivas.
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Fig. 9. — Esquema de los tallos adultos en L. sotte A, L. mandioianuwi 
B, L. subilla tum e, y L. saurtints
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Fig. 10. — Esquema de los tallos adultos cu L. rlarttlttm A-B y L. I hyoid es C-D
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Fig. 11. — Ectruoturu caiilinir en taJto erecto de L. rlarifhnm : A, y mito suháfito del 
mismo B; e, epidermis ; p, ii:i i'éiq|iilm^^: pmt arca mecánica : pc. pericitdo ; pzr, 
protoxilema ; pc. pnrlnqulma conductor ; f~ Hitcnm ; inr, metaxilema.
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Fíg. 12. — Ettmiituaa del tullo rastrero en L. elaraliini : A, puree corl<c»l : 11, sector
de la estela y detalle de un úrea terminal de protoxtlerna ; C, rastro foliar ; e, epider
mis : />. pnrémpiinia : pm, áren mecánica : pc, periciclo: prjr, protoxileirni : /, floema ; 
mx. uietnxílemn.
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Fig. 13. — Estructura del tallo en Ú. nuindiornutim r A, detalle de la estela; B. eud<>- 
Oeriuis : C, rastro foliar ; rnd, endodermis: par¿nquittia conductor: prx, protoxi-
lema : f\ Horma ; mx. metaxilema.



La tunca excepción a lo anterior la constituyen los taHos péndulos, 
los cuales no tienen estonias.

3.3.2. Corteza: La zona cortical presenta variaciones csirutturclcs de 
un goupo a otro. Asi', mientra encontramos cortezss que p^ 11^1^10^^*11 
parcnuuimáaicas duranee toda la vida de la planta, hay otras que 
e\|yiiamon^i mayor o menor yacleriticcción de una o más zonas, lle
gando en algunos casos a sel' totalmnnte niecáníaas.

Consideaendo csta divcrrifieación. se puednn estallece^ dos tipos 
morOllógil•os principases:

a\ Las corti^^^ss homognuñas. lotannente pprenquiñiáticñs. que por 
lo gencrll tienen un yapeírtr varias veces mayor que el de la estela, 
y que se presentan comúnmente en cspecíes sa\íco1as y epítiias; ge- 
ncralrnnnte los taHos con cortezas liomogneeas con ciatos o casi su- 

como en el caso de L. saiirurit.s. cuya corteza, si bien es 
homogénea. desa^r<^^ lma estructura trabecular tipo-a (Fig. 14, A).

bt Las cortezas helerognneas son las que presenlnii mayor dife- 
ic'ícÍcíÓóu naiructural, y se cpracUirizM porque tienen una o más 
zona- ecleroradas. plteeItenles con parénquima honlognneo. y se ha
llan en especies tyecestres.

Deniro de las cortezas beten^nneas podemos ysiablceor dos subti
pos. tcpi'ecentados por L. clavatum y L. thyoides.

En L. tliyoides (Fig. 18*. la corteza está divdidla en dos zonas de 
igual espeso:: una atlbcphlélmica. roima^ por ppren<piima homo
géneo. y otra eaclcrorapa. Esta última está constdiidla exclusivamente 
por rilitss punCpadas, largas, y su espesor es mayor en el iizoma que 
en los taHos yogttidos, en los cuales tiene sólo 6-7 capas ci'IuIoccs. 
En lo que respecta a la zona pprentuimática. su vñria<ónn de un eje 
m otro es mayor. En el fizoma. esta zona está ^>^1^0013 por célu-ss 
pnliédnaas de paredss engrorañstó, micntras que en los taHos erguidos, 
las células son braquiddas y 4-5 veces más largas que pm-bas.

En L. clavatum (Fig. 12, Al, la organización corticll es más com
pleta. Lp corteza de esta espede está diferenciada en cuairo capas: 
una subepiééantica parentulmática. bomogneea. rorntdña por céltltas 
pequeñas, isodiamétc1aas, muy lñxamnnte arspuattas, sepa-adlas p ve
ces por espacios inteceehiieres muy grands»; p ésta le sigue una capa 
mecáníra roinnu^ por células poliédricas con paredss yegrorañas: la 
tercera capa tambinn es patemuillmálica. pero sus células son braquia- 
das. 3-5 veces más largas que incltas y de pt^i^e^d^ muy tinas: final-
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Fig. 11 — E« estrile tura del tidlu tn L. x ínriti-KN : A. corteza : B. sector de In estela ; 
(.endodermis: I), rustro foliar; e, epidermis : />, parrn«|iiinm cortical ; pt, par<*n- 
quhim trabecular: fit', parénquima conductor: pc, perioiclo : prx, protoxilemu : 
end. endodermis : »Wf( met jix ileum.
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mema. la zona coi-tñ^-al más interna es similar a la segunda. pero de 
natnralr^^i mecániaa y reserymte a la vez.

La ligniiiaación de la corteza es mayor en los tallos maduros, en 
ios cuales puede coIuprpmeler pai^ciidi^^)-^; las zonas homognneas y 
el perícído. Los tallos fértiles subáidos no presentan zonación en la 
corteza. la cual está totalmente esclerosada.

3.3.3. Endodermis: Según sus cdracirstsileas, y lo mismo que en la 
raíz, podemss estableeer los siguienles tipos: erdodermis con pumos 
de Caspary, mixta. con engrosdmiepsos en U, e mdilel•rnaiada.

a l La nndodrrinis con puntos de Caspa y es ^>101’111111^^ bi o tríes- 
-reiificadd. y se presenta en L. niandiocanum y L. iubulatum (Figs. 13 
y 15, B).

1) La endodcnnis mixta puede ser biestreiifiaada en las zonas con 
puntos de Caspan-. y uniettreiiftadda en las que presentan bandss en l . 
El tipo mixto se presema en L. saururus y brotes muy jóvenss de L. 
sotae (Fig. 14, C).

e) La endodermis con engrotrmieoSos en U es siempre uníettrasi- 
ficada. y presema pocas cébdas de pasañe. Se haba en los taHos adul
tos de L. sotae (Fig. 15, Bl.

Los tres tipos dmeriormcnte descritos apareeni siempre vineuSaPos 
a cortezss hpmogrneas. es decía, se encuentran en plantas sdXÍcoSos y 
epiiítas.

di La nndoaelmi^ indilerenaidda se presenta en los taHos de las 
especies terrestres. vincutada a cortczs* heten^eneas. con una o más 
zonas mecánicas. Muchos autores consideren que estos taHos no pre
sentan endodermis. Otros teñalan la presencia de una capa o más, sin 
piicíÍs^ el tipo. Según Sporne (1968:591. la endodermis iiidiferen- 
e-iada es claramente visiMe en tallos jóvenes, pero en ios adu-tos piedde 
ideniidad y se ligniGaa junto eon las cébdas de la corteza interna. Esto 
úiltimo parece ser lo que ocurre realmente: la endodennis se incorpo
raría a la zona cortídl mccáioíre irltcrda, la cual sufre un proceoo de 
ligniin'ccton precoz, y por lo tanto es dif cjlmmte visiMe aún en taHos 
jóvenes. En las especies terrestres fue posiMe comprbdar el origen 
midodemdco de la rai'z; es decir. en estas nspl!cie3 las raíces cauiogmas 
nacen airecSdmeme de la endodermis y no del perícído. Este hecho 
viene a corroborar la posición de la endodmiiis en aqueltas casos 
donde no es posiMe distingidr]a histoiggicrlnente de la capa cprtiaal 
inecáníaa.
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Fig. 15. — del tullo en I.. sotae: A, sector de 1" estela j Ik enitoitci'iniK
U. rastro foliiir; entl. oudodennia : pc. piiréuqunnti conductor: prx, protuxilenin
f, floema: jxi, rnetiixiltrna hidifereiiclado.
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Los ties primeros tipos de endodermis (con puntos de Cmspaoy, 
mixta y con cugrosñnieulos en U* están claramente vinculados entre 
si. La endodermis cou puntos de Casproy scrim lm nás primitiva. Es
tos puntos de subcoina son el paso previo r lms bandas radiales en U, 
y encontramos aainisnr un tipo transieional. mixto, que conbiur ra
bas clrses de y|ldrdeemls. Estos plintos de vista se rpryre pi'i^cpñll- 
mcinc cu lr ontogeuia de lr yedodcellis de L. saururus. en cuyo tallo 
se pueden observar los tres tipos en lm secuencia dcscona.

Ue este mrar. parece seo que lm yedrdytmis con puntos de Caspriy 
es lr nás primitiva. De ellr derivarían lr cIl<il>dermls mixta y lr en U. 
Por otoa parte, en los tallos que presentían sólo eu<irdeom¡s mixta, es 
decio, donde coexisten puntos y bandas de subcoina. puede observarse 
claramente que tñlcs bandas Km posteriores en aparición a los puntos 
y se forman por crecinicnlr y fusión de los mismos.

No se ha podido efectuar estudios paralelos de lm yndrdcrmls iudi- 
retcncimdm en especies terrestres, pero es probable que constituyan otra 
linea evolutiva diferente dc lr que se observa en plantas saxicolas y 
cpifitas. Eu estas últimas, lr linea evolutiva tendería hacia lm endo
dermis cou cugoosnmient^^s eu U, mientras que en Lycopodium “sensu 
stoicto”, culminaría con una endodermis con eugrosamieetos totales.

3.3.4. Estde El espororito de Lycopodium se caracteriza poo poseeo 
una organización estelar nuy especial.

En general, el xilema no constituye un cilindro sólido, sino que se 
deaiillegrr cu un número variable de brazos radiales o en bandas nás 
o menos irregulares, formrudo lm estructura conocida cono plectostelí^.

El menoo número de brazos de xilenm de estas plectostel^t^s es de 
ties o curtro. Esto ocuioc en mlguums especies pertenecientes rl grupo 
Selago. consideradas lms nás primitivis del género (L. selago, L. serra- 
tumi. A veces esta estructura mctiuratélicm se conseovm todm lr vida, 
cono cu L. selago, cu el cual el número de brazos no pmsa de 5. Esto, 
r juicio de lr mayoría dc los autores, representaría la condición muces- 
toml del grupo.

Alternando con las bandas de xilemm, hmy grupos rlrcnáticrs sepa
rados poo pñrénquiaia cruatctols

Si bien muchas especies retienen lm simetría radiada cu sus estelas, 
lo común cs encontrar una mayor complicación cu lm morfología de lms 
nisnms. Esta seria dada por un rtnentr cu cl género dc brazos xilc- 
náticos (que llega m veces r sco muy alto cu lrs especies tet•rcst1eas, 
cono L. clavatum), o por unm nmyoo dcsiillegraei<>n del xilema cu
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Fig. 16.— Elemento» conductoras del tullo en L. solae ; A, elementos del paréiiqiiini:» 
conductor; B. fibra» niueilaginoaas ; C, tibr^^s septadas ; D, traqueidas eaealariforim-s 
cortas.
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0 0 

5
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-slra y bandas irn^j^tilare^ que determinan una estructura reticulada. 
Esta disposición, según Spoane 11968: 58), sería comparable con una 
esponja de xilema. con parénqtiiina y floema rellenando los intersti
cios. y se encuentra en ciertos epífitos tropicales. como L. squarrosum.

La mayoría de los autores consideran que la disposición radial de 
la estela es característica de plantas jóvenes. Según Jones (1905), en 
los estados juveniles <1'1 esporofita de Lycopodium, los haces vascula
res presentan una disposición radial triarca o tetrarca, exactamente 
similar a la hallada en raíces. Este autor clasifica las estelas adultas 
en dos tipos: «) estelas con disposición en bandas paralelas, con nume’- 
rosos terminales de protoxilema y b\ estelas mixtas. con mezclas de 
xilema y floema. y que Jones considera características de epífitas 
tropicales.

Holloway (1910) y otros. agregan un nuevo tipo a las anteriores: 
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) compruiba en algunas especies tropicales. que los tre- 
tipos citados pueden alternarse a lo largo del mismo eje caulinar.

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

El tipo con bandas radiales correspondería a la especies saxícolas y 
epífitas del noroeste argentino.

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

edad, parece ser con-eda. En L. tliyoides. las porciones más jóvenes 
de los ejes erectas son actinostélicas, mientias que las más viejas pre
sentan plectostelas con 4 bxazos nnliales de xilema. En el rizoma. en 
cambio. la disposición es en bandas paralelas y el número de tenni- 
nales es mucho mayox.

En genexai. el número de termináis de protoxilema es variable y 
puede coincidix o no con la filotaxis.

En L. saururus y L. maitdiocanum. la estela tiene una estnictiixa en 
bandas radiales, y el número de terminales de protoxilema es gene
ralmente 8, coincidiendo con el número de ortósticas. Esto ocurre 
también en los tallos erectos de L. tliyoides. donde el número de or- 
tósticas y de ramas protoxiiemáticas es 4.



Fig^. 17. — Estructura del tallo en L. subulaturn : A, estela : B, endodermis ; C. tastoo 
foliar; end, ondodennis ; pc, pttrcnquiitm conductor; prxt protoxBema ; mx, nieiaxi- 
lema ; f. tloema.
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En L. clava tum y el rizoma de L. thyoides, en cambio. el número 
de terminales de protonilema es siempre mucho mayor que el de hile
ras de hojas.

Parece ser quc la coincidencia de la estela con la filotaxis es un 
fenómeno común en L. saururus y especies afines. Sellouts (cit. por 
Verdoorn. 1938) comprobó algo similar para L. selago y otras espe
cies relacionadas.

Esto no puede aplicarse a L. clavatum, donde el número dc 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 especies del noroesse argentino, la disposición de 
los elementos vasculares es un rasgo muy constante. Todas las especies 
tienen pll'etostelas. es decir. se caracterizan por la <lispesieión de los 
elementos en bandas paralelas o radiales. Exccpcionalmcntc, apare
cen actinostelas. y esto ocurre en tallos muy jóvenes.

m Tipos de estelas (Figs. 9-10): Según la simetría, se pueden esta
blecer dos clases de plecto-stelas: 1) plec>tostclas radiales, en órganos 
con simetría radiad: 2) plectostelas dorsiventrales. en órganos con si
metría dorsivenlral. 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 rauiail.

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

bi Tejidos conductores: El cilindro central está integrado por los 
siguientes tcjidos: per'iciclo. parénquima conductor. xilema y floema.

El pe^i^^elo (Figs. 1(0 12, 18) consiste en una. o a veces dos, capas 
de células. de forma subrcctanguaar y paredes delgadas. Es claramente 
visible en las especies tcrcctlsss (donde puede ser biestraiíncado y a 
veces liega a lignifieaasc más o menos intensamente). pero resulta im
posible irclltificarlo en las especies epífitas o saxícolas. En estas últi
mas. los elementos conductores y el parénquima se ubican inmcdata-- 
mente debajo de la cudodermis.

En un corte transversal de la estela. los tejidos conductores se dis
ponen en bandas o en forma estrellada, pero separados entre sí por 
parénquima conductor. Los elementos quc componen este pai^<-Ui^<pimia 
-on células rostradas, 1-2 veces más largas que anchas. de paredes finas 
o muy débilmente iignificadas, con campos de piiiileaduras simples.
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Fig. 18.— Estructura «animar en Mipüies At en tallo erecto : B. estela del tallo 
erecto ; C, sección transversal «leí tallo rastrero ; f. epidermis : /i, paréiiquíma Cor
tical : j3wiT áren mecánica : pe. periciclo : pe, parénquima conductor : jwjt. protoxilenu: 
w®r metaxilemíi ;floema.
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El xilema está ccnislituido generalmente por traqueidas.

En el protnxilema dc todas lrs especies se ciicncntran. comúnmente, 
ioaqueidas helicadas o anilladas. El nctrxileami cs menos
Puede cslrr foompdo exclusivamente poo tiaqueídas yscmlmrirr•rm<a 
largas, por eícalaiifoomes corlas y fibras. o bicu poo otro tipo de elc- 
ncutos, muy pcculiares, cniibimdos cou tirqueidñ^ cscalarifo riñes 
cortas y fibras.

El mctaxileana formado por trmqueádas yscalaotforInes. está presente 
cu lms estelas dc lrs especies saxicolas (Lo saururus y L. sanctae-barba- 
rae), eu dos dc lms cspccics epifiias (L mandiocanuin y Lo subula^tum), 
y cu una dc lrs iceeetOe^ (L. clavatum).

El metaxilcma formado por iraqueidas y fibras aparece cn L. sotae, 
otro dc los cpifitos péndulos. Lrs traqueádas son clcncutos cootos, 
rostrados, cou eilgrosamtent->s dc tipo escalaoifotme, y son escasas. Lr 
mayoo parte dcl metaxilema dc L. sotae está constituido poo fibras 
scpladas, dc tamaño aproximadamente igual o algo nayoo que lrs trm- 
quei^t^s cortas citadas rutcl■iolne.elC^^ Estas fibras tienen paredes muy 
gruesas y csca^^s punteaduras simples, muy pequeñas y cu forma de 
ojal. Todos estos clcneetrs cstán escasamente lignificiidos, y cu scc- 
cióii transversal, cl nclaxilcma de los lallos dc L. sotac aparece iedi- 
fcocncirdo.

I^^ii^i^]lnie:ulc, cl metaxilcma dc L. thyoide.s presenta lm nmyoo difc- 
reuciaciém dcl grupo. Está constituido poo elementos cortos, anchos, 
rossrados. con pircas dc crelrctr pinteadas y paredes engrosadas, con 
punteaduras simples, esparciatas y cn forma dc ojal (Fig. 19).

Evidentemente, se trata dc un tipo nás yvoluctoumdo dc traqueidas 
con áocas dc eoolarco y superposición especializadas. Sc distinguen 
dc los auténticos elementos dc vaso poo la ausencia dc perforación 
terminal y por su débil lignificación. A neumlo estos elementos no 
sou rostrados sino cilindricos, muy similares r los que sc encuentran 
cu Ephedra. Siempre prcscntim punteaduras simples o eu forma de 
ojal. generalmente dc mayor trnrño que cl habitual cn oti-ms especies 
de Lycopodium.

Henos usado pair esios clcncutos lm terminología dc While (1954), 
llamándolos "células vasiformes”. Forman parte dcl metaxilcma de 
-rilo y raiz dc L. tliyoides. junio con fihras irrgrs punteadas, similares 
a lraqueidaa, fibras nlueilagieraaa (Esau, 1948) y toaqueddas imogas, 
clcalroiroeee^ y pteteado-escalarirornlas, con todrs lrs frrelrs dc tran
sición.

Cristina
Nota adhesiva

Cristina
Resaltado

Cristina
Resaltado
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Fig. 19.—* Elementos conductores de la estela caulinar de L. : A. elementos
del parénquima conductor : B-C, células vasiformes : D, fibra niiicilnginosit
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Desde el punto de vista morfológico, estas células vasiformes son 
elementos de transición entre traqueidas punteadas y vasos.

4. Sustancias di reserva

La única sustancia de reserva presente en las especies estudiadas, 
es el almidón. Se acumula en las células de la corteza interna. escle- 
rosada, de los tallos postrados de las especies terrestres (L. thyoilles y 
L. clavattim). en forma de granos muy abundantes, pequeños, ligera
mente excéntricos.

En L. clavatum resencia de almidón no se reduce al rizoma, sino 
que también) se deposita en los tallos erectos estériles, aunque en me
nor cantidad que en los postrados.

5. Hojas

La- Licopodiáceas presentan microfilos. Como en muchas Pteridó- 
fitas con este tipo de hojas, éstas son sésiles, 11^^1^188 y enteras.

En algunas especies, el microfilo desempeña funciones de trofofilo 
y esporofilo. En otras sufre mayor especialización, hasta lograr el 
acentuado dimorfismo foliar que caracteriza a muchas especies, de las 
cuales el ejemplo típico es L. clavatum.

Eli este capítulo e<>meulale‘mos solamente la morfología de los tro- 
fofilos. Los esporofilos serán tratados al referirse a la morfología re
productiva, excepto en los casos de microfilos de un solo tipo.

5.1. Filotaxis (Figs. 21-22)

Las hojas se ubican entre los ejes de manera variable. La disposi
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. p'eudoverticilada, 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. saururtis 
y L. inaudiicdiumh y de 5/13 para L. sanctae-barbarae.

Las escasas menciones acerca de la filotaxis de LycojMdiium, se re
fieren siempre a fracciones diferentes de las derivadas de la serie de 
Fibonacci.
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100 p

Fig. 20.— de Lyeopodimn: A, de L. saiteurtM ; A', sección transeersal de
mismo: B, de L. sanctae-barburae; B't sección transeersal del mismo; C. de L. sotae; 
e', sección transeeraal del mismo : D, de L. subulalum ; D'. seceión transeenal del 
mismo : E, de L. clarahtm ; E'. sección transversal del inirmo : F, de L. mandioca- 
aum: V1, sección transeersal del mismo: G, ejes erectos de £. ihyoidcn ; G'. sección 
transeersal de los mismos.
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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 Fibonacci (2/8. 2/9, 2/11) o bien filotaxis ver- 
ticilada.

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

Para L. clavatum 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 número 
de ramas protoxilemáticas de la estela.

La disposición pseudoverHcllada parece producirse por un acorta
miento de la distancia entre espiras. No se forman verticilos verda
deros, pero se presenta un 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 entre 
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. clavatum. 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 ocurre en los tallos postrados de L. tliyoides, en los 
cuales las hojas son extremadamente reducidas y no se disponen en 
forma definida. Si bien en algunos sectores hay una tendencia a for
mar espiras, la falta de hojas en la partt postrada del rizoma las in- 
temmp»^ de manera que es imposible determinar la filotaxis.

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

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

5.2. Morfología externa (Fig. 20)

^omo se comentó anteriormente, las hojas de Lycopodium son mi. 
crofilos uninervios, sésiles. Tienen mar-gen 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.
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Fig. 21. — Filotaxis: A, en tullo postrado de L. claraban : A', en tallo erecto del mismo ; 
B, en tallo de L. nianclioran uní ; B'. bases folinres del misino; C, en tallo de L. sane- 
tur-barharuc ; e', foliares del mismo.
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thyroides; subhyrbácyos como cn L. sanctae-barbarac, o papiráceos 
cono cu L. clavatum.

El tamaño es muy variable. Sc halpin trofofilos muy pequeños, oc- 
ducidrs. casi esctanifrrmes, como cn L. thyoides; de 2-3 111111 de largo, 
cono cu L. clavatum; migo mayores, de 7-3 nin dc largo, como eu 
Lo subnathm^ y ottos dc hasta 17-19 nn dc largo, cono cu L. man- 
docanum. Esta cspccic, junto cou L. saururus y L. sanctae-burbarae, 
presenta lrs hojas mayores dc todo cl grupo. El ancho, crnsideta<lo 
siempre en lr porción basa], varia desde 0,5 nn cn L. clavatum. hasta 
1-1,5 nn cu L. saururus.

Lr forma cs un carácter bastante constante. Con cxcepCiO de L. 
thyoides, que iH^cdna un dtlnrofismr acentuarlo, lrs especies restantes 
ofrecen un solo tipo dc trofoi'ilos. Estos pucdcu scr ipnceolado-deltoi- 
dcos, con base atigosla y occlr. como cu L. saururus y L. sanctae-bar- 
barae; con base abrazadora, cono cu L. sotae; liecpr-dehoideos, iri- 
gos. casi reietlrtel ernr cu L. mandiocanum; cootos y apiciiiadds. con 
unm arida papirácea ocficxa crnr eu L. clavatum; o aovpdr-1anccrla- 
dos rono cu L. subua^tmn.

Eu L. thyoides. las hojas prcsentan marcado ainraiinrs. A lo largo 
de ios ejcs credos sc disponen cuatro hileras de hojas, opuestas dos 
a dos. Las laterales son sublanceoladas, apiculadas, cou arista hiñHna, 
y tienen un sector de la lámina expandido lateralmenCe; las do<-saíln 
son lreccrlrdo•^iCdtridcrl. crrtpnlcnte aristadas y las ventrales, ípm- 
bién muy reducidas, son casi yscuanlirormea.

5.3 Epidermis < Figs. 23-25)

La epidermis de las hojas cs uilics1ratitieada. En vista superficial 
sc pucdc observar que está constituida por células de foona yariable, 
generalmente stibrcctíinguiaccá, de conaroeo sinuosrl

Las ondulaciones pueden afectar r lr pared primaria y a ir lámina 
media o sólo a lr pared primaria engrosada. En cl primer caso, ha
blamos dc silltrsidades verdaderas. Son criadcrs-dícas dc ir epidermis 
dc lr nayori'a dc lrs especies, con excepción dc L. clavatum y L. man- 
diocauum (Fig. 24, C; Fig. 25, B). Eu estas dos especies, lrs células 
cpidéi^mca^s presentan sinuosidades falsas, es decio, sus couaooer>s sou 
bálicrncu1e rectos, y las ondulaciones se dcbcn a espesamientos inc- 
gulares dc la paoed primaria.

Una caracteríslica notable dc lr epidermis, cs lr cspccializmcién dc 
ios márgenes cu lrs especies saxicolas. Esta consiste cn lr presencia
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Fig. 22. — Filotaxis- A, cu L. suwurux ; 
en eje erecto de L. Ihyuides. dorsal; 
L. thyoides. dorsal : E, idem ventral.

B-B\ cn L. solar ; U. en L. sttbuhiluui ; D. 
D ídem ventral : E, en eje postrad de
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de 5-6 hileras de células de posición marginal, con paredes muy engro
sadas y que presentan glandes punteadui'as simples en forma de ojal 
y sobresalen notoriamente de los márgenes (Fig. 26, A, B). Consti
tuyen un refuerzo mecánico, adquirido probalilr^nnnte 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 
grupos mecánicos marginales.

En L. saururiss, la epidermis de las frondes, par*t^^^ulame^itte 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 epitler^niic.os

1. Estomas en bandas definidas, con 1 irarainnt^ 2) hileass por banda; eéltl- 
las epi^c^émnn^ con falsas sinuoii<hides, ya que éstas están detemnínadas por 
engroamminntos irregidares de la pared; Ummss biinittm^iáti^^ L. manilioeaiium 

1'. Estomas niatriUuidos por toda la cpidemiaís. nunca ínrmann<» bandss de- 
finúass.
2. Cébda- epidémicas con verdaderas .sinuosid:ides.

3. Lámna^ anfistomátieas, con grupos 11101010™$ margmales.
4. Margen foliar paplos™ ....................................................................... L. saururus
4'. Margen foliar liso .............................................................. L. sanctae-babbarae

3'. Lámna^ epi o hipotnnnlátraas, sin grupos mecámcos margínales.
5. l-^mmss episnomátrcas ....................................................................... L. sotae
5'. I.ammss hi|nlttmnátiaas.

6. CéluEs epídémiccas con ainuosidades muy Orecuentes y super- 
ficia^^s .......................................................................................... L. thyoides

6'. Céhdas epidémicas con ainuosinndes menos frecuanUe» y 
más profánalas ....................................................................... L. subultltum

2'. Céhdas epidémicas con falass aúlunaidadas; li'mimss :infistomáticas 
...................................................................................................L. clavulum

5.4. Estomas

La presencia o ausencia de estomas, su distribución, localización, 
densidad y dimensiones, constituyen caracteres de importanteía 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 características, podemos establecer tres tipos de hojas: a)
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Fig. 23. — A. L. subulahnn: B, L. sanrlrr-barbaaar ; C, L. saururns. 
Epidemias : izquierda, opifilo; derecha, liipofilo
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anfistomátícas, con estomas en el haz y en el envés de la lámina (L. 
saururus, L- sanctae-barbarae, L. clavatutni); b) hipostomáiícas, con 
estomas solamente en el envés (L, sububituin. L. mandiocmim, L. 
thyoides); e) epiestomátlic^, 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 característico de -L mandiocaniim. Las especies restantes 
presentan estomas dispersos por toda la lámina, entre el margen y la 
nervadura medial, sin constituir bandas definidas.

Los estomas son generalmente orbiculares a elípticos, con marcada 
tend^^ri<iia a orbiculares en L. clavatum, -l mundiocaiium, L. sotae, -l 
eubulah^m y L. thyoides; mientras que en L. saururus y L. sanctae- 
barbarae tienden a ser elípticos. Están rodeados por un número más 
o menos constante de células periestomáiu'as. 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-Fl: 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 oclussvas que se desarrollan en etapas su- 
cesiivs.

La ontogenia de los estomas fue estudiada detalladamente en L. 
saurwns El comienzo del proceso se puede observar en ápices de 
hojas muy jóvenes constituidos por células umformemcnec isodiamé- 
tricas. de paredes muy finas. La primera etapa de diferenciación con
siste t n la aparición de células prismáticas, de contornos angulares y 
paredes más gruesas que las vecinas- Estos nicrissciiioides. se diferen
cian sin orden 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 iiieristemoidcs 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 mer-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.
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Fig. 21. — Epidermis : A. Zi. solas ; B. L. tliyoides : V, L. niandioeimnm ; en todos : 
izquierda, opililo : derecha, liipofilo : C'. banda estomática, detall» del engrosnioicnto 
de la pared en C.

c'
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Después dc esta etapa, cl desarrollo cs nás rápido. Una vcz iniciado 
es ostiolo, comienzan a engrosarse nás las paredes y a repararse lrs 
células rcltaivrSl Esta separación progresa a partir de los extoenos 
dcl intiior y hacia la periferia.

SimultáneamcnCe van atncutrn(lo de añmañr rápidamente lrs cé
lulas epidérmicas, hasta ser 2-3 vcccs nryoocs que el estoma, y ppa- 
occcn las siutraidat^an de ir pared.

Lr división eu algium ncristcmoidcs rctrlc nás tcnpi^^naau^nU: 
que cu otoos, y asi cs posible ballar. cu cl mismo scctor dc lr epi
dermis estonias ya dcsarrol^la^^s y r1ora cu vias dc dircocilcirción.

Este aparato cstrnáticr uo presenta verdaderas subsidiarias, pero 
si sc observa uu número nás o menos cruataule dc células acompa- 
ññetCSl

En lr plgna siguiente se presenta un ctraro sinóptico donde se 
rcsuncn los caracteres estrnáttcrsl

5.5. Mesófilo

El ncsóri1r cs dc gran simplicidad hisaológical No sc observa di- 
fcoenciaci^n cu capas fr1rsiu1éticas o dc otra iirturideza. La mayoría 
dc sus células, excepto cu las capas nás cercanas rl haz vascular, poc- 
.-entau abundantes clorrplas1oSl

Eu lr mayoría de lrs especies, el mesófilo está formado poo paoén- 
qiiima esponjoso, hrnrgéecOl Lrs células que constituyen este pa- 
oéuquiaia tieucu aspecto diferente cu las distintas especies.

Pueden scr globosas, tsraiñmétrica8 y dtsprncosc laxamente, peto 
sin grandes espacios intcrcelulaces, crmr cu L. clavatum, L. mandioca- 
nunr L. sotae y L. sububUum.

En otras especies, cl mesófilo puede estar fornado por células 2-3 
veces nás largas que anchas, separadas entre si poo grandes espacios 
intercelulares. Este tipo de mesófilo cs característico dc L. saururus 
y L. sanctae-barbarae.

En L. thyoides, lr estructura del nesófi1r cs algo diferente: cl pa. 
oéuqunia está constituido por células 7-8 vcccs nás largas que anchas, 
similares a cilindros, cruatituycudo una estructura muy laxa y ac1i- 
cada.

Geucorhneilte ccrca de lr nervadura cl mesófilo pasa a sco
un tejido nás conpacto; sus células aisniuuycu dc tamaño y los cs- 
pmcios iutcrccliilaces sc hacen muy pequeños o desaparecen.

Eu L. thyoides y L. clavatum, esta "vaina” ticuc lms células con lrs 
pri^eu^r^s algo cugoosadas cou respecto rl resto del mesófilo.
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Fi^. 25.— Epidermis A ll y ontogenia de los cstoiniiH C-F : A. L. rlartUmn; epitilo ; 
hipoiilo del mismo ; B, detalle del endosamiento de la paie^ en A ; (-F. etapas 

de la ontogenia de los estomas en L. saurnru.



Cuadro comparativo de caracteres estomáticos

('a r n t* t e r f a

Especie N únicro
Distribución y loralización Dimensiones Priiridud de célula*

poricat omAti

L. xaururun. ..... Lámina anfistomática ; estomas dispersos Epiftlo : 67(71)72x43(46)18,u E : 7-10 5
Hipofilo: 67(72 80x42< 47)48.»/ H: 5-7

L. xanctaebarbarar idem Epililo : 66(67)76 X 38'44)52 •/ E : 3-6 34
Hipolilo : 67 72)81 x88(46)52 u II: 2-5

L. el uval mu............ idem E : 1-3 5
Hipotilo: 15 15,5 16X 11(12)13 .« H: 4-5

L. subulatuin.......... Lámina hipostoimítica ; estomas dispersos 48 56 )59 X 48(54)59,« 6-10 4-5

L. thi/oidfK.............. idem 43 47 >52 X 38(43)45 .« 14(19)20 5

L. mandiocanum .. Lámina liipostoniática; estomas localizados en bandas 41,5(42)43 x 40(40,5 41,5 u 3(7)9 5-6

L. notar................... Lámina epistomátiea ; estomas dispersos 48 56 57 x 18(52159 z 5-12 3(4 )5

273

Nota : La densidad estomática so determinó por unidad de campo, observando con 250 diámetro» dc aumento.
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Fig. 26. — Morfología interna de los tT^t>toilts : A. sección transvrrsul del mai^g^i^n foliar 
de D. suuruaus: A', lliptfilt y mesófilo del mismo : B.maig^^nde L. sanetae-barbaaae ; 
B, hip^^^^o y mesófilo del mismo ; C, margen de L. solar: C', hipofilo y mesótilo del 
minino.
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5.6. Origen de la hoja

Los p|■inr^lalr^ foliares nacen ccoca dcl meristcma apical. Scgru 
algunos putorcs, la hoja sc dcsaorollr a partir dc un grupo dc células 
cpid<onika^s (CW irglecworth, 1907), o dc acucido con otros, dc una 
sola cuartel, ms*.

Las hojas jóvenes están formadas poo una nasa mcristcinática cu 
activa división.

Lr nervadura se onigiiia nás Irrd1anicnia, cu lr parte basal del 
primordio, y crcc cu formr basipcta y acoópet^a^. Sólo cn una etapa 
posh-rior parece imirse a lr cstclr, scgru algunos autores por una eli- 
fcteaiciación dc elementos cooticale's (Turner, 1924).

5.7. I asciilarizaeión (Fig. 27, C-E)

Lrs hojas dc Lyco¡>odium sdn iinincrvlas. El hrz sc origina cn cl 
meriseenia basal dcl primordio.

El protoxiCmia dcl haz cs cearlc^o. Está coea1ituiilo por araqueidas 
con cugrosamicntos anillados o falsamente cscplarifoniics, los cuales 
se originan poo ir aparición dc Habas verticales cuIic los anillos dc 
lrs tra^^uekñ^s anulares. No hay flocna dircrcucpar>.

Por lo general cl parénquima dcl mcsórilr sc torna crnprc1o y for
ma uur especie ce vaina dc células cou paredes engrosadas o no, oo- 
deando rl haz vascular. No sc observó clidracrmis.

6. Estructuras fértiles

6.1. Esporofilos (Fig. 29)

La capccipllzactón cu las hojas dc Lycopodium cs uno dc los ca
racteres que más sc han tenido cu cuenta prrr proponer tipos mor
fológicos dentro dcl género, y uno dc los quc más han sido utilizados 
prrr elaborar los distintos sistemas dc clrslrlcmclóUl

Asi, ios tipos coestdcrados nás primit'ivos, sc caracterizan poo cl 
iaomolrismOl Los esporofilos son iguales cn forma, tamaño y dispo
sición a los arofrfilos. neutro dc este tipo morfológico, se agrupan lrs 
especies iaxlcrlas, 1cncstr<a o epífitas con tallos coectos.

Las especies acrrestr<a con diferenciación caulinar, soii lrs quc han 
logoado mayor protección dcl esporangio, medianCe lr cspccializrción 
máxima dc ios csprro-iiorl Estos son muy diferentes dc las hojas es
tériles generalmente algo cuculados y encerrando el esporangio. Ace-



— 276 —

Fi'jj. 27. — Morfología interna de los trofofilos : A, epifilo de L. «o/«r ; B, hipofilo do
Z>. elavitlum ; C, nervadura inedia de L. maiidiocanum ; D. nervadura medía de
L elarahuii ; Ií. nervadura inedia dc L. thj/oidfs. 
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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 4-6 nun de diámetro y se localizan 
sobre ejes áfilos o subáfilos de distinta longitud. simples o ramifi
cados-

Entre estos dos extremos de especialización, hay tipos transicionah*,, 
cuyos csporofilos no forman verdaderos estróbilos pero se agrupan en 
áreas tenninaees bien conspicuas-

Las hojas fértiles de estas áreas pueden ser iguales en forma, pero 
más breves que los trofofilos. o bien bastante dirtintas de aquéllos. 
Estos tipos transicionaecs se encuentran generalmente en las especies 
epífitas con ejes péndulos.

En el grupo de especies del noroeste argentino puede encontrarse 
los tres tipos anteriormente descritos-

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

En L- subulatum, epífito, péndulo. los esporofilos se agrupan en 
áreas fértiles terminaees de hasta 20 cm de largo. dicótomas. Se dis
ponen en forma decusada. 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 eroso-dentado- 
La zona apicular es corta en L- thyoides. mientras que en L- clavatum 
es equivalente a la mitad del largo total del esporofilo tunos 2-3 mm) 
y reflexa- Los esporofilos se agrupan en verdaderos estróbilos termi
nales. sobre ejes subáfilos ramificados dicotómicamcnte.

6.1.1. Filotaxis (Fig- 28) : En las áreas fértiles se presentan tres tipos 
de filotaxis: espiralada. decusada y pseudoverticHada.

En L- saururus y espeeíes afines. donde hay isomorfi-mo foliar. los 
esporofilos son espirahidos y la fracción filotáxica es la misma que la 
de los trofofÜos.

En L- thyoides. la filotaxis de las áreas fértiles es diferente de la 
de las estériles- En los trofofilos la disposición es tetrástíca; los espo
rofilos son espiralados y tienen una fracción filotáxica de 3 8 (Fig- 
28- C’).
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Fig. 28. — Filotaxis de las áreas fértiles • A. en tallos subáfilos de elartilmm . A',
en estróbilo de L. clarahtrn ; B, área fértil de tubulalwm . C, en tallo subáfilo de
L. thyoiden . C', en estróbllo de Z. fhyoidrs.
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En L. subnlatum. L. sotae y L. clavatuin. la filotaxis dc las áocñl 
fértiles cs similar a la dc las caaéri1eSl Los esporofilos de L. subulatuni 

decusados (Fig. 28, B) ; los dc L. sotae y ios dc L. clavatum pacu- 
dovcoticilados, pero mientras que cu las áreas estériles dcl segundo el 
urneio dc or1ósticas vr dc 5 r 7. cu las fértiles ir disposición cs genc- 
omimente tcti^^.scm (Fig. 28, A').

6.2. Esporangios

Los esporangios dc Lycopodium soii tatr1mi■nle globulares rcni- 
frlmca y coo1al1lcnte pedicelados.

Curlquieia señ lr forma o posición dc los Caprorfil(>s, el cspdl'rngio 
siempre se localizr mbaxialnn^n^ cou respecto r aquéllos, yr sca cu su 
axila o sobre la lámina, cerca dc su iuacrción cu cl tallo.

En cl primer caso, cl esporangio cs axilar. Este tipo sc encuentra 
en lrs especies con hojas isdmooft3l En lrs teiresOees con estróbilos de
finidos, los esporangios uaccn soboc lr superficie dc las hojas; es dc- 
cio. son cpiriloal

Los caprrrugios no reciben vascularización. El haz foliar pasa cerca 
dc lr brsc dcl pedicelo, pero no penetra cu él.

Lr dchiaceecip Iícuc lugar a lo largo de una linca transversal de 
debilidad dc lr pared dcl eap->rmngio; es una faja formada poo células 
de paredes nás delgadas quc las restantes epidérmicas.

6.2.1. Epidermis (Fig. 32l: Esta presenta cmomcterlsticas niorfoLigicas 
quc permiten establecer grupos de especies.

Está formida poo células cou pñiedes siuudsas y engrosadas. Las 
simloslaades, su frecuencia. unif^^i^nik^i^d y la magnitud dc ros eapc- 
simiciitos de lr pried, sou los cmomc^c^ic^s nás salientes y soboc ir base 
dc loe cumies sc pueden establecer ti'cs tipos:

ai Epidermis formada poo células cou paredes imifoimenecnee en- 
godsadñs. cu espesores dc 3 p o a veces uiás, con sinuosidades rnpliis 
y geiH'i-almenC' pdcd profundas, presente cu los cspdtrugi-^s dc lms 
espccies saxicolas y cpifitas.

bi Epidermis cons1iauida poo células cou paredes débil y uniforme
mente cugrosadrs, cn espesores <!•• no nás dc 1,5 --. con siuuosida^í^í^s 
g<•llerrilllenle profundas. como cu los esporangios de L. thyoides (Fig. 
32, E).

el e'.pidcrmls formada poo células con yegeoramicnios desparejos, 
localizados cu los valles y las crestas dc lrs sinudstdñ<lcs, quc suelen
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F

1 mm

Fig, 29. — Esporofitas: A, L. mandiócanum ; B, L. saururus : C, L. xolae ; D, Z>. sanc- 
lae barbarac ; E-E', parte del úrea fértil y esporofita de L. nubulatum : F-F', esporo- 
filo y esporangio de L. eZatmíum ; G, esporofita de Jj. thj/oidcs. 



ser bastante profundas; este último tipo es característico de L- clavu- 
tuin (Fig- .32, F).

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

El primer indicio del esporangio es la activa división periclinal 
de 1-2 células epidénmiba^s del eje caulinar, muy próximas a la inser
ción del esporofilo. En plantas con estróbilo. estas células iniciales 
pertenecen a la epidermis abaxial de la hoja corrcspond'ienec, y se 
sitúan sobre la nervadui'a media, cercanas a su base (Bower. 1891).

La capa más basal. formada por divisiones de estas células. dará 
origen al pedicelo del esporangio y a su porción proximal. La capa 
más superficial se seguirá dividiendo activamente y originará externa
mente la pared e int^nu^n^t^nm el tejido arquespóríco.

La pared del esporangio está formada, al principio, por 6-7 capas 
de células con citoplasma denso y grandes núcleos- Posteriormente se 
reduce el número de capas par'icklk^s a 4. la tnró interna de lar cuales 
comienza a transformaree en un tapete nutricio, que se inicia nn poco 
antes de la diferenciación de los esporocitos y que. como en la ma
yoría de las l>terdlófiiss. no se desintegra durante la formación de las 
esporas-

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

La pared del esporangio sufre un proceso de rápido ongrosamionio 
y al canza prácticamente su estado adulto cuando comienzan a difereni- 
ciarse las tetrada-. Al separante las esporas. aún persiste el tapete y 
la pared del esporangio ha logrado su estructua adulta.

6.3. Esporas (Fig. 33-34)

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

En las esporas pertenecientes a plantas cueos esporofilos no se agru
pan formando estróbilos. la oreanlontación suele ser foveolada. rugu- 
lada (comigada) o mixta (foveolado-rugulada), eompromot(cedo só
lo a la cara distal. mientras que la proximal es lisa-
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Fig. 30. — Etapas del desarrollo ontogenético dd esporangio de />. saurtn'its
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En las esporas provenientes de plantas con estróbilos definidos, la 
exina es generalmente reticulada y ambas caras, proximal y distal. se 
encuentran ornamentadlas;.

6.3.1. Part'd de la espora: Sólo existe un análisis detallado de la es
tructura de la pared de la espora. para L. dlavatum (Afzelius. 1956).

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

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

Se ba podido comprobar que esta estructura es real y no producida 
por tratamiento químico. ya que se observa también en esporas ace- 
tolizadas. Se ba observado también que en las esporas tratadas con 
ácido crómico o con Itidróxido de sodio al 5 %. las laminiHas se lin
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. clavatuin no sería en realidad. esporofKde- 
nina (sustancia o sustancias que componen la pared de las esporas en 
la mayoría de las Pteridófiaas), ya que ésta está urganizada estructu
ralmente en forma de retículo espacial y no laminar (Frey-Wissling. 
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 estructuaa laminar ofrece una enorme resistencia mecánica.

Algunos autores (Wilce. 1955; Frey-Wissling. 19.581 citan la esca
rificación de las esporas. el uso de SO4H2 o calor como medios piara 
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 morfokigicos fundamen
tales:

al Esporas foveoladas: con la pared cribada por fósulas que no la 
atraviesan totalmente (es decir. no llegan basta la intima), de no más
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Fig. 31 — Etapas del desarrollo ontogenético del esporangio dc L. saururus (continuaciónI
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C i--------------------------------------- 1 D
1C0 jj

Fig. 32. — Epidermis del esporangio : A. en L. saurnrnu ; B. en L. mandioeatuim ; 
C. en T. sotae: D. en />. subalahim ; E. en L. thyoides \ F, en L. elaratuin
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de 1-1,2 p de diámetro por 1-1.2p de profundidad, separadas entre 
sí por una distancia más o menos variaMe.

b. Esporas ruguladas: en las cuales la superficie de la exina pre- 
eenla elevaciones y depresiones de altura y profindlHl^ más bien 
constante, sinuosas e irregudares, varias veces nlás largas que anchas.

e) Esporas foveolado-l"uu^^ul^ss en las cuales la exina es foveolada. 
como se ha descrito para el tipo «I, pero la superficie illterfovcotar 
se presenta rugul^the similar al tipo b}.

d. Esporas reticuladas: en las cuales la exina presenta dos capas 
bien diferentes. la más externa o sexina. con elevaciones claviformes 
cuyos extremos se unen frecuentcmenee formando un retículo com
pleto o más o menos incompleto según los casos, de lúmenes peismá- 
ticos o irregulares; y otra nlás interna o nexina. que forma una capa 
de no más de l p de espesor. lisa y brillante, 3-5 veces más fina que 
la sexina; el retículo cubre las caras proximal y distal. aunque suele 
ser incompleto cerca dc la lesura.

El tipo foveolado se presenta en L. sububittim, L. sotae lambos epí
fitos péndulos) y en L. sanctae-barbarae (saxícola). En esta última 
especie, las esporas son de mayor tamaño (51 pj que en las dos pri
meras. cuyas dimensiones oscilan entre 37 y 41p (Fig. 34. E; F.; G).

El tipo rugulado aparece sólo en L. maiiiliocaiiiini (epífito erecto). 
Esta especie presenta las espolias más pequeñas del guipo (Fig 3 4. D).

El ripo mixto. foveolado-rugulado, se halla en L. saururus (-avícola. 
afín a L. sanctae-barbanee). Las esporaa de L. saururus son por su 
ornamentación y tamaño (4)7 ¡i.), intermedias entre los tipos antes men
cionados (Fig. 33, C).

El ti] o , .1- ornamentación de las esporas de L. saururus no tiene an
tecedentes en trabajos sobre el lema. Todos los autores las ilustran y 
describen como estrictamenee foveoladas. Knox |195i)| las ubica entre 
las perlcnecienics al grupo de L. subulaíum, de las cuales difieren, 
sin embargo, por la morfología de la exina y por su mayor tamaño.

Las espiwas con exina rcticulada aparecen en plantas con diferen
ciación caulinar y estrobilar manifiesta: L. clavatum (Fig. 33. A) y 
L. thyoides (Fig. .3.3. B). En la primera de ellas el retículo es apre
tado, de lúmenes prirmnticoj, estrechos. completo en la cara distal 
e incompleto en la cara proximal. especialme-nec cerca de la lesura, 
donde aparece desorganizado. Lae esporas son medianas 1.37.5 u).

En L. thyoides el retículo exhihe lúmenes amplios o irreg<ltaees, y 
muros más altos que en L. clavatum. Sus esporas mn de mayor ta
maño (42 p).
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20 u

Fig. 33. — Esporas de : A, L. clara (inn ; B. L. thyoides ; C, //. saururus
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Las esporas de L. magellanicum no fueron incluidas en este estudio 
debido a que no se contaba con material fértil del área.

6.3.3. Descripción

Lycopodium clavatum (Fig. 33, A)

Esporas globoso-tetraédricas a subglobosa~; E: 37 (37,5) 43 X P: 33 
(35) 37 ¡l. Contorno ecuatorial .:ubeilculllir ángulos muy redondeados, 
lados marecdamente convexos. Cara distal globosa, hemisférica. Cara 
proximal cónica, facetas crnunc^^Sa Radios de la lesura de 14 (15) 
16.5 " dc longitud no llegando hasta el ecuador; labios ondulados y 
elevados. Exina ecuatorial de 4,5 (5-8) 6 ¡l de espesor, reticulada. no 
adelgazada en los ángulos; el retículo pasa a la cara proximal siguien
do parcialmente el recorrido de la lesura. Nexina ecuatorial de 0,5-1 ¡l 

Uc espesor. Sexina 3-4 veces el espesor de la nexina; altura muros 3 
(3.8) 4,5 ¡i. Lúmenes del retículo irregulaees subpent agonices o sub
hexagonales. de 2 (2-5) 3,5 jx de diámetro aproximado, abiertos e in
completos en la cara proximal.

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

Lycopodium mandiocanuni (Fig. 34. D)

Esporas globoso-tetraédricas; E: 32,5 (35) 37 X P: 32 (34) 35,5 ¡u 
Contorno ecuatorial subtriangular o subcircular, siendo abundamos 
las esporas de ambo., tipos. En el primer caso los lados son convexos 
y cu el segundo casi rectos. Cara distal globosa. Cara proximal cónica, 
facetas convexas. Radios de la lesura de 12,5 (14) 16px de longitud, 
no siempre llegando hasta el ecuador, muy fina, a veces algo ondu
lada. Exina ecuatorial de 2,3 (2,4) 2,5 ¡l Uc espesor, adelgazada en los 
ángulos en las esporas de contorno subtriangular, y Uc espesor uni
forme en las de contorno subcircular, aunque este carácter varía cou- 
siderabhmieme; rugulada en ambas caras, aunque en la cmra proximal 
la ornamentación es menos marcada.

Material estudiado: Tucumán. Quebrada Uc Lules, lego S. Sc.hreiter 
(LIL 92348).

Lycopodium sanctae-barbarae (Fig. 34, E)

Esporas globoso-tetraéUrieas; E: 47,5 (51) 55 X P: 35 (38) 40¡i. 
Contorno ecuatorial subtriangidar. ángulos redondeados, lados con-
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Fig. 34. — Esporas de : D, i. maiirtiocanuin ; E, L. sanekie-harbarae ; 
F, L. solae ; G, L. sub'ilalrnu
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vexos. Cara distal globosa. Cara proximal cónica, facetas rectas a casi 
rectas. Radios de la lesura de 25 (26) 27,5 p. Uc longitud^ llegando 
hasta el ecuador. con labios casi rectos. Exina ecuatorial de 3,5 (4) 
5 p dc 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; Iovcola$ Uc hasta 1,03 p Ue 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).

Lycopodium saururus (Fig. 33, C)

Esporas globoso-tctraédricas; E: 45 (47) 52 X P: 35 (38) 4-0 p. Con. 
torno ecuatoritd subclrcular a subtrianguaar, cn algunas esporas algo 
trilobado por adelgazamiento Ue la exina en los extremos de la le
sura; lados convexos. Cara distal globosa. Cara proximal eóuiea- fa
cetas rectas a algo convexas. Radios de la lesura Ue 20 (21) 22 p de 
longitud; labios generalmenC ondulados, llegando casi hasta el ccua- 
doro Exina ecuatorial Ue 2,5 (3) 4p dc espesor, casi o nada adelga- 
lada en los ángulos. Sexina ecuatorial 3-4 veces cl espesor Uc la ne- 
x.r.a. Cara distal foveolado-rugulada; cara proximal lisa; foveolas de 
a1go más dc 1p Ue 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..

Lycopodium sotae (Fig. 34, F)

Esporas globoso-tetraédricas; E: 35 (37) 39 X P: 27,5 (30) 35>p. 
Contorno ecuatorial subtriangulrr, ángulos redondeado.. Cmra Uislal 
globosa. Cara proximal cónica, facetas algo convexas. Radios de la 
lesura Uc 17,5 (18) 20 p llegando siempre hasta el ecuador, con labios 
rectos o algo ondulados. Exina ecuatorial de 1,3 (2,4) 2,5p dc espe
sor. adelgazada en los ángulos. Sexina aproxirnadmuni^ 3 veces la 
nexina. Cara distal foveolaUa, cara proximal lisa; fovcoladas de a go 
menos de 1 p dc diámetro, separadas entre sí 2,5 (3) 5 n.

Material estudiado: Tucumán, Chicligasta, El Saladillo, leg, T. Me
yer 18010 (LIL..



— 291 —

Lycopodium subulatum (Fig. 34, G)

Esporas globow)-tetiaé<irár^ E: 40 (41) 42,5 X P: 30 (35) 37,5 ¡l. 

Contorno ecuatorial aproximadamente anberianguíar, a triangulri' en 
.'>1giinos casos; ángulos red^o^mlai^i^los y a veces algo achatados, Jados 
convexos. Cara distal hemisféric,, globosa. Cara proximal cónica; fa
cetas ligeramente convexas. Radios de la lesura de 21 (24) 27 p de 
longitud, llegando hasta el ecuador; labios rectos, en algunas esporas 
leveae-tHc ondulados. Exina ecuatorial de 1,2 (2) 2,5 p de espesor adel
gazada en los ángulos. algo ondulada en corte óptico. Nexina eoiaío- 
ríal muy fina. Sexma 2-3 veces lu nexoia. Cara distal foveolada; ca^ra 
proximal lisa. Superfccie de la exina con ondilh^<'hm« y depres ones 
de poca magnitud entro foveolas; éstas aproximadamente de 1 ¡t de 
diámetro, separadas entro sí 1,5 (3.6) 6 «.

Material estudiado: Tucuirnán, Chicligasta, Las Pavas, lego T ne- 
yer 18011 (LlL).

Lvcopodíttni tliyoides (Fig. 33, B)

Esporas globoso-tetraédriaas; E: 38 (42) 44 X P: 27 (2R) 30 p. Con
torno ecuatorial subtrianguiar o subcircular, ángulos redondeados, la
dos convexos. Cara distil globosa. Cara proximal cónica, facctas eon- 
vexks. Radios de la lesura de 12 (15) 16,5p de longitud llegando hasta 
el ecuador: labios Iuí^c^^. ondulado,. promi□cntes. Exina eruato-
rial de 4 (4,7) 5 ¡l de espesor, no adelgazada en los ángulos, rcticu 
luda. Cari distil reticniada. cara proximal lisa sólo en las proximida
des de lu lesura. Nexina ecuatorial de 1 ¡i de cspcsor. Scxinu de 3-4-5 
veccs el espesor de lu ncxina: altura muros 2 (2,31) 3¡l. Lúmenes iete• 
gt’ures. de 6.2 (8) 11 ¡l de diámetro, iecomptero8 en la cura proximal.

Malerial estudiado: Bolivia, Sud Yungas, Chtiltimani, lego Bridaro 
lli 4471 (LP).

63i, 1. Clave para la rteterminaeión de las especies de Lycopodium ba 
sada en lu morfología de sus esporas

A. Esporas aeitnulrdas.
B. Reicu'ldo de ltitnnnes implóos, de 6,5<8) 11 u de diámetro; cura pro

ximal con fícelas convexs,; esporas de 42 X 28 u .................  L thyodles
BB. Redujo de lúmnnes menores, de 2(2,5)3,5 u de diámetro; cura pro

ximal con fícelas concavs,; esporas de 37,5 X 35 u ............. L. clavatum

A.\. Esporas no aettnuírda8.
B. Esporas foveoiddas o foveolado-analdadas.

C. Esporas foveoiddas.
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D. Esponss de 37 X 30 j ...................................................................... L. sotae
DI). Esporas mayores.

E. Esporas dc 41 X 35 m ........................................... L. subithilum
EE. Espora de 51 X 38 m ................................ L. sanctae-babbarae

CC. Esporas rj>veotañrñSuruladas, de 47 X 38 J ........................ L. simaur-us
BB. Esporas ruíultatlas, de 35 X 34 M ........................................... L. mHi^ilicannum

6.3.5. Discusinn: El estucho de la; cs]>osas ha rnsultaoo casi siempre 
un elemento vrhoro p^na resolver problmnas sistemáiic'os.

En este aspecto, sobre la frmiha LycopsMlicceae. son escasos los 
irnba)os criiioos o de conjunto. Graviss n Knox 11950), ee conoce más 
() menos la morfrloogia de las es^^or^s de Lyvopodium, prmeipalmcnte 
en lo que se rr^fúrre a la ornaméntactón de la exina. Wilson (19.36), 
Wilce (1955) y Harria (1955), también hacen algunos spo^ítiM al
^111,!.

La myyona de estos nutoe^ koinc'nlnn, en lineas onncraies, en que 
la mayor distnuó^ posible es entre espo-ss pertenecientes r los uos 
.••tupos mayores: Huparaia y Lycopodium. Más rún, que entre espo
ras proveinniites del mismo tipo ^^^Ofol>ió^k^^ las diferencias suelen 
H'l d^ficll^ de rpn^njii^ y inuihtM veces se reduenn r trotíño (W ilson, 
1036; Wilce, 1955).

P’ltrliiSenmll^i (1958) traté de generalizar los tipos de Knox y de 
Harris, y rplicdrios r los nuarro géneros acorcgañas por Rotliiniirer 
(’944): Hu/taraia, Lycopodium, Diphasiiim y Lepidotis, y halló que 
lr única di^t^^ci^ posibie era curro Huparaia y los otros tres gé. 
neros.

Las invesiinccioncs que hemos hecho sobre el grupo dc especies del 
noroeste argentúno, si bien escasas en número, peco rcprarnntalivas de 
coi todos los tipos morjot0gñ■os del género, nos permiten llegar r las 
siguienl^ nonchi.ionnes:

a) Que las espon-ss rcl<cetadas rparecnn siempre en planta* t^rc’^s- 
tres con diícrnnekió^^ cruhnrr y con nstróbljas dcfiníoos. En este 
grupo, lrs -spots* son morjotógtenmcntc bastante unfúmi^^^ Es ne
cesario apelar r caracteres nomo tamaioo rnlaaivo, tipos de reti'cido. 
variación en ln aliona de los minos, nspeMrr relaiiño de 1a sexma y 
la ncxina. etc., pana sepatrr las especies.

b) Que las esporos p^r^^n^cien^ r las especies referidas de Hupar- 
zia. e: decir proveiiinnses de plants* sin difecn«c<aótón crulinrr lli 
nslrobitrr, no son mñrjotOgis'nmente u^^íorn^^c^^ sino más bien pre
sentan tantos tipos* nomo subgrpoos puednn establecerse baoo el gé. 
ñero (o suhgéncoo) citado.
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c) Es evidente que la diversidad morfológica es mayor en Iluperría 
que en Lycopodium, tanto en lo que respecta a la morfología vegeta
tiva como a la reproduciiva, y esto se manifiesta también en las es
poras. Estos hechos apoyarían la idea de que Iluparzía no es en reali
dad un grupo homogéneo, sino que repie^s^^ntarm un conjunto de di
ferentes líneas de especialización.

7. Gametofito

7.1. Generalidades

Las esporas de Lycopodium germinan lápidamente o después de un 
lapso considerable. En general, oj^si^i^c ser que las especies tropirales 
germinan rápidamiente 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- 
fila (Sporne, 1968; Foster-, 1961)-

Los protalos epígeos son verdes, fotosiiitéticos, ramificados, de unos 
pocos milímetros de longitud, y suelen desarroHarse más o menos 
rápidamente. La aparición de los órganos sexuales puede tardar de 8 
meses a 1 año aproximarh^nn^it^ (L. alopecuooides, L- inuiuiatum. et
cétera) -

Los protalos subterráneos son acloróticos, de mayor tamaño que los 
t;iígeos (hasta 2-2,5 cm) y viven durante largo tiempo, tardando de 
ti a 15 años para producir gametangios (Bruchman, 1298; Chamber
lain, 1910; Holloway, 1920; Spessard, 1922; Smith, 1938). Este tipo 
-e encuentra en L- clavatum.

Hay algunos tipos intermedios, de hábitos semisubterráneos, e; de
cir. con una porción hundida en el sustrato, sin clorofila. y otra emer- 
¡ente, fotosintética (L. selago, L. complanatmn).

Para algunas especies epífitas, afines a L- phlegmaría, se han des
crito protalos rudimentario,, subterráneos, sin clorofila-, ramificados, 
con eaeeiInierto apical (Sporne, 1968).

7.2. Tapas moafobigioos

Bniehman (1989) estableció 5 tipos morfológicos básicos:

o) Protalos subterrámnss, discoideos o cónicos, con la superficie 
donal deprimida o irregular, con simetría bil^tt^^l^l (tipo L. clavatum).

b) Protalos subterráneos cónicos, con base aguzada y extremo su
perior capitado, con simetría radial (tipo L- compdaaatmm).
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e) Protalos subterráneos a superficiales, cónicos, cilindricos o acha
tados (tipo L. selago).

ch Protalos breves, cilindricos, con la parte superior lobulada, emer
gente y folosintética (tipo L. inudatum).

e) Frótalos alargados, ramificados en forma aparentemente mono
podial, saprofíticos (crecen a menudo sobre cortezas podridas I. y que 
frecuentemente tienen la capacidad de propagarse vegetat'vamente 
(tipo L. phlegmaria).

Para muchos autores, estos tipos represen tan líneas evolutivas dife
rentes y por lo tanto deben ser asignados a géneros distintos (Bruch
man, (898: Rothmáler, 1914; Boivin. 1950; Love & Love 1958). l’ara 
otros, los tipos de Bruchman son sólo formas ecológicas, adaptadas a 
condiciones ambientales diversas (Holloway, 1919; Lang., 1920). Bo
wer I 19351 sintetiza estas opiniones estableciendo las tendencias evo
lutivas del gametofito según tres líneas fundamentales:

u) Protalos superficiales, con tendencia a la nutrición autótrofa.
b) Protalos subterráneos, micorrízicos.
<;) Protalos epífitos, especializados hacia una nutrición saprofítica.

Los resultados de estudios experimentales posteriores (Freebcrg y 
Wetmore, 1958) contribuyeron a ampliar este aspecto. Se observó que, 
cultivándose en idénticas condiciones y sin el concurso funga! en es
pecies diferentes se lograba obtener gametofitos morfológicamente muy 
semejantes entre sí. Esto apiovaría la idea de muchos autores (Hollo
way, 1920) de que los protalos de Lycopodium podrían haber sido 
originalmente muy similares. Estos protalos primitivos habrían tenido 
el 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 
adaptación del gametofito, y consecuentemente, una mayor diversi
dad morfológica.

Este interesante problema aún no está resuelto. Probablemente una 
profundización en este campo resolverá cu el futuro algunos dc los 
interrogantes que se presentan en la sistemática del género.
7.3. Desarrollo

La división inicial de la espora da, en primer término, dos células 
hijas de tamaño similar I Bruchman, 1898). De estas dos células, la 
ba-al origina los rizoides y aparentemente, no experimenta nuevas di- 
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visioncn. La apical en cambio, se divide activamente. Los gametofitos 
subterráneos experimentan un descanso de un año, apr~;^nim'laimeiht, 
untes de continuar su desarrollo, después de cstas primeras divisiones. 
A esta altura, el gametofito consiste en una masa de 5-7 células. El 
dq-arroHo posterior depende de la asociación con hongos. probable
mente Ficomicetes. El concurso fungal parece ser necesario también 
en muchos casos., para el desarrollo de protalos fotosiiitéticos (Foster, 
1961).

Se ha comprobado de manera experimental que el uso de nutrien
tes apropiados 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 .acostumbrado 
de 6-8 meses, sin la necesidad de la asociación con micorrizas.

7.4. Gamclangios

Los órganos sexuales se forman sobre la superficie dorsal del pro
talo.

En algunas especies de Lycopodium consideradas primitivas (L. 
liicidulum), pueden aparecer los órganos sexuales mezclados (Snes- 
Mrd. 1922), pero en la mayoría se localizan en grupos diferentce, en 
la cara dorsal del gametofito.

Los anteridíos de Lycopodium Icomo en helechos eusporangiados y 
Eipiiseltim) sobresalen brevemente de la superficie del protalo. La 
porción que emerge, corresponde a la pared estéril, mientras que la 
porción fértil está hundida en el tejido del protalo. Muchos autores 
denominan a la capa estéril, "capa opercular”, por su función en la 
■lescarga de los anterozoides. Esta zona opercular. en Lycopodium y 
en helechos eusporangiados, está reducida a una sola célula. que se 
rompe a la madure^z del anteridóo. Los anterozoides son biflagelados.

Los arquegonios se originan en fnrma similar a los anteridios, a 
partir de una sola célula superficial. cuyas primeras divisiones son 
periclinalis.. En algunas especies, es imposible distinguir un gamltan- 
g-o de otro en las etapas inicial)» de su desarrollo (Spessard, 1922).

Los arquegonios están formados por un cuello que emerge del pro
talo y un vientre. que incluye la oósfera, inmerso en el tejido del 
aamttofitOi El cuello del arquegonio puede ser bastante largo (6-14 
e-lidas del canal del cuello), en protalos subterráneos, mieerras que 
en protalos verdes fotosintéticos, epígeos, puede ser muy corto ( l sola 
célula del canal del cuello). El número de células del canal del cuello 
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parece tener importancia filogenética. Sc iría reduciendo desde nn 
numero alto dc 7-14 (Lycopodium sería, entonces, el extremo inferior 
de una serie reduccíonal) hasta lograr ia condición más avanzada, 
¡•resente en helo-hos leptosporangiados, donde hay una -ola célula dcl 
canal del cuello, binucleada.

A la madurez dcl arquegonio, las células del vientre y del cuello 
eegeneran. permitiendo la entrada dc los anterozoides. Según algunos 
autores, las células del cuello del arquegonio exudarían ciertas sus
tancias (ácido cítrico, ácido niálico, o sales dc ambos), que atraerían 
a los anterozoides hasta el huevo, actuando como estímulos químico.-.

IV. SISTEMATICA Y DISTRIBUCION

Como se comentó en la Introducción la sistemática Jel grupo (en 
io referente a sinonimia, consulta dc tipos, etc.) luc tratada por E. R. 
ile la Sota en la “Sinopsis de las Pterodófitas del Noroeste de Argen
tina’" <19721.

Aquí se brinda, además de un comentario sobre la historia de la 
sistemática dcl genero, la cita dcl material de herbario consultado, 
una clave para la determinación de las especies de Lycopodium del 
noroeste argentino y una breve consideración sobre la distribución 
geográfica y rango altitudinal dc cada una de ellas.

1. Historia

I.a primera mención de este grupo data de 1585; D.idonacus des
cribió una planta a la cual 1c dio el nombre de “Lycopodium" (pro
bablemente se trataba dc L. selago). Dillenius (1741 I hizo uno de los 
primeros intentos de clasificación del grupo, describiendo cuatro gé
neros: Selago, Selaginoides, Lycopodium y Lycopodioides. Todos ellos 
se conocieron desde esc momento como “selagos’' o “licopodios"’.

Es probable que el material de Dillenius fuera cn realidad bastante 
heterogéneo. Más aún, seguramente había, entre los ejemplares por

I observados, dos clases de esporas. Sin embargo, caracteres como la 
i«o y heterosporía. presencia o ausencia dc lígula y otios, recién ad- 

•jiiiririiiii valor cerca dc un siglo después.
La primera fragmentación del género linneano Lycopodium se debe 

a Boehmer (1760). Este autor propuso tres géneros: Lycopodium, 
Selago v Selaginoides (ya separados por DilleniusI. Esta division al 
i-ual que las de Adamson (1763) y Necker (1791) fueron ignoradas.
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De este grupo, visiblemente heterogéneo, Willdenow 11802) segregó 
el género Bernhardia. reemplazarlo más tarde por Psilotum Swartz, 
y Bernhard i separó, a su vez. Tmesipteris.

lauto Psilotum como Tmesipteris fueron aceptados rápidamente, 
aunque permanecieron incluidos dentro de los licopodios. Contempo
ráneamente Bernhardi propuso separar Lycopodium (grupo Selago) 
como un nuevo género, al que bautizó Huperzia. Esta denominación 
no fue aceptada por los botánicos de la época.

El primer intento de segregar los licopodios sobre la base de la mor
fología de sus esporas, lo encontramos en la obra de Palisot de Beau
vois (18041. Este autor propuso seis géneros: Placían thus (donde co
loca L. selago o Huperzia y sus afines), Lepidotis, Diplostachium, 
Gymnogynum, Selaginella y Stachyginandruin (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 
género fue aceptado inmediatamente y después de la monografía de 
ese autor 11850), quedó delimitado tal como se conoce hoy en día.

Kunze ( 18131 separó un género monotípico: Phylloglossum. como 
una entidad diferente de Lycopodium.

Met ten i us 11856) y luego Baker, crearon las familias Lycopodiaceae 
y Selaginellaceae. Este último autor, basándose principalmente en la 
morfología del esporofita. la posición del esporangio y la localización 
de las áreas fértiles, propuso dividir Lycopodium en cuatro subgéneros 
i Baker. 1887) :

al Selago: con esporangios axilares e isomorfismo foliar.
L > Subselago: con esporangios agrupados en áreas terminales di

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

< i Lepidotis: con esporangios localizados en estróbilos terminales 
espici formes y trofofilos isoniorfos.

d\ Diphasium: con esporangios en estróbilos terminales y 'trofo
filos dísticos y dimorfos.

Xdeinás, Baker separó definitivamente las Selaginellaceae (dentro 
de la- cuales incluía a Isoldes) de las Lycopodiaceae. entre las cuales 
conservaba a Psilotum y Tmesipteris.

Pritzel (18991 dividió el orden Lycopodiales en dos grandes gru
pos: Eligulatae. donde incluía dos familias: Lycopodiaceae y Psilo- 
tacea. y Ligulatae. en las cuales agrupaba Selaginellaceae, Isoétaceae
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y 3 familias fósiles. Reconocía, dentro dc las LyiniHidiceaae, a Lyco
podium, con sólo dos subgéneros. cuyas principales diferencias se ba
saban en la morfología y organización externa dcl esporofita y las 
ccracteristinrs dcl cxosporio.

Pritzel (1902), propuso para cl primer subgénero. cl nombre de 
Urostacliyt^ y agrupó ba^o tal denominación, todas las especies de 
Lyeopodíum con tallos erectos o péndulos, nunca diferenciados en cars 
postrados o erectos. non trofofitas y esporofitas iguales y con esporas 
punteadas (foveoladas) o granulares. Para las especies con diferen
ciación caulinar y estrobilar y con esporas rctinulndas, creó cl sub
género Rlopzll^>.bachl yu.

Hcrtcr (1909), dividió Lycoioidíuin rn seis subgéneros, de los cun- 
lcs Urostachys (enmienda propuesta por este tutor pars Urost'aclrai)) 
cs cl que contiene rl mayor mimcio dc especies. Herter distingue, 
dentro dc Urostacliyi. dos grandes grupos:

a) Eur^ntut^diy^^ que incluye plantas con trofofltas y esporofitas 
isomorfor|

b) Hetero.tauhyys, donde agrupa las especies con estróbilos dife
renciados dc la parte vegetativa.

\Vrlton y Alston (1938) fragmentaron aún más cl género. dc la si
guiente manera:

a) Subgénero Uaostacliyi, con tres secciones:
Selago (plantas terrestres, erectas. con isomorfismo foliad). 
SuI>h‘1«oo (plantas epífitas, péndulas, non isomorfiamo foliar) 
PliPsgmaria (plantas con esporofitas diferentes dc los trota- 
filos) .

b) Subgénero Clbvalostahys (corresponde al grupo dc L. clava- 
tum).

c) Subgénero ConlpZariato.bahhys (corresponde al grupo dc L. 
oZaz•atum'l.

0) Subgénero Cpmuosicchys (L. cernuum y afines).
e) Subgénero H.,bteralosichhys (L. laterale y L. Oiffusum).

El nombre Urostacliys fue llevado más tarde, por Herter, n rango 
genérico, y bnio este conbr^e se describieron gran cantidad de eapenieSl 
Precissmenle, ln necesidad dc una transferencia en masa dc todos estos 
nombres, cs uno de los argumentos n favor dc la retención dc Uros- 
tachys en lugar dcl nombre genérico válido Huiitzí^ Los géneros



de Herter fueron extensamente usados por él en su “Index Lycopo- 
dioruin” y por Nessel (1939). Este último autor divide la familia Ly- 
copodiadeae 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. y Ileterostacliys. El otro género, Lycopodium, es
atomizado en forma similar en un número variable de grupos. (Más 
recientemente. Herter —nn su Systema Lycopodioruin, 1950—, tiemb* 
a reconocer sólo dos subgéneros: Urostachys y Eulycopodium. A este 
último lo divide en dos secciones: Lycopodiistachys y Cernuostacbys. 
la primera con 10 series.)

Réit^^mak's (19441 llevó a cabo un minucioso estudio de los licopo
dios. Consideró que el género puede ser divididlo en dos grupos per
fectamente diferentes, sobre la base de los caracteres generales del ga- 
metoft-o y del esporofita, además de las diferencias en la morfología 
de los esporofilos. Este autor fue más allá aún, y estimó que había 
bases morfológicas suficientes para subdividir el orden 
en dos familias. Así, describió la familia monotípica Urostachyceaee. 
En trabaíos posteriores (1954-56). Rothm;lb^ analizó la validez de 
los nombres usados hasta el momento y llegó a la conclusión de que el 
válido es, efectivamente, Huperzia Bernb,. ya que Selago Boeh. I 1760) 
es homónimo de Selago L. (Scrophulaiiaceee), y Mirmati Adamson 
(1763). fue una redenoininación innecesaria de Selaginoides, siendo, 
por lo tanto, superfluo.

El género Huperzia incluye*, según Rothmaler, las siguientes sec- 
eiones: al Iluperzia (con cinco subsecciones), b) Subsebioo y e) 
Phlegmaiía. El resto de los licopodios se ubica, de acuerdo con este 
autor. en la familia Lys^c^in^dícece^ con los siguientes géneros: Plii- 
lloglossum, Ly<opo>ditim (con tres series: Annolina, Clavata y Obscu
ra). Dlphasiiint (con dos series: Compibu^^^ y Jessie ua} y Lepidoiis 
(con cuatro series: Iiuoí<Í(^í^ Cam^^ybisatrlis^^ Lateralis y Densa-.

Posterioimeenec Rothmaler propuso. para el género Pliyioigoissiiin. 
la familia monotípica Plivlloglossaccae. aunque para muchos autores 
(Pichi-Sermolii. 1958) esta segregación es innecesaria, debido a que 
Ph^^lLpi^s^i^m está innegahlemenee ligado al complejo Lycupoidtiim 
(Thomas, Holloway) y en especial —y cmbrio]ógicamenle— a L. cero 
nuiim. Rot^^mab^r creó más tarde la familia monotípica Ilitperziaceae 
(1962).

Los argumentos usados por Rothmaler para segregar el género Ly
eopodium se refieren a: estructura de las esporas, organización del 
esporangio, gametofitos, morfología foliar y filotaxis.
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También Boivin (1950) analizó la! posibilidades de subdivisión del 
género sobre la base de caracteres 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 fragmeniU^i^ en cuatro a siete géneros, 
probablemente más aceptables que los actuales. Sin embargo, para 
Boivin, esta división no puede ser efectiva sin un adecuado conoci
miento del gametofito de un mayor número de especies.

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

También en el aspecto citológico son muy escasos los trabaos» de 
conjunte. En realidad. sólo pueden citarse contribuciones aisladas (Ni
nan. 1958; Mehra y Venia. 1956; Love y Lovc, 1958; etc.).

Los estudios citológicos de Ninan (1958), parecen apoyar, en pri
mera instancia, las ideas de Rothmah^ en lo que se refiere a la se
gregación del género Lycopodium. Efectivamente. los recuentos hechos 
indican que los cuatro géneros propuestos por Rothmaler tienen nú
meros ci'omosómieo< diferentes.

Lycopodium tiene n = 34, lo que puede ser referido a un númer^o 
básico 17. También en Huperzia. Ninan encontró, en la mayor parte 
de las especies examinadas, números del orden de 1.36. 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 1.3. mientras que para 
Dipliasiuni se menciona n = 24-25, que podría derivar de un número 
básico 12. Si bien Dipliasium y Lepidotis no presentan, entre sí y con 
Lycopodium. diferencias morfológicas tan grandes como las que se 
observan entre ellos y Huperzia. los datos parecen apoyar su separa
ción como géneros distintos.

Otros autores hallaron n = 11 o sus múl^pik^s (Mehra y Verma. 
1956). lai interesante de esto es que fueron recuentos llevados a cabo 
en especies pertenectentes a ambos grupos morfológicos ( Lycopodium 
y Huperzia en sentido amplio). Para estos autores, sería factible que 
el total, o una parte al menos, del grupo, hubiera evolucionado por 
^diploidi'a o euploidíí;^. a partir de un número básico 11.

Los hechos mencionados, si bien significativos, no son concluyentes. 
Basándose en la información citológica que se tiene actualmente, Ly
eopodium y Huperzia estarían relacionados. pero mientras el primero 
se caracteriza por una baja poli|>lodíú^. el segundo evolucionó a través 
de formas con alta poliplodk'a.
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Como queda expuesto ant(^ru>m^ieiH^ es notorio que la sistemática 
de Lycopodium (salvo la de la sección Complanaaa. resulta por Wilce, 
1965) es muy confusa y contradictoria.

Sería necesario recomenzar. remucudo la mayor cantidad de infor
mación posible. El primer paso sería realizar un cuidadoso estudio 
morkrlógí^ de todas las especies (o por lo menos de los elementos 
más representaiioos de cada grupo). Solamente cuando este aspecto se 
conozca, recién entonces será posible elaborar un sistema de clasifica
ción nat^naal para este grupo de Pteridófhas.

2. Material estudiado

Lycopodium clavatum: Jujuy: Ledesma. lego E. Villa y P. Legname 
2586 (LIL); Camino de Ledesma a San Franeico, lego E. Villa y P. 
Legname 3590 (LU.. LP); Ledesma, lego A. Cabrera y H. Fabrís 16161 
(LPl ; 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); 
Salt: Santa Victoria, Toldos. Cuesta de San José, lcg. Sleumer 3851 
(LIL, SI).

lycopodium magellamicum: Jijuy: 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

Lycopodium mandiocxuuim: Salt: Guachipaa, Alemania. lego Ven
turi 9822 (GIL US); Tucumán: FamalUa, Quebrada de Lules, leg. 
Sclucher (LIL. 923480; Monteros. Quebrada de Caopruehango, leg. 
Schreieer (LIL, 92341); Tafí, Potreo de TaMas. leg. S. Venturi 1738 
(GH, LIL, US); Monteros. San Rafael, Quebrada de Caspincbango. 
lego Mo Lillo 18037 (LIL) o

Lycopodium sanctae-barbarac: Jujuy: Santa Bárbara. Sierra El Ceno 
tineb^. lego E. de la Sota 2883 (LP)o

Lycopodium saururus: Jujuy: Volcán. Loma del Tambo, lego Sclirei- 
ter 4111 (LIL.); Volcán, Mula Muerta, lego Castillón 128 (LIL.); 
Volcán. Loma del Tambo, leg. Sehreitcr 2559 (LIL.); Tumbaya, Filo 
del Vallecito, Cerro Horquda. leg. A. Cabrera, O. Solbrig, A. Torres 
y B. Vuilleiníer 16978 (LP) ; Tumbaya, Abra del Ceno Morado. leg. 
H. Fabril, U. von Schmier^<un J. Crisci y B. P^tricHa 6325 (LP, US); 
Tilcara, Falda Grande. Cerro Guaira Huasi, lego Ao Cabrera y P. Her
nández 14003 (LD; Valle Grande, Cerro Hermoso, lego H. Fabris,
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J. Crisei y B. PetricHa 5921 (LP. Valle Grande, Cerro Hermon. leg. 
H. Faliri^ B. Sehnaek y J. Crisci 5413 (LP); Valle Grande, Cerro 
Hermoro, leg. H. Faliri^ J. Crisci y B. Petriel. 5827 (LP); Sarita 
Bárbaro, Sierra El Centindc, leg. E. de la Sula 2884 (LI‘); Capital, 
Abra Delgada. entre León y Nevar. de Chañii. leg. II. Fabos, E. Cano 
y C. Tello 4188 (LP. Salta: Oran. Cerro Quero Asentado, leg. S. 
Peirotti 1036 (LID; Santa Victor.. camino a Santa Victor.. leg. E. 
de la Süta 4118 (LP. Pampa Grande, leg. Spega^zznu (SI, 21251. 
Cande.r., Cenro ChoírIllos. leg. Venino 3844 (SI)) Caldero, SuRida 
al Nevar, del Castillo per El Mal Paso. leg. Sleumer & Veivoorst (LU
US); Santa Victor., entre Liz^ite y l.deo Pampc, leg. Meyer (US, 
156»4^<^^4) LIL. Cat^auw^A; Amlata, El Crestón, leg. L. Castilóín 
(LIL 92290, US 2084230); Andalgalá, leg. Jorgenren 106 (SI); Ca- 
payán, 1.^ Angeles, leg. Peirano (GH) ; AmliaUa El Crestón. leg. Cas- 
tiló'm 11542 (LIL); Tucumán: Tali. La Quefna^, leg. Parodi 18733 
(GHC Fl) Tafi. R. Blanco. leg. Castil.n (LIL 923621: Tafi, Cumbre 
NE de La Ciénaga, leg. Schreyer lt’31 (LIL.); Tafi, Cumbre de Mala 
Mala, leg. M. Lil. 2720 (LIU ) Tafi. Tafi del Valle, leg. Spanre 5734 
(LIL) ) Tafi. Val. de San .1^0, La Banderiaa. leg. Sparre 5904 (LIL) ) 
Tafi, La Hoyada, leg. Castellanos 14616 (LIL); Tafi, camino a La 
Ciénaga, leg. M. Lil. 1299 (LIL.)) Tafi. La l.yada. leg. Venino 1848 
(SI); Tafi. Cumbres de Mala Mala. leg. M. Lil. 8480 (LIL. Tafi. 
Cumbres Caleliaquíes. leg. E. de la Sota 1676 (LIL); Simss. leg. M. 
Lil. 8480 (LIL.. Tafi, Quebrada Hmda, leg. Spacre 9274 (LU.); 
Tafi. Carapum-o, leg. Lamb 5389 (LIL.. Tafi. San J^^sr;,
Senda del Indio, leg. Schreher 7174 (LIL.. Tafi. Tafi del Valle a 
Amaichu, leg. T. Meyer 14165 (LIL.. Tafi, La Queñoa, leg. R^^riunzz 
10111 (LIL.. R. Chico. Escaba. leg. Monetti 1906 (LIL.. Trancai, 
Las Bunas, leg. T. Chavez (LIL 442298. Tafi, La Lagunha, leg. S. 
Venturi 456 (LP. Cllicligasta, Las Pavas, camino a La Cascada 3038 
(SI, US).

Lycopodium sotae: JUJUY: Ledesma. Alrra de las Cañas, leg. E. de 
la Suta 4424 (LP) ; Tucumán: Chicligasta, Las Pavas, S. Venturi 2955 
(LIU) C^e^^g^ata^ El SaladlHo, leg. T. Meyer 18010 (LIL. LP. Clli- 
clig^a^sa^. .AÍ¡»i»«1ííí^ Bolrón. leg. Venturi 3299 (LIL.. Chieligasaa. El 
Bolrón, leg. Jorgenren 106 (US); Monieros, Quebroda del Portugné- 
10216 (GH); Cieligasta. Bolrón. leg. Venturi (GH).

Lycopodium suluilatun:: Tucumán: Chicligasta, Alpar-híri, Están* 
eia Lm Pinos, leg. Capurro 43835 (LIL. Chieligasra, Las Pavas^ leg. 
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Meyer 18011 (LIL, LP); Chicligasta, Las Pavas. leg. Biloni 6482 (SI) ; 
Chicligasaa. Estancia Las Pavas. leg, Ventnn 3368 (GIL SI. US); Mon
teros, Quebrada de Caspiechango, leg. Lillo 7351 (GH. SI); Tafí, ca
mino a Tafi del Valle, leg. Descole (NY); Monteros, Caspieclaan«o, 
leg. Lillo, 5811 (GH).

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

3. CLAVE PARA LA DETERM INACIÓN DE LAS ESPECIES DE Lycopodium 
DEL NOROESTE ARGENTINO

1. Plantas no difemni-nn^ en ejes po-tirad^ y erectos; IrofofHre y esp^orofUos 
unibrnn^ o marca<iamente dimorfos, pero, en este último naso, nunca agru
pados en estrúbdos (Huperzia).
2. Plantas espfitass, pénduaas, con filotaxis decusada; srorofitos y esporolnas 

diferentes, los últimos breves y cucllia<<os, agr^i^^u^re en áreas férilles 
termiaales varías veces fureaare ............................................................ L. subulotuni

2'. Plantas terrestres, saxícola o epifitas, iréndldas o erectas, con filotaxis 
eaplraiada o pseudo■netniailada, nunaa decurada; t^lir<iiil^s y esporolólos 
uniforme^ a veces los úllmo^ más pequñños, pero nunaa coesltlyeendo 
áreas fé^iHre definidas.
3. Plantas npffttas, erectas, con taHos leñooos; nicrof<los acicuirrcs, es- 

|>iraiados .............................................................................................. L. mandiocimum
3'. Plantas terrestres, saxicoaas o epffiaas péndulas. con taHos crasos; mi- 

croídos lanceoradlildolio<<aeos, nunca acicuiaces, pseudoventlailados o 
nsplaraados.
4. Plantas epffttas, péndtaas, de hasta 1,50 m de largo o más; esporo- 

filis algo más inqum-ios que los trorofilos y ambos paeudorerti- 
cilados ............................................................................................................. L. soUie

4'. Plantas terrestres o saxicoaas, de 40-50 cm de alto; napooofl<os y 
tr^fofüre igua^^ espirltados.
5. Hojas ddpreros, algo ndrnores, con márgenes papl<oros, dispuss- 

en eap|ra|es apretaos ........................................................ saururus
5'. Hojas algo patentes, casi herbccgas, sin márgenre papl<oros, dis

puestas en esplrales laxas ......................................... L. sanclae-barbajae
1'. Pintare difeeenciadas en ejes posmoos y eredos; trofofitos y nsporofilos 

diferentes, estos última agrupados en estrélidos termiaales sobre ejes subóii- 
los (Lyoooodium I.
2. Plantas con taHos de simerría dorsix-emlal; tr^obifUre ¡giadi-s, decuraOos 

...................................................................................................................... L. thyoides 
2'. Plantas con tallos de simetría radaaaa; tr^obffHre unífomne^ nspidrrados.

3. Plantas con rizomre rastreros, epígeos, frl<oros a aubOfrtos, y en ambos 
casos con microfi<os bien desarrohados; tr^obffdre herbñcoos con ápice 
prokrn^do y reHexo ............................................................................. L- flav^itun
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3'. paantas con rizomas enll<errcneos, áfilos, con cicatrices folñares; tro- 
fofioos canooooB o soboannosos, con puma corta y rífiíds nunca pro- 
lonaada y reHeaa ............................................................................. L. magellanicum

4. Distribución y habitat

1 i L. clavatum

Es una espccie notablemente variable en sus caracteres. y presenta 
una amplia área de distribudón.

En el Palcotrópíco puedc cncontrárscla cn Enra-ia subártica y tem
plada. en América del Norte, India y en cl sudeste de Asia. En el 
Nuevo Mundo se halla dcsde CentroamcHca y el Caribe, hacia el sur, 
siguicndo los Andes, hasta Bolivia, noroeste de Argentina y sur de 
Brasil.

En nuestro país se la encuentra en las provincias de luipe y Salta, 
donde crece cn paredones húmedos y a lo largo de cauces de arroyos 
y de pequeños ríos, en cl piso superior de la selva basal; desde 1.000 
hasta 2.700 metros dc altura.

2 I /,. magellanicum

Esta especie es casi cxeluslvvínente sudamericana. Se halla en Chile, 
Argentina y Brasil austral. En Chile se la encuentra desde la provincia 
de Malleco hasta el nrchipiéíago de Cabo de Hornos. También está 
presente en las Islas Juan Fernández (Masafueral, Georgias del Sur, 
Marion y Kerguelen.

Su presencia en Brasil (Senra do ltariaia) no ha sido confirmada.
En .Argentina presenta dos áreas de distribución: bosques andino- 

patagónicos, desde Neuquéu a Tierra del Fuego (incluyendo Islas 
Malvinas), y noroeste.

La variedad erecluin, 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 altura sobre el nivel del mar 
(2.000 a 2.500 m).

3 i L. mandiocanuni

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

En nuestro país se halla en el noroeste (Salta y Tucumíu^ y en el 
noreste (Misiones).
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En el noroeste argentino crece como epífito erguido (aunque mu
chas veces las plantas viejas pueden ser péndulas), en la selva ha-a!, 
entre 800 y 1.300 metros.

41 L. sanctae-barbarae

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

Crece como saxícola, en pastizales monlai^^s. al abrigo de rocas. 
Suele formar colonias abundanles junto con L. saururus, especie bas
tante afín. Alcanza los 2.300 metros de altura o más.

5| L. saururus

Este es una especie de altura. Recorre la región andina de América 
del Sur, desde Venezuela y Colombia hasta las Sierras Austraihs dc 
Buenos Aires.

También se distribuye en todas las regiones montañosas de .Africa 
tropical (Ruvenzori. Kilim^^n^^^^, etc.), Sudáfrica. Madagascar e Is
las del .Atlántico e Indico austral (Tristan da Cunha. Réunion, Santa 
Helena, Kerguelen. Mascarenncs. Seychelles. etc.).

En Argentita 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 Creee en las fisuras de las rocaas en 
pastizales de altura. vegas y prados montan(b. Ratamente se la encuen
tra por debajo de los 2.0(!0 metros y alcanza grandees alturas (4.500 m 
o más).

61 L. sotae

Esta nueva especie ha sido coleccionada hasta ahora sólo en las pro
vincias de Jujuy y Tucum^á^n.

Es un epífito péndulo de bastante longitud, que cuelga de árboles 
de gran porte en la selva basal. Se lo encuentra entre 1.200 y 2.000 
metros.
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71 L. subulatum

Esta especie tropical y subtropécal se encuentra en general en las 
zonas montañosas de Centroamérica 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 péndido en la selva basal, con escaso 
rango altitudinal (1.000-1.200 m).

81 L. tliyoides

Esta especie es tlpicamuntta orófila. Recorre los Andes húmedos de 
Sudamérica, desde Venezuela y Colombia hasta Bolivia, Brasil aus
tral y noroeste de Argentina.

En nuestro país se la ha encontrado en Jujuy, donde crece en la 
selva basal. sobre barrancos húmedos, a unos l .700-1.801! metros.

Los datos expuestos anterioimenta sobre distribución geográfica de 
las especies de Lycopod¡uni del noroeste de Argentina se consignan 
en dos mapas (Fig. 35). Del mismo modo, se brinda un gráfico del 
rango altitudHna! de cada especie descrita (Fig. 36).

V. CONCLUSIONES

El presente trabaío comprende el estudio de la morfología compa
rada del esporofita de 8 especies de Lycopodium. presentes en el noro
este argentino. Abarca los aspectos que se detallan a continuación: 
tipos morfológicos del esporofita (diferenciación y ramiféa^i-óiu^ raíz 
adult:, eje caulinar (ápice, diferenciación 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 embrulhgíúi^ con el único objeto de completar el pano
rama. Por razones de tiempo (la germinación de las esporas de la 
mayoría de las especies de Lycopodium es en extremo lenta,, estos 
puntos no pudieron ser resueltos para las especies aquí estudiadas. 
Además se tropezó con algunas dificultades técnicas, especialmente en 
lo concerniente al tratamécnta previo de las esporas y uso de ade
cuados medios de cultivo, todo lo cual contribuyó a que este aspecto 
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tan ietelradlnre como es la embriología de este género, no pudiera ser 
rblnrlto ee el lapso que abarcó este trabaío.

Las raprcies estudiadas son las siguientes: L. clavatum L., L. aiagj- 
ilanicum (P. B.) Sw.. L. niandioaaiitim Rad., L. saactae-barbarae Ro
llen, L. saururus Lam., L. sotae Rolleri, L. siibiibituin Desv. y L. thyoi- 
des II. B. Willd.

Del e.itudio reealzado se pueden desprender las siguientes cundlu- 
sioecs parciales y generales:

1 ) Tipos moi«liógi<■os: se pudieron establecer cmco tipos morfoló
gicos ee el género:

Tipo L. saururus: arxícrlra. con hojas isrnrrfas rdprrlrs o algo 
patentes, cubriendo los tallos que son generrhllcnle crasos 
y erguidos; áreas fértie-'s similares a las estériles (aunque ge 
neralmenee se localizan en l«a extremos de los rjra), espo
rangios ocultos por lra esporofilos que son iguales a los tro- 
frfiloai

Tipo L. niiindiocanuin: epífi^^^, eremos, con hojas iarnoidls, casi 
acicular^ cubriendo sólo parcialmente el tallo y los espo- 
migios; éstos últimos bien visibles y localizados terminal. 
mente.

Tipo L. sotae: epífitos, pendidos. con nic^oíilos iguales ee forma 
pero eo ee tamafi^, l«a eaporoíilos más pequeños que los 
trofofilos y localizados ee árera fértiles alternantes con las 
estériles.

Tipo L. subidatuai: epífitos péndulos con marcado (limodíimio 
foliar: los esporofil^^s siempre mucho más pequeños que los 
Srof«filos y de diferente forma, agrupados en áreas terminad-- 
definidas.

Tipo L. ciavaiuai: terrestres, con diferenciación caulinar en ejes 
postrados y erectos; esporofilos y trofofilos marcadamente 
dimorfos, los primeros agrupados ee estróbilos conspicuos ee 
el extremo de ejes sudánios de longitud variable.

2) Raíz: en lo que respecta a la estructura curtiia). se han podido 
e.-tablecer dos tipos: cortezas mecánica, vinculadas siempre a bape- 
cirs epífitas, y mixtas, en especies terrestres y saxícolas. En el caso de 
las cortezra lllbnánicrs, se pudo comprobar que los elementos bstruc- 
tllralea consisten en fibras corns fuertemente lignificadas.
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3) La endodermís de la raíz presenta los siguientes tipos: engrasa
mientos en bandas de Caspary, en puntos de Caspary, en U, totales 
y endodermis indiferencíada. Los cuatro primeros tipos corresponden 
a especies epífitas y saxícolas, donde es posible seguir la secuencia 
ontogenética de los diversos tipos y la vinculación entre cada uno de 
ellos. La endodermís indiferencíada 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 
<ie L. thyoides, cuya raíz tiene una actinostela diarca. con metaxilema 
indiferencíado).

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 endodermís. 

El meta xilema es endarco y exarco.
Las iniciales del floema aparecen tardíamente con respecto al me

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

7) Se han podido establecer dos tipos fundamentad de eoirtezas 
en el tallo: parenquiiiiáüass y mecánicas, vinculadas a especies sa
xícolas o epífitas, y terrestres respectivamente.

8) Concerniente a la endodermis caulinar, se han determinado cua
tro tipos: con puntos de Caspary. mixta, en U, e indiferencíada, y 
éstos responden a cuatro estadios en la ontogenia de esta capa de la 
corteza. La endodemiSs con puntos de Caspary se considera la más 
primitiva. La endodermís puede ser uni- o phiricsttat¡fii'ada (esta 
última vinculada al tipo más primitivo de engrasamiento o a raíces 
juveniles).

9) En cuanto a la estela caulinar, se reconocen dos tipos en base 
a su simetría: radiadas y dorsivent rates, lo cual está vinculado a la 
simetría del eje. Los grupos protoxítemáticos pueden o no. coincidir 
con el número de ortósttcaa.
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10) Lycopodium sotae presenta la partcuikiiid^ de poseer fibras sep- 
tadas en el xilema del eje caulinar.

11) Se da a conocer la presencia de elementos vasiformes en el xi
lema de raíz y tallo de L. tliyoides. Tales células vasiformes se inter
pretan como elementos de transición entre trnqueidas y auténticos 
miembros de vaso-

12) En lo que respecta a filotaxis, se han podido establecer los 
siguientes tipos: espiralado (fracciones 5/13 y 8/21), pseudoveriic-- 
lado, decusado y tetrástuo), habiendo una clara conexión, como era 
di esperar entre la filotaxis y la simetría del órgano.

13) La coincidencia de la estela con la filotaxis es un fenómeno 
común en L. saururus y especies afines, y también en la mayoría de 
los epífitos. Esto no sucede en las especies terrosUes (excepto en los 
tallos erectos de L. tliyoides). en las cuales el número de tm'^^^iiul^^s 
de protoxilema es siempre mayor que el número de ortósticas.

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

15) En lo que se refiere a los esporofilos, éstos pueden ser iguales 
o diferenes a los trofof'dos (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 epi
dérmicas, de posición caulinar o foliar y presentan tapete secretor. 
La estructura de la pared del esporangio aporta caracteres a nivel 
especifico.

17) Se han podido establecer 4 tipos de esporas, en lo que respecta 
a -lis nscliltnracioncs (foveoladas, foveolado-ruglllad;is. reguladas y re
tit uladas,, y estas caractensícess, junlamcnec con las dimensiones, per
miten diferenciar los taxa.

181 Respecto de la distribución geográfica, cabe mcnc-ionar la pre
sencia de elementos boreales (L. clavatum) y australes (L. rnagellaui- 
ritm), pero la mayoría de las especies analizadas se pueden eonsid1nar 
como neotropicallcs; sin ninguna duda, en cuanto a la distribución 
altitudihiak la mayor concentración se observa entre los 1800) y 2.0(H) 
metros, y el mayor rango lo exhibe L. saururus (2,OOOO.505 m).

Las especies estudiadas presentan prácticamcnec toda la diversidad 
del género en lo referenee 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 embriológica. cada 
vez más completa, podrá resolver en el futuro el arduo problema de 
la sistemática de Lycopodium.

Aunque el minero de especies estudiadas es reducido, el hecho de. 
Cíe éstas ejemplifican casi toda la gama morfológica del gnlpo, per
mite adelantar algunos puntos de vista sobre el tratamiento sistemá- 
tieo de Lycopodium sensu lato:

al Lycopodium. en su sentido clásico. no es un grupo natural.
b\ No existen reales problemas sistemáticos a nivel específico. pero 

si en lo que respecta al ettal>li■cimiento y delimitación de los grupos 
naturaees.

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

a) Apoyan este punto de vista los siguientes datos:

i) Los tipos morfológicos. que pueden l'educir'se a dos: el tipo 
L. clavatum, muy homogéneo, y los restantes, sumamente di- 
versifieados. pero básicamenec reeacéonados por las caractc- 
rísticas de su morfología interna.

ii) Los tipos de endodermís, que se vinculan notoriamcnte 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 
planteamtcnto similar al caso de la endodermis.

iv) La diferencia de los esporofilos.
v) La ontogenia de los esporangios (el origen de los mismos es 

caulinar en especies sin estróbilo definido y foliar en aque
llas que lo presentan..

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

En lo que respecta a las especies estudiadas y a la información 
hibliogrfiica. los dos probaldcs grupos naturaees se podrían caracte
rizar de la siguiente manera:

l. Lycopodium sensu stricto: grupo homogéneo rcpreic:ntado por 
plannaa terrestees, diferenciadas en ejes postrados y erectos; los pri
meros subterráneos o epígeos. subáfilos o foliosos. con simetría y es- 
liuetura dorsiventral; endodermiSs en tallo y raíz: coro 
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H-za heterogénea, con capas mecánicas; esporofilos difer^enU^s da lor 
liofof^k^!^. conspicuanemU agrupados en estróbilos ter^ninailis sobre 
ejes especiales subáfilos, de longitud variable y frecucnik'n^^it^ rami- 
í'i«-a<los; esporangios de origen foliar; esporas reticuladas (ejemplifi
cado aquí por L. ebn^atuun. L. maiigellaiiictini y L. tliyoi<b‘s}.

2. Huperzia: Guipo sumamente heterogéneo, representado por 
plantas saxícolas o epífitas erectas o pendidas, con ejes caulinares de 
un solo tipo, erectos (nunca postrado;-^ foliosos, con simetría y es- 
iriictura radiates, cndodermis variabte, desde plurresttaueirada con 
puntos de Caspary, hasta en l . pasando por los tipos intermedios (con 
halldas dc Caspary y mixta), todos ellos relacionados ontogenétlea- 
iiicnte: cortezas homogéneas; esporofilos y trofofllos isomorfos a wal- 
cadamente dimorfos, pero nunca en verdaderos estróbilos sobre <;jcs 
firtiles subáifil«»s^: esporangios de origen caulinar; esporta foveoladaa 
riiguladas o foveoladoiruguladas (ejemplíFicado aquí por L. mandio- 
canum, L. sanctae-bacbaiae, L. saururus, L. sotae y L. subtibttum).
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