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1. RESUMEN

Se estudio la morfologia y la ultraestructura de las esporas de las Cyatheaceae del Cono
Sur (Argentina, Chile, Paraguay, Uruguay y los tres estados del sur de Brasil). Para
realizar este trabajo se utiliz6 material de herbario y fresco, coleccionado en viajes de
campo. Se usaron diversas técnicas de fijacion y tinciones diferenciales y las
observaciones se realizaron con microscopio Optico y electronico de barrido y de
transmision.

Las Cyatheaceae que crecen en el area de estudio corresponden a tres géneros, que
pueden ser diferenciados por la morfologia de las escamas de la base del peciolo. En
base a observaciones propias en el campo, la consulta de herbarios y la revision
bibliografica, se pudo determinar la presencia de 7 especies de Cyathea, 4 de Alsophila
y 1 de Sphaeropteris. Se actualizé la distribucion de los taxa y se excluyo del area en
estudio a Alsophila cuspidata, previamente citada por otros autores.

Como caracteristicas generales las esporas son triletes, triangulares en vista polar, con
los lados rectos a concavos y los dngulos redondeados. En vista ecuatorial son plano-
hemisféricas, convexo-hemisféricas o conico-subconicas. En todos los casos el
exosporio presenta dos capas, una interna delgada y una externa mas gruesa, menos
electrodensa, con margen entero o perforado y canales y cavidades. El perisporio tiene
dos capas que varian, segin el género, en grosor, ornamentacion estratificacion y
estructura.

Las esporas de Cyathea se caracterizan por presentar un perisporio delgado, castafio
oscuro al microscopio Optico, formado por una red tridimensional de cordones con los
extremos distales libres o unidos formando espinulas. En secciones delgadas de la
esporodermis observadas con microscopio electrénico de transmision se diferencian dos

capas en el perisporio, la interna con dos estratos y la externa delgada y uniestratificada.



El exosporio al microscopio Optico es grueso, amarillo y la superficie, segln la especie,

es psilada, perforada o verrucosa.

El perisporio de Alsophila es castaiio oscuro al microscopio Optico y la ornamentacion
compuesta por lomos de superficie lisa o crestada, esta ultima de diversas
caracteristicas. Sobre la superficie se observan globulos. A nivel ultraestructural
presenta dos capas, la interna con tres estratos y la externa uniestratificada. El exosporio

al microscopio Optico es amarillo a castafio claro y psilado.

Sphaeropteris tiene un perisporio castafio oscuro al microscopio Optico, la
ornamentacion se caracteriza por la presencia de lomos de margen equinado. Se
observan ademas globulos de distinto tamafio sobre la superficie. La estratificacion de la
pared es similar a la de Alsophila, aunque con diferencias ornamentales y
ultraestructurales en la capa externa del perisporio. El exosporio es castafio claro al
microscopio Optico y la superficie es psilada.

Los resultados obtenidos en el presente trabajo reflejan la homogeneidad palinologica
para cada género. Se aportan caracteristicas palinoldgicas superficiales y estructurales
que permiten la diferenciacion a nivel especifico. Asimismo, se pone de manifiesto que
la superficie y ultraestructura de las esporas de las Cyatheaceae del area podrian reflejar
las tendencias evolutivas de la Familia y aportarian datos que avalan las hipotesis
filogenéticas recientes.

Los resultados obtenidos del andlisis de la ultraestructura y subestructura de la pared de
las esporas, como la presencia de superficies aplanadas y globulos superficiales,
cordones con una subestructura compleja dispuestos de diferente manera en cada estrato
del perisporio y canales en el perisporio y exosporio, ponen en evidencia la complejidad

de la esporodermis. Tal complejidad estaria relacionada con la funcién que cumple la



pared durante la diferenciacion de las esporas en formacion, la proteccion y dispersion
de las esporas maduras y el mecanismo de abertura durante la germinacion.

Las descripciones morfologicas, basadas en diferentes metodologias utilizadas al
trabajar en material, vivo o de herbario, brindan importante informacion a la botanica
morfoldgica interpretativa y aportan datos a otras disciplinas afines, como ser el

mejoramiento de las afinidades botanicas en paleobotanica.



ABSTRACT

The spore morphology and wall ultrastructure of the Cyatheaceae species from the
South Cone (Argentina, Chile, Paraguay, Uruguay and three states of South Brazil)
were studied. The study was based on herbarium specimens and fresh material,
collected in field trips. Several techniques of fixation and differential stains were
applied and the observations were performed with light microscope, scanning and
transmission electron microscopes.

The Cyatheaceae that grow in the area of study belong to three genera, which are
differentiated by the morphology of the scales of the petiole bases. Based on
observations in the field, herbaria and literature consulted, the presence of seven species
of Cyathea, four species of Alsophila and one species of Sphaeropteris was certified.
The geographical distribution of the taxa was up dated and Alsophila cuspidata, which
was formerly quoted by other authors, was excluded from the area of study.

As general characteristics the spores of these taxa are trilete, triangular in polar
view, with straight to concave sides and rounded angles. In equatorial view the shape is
plane-hemispheric, convex-hemispheric or conic-subconic. In all the taxa the exospore
has two layers: an inner layer thin and an outer layer thick and less electrodense than the
inner one, with channels and cavities and a smooth or perforate margin. The perispore is
two-layered and varies in thickness, ornamentation, stratification and structure in each
genus.

The spores of Cyathea species are characterized for having a thin, dark brown
perispore under the light microscope, formed of threads with distal ends free or fused
forming echinulae. The threads are interwoven forming a three-dimensional mesh. In
thin sections of the perispore observed with transmission electron microscope two

layers are evident: and inner layer with two strata and an outer layer thin and single-



stratified. The exospore with light microscope is thick, yellow and with psilate,

perforate or verrucose surface, according to the species.

The perispore of Alsophila species is dark brown with light microscope and forms
the ornamentation that is composed of ridges with smooth or cristate surface, in the last
case the characteristics are diverse. At ultraestructural level the perispore has two
layers: an inner layer with three strata and an outer layer single-stratified. Globules are
seen on the surface. The exospore is yellow to light brown with light microscope and

psilate.

The perispore in Sphaeropteris is dark brown with light microscope and the
ornamentation is characterized by ridges with echinate margin. The perispore
stratification is similar to that of Alsophila, although differences in ornamentation and
ultrastructure of the outer perispore layer were found. Globules of variable size are
observed on the surface. The exospore is light brown when observed with light
microscope and its surface is psilate.

The results obtained in this study have shown that there is a palynological
homogeneity in each genus. Characteristics of the spore surface and structure are given
that allow the differentiation at specific level. Likewise, is pointed that the spore surface
and ultrastructure of the Cyatheaceae of the studied area would probably show evolutive
tendencies in the Family and provide data that probably support the recent phylogenetic
hypothesis.

The analysis of the spore wall ultrastructure and substructure shown that some
characteristics like the presence of sheath-like surfaces and globules on the perispore
surface, threads with a complex sub-structure, differently oriented in each perispore
stratum and the presence of channels in the perispore and exospore, make evident the

sporoderm complexity in the Cyatheaceae. Such complexity would probably be related



to the process of spore formation and differentiation, the protoplast protection,
dispersion and the mechanism of aperture during germination.

Description of the spore morphology and wall ultrastructure based on information
obtained with different methodologies on living and herbarium material, provided
information of relevance to the morphological interpretative botany and supplied data to
other related subjects like Paleobotany for a better approach to the knowledge of the

botanical affinities.
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2. INTRODUCCION
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2. 1. Presentacion del tema

La familia Cyatheaceae (Pteridophyta) comprende el grupo mas diverso de los
helechos arborescentes. Se distribuyen en el neotropico y el paleotropico, encontrando
en el continente americano su limite de distribucion austral en el Sur de Brasil y Norte
de Argentina y Uruguay. Los ambientes de mayor diversificacion son las selvas
montanas humedas y las selvas nubladas (Tryon & Tryon, 1982). Sus representantes se
diferencian de los otros helechos arborescentes por la posicion abaxial de los soros (en
el resto los soros son marginales) y la presencia de escamas en la base de los peciolos.
Representa uno de los grupos de helechos mas vulnerables y protegidos en Sudamérica,
a pesar de lo cual la informacion relacionada con ¢l esta dispersa y desactualizada,
siendo especialmente escasa la referida a la parte reproductiva.

El area de estudio seleccionada es el “Cono Sur de América Meridional” segun lo
propuesto por de la Sota (1973) y comprende Argentina, Chile, Uruguay, Paraguay y los
estados de Rio Grande do Sul, Santa Catarina y Parana, pertenecientes a Brasil.

Hasta el momento, se han citado 18 especies de Cyatheaceae (Fernandes, 1997;

Ponce et al., 2005):
Alsophila capensis (L. F.) J. Sm. subsp. polypodioides (Sw:) D. S. Conant, 4. cuspidata
(Kunze) D. S. Conant, 4. incana (H. Karst.) D. S. Conant, 4. setosa Kaulf,, A.
sternbergii (Pohl ex Sternb.) D. S. Conant, Cyathea acantha (Sehnem) M. Lehnert, C.
atrovirens (Langsd. & Fisch.) Domin, C. axillaris (Raddi) Lellinger, C. corcovadensis
(Raddi) Domin, C. delgadii Sternb., C. dichromatolepis (Fée) Domin, C. hirsuta Presl.,
C. microdonta (Desv.) Domin, C. phalerata Mart., C. poeppigii (Hook.) Domin, C.
pungens (Willd.) Domin, C. villosa Willd. y Sphaeropteris gardneri (Hook.) Tryon.

Los trabajos mds comunes encontrados en la bibliografia se relacionan con el

reconocimiento de nuevas especies, citas en listados floristicos y algunos estudios
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ecoldgicos. Recientemente se han realizado dos tesis donde se hicieron revisiones
sistematicas de la familia para las especies que se encuentran en el sur de Brasil
(Fernandes, 1997) y Bolivia (Lehnert, 2006b).

En relacion con la parte reproductiva se han realizado estudios de germinacion en
algunas especies brasileras y se han mencionado y descrito las esporas de Cyatheaceae
en listados actuopalinoldgicos, aeropalinoldgicos y paleopalinoldgicos. En el area en
estudio encontramos solamente el trabajo de Lorschteitter et al. (1999), quienes han
estudiado con microscopio electronico de barrido, las esporas de la Familia en el Estado
de Rio Grande do Sul, Brasil.

De esta manera es necesario contar con estudios palinologicos completos del
material de la region utilizando microscopios de alta tecnologia, que posteriormente
podran ser comparados con los obtenidos en otras partes del mundo. Los resultados
alcanzados podran ser de gran utilidad en variadas disciplinas, entre las que se pueden

citar la sistematica, paleontologia y conservacion.
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2. 2. Antecedentes y marco sistematico

La delimitacion de los géneros y familias ha sido un problema persistente en la
taxonomia de los helechos, y las Cyatheaceae no escapan a esta regla (Lellinger, 1987).

Las antiguas clasificaciones, como las de Mettenius (1856), Chirst (1897), Diels
(1899), Christensen (1905-06) y Bower (1926), adoptaron géneros artificiales
principalmente basdndose en las caracteristicas de los esporangios e indusios
(Fernandes, 1997).

Si bien Copeland (1947) y DeWolf (1953) comenzaron a percatarse de la
importancia de las escamas en la clasificacion del grupo, no es hasta 1961 en que
Holttum & Sen, considerando material del Viejo Mundo, proveen la primer
clasificacion moderna de la Familia. Esta se basa en las caracteristicas de las escamas de
la base de los peciolos y el desarrollo de los indusios. De esta manera, y coincidiendo
con los trabajos de Mettenius (/. c¢.), Diels (.. c¢.) y Goebel (1915-18), se incluye dentro
de las Cyatheaceae a Dicksonia y sus grupos emparentados. La Familia es dividida en
diversas Subfamilias, entre ellas las Cyatheaideae, donde se encuentran incluida la
Tribu Cyatheae, que cuenta con dos géneros: Cyathea sensu lato (incluyendo a
Alsophila, Hemitelia, Gymnosphaera y Schizocaena) y Cnemidaria, separadas por la
division de la 1amina, el tipo de venacion y la morfologia de sus esporas.

Anos después, Holttum (1963, 1965) presenta una nueva subdivision del género
Cyathea s. 1., donde incluye los dos subgéneros Cyathea y Sphaeropteris.

En 1970, Tryon presenta una nueva clasificacion donde, siguiendo a Bower (/. ¢.) y
Copeland (L. c.), segrega a Dicksonia de la familia en base a la posicion marginal de los
soros. Este autor incluye 8 géneros, integrando la informacion de las especies del Viejo
Mundo con las americanas. Tryon (/. c.) reconoce tres grupos definidos de géneros, que

reflejarian las lineas evolutivas basicas de Ciateaceas escamosas: el género
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Sphaeropteris, con escamas conformes en la base de los peciolos; Alsophila y Nephelea,
con escamas marginadas y seta apical nigrescente y Trichipteris (sensu Tryon), Cyathea
y Cnemidaria, con escamas marginadas y sin seta apical. El cardcter mas importante de
esta clasificacion es la forma de las escamas de la base del peciolo. También incluye
dentro de la Familia Cyatheaceae a Lophosoria y Metaxia, considerados estos dos
géneros mas primitivos que el resto.

Mas tarde, y basandose en la clasificacion de Tryon (1970), diferentes autores han
realizado las revisiones de los géneros Sphaeropteris (Tryon, 1971), Nephelea
(Gastony, 1973), Cnemidaria (Stolze, 1974), Cyathea (Tryon, 1976), Sphaeropteris
(Windisch, 1977), Trichipteris (Barrington, 1978) y Alsophila, incluyendo Nephelea
(Conant, 1983).

Pichi Sermolli (1977) incluy6d dentro de las Cyatheaceae a los seis géneros de
helechos arborescentes escamosos de la clasificacion de Tryon (1970), a la cual
considera muy satisfactoria, salvo en lo que respecta a Lophosoria y Metaxia. Estos dos
géneros son ubicados en familias monotipicas en base a las caracteristicas anatomicas
estudiadas, siguiendo los trabajos de Lucansky (1974a; 1974b) y Lucansky & White
(1974). Las Cyatheaceae se encontrarian dentro del Suborden Cyatheineae del orden de
las Dicksoniales pertenecientes a la Subclase Hymenophyllidae.

En 1982, Tryon & Tryon reformulan la clasificacion de Tryon (1970) e incluyen
dentro de las Cyatheceae solamente a los seis géneros escamosos. Relacionaron a
Sphaeropteris subg. Sphaeropteris (grupo S. horrida) con los géneros Alsophila y
Nephelea por presentar seta apical en las escamas de la base del peciolo; y a
Sphaeropteris subg. Sclephoropteris (grupo S. aterrima) con los géneros Trichipteris,
Cyathea sensu Tryon y Cnemidaria por mostrar el apice de dichas escamas

indiferenciado. En este trabajo, siguiendo a Pichi Sermolli (1977), los autores dejan
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fuera de la Familia a Lophosoria y Metaxia, incluyéndolas en las familias monotipicas
Lophosoriaceae y Metaxiaceae respectivamente e incluyeron a las Cyatheaceae en el
Orden Polypodiales, Suborden Polypodiineae.

Analizando la ontogenia de los indusios, Holttum (1981; 1983) criticod la
clasificacion propuesta por Tryon & Tryon (1982). Opind que ésta tltima toma como
primitivo la ausencia de indusio y relaciona a las Cyatheaceae con las Gleicheniaceae.
Holttum (/. ¢.) afirm6 que el indusio primitivo es el hemitelioide, homologo al del
género Dicksonia. En base a estos caracteres, propone una nueva clasificacion, que
mantiene dentro de las Cyatheaceae a Dicksonia y los géneros emparentados y al género
inclusivo Cyathea s. .

Lellinger (1987), basdndose en Tryon (1970), encontré posible definir cuatro
géneros facilmente reconocibles y coherentes. Ellos son, Cyathea (Cyathea sensu
Tryon, Trichopteris y las especies americanas de Sphaeropteris, salvo las pertenecientes
al grupo S. horrida), Alsophila (incluyendo Nephelea), Cnemidaria y Sphaeropteris
(incluyendo las especies del Viejo Mundo y el grupo S. horrida del Nuevo Mundo). Sin
embargo, Kramer (1990) encuentra mds convincente la clasificacion propuesta por
Holttum en 1983.

Varios autores (Conant et al., 1994; 1995; 1996; Korall et al., 2006; 2007;
Schuettpelz & Pryer, 2007) realizaron una serie de trabajos en base a datos
morfoldgicos del esporofito y moleculares de ADN de cloroplastos, que pusieron en
evidencia la existencia de tres lineas evolutivas principales dentro de la Familia
Cyatheaceae. Concluyeron que, de los tres sistemas de clasificacion modernos (Tryon,
1982; Holttum, 1983; Lellinger, 1987), el mas coherente con los resultados de sus

trabajos es el de Lellinger.
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2. 3. Trabajos floristicos en el area

El estudio de estos helechos fue abordado en distintas Floras regionales, entre las
que se pueden mencionar las de Paraguay (Hassler, 1928), Uruguay (Legrand &
Lombardo, 1958), la Provincia de Jujuy en Argentina (Sota de la, 1977) y Estado de
Santa Catarina en Brasil (Sehnem, 1978). Los taxa de esta familia presentes en la zona a
estudiar han sido citados en los trabajos floristicos de Davifia et al. (1999), Pefia-
Chocarro et al. (1999), Fernandez (2003), Biganzoli & Mulgura de Romero (2004) y
Lehnert (2006b).

Fernandes (1997) realiz6 una revision sistematica y fitogeografica para las especies
de Cyatheaceae y Dicksoniaceae que habitan el sur de Brasil, sin describir las esporas.

Entre los numerosos trabajos donde se dan a conocer nuevas especies de
Cyatheaceae en América (Moran, 1991; Arens & Smith, 1998; Murillo & Murillo,
2003; Lehnert, 2003; 2006a;) se encuentra el de Lehnert (2005). En este ultimo se
reconsidera el nombre Alsophila odonelliana para el sur de Bolivia y norte de
Argentina, manteniendo el epiteto 4. incana para Colombia, Ecuador y Pert.

Existen trabajos de este grupo de helechos que mencionan, caracteristicas
particulares sobre anatomia del esporofito (Tardieu-Blot, 1941; Holttum, 1957; Conant,
1975; Lukansky, 1976; 1977; 1985), estudios biogeograficos (Tryon & Gastony, 1975;
Moran & Smith, 2001; Leon, 2006) y aspectos ecoldgicos (Conant & Cooper-Driver,
1980; Tanner, 1983; Ash, 1986; Arens & Baracaldo, 1998; Cortez, 2001; Schmitt &
Windisch, 2003; 2005; 2006; 2007; Jones et al. 2007; Mehltreter & Garcia-Franco,

2008), algunos de los cuales incluyen especies tratadas en esta tesis.
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2. 4. Estudios palinoldgicos en la familia

Bower (1935) considera que los helechos pueden ser divididos en dos grandes
grupos en base a la presencia o ausencia de perisporio e incluy6 dentro de este ultimo
grupo a las Cyatheaceae.

Anos mas tarde Harris (1955), en su trabajo sobre las esporas de Nueva Zelanda,
puso en evidencia que la presencia o ausencia de perisporio estaria relacionada con los
distintos estadios de desarrollo. En este caso utiliz6 a Alsophila smithii (bajo Hemitelia
smithii) como ejemplo. Describio a las esporas del género Cyathea s. I como
tetraédricas, triletes, triangulares en vista polar, con lados codncavos y distintos tipos de
ornamentacion (granular, escabrada o lisa).

Holttum & Sen (1961) definieron que el nimero usual de esporas por esporangio en
las Cyatheaceae es 64 y las definen como triletes, con pared delgada de grosor uniforme
y exosporio liso o papiloso.

Nayar et al. (1964) y Tardieu-Blot (1966) describieron, utilizando microscopio
optico, las esporas de algunas especies de Cyatheaceae de Africa y encontraron cierta
variabilidad en la ornamentacion.

En 1971 Erdtman & Sorsa, utilizando microscopio 6ptico (MO) y electronico de
barrido (MEB), describieron a las esporas de esta familia como triletes y comentaron
que algunas carecian de perisporio y, en las que lo poseian, el mismo podia ser plegado,
espinado o granulado. En este trabajo se describieron las esporas de A. capensis (bajo
Cyathea capensis) y A. setosa (bajo Cyathea beyrichiana) con perisporio plegado y se
ilustraron con MEB las de C. corcovadensis (bajo Trichopteris corcovadensis), con un
perisporio delgado, formado por un reticulo incompleto

Lugardon, tanto en su tesis de doctorado (1971) como en su trabajo sobre estructura

de la pared de las esporas de las Filicineas isosporadas (1974), describi6 el exosporio de
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las Cyatheaceae como “blechnoide”. Este se caracteriza por estar constituido por dos
capas, una interna delgada y una externa mas gruesa que presenta un estrato interno
denominado “estrato fisurado”, formado por canales y cavidades més evidentes a la
altura de la lesura. El perisporio a su vez estd compuesto por dos capas, la superficial
homogénea y la profunda compuesta por tres estratos formados por una sustancia
grumosa. Los trabajos se basaron en material de las especies Sphaeropteris medullaris y
S. cooperi (bajo Cyathea).

Tryon (1971) describio las esporas del grupo Sphaeropteris horrida como
tetraédrico-globosas, marrones, delicadas y caracterizadas por presentar lomos bajos
con agudas prominencias.

Las esporas de Alsophila fueron descriptas por Gastony (1973), quien observa la
similitud entre las esporas de esta especie con las de Nephelea y las describe tetraédrico-
globosas, con exosporio psilado y perisporio con lomos.

Murillo & Bless (1974) en su trabajo sobre esporas de Colombia, presentan
descripciones al MO de la familia, resaltando la importancia que tienen los helechos
arborescentes en la palinologia historica. Algunas de las especies mencionadas en este
trabajo se encuentran representadas en el 4rea de estudio de esta tesis, siendo descriptas
de la siguiente manera: 4. cuspidata (bajo C. cuspidata) con perisporio estriado, C.
villosa (bajo A. villosa) con exosporio liso y sin perisporio, C. delgadii con perisporio
irregularmente ondulado, que da a la espora un aspecto reticulado, verrucado o estriado.

Mas tarde Gastony (1974) propuso una variacion al método clasico de acetdlisis
(Erdtman, 1960), con el cual separa al exosporio del perisporio, pero sin destruir este
ultimo. Utilizandolo, puso de manifiesto la presencia de un verdadero perisporio, que
constituye la escultura de las esporas de las Cyatheaceae y definié dos grandes grupos

segun la presencia (Metaxia, las especies Paleotropicales y algunas Neotropicales de
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Sphaeropteris, Alsophila, Nephelea, algunas especies de Trichipteris y Cyathea) o
ausencia (Lophosoria, Cnemidaria, algunas especies Neotropicales de Sphaeropteris,
algunas especies de Trichipteris y Cyathea) del mismo. Gastony (L. c.) realizd ademas
estudios sobre el nimero de esporas por esporangio y observd dos grandes grupos: el
constituido por Alsophila y Nephelea con 16 esporas por esporangio y gran cantidad de
esporangios por soro (mas de 100), y el formado por Cyathea, Trichipteris, Cnemidaria,
Sphaeropteris, Metaxia y Lophosoria, con 64 esporas por esporangio y baja cantidad de
esporangios (menos de 100) por soro. En relaciéon a este ultimo tema, observd que los
esporangios son caducos, su tamafio se correlaciona con la cantidad de esporas que
producen y retienen gran parte de las esporas en su interior una vez escindidos del
esporofito. Teniendo en cuenta estas Ultimas caracteristicas, el autor propuso que los
esporangios podrian ser las unidades de dispersion dentro de esta familia.

Barth (1975), en un estudio aeropalinoldgico de la atmosfera de Rio de Janeiro,
encontr6 esporas de Cyathea phalerata (como Alsophila), a las que caracterizd por tener
una superficie pilosa, y esporas de C. delgadii (bajo C. schanschin), con verrugas
grandes.

Gastony & Tryon (1976) describieron las esporas de los géneros Lophosoria,
Metaxia, Sphaeropteris, Alsophila y Nephelea. En Sphaeropteris, la ornamentacion de
las especies Paleotropicales y el grupo neotropical de S. horrida se caracteriza por
presentar proyecciones puntiagudas que estarian formadas por el perisporio; el
exosporio es liso. Las esporas de las especies del grupo de Sphaeropteris aterrima
tienen una superficie compuesta por procesos similares a pelos y el exosporio presenta
distintos tipos de escultura. Las esporas de la mayoria de las especies de Alsophila
presentan una superficie formada por lomos y el exosporio sin escultura. Nephelea tiene

el perisporio y el exosporio muy similar al de la mayoria de las especies de Alsophila.
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Los autores ponen de manifiesto el problema de identificar el grado de madurez de las
esporas para realizar descripciones mas exactas. Concluyen que los patrones
morfoldgicos de las esporas son consistentes con la clasificacion propuesta por Tryon
en 1970. Entre las especies estudiadas se incluye a A. capensis y S. gardnerii.

En su trabajo sobre el estudio con MEB de las esporas de las Cyatheaceae de
Taiwan, Liew & Wuang (1976) identificaron dos tipos de ornamentacion: estriada (con
lomos), donde incluyen cuatro especies de Alsophila; y espinulosa, donde incluyen dos
especies de Alsophila y una de Sphaeropteris. Los autores propusieron una clave para
diferenciar las especies presentes en Formosa (Taiwan) en base a la ornamentacion de
las esporas.

Tryon (1976) describi6 el exosporio de Cyathea (sensu Tryon) como tuberculado,
verrucado o finamente perforado. Segun el autor el perisporio puede estar ausente,
formado por cuerpos esferoidales o compuesto por una red densa de varillas delicadas,
las cuales estarian constituidas por material esferoidal fusionado. El autor incluye
comentarios sobre Cyahtea delgadii.

En 1978 Barington, en su revision del género Trichipteris, observd que los
esporangios del género portan 32 o 64 esporas. Estas esporas se caracterizan por poseer
un exosporio psilado y un perisporio cubierto por “numerous minute cilia more or less
developed into a dense tomentum”. En este trabajo se incluyeron fotografias al MEB de
Cyathea (Trichipteris) villosa.

Mas tarde, Gastony (1979) estudié las esporas de Trichipteris y describid un
perisporio formado por una red de delgados filamentos entrelazados, con los extremos
libres. Seglin este autor el exosporio tiene una gran variacion morfoldgica, pudiendo ser
liso o verrucoso y presentar o no perforaciones o depresiones circulares parecidas a

crateres. Las perforaciones se presentan en uno o ambos polos de la espora aunque, en
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todas las especies, se presentan orificios diferenciados a lo largo de la lesura. El autor
concluyo que la morfologia del perisporio y exosporio ponen en evidencia las intimas
relaciones entre Trichipteris, Cyathea y el grupo Sphaeropteris aterrima. En este
trabajo se encuentran descripciones, bajo el género Trichipteris, de las siguientes
especies presentes en el Cono Sur: C. villosa, C. atrovirens, C. phalerata, C.
corcovadensis, C. axilaris (bajo T. leucolepis) y C. hirsuta.

Tryon & Tryon (1982) realizaron un exhaustivo trabajo sobre los helechos y grupos
emparentados de América tropical y en €l incluyeron descripciones de las esporas de las
Cyatheaceae. En Sphaeropteris observaron tres tipos de esporas: uno con exosporio liso,
rugoso o verrucoso, perforado o no, cubierto por un perisporio formado por cordones
mas o menos conectados; el segundo tipo con un exosporio foraminado y cubierto por
un perisporio granulado; el tercer tipo con un perisporio equinado, este ultimo
caracteristico del grupo S. horrida. Las esporas de Alsophila y Nephelea se caracterizan
por la presencia de lomos con diferentes morfologias y mayoritariamente incluyen 16
esporas por esporangio. Trichipteris y Cyathea presentan exosporio liso, verrucoso o
con verrugas foraminadas, cubiertas por un perisporio formado por cordones, por un
deposito granulado o carecen de perisporio. Los autores ponen énfasis en las similitudes
entre las esporas de Trichipteris y Cyathea con las de un grupo de Sphaeropteris,
caracter que pondria en evidencia las relaciones filogenéticas del grupo. En este trabajo
se presentan observaciones de esporas de Nephelea (Alsophila) cuspidata, Trichipteris
(Cyathea) corcovadensis 'y Cyathea delgadii.

Conant (1983) incluyd dentro de Alsophila a Nephelea sensu Tryon del Nuevo
Mundo y a Cyathea subg. Alsophila sensu Holttum del Viejo Mundo y describio las

esporas como triletes, con un patron reticulado. El autor consider6 que las
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caracteristicas de las esporas y el nimero de esporas por esporangio, son caracteres
importantes para justificar la unificacion.

Esteves & Felippe (1985) realizaron ensayos de germinacion y describieron las
esporas de Cyathea corcovadensis (bajo Trichipteris). Los autores observaron dos
formas extremas de esporas: unas con lados rectos y otras con lados cdncavos,
existiendo especimenes con estadios intermedios. Los autores vincularon los distintos
tipos de morfologias con los diferentes estadios de desarrollo en que se encontraba cada
espécimen estudiado.

Alice Tryon (1985; 1990) en sus trabajos sobre la importancia evolutiva de las
esporas de los helechos y grupos emparentados, colocé a las Cyathaceae entre las
Pteridophyta que poseen una estructura de la pared especializada y las incluy6 entre las
esporas que tienen un perisporio de moderado a bien desarrollado.

Lellinger (1987) comentd que las esporas del grupo Sphaeropteris horrida, son
unicas entre las Cyatheaceae del Nuevo Mundo y estan cubiertas cubiertas por
proyecciones planas. Seglin este autor Alsophila (incluyendo Nephelea) se caracteriza
por un perisporio con lomos y Cyathea (incluyendo Trichopteris) presenta esporas
cubiertas por procesos parecidos a pelos o por un depdsito granular.

Braggins & Large (1990) describieron con MO y MEB las esporas de Cyathea
(sensu Holttum) de Nueva Zelanda. En este trabajo se hace referencia a la importancia
de la morfologia de las esporas en la clasificacion sistematica de las Cyatheaceae.

En 1991, Tryon y Lugardon, dentro de su trabajo sobre las esporas de Pteridophyta,
describieron e ilustraron con microscopia electronica de barrido y transmision las
esporas de las Cyatheaceae. Para los autores, Sphaeropteris presenta dos tipos: el subg.
Sphaeropteris presenta esporas con exosporio generalmente liso y perisporio complejo

con tres capas. El subg. Sclephropteris se caracteriza por un exosporio perforado y un
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perisporio formado por varillas. Alsophila y Nephelea presentan una superficie con
lomos de distinto tamafo, aunque en algunos casos se observan varillas entrelazadas. A
nivel estructural el exosporio estd formado por dos capas y el perisporio es complejo,
con tres capas. Trichipteris y Cyathea presentan una superficie lisa o verrucosa cubierta
por varillas o un depdsito granular. Los autores observan un exosporio con dos capas, la
externa usualmente perforada, y un perisporio delgado formado por dos capas. Estos
autores ilustran algunos de los taxa citados para el area de estudio (Alsophila capensis,
A. cuspidata, A. setosa'y Cyathea delgadii).

Simabukuro et al. (1998) realizaron un estudio sobre la lluvia de esporas en la
Reserva Biologica y Estacion Experimental de Moji Guagu, Sao Paulo, e incluyen
descripciones basadas en observaciones al MO y MEB de las siguientes especies:
Cyathea delgadii con exosporio verrucado cubierto por varillas, constituido por tres
capas, y perisporio tenue y translucido y C. phalerata con exosporio granulado,
constituido por dos capas, y perisporio ausente. Los autores ponen en evidencia que el
proceso de acetdlisis removeria el perisporio en estas esporas. En C. delgadii las altas
tasas de produccion de esporas y la eficiente dispersion se verian contrarrestadas por la
baja eficiencia en el establecimiento del esporofito en hébitats distintos a la selva en
galeria.

En su trabajo sobre las esporas de las pteridofitas de Rio Grande do Sul,
Lorschteitter et al. (1999) describieron las pertenecientes a las Cyathaeceae como
triletes y tetraédricas-globosas. Los autores describieron a las esporas de las siguientes
especies: A. capensis subsp. polypodioides y A. setosa con un perisporio formado por
lomos irregulares; C. atrovirens, C. corcovadensis, C. delgadii y C. phalerata con un
perisporio delgado formado por una densa capa de varillas. En todos los casos presenta

fotos al MO y MEB.
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En 2004, Johns estudié de modo comparativo la ornamentacién del perisporio de
Cyathea s. |. y Dicksonia de Nueva Guinea con el objetivo de encontrar soporte
sistematico en esta caracteristica de las esporas.

En lo que respecta a trabajos paleontologicos de esporas del grupo, la informacién
es dispersa y parcial (Kremp & Kawasaki, 1972; Krasilov, 1978; Graham, 1979;
Kurmann & Taylor, 1987; Balme, 1995; Raine et al., 2006), aunque en los ultimos afios
se han incrementado los estudios de la esporodermis de las Cyatheaceae fosiles.

Entre los trabajos recientes de gran importancia podemos citar a Smith et al. (2003),
que comunican la primera evidencia inequivoca de estructuras reproductivas de
Cyatheaceae fosiles, en el Cretacico Inferior (Barremiano) de Vancouver, Canada. En
este trabajo los autores observan con MO y MEB, un indusio sphaeropteroide que
envuelve a los esporangios, que contienen 64 esporas. Las esporas son triletes,
presentan un exosporio sin ornamentaciéon y el perisporio continuo, muestra una
superficie con un granulado irregular y con “rodlets”. Si bien estos caracteres coinciden
con los generales de Cyathea sensu Lellinger, los autores tratan a la especie encontrada
como Cyathea s. I.

También para el Cretacico, en el Aptiano de Antértida, Cesari (2006) describe la
especie Eocyathea remesaliae y presenta importantes datos sobre las estructuras
reproductivas. En este sentido los soros son globosos, exindusiados o con probable
indusio hemitelioide, y 16 esporas por esporangio. Las esporas, estudiadas con MO y
MEB, son triletes y el exosporio levigado. Cabe destacar que la autora encontr6 en el
residuo de las mismas rocas analizadas, estructuras similares al perisporio de las
especies actuales de Alsophila, por lo que se asume que podrian pertenecer a E.

remesaliae.
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Frondes fosiles de Alsophilitis nipponensis del Aptiano de la Formacion Lipovetsk
(Rusia) fueron analizadas por Shuklina & Polevova (2007). Los autores estudiaron con
MEB y MET las esporas que se encontraron en el interior de los esporangios y
observaron gran afinidad con las del género moderno Alsophila, aunque el perisporio
esta pobremente preservado.

Respecto a trabajos relacionados con la biologia reproductiva y germinacion, se han
realizado diferentes estudios. Los primeros y mas minuciosos datan de principios y
mediados del siglo pasado, pudiendose citar la descripcion de los protalos de
Cyatheaceae realizada por Stokey (1930) y las consideraciones de Miller (1965) sobre
los gametofitos.

En 1982 Perez.-Garcia & Riba estudiaron el efecto de la temperatura sobre la
germinacion de esporas de algunas especies mexicanas bajo condiciones
experimentales.

En distintas especies presentes en el area se realizaron estudios completos de
germinacion de esporas bajo distintas condiciones. Entre estos se pueden citar
experimentos en C. corcovadensis (Esteves & Felippe, 1985) y C. delgadii (Marcondes-
Ferreira & Felippe, 1984; Randi & Felippe, 1988; Simambuko ef al., 1998). Otros
autores (Conant, 1990; Huang et al. 2000; Hoshizaki & Yansura, 2005) también han

trabajado en germinacion de esporas, aunque con especies de otras areas.
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2. 5. Hipotesis y objetivos

2. 5. 1- Hipotesis general
Las caracteristicas superficiales de la esporodermis y su ultraestructura muestran
patrones caracteristicos que ponen en evidencia las respuestas a distintas necesidades en

el desarrollo y dispersion de las esporas.

2. 5. 2- Hipotesis particulares

e Hay una ultraestructura de la pared comun para todas las Cyatheaceae.

e Dado los ambientes particulares que habitan estos helechos arborescentes, las
esporas presentan paredes con gran complejidad estructural y con un numero
elevado de capas, especialmente en la parte externa.

e Existe una correlacion entre las caracteristicas morfologicas del esporofito y la
estructura de la pared de las esporas, poniendo en evidencia grupos naturales de

especies.

[\S)

. 5. 3- Objetivo general.
El objetivo de esta investigacion es aportar los datos palinoldgicos al
conocimiento integral de los taxa pertenecientes a la familia Cyatheaceae presentes en el

Cono Sur de Sudamérica y a los proyectos de biodiversidad en curso.

2. 5. 4- Objetivos particulares

e Analizar la morfologia general de las esporas, con y sin tratamiento quimico al

Microscopio Optico (MO), de la superficie y fracturas con Microscopio electronico
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de Barrido (MEB) y de la ultraestructura de sus paredes con Microcopio electronico
de Transmision (MET).

Caracterizar a las especies y grupos de especies de acuerdo a los datos obtenidos de
este analisis.

Determinar si existe una organizaciéon de la estructura de la pared tipica a un
determinado nivel taxonémico.

Establecer si existen indicios que vinculen estos patrones morfologicos y
ultraestructurales con necesidades particulares de las esporas.

Analizar si las caracteristicas de la morfologia de las esporas y la ultraestructura de
sus paredes podrian ser utilizadas para experimentos de conservacion.

Evaluar si la informaciéon aportada es importante para los estudios
Paleopalinolégicos. Particularmente en lo que respecta a la precision de las
asignaciones botanicas, lo que permitird conocer la historia del grupo en el Cono

Sur y aportar a la reconstruccion de las condiciones paleoambientales del area.
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3. MATERIALES Y

METODOS
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3. 1. Material utilizado
El estudio se llevd a cabo utilizando material vivo coleccionado en los viajes de
campafa realizados y material de herbario proveniente de instituciones nacionales y

extranjeras.

El material procesado forma parte de la Palinoteca de la Cétedra de Palinologia de la
Facultad de Ciencias Naturales y Museo de La Plata.
Los herbarios consultados pertenecen a las siguientes instituciones:
BA: Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernardino Rivadavia, Buenos
Aires, Argentina.
CTES: Instituto de Botanica del Nordeste, Corrientes, Argentina.
FCQ: Facultad de Ciencias Quimicas, Asuncion, Paraguay.
LIL: Fundacion Miguel Lillo, Tucuman, Argentina.
LP: Facultad de Ciencias Naturales y Museo, La Plata, Argentina.
NY: New York Botanical Garden, New York, Estados Unidos.
PACA: Instituto Anchietano de Pesquisas/UNISINOS, Sao Leopoldo, Brasil.
SI: Instituto de Botdnica Darwinion, San Isidro, Argentina.
SPF: Universidade de Sao Paulo, Sao Paulo, Brasil.

US: Smithsonian Institution, Washington, Estados Unidos.
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3. 2. Viajes de campo

Durante el desarrollo de esta tesis se realizaron tres viajes de campana a las
provincias argentinas de Corrientes, Jujuy, Misiones y Salta. En estos viajes se tomaron
datos in situ de las poblaciones y se fijo material vivo de las especies Alsophila setosa 'y
Cyathea atrovirens con el objetivo de probar distintos protocolos para microscopia
electronica de transmision, sobre estas muestras y compararlos resultados obtenidos a

partir de material seco de herbario. A continuacion se detallan los lugares visitados:

1. Realizado en marzo de 2006. Provincia Misiones, Municipios de Aristobulo del
Valle (Predio de la UNLP) y San Pedro (Pques. Pciales. Cruce Caballero, El

Pifalito, Mocona y Esmeralda de Reserva Biosfera Yaboti).

2. Realizado en abril de 2007. Pprovincias de Chaco (Isla El Cerrito), Corrientes (Isla

Apipe y San Cosme) y Misiones (Pques. Pciales. Cruce Caballero, Esmeralda de

Reserva Biosfera Yaboti y Teyu Cuaré).

3. Realizado en abril de 2008. Provincias de Cordoba, San Luis, La Rioja, Catamarca,

Tucuman, Salta y Jujuy (Pque. Nac. Calilegua).
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3. 3. Aspectos nomenclaturales

En lo que respecta a la sinonimia utilizada en esta tesis, para el género Alsophila
se sigue a Gastony (1973) adaptada por Conant (1983), salvo en A. odonelliana, que se
acepta a Lehnert (2005).

Para Cyathea se admite la sinonimia propuesta por Ponce (en prensa), excepto
en C. leucolepis, donde se remite a Fernandes (1997).

En Sphaeropteris gardneri se sigue a Tryon (1971).
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3. 4. Métodos experimentales
Para estudios con Microscopio Optico (MO)

Las esporas fueron tomadas del material con cubos de glicerina-gelatina de
aproximadamente 5 mm? apoyados directamente sobre los esporangios del material de
herbario. Estos cubos se apoyaron sobre portaobjetos, que se calentaron en mechero
para lograr que tome estado liquido la gelatina-glicerina y luego se cubrieron con
cubreobjetos. El sellado se realizo con parafina o esmalte sintético.

Las observaciones se realizaron en los microscopios opticos Olympus BH, Olympus
BH2, Olympus CH2, de la catedra de Palinologia de la Facultad de Ciencias Naturales y
Museo de la Universidad Nacional de La Plata.

Se probd aplicar la técnica de Acetdlisis de Erdtman (1960) para la observacion del
material al MO, pero los resultados obtenidos no fueron satisfactorios debido al
deterioro que causé este proceso en el material. Por lo tanto no fue utilizada para tratar

las esporas de este trabajo.

Para estudios con Microscopio Electronico de Barrido (MEB)

Las esporas fueron colocadas en vasos de precipitado y sumergidas en COs;Na, al
3% en caliente durante 2 minutos (para preservar el perisporio, ¢f. Morbelli, 1980).
Luego fueron filtradas con una malla de 69 pm, volcadas en tubos de ensayo en la
misma solucion, los cuales fueron equilibrados con agua destilada. Se centrifugd
durante 10" a 2500 rpm. El liquido sobrenadante fue volcado. El residuo fue lavado con
agua destilada en dos oportunidades y centrifugado durante 10" a 2500 rpm. Luego del
ultimo lavado, al residuo fue deshidratado con etanol 96% y el resultante se pipeted con
una micropipeta y se transfirid a platinas de acetato de 1 cm? Posteriormente las

muestras fueron cubiertas con oro para su observacion.
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Debido a la dificultad para separar el perisporio del exosporio en Cyathea phalerata
se utiliz6 el método propuesto por Gastony (1974). Las esporas fueron preparadas como
en el método de acetolisis, excepto que la mezcla acetolitica estandar fue sustituida por
hidroxido de sodio 1 N, y se colocaron en recipientes por 1 minuto en bafio de agua
hirviendo.

Para realizar las observaciones se utilizd el microscopio electrénico de barrido

JEOL JSMT-100, de la Unidad de Microscopia Electronica del Museo de La Plata.

Para estudios con Microscopio Electronico de Transmision (MET)
Se efectuo el procesamiento del material, siguiendo los protocolos que se detallan a

continuacion:

Material vivo Material estudiado: Alsophila setosa, Cyathea atrovirens

- Fijacion:

0.01% Rojo de Ruthenio (RR) en 2% Glutaraldehido en buffer de fosfato (pH 7.4, a 4
°C, durante 24 horas)

- Lavado

Buffer de fosfato +0.01% RR (pH 7.4, a 4 °C, durante 15 minutos, por dos veces).

- Posfijacion

1% O40s en solucion acuosa + 0.01% RR (4°C, durante 2 horas).

- Lavado

Buffer de fosfato +0.01% RR (pH 7.4, a 4 °C, durante 30 minutos, por tres veces).

- Deshidratacion

La deshidratacion del material se efectud en series con etanol de 50% (4°C, durantel0

min x 2 veces), 70% (4°C, durante 20 minutos), 80% (4°C, durante 20 minutos), 95%
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(T° ambiente, durante 30 minutos en vacio), 100% (T° ambiente, durante 12 horas en
vacio x 3 veces). Luego en acetona (T° ambiente, durante 30 minutos en vacio, por 3
veces).

- Infiltracion

OP : resina tipo Spurr de dureza media = 1:1 (T°® ambiente, durante 12 horas)

OP : resina tipo Spurr de dureza media = 1:2 (T°® ambiente, durante 3 horas)

- Inclusion

Resina Suprr de dureza media pura (T® ambiente, durante 1 hora)

- Polimerizacion

Tres pasadas de 12 horas cada una en resina Suprr de dureza media pura. Luego se dejo

una noche en estufa a 70°C.

Material de herbario

El material seco proveniente de herbarios se tratd utilizando la metodologia
propuesta por Rowley & Nilsson (1972) con la finalidad de recuperar las estructuras
transformadas como sigue:

- Hidratacion

1% Alcian Blue (AB) en buffer de fosfato (pH 7.4, a T° ambiente, durante 24 horas)

- Fijacion

1- 2% glutaraldehido + 1% AB en buffer de fosfato (pH 7.4, a T°® ambiente, durante 12
horas). Material fijado: Cyathea atrovirens, Cyathea corcovadensis, Cyathea delgadii,
Sphaeropteris gardneri

2- 1% glutaraldehido en buffer de fosfato (pH 7.4, a T° ambiente, durante 12 horas).
Material fijado: Alsophila odonelliana

- Postfijacion
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1- 1% OsOg4 en solucion acuosa + 1% AB en buffer de fosfato (T° ambiente, durante 1
hora).

2- 1% OsOg4 en solucion acuosa en buffer de fosfato (T° ambiente, durante 1 hora).

- Deshidratacion

En serie creciente de acetona de 30%, 50%, 80%, 100%.

- Infiltracion

La infiltracion del material se efectud en resina Spurr de dureza media.

Cortes

Con ultramicrétomo se efectuaron cortes semifinos para andlisis, medicion y
registro panoramico de esporas con microscopio fotonico. Para estos fines los cortes de
3 um de espesor, previa tincion con azul de toluidina a pH 4.5, fueron observados.

Los cortes finos para observacion con MET se montaron sobre grillas de oro u acero

inoxidable.

Tincion

El material montado en las grillas se tratd con Acetato de Uranilo (durante 15

minutos) y posteriormente con Citrato de Plomo (durante 3 minutos).

Analisis de los cortes delgados

Los cortes delgados fueron analizados con los microscopios electronicos de
transmision M 109-Turbo Zeiss, del Servicio de Microscopia Electronica de
Transmision del Instituto de Biologia Celular de la Facultad de Medicina de la UBA, y

JEM 1200EX II Jeol, del Servicio Central de Miscroscopia Electronica de la Facultad
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de Veterinaria de la UNLP. Los registros fotograficos tomados fueron revelados en el

Servicio de Fotografia de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo, UNLP.
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3. 5. Descripcion del esporofito.

Para la descripcion de la parte vegetativa a nivel especifico, se realizaron
observaciones en el campo, sobre el material de herbario y consultas bibliogréficas,
particularmente de los trabajos de Tryon (1971), Gastony (1973), Barrington (1978),
Conant (1983) y Fernandes (1996).

Se tomaron medidas del rizoma, frondes, peciolo, lamina y pinnas. Se describieron
la arquitectura de la ldmina y las escamas de la base de los peciolos, asi como la forma
de los indusios.

Se incluyeron mapas de distribucion de las especies al final de la discusion de cada

genero.
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3. 6. Terminologia utilizada en la descripcion del material palinoldgico

Las medidas tomadas de los distintos didmetros de las esporas se realizaron en base
al material montado en gelatina-glicerina, sobre la base de 25 mediciones de cada
ejemplar analizado. El espesor de las paredes fue medido con micrometro Filar en base
a 15 mediciones por ejemplar. La medida de los distintos estratos del perisporio se
realizd en base a fotomicrografias tomadas en los microscopios electronicos de
transmision.

Se tuvieron en cuenta los siguientes parametros de acuerdo a la naturaleza de las

aberturas y la polaridad de las esporas:

Diametro Ecuatorial B

Diametro Ecuatorial A

Diametro Polar
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Para definir la forma de las esporas en vista ecuatorial, se adoptaron los términos

propuestos por Nayar & Devi (1966) y que se esquematizan a continuacion:

z: subconica p: concava

y: hemisférica o: plana

X: convexa n: convexa
m: cOnica

Respecto a los elementos de la ornamentacion la terminologia puede resultar
confusa, particularmente en Alsophila y Sphaeropteris, por lo que se decidio incluir

esquemas que esclarezcan la interpretacion de este topico:
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Lomo de margen Lomo-crestado Lomo de margen

laevigado equinado

Un término utilizado en las descripciones es el de exosporio “blechnoide”, acufiado
por Lugardon en 1971. Este autor caracteriz6 este tipo de exosporio por la presencia de
dos capas: la capa interna, delgada y mds evidente en la base de la lesura, y la capa
externa, mas gruesa y con un estrato interno denominado “estrato fisurado”, donde se

destaca la presencia de canales y fisuras pequeias.
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3.7. Material de herbario estudiado:

Alsophila capensis (L. F.) J. Sm. subsp. polypodioides (Sw:) D. S. Conant. MO:
BRASIL, MINAS GERAIS, Bocaina, Rio Vérmelo, 19/7/1937, Castellanos (BA
20555), MP 4101; PARANA, Rio Branco do Sul, 23/1/1976, Kunioshi 3732 (PACA),
MP 4116; RIO GRANDE DO SUL, Sta. Cruz, 1906, Jorgens s/n (BA, SI, US), MP
4086; SANTA CATARINA, Mun. B. Retiro, Campo dos Padres, 15/11/1948, Reitz
2350 (US); idem, Rio Canoas, 22/11/1956, Smith & Klein 7852 (US). MEB: BRASIL,
MINAS GERAIS, Bocaina, Rio Vérmelo, 19/7/1937, Castellanos (BA 20555), MP
4101; PARANA, Rio Branco do Sul, 23/1/1976, Kunioshi 3732 (PACA), MP 4116;
RIO GRANDE DO SUL, Sta. Cruz, 1906, Jorgens s/n (BA, SI, US), MP 4086; idem,

San Francisco de Paula, 19/12/1950, Sehnem 5213 (PACA), MP 4117.

Alsophila odonelliana (Alston) M. Lehnert. MO: ARGENTINA, JUJUY, Parque
Nacional Calillegua, Rio de las Piedras, 2/10/1986, Iudica & Ramadori 343 (SI), MP
4110; SALTA, Sta. Victoria, San Andrés, 13/7/1945, Capurro 279 (BA, LIL), MP 920;
idem, Dto. Oran, Urundel, 4/7/1945, Capurro 245 (BA, LIL), MP 963; idem, Dto. Oran,
14/6/1949, Vervoorst 440 (LIL), MP 964; idem, Dto. Oran, 1944, Willink 285 (LIL),
MP 965. MEB: ARGENTINA, JUJUY, Parque Nacional Calillegua, Rio de las Piedras,
2/10/1986, Iudica & Ramadori 343 (SI), MP 4110; SALTA, Dto. Oran, 1944, Willink
285 (LIL), MP 965; idem, San Andrés, Rial Alberti s/n (BA), MP 4111. BOLIVIA,
SANTA CRUZ DE LA SIERRA, Florida, Nee 49687 (CTES). MET: ARGENTINA,

SALTA, Dto. Oran, 1944, Willink 285 (LIL), MP 965.

Alsophila setosa Kaulf. MO: ARGENTINA, MISIONES, Frontera, 28/8/1950, Diem

1503 (SI), MP 4100; idem, Frontera, San Antonio, 21/7/1945, Krapovickas 2501 (LP),
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MP 4073. BRASIL, PARANA, Villa Velha, 30/4/1914, Dusén 14839 (SI), MP 4075.
PARAGUAY, CAAGUAZU, Pastoreo, Col. Sommerfeld, 28/1/1951, Saprre &
Vervoorst 2269 (LP), MP 4076. MEB: ARGENTINA, MISIONES, Frontera,
28/8/1950, Diem 1503 (SI), MP 4100; idem, Frontera, San Antonio, 21/7/1945,
Krapovickas 2501 (LP), MP 4073; idem, San Pedro, Reserva Esmeralda, 18/3/2006,
Marquez & Carrion 164 (LP). BRASIL, PARANA, Villa Velha, 30/4/1914, Dusén
14839 (SI), MP 4075. PARAGUAY, CAAGUAZU, Pastoreo, Col. Sommerfeld,
28/1/1951, Saprre & Vervoorst 2269 (LP), MP 4076. MET: ARGENTINA,
MISIONES, San Pedro, Reserva Esmeralda, 18/3/2006, Marquez & Carrion 164 (LP);

idem, P. P. Pifialito, 20/3/2006, Marquez & Carrion 168 (LP).

Alsophila sternbergii (Pohl ex Sternb.) D. S. Conant. MO: BRASIL, PARANA, Mun.
Guaraquecaba, Serrinha, 9/8/1967, Hatschbach 16915 (PACA), MP 4124; Tdem, Mun.
Antonina, Sapitanduva, 21/10/1971, Hatschbach 27549 (PACA), MP 4118; Idem,
Morretes, 20/1/1994, Fernandez 114 (SPF); BAHIA, Blanchet s/n (NY 678602); Idem,
Morretes, Fernandes 1114 (SPF). PARAGUAY, CANINDEYU, Reserva Natural
Mbaracayla, Marin & Jiménez 332 (CTES, FCQ), MP 4120. MEB: BRASIL,
PARANA, Idem, Mun. Antonina, Sapitanduva, 21/10/1971, Hatschbach 27549
(PACA), MP 4118; Idem, Morretes, Fernandes 1114 (SPF). PARAGUAY,
CANINDEYU, Reserva Natural Mbaracayu, Marin & Jiménez 332 (CTES, FCQ), MP

4120.

Cyathea atrovirens (Langsd. & Fisch.) Domin. MO: ARGENTINA, CORRIENTES,

Ituzaingd, Arroyo Garapé y Rio Parana, 23-24/X/1974, Tressens et al. 372 (LP, CTES),

MP 4084; MISIONES, Gral. Manuel Belgrano, Arroyo Urugua-i, 15/1/1963, Partridge
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s/n (BA 70619 a-b-c), MP 4099; Idem, Iguazq, Pto. Iguazu 28/08/1920, Rodriguez 430
(SI, BA), MP 4078, Idem, San Pedro, P. P. Pifialito, 20/3/2006, Marquez & Carrion 181
(LP); Idem, San Antonio, 01/03/1951, Capurro 935 (BA). BRASIL, RIO GRANDE DO
SUL, Rio Pardo, Fachinal de dentro, 1906, Jiirgens s/n (Rosenstock 257) (SI).
PARAGUAY, SAN PEDRO: Col. Guayaibi, 26/11/1968, Krapovickas et al. 14282 (SI).
MEB: ARGENTINA, CORRIENTES, Ituzaingd, Arroyo Garapé y Rio Parana, 23-
24/X/1974, Tressens et al. 372 (LP, CTES), MP 4084; MISIONES, Guarani, 28/4/1997,
Morrone et al. 2181 (SI), MP 4080; Idem, Gral. Manuel Belgrano, Arroyo Urugua-i,
15/1/1963, Partridge s/n (BA 70619 a-b-c), MP 4099; Idem, Iguaza, Pto. Iguazu
28/08/1920, Rodriguez 430 (SI, BA), MP 4078. MET: ARGENTINA, MISIONES,
Gral. Manuel Belgrano, Arroyo Urugua-i, 15/1/1963, Partridge s/n (BA 70619 a-b-c),
MP 4099; /dem, San Pedro, P. P. Pifialito, 20/3/2006, Marquez & Carrion 181 (LP);

fdem, San Ignacio, P. P. Teyu Cuare, 28/4/2007, Marquez et al. 230 (CTES, LP).

Cyathea corcovadensis (Raddi) Domin. MO: BRASIL, PARANA, 12/01/1964,
Pereira 8224 (LP), MP 4105; Idem, Curitiba, 02/02/1950, Krapovickas et al. 23143
(LP), MP 4104; Idem, Guaratuba, 22/12/1911, Dusén 13729 (SI), MP 4102; SANTA
CATARINA, Lages, 1906, Spanagel s/n (Rosenstock 240) (LP), MP 4103. MEB:
BRASIL, PARANA, 12/01/1964, Pereira 8224 (LP), MP 4105; Idem, Curitiba,
02/02/1950, Krapovickas et al. 23143 (LP), MP 4104; Idem, Guaratuba, 22/12/1911,
Dusén 13729 (SI), MP 4102; SANTA CATARINA, Lages, 1906, Spanagel s/n
(Rosenstock 240) (LP), MP 4103. MET: BRASIL, PARANA, 12/01/1964, Pereira

8224 (LP), MP 4105.
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Cyathea delgadii Sternb. ARGENTINA, CORRIENTES, Ituzaingo, Ea. "El Plata", 6-
8/2/1944, Meyer 6278 (US 2361678); BRASIL, SANTA CATARINA, Sao Jose,
02/02/1994, Fernandes 1132 (SPF); PARANA, Paranagua, 21/01/1994, Fernandes et
al. 1117 (SPF), MP 4127; Idem, Piraquara, 20/01/1994, Fernandes 1115 (SPF). MEB:
ARGENTINA, CORRIENTES, Ituzaing6, Ea. "El Plata", 6-8/2/1944, Meyer 6278 (US
2361678); BRASIL, SANTA CATARINA, Sao Jose, 02/02/1994, Fernandes 1132
(SPF); PARANA, Paranagua, 21/01/1994, Fernandes et al. 1117 (SPF), MP 4127,
Idem, Piraquara, 20/01/1994, Fernandes 1115 (SPF). MET: BRASIL, PARANA,

Paranagua, 21/01/1994, Fernandes et al. 1117 (SPF), MP 4127.

Cyathea hirsuta Presl. MO: BRASIL, PARANA, Paranagua, Alexandra-Matinhos,
21/5/1994, Fernandes 1123 (SPF); SANTA CATARINA, Rio do Sul, 4/2/1994,
Fernandes 1150 (SPF); Idem, 1lha Santa Catarina, 20/12/1936, Sehnem 786 (PACA);
fdem, Morro da lagoa, 19/3/1965, Sehnem 8398 (PACA). MEB: BRASIL, PARANA,
Paranagua, Alexandra-Matinhos, 21/5/1994, Fernandes 1123 (SPF); SANTA

CATARINA, Ilha Santa Catarina, 20/12/1936, Sehnem 786 (PACA).

Cyathea leucofolis Domin. MQO: BRASIL, PARANA, Morretes, Rio Passa Sete,
5/10/1072, Hatschbach 30390 (PACA); Idem, Guaratuba, 14/12/1971, Krieguer 11129
(PACA). MEB: BRASIL, PARANA, Morretes, Rio Passa Sete, 5/10/1072, Hatschbach

30390 (PACA).

Cyathea phalerata Mart. MO: BRASIL, PARANA, Paranagud, 21/1/1994, Fernandes

& Abreu 1118 (SPF), MP 4135; Idem, Ponta Grossa, 21/9/1994, Krieguer 10818 (SPF);

SANTA CATARINA, Angelina, 3/2/1994, Fernandes 1133 (SPF); Idem, Rio do Sul,
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4/2/1994, Fernandes 1148 (SPF); Idem, Tlhota, Parque Botanico Morro do Bau,
3/2/1994, Fernandes 1140 (SPF), MP 1140. MEB: BRASIL, PARANA, Paranagua,
21/1/1994, Fernandes & Abreu 1118 (SPF), MP 4135; SANTA CATARINA, Ilhota,

Parque Botanico Morro do Bau, 3/2/1994, Fernandes 1140 (SPF), MP 1140.

Cyathea villosa Willd. MO: BRASIL, PARANA, Senges, Morro Pelado, Hatschbach
26771 (CTES), MP 4125; Idem, Furnas, Vila Velha, Ponta Grossa, 13/03/1965, Reitz &
Klein 17509 (US). MEB: BRASIL, PARANA, Senges, Morro Pelado, Hatschbach

26771 (CTES), MP 4125.

Sphaeropteris gardneri (Hook.) Tryon. MO: BRASIL, SANTA CATARINA, Mun.
Papanduva, Serra do Espigao, 20/04/1962, Reitz & Klein 12656 (PACA), MP 4121;
Tdem, Biguacu, Antinha, 04/03/1943, Reitz 232 (PACA); Idem, Tlhota, Morro de Bau,
21/01/1953, Reitz 5170 (PACA). MEB: BRASIL, SANTA CATARINA, Mun.
Papanduva, Serra do Espigao, 20/04/1962, Reitz & Klein 12656 (PACA), MP 4121;
Idem, Biguagu, Antinha, 04/03/1943, Reitz 232 (PACA). MET: BRASIL, SANTA
CATARINA, Mun. Papanduva, Serra do Espigao, 20/04/1962, Reitz & Klein 12656

(PACA), MP 4121,
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4. RESULTADOS
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Genero
Alsophila
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4. 1. Género Alsophila

4. 1. 1. Morfologia general de las esporas del género

Las esporas de Alsophila son triletes y triangulares en vista polar, con los lados rectos a
concavos y los angulos redondeados. En vista ecuatorial son plano-hemisféricas en 4.
cuspidata 'y A. sternbergii, convexas-hemisféricas en A. odonelliana y A. setosa y
conicas-subconicas en 4. capensis.

Las lesuras son sinuosas y llegan a % partes del diametro de la espora, excepto en 4.
sternbergii, donde llegan hasta el ecuador.

El perisporio tiene un grosor de 0.6-2.0 um, presenta lomos o lomos-crestados y al MO

es castaio oscuro. Los lomos miden de 1.5-5,8 um de altura.

El exosporio tiene un grosor de 1.1-3.3 um, la superficie es psilada y al MO es amarillo

a castafo claro.
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Alsophila capensis (L. £.) J. Sm. subsp. polypodioides (Sw.) D. S. Conant, J. Arnold
Arbor. 64(3): 369. 1983.
Cyathea polypodioides Sw. Kongl. Vetensk. Acad. Handl. 78. 1817. Holotipo: Brasil,

Est. Minas Gerais, Villa Rica, Freyreis s/n (S).

Descripcion del esporofito:

Rizoma poco desarrollado de hasta 1 m de altura y 15 cm de didmetro. Frondes hasta
1.1 m de largo. Peciolos castaiio oscuro, en relacion 1:2 con la ldmina, lisos o
escasamente tuberculados; escamas de la base de los peciolos triangulares, 0.8 cm long.
con una seta apical castafio oscuro y margen lacerado; con uno a varios pares de aflebias
basales. Laminas 2-pinnado-pinnatifidas, 4pices acuminados. Pinnas oblongas, éapice
acuminado a atenuado, de 45 cm long. Pinnulas pinnatifidas, sésiles a cortamente
pacioluladas. Soros inframedianos o proximos a la costa, indusio hemitelioide, parafisos

mas cortos que los esporangios.

Distribucion:

BRASIL: Estados de Minas Gerais, Parana, Rio de Janeiro, Rio Grande do Sul, Santa

Catarina y Sao Paulo.
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Descripcion de las esporas:

Diémetro Ecuatorial A: 43.2-(47.9)-51.5 uym

Diametro Ecuatorial B: 39.8-(44.0)-49.0 um

Didmetro Polar: 33.2-(37.3)-44.0 um

Espesor del exosporio: 1.5-2 um

Espesor del perisporio: 0.5-1 pm

La ornamentacion de la espora se caracteriza por presentar lomos crestados largos y
altos, con margen equinado. En vista proximal, los lomos cercanos a las lesuras son
paralelos a estas y los mas alejados tienen el mismo sentido que los lados. En vista
distal son paralelos a los lados, aunque en el area polar se distribuyen sin un sentido
definido (Lam. 1; Fig. B). En vista ecuatorial los lomos se unen en los 4ngulos (Lam. 1;
Fig. C). Sobre las lesuras suelen observarse superficies extensas desprovistas de
ornamentacion pero con la estructura bésica del perisporio (Lam. 1; Fig. E). Se observa
una tendencia de los lomos a curvarse desde el centro hacia los lados en ambas areas

polares, aunque esta caracteristica es mas evidente en el polo proximal (Lam. 1; Fig. A).

La superficie estd compuesta por cordones de aproximadamente 150 nm de diametro y
perforaciones (Lam. 1; Figs. D, F-G). Los cordones se entrelazan aleatoriamente y, en
muchos casos, forman manojos. Estos manojos representan la parte mas importante de
la estructura de los lomos y definen su margen equinado (Lam. 1; Fig. D), que esta
demarcado por la union de estos conglomerados de cordones, los que ademas delimitan
las perforaciones. Estas ultimas se encuentran presentes en toda la superficie de la

espora, incluyendo lomos y espinas (Lam. 1; Fig. E).
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Lamina 1. Esporas de Alsophila capensis subsp. polypodioides vistas al MEB

A. Vista proximal, mostrando la curvatura de los lomos crestados; B. Vista distal; C.
Vista ecuatorial; D. Detalle de la superficie con lomos crestados de margen equinado
(circulo). Se observan manojos de cordones y perforaciones; E. Detalle de la superficie
proximal, donde se evidencian lomos crestados con margen equinado y la superficie de
una lesura cubierta por una superficie aplanada; F. Detalle de la superficie distal, donde
se observa que las crestas y sus equinas marginales estan compuestas por manojos de

cordones y perforaciones (circulo); G. Detalle de la union de las tres lesuras.
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Lamina 1
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Alsophila odonelliana (Alston) M. Lehnert. Brittonia 57(3): 231. 2005.
Cyathea odonelliana Alston, Lilloa 30: 108, t. 1-2. 1960. Holotipo: Argentina, Salta:

Dpto. Oran, San Andrés, 1000 m, Willink 285 (BM; Isotipo: LIL!).

Descripcion del esporofito:

Rizoma de 4-8 m de altura y 22 cm de didmetro, cubierto por espinas y escamas
marrones, con bases foliares persistentes. Frondes de 1.8-2.8 m long. Peciolos marrén
oscuro, en relacion 1:3 con la lamina, con espinas de 1 cm; escamas de la base de los
peciolos lineares, 1 cm long, con una seta apical oscura. Laminas 2-pinnado-
pinnatifidas, apices abruptamente reducidos. Raquis castafio, con pequefas espinas.
Pinnas cortamente pecioluladas, de 60 cm long, raquilla pubescente y distalmente alada.
Pinnulas lineares, de margen serrado. Costulas y ldminas pubescentes, a veces con
pequenas escamulas con setas; venas simples o furcadas. Soros costales con indusio
discoide a cyatheoide, que se rompen a la madurez, parafisos tan largos como los

esporangios, receptaculo columnar.

Distribucion:

ARGENTINA: Provincias de Salta y Jujuy. BOLIVIA: Departamentos de Cochabamba,

Chuquisaca, Santa Cruz y Tarija.
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Descripcion de las esporas:

Diémetro Ecuatorial A: 36.0-(41.2)-46.8 uym
Didmetro Ecuatorial B: 34.2-(39.4)-45.9 um
Didmetro Polar: 23.4-(31.7)-37.8 um
Espesor del exosporio: 0.6-1.7 pm

Espesor del perisporio: 0.6-2.0 um

La ornamentacion presenta lomos crestados altos y elongados, que pueden extenderse a
lo largo de un lado, uniendo dos angulos de las esporas (Lam. 2; Figs A-B). En vista
proximal los lomos se ordenan paralelos a los lados y a las lesuras y se fusionan en los
angulos (Lam. 2; Fig. C). En vista distal los lomos se distribuyen paralelos a los lados,
tomando en el area polar una configuracion triangular (Lam. 2; Fig. B). Las lesuras
suelen estar cubiertas total o parcialmente por superficies aplanadas (Lam. 2; Fig. A).
Estas laminaciones aplanadas también pueden encontrarse en otros sectores de la

espora.

La superficie del perisporio estd constituida por una red de cordones de
aproximadamente 150 nm de didmetro y perforaciones (Lam. 2; Figs. D-G). Los
cordones se encuentran entrelazados y fusionados formando manojos y se observan
tanto en las superficies aplanadas como en los elementos de la ornamentacion y entre
ellos (Lam. 2; Figs. F-G). Estos cordones tienen la misma orientacion que los lomos y

pueden formar, en el margen de estos ultimos, pequefias espinas (Lam. 2; Fig. E).

Las perforaciones se encuentran en la base de los lomos o entre ellos y estan delimitadas
por cordones. En la superficie, también pueden observarse cuerpos esferoidales (Lam. 2;

Fig. A).
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Lamina 2. Esporas de Alsophila odonelliana vistas al MEB

A. Vista proximal. Las lesuras estan cubiertas por laminas aplanadas; B. Vista distal; C.
Vista ecuatorial, donde se observan varios lomos unidos en un angulo; D. Detalle de la
superficie, con cordones que tienen el mismo sentido que los lomos crestados; E.
Detalle de la superficie distal, se advierten pequefas espinas en el margen de un lomo
(circulo) y la superficie constituida por cordones y perforaciones (flecha); F. Detalle de
la superficie donde se distinguen los cordones y las perforaciones (flecha); G. Detalle de
la superficie proximal, se observan lomos crestados fusionados, cordones y

perforaciones (flecha).
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Lamina 2
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Alsophila setosa Kaulf., Enum. Fil.: 249. 1824. Holotipo: Brasil, Chamisso s/n (LZ
presumiblemente destruido; Isotipo: B)
Nephelea setosa (Kaulf.) Tryon, Contr. Gray Herb. 200: 40. 1970. Holotipo: Brasil,

Chamisso s/n (LZ, presumiblemente destruido; isotipo, B).

Descripcion del esporofito:

Rizoma simple o ramificado, estolonifero, de 3-12 m de altura y 5-19 cm de didmetro,
con las bases foliares persistentes. Frondes de 1-4 m long. Peciolos en relacion 1:2 con
la ld&mina, con espinas oscuras ca. 1.5 cm. long.; la parte basal con escamas castafio-
oscuras, de hasta 5 cm long, con seta apical oscura y, usualmente, con setas adicionales
menores, apicales o laterales; con pares de pinnas basales subaflebioides. Laminas 2-
pinnado-pinnatifidas, abruptamente reducidas, superficies abaxial y adaxial glabras.
Raquis y raquilla pubescentes en el lado adaxial y generalmente glabrescentes en el
abaxial. Pinnas alternas, de hasta 65 cm long. Pinnulas sésiles a cortamente
pecioluladas. Cara abaxial de costas, costulas y nervaduras con tricomas simples o
ramificados y escamulas planas con o sin setas oscuras. Soros proximos a las costa,
sobre venas furcadas, receptaculo columnar a globoso, con parafisos mas o menos

cortos, indusio hemitelioide.

Distribucion:

ARGENTINA: Provincia de Misiones. BRASIL: Estados de Espirito Santo, Minas
Gerais, Parand, Rio de Janeiro, Rio Grande do Sul, Santa Catarina y Sdo Paulo.
PARAGUAY: Departamentos de Alto Parand, Amambay, Caaguazl, Caazapa,

Cordillera, Paraguari y San Pedro.
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Descripcion de las esporas:

Diémetro Ecuatorial A: 36.9-(42.6)-46.7 ym

Diametro Ecuatorial B: 35.7-(40.2)-44.3 pum

Didmetro Polar: 28.7-(32.0)-36.9 um

Espesor del exosporio: 2.3-3.3 pm

Espesor del perisporio: 1.0-1.8 um

La ornamentacion se caracteriza por presentar lomos generalmente cortos, de margen
redondeado (Lam. 3; Figs. G, J). En la mayoria de los casos los lomos se anastomosan y
fusionan (Lam. 3; Fig. B, D), formando un reticulo que es més marcado en el polo
proximal (Lam. 3; Fig. A). En vista ecuatorial se evidencia que en los éangulos
confluyen varios lomos (Lam. 3; Fig. C). Se observan laminas aplanadas que pueden
cubrir amplias extensiones de la superficie. Estas estructuras presentan perforaciones y
se ubican preferentemente sobre las lesuras (Lam. 3; Fig. A, H-I).

La superficie del perisporio esta formada por cordones de 80 nm de didmetro, y
perforaciones. Los cordones se anastomosan formando un reticulo muy cerrado que se
orienta en sentido perpendicular a los lomos (Lam. 3; Fig. E-G). Este reticulo forma una
malla ordenada con pequefias verrugas distribuidas regularmente en la superficie (Lam.

3; Fig. F).
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Lamina 3. Esporas de Alsophila setosa vistas al MEB

A. Vista proximal. Se puede apreciar una lamina aplanada y lomos anastomosados,
formando un reticulo; B. Vista distal mostrando lomos anastomosados; C. Vista
ecuatorial; D. Detalle de la superficie distal, con lomos anastomosados; E. Detalle de la
superficie, mostrando una red de finos cordones (flecha) con sentido perpendicular a los
lomos; F. Detalle de la superficie donde se distinguen los cordones (flecha) y pequefias
verrugas superficiales (circulo); G. Detalle de la superficie proximal. Se observan lomos
fusionados y cordones (flecha); H. Vista proximal cubierta por superficies aplanadas
extensas; I. Detalle de la Fig. H. donde se observan perforaciones (flecha); J. Detalle

de la superficie proximal, con los lomos formando un reticulo.
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Alsophila sternbergii (Sternb.) Conant, J. Arnold Arbor. 64(3): 371. 1983.

Cyathea sternbergii Pohl ex Sternb. Fl. Der Vorwelt 1: 47, t. C. 1820. Tipo: habitat in
Brasiliae Capitania Goyaz ad Limoero non procul St. Izidro, Pohl (PRC o tal vez W;
isotipos: BR, BM fragmento y fotos de especimenes de BR, PRC). Non Cyathea
sternbergii Domin, Pterid. 263. 1929, nom. nov. para Alsophila elegans Mart., non

Cyathea elegans Hew.

Descripcion del esporofito:

Rizoma simple con yemas laterales, de hasta 15 m de altura y 10-18 cm de didmetro.
Frondes de 1-4 m long. Peciolos castafios en relacion 1:4 con la lamina, marrones, con
tubérculos y espinas oscuras ca. 1.1 cm long.; las escamas de la parte basal concolores,
de hasta 1 cm long, con una seta subapical oscura y, raramente, con setas laterales
menores. Laminas 2-pinnado-pinnatifidas, con pinna apical conforme. Pinnas alternas,
de hasta 75 cm long. Pinnulas sésiles a cortamente pecioluladas. Cara abaxial de costas,
costulas y nervaduras con tricomas estrellados con brazos irregulares y escamas
pequetias de distinta forma. Soros préximos a la costa con indusios globosos,

urceolados a sphaeropteroides, portando pelos estrellados similares a los de las venas.

Distribucion:

BRASIL: Estados de Bahia, Espirito Santo, Goias, Minas Gerais, Parand, Rio de Janeiro
y Sao Paulo. PARAGUAY: Departamentos de Amambay, Canindeyd, Cordillera y

Paraguari.
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Descripcion de las esporas:

Diémetro Ecuatorial A: 50.6-(56.4)-67.2 ym

Diametro Ecuatorial B: 45.7-(53.1)-60.6 pm

Didmetro Polar: 34.0-(37.4)-44.0 um

Espesor del exosporio: 2.8-3.8 pm

Espesor del perisporio: 0.6-1.0 um

La ornamentacidn presenta lomos crestados cortos, con margenes irregulares (Lam. 4;
Figs. A-B). Los lomos estan proéximos entre si y pueden estar fusionados (Lam. 4; Fig.
C). Se observan en ambos polos y se distribuyen en toda la superficie sin un patrén

definido, aunque en las cercanias de las lesuras pueden estar paralelos a estas.

La superficie del perisporio estd formada por una red de cordones de 120 nm de
didmetro y perforaciones (Lam. 4; Figs. E-G). Los cordones se encuentran entrelazados
de manera desordenada formando una malla reticulada de limenes pequefios, mas

evidente en los lomos que en el resto de la superficie (Lam. 4; Fig. F).

Las perforaciones son mas numerosas en la base de los lomos (Lam. 4; Fig. G) v,

ocasionalmente, se observan cuerpos esféricos superficiales.
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Lamina 4. Esporas de Alsophila sternbergii vistas al MEB

A. Vista proximal; B. Vista distal; C. Vista ecuatorial; D. Detalle de la superficie distal
con lomos crestados cortos, distribuidos sin un patréon definido; E. Detalle de la
superficie, mostrando perforaciones (flecha) en la base de los lomos crestados; F.
Detalle de la superficie distal donde se distinguen los cordones (punta de flecha) en la
base de los lomos; G. Detalle de la superficie proximal, se observan cordones (punta de

flecha) y perforaciones (flecha) en la base de los lomos crestados.
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4. 1. 2. Ultraestructura

El perisporio presenta dos capas bien definidas y facilmente discernibles tanto al MEB
como al MET. La capa interna (Pi) estd constituida por tres estratos: El estrato interno
(1), de 200-250 nm de espesor, tiene aspecto alveolar y estd formado por una red
tridimensional de cordones. Al MET el margen externo de este estrato se observa
ondulado y al MEB la superficie es microverrucosa. El estrato medio (m), de 300-400
nm de espesor, esta constituido por cordones de aproximadamente 100 nm de didmetro,
perpendiculares al plano superficial de la espora y en su interior tienen finos canales con
contenido altamente contrastado. Estos canales se estdn en contacto con los estratos
interno y externo. En los cortes obtenidos de material fresco fijado, las areas delimitadas
entre los cordones se encuentran rellenas por una sustancia amorfa y, en los cortes
provenientes de material de herbario, se visualizan como espacios vacios. El estrato
externo (e), de 250-500 nm de espesro, estd compuesto por un fino reticulo, dentro de
una matriz de material mas uniforme y menos contrastado.

En seccion la capa més externa del perisporio (Pe), de 1.0-1.5 pum de espesor, esta
formada por cordones circulares en seccion, curvados helicoidalmente y entrelazados de
manera tal que pueden formar manojos. De acuerdo con el plano de seccion, pueden
observarse cavidades en la base de algunos lomos. Esta capa externa constituye la
ornamentacion.

En Alsophila setosa, el margen de la capa externa (Pe) del perisporio es irregular. Estas
irregularidades estan formadas por la unioén de varios cordones y se corresponderian con
las microverrugas vistas al MEB. Las interrupciones observadas al MET en el margen
estarian relacionadas con las perforaciones superficiales.

En todos los especimenes estudiados, algunas esporas presentaron esferoides sobre la

superficie o en el interior del perisporio. Estos cuerpos esféricos tienen un centro menos
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electrodenso, con caracteristicas similares al exosporio, cubierto por una pared de

material mas oscuro, con caracteristicas similares a las del perisporio.

Perisporio
Externo (Pe)

Perisporio

Estrato externo (e)

y }. Perisporio
: 4 5 Estrato medio (m) Interno (P1)

22
y‘?@“

Exosporio

Exosporio externo Ee

‘ Exosporio interno Ei ‘

Figura 1. Estructura de la esporodermis de Alsophila

En el exosporio, se pueden diferenciar dos capas al MET. La interna (Ei) es delgada y
estd mas desarrollada en la base de la lesura. La externa (Ee) es menos densa a los
electrones y tiene mayor grosor, observandose una relacion Ee/Ei de 4:1. La
ultraestructura de las capas es compacta y poco discernible. Dependiendo del plano de
seccion se pueden observar canales radiales, simples o ramificados y cavidades con
contenido contrastado, particularmente hacia el interior de Ee. Canales y cavidades son

mas evidentes a los lados de la lesura.
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Lamina S. Ultraestructura de la esporodermis de Alsophila con MEB y MET

A. Fractura de la esporodermis de 4. capensis al MEB con un detalle del perisporio
interno (Pi) y el externo (Pe); B. Fractura de la pared de 4. sternbergii al MEB donde se
observa el perisporio interno (Pi), con la superficie microverrucosa (circulo) y el
externo (Pe); C. Fractura de la esporodermis de A. odonelliana al MEB mostrando los
muros (flechas) que conforman el estrato medio (m) del perisporio interno; D. Seccién
al MET de la esporodermis de A. odonelliana. Se distinguen el exosporio interno (Ei), el
exosporio externo (Ee), el perisporio interno (Pi) y el perisporio externo (Pe). A los
lados de la lesura (L) se observan canales (puntas de flechas blancas y negras); E.
Seccion al MET de la esporodermis de A. odonelliana que muestra el exosporio interno
(Ei), el exosporio externo (Ee) y el perisporio externo (Pe). Se diferencian los tres
estratos del perisporio interno (interno, i; medio, m; externo, €). En Pe se distinguen
cordones agrupados en forma de manojos (punta de flecha). Barra: Ay B: 2 yum; C,D y

E: 1 um
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Lamina 6. Ultraestructura de la esporodermis de Alsophila con MEB y MET

A, By C. Fractura de la pared de 4. setosa al MEB. Detalles del perisporio interno (Pi)
y externo (Pe); D. Seccion al MET de la esporodermis de A. odonelliana donde se
distinguen el exosporio (E), el perisporio externo (Pe) y se diferencian los tres estratos
del perisporio interno (interno, i; medio, m; externo, e). Las flechas marcan los
cordones, las puntas de flecha los manojos de cordones y el asterisco una cavidad por

debajo de dos lomos. Barras: Ay B: 2 um; Cy D: 1 pym
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Lamina 7. Ultraestructura de la esporodermis de Alsophila con MEB y MET

A. Fractura de la esporodermis de A. odonelliana al MEB. Se distingue el perisporio
interno (Pi), con la superficie microverrucosa (circulo) y el externo (Pe); B. Seccion de
la pared de A. odonelliana al MET. Se observa un globulo (G) y se diferencian el
exosporio (E), el perisporio interno (Pi) y el perisporio externo (Pe); C. Seccion del
perisporio interno de 4. odonelliana al MET donde se distinguen los tres estratos que lo
componen (interno, i; medio, m; externo, e). Las flechas muestran los canales del
estrato medio. El circulo demarca una microverruga en seccion. Pe: perisporio externo.

Barra: A y B: 1 um; C: 0,5 pm
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Lamina 8. Ultraestructura de la esporodermis de Alsophila con MET

A. Seccion de la pared de 4. odonelliana al MET donde se distinguen el exosporio (E),
el perisporio externo (Pe) y se diferencian los tres estratos del perisporio interno
(interno, i; medio, m; externo, e). Las flechas sefialan los cordones; B y C. Seccién al
MET de la esporodermis de A. setosa. Se observan los tres estratos que componen el
perisporio interno (interno, i; medio, m; externo, e). Las flechas sefialan los canales
internos de los muros del estrato medio y el asterisco las areas entre muros. Los
rectangulos demarcan los cordones que conforman el perisporio externo (Pe) y las
puntas de flechas negras las interrupciones superficiales. Se observa un glébulo (punta
de flecha blanca) en el interior del perisporio externo. E: exosporio. Barra: A. 500 nm;

B-C. 1 ym
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4. A. 3 Discusion

Las especies de Alsophila presentes en el Cono Sur producen esporas con lomos romos
o lomos-crestados. Estas observaciones se corresponden con los datos obtenidos por
diversos autores para las especies del Nuevo Mundo (Erdtman & Sorsa, 1971; Gastony,
1973; Murillo & Bless, 1974; Conant, 1983; Lorscheitter et al., 1999) y las especies del
Viejo Mundo (Gastony, 1974; Gastony & Tryon, 1976; Liew & Luang, 1976; Braggins
& Large, 1990; Tryon & Lugardon, 1991).

La forma, margen y grado de fusion de los lomos aportan informacioén de valor que
puede ser utilizada con fines sistematicos. En base a las caracteristicas de la escultura se
pueden reconocer dos patrones bien definidos: esporas con lomos cortos fusionados,
pudiendo formar un reticulo, presentes en A. setosa y esporas con lomos crestados,
presentes en el resto de las especies. Dentro de este tltimo grupo se pueden identificar
tres tipos: lomos crestados alargados y paralelos a los lados, presentes en A.
odonelliana; lomos crestados largos con margen equinado y orientacién curvada desde
el centro a los lados, presentes en 4. capensis; y lomos crestados cortos con margenes
irregulares, distribuidos al azar, presentes en A. sternbergii.

De acuerdo con los datos obtenidos de la observacion con diferentes microscopios, la
escultura de las esporas en todos los taxa analizados esta formada por la capa externa
del perisporio. Los cordones observados con MET en esta capa, de seccion circular y
enroscados sobre si mismos, serian los cordones observados en superficie al MEB.
Estos conforman ultraestructuralmente la capa externa del perisporio.

De acuerdo a las caracteristicas de los esferoides y las laminas aplanadas lisas
encontradas sobre la superficie de las especies estudiadas, se considera que ambas
estructuras no serian parte de la ornamentacion. Tryon & Lugardon (1991) relacionaron

la presencia de la superficie aplanada con estadios tempranos en el desarrollo de las
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esporas. Como resultado de las observaciones realizadas con MET, se puede afirmar
que los esferoides encontrados en la superficie se corresponderian con “gloébulos”, tal
como fueron definidos por Lugardon (1981) y Tryon & Lugardon (/. c.). Estos autores
consideran a los globulos homologables a los cuerpos de Ubisch de los granos de polen
de Gimnospermas y Angiospermas.

Al MET se observa que el exosporio estd formado por dos capas bien definidas y es
semejante al tipo denominado por Lugardon (1974) como “blechnoide”. Este tipo de
€XO0Sporio se caracteriza por poseer una capa interna fina y una externa mas desarrollada
que presenta un estrato profundo con abundantes canales y cavidades, denominado
“estrato fisurado”.

En base a caracteristicas quimicas y estructurales se pueden identificar dos capas dentro
del perisporio. La capa interna presenta tres estratos bien diferenciados. La capa externa
esta formada por cordones enrollados helicoidalmente que, en algunos casos, se pueden
unir formando manojos. Esta interpretacion difiere de la expuesta por Tryon &
Lugardon (/. c.), quienes mencionan un perisporio complejo de tres capas. La capa
externa definida por los autores es la misma que la descrita en esta tesis. Sin embargo la
capa media es homologable al estrato externo y la capa interna estd formada por los
estratos medio e interno.

El margen irregular observado al MET en la capa superficial del perisporio de A. setosa
se considera que es la superficie microverrucosa vista al MEB, y que es caracteristica
de esta especie. Estas microverrugas tienen la misma ultraestructura que el resto de la
capa superficial y estarian formadas por la union de los extremos de los cordones que
conforman ultraestructuralmente esta capa.

Segiin se interpreta de los resultados obtenidos en material fijado proveniente de

especimenes de herbario, los espacios presentes entre los cordones del estrato medio
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observados al MET serian remanentes de camaras preexistentes. Esta conclusion se
infiere de las observaciones hechas sobre esporas fijadas procedentes de material fresco,

en las cuales estos espacios estan completamente rellenos con una sustancia amorfa.
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Mapa 1. Distribucion de las especies de Alsophila en el Cono Sur.
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4. 2. Género Cyathea

4. 2. 1. Morfologia general de las esporas del género

Las esporas de Cyathea son triletes y triangulares en vista polar, con los lados
generalmente concavos y los angulos redondeados. En vista ecuatorial son plano-
hemisféricas a convexo-hemisféricas. Las lesuras son rectas y generalmente no llegan
hasta el ecuador.

La esporodermis de afuera hacia dentro estd constituida por un perisporio delgado, de
0.3-0.6 um de grosor y al MO es castaiio oscuro. Este, en todos los casos estd formado
por una red tridimensional de cordones con los extremos distales libres o unidos
formando pequefias espinas de tamafio variable. Estos cordones pueden ser lisos o

presentar una superficie irregular.

El exosporio es de 1.5-3.2 um grosor y al MO es amarillo. La superficie, puede ser
psilada, perforada o verrucosa. En todas las especies se observan perforaciones en los

margenes de las lesuras.
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Cyathea atrovirens (Langsd. & Fisch.) Domin, Pteridophyta 262. 1929.
Polypodium atrovirens Langsd. & Fisch., Icon. Filic. 12, t 14. 1810. Holotipo: Brasil,

ITha de Santa Catarina, Langsdorff (LE; Isotipo: BM).

Descripcion del esporofito:

Rizoma simple, de hasta 6 m de altura y 10-25 cm de diametro, con bases de los
peciolos persistentes y raices adventicias envolviéndolo. Las frondes superan los 3 m
long. Peciolos en relacion 1:2 con respecto a la ldmina, castafio-oscuros, con espinas de
0,5 cm long; escamas de la base de los peciolos castafio-claras, lanceoladas, base
peltada, de 1-3.5 cm long, margen lacerado a entero. Laminas 2-pinnado-pinnatifidas,
papirdceas a coriaceas; raquis glabros, con espinas pequefias o tubérculos. Costa,
costulas y venas glabras o con pocos tricomas y con escamulas aplanadas a globulosas,
blanquecinas o castafas, en la cara abaxial. Pinnas alternas, de 30-45 cm long,
cortamente pecioladas. Pinnulas sésiles a cortamente pecioluladas con borde serrado a
crenulado. Venas fértiles y estériles generalmente simples. Soros medios, sin indusio,

parafisos iguales o mas largos que los esporangios.

Distribucion:

ARGENTINA: Provincias de Corrientes y Misiones. BRASIL: Estados de Babhia,
Espirito Santo, Goids, Minas Gerais, Parand, Rio de Janeiro, Rio Grande do Sul, Santa
Catarina y Sao Paulo. PARAGUAY: Departamentos de Alto Parand, Amambay,
Caazapa, Caaguazu, Canindeyl, Central, Cordillera, Guaira, Itaptia y San Pedro.

URUGUAY: Departamento de Rivera.
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Descripcion de las esporas:

Diémetro Ecuatorial A: 43.2-(54.0)-57.2 ym
Diametro Ecuatorial B: 42.3-(48.1)-55.6 um
Didmetro Polar: 41.5-(44.0)-48.1 um
Espesor del exosporio: 2-2.8 um

Espesor del perisporio: 0.6 um

Vista al MEB, la superficie de las esporas de esta especie presenta una red
tridimensional de cordones entrelazados (Lam 9; Figs. A-D). En algunos casos, los
extremos de estos cordones pueden fusionarse y formar espinas (Lam 9; Fig. E).
Observando fracturas de la esporodermis con MEB se puede distinguir que el perisporio
presenta dos capas (Lam 9; Fig. F), una externa (Ple) conformada por cordones y una

interna (P11) de superficie granular.

El exosporio es psilado (Lam 9; Figs. G-H). Solamente se observan perforaciones en el

margen de las lesuras.
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Lamina 9. Esporas de Cyathea atrovirens

A. Vista proximal, mostrando la superficie cubierta por cordones; B. Vista distal; C.
Vista ecuatorial; D. Detalle de la superficie, donde se observan cordones entrelazados
con los extremos libres; E. Detalle de la superficie. Se advierte que los extremos
algunos cordones se fusionan, formando pequefias espinas (circulo); F. Fractura a la
altura del ecuador. Se pueden distinguir los dos estratos del perisporio interno: interno
(P1i) y externo (Ple); G. Vista proximal de una espora desprovista de perisporio, que
pone de manifiesto la superficie lisa del exosporio y las perforaciones cercanas a las
lesuras (flecha); H. Fractura en la unién de las lesuras. Se indican las perforaciones

cercanas a las lesuras (flecha).
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Cyathea corcovadensis (Raddi) Domin, Pteridophyta 262. 1929.
Polypodium corcovadensis Raddi, Opusc. Sci. Bol. 3: 288. 1819. Holotipo: Brasil,

Raddi (FT; Isotipo: in vertiu montis Corcovado, P).

Descripcion del esporofito:

Rizoma simple, generalmente de 0.5 m de altura, aunque algunos ejemplares pueden
llegar a 6 m, 7-26 cm de diametro, con bases de los peciolos persistentes o raices
adventicias envolviéndolo. Frondes de hasta 2.7 m long. Peciolos en relacion 1:2 con
respecto a la ldmina, pardos a castafio-oscuros, con tubérculos y espinas; escamas de la
base de los peciolos persistentes, castafio-claras, concolores, lanceoladas, de 1-4.5 cm
long, margen lacerado. Laminas 2-pinnadas, papiraceas a coridceas, glabras, con pinna
apical conforme. Raquis, costa y costulas glabras o con pocos tricomas; coOstulas
generalmente con escamulas aplanadas a globosas, blanquecinas o castafias, en la cara
abaxial. Pinnas articuladas al raquis, alternas, de 17-60 cm long, largamente
pecioluluadas. Pinnulas pecioluladas, borde entero, crenulado, serrado, lobado o
pinnatifido. Venas fértiles simples, estériles simples o furcadas. Soros inframedios,
usualmente en una linea media simple a cada lado de la costa, sin indusio, parafisos

iguales o més largos que los esporangios.

Distribucion:

BRASIL: Estados de Bahia, Espirito Santo, Minas Gerais, Parand, Rio de Janeiro, Rio

Grande do Sul, Santa Catarina y Sao Paulo.
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Descripcion de las esporas:

Didmetro Ecuatorial A: 46.5-(54.0)-59.0 ym
Diametro Ecuatorial B: 42.3-(51.5)-54.8 um
Didmetro Polar: 34.9-(42.3)-45.7 um
Espesor del exosporio: 2.5-3.4 pm

Espesor del perisporio: 0.5 um

La superficie al MEB estd formada por una red de cordones entrelazados que pueden
tener los extremos libres o fusionados (Lam 10; Figs. A-C), formando espinas (Lam 10;
Figs. D-E). La superficie de estos puede ser lisa o irregular (Lam 10; Figs. F, J). La
Figura G muestra una fractura del perisporio donde se observa el estrato externo del

perisporio Ple, formado por cordones, y el estrato interno P1i, de aspecto granular.

El exosporio presenta la superficie finamente perforada. El didmetro de dichas
perforaciones es mas o menos uniforme, salvo las que se localizan a los lados de los
margenes de las lesuras, que son de mayor tamafio y se encuentran en depresiones (Lam

10; Figs. H-I).
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Lamina 10. Esporas de Cyathea corcovadensis

A. Vista proximal, con cordones superficiales; B. Vista distal; C. Vista ecuatorial; D.
Detalle de la superficie distal. Se distinguen cordones largos entrelazados, con los
extremos libres; E. Detalle de la superficie ecuatorial. Los extremos de algunos
cordones se fusionan, formando pequefias espinas (circulo); F. En este detalle se
observan cordones del perisporio con la superficie irregular; G. Fractura del perisporio
que pone de manifiesto la superficie perforada del exosporio (punta de flecha) y los
estratos del perisporio interno: interno (P1i) y externo (Ple); H. Vista proximal de una
espora desprovista de perisporio que muestra la superficie perforada del exosporio. Se
indican las perforaciones cercanas a las lesuras (flecha); 1. Detalle de Fig. H donde se
observan las perforaciones de la superficie; J. Detalle de los cordones del perisporio con

superficie lisa.
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Cyathea delgadii Sternb., Flor. Der Volwelt 1:47, t. B. 1820. (también Flor. Monde
Prim. 4:51, t. B. 1826). Holotipo: Rancho do Geneale Delgado in via ad Caldas Novas,
Goias, Brasil, Pohl s/n (PRC; fragmento ex PRC, GH; fragmento ex L, US

probablemente de la misma coleccion).

Descripcion del esporofito:

Rizoma simple, de 0.50-7 m de altura y 5-15 cm de diametro, cicatrices foliares planas,
raramente con bases foliares persistentes. Frondes 1-3.5 m long. Peciolos en relacion
1:2 con respecto a la ldmina, castafio-oscuros, con tubérculos o pequefias espinas;
escamas de la base del peciolo castaio claras a ferrugineas, aovado-lanceoladas, base
peltada a truncada, de 1.5-3.5 cm. long, células del margen diminutas (semejando un
borde entero). Laminas 2-pinnado-pinnatifidas; raquis con espinas menores a las del
peciolo; costa y costulas con escamulas planas y triangulares, castafias. Pinnas alternas,
de 20-74 cm. long. Pinnulas sésiles o cortamente pecioluladas. Nervaduras
generalmente bifurcadas. Soros medianos, indusios globosos, persistentes, que se

rompen a la madurez; parafisos mas cortos que los esporangios.

Distribucion:

ARGENTINA: Provincia de Corrientes. BRASIL: Estados de Bahia, Ceara, Distrito
Federal, Goias, Mato Grosso, Minas Gerais, Parana, Rio de Janeiro, Rio Grande do Sul,
Roraima, Santa Catarina y Sdo Paulo. PARAGUAY: Departamentos de Cordillera,

Itapta, Paraguari y San Pedro.

Otros paises: BOLIVIA, COLOMBIA, COSTA RICA, ECUADOR, GUYANA,

NICARAGUA, PANAMA, PERU y VENEZUELA.
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Descripcion de las esporas:

Diémetro Ecuatorial A: 40.0-(42.3)-45.7 ym

Diametro Ecuatorial B: 39.0-(43.2)-44.8 um

Didmetro Polar: 32.0-(35.7)-39.0 um

Espesor del exosporio: 2.9-3.7 um (verrugas) y 1.6-2.4 um (valles)

Espesor del perisporio: 0.3 um

El perisporio presenta una red tridimensional de cordones con los extremos distales
libres o fusionados (Lam 11; Figs. A-C). Los cordones que se encuentran entre las
verrugas estan dispuestos de manera laxa y los que estan en la cima de estas y sobre las
lesuras estdn organizados de manera compacta. Se pueden observar cordones con
superficies lisas o irregulares (Lam 11; Figs. D-G). Por debajo del estrato externo Ple
formado por cordones, se distingue el estrato interno Pli, visible claramente en la

Figura L.

El exosporio es verrucoso y las verrugas pueden fusionarse para formar estructuras mas
complejas, similares a muros cortos. Se observan verrugas orientadas de forma paralela
a los lados de las lesuras, pero no sobre estas. La superficie de las verrugas es lisa (Lam
11; Figs. H-J) y en la base de estas se observan perforaciones (Lam 11; Figs. H, J) y

elementos estructurales que comunican a las verrugas entre si.
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Lamina 11. Esporas de Cyathea delgadii

A. Vista proximal, con la superficie verrucosa cubierta de una red de cordones; B. Vista
distal; C. Vista ecuatorial; D. y E. Detalle de la superficie distal. Se observan cordones
largos dispuestos de manera laxa entre las verrugas y mas compactos sobre estas; F. y
G. Detalle de la superficie proximal, donde se observan los cordones del perisporio con
la superficie irregular; H. Este detalle muestra la superficie verrucosa del exosporio,
aparentemente desprovista de perisporio o con partes del estrato interno Pli. Las
verrugas tienen la superficie lisa y presentan perforaciones en la base (flecha); I.
Fractura de la esporodermis donde se observa el estrato interno del perisporio (P1i) y el
margen liso de las verrugas del exosporio; J. Detalle del exosporio verrucoso, con restos

de perisporio y perforaciones en la base de las verrugas (flecha).
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Cyathea hirsuta Presl, Delic. Prag. 190. 1822. Holotipo: Brasil, Rio de Janeiro,

Corcovado, Pohl s/n (PR o PRC, fragmento NY).

Descripcion del esporofito:

Rizoma simple, generalmente de poca altura o hasta los 12 m y 3.5-7 cm de didmetro,
con cicatrices foliares evidentes rodeadas de escamas semejantes a las del peciolo. Las
frondes de hasta 3.5 m long. Peciolos en relacion 1:3 con respecto a la lamina, amarillos
o castafios, con espinas de 0.5 cm long.; escamas de la base de los peciolos persistentes,
blanquecinas, concolores, lanceoladas, de 1.5-3.5 cm long, margen con setas oscuras
contiguas. Laminas 2-pinnado-pinnatifidas, cartaceas, glabras, ejes foliares amarillos.
Raquis, costa y costulas generalmente hirsutos en ambas caras; costas y costulas con
escamulas, aovadas, elipsoides o romboidales aplanadas o infladas con 4pice
filamentoso largo, blanquecinas a castafas, en la cara abaxial. Pinnas opuestas, de 33-70
cm long, sésiles a cortamente pecioluluadas. Pinnulas sésiles, venas bifurcadas. Soros
medianos, furcados, sin indusio; escamulas infladas sobre la vena, proximas a la base

del receptaculo; parafisos iguales o mas largos que los esporangios.

Distribucion:

BRASIL: Estados de Parand, Rio de Janeiro, Santa Catarina y Sao Paulo.

-94 -



Descripcion de las esporas:

Diémetro Ecuatorial A: 34.0-(39.0)-41.5 um
Didmetro Ecuatorial B: 29.0-(32.4)-34.9 um
Didmetro Polar: 21.6-(24.9)-28.2 um
Espesor del exosporio: 1.2-1.9 pm

El perisporio se manifiesta como un deposito discontinuo granular, sobre la superficie
del exosporio (Lam 12; Figs. A, D, E). Se observan pequenos esferoides obstruyendo

algunas de las perforaciones del exosporio (Lam 12; Figs. F-H)..

El exosporio es perforado, con perforaciones que tienen didmetro uniforme y se
encuentran distribuidas en toda la superficie (Lam 12; Figs. H-I). En los margenes de
las lesuras se observa una hilera continua de perforaciones de mayor didmetro y con un
borde engrosado (Lam 12; Figs. E, G, I). Este tipo de perforaciones también pueden

observarse en forma aislada sobre las lesuras.
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Lamina 12. Esporas de Cyathea hirsuta

A. Vista proximal, la superficie presenta un deposito granular; B. Vista distal; C. Vista
ecuatorial; D. Detalle de la superficie proximal. Se observa un depdsito granular que
cubre la espora; E. Detalle de la superficie en la union de las lesuras. La punta de flecha
sefala una de las perforaciones con borde engrosado; F. Detalle de la superficie distal.
Algunas esférulas pueden obstruir las perforaciones (flecha); G. Detalle en la union de
las lesuras. Las perforaciones con borde engrosado que se ubican sobre las lesuras
(punta de flecha) pueden estar obstruidas por esferoides (flecha); H. Detalle de la
superficie distal perforada. Se observan esférulas sobre algunas perforaciones (flecha);
I. Detalle en la union de las lesuras. Se observan perforaciones con borde engrosado

sobre las lesuras (punta de flecha).
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Cyathea leucofolis Domin, Pteridophyta 262. 1929, nom. nov. para Alsophila leucolepis
Mart., 1834, non Cyathea leucolepis Mett., 1863.
Alsophila leucolepis Mart., Icon. Plant. Crypt. Bras. 70 t. 46. 1834, ex icone. Holotipo:

ad Mariana & Alibi in Prov. Minarum Generalium, Brasil, Martius.

Descripcion del esporofito:

Rizoma generalmente simple, de 1-3 m de altura y 5-10 cm de didmetro, con bases de
los peciolos persistentes o con cicatrices foliares contiguas. Frondes de hasta 2,7 m
long. Peciolos en relacidon 1:2 con respecto a la 1amina, con espinas de 0.2-0.8 cm long;
escamas de la base de los peciolos blanquecinas, lanceoladas, base auriculada o
truncada, de 2.1-4 cm long, margen entero a ligeramente lacerado. Laminas 2-pinnado-
pinnatifidas, cartaceas; raquis con espinas menores a las del peciolo. Cara abaxial de
costa, costulas y venas con tricomas rudimentarios y tricomas largos, y con escamulas
triangulares aplanadas a globulosas, blanquecinas o castafias. Pinnas de 35-70 cm long.
Pinnulas cortamente pecioluladas, pinnatifidas. Venas fértiles y estériles furcadas o
simples. Soros medios, exindusiados, parafisos rudimentarios mucho mas cortos que los

esporangios.

Distribucion:

BRASIL: Estados de Espirito Santo, Minas Gerais, Parand, Rio de Janeiro y Sao Paulo.
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Descripcion de las esporas:

Didmetro Ecuatorial A: 42.3-(44.8)-47.3 uym
Didmetro Ecuatorial B: 39.8-(41.5)-44.0 um
Didmetro Polar: 29.0-(31.5)-34.9 um
Espesor del exosporio: 2.1-2.9 pm

No se observa perisporio, salvo un delgado depoésito en forma de esférulas en algunos

lugares de la superficie (Lam 13; Figs. A, B, E).

El exosporio presenta la superficie perforada (Lam 13; Fig. D). Las perforaciones tienen
un didmetro similar y se encuentran en toda la superficie, distribuidas de manera
uniforme. A cada lado de las lesuras se observa una hilera continua de perforaciones de
mayor calibre a las del resto de la superficie y con un borde engrosado (Lam 13; Figs.
C, E). Este tipo de perforaciones también pueden observarse en forma aislada sobre las

lesuras.

En algunos ejemplares se han encontrado registros de esporas monoletes (Lam 13; Fig.

F).
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Lamina 13. Esporas de Cyathea leucofolis

A. Vista de la superficie proximal; B. Vista distal; C. Detalle superficial a la altura de la
lesura. Se observan perforaciones en toda la superficie del exosporio. Las perforaciones
cercanas a las lesuras son de mayor didmetro (flecha); D. Detalle de la superficie distal,
donde se observa que las perforaciones tienen un didmetro uniforme; E. Detalle
superficial. Se advierte la superficie perforada, con perforaciones de mayor calibre y
borde engrosado en el margen (punta de flecha) y sobre la lesura (flecha); F. Espora

monolete.
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Cyathea phalerata Mart. , Denkschr. Bot. Ges. Regensb. 2: 146 t. 2, f. 3. 1822.

Holotipo: Brasil, Martius (M; sotipos: B, BM, NY; Martius 392, fragmento ex NY, US)

Descripcion del esporofito:

Rizoma simple, de 0.5-10 m de altura, 9-15 cm de didmetro, bases de los peciolos
persistentes o presentando cicatrices foliares planas con restos de bases de peciolos.
Frondes de hasta 3 m de long. Peciolos en relacion 1:2 con respecto a la lamina, pardos
a castafios, con espinas de 0.1-0.7 cm long. y tubérculos; escamas de la base de los
peciolos persistentes, castafias, generalmente concolores, lanceoladas, de 1.6-4.4 cm
long, margen lacerado o entero, borde con células un poco mas oscuras pero sin formar
setas. Laminas 2-pinnado-pinnatifidas, membranaceas, superficie con tricomas. Ejes de
la lamina glabros a hirsutos en ambas caras; cara abaxial de costas y costulas con
escamulas aplanadas castafias y escamulas infladas blanquecinas. Pinnas alternas, de 40-
70 cm long, sésiles a cortamente pecioladas. Pinnulas sésiles a cortamente pacioluladas;
venas simples o bifurcadas. Soros medianos, préximos a la costa, sin indusio, parafisos

dos veces mas largos que los esporangios.

Distribucion:

BRASIL: Estados de Bahia, Ceara, Distrito Federal, Espirito Santo, Goids, Mato

Grosso, Minas Gerais, Parand, Rio de Janeiro, Santa Catarina y Sao Paulo.
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Descripcion de las esporas:

Diémetro Ecuatorial A: 49.0-(54.0)-58.9 um
Diametro Ecuatorial B: 45.7-(51.5)-54.8 um
Didmetro Polar: 38.2-(41.5)-46.5 um
Espesor del exosporio: 1.6-2.3 pm

Espesor del perisporio: 0.3 um

El perisporio esta formado por una red de cordones entrelazados, con lo extremos libres
(Lam 14; Figs. A-C). Se pueden observar cordones con superficies lisas o irregulares,
pudiendo estar los extremos fusionados formando espinulas superficiales (Lam 14; Figs.

D-E).

El exosporio presenta la superficie lisa en la cara proximal y perforada en la cara distal,
con perforaciones de distinto didmetro (Lam 14; Figs. F-G). En los margenes de las

lesuras se distinguen perforaciones de menor calibre.
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Lamina 14. Esporas de Cyathea phalerata:

A. Espora en vista proximal, con cordones del perisporio cubriendo toda la superficie;
B. Vista distal; C. Vista ecuatorial; D. Detalle superficial. Se observan cordones largos,
con los extremos libres y superficie irregular; E. Detalle de la superficie distal. Los
cordones presentan la superficie lisa; F. En este detalle se observa la superficie distal
del exosporio, donde se distinguen perforaciones de distinto tamafio; G. Detalle de la
superficie proximal lisa del exosporio. Las tnicas perforaciones son las cercanas a las

lesuras (flecha).
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Cyathea villosa Willd., Sp. Pl. ed. 4. 5(1): 495. 1810. Holotipo: America meridionale,
ad St. Crucem & ad Caracas (Sucre, Venezuela), Humboldt 436 (B, Herb. Willd. N°

20175; Tryon foto GH; Isotipos: F, P).

Descripcion del esporofito:

Rizoma erecto o decumbente, simple, de 1.5-6 m de altura, 10-25 cm de didmetro, bases
de los peciolos persistentes y entremezcladas con raices adventicias. Frondes de hasta
1.5 m de long. Peciolos en relacion 1:2 con respecto a la lamina, pardos a castaios,
tuberculados, raramente presentan espinas; escamas de la base de los peciolos estrechas
y largas, persistentes, castafias, bicolores o concolores, lanceoladas, con el apice
acuminado y torcido helicoidalmente, de 1.3-2.8 cm long, margen muy lacerado.
Laminas 2-pinnado-pinnatifidas, cartaceas a coriaceas, superficie generalmente vellosa.
Ejes de la ldmina pardos a castafio-claro, densamente vellosos a subglabros; cara abaxial
de costas, costulas y venas secundarias con escdmulas aplanadas lanceoladas a infladas,
blanquecinas. Pinnas ascendentes e imbricadas, alternas, articuladas al raquis, de 12-37
cm long, sésiles a cortamente pecioladas. Pinnulas ascendentes, sésiles a cortamente
pecioluladas; venas bifurcadas o simples. Soros medianos, furcados, receptaculo

velloso, exindusiados, parafisos mas largos que los esporangios.

Distribucion:

BRASIL: Estados de Bahia, Distrito Federal, Goias, Minas Gerais, Parana, Santa

Catarina y Sao Paulo.
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Descripcion de las esporas:

Didmetro Ecuatorial A: 42.3-(54.0)-55.6 ym
Diametro Ecuatorial B: 40.7-(49.8)-50.6 um
Didmetro Polar: 34.9-(39.0)-41.5 um
Espesor del exosporio: 2.1-2.8 pm

Espesor del perisporio: 0.3 um

Esta especie presenta el perisporio formado por una red de cordones con sus extremos
distales libres (Lam 15; Figs. A-C). También se observan espinulas superficiales

formadas por la unién de varios cordones (Lam 15; Figs. D-E).

El exosporio presenta la superficie perforada, incluso sobre la lesura. Las perforaciones
tienen mayor didmetro y son mas numerosas en la cara distal, disminuyendo su
diametro y densidad en la zona cercana a las lesuras (Lam 1%; Figs. F-G). En los

margenes de las lesuras se observan hileras de perforaciones ubicadas en depresiones.
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Lamina 15. Esporas de Cyathea villosa:

A. Vista proximal, superficie formada por cordones del perisporio; B. Vista distal; C.
Vista ecuatorial; D. y E. Detalles de la superficie, donde se observan cordones
entrelazados, algunos con los extremos libres y otros fusionados formando pequefias
espinas (circulo); F. Fractura en la zona proximal. Se pueden distinguir las
perforaciones de la superficie del exosporio (E) y los cordones que componen el
perisporio (P); G. Zona proximal con perisporio desprendido. La superficie del
exosporio presenta perforaciones de distinto tamafio, mas pequefias en la zona cercana a
las lesuras. Se observan perforaciones en depresiones cercanas a las lesuras (punta de

flecha).
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4. 2. 2. Ultraestructura

El perisporio tiene un espesor de 300-500 nm. Presenta dos capas bien definidas y
discernibles al MET (Esquema 2, Lam. 16, Fig. F; Lam. 18, Fig. B). La capa interna
(P1) esta formada por dos estratos: el estrato interno (P1i) es delgado, de 20-90 nm de
espesor, de margen ondulado y mas contrastado y ultraestructura homogenea, integrada
por delgados cordones de 10 nm de didmetro (Lam. 18, Fig. B). El estrato externo
(Ple), de 50-500 nm de espesor, estd formado por una red tridimensional de cordones
de seccion circular de aproximadamente 100 nm de diametro, con canales en su interior
de 10-20 nm de diametro (Lam. 18, Figs. A-B). En la base de este estrato los cordones
se ordenan tangenciales a la superficie y en la parte mas externa se disponen
perpendiculares, donde se pueden fusionar en los extremos libres y formar espinulas

(Lam. 16, Fig. F).

Estrato externo P2

Estrato

é Estrato interno P 1i <

! Exosporio Exosporio
externo Ee

Estrato fisurado

~~5 Exosporio interno Ei J

Esquema 2. Estructura de la esporodermis.
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La subestructura de los cordones que conforman la capa Ple del perisporio es compleja
(Esquema 3, Lam. 18, Figs. A-B). Cada cordén representa una unidad independiente,
con uno o dos canales centrales y subunidades que se enrollan helicoidalmente
alrededor del espacio central. Estas subunidades son cordones mas pequeios, de 10-20

nm de didmetro y una subestructura espiralada.

Esquema 3. Subestructura de un cordon de la capa Ple del perisporio.

La capa externa del perisporio (P2) es muy delgada, con elevada electrodensidad y se
encuentra tapizando la superficie de cada cordon de la capa externa Ple (Lam. 16, Fig.
F; Lam 18, Figs. A-B).

El exosporio tiene un grosor de 1,5-3,2 um. En C. delgadii el grosor es variable debido
a la ornamentacion verrucosa, midiendo en las zonas entre procesos 1,6-2,4 um y en las
verrugas 2,9-3,7 um. Con MET se observan dos capas (Esquema 2, Lam. 16, Figs. A-B;
Lam. 17, Fig. D-E): la interna (Ei) es delgada y se distingue claramente en la base de la
lesura. La capa externa (Ee) es menos densa a los electrones y tiene mayor grosor,
siendo la relacion Ee/Ei de 4:1. En general, la superficie del exosporio presenta
perforaciones (Lam. 17, Figs. A-C), que en seccion al MET se visualizan como foveas

(circulos en Lam. 17, Figs. D-E), en tanto que en C. atrovirens y C. delgadii la
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superficie es continua (Lam. 16, Figs. A-D). La ultraestructura de ambas capas del
exosporio es compacta, homogénea y poco discernible. Es usual la presencia de canales
radiales y cavidades con contenido contrastado a lo largo de todo el exosporio, y son
mas evidentes en la parte interna del exosporio externo, particularmente a los lados de la
lesura (flechas en Lam. 16, Figs. A-C; Lam. 17, Fig. D). En C. delgadii la capa externa
del exosporio presenta un estrato superficial mas electrodenso (Lam. 16, Figs. C-D),

que constituye las verrugas.
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Lamina 16. Ultraestructura de la esporodermis de Cyathea

A'y B. Secciones de la esporodermis de C. atrovirens al MET. A: Seccion a través de la
lesura. Se distinguen el exosporio interno (Ei), el exosporio externo (Ee) y el perisporio
(P). En el estrato externo del exosporio, particularmente en la zona proxima a la lesura
(L), se observan canales y cavidades (flechas); C y D. Seccion de la pared de C.
delgadii. Se observan el exosporio interno (Ei) y el exosporio externo (Ee). En
superficie se identifican los cordones que forman el perisporio (P). En la figura C se
visualiza un canal (flecha larga) en el Ee; E. Fractura del perisporio de C. phalerata al
MEB, donde se observa el perisporio externo Ple desprendido y fracturado en varios
planos. Se reconoce el estrato interno (P1i) con restos de cordones de Ple, que tapizan
la superficie del exosporio. En la superficie interna del Ple se distinguen protuberancias
(punta de flecha); F. Seccion de la pared de C. atrovirens al MET. En P1 se diferencian
los dos estratos Ple y Pli. Se observa una espina, formada por la unién de varios
cordones del perisporio (Ple). En el limite entre el perisporio y el exosporio (E) se
distingue un estrato menos electrodenso, el P1li. Se observa el perisporio externo P2

(flecha) como una capa maés electrodensa sobre los cordones. Barra: 1 um
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Lamina 17. Ultraestructura de la esporodermis de Cyathea

A. Fractura de la pared de C. villosa al MEB. En el margen externo del exosporio (E) se
sefalan las foveas (flechas); B. Fractura de la pared de C. corcovadensis al MEB. Se
observa el estrato interno del perisporio (P11), perforaciones (flecha) y los cordones del
estrato externo (Ple); C. Fractura de la pared de C. villosa al MEB. El perisporio (P) se
ha desprendido del exosporio (E). Las protuberancias (punta de flecha) observadas en la
superficie interna de (P11) se corresponden en su base con las perforaciones (flechas) de
la superficie del exosporio; D. Seccion de la esporodermis de C. corcovadensis al MET
a través de la lesura. Se distinguen el exosporio interno (Ei), exosporio externo (Ee) y
perisporio (P). A los lados de la lesura (L) se observan gran cantidad de canales y
cavidades (flechas). En otra espora, en la parte inferior izquierda de la foto, se observan
las foveas del exosporio (circulo); E. Seccion de la esporodermis de C. corcovadensis al
MET. Se distinguen exosporio interno (Ei), exosporio externo (Ee) y perisporio (P). El
circulo sefiala una fovea en el margen del exosporio. El perisporio se halla depositado

en estas cavidades. Barras: A, Dy E: 1 um; B: 2 pm; C: 5 um
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Lamina 18. Ultraestructura de la esporodermis de Cyathea

A, B y C. Secciones del perisporio de C. atrovirens al MET. En todos los casos se
sefialan, tanto en seccidon longitudinal como transversal, los canales internos de cada
cordén (puntas de flechas) y las sub-unidades dispuestas helicoidalmente alrededor de
los canales (flechas). En las figuras A y B se distingue la capa P1: estrato interno, Pliy

externo, Ple; y la capa P2. E: exosporio. Barras: 100 nm
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4. 2. 3 Discusion

En base a los estudios realizados, se pudo determinar una ornamentacion comun para las
esporas de las especies estudiadas del genero Cyathea, que se caracteriza por presentar
una red tridimensional de cordones con los extremos distales libres, que pueden
fusionarse formando espinas. Estas observaciones coinciden con las de otros autores
que realizaron estudios en este género, tanto palinologicos (Barth, 1975; Tryon &
Lugardon, 1991; Lorscheitter et al,, 1999) como sistematicos (Barrington, 1978;
Gastony, 1979; Tryon & Tryon, 1982; Holttum & Edwards, 1983) y cladisticos (Conant
et al., 1996; Korall et al., 2007).

Teniendo en cuenta la informacion obtenida en base a tratamientos quimicos especificos
(Gastony, 1974) y a observaciones realizadas con MET y MEB, los elementos de la
ornamentacion son parte del perisporio. Estos elementos son cordones con superficie
lisa o irregular. Ambos tipos de superficie pueden encontrarse dentro de la misma
especie.

En los ejemplares estudiados de C. atrovirens se observan esporas de diverso tamafio y
forma. Estas variaciones no se han podido relacionar con la ubicacion geografica de los
ejemplares, con la época del afio en que fueron coleccionados o con el estado de
maduracion de los individuos. Fernandes (1997) pone de manifiesto la heterogeneidad
morfolédgica de la especie, encontrando individuos adultos de distinto porte, arquitectura
foliar e indumento y relaciona estas caracteristicas con el habitat. Si bien es probable
que el ambiente condicione el desarrollo de las esporas, sobre todo en taxa con
plasticidad fenotipica, esta especie merece un estudio particular para determinar la
presencia de posibles individuos poliploides o autogamicos.

Un dato peculiar lo aportaron las esporas de C. axilaris y C. hirsuta, del sur de Brasil,

ya que en las mismas el perisporio no estaba completamente depositado o carecian de
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¢l. Gastony (1979) tampoco encuentra el perisporio totalmente desarrollado en estas dos
especies. Resulta de interés el estudio de las esporas de estas especies, particularmente
en lo que se refiere al desarrollo de la pared, ya que se podria interpretar, de esta
manera, si existen fallas en la depositacion del perisporio o si los ejemplares
coleccionados hasta el momento corresponden a individuos jovenes.
Las caracteristicas de la superficie del exosporio permiten reunir a las especies
estudiadas en los siguientes grupos:
e Verrucosas: C. delgadii
e Levigadas y/o perforadas;

e Levigadas: C. atrovirens

e Perforadas, total o parcialmente;

e Perforadas totalmente: C. axilaris, C. corcovadensis, C. hirsuta, C. villosa
e Perforada en la cara distal: C. phalerata

Conant et al. (1996) relacionan los distintos tipos morfolégicos de esporas con los
grupos resultantes de las hipdtesis filogenéticas realizadas hasta ese momento y
mencionan tres tipos basicos de esporas dentro del clado Cyathea: verrucosas, lisas y
triporadas. Comparando este trabajo, con los resultados obtenidos por Gastony (1979),
se puede presumir que existe una tendencia evolutiva a la pérdida de las perforaciones y
a la adquisicion de una ornamentacion verrucosa.
En este sentido, en los datos obtenidos en el presente estudio se observa la variabilidad
documentada en los trabajos previos. Si bien la mayoria de las especies tratadas aqui no
han sido incluidas en andlisis filogenéticos previos, se puede inferir que, C.
corcovadensis, C. hirsuta, C. leucolepis y C. villosa pertenecerian al clado basal C.

armata por poseer esporas lisas y perforadas; C. atrovirens y C. phalerata con esporas
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lisas podrian pertenecer al clado C. gibosa y C. delgadii, con esporas verrucosas,
perteneceria al clado mas derivado C. divergens.

El exosporio de las especies estudiadas observado con MET presenta dos capas bien
discernibles. La interna (Ei) es delgada y puede visualizarse mejor a la altura de la
lesura. La capa externa (Ee) es homogénea y esta atravesada por canales y cavidades
rellenos con una sustancia oscura, mas numerosos a la altura de la lesura. Hacia el
interior de Ee encontramos una zona donde los canales se ramifican y disminuyen de
diametro, pudiéndose identificar varios estratos, como se observa en la Lam. 2, Fig. D.
Esta zona fue nombrada por Lugardon (1974) como “estrato fisurado” y es
caracteristico de los exosporios “blechnoides”.

En todos los casos el perisporio esta formado por dos capas que son discernibles al
MET por la cantidad de estratos, la ultraestructura y el grado de densidad. La capa
externa es continua formada por una sustancia oscura por alta electrodensidad, que se
deposita sobre los cordones de la capa subyacente.

La capa interna tiene dos estratos que pueden diferenciarse por la disposicion de las
subunidades estructurales, que son pequefios cordones de 10-20 nm de didmetro. En el
estrato interno P1i estos cordones estdn desorganizados, dispuestos en forma compacta
y entremezclados con material amorfo. En cambio, en el estrato externo Ple las
subunidades se enrollan en forma helicoidal sobre un eje y constituyen cordones de
mayor didmetro (100 nm) con un canal interno de posicion media. Este tipo de
estructura es muy similar las unidades cilindricas descriptas por Wittborn et al. (1998)
para Fagus sylvatica y Lycopodium clavatum, que estarian formadas por subunidades
con una disposicion helicoidal.

Los resultados que se desprenden del andlisis de la ultraestrucutra del perisporio durante

el desarrollo de esta tesis, apoyan los modelos propuestos por Rowley et al. (1981;
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1982; 1988; 1990; 1995) que sostienen que la subestructura de las paredes de las
esporas y los granos de polen estdin formados por unidades subestructurales
helicoidales. En cambio difieren de las interpretaciones realizadas por Southworth
(1986) y Tryon & Lugardon (1991), quienes consideraron que las unidades

subestructurales fundamentales que conforman el perisporio serian granulos.
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Mapa 2. Distribucion de las especies de Cyathea en el Cono Sur.
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4. 3. Género Sphaeropteris

4. 3. 1. Morfologia general de las esporas del género

Las esporas de este género son triletes, triangulares en vista polar, con lados rectos y
angulos redondeados. En vista ecuatorial son convexo-hemisféricas. Las lesuras son
rectas y llegan hasta el ecuador. El exosporio es castafio claro al MO vy el perisporio es
mas delgado y castafio oscuro al MO. La ornamentacion se caracteriza por la presencia

de lomos con espinas en el margen.
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Sphaeropteris gardneri (Hook.) Tryon, Contr. Gray. Herb. 200: 20. 1970.
Cyathea gardneri Hook., Sp. Fil. 1: 21, t. 10A. 1846. Lectotipo: Brasil, Arraial das
Merces, Gardner 5328 (K, fragmento NY; Isotipos: fragmento ex P, F; P; US). Paratipo:

Brasil, Morro Velho, Gardner 5333 (K, fragmento NY).

Descripcion del esporofito:

Rizoma simple, de hasta 8§ m de altura y 10-20 cm de didmetro, con raices adventicias y
bases foliares persistentes. Las frondes entre 1-3 m de largo. Peciolos en relacion 1:4
con respecto a la ldmina, castafio-oscuros en la base, inermes o con tubérculos; escamas
de la base de los peciolos conformes, lanceoladas, base truncada, de 2-6 cm long,
margen entero, con setas laterales pequefias y seta apical larga. Laminas 2-pinnado-
pinnatifidas, cartaceas a coridceas; raquis lisos o con tubérculos. Costa, cdstulas y venas
con tricomas y con escamulas tricomoides. Pinnas de 35-60 cm long, corta a largamente
pecioluladas. Pinnulas sésiles a cortamente pecioluladas, base cordada. Venas
generalmente bifurcadas. Soros de posicion media en la bifurcacion de las nervaduras,

indusio globoso, parafisos mas cortos o iguales que los esporangios.

Distribucion:

BRASIL: Estados de Minas Gerais, Rio de Janeiro, Santa Catarina y Sao Paulo.
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Morfologia de las esporas:

Didmetro Ecuatorial A: 42.3-(45.6)-49.0 um
Didmetro Ecuatorial B: 44.0-(49.0)-52.3 pum
Didmetro Polar: 34.0-(36.5)-39.8 um
Espesor del exosporio: 2.1-3.2 pm

Espesor del perisporio: 0.7-2.1 um

La ornamentacion estd integrada por lomos bajos y cortos, paralelos a los lados de la
espora (Lam 19; Figs. A-C). El margen de los lomos presenta espinas conicas y
aguzadas que miden de 1.2-1.9 pm, mas abundantes en la cara distal y escasas o
ausentes en las lesuras. Estas espinas pueden estar fusionadas en las bases (Lam 19; Fig.
D). Sobre toda la superficie se pueden observar esferoides de diferente tamafio (Lam 19;

Figs. E-G).
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Lamina 19. Esporas de Sphaeropteris gardneri:

A. Vista proximal donde se observan lomos con espinas en el margen; B. Vista distal,
C. Vista ecuatorial con el eje desplazado; D. Detalle de la superficie distal con lomos
bajos y espinas en los margenes. Se observan espinas fusionadas en la base (circulo); E.
Detalle de la superficie proximal, donde se advierten esferoides; F y G. Detalle de la

superficie. Se observan esferoides en toda la superficie, incluso sobre las espinas.
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4. 3. 2. Ultraestructura

En el perisporio se pueden diferenciar dos capas al MET (Lam 20; Figs. A-C). La capa
interna (Pi) presenta tres estratos (Esquema 4, Lam 21; Fig. A): el estrato interno (i), de
90-150 nm de espesor, estd formado por una red tridimensional de cordones de 50-100
nm de didmetro y canales ramificados, anastomosados y dispuestos en diferentes
direcciones. Los canales internos y los espacios entre cordones, estan rellenos de
material electrodenso. En el estrato medio (m), de 100-200 nm de espesor, se observan
cordones semejantes a los del estrato interno (i), con orientacion radial a través del
estrato y con canales internos rellenos con material de elevada electrodensidad. En el
estrato externo (0), de 150-200 nm de espesor, se distinguen delgadas fibras oscuras

embebidas en una matriz menos contrastada.

La capa mas externa del perisporio es el perisporio externo (Pe), de 0.8-1.5 um de
espesor, forma los lomos y las espinas y, a nivel ultraestructural, estd constituida por
cordones poco contrastados, entremezclados y de disposicion compacta (Lam 21; Fig.

A).

Perisporio
Externo (Pe)

Perisporio

Estrato medio (m) Interno (Pi)
Estrato interno (i)

Estrato externo (e) ] Perisporio

Exosporio Exosporio

externo Ee

e = e e g | Exosporio interno Ei

Esquema 4. Estructura de la esporodermis de Sphaeropteris
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Sobre la superficie observamos al MET esferoides de diverso tamafio, con un centro
menos electrodenso. En algunos casos, estas estructuras pueden estar fusionadas entre si

(Lam 20; Figs. C).

En el exosporio se observan dos capas bien definidas al MET: una interna delgada (Ei),
claramente visible en la base y parte media de la lesura; una externa mas gruesa (Ei),
menos electrodensa que la anterior. La ultraestructura del exosporio es poco discernible
y se pueden observar cavidades y canales simples o ramificados, abundantes en la parte

mads interna del Ee (Lam 20; Figs. B, D).
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Lamina 20. Ultraestructura de la esporodermis de Sphaeropteris gardneri:

A. Fractura de la esporodermis al MEB con un detalle de los estratos interno (i) y medio
(m) del perisporio interno y el perisporio externo (Pe). B. Seccion de la esporodermis a
través de la lesura. Se distinguen: exosporio interno (Ei), exosporio externo (Ee),
perisporio interno (Pi), perisporio externo (Pe) y la lesura (L). Las flechas sefalan los
canales a los lados de la lesura. C. Seccion de la esporodermis. Se observa un globulo
(G), el exosporio (E), el perisporio interno (Pi) y el perisporio externo (Pe). Se
diferencian pequefios esferoides (flecha) entre el globulo y el margen del perisporio. D.
Seccion de la esporodermis. Se observa el exosporio interno (Ei), el exosporio externo
(Ee), el perisporio interno (P1) y el perisporio externo (Pe). Se indica la presencia de un
canal, conectado con el estrato interno del perisporio (flecha). Barras: A. 500 nm; B, D.

I um; C. 250 nm;
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Lamina 20
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Lamina 21. Ultraestructura de la esporodermis de Sphaeropteris gardneri:

A. Seccion de la esporodermis. Se distinguen exosporio (E) y el perisporio externo (Pe).
Se diferencian los tres estratos del perisporio interno: interno (i), medio (m) y externo
(e). La flecha sefiala uno de los canales que se observan en el estrato medio. Barra: 250

nm.
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4. 3. 3 Discusion

En base a los resultados obtenidos, podemos caracterizar a las esporas de Sphaeropteris
gardneri por presentar una superficie formada por lomos bajos cortos, que portan largas
espinas en el margen. Estos resultados se corresponden con los observados por otros
autores para otros taxa del género (Tryon, 1971; Erdtman & Sorsa, 1971; Gastony &
Tryon, 1976; Liew & Wuang, 1976; Braggins & Large, 1990; Tryon & Lugardon, 1991;
Conant et al., 1996; Korall et al., 2007).

Las espinas sobre los lomos son altas y numerosas en el polo distal y escasas sobre las
lesuras. Braggins & Large (1990) indicaron esta misma disposicion de los elementos
ornamentales para S. medullaris.

La superficie de las esporas es lisa y sobre ella se observan esferoides de distinto
tamafio que, observados al TEM, presentan un centro menos electrodenso que la
periferia, con contraste semejante al del exoporio rodeado por una capa con similar
contraste y estructura que la del perisporio. En base a estos datos podemos inferir que se
trata de “globulos”, segin lo propuesto por Lugardon (1981).

A nivel ultraestructural con TEM podemos reconocer un exosporio “blechnoide”, segin
fue definido por Lugardon (1974), y un perisporio compuesto por dos capas, una interna
formada por tres estratos y una externa de estructura masiva. La estratificacion definida
coincide con los resultados obtenidos por Lugardon (1971, 1974) para Sphaeropteris
cooperi y S. medullaris, aunque la interpretacion que se realiza de la ultraestructura
difiere en algunos aspectos a la detallada por ese autor. Asi, las observaciones del
material aqui analizado ponen de manifiesto que la capa interna del perisporio esta
formada por cordones con canales internos que se interrelacionan de distinta manera; en
base a la configuracion espacial cada estrato adquiere un aspecto diferente. Esta

interpretacion difiere de la descripta por Lugardon (/. ¢.), quien observo que los estratos
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interno y medio estdn formados por una sustancia grumosa sobre la que se fijan o no
granulos oscuros, y el estrato externo estaria formado por finos granos poco
contrastados.

En el presente trabajo se interpreta que la capa externa del perisporio esta formada por
cordones de disposicion compacta. Esta estructura, asi como la disposicion de sus
elementos y la naturaleza quimica de los mismos, hace dificultoso su contraste con los

fijadores y tinciones de rutina en microscopia electronica.
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Mapa 3. Distribucion de Sphaeropteris gardneri en el Cono Sur.
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5. CONCLUSIONES

GENERALES
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Morfologia de las esporas

En relacion a la morfologia de las esporas de las Cyatheaceae aqui estudiadas se puede
concluir que, en todos los casos las esporas son triletes, triangulares en vista polar, con
los lados rectos a concavos. En vista ecuatorial generalmente son convexo-hemisféricas.
Las lesuras son rectas en Cyathea y Sphaeropteris y sinuosas en Alsophila. El
perisporio es el que conforma la escultura de las Cyatheaceae.

En los taxa examinados se observan tres tipos de elementos de la ornamentacion, los
cuales se corresponden con cada uno de los géneros estudiados. Asi, Sphaeropteris se
caracteriza por presentar lomos bajos con espinas altas en el margen, paralelos a los
lados de la espora y con globulos de distinto tamafio sobre la superficie. La
ornamentacion de las esporas de Alsophila estd constituida por lomos-crestados de
distinta longitud, generalmente altos y de distribucion variable. También se pueden
encontrar superficies aplanadas y globulos superficiales. En Cyathea la superficie de las
esporas se caracteriza por presentar una red tridimensional de cordones con los
extremos distales libres o fusionados formando espinas. Estos cordones pueden
presentar una superficie lisa o irregular, manifestando los distintos estadios de
desarrollo en que se encuentran las esporas de cada ejemplar estudiado.

La diversidad que presenta la ornamentacion, expresaria las diferentes composiciones
espaciales que adquirieron los elementos constitutivos del perisporio a lo largo de la
historia evolutiva del grupo. Se especula que las caracteristicas externas de las esporas
podrian estar relacionadas con innovaciones en la esporogénesis, estrategias de
dispersion y mejor aprovechamiento de recursos.

En lo que se refiere a la superficie del exosporio, en Alsophila y Sphaeropteris es lisa;

en cambio la mayoria de las especies de Cyathea presentan perforaciones, con
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excepcion de C. atrovirens y C. delgadii. Esta ltima especie se diferencia del resto de
las Cyatheaceae del area por tener un exosporio verrucoso constituido por dos capas.
Otra caracteristica importante de destacar en el exosporio es la presencia, en todas las
especies analizadas, de una o mas hileras de perforaciones a los lados de las lesuras.

De esta manera se puede observar, no solo la delimitacion de géneros a través de la
morfologia de las esporas, sino también la conformacion de grupos de especies
relacionadas por este caracter. Estas caracteristicas ademas, podrian apoyar tendencias
evolutivas e hipotesis filogenéticas formuladas en estudios recientes.

Estas conclusiones estan en coincidencia con lo observado por Johns (2004) en su
estudio sobre los helechos arborescentes en Nueva Guinea, donde pone de manifiesto la

importancia de los caracteres palinologicos en los estudios sistematicos del grupo.

Ultraestructura de las paredes de las esporas

El andlisis con microscopio electronico de transmision arroja resultados novedosos que
aportan informacion de relevancia sobre la esporodermis de esta familia,
particularmente la relacionada con la estratificacion, las unidades ultra y
subestructurales que la conforman y la importancia de los protocolos utilizados en la
fijacion y el procesamiento. Estos datos son de importancia fundamental para inferir la
posible funcion que cumplen los elementos que conforman la pared de las esporas y
probablemente las relaciones entre los distintos grupos de helechos arborescentes.

Como primera generalizacion podemos advertir que el exosporio de todas las especies
estd constituido por dos capas bien diferenciadas. Una capa interna delgada, mas
evidente en la base de la lesura, y una capa externa mas gruesa y menos electrodensa
que la anterior, excepto en el limite con la interna, debido a la gran cantidad de canales

y cavidades presentes. Esta conformacién fue denominada por Lugardon (1971) como
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“blechnoide” y se encuentra en las Cyatheaceae y en numerosas familias de
Pteridophyta.

En el caso de Cyathea delgadii el exosporio externo presenta un estrato superficial que
conforma las verrugas, que se caracteriza por una elevada densidad a los electrones. A
pesar de esta diferencia de electrodensidad, no se observan variaciones en la
ultraestructura con respecto al resto de la capa. Se infiere por tanto que esta variacion al
paso de los electrones podria estar relacionada con alteraciones asignables a los
protocolos utilizados en el procesamiento del material.

Las diferencias encontradas entre los géneros, se observan a nivel de la escultura y
estructura del perisporio. Sin embargo las unidades constitutivas de esta pared son
semejantes y podrian cumplir una funcion similar.

Al comparar la estructura de la esporodermis de las especies presentes en el area en
estudio de Alsophila y Sphaeropteris, se observa una marcada coincidencia en la
estratificacion del perisporio, con una capa interna con tres estratos y una externa
uniestratificada, lo que coincide con los resultados obtenidos por Tryon & Lugardon
(1991). De esta manera, y teniendo en cuenta la informacion disponible sobre la
estratificacion de la esporodermis en helechos se estima que, este tipo de estructuracion
seria exclusiva de las Cyatheaceae y en especial, de los dos géneros arriba mencionados.
A pesar de estos rasgos compartidos, existen diferencias en el arreglo espacial de las
unidades estructurales en cada género. La diferencia méas marcada se observa en la capa
externa del perisporio. En Sphaeropteris los cordones que la componen se encuentran
muy apretados y presentan un aspecto homogéneo y ordenado. En cambio en Alsophila
los cordones se contrastan con mayor intensidad y pueden individualizar en las
secciones transversales, estan entrelazados de manera laxa y en algunos casos, se unen

€n manojos.
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El perisporio de Cyathea presenta caracteristicas muy distintas a las encontradas en los
otros dos géneros analizados. Estd constituido por dos capas, que ponen de manifiesto
una dréstica reduccion en la estratificacion con respecto a los otros géneros. Se puede
hacer una homologia entre los cordones que constituyen la capa interna de Cyathea y
los observados en las distintas capas y estratos de Alsophila y Sphaeropteris. Estos
cordones tienen aproximadamente el mismo didmetro (100 nm) y estdn formados por
sub-unidades enrolladas helicoidalmente sobre un eje central, formado por uno o dos
canales centrales.

Se observa una marcada similitud en las dimensiones y subestructura de los cordones de
las Cyatheaceae con respecto a estructuras similares encontradas en angiospermas (e. g.,
Rowley, 1981) y Lycophyta (Morbelli, 1995). De esta manera, y en base a estudios
previos realizados en angiospermas (Rowley et al., 1970; 2003) y otras Pteridofitas
(Pettit & Jermy, 1974; Pettit, 1976; Morbelli & Rowley, 1993), se podria inferir que los
cordones y canales tendrian un rol fundamental en la translocacion de sustancias en las
primeras etapas del desarrollo, por lo que se estima que la eliminacion de estratos podria
facilitar esta tarea.

El analisis de la ultra y subestructura de estos taxa, en base a las conclusiones obtenidas
de la observacion de otros caracteres por otros autores, estaria sefialando que los
procesos evolutivos tendieron a la reduccion de capas del perisporio. Sin embargo, la
manera en que se organizan y relacionan los cordones tiende a ser mas compleja, y por
tanto mas funcional, en los géneros mas derivados, llegando a formar espinas en la
superficie de Cyathea.

Gastony (1974) estudio las caracteristicas de las esporas y de los esporangios de las
Cyatheaceae y determin6 que Alsophila tenia menor cantidad de esporas y esporangios

mas pequefos que Sphaeropteris 'y Cyathea. Concluyd que estas caracteristicas
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favorecian la dispersion de las esporas en Alsophila dentro de esporangios y las esporas
sueltas en los otros dos géneros. De esta manera, los resultados obtenidos en el presente
estudio sugieren que la reduccidon de estratos de la esporodermis y la presencia de
espinas, podrian estar relacionadas con la tendencia evolutiva de alivianar y dotar de
una superficie mds acorde con la dispersion por el viento a las esporas de las
Cyatheaceae. Asi, se encuentra la maxima expresion de estas caracteristicas en Cyathea,
el género mas derivado del grupo segln los tltimos andlisis filogenéticos.

Queda por corroborar la validez de la hipdtesis planteada en el parrafo anterior en
futuras investigaciones basadas en estudios de desarrollo que incluyan métodos
experimentales de infiltracion de la pared y andlisis de la dispersion de las esporas.

Un apartado especial es necesario para discutir la organizacion interna de los cordones,
observados en el perisporio de todos los taxa estudiados y que constituirian la base
subestructural del perisporio.

En Alsophila y Sphaeropteris estos cordones se pueden individualizar en el estrato
medio de la capa interna del perisporio aunque, con mayor dificultad, se pueden
observar en el resto de la pared. Estos cordones se encuentran enrollados rodeando uno
0 mas canales centrales rellenos por una sustancia oscura.

En el material de Cyathea se visualiza mas claramente la ultraestructura de los
cordones. En las imagenes con mayor aumento (85.000x) se observa que estos tienen
alrededor de 100 nm de diametro y canales en su interior. Estos ultimos, de
aproximadamente 10 nm de didmetro, serian las subunidades basicas que forman los
cordones mayores y podrian asemejarse a las estructuras descriptas por Wittborn et al.
(1998) en Fagus y Lycopodium. Apoyan esta hipétesis el tamafo de las unidades y
subunidades estructurales, la disposicion espacial de las mismas y un estriado

caracteristico en las subunidades basicas. La utilizacion de microscopios mas
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poderosos, como los de fuerza atdmica o efecto tunel, podrian aportar informaciéon mas
precisa sobre la estructura fina de estos elementos y, de esta manera, poner en evidencia
la presencia de estructuras similares en otros grupos alejados filogenéticamente.

Con respecto al procesamiento quimico realizado en las muestras, es importante
destacar los diferentes resultados obtenidos al utilizar material fresco o de herbario, o
cuando se utilizan para fijar, diferentes cationes, como Alcian Blue (AB) o Rojo de
Rutenio (RR). En las muestras provenientes de material fresco y fijado con
Glutaraldehido (GA) + RR se pueden distinguir claramente la ultraestrucura y los
elementos constituyentes de la pared. Por el contrario, en las muestras de material de
herbario y fijadas con GA+AB, la ultraestructura es menos discernible o estd muy
modificada. Estos resultados se obtienen como consecuencia de que en el material vivo
existen sustancias (e. g. glicoproteinas) que son puestas en evidencia por fijadores
especiales, como el RR, y que se degradan cuando el material es herborizado.

Los resultados que se desprenden de este estudio, plantean la necesidad de realizar
futuras investigaciones sobre desarrollo de las paredes dentro de las Cyatheaceae. Estas
podrian ayudar a entender mejor las distintas etapas de la formacion de las paredes, asi
como la ultraestructura y caracteristicas funcionales de las mismas. De esta manera se
podra comprender el origen, la organizacion e inferir la funcion de los canales y los
cordones constitutivos del perisporio, el significado de la presencia de las superficies
aplanadas en ciertos sectores en Alsophila y la posible participacion de los globulos en
la formacion de la pared.

Para finalizar, las caracteristicas de la ornamentacion y la ultraestructura del perisporio
apoyarian la hipdtesis que la complejidad de la esporodermis estaria relacionada con las
distintas estrategias seguidas por este grupo, en lo que respecta a la dispersion y éxito de

supervivencia de los gametofitos. Por este motivo las caracteristicas de la pared de las
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esporas ponen en evidencia como los helechos arborescentes han respondido a los

ambientes donde habitan.

Filogenia y sistematica

Los caracteres de las esporas, por ser altamente conservativos, podrian ser considerados

de gran importancia en la resolucion de problemas sistematicos y filogenéticos en las

Pteridophyta. Asi lo demuestran los trabajos de Korall & Taylor (2006) y Moran ef al.

(2007), donde compararon la morfologia de las esporas de Selaginella y Elaphoglossum

respectivamente, con las hipotesis filogenéticas mas recientes para cada género.

Los caracteres palinoldgicos utilizados en este trabajo demostraron ser importantes en la

caracterizacion de clados obtenidos en los estudios previos. De esta manera los datos

obtenidos en el presente trabajo aportarian informacion de gran valor para la sistematica

y la filogenia.

Si bien la morfologia y la estructura de las esporas aqui estudiadas no muestran

uniformidad para la familia Cyatheaceae, si ponen en evidencia una homogeneidad

particular para cada género, pudiéndose utilizar como caracteres diagnosticos a ese

nivel:

e Sphaeropteris: lomos bajos con espinas coOnicas largas en el margen. Perisporio con
dos capas, la interna con tres estratos.

e Alsophila: lomos altos y, en muchos casos, crestados. Perisporio con dos capas, la
interna con tres estratos.

e Cyathea: red tridimensional de cordones con los extremos libres que; en algunos
casos se fusionan formando pequefias espinas. Perisporio con dos capas, la interna

con dos estratos.
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Luego de décadas de largas discusiones sobre la delimitacion sistematica de las
Cyatheaceae, los ultimos estudios filogenéticos basados en caracteres moleculares,
morfoldgicos y/o paleontoldgicos (Conant et al., 1994; 1995; 1996; Korall et al., 2006;
2007; Schuettpelz & Pryer, 2007) identifican tres grandes clados: Alsophila, Cyathea y
Sphaeropteris.

Existen dos hipotesis sobre la posicion de estos clados en el esquema filogenético.
Conant et al. (1994; 1995; 1996) presentaron filogenias donde Alsophila aparece como
género basal, a partir del cual se deriva un clado superior formado por Cyathea y
Sphaeropteris. En cambio, Korall et al. (2006; 2007) y Schuettpelz & Pryer (I c.)
encuentran como basal a Sphaeropteris, y como grupos derivados a Cyathea y
Alsophila.

En base a las diferencias encontradas en la ultraestructura del perisporio, sumados a las
caracteristicas de la ornamentacion y la informacion recabada de las ultimas hipdtesis
filogenéticas, se sugiere que existiria una tendencia a la complejizacion del perisporio
en sentido Sphaeropteris—Alsophila.

En el area de estudio, la maxima expresion de las diferencias en la ornamentacion se
pueden observar en S. gardneri, con esporas con lomos bajos y grandes espinas, y 4.
odonelliana, A. setosa 'y A. sternbergii, con esporas con lomos altos. Sin embargo A.
capensis, distribuida en el sur de Brasil y oeste de Africa, constituye un mosaico entre
las dos morfologias. Los datos del presente trabajo, muestran que A. capensis tiene
lomos largos y altos que portan delicadas espinas en el margen. Esta especie estaria
situada, seglin andlisis filogenéticos realizados recientemente (Korall et al, 2007,
Schuettpelz & Pryer, I. c.), entre Sphaeropteris y un clado derivado mayor formado por
Cyathea y Alsophila. Los resultados presentados aportan informacion para resolver la

dudosa identidad de A. capensis y el grupo que forma con otros helechos arborescentes
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que presentan aflebias y apoyan los resultados obtenidos por Korall et al. (2006; 2007)
y Schuettpelz & Pryer (2007).

Estas observaciones se basan en las conclusiones de Liew & Wuang (1976) que,
apoyandose en estudios con microscopios Optico y electronico de barrido, sugieren que
la ornamentacion de las esporas dentro de las Cyatheaceae toma dos rumbos evolutivos
a partir del género basal Sphaeropteris, con espinas. Por un lado aparecen las esporas
“estriadas” (con lomos) caracteristicas de Alsophila, aunque algunas especies presentan
caracteres intermedios con las de Sphaeropteris. Por otro lado describen las esporas de
Cyathea, con depresiones superficiales en el exosporio y un perisporio més delgado.

La homogeneidad encontrada en la escultura y estructura del perisporio de Cyathea
atrovirens, C. corcovadensis, C. delgadii, C. hirsuta, C. leucofolis, C. phalerata, C.
villosa, sumada a caracteres del esporofito, como la morfologia de las escamas de la
base del peciolo, fortalece la teoria del género inclusivo Cyathea sensu Lellinger (1987).
En relacion a la identidad del género Trichipteris (Tryon, 1970; Barrington, 1978) y las
especies del nuevo mundo de Sphaeropteris (excepto el grupo S. horrida), se propone
que estas sean incluidas en Cyathea.

Del analisis de la ultraestructura del perisporio de las especies estudiadas se puede
interpretar que Sphaeropteris presenta caracteristicas simples, expresadas en la capa
externa, donde es muy dificil discernir la ultraestructura. Asimismo la complejidad
ultraestructural observada en Alsophila y la diferente configuracion espacial que
adquieren los cordones en Cyathea, que se ve directamente expresado en la morfologia,
demuestran el caracter derivado de estos dos ultimos géneros.

Analizando en conjunto la morfologia y ultraestructura de las esporas de la familia, se

puede visualizar una tendencia general a la reduccion del nimero de estratos del
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perisporio, la formacion de estructuras ornamentales delicadas y la complejizacion de la

superficie externa del exosporio.

Novedades taxonémicas

Como resultado del andlisis de los ejemplares objeto de estudio de esta tesis, se
comprobd que Alsophila cuspidata (Kunze) D. S. Conant no se encuentra presente en el
Cono Sur, sino que se extiende desde Panama hasta el norte de Bolivia por los Andes.
Esta especie fue citada por Gastony (1973) para Paraguay en base a dos ejemplares:
Balansa 2861 (P, pro parte) y Hassler 120 (presumiblemente en P; S). Este ultimo
representa los ejemplares tipo de Cyathea hassleriana Christ, especie incluida en la
sinonimia de 4. cuspidata por Gastony en 1973.

El andlisis de estos dos ejemplares dio como resultado que pertenecen a Alsophila
sternbergii, especie comin en Paraguay y Brasil, por lo que se incluyd Cyathea

hassleriana dentro de la sinonimia de A. sternbergii (Marquez et al., en prep.).

Paleopalinologia

Si bien no se realizaron estudios paleopalinologicos, los resultados que se desprenden
de esta tesis aportarian informacion de valor para esta disciplina. Un grave problema se
suscita a la hora de realizar asignaciones botanicas al material palinologico fosilizado ya
que, en la gran mayoria de los casos, el proceso de fosilizacion o la violencia de los
métodos utilizados para la recuperacion de material bioldgico de las rocas y sedimentos,
eliminan total o parcialmente el perisporio. Si en los estudios paleontologicos, y sobre
todo bioestratigraficos, la determinacion de las paleoespecies se realiza en funcion de
las esporas que no poseen todas sus paredes, se puede llegar a incurrir en graves errores

a la hora de las reconstrucciones paleoambientales.
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Si bien existen evidencias para incluir dentro de las Cyatheaceae a esporas triletes con
ciertas particularidades (i. e. perforaciones superficiales en el exosporio), la ausencia del
perisporio hace muy dificultosa esta tarea. Observando la gran diversidad morfoldgica
relacionada con el perisporio de las Pteridophyta (Tryon & Lugadon, 1991), se hace
muy dificultosa la tarea de identificar taxa en base solamente al exosporio, ya que
existen otros grupos de helechos que comparten las caracteristicas presentes en esta
pared, por ejemplo Dennstaedtiaceae, Dicksoniaceae, Gleicheniaceae.

En este sentido algunos investigadores han comenzado a realizar trabajos con esporas in
situ (Smith et al., 2003; Cesari, 2006; Shuklina & Polevova, 2007), donde la presencia
de perisporio optimiza las asignaciones y, de esta manera, se robustecen las
reconstrucciones paleoambientales y las teorias sobre el tiempo de aparicion de esta
familia en el registro fosil.

De todas maneras y ante la imposibilidad de encontrar esporas con perisporio, resultan
de ayuda las caracteristicas del exosporio enumeradas en los parrafos anteriores. En las
actuales latitudes hay géneros que comparten el 4rea y, teniendo en cuenta esta
situacion, la exclusion de géneros por las caracteristicas del exosporio podria ayudar a
obtener una aproximacion en la identificacion de estas paleoespecies.

Futuros estudios de la esporodermis de las esporas fosiles, que incluyan trabajos con
microscopio electrénico de transmision, permitirdn aportar mayor informacion para
comprender la ultraestructura de las paredes de las Cyatheaceae e inferir las tendencias

que prosperaron a lo largo de la historia evolutiva de la Familia.
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