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Resumen.

Se comentan brevemente algunos aspectos relacionados con la forma, tamafio, estructura y
ormnamentacioén de las esporas de pteridéfitos, destacando el interés que presentan desde el punto de vista
biolégico, taxonémico y filogenético.
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Summary.
From a general point of view some features concerning shape, size, structure and ornamentation of
pteridophytes’ spores are treated, pointing out their biological, taxonomical and phylogenetic value.
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INTRODUCCION.

Los caracteres relacionados con las esporas de pteridéfitos no han sido tomados en
consideracién con fines taxon6micos hasta tiempos relativamente recientes (cf. BROWN, 1960);
es a partir de la década de los 50 cuando los estudios palinolégicos sobre pterid6fitos empiezan a
incrementarse, obteniéndose resultados cada vez m4s satisfactorios gracias al perfeccionamiento
de los medios de observacion. El uso del microscopio electrénico de barrido se ha generalizado para
el estudio de 1a ornamentacién de las esporas, y el microscopio electrénico de transmision ha sido
un instrumento imprescindible para conocer la génesis y ultraestructura de las paredes que integran
la esporodermis.

Los caracteres esporales han servido también en ocasiones para establecer posibles
relaciones filogenéticas entre tdxones de diferentes rangos, y han permitido detectar anomalfas en
los procesos reproductivos de algunas especies, fundamentalmente en relacién con la hibridacién

y apogamia.



40 C. Prada

En términos generales, cada especie de pterid6fito presenta un esporotipo fijo, dentro de
ciertos limites, y muchas veces caracterfstico hasta el punto de poder diferenciar las especies de
algunos géneros utilizando casi exclusivamente los caracteres esporales.

Desde el punto de vista taxon6mico, los caracteres més relevantes son los que se refieren
a la forma, tamafio, estructura y ornamentacion de las esporas.

FORMA.

En los pterid6fitos se encuentran dos tipos bésicos de esporas, unas con simetrfa radial
(esporas triletas o tetraédricas), y otras con simetrfa bilateral (esporas monoletas). En ambos casos
presentan una abertura tinica o lesura situada en la cara proximal, que en las esporas triletas es
trirradiada, formada por tres brazos que convergen en el polo proximal, mientras que en las
monoletas es linear. Estas dos formas se originan por la diferente orientacién de los planos de
division de la célula madre de las esporas y por la diferente disposicién de 1as esporas en la tétrade.

Las esporas triletas son las mds frecuentes en la mayor parte de las familias de pteridofitos
y parecen corresponder al tipo m4s primitivo.

A estos dos tipos bésicos hay que afiadir las esporas esferoidales de Equisetum, que tienen
la peculiaridad de poseer eldteres; inicialmente se pensé que eran aletas, pero LUGARDON (1975)
indica que presentan una abertura casi circular pr6xima al punto de insercién de los eldteres,
formada por el adelgazamiento a ese nivel de las dos capas del exosporio y con un obturador
subapertural en forma de lente biconvexa, de 1a misma naturaleza que el exosporio.

Las esporas triletas pueden tener diversas formas; su contomo en vista polar (amb) varfa
de circular a mé4s o menos triangular, con estados intermedios. NAYAR & DEVI (1966) ilustraron
las posibles formas de estas esporas atendiendo al contorno, tanto en vista polar como ecuatorial.
En las esporas monoletas se observan también formas variadas; NAYAR & DEVI (1964),
intentando establecer una terminologia precisa para las descripciones esporales, indicaron como
formas mds frecuentes de esporas monoletas las ovadas, oblongas y elfpticas, refiriéndose al
contorno en vista polar, y las plano-convexas o céncavo-convexas, cuando se observan en vista
ecuatorial longitudinal,

Un género dado tiene como cardcter fijo el tipo de espora (monoleta o trileta), salvo en
algunos casos como Lindsaea, Gleichenia, Vittaria, Antrophyum y Loxogramme, donde aparecen
ambas formas, dependiendo de las especies (cf. TRYON & TRYON, 1982; WAGNER, 1985).
En relacién con el tipo de espora hay que sefialar que en algunas especies se han detectado
ocasionalmente, o con frecuencia, esporas monoletas entre las tipicas triletas de 1a especie y a la
inversa.

NAY AR & DEVI (1965) encontraron muchas esporas monoletas mezcladas con las triletas
de Ctenopteris brevivenosa ; en este mismo género WAGNER (1985) sefiala la presencia de
esporas bilaterales, lamayorfamonoletas, pero otras con unalesuratrirradiada algo modificada. As{
mismo, DEVI (1974) encontr6 que en plantas cultivadas de Pteris longifolia se formaban, junto
con las esporas normales triletas, algunas monoletas; a lo largo de tres afios consecutivos el
porcentaje de esporas monoletas se fue incrementando, fenémeno que fue interpretado como una
posible mutaci6én inducida por el cultivo, que pone de manifiesto una tendencia evolutiva hacia la
transformacién de esporas triletas en monoletas.

En sentidoinverso, CHANDRA (1973) observ6 gran nimero de esporas triletas mezcladas
con las tfpicas monoletas de Lastrea tenericaulis, asf como varias formas esporales intermedias;
segiin este autor, la presencia de esporas triletas en esta especie, considerada como primitiva en la
familia Thelypteridaceae, podria apoyar la hipétesis de una relacion filogenética con Cyatheaceae.
Estas alteraciones en el tipo de esporas que implican irregularidades en la forma general y en la
lesura, se han encontrado con frecuencia en especies apégamas y en ciertos hibridos; WAGNER
& al. (1986) describen algunos de los sfntomas esporales y esporangiales por los que se pueden
detectar hifbridos interespecificos, como son la aparicién de esporangios pequefios y mal
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desarrollados, esporas colapsadas o arrugadas, muy variables en la forma, a veces dobles y
conectadas por un istmo, generalmente oscuras, con protoplastos diminutos 0 muy grandes y
perisporio casi siempre muy desarrollado. Asf{ mismo, resulta un cardcter especialmente 1til en
muestras que ya han descargado las esporas, la aparicién en los esporangios de los hibridos de
dep6sitos de glébulos de material oscuro cuyo color recuerda a la sustancia del perisporio.

Enestos hibridos, aparentemente estériles debido ala meyosis irregular que origina esporas
abortivas, se ha visto que la capacidad de germinacién de esas esporas, en géneros como Dryopteris
0 Asplenium, puede resultar inesperadamente alta. WHITTIER & WAGNER (1971) realizaron un
estudio detallado en un grupo de hibridos de Dryopteris, algunos de 1os cuales resultaron fértiles,
posiblemente debido a la formacién de esporas viables no reducidas. En estos casos es frecuente
que los gamet6fitos originados sean capaces de producir esporéfitos apégamos, y también puede
ocurrir que se formen en ellos anteridios funcionales cuyos espermatozoides se ha comprobado que
intervienen en el retrocruzamiento con uno de los parentales, proporcionando una interesante via
de formacién de nuevos tdxones (MORZENTI, 1962; GASTONY, 1986).

La formaci6n de diplésporas por diversos mecanismos, tiene una gran importancia en la
especiacion de ciertos grupos de pterid6fitos, particularmente en relacion con los fenémenos de
poliploidfa y apogamia.

Finalmente, sefialaremos que el fracaso en la formacién de esporas viables no siempre se
debe a la hibridacion; KANAMORI (1969) y WAGNER & al. (1986) indican que puede haber
factores genéticos, como la aparicién de mutantes, que influyen en la formacién de esporas
abortivas, 0 bien, pueden ser factores ambientales como un cambio brusco de temperatura 0 un
perfodo extremadamente seco durante la esporogénesis, 10s que condicionen en una especie sexual
normal la aparicién de esporas abortivas.

TAMANO.

Habitualmente las esporas de una especie poseen dimensiones més 0 menos uniformes, y
las medidas presentan una curva de distribucién normal.

Al analizar la literatura disponible referente a las esporas de pterid6fitos se observa que en
muchas ocasiones los autores no especifican en qué posicién consideran las esporas para efectuar
las medidas, ni tampoco si en ellas incluyen o no el perisporio; l1a falta de método estandarizado en
el medio de montaje y en la realizacion de 1as medidas ha planteado serias dificultades al comparar
los datos ofrecidos por diferentes autores. Este problema ya fue puesto de manifiesto, entre otros,
por LOVIS (1964) quien, al estudiar los tamarfios esporales en el complejo europeo de Asplenium
trichomanes, encontr6é un 30% de discrepancia entre sus datos y los aportados anteriormente por
MEYER (1962).

A diferencia de lo que ocurre con el estudio del polen, l1a acetolisis no sucle aplicarse a las
esporas de helechos, salvo en algunos trabajos especificamente palinol6gicos, con el inconveniente
de que en muchos casos el perisporio se destruye, se fragmenta o se desprende durante el proceso
acetolitico. Las medidas de las esporas acetolizadas y no acetolizadas pueden variar; segin indican
NAYAR & DEVI(1964), en la familia Aspidiaceae 1a acetolisis provoca unincremento de tamafio
en las esporas de algunas especies, siendo este incremento un cardcter aparentemente especifico
determinado por la diferente estructura de las paredes esporales en cada especie. En otros grupos
las medidas no se ven afectadas por el tratamiento.

El aumento de tamaiio de las esporas en una especie dada o en un grupo de especies, puede
estar en relacién con dos situaciones, la poliploidfa y la adaptaci6n a ciertos medios ecol6gicos
(WAGNER, 1974). En cuanto a la poliploidfa, hay en la actualidad numerosas evidencias en
diferentes géneros de que el tamario esporal aumenta con el nivel de ploidfa, si bien puede ocurrir
que dos especies diploides de un mismo género tengan tamarios esporales muy diferentes, como se
ha visto en Dryopteris (BRITTON, 1968); esto puede deberse a diversos factores entre 1os cuales
BARRINGTON & al. (1986) mencionan la adaptacién a la dispersion, razones nutricionales, 0
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factores ambientales, porlo que el tamafio esporal estd determinado, al parecer, no s6lo por el nivel
de ploidfa sino también por la biologfa reproductiva y el régimen ambiental de cada taxon.

No es frecuente que los datos de los tamafios esporales incluyan anélisis estadfsticos, que
son particularmente ttiles en los complejos poliploides, sobre todo cuando las diferencias
morfolégicas entre los tdxones no son muy marcadas, como ocurre habitualmente con los
autopoliploides y sus ancestros diploides. La aplicacién de métodos estadfsticos al estudio de tres
complejos de especies pertenecientes a tres familias distintas de pterid6fitos ha permitido concluir
a BARRINGTON & al. (1986), entre otras cosas, que los tamafios esporales de los poliploides
dependen del tamafio celular de los progenitores diploides y del nivel de ploidfa.

As{mismo, sostienen que se puede predecir el tamafio esporal de un alotetraploide a partir
de los tamafios conocidos de sus progenitores diploides, multiplicando la media de los dos
volimenes esporales por una constante que refleja el incremento en volumen o en dimensién linear
debido a 1a poliploidfa, aceptando que la duplicacién en el nimero de cromosomas provoca una
duplicacién del volumen celular.

En sentido inverso, en aquellos complejos en los que se conocen las dimensiones esporales
de un tetraploide y de uno de sus progenitores diploides podria inferirse el tamafio esporal del
diploide desconocido implicado en el origen de ese poliploide.

Los indicios que pueden proporcionar estos datos acerca de las posibles relaciones entre
los miembros de un complejo de especies no son desdefiables, si se tiene en cuenta que son datos
f4ciles de obtener, accesibles cuando se estudia material de herbario y cuyo an4lisis puede conducir
al planteamiento de hipétesis de trabajo mejor orientadas en aquellos complejos de especies ain
no bien conocidos.

Al igual que ocurre con la forma, la presencia de esporas extremadamente variables en
tamafio puede ser un sfntoma de hibridacién, e igualmente se ha comprobado que las especies
apOgamas son mds irregulares que las sexuales.

En relacién con los tamafios esporales sefialaremos, por ultimo, que en el género
monotfpico australiano Platyzoma, de esporas triletas, se encuentra habitualmente una distribucién
bimodal en los didmetros ecuatoriales de las esporas; las de menor tamafio, producidas en mimero
de 32 por esporangio, originan gamet6fitos masculinos filamentosos, mientras que las més grandes
(aproximadamente el doble que las anteriores), originan gamet6fitos espatulados que inicialmente
son femeninos, si bien pueden llegar a producir anteridios en una fase méds avanzada de su
desarrollo. La incipiente heterosporia de este género, junto con la presencia de hojas trimorficas,
sirvieronde base a TRYON & TRYON (1981) para situarlo en una tribu separada (Platyzomateae)
dentro de la familia Pteridaceae ; este tratamiento sistemético se ha visto reforzado con los
resultados del estudio de flavonoides por WOLLENWEBER & al. (1987).

ESTRUCTURA.

El conocimiento de 1a génesis y estructura de las paredes esporales ha experimentado un
avance considerable en los udltimos veinte afios, gracias a los trabajos de GULLVAG (1968),
PETTITT (1971, 1979), ROBERT & al. (1973) y LUGARDON (1972, 1974, 1975), entre otros;
este dltimo autor ha estudiado detalladamente la ultraestructura de la esporodermis en especies
representativas de todos los grupos de pteridéfitos, aportando una terminologfa precisa para la
descripcion de las paredes esporales.

En sfntesis, los resultados obtenidos hasta el momento permiten afirmar que, en general,
las esporas de los pteridofitos tienen la esporodermis formada por tres paredes, exosporio,
perisporio y endosporio.

El exosporio es la pared principal de la espora, acetorresistente, continua y con una
diferenciacién apertural en la cara proximal; es la pared que se organiza en primer lugar tras la
meyosis, salvo en el caso de l1as micrésporas de algunas especies de Selaginella e Isoetes en las
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que existe otra pared, el paraexosporio, més externa y cuya formacion se inicia antes que la del
exosporio y acaba simultineamente.

Los estudios realizados en Botrychium lunaria por PETTITT (1979) revelan que la
morfogénesis de esta pared lleva consigo 1a formacién de varios depdsitos distintos, el primero de
los cuales se produce por actividad de 1a propia célula, al parecer mediante laincorporacién y fusién
de vesfculas procedentes del aparato de Golgi, y los otros, por actividad del periplasmodio
resultante de la degradacién del tapete, que proporciona materiales para la elaboracion de la pared
esporal,

Enlamayorfade los pterid6fitos el exosporio es liso por tener un espesor constante, o puede
estar muy débilmente omamentado; los casos de exosporio fuertemente omamentado se interpretan
como indicio de mayor especializacion. El perisporio es la pared més externa; en ciertos casos es
acetorresistente mientras que en otros se destruye con la acetolisis o es afectado en mayor o menor
medida. Es frecuente que se separe ficilmente de la espora, por completo o en fragmentos.

El término perisporio se aplicé en principio a la cubierta esporal mas o menos desprendida
del cuerpo de 1a espora, que tenfa un aspecto semejante a un saco; es una pared extraordinariamente
variable, a veces muy voluminosa, a veces muy tenue, lo que hace que en ocasiones pueda pasar
desapercibida.

Al igual que el exosporio, el perisporio estd formado por esporopolenina; la elaboracion
de esta pared comienza siempre después de que el exosporio ha terminado de organizarse y, en la
mayor parte de los casos, es responsable de 1a ornamentacién caracterfstica de cada especie. Parece
ser general que el perisporio deriva directamente del periplasmodio.

GOMEZ & WALTER (1980) detectaron en algunos especimenes de Macroglossum alidae
la presenciade un tipo de esporas especiales mezcladas con las normales de 1a especie; tales esporas,
a las que denominaron angiésporas, tenfan un aspecto semejante a las normales, pero estaban
encerradas en una pared externa de iguales caracterfsticas morfol6gicas que el perisporio, dando
laimpresion de que éste era doble. El mismo fenémeno lo han observado en Botrychium pero ain
no se conoce su significado biolégico ni si las angidsporas pueden aparecer en helechos
leptosporangiados.

El endosporio es una pared de poco espesor y se destruye con la acetolisis, por ser de
naturaleza celulésica. Estd presente s6lo en las esporas maduras de algunos pteridéfitos y
concretamente en las filicfneas, esta pared no se forma hasta las primeras fases de la germinacién
esporal, por lo que las esporas maduras de este grupo no poseen ninguna pared organizada entre el
exosporio y el citoplasma de la espora. En Ophioglossales, Osmundales, Hymenophyllaceae 'y
Psilotales se ha observado (LUGARDON, 1975) la presencia de una pared infraexosporal, el
pseudo-endosporio, que ocupa el lugar del endosporio pero que no tiene la funcién de éste en el
momento de l1a germinacién.

Los trabajos de LUGARDON (1974, 1975) han puesto de manifiesto que los datos que
proporciona la ultraestructura de las paredes esporales tienen un valor considerable desde el punto
de vista filogenético, y su ontogenia puede ser, en algunos grupos de especies, un indicador més
fiable de las relaciones sistemdticas entre especies que la propia omamentacién de la espora
(RANKER, 1989).

ORNAMENTACION.

Entendemos por omamentacion el conjunto de los elementos esculturales que recubren la
parte externa de la espora. Actualmente se dispone de datos precisos en un elevado nimero de
géneros de pterid6fitos gracias al empleo generalizado del microscopio electrénico de barrido.
Como ya se ha sefialado, la omamentacién de las esporas estd determinada, en la mayor parte de
los casos, por el perisporio.

En condiciones normales, cada especie tiene una omamentacién peculiar, y l1as variaciones
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enel espesor y relieve superficial que se encuentra a veces en una muestra dada hay que atribuirlas,
generalmente, a que representan diferentes estados en 1a maduracién del perisporio.

En algunos casos se han sefialado diferencias en la omamentacion de las esporas de ciertas
especies. HILL (1979) encontr6 en diferentes especifmenes de Anemia oblongifolia (subgen.
Anemia) dos ornamentaciones esporales distintas, una de ellas mds pr6xima a la que poseen las
especies incluidas en el subgen. Coptophyllum ; esta variacién en la ornamentacién esporal, junto
con algunas diferencias en los caracteres vegetativos de las plantas, hacen suponer al autor que se

trata de un complejo en el que posiblemente hay més de una especie. Una situacién semejante
comentan PRADA & al. (1990) en Asplenium serra, indicando que es necesario revisar un mayor

nimero de muestras de este grupo para explicar adecuadamente el fenémeno.

TRYON (1971) en su estudio sobre Thelypteris palustris observé también gran
variabilidad en la omamentacion esporal de esta especie, lo que fue atribuido a las adaptaciones
estructrurales de las esporas a las diferentes condiciones ecolégicas o climéticas a lo largo del

amplio rango geogréfico de este taxon.
Igualmente, HICKEY (1986), refiriéndose a 1a omamentacién de las megédsporas de las

especies neotropicales de Isoetes, menciona ciertos casos de polimorfismo infraespecifico, algunos
de los cuales representan una variacién clinal debida a factores geogréficos o ecolégicos mientras
que otros, més dificiles de interpretar, suponen una variacién en poblaciones individuales, en una
misma planta o incluso en un mismo megasporangio.

Estas observaciones subrayan la necesidad de efectuar estudios palinolégicos detallados
de cada taxon a partir del andlisis de gran nimero de poblaciones en diferentes puntos de su 4rea
de distribucién, a fin de precisar los lfmites de variacién esporal que pueden presentar las distintas
especies.

Los tipos de ornmamentacién que aparecen en el conjunto de los pteridofitos son
enormemente variados y, en ciertos casos, resulta diffcil su descripcién, no s6lo por la complejidad
que pueden presentar, sino también por la ain escasa terminologfa disponible, que en su mayor
parte estd tomada de la que se aplica al polen. En este sentido, hay que alabar el esfuerzo de sintesis
que suponen trabajos como el de FERRANINI & al. (1986), quienes aportan un glosario de
términos palinolégicos referentes a esporas de pteridéfitos que, sin duda, resulta de gran utilidad.
Las caracterfsticas de la ornamentacién del perisporio se utilizan habitualmente con fines
taxonémicos; son numerosos 1os ejemplos en los que se comprueba la validez de estos caracteres
para diferenciar especies dentro de un género y para evidenciar las afinidades de los géneros dentro
de una familia. Asf mismo, han servido para apoyar la ubicacién de algunos géneros en familias
diferentes a las que tradicionalmente estaban asignados, como es el caso del género Cosentinia,
recientemente segregado de 1a familia Sinopteridaceae, debido fundamentalmente a que presenta
una morfologfa esporal méds pr6xima a la de Hemionitidaceae, en la que actualmente se incluye
(PICHI SERMOLLI, 1985).

De todo lo anterior se puede concluir que los datos obtenidos del estudio palinol6gico en
pteridéfitos suponen una aportacién muy apreciable, tanto desde el punto de vista taxonémico
como filogenético, por lo que el interés creciente que este tipo de estudios ha suscitado entre los
pterid6logos est4, a nuestro juicio, plenamente justificado.
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