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ONTOGENIA DEL ESPORANGIO Y ESPOROGENESIS EN
LYCOPODIUM SAURURUS (LYCOPODIALES)!

Por ALICIA N. SERSIC

SUMMARY

Studies on the ontogenetic development of the sporangium of Lycopodium
saururus Lam., especially in relation to the cytological aspects of the sporangium wall
and sporogenous tissue. New data are added about the dynamic process ending
with the formation of the final sporodermis, There is also an explanation about the
way by which the sporangium opens and expels the spores,

INTRODUCCION

Lycopodiuvm sawrurus liam. es la tnica especie del orden Lyco-
podiales aue habita en Coérdoba. De hébito netamente saxicola, vive
en zonas altas de no menos de 1000 m.s.m. La morfologia del espo-
rofito esta bastante estudiada, no asi la del gamet6fito, el que per-
manece atn desconocido. En efecto, se conoce la morfologia y anato-
mia de la parte vegetativa y, a grandes rasgos, la ontogenia del -
esporangio de esta especie (Rolleri, 1972) ; empero, debido al caracter
comparativo del trabajo, no se han dado muchos detalles de los
cambios citologicos que se producen, En estas paginas se intenta
completar el estudio del desarrollo del esporangio con especial refe-
rencia a los aspectos citologicos tanto de la pared, como del® tejido
arquesporico, en particular sobre el proceso de formacién de paredes
especiales. Se analiza también la topografia del tejido de aceién me-
canica del esporangio, a fin de hallar una explicacion del modo en
que se produce su dehiscencia.

MATERIALES Y METODOS

El material estudiado procede de las Sierras Grandes de la
provincia de Cérdoba, al cual corresponden los siguientes datos de
recoleceion : g

1 Trabajo de Seminario I y II para la carrera de Ciencias Biol6gicas dirigido
por el Prof, Dr. Alfredo E. Cocucci, realizado en la Facultad Ciencias Exactas, Fi-
sicas y Naturales de la Universidad Nacional de Cérdoba. .-
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ARGENTINA. Prov. Cérdoba: Dpto. Punilla. Los Gigantes, 1800 m.s.m., Sér-
sic 70, 10-IV-82 (CORD). - Copina, 1500 m.s.m., Sérsic’ 73, 4-I-1983 (frasco n?
3607, CORD). - Los Gigantes, 2200 m.s.m., Sérsic 74, 18-1T1-1983 (frasco n® 3608,
CORD). - Los Gigantes, 2200 m.s.m., Sérsic 71, 14-V-1983 (frasco n® 3609, CORD).

El material recolectado fue, en parte, herborizado y algunos
fragmentos fueron fijados en FAA, o mezela 3:1 de aleohol etilico
v acido acético glacial. Parte del material fue transplantado a un
ambiente natural en la localidad de 1 Durazno (Dpto. Punilla), a
una altura de 1130 m.sm., el 10-IV-1982, donde se desarrolld con

éxito.

Métodos. — Se efectuaron cortes histolégicos seriados de 12
de espesor, con un micrétomo rotativo tipo Minot. El material fijado
fue preparado siguiendo las técnicas corrientes de inclusion en pa-.
rafina, empleando una serie aleohdlica para la deshidratacion y' xilol-
parafina para la imbibicién (Conn et al., 1960). Los cortes fueron
hechos en esporangios con distinto grado de maduracién. Para los
estadios més jovenes se hicieron cortes longitudinales del &pice del
tallo, mientras due para estadios mas avanzados cada esporangio
con su esporofilo fue separado del vastago. :

En general se coloreé con hematoxilina-safranina-verde perma-
nente, pero también se realizaron tinciones citolégicas especiales para
determinar la naturaleza de ciertos componentes, seglin las siguien-
tes téenicas:

~ Calosa: 1. Azul de anilina (Método con luz ultravioleta). Solu-
- c16n acuosa 0,1 % con fosfato tripotasico 0,1 N. Se trata de un fluo-
rocromo especifico para determinar la. presencia de calosa la cual
fluoresce dando color amarillo. Lias observaciones se hicieron con
microscopio de fluorescencia Zeiss estindar equipado con un filtro
supresor 50 y filtro excitador ITI (Kho and Baer, 1971). 2. Azul
de anilina (Método con luz visible) Solucién de anilina 0,005 % en
alcohol etilico 50 9¢. Al igual que el anterior, es especifico para la
calosa, dandole color azul; este método permite su visualizacién con
microscopio foténico normal (Johansen, 1940). :

- Sustancias pécticas: Téenica del rojo de rutenio. Solucién acuo-
sa de rojo ‘de rutenio 1:5000; es un colorante especifico para sus-
tancias péeticas, tifiéndolas de rosado a rojo (Johansen, 1940).

Celulosa: Se tifie de celeste palido con ‘‘verde permanente’’
(‘““fast green’’). b

Lipidos: Solucién 0,5 % de sudian IV en alcohol etilico 70 %,
calentada a 100° - 110° v filtrada con papel Whatman N¢ 2. (lolorea
a los lipidos de rojo (Jensen, 1962). :
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Lignina: 1. Se tifie fuertemente de rojo con safranina, colorante
usado en los preparados histologicos de rutina. 2. Floroglucina 1 %
en etanol 95 % y acidulada con gotas de C1H 20 %. Para analizar
la topografia de las células epidérmicas del esporangio, se traté la
pared del mismo con este reactivo, el cual tife de rojo a purpura las
paredes lignificadas (Johansen, 1940).

Las coloraciones especiales se complementaron con observaciones
con luz polarizada para poner en evidencia celulosa, mucilagos celu-
l16sicos, y almidén, va aue son sustancias Opticamente activas.

El trabajo se documenta.von esquemas y dibujos originales rea-
lizados en la ayuda de la camara clara. Asimismo se -obtuvieron
fotomicrografias generales v particulares del desarrollo ontogénico
de las células madres de las esporas (C.M.E.) y del esporangio con
distintos métodos de iluminacion.

OBSERVACIONES

Los esporangios comienzan a formarse en el apice caulinar junto
con los primordios foliares. A medida que- el tallo erece, van madu-
rando los esporangios de posicion mas basal, mientras que otros
nuevos se van formando en el apice. Asi es que, en los aproximada-
mente 8 em apicales del tallo, se puede encontrar una secuencia com-
pleta del desarrollo de los esporangios, desde su estado de primordio
hasta el de esporangio dehiscente (Fig. 1G).

Para facilitar las descripciones que siguen se han dlstmﬂuldo
seis estadios principales; que son los que se detallan a continuacién
(Fig. 1 A-E y H-L): 1. Estadio de primordio indiferenciado. — El
primordio del esporangio se presenta como una pequefia protuberan-
cia (producto de divisiones periclinales de un grupo de células epi-
dérmicas), en la porcién basal y adaxial de los esporofilos en forma-
cién. No obstante las células del primordio formaran distintos tejidos,
todas tienen iguales caracteristicas: son péquenas, de paredes muy
delgadas, el citoplasma es relativamente escaso con muy pocos,vaciio-
los y el nticleo es voluminoso con nucléolo visible (Fig. 2B).

2. Estadio de la diferenciacion del tejido arquesporico. — A me-
dida que crece el primordio, comienzan a diferenciarse una porcidn
central: el tejido arquespérico, y una porcién periférica: la pared
del esporangio (Fig. 2C). En este estadio, la pared esporangial
presenta sélo dos capas originadas por divisiones periclinales de la
epidermis. Ambos estratos experimentan divisiones anticlinales que
incrementan el ancho del esporangio. Las células contienen un nftcleo
.grande con la cromatina algo. condensada; el citoplasma, no muy
abundante, alberga pequenios vaciiolos; las paredes celulares, en ge-



Fic. 1. — Lycopodium saururus (A-E, H-L: Sérsic 70; ¥, G y M: Sérsic 71). A-E,
H-L: Cortes longitudinales sagitales por esporangios en estados progresivos de desa-
rrollo. A, B: primordios del esporangio; C-E: estadios en la diferenciacién del
tejido arquespérico; H: diferenciacion de los esporocitos; I: esporangio durante la
meiosis; J: esporangio maduro indehiscente; K, L: esporangios ‘mostrando estados
progresivos en el proceso de dehiscencia; las flechan indican las direcciones en los
movimientos de la pared esporangial; ¥: detalle del 4rea marcada en Iy M mos-
trando una vista superficial del exotecio donde se distinguen 4 zonas, de arriba hacia
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neral son delgadas, pero una mayor actividad Optica en la pared
periclinal externa de la epidermis, pone en evidencia una mayor
deposicion de celulosa en ella.

Bl tejido arquespérico estd formado por células poliédricas, de
nticleos grandes cuya cromatina se presenta menos condensada que
en las células parietales, dado que poseen mayor cantidad de cario-
linfa. El citoplasma es denso y carente de vactioles y las paredes
celulares son muy tenues. Este tejido crece gracias a divisiones celu-
lares que ocurren en todo sentido (Fig. 2 C).

3. Estadio de la diferenciacion de las células madres de las es-
poras (C.M.E.). — Al crecer el esporangio, aumentan las capas de
células de la pared, llegando a contener 5 estratos en la mayor parte
de la superficie (en ciertas areas mas restringidas, puede tener 4 6
6). Bl estrato mas externo se diferenciara en el exotecio® y, el mas
interno, en el tapete (Fig. 2 E).

Ezxotecio: Este estrato presenta células més altas que los res-
tantes; las paredes celulares se hallan un poco méas engrosadas en las
caras periclinales, el nucleo tiende a la posicion basal y, opuesto a
él, hacia la cara externa, hay grandes vactolos rodeados de ‘escaso
citoplasma (Fig. 2 E).

Tapete: Es la capa mas interna de la pared del esporangio. Sus
células son pequeinias, de nucleo grande y citoplasma denso que, en
general, contiene pocos vacholos; las paredes celulares son muy
tenues. Tiene un doble origen. La parte inferior, la que esti en
contacto con las células del pedicelo, se forma por divisiones pericli-
nales de las células parenquimaticas del mismo; el resto del tapete
se origina por divisiones también periclinales pero de la capa mas
interna de la pared del esporangio (Fig. 2 E)

Capas parietales: las células intermedias entre exotecio y tape-
te, presentan paredes muy delgadas, ntcleo bien desarrollado y el
citoplasma, no muy abundante, contiene grandes vactiolos (Fig. 2 E).

abajo zona 1, 2, 3 y 4; G: corte longitudinal por 4pice para mostrar la disposi-
cién de los esporangios en el tallo y la gradual maduracién de los mismos a medida
que se alejan del extremo apical; M: vista frontal de un esporangio indicando la
posicion de las 4 zonas que se pueden distinguir conforme las caracteristicas de
sus células. Aumentos: la escala de 200 u corresponde a A-E y H-L; la escala de
100 s, corresponde a F; la escala de 5 mm corresponde a G.

2 Exotecio es un término poco usado en las descripciones morfolégicas de
Lycopodium, no obstante aqui se lo usard para referirse a la epidermis del espo-
rangio especializada para la accién mecdnica de la dehiscencia,



Fic. 2. — Lycopodium saururus (Sérsic 70). A: esquema de un esporangio en
corte sagital para mostrar,el sector que se representa en los detalles; B-H: detalles
de los cambios citolégicos producidos en la pared del esporangio y tejido arque:-
périco a lo largo de la ontogenia; B: primordio indiferenciado; C: diferenciacién
del tejido arquespédrico, la pared del esporangio presenta sélo 2 capas de células;
D: la pared contiene 4 capas y el tejido arquespérico se separa de ellas; E: dife-
renciacién de las células madres de las esporas, lapared del esporangio tiene 5
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En cortes realizados con esporangios provenientes de material
vivo se hacen evidentes abundantes coloroplastos en las células de
la pared, que si bien en estadios anteriores no se restringian a ningun
estrato en particular, aqui se los encuentra sélo en las células del
exotecio y estratos parietales.

Tejido arquesporico: poco antes de diferenciarse las C.M.E., es
posible ver calosa y algo de almidén en el citoplasma de las células,
y sustanciag péeticas fuera de él, eonstituyendo la capa mas inferna
de la pdred (Fig. 3 A).

Al diferenciarse las C.M.E., .se sep(uan unas de otras-y se re-
dondean adquiriendo forma esférica (IFig. 3 B). Su citoplasma se
caracteriza por carecer de vactliolos y presentar numerosas inclusio-
nes consistentes en vesiculas de calosa rodeando al nficleo, y abun-
dantes granulos de almidén en posicibon mas externa. El niicleo es
denso, en general central y casi no experimenta cambios respecto al
estadio anterior. Entre el plasmalema y la pared celular se deposita
una gruesa capa de sustancias pécticas que alberga grandes glébulos
de lipidos de color amarillento. Finalmente, por fuera de la capa
celulésica de la pared, hay un tultimo estrato translieido, probable-
mente constituido por hemicelulosas.? :

4. Estadio de la ocurrencia de la metosis. — Lia pared del espo-
rangio, incluyendo el tapete, no presenta mayores modificaciones
en este estadio. Las células del exotecio se hacen mias altas, y sus
paredes celulares aumentan de espesor y comienzan a lignificarse.
Los estratos parietales empiezan a aplastarse y el tapete se mantiene
casi sin modificarse (Fig. 2 F).

Los cambios més acentnados se producen en las C.M.E. antes
y durante la meiosis. En. el estado profésico de las células madres el
material de calosa se moviliza hacia la zona periférica, quedando
practicamente en contacto con el plasmalema. El nticleo experimenta
cariocinesis meidtica I (Fig. 3 C) y los dos nficleos resultantes con-

capas de células siendo la mds externa el exotecio, la mds interna el tapete, y las
intermedias los estratos parietales; F: ocurrencia de la meiosis; G: esporas j6venes,
tapete destruido, estratos parietales aplastados y exotecio en vias de diferenciacion;
H: esporangio poco antes de la dehiscencia, con exotecio y esporas maduros y
restos de los estratos parietales; Abreviaturas: c.m.e., células madres de las esporas;
e, exotecio; ep, estratos parietales; es, esporas; m, esporocitos sufriendo la division
meiética; T, tapete; Ta, tejido arquespérico; u, corpascules semejantes a los de

Ubisch.

3 No fue posible realizar pruebas concluyentes que permitiesen saber si estas
sustancias son realmente hemicelulosas; no obstante, por eliminacién, puede infe-
rirse que seguramente se trataria de estos compuestos,

,



Fic. 3. — Lycopodium saururus (Sérsic 71). Formacién y maduracion de las espo-
ras. A: célula poligonal del tejido arquespérico; B: esporocito profdsico mostrando
las capas que conforman su pared; C: ocurrencia de la meiosis I; D: cenocito te-
tranucleado resultado de la meiosis I y comienzo de la citocinesis en la parte su-
perior; E: tétrade recién formada presentando ain la pared celular del esporocito
junto con la capa de calosa originada en el momento de producirse la citocinesis
simultdnea; F: espora madura; Abreviaturas: c, calosa; h, hemicelulosas; /i, glé--
bulos de lipidos con carotenoides; pc, pared celulésica; sp, sustancias pécticas. En
todas las figuras los circulos blancos con hilo en el centro; contenidos en el cito-
plasma de las céulas, corresponden a granulos de almidén, y las vesiculas blancas
sin hilo representan la calosa.
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tintan con la cariocinesis meidtica Il sin que hasta ahora haya ocu-
rrido citocinesis (Fig. 3 D); se obtiene asi un cenocito tetranucleado
con los nucleos dispuestos segiin un arreglo tetraédrico mediante el
auxilio de husos secundarios. A continuacion, comienza a producirse
la citocinesis simultanea mediante la formacién centripeta de paredes
caldsicas; a su formacién contribuyen las vesiculas de ese material
que, ya antes de la cariocinesis, se hallaban en posicién periférica
(Fig. 3 C y D). Todos estos eventos tienen lugar en el interior del
recinto limitado por la compleja pared celular de la C.M.E. cuyos 4
componentes de afuera hacia adentro son: estrato de hemicelulesa,
estrato celuldsico, estrato de sustancias pécticas conteniendo lipidos
vy estrato de calosa.

Concluida Jla citocinesis, las sustancias pécticas se introducen
entre los miembros de la tétrade hasta rodearlos completamente
(Fig. 3 E). En esta etapa sigue habiendo almidén en el citoplasma
de los esporos recién formados, y conviene destacar que la pared ce-
lulésica que rodea a la tétrade se hace cada vez mas tenue e imper-
ceptible. :

5. Bstadio de maduracion de las esporas. — Exotecio: una vez
maduro presenta células de escaso estroma citoplasmico que carece
de cloroplastos, pero posee un sistema vacuolar muy desarrollado; el
nicleo, de posicién interna, es algo méas pequeno que en estadios an-
teriores (Fig. 2 ().

Las células del exotecio, en general, presentan las paredes anti-
clinales gruesas y de contornos sinuosos en vista periclinal. Los en-
grosamientos de estas paredes aumentan - hacia la pared periclinal
interna, que también estd engrosada. En cortes transversales, estos
espesamientos se presentan en forma de ‘‘u’’ ya que la pared peri-
clinal externa se mantiene delgada. HEs importante destacar que no'
todas las células epidérmicas presentan las caracteristicas arites
mencionadas. En efecto, desde la linea de dehiscencia hasta el pedi-
celo, pueden distinguirse 4 zonas que se deseriben a continuacién, en
el orden citado (Fig. 1 1, F y M):

Zona 1: Formada por una hilera de células a ambos lados de la
linea de dehiscencia, constituyendo el borde del estomio. Son células
pequefias, de contorno no sinuoso, con sus paredes engrosadas de un
modo mas o menos uniforme y muy lignificadas en todas sus caras.
Por estas caracteristicas, no participan activamente en la apertura
del esporangio ya que carecen de aceién mecanica.

Zona 2: Agui las células son més grandes, isodiamétricas, de
paredes anticlinales sinuosas, gruesas y lignificadas, y paredes peri-
clinales externas delgadas. Estas células tienen participacién activa
en la dehiscencia después de producida la apertura del esporangio.
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Zona 3: Las células son de contornos sinuosos y alargadas en
sentido longitudinal. Las paredes son algo mas delgadas y menos
lignificadas que las anteriores. Tienen una participaciéon activa en
la dehiscencia; éstas son las células que actian primero y juegan un
papel importante en la apertura del esporangio.

Zona 4: Finalmente, las células de la regién hasal carecen de
sinuosidades, sus paredes se hacen mucho mas delgadas, casi sin lig-
nificar y, lo mismo que las anteriores, son alargadas y se contintian
con el pedicelo.

Tapete y estratos parictales: El tapete se consume cuando las
esporas todavia no estan maduras (entonces, presenta sus células
aplastadas y con escase contenido celular) y termina por desaparecer
totalmente. Durante los estadios finales de desintegracién aparecen,
en el loculo del esporangio, orbiculos muy semejantes a los llamados
““cuerpos de Ubisch’’ en las Angiospermas, quienes a menudo se
hallan adheridos a la pared ~tangencial interna de las células del
tapete. 43 i ‘
Los estratos parietales también se destruyen, pero este proceso
de degradaciéon no es tan acentuado como en el tapete (Fig. 2 G).

Los cloroplastos de las capas parietales también se destruyen,
v el esporangio toma color amarillo debido a la masa de esporas que
contiene.

Esporas: El proceso de maduracién de las esporas trae consigo
profundos cambios no sélo en la parte protopldsmica sino también
en los varios componentes de la pared celular presentes durante la
meiosis. , Sl

En efecto, las esporas recién formadas se rodean de una pared
calosica, originada durante la citocinesis meidtica; poseen un cito-
plasma carente de vactolos, pero conforme van macdurando, se desa-
rrolla un "gran vactiolo que hace aumentar considerablemente el
volumen de la célula (la espora madura tiene un volumen casi 6
veces superior al de la recién formada por division meidtica (Fig.
3y By R, ;

El almidén, presente en el citoplasma durante los estadios ini-
ciales, desaparece mientras que se forma una nueva pared celuldsica
lignificada (interna a la .de calosa) sobre la que se depositard la
esporopolenina que le dard el aspecto definitivo. :

En cuanto a la pared originaria de la célula madre, que se
mantuviera durapte la meiosis, puede decirse que sus 4 componentes
se destruyen gradualmente conforme avanza el proceso de formacién
de la pared propia de las esporas. Esta degradacién tiene sentido
centripeto, siendo las sustancias pécticas y la calosa los tltimos com-
ponentes en desaparecer (Fig. 4). : ;
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Fic. 4. — Lycopodium saururus. Esquema diagramdtice que resume la evolucién de
la pared celular desde un esporocito joven hasta una espora. A: fragmento de la
superficie de un esporocito poligonal mostrando la composicién de su pared celular.
En el citoplasma se han representado solamente vesiculas que contienen calosa.
B: esporocito de contorno esférico, el cemento péctico ya se ha disuelto y las cé-
lulas se presentan separadas unas de otras, Aparece una cubierta translicida hemi-
celulésica (h) por fuera de la pared primaria celulésica (pc). Acumulacién de
lipidos (li) en el grueso estrato péctico (sp). C: comienzo de citocinesis,” durante
la meiosis II. Nétese la degradacion de la pared primaria (pe) y la deposicién - de
un estrato calésico (c¢); D: esporas cuya pared celulésica aigo lignificada (p)
presenta deposiciones de esporopolenina (e) por encima de ella. Para mads dectalles
ver texto. Abreviaturas: a, almidén; c, calosa; e, esporopolenira; h, hemicelulosas;
li, lipidos con carotinoides; p, pared celulésica lignificada; pec, pared celulésica;
sp, sustancias pécticas. Simbologia utilizada: punteado grueso, sustancias pécticas;
punteado fino, estroma citopldsmico; rayado, pared celulésica; negro pleno, lipidos;
negro con estrias blancas, esporopolenina. -

6. Estadio de la dehiscencia del esporangio. — Referente a este
punto, se realizaron algunas sencillas experiencias para observar el
proceso de apertura del esporangio y la liberacion de las esporas.
Dichas experiencias consistieron en’ colocar, bajo el binocular este-
reoscépico  esporangios maduros, pero indehiscentes, bajo condiciones
de iluminacién inténsa y calor, a-fin de provocar la apertura. Estas
experiencias se repitieron con esporangios ya vacios, los eunales fue-
ron hidratados y deshidratados en forma sucesiva para comprobar si
en efecto estos procesos preducian el cierre y la apertura, respecti-
vamente, del esporangio, lo que se pudo confirmar. -

En este estadio la pared del esporangio queda reducida casi
totalmente al exotecio (Fig. 2 H). Las esporas; ya maduras, sélo
deben esperar el momento de la dehiscencia para dispersarse. Al
deshidratarse el esporangio, comienza a ejercerse la accién mecinica
de la zona 3, lo que crigina una aproximacién del horde externo de
las paredes anticlinales; esta acciéon en el conjunto de las células,
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da como resultado un hundimiento de la pared del esporangio en
una franja de la zona central del mismo (Fig. 1 K). Este hundi-
miento de la pared esporangial produce una presion en la masa de
esporas, la que, a su vez, se traslada a la linea de dehiscencia origi-
nando la separacién de las células del borde (zona 1). Se hace ahora
evidente la accion de las células de la zona 2, que producen un in-
cremento en la separacién de los labios del esporangio (Fig. 1 L).

DISCUSION

Existen estudios relacionados con la ontogenia del esporangio
de otras especies del género (Bower, 1894; Goebel, 1880-1881; Pettitt,
1978 ; v otros), pero en ninguno de ellos se describe toda la secuencia
de cambios citolégicos que ocurren a nivel de la pared del esporangio
y del tejido arquesporico. 4

Respecto de L. sawrurus se ha estudiado (Rolleri, 1972) la on-
togenia del esporangio con un criterio semejante al de las otras espe-
cies, es decir aque tampoco hay informacién citologica sobre asuntos
tales como la citocinesis meidtica, la evolucion de las paredes. celu-
lares y el origen de sus componentes:

En lo que sigue, se trataran de interpretar los fenémenos obser-
vados para dar una idea del dinamismo del proceso. Como los
hallazgos mas novedosos comprenden la ontogenia del tejido arques-
porico, se dejara de lado lo referente a la evolucion de la pared del
esporancrio puesto que fue tratado en detalle en el capitulo Obser-
vaciones. :

Todos los materiales presentes en los esporoutog profasicos ju-
gardn un papel muy importante en la construccién de las esporas.
Las hemicelulosas, celulosa, sustancias pécticas, lipidos, almidon v
calosa tienen en este estado inicial, ubicaciones bien precisas. En el
cuadro que sigue se indica la posiciéon de los mismos en los estadios
fundamentales, mostrando - si la ubicacion de los componentes es et
la pared (P), o en el citoplasma (C): asimismo, se da una idea de
su abundancia con cruces ().

CEL. EsporocIiTo EsporocrTo. Esporas

ARQUESP. PROFASICO TELOFASICO JOVENES

Almidén i e C ot G + P
Calosa i 2 G i 2w C : +++ P M
Lipidos — + Honi b ' ks
S. pécticas ++ P +++ P et By {2 + P

Pared celulésica S ++ P =B —
+p By <

Hemicelulosas — T
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Por de pronto, conviene destacar que, hasta ahora, nunca se in-
dic6 la presencia de una pared de sustancias pécticas de posicién
interna a la pared celuldsica de la C.M.E. No se quiere decir con
esto que L. saururus sea una excepeiéon en la naturaleza, sino que
las técnicas empleadas no han permitido evidenciarla. Empero, pa-
rece que por lo menos las Angicspermas carecerian de esa pared, ya
que, en los numerosos estudios realizados, nunca se ha hablado de este
material asociado a los microsporocitos.

Ademas, es notable la asociacion de sustancias péeticas con 11p1-
dos que contendrian carotinoides,* posible reservorio de los precursores
de la esporopolenina que se depositara sobre la pared celulésica lig-
nificada, formando la cubierta definitiva de las esporas. Dicha pared
celulésica, en parte, resultaria homoéloga a la primexina de las An-
giospermas. Lia aparicién de orbiculos semejantes a los de Ubisch en
los estadios finales de la evolucién del tapete, pueden considerarse
como colaboradores para la formaciéon del esporodermo; empero, la
posicion estratégica de los carotinoides dentro.de la pared péetica,
hace que éstos sean los contribuyentes quizds mas importantes a ese
respecto. : i
- Si bien el proceso de esporogénesis de L. saururus tiene muchos
puntos en comun con el similar en Angiospermas, la estrategia em-
pleada para la construccién de las paredes celulares de los esporos
es algo distinta. En Angiospermas la conspicua pared de calosa se
forma por dentro de la pared celuldsica de los esporocitos y ella se
mantiene en las micrésperas hasta el momento en que comienza a
depositarse la esporopolenina cuyo origen se reconoce en el tapete
(Stanley y Linskens, 1974); naturalmente, la pared celulésica ha
desaparecido para entonces. Se ha postulado asimismo, que las pa-
redes de calosa afslan las células durante la meiosis, de modo que
ningtin material nuevo ingresard a las micrésporas hasta que la
pared calésica desaparezca. !

En L. saururus se encuentra que cada esporocito profisico ya
posee practicamente todos los materiales que empleard para construir
la pared de las esporas, incluyendo los precursores de la esporopo-
lenina. Dichos materiales tienen una posicién interna, dentro de la
pared primaria de las C.M.E., es decir que son generados por el
esporocito mismo. Hstos materldles tienen una ublcamon que va cam-
biando segun avanza el proceso.

La pared pécetica actiia como un reservorio para los lipidos que,
como ya se dijo, contendrian los carotinoides precursores de la esporo-

:

4 No se han realizado pruebas histoquimicas para determinar fehacientemente
la presencia de carotinoides; no obstante el color de los lipidos, sumado a su po-
sicién estratégica respecto del esporodermo y al hecho de que estos materiales son
consumidos durante el proceso, sugieren que se trate de carotinoides,
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polenina. Dichos materiales seran empleados recién cuando comience
a disolverse la pared de calosa que se formé duraunte la citocinesis
simultanea al final de la meiosis.

La calosa se observa dentro del citoplasma de los esporocitos ya
en la profase pero recién sera vertida fuera del plasmalema durante
la citocinesis meiética.

Las substancias pécticas que rodean a los esporocitos se mantie-
nen hasta finalizado el proceso de maduracién, pero particularmente
en la zona del polo proximal de los esporos. Su accién es, en cierto
modo, equivalente al papel que juega la calosa en la esporogénesis
de Angiospermas, en el sentido de que este estrato es el que aisla a
los esporocitos y tétrade de la influencia del tapete.

El almidén constituye el compuesto que sirve como materia pri-
ma para la formacién de dos sustancias bien distintas, que son: los
lipidos acumulados en la pared péctica y, mas tarde, los mondmeros
que construiran la primexina. Abonan esta idea la reduccién de al-
midon entre el pasaje de C.M.E. a espora joven, cosa que se ha visto
en otras plantas mediante osfudlos ultrastructurales (Bell and Shef-
field, 1979: 401).

Si se establece una comparacion entre el mecanismo de la esporo-
dermogénesis en Angiospermas v Lycopodium, parece evidente que
el de Angiospermas permite una gran participacion del tapete en
favor de una mayor especializacion de los esporos, quienes transfie-
ren a aquél parte de sus funciones, tal como ocurre con la deposicion
de la esporopolenina. .

Por el contrario, dicho- mecanismo en Lycopodium se basa casi
exclusivamente en la actividad de los esporocitos; es decir que se
trata de un sistema mas cerrado donde poco o casi nada, se delega
al tapete; en otras palabras, constituiria un sistema méas primitivo
que el anterior. j

CONCLUSIONES

La ontogenia del esporangio de L. saururus ain no estd total-
mente esclarecida, pues son muchos y muy variados los estudios que
se pueden hacer sobre este tema. En este trabajo se aportan nuevos
conocimientos que contribuyen a ampliar las ideas que se tienen hasta
este momento sobre el desarrollo ontogenético del esporangio. A con-
tinuacién se enumeran las nuevas contribuciones quc se discuten en

las paginas precedentes.

1. Esporocitos ‘con una pared celular formada por 4 capas de
sustancias distintas, generadas por su propia actividad metabdlica;
éstas son de afuera hacia adentro: hemicelulosas, eelulosas, sustancias
pécticas con glébulos de lipidos y calosa
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2. Por primera vez se cita la presencia de una pared de sustan-
cias pécticas por dentro de la pared celulésica de los esporocitos.

3. Se senala por primera vez la presencia de grandes glébulos
de lipidos que llevarian disueltos los precursores de la esporopolenina,
todo lo cual se halla inmerso en las sustancias pécticas.

4. Se da a conocer el caracter simultdneo de la citocinesis en la
formacion de las tétrades.

5. Se propone una explicaciéon de cémo se forma la exina de
las esporas, a partir de materiales elaborados por el esporocito antes
de la ocurrencia de la meiosis, lo cual reduciria la participaciéon del
tapete. Se indieca asimismo la secuencia en el empleo de los distintos
materiales acumulados en la pared o el citoplasma del esporocito.

6. Se demuestra cuales son los mecanismos de dehiscencia del
esporangio y de expulsiéon de las esporas. y
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