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Resumen

La familia Polypodiaceae es una de las mas diversas dentro del grupo de los
helechos, se divide en seis subfamilias de las cuales tres se presentan en México,
Grammitidoideae, Loxogrammoideae y Polypodioideae, esta Ultima es la mejor
representada en el pais, y aunque su circunscripcidon taxonomica ha variado
recientemente, aun persisten problemas en la delimitacién de sus géneros.

Los estudios anatémicos del peciolo han mostrado su importancia en la
resolucién de problemas taxondémicos, por lo que el objetivo de este trabajo fue
realizar el estudio anatémico descriptivo y comparativo de las regiones basal, media
y apical del peciolo de 8 géneros y 15 especies pertenecientes a la subfamilia
Polypodioideae (Polypodiaceae): Campyloneurum amphostenon, C. costatum,
Microgramma lycopodioides, M. percussa, Niphidium crassifolium, Pecluma alfredii
var. cupreolepis, P. ferruginea, Phlebodium decumanum, Pleopeltis astrolepis, P.
madrensis, P. thyssanolepis, P. villagranii, Polypodium hartwegianum, P. puberulum
y Serpocaulon dissimile, con el propésito de identificar caracteres que puedan ser
Utiles para mejorar su delimitacion taxonOmica. Para lo anterior se elaboraron
preparaciones permanentes de cortes transversales, a partir de muestras de
ejemplares recolectados en diferentes localidades, las cuales fueron procesadas con
la técnica de inclusién en parafina y tefiidas con safranina-azul astra. Asi mismo, se
realizaron pruebas histoquimicas para conocer la naturaleza quimica de los tejidos y
sus contenidos. Los cortes fueron observados, analizados y fotografiados. La

informacion obtenida fue utilizada para elaborar las descripciones anatdmicas de las
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distintas regiones del peciolo de cada una de las especies, y realizar dos analisis
numericos uno de agrupamientos y otro de componentes principales.

Todas las especies estudiadas presentaron como caracteristicas comunes:
una epidermis uniestratificada, un sistema de aeracion, un cortex diferenciado en
externo e interno y haces vasculares con distribucion tipo Polypodium. No obstante,
también se encontraron variaciones en algunos de los caracteres como: el contorno
del peciolo, el tipo de derivados epidérmicos, la presencia o no de nectarios y de alas
0 aeroforos, las caracteristicas del cortex externo del cual se determinaron cuatro
tipos, el numero de haces vasculares y las caracteristicas de la banda
circumendodermal. Los resultados confirmaron la utlidad de la informacion
anatdmica en la delimitacion y determinacion de los taxa, ya que permitieron
distinguir a los géneros y a la mayoria de las especies. También se discuten y
comparan los resultados con lo reportado para otras especies de la subfamilia, y se
incluyen dos claves de identificacion, una a nivel genérico y otra a nivel especifico

elaboradas con base en los caracteres anatomicos del peciolo.
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Abstract

The Polypodiaceae family is one of the most diverse among the group of ferns,
which is divided into six subfamilies, three of them Grammitidoideae,
Loxogrammoideae and Polypodioideae occur in Mexico. The latter is the best
represented in this country, and although its taxonomic circumscription has varied
recently, the problems in the taxonomic delimitation of its genera are even present.

The anatomical studies of the petiole are important in the resolution of
taxonomic problems, hence the objective of this work was to perform the descriptive
and comparative anatomical study of the basal, middle and apical regions of the
petiole of 8 genera and 15 species of the subfamily Polypodioideae (Polypodiaceae):
Campyloneurum amphostenon, C. costatum, Microgramma lycopodioides, M.
percussa, Niphidium crassifolium, Pecluma alfredii var. cupreolepis, P. ferruginea,
Phlebodium decumanum, Pleopeltis astrolepis, P. madrensis, P. thyssanolepis, P.
villagranii, Polypodium hartwegianum, P. puberulum and Serpocaulon dissimile, in
order to recognize useful characters and to attempt to improve their taxonomic
delimitation. For this purpose, permanent slides of cross-sections were made, from
samples of specimens collected from different localities, processed with the paraffin
inclusion technique and stained with safranin-astra blue. Histochemical tests were
performed to know the chemical nature of the tissues and their contents. The cuts
were observed, analyzed and photographed. With the information obtained the

anatomical descriptions of the different regions of the petiole of each species were
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elaborated, and two numerical analyzes were carried out, a cluster analysis and a
principal component analysis.

All species analyzed share common characteristics: as unistratified epidermis,
an aeration system, cortex differentiated in external and internal, and vascular
bundles with Polypodium type distribution. However, there was also variation in some
of the characters, such as: the outline of the petiole, the type of epidermal derivatives,
the presence of nectaries, of wings or aerophores, the characteristics of the external
cortex of which four types were determined, the number of vascular bundles, and the
characteristics of the circumendodermal band.

The results confirmed the usefulness of anatomical information in the
delimitation and determination of taxa, since they allowed to distinguish genera and
most species. The results also are discussed and compared with what is reported for
other species in the subfamily, and two Identification keys were constructed, one a

generic level and another specific level based on anatomical characters of the petiole.
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Introduccién

Los helechos forman parte del grupo de plantas vasculares que se reproducen
por esporas; se les puede considerar parte de las traqueofitas primitivas que
precedieron a las gimnospermas y a las angiospermas (Reyes y Pérez-Garcia,
1998). A nivel mundial las pteridofitas (helechos y licofitas) estan representadas por
11 916 especies, agrupadas en 337 géneros y 51 familias (Bharati et al., 2013; PPG
I, 2016), de las cuales, la familia Polypodiaceae J. Presl & C. Presl, es una de las
mas diversas, ya que, como se circunscribe actualmente, comprende 1 652 especies
distribuidas en 65 géneros y seis subfamilias: Drynarioideae Crabbe,
Grammitidoideae Parris & Sundue, Loxogrammoideae H. Schneid., Microsoroideae
B. K. Nayar, Platycerioideae B. K. Nayar y Polypodioideae Sweet (PPG I, 2016).

Los representantes de esta familia se distribuyen en todo el mundo,
principalmente en las zonas tropicales y subtropicales de Asia (Hovenkamp, 1998).
La mayoria de las especies son plantas epifitas o epipétricas y unas pocas terrestres;
presentan rizomas horizontales cortos a largamente-rastreros, dictiostélicos,
cubiertos con escamas; peciolos articulados cerca de su base o no articulados, con
un corto filopodio; laminas monomorficas o dimorficas, en su mayoria simples a
pinnatifidas o 1-pinnadas (raramente mas divididas), glabras, con pelos, escamas o
glandulas; las venas a menudo anastomosadas o reticuladas, a veces las aréolas
con venillas incluidas, o venas libres; soros abaxiales exindusiados (raramente
marginales), redondos, oblongos o alargados, elipticos, o esporangios acrosticoides,

profundamente embebidos y cuando jévenes cubiertos por escamas deciduas;



esporangios por lo general largamente pedunculados, con parafisos en la capsula o
sobre el receptaculo; esporas monoletes, hialinas a amarillentas, perina
generalmente delgada, ligeramente alada o crestada; en su mayoria X= 35, 36, 37,
entre otros (Smith et al., 2006b).

En México la familia Polypodiaceae esta representada por tres subfamilias: 1)
Grammitidoideae, con 13 géneros: Alansmia M. Kessler, Ascogrammitis Sundue,
Ceradenia L. E. Bishop, Cochlidium Kaulf., Enterosora Baker, Galactodenia Sundue
& Labiak, Lellingeria A. R. Sm. & R. C. Moran, Leucotrichum Labiak, Melpomene A.
R. Sm. & R. C. Moran, Moranopteris R. Y. Hirai & J. Prado, Mycopteris Sundue,
Stenogrammitis Labiak y Terpsichore A. R. Sm.; 2) Loxogrammoideae con
Loxogramme (Blume) C. Presl; y 3) Polypodioideae con 8 géneros: Campyloneurum
C. Presl, Microgramma C. Presl, Niphidium J. Sm., Pecluma M. G. Price, Phlebodium
(R. Br.) J. Sm., Pleopeltis Humb. & Bonpl. ex Willd., Polypodium L. y Serpocaulon A.
R. Sm. La mayor parte de las 129 especies de Polypodiaceae presentes en el pais

(70%), pertenecen a esta Ultima subfamilia (Mickel y Smith, 2004; PPG I, 2016).



Antecedentes y justificacion

Entre los caracteres utilizados tradicionalmente en la clasificacion de los
helechos, estan los proporcionados por la anatomia del rizoma y del peciolo, el
patron de venacion de la lamina, el tipo de indumento, el tipo de esporas y su
ornamentacion, el tipo de esporangios, la capacidad esporangial, la posicion y forma
del anillo del esporangio, el nimero cromosémico, la morfologia de gametofitos y los
caracteres anteridiales y arquegoniales (Smith et al., 2008).

El estudio de la estructura interna de la planta se ha empleado en el
reconocimiento de géneros y especies, sobre todo cuando la identificacion basada
s6lo en las caracteristicas morfolégicas externas es complicada (Metcalfe y Chalk,
1950; Ogura, 1972), habiéndose generado a lo largo del tiempo numerosos trabajos
sobre el tema (Gwynne-Vaughan, 1901; Chrysler, 1910; Walker, 1968; Sen y Sen,
1971; Ogura, 1972; White, 1974; Velazquez-Montes, 1983; Guantay y Hernandez,
1990; Herrera-Monsivais, 1993; Pérez-Garcia et al., 1995; White y Turner, 1995;
Strehl y Miranda, 1997; Roux y Van Wyk, 2000; Herndndez-Hernandez, 2003;
Hernandez-Hernandez et al., 2006, 2007; Srivastava y Chandra, 2009; Hernandez y
Rodriguez, 2010; Hernandez et al., 2011; Nor-Ezzawanis, 2011; Noraini et al., 2012;
Ummu-Hani et al., 2013; Nopun et al.,, 2016; Resmi et al., 2016a; Vasheka et al.,
2016; Neira et al., 2017; Lagoria et al., 2018). En particular, diversos autores han
sefalado que los caracteres anatomicos del peciolo, como el numero, forma, arreglo
y configuracion del xilema en los haces vasculares y la presencia de la banda

circumendodermal alrededor de estos, pueden tener valor taxonomico y contribuir en



la delimitacion de grupos (Keating, 1968; Troop y Mickel, 1968; Sharma, 1971,
Lucansky y White, 1974; Lin y De Vol, 1977, 1978; Woodhouse y Nobel, 1982;
Barrington, 1983; Khare y Shankar, 1987; Saiki et al., 1988; Srivastava, 2008;
Hernandez-Hernandez et al., 2012; Martinez y Vilte, 2012; Meerabai, 2012; Zenkteler
y Jédrzejczyk, 2012; Ummu-Hani et al., 2013; Klepsch et al., 2016; Resmi et al.,
2016b; Palacios-Rios et al., 2019).

La circunscripcion taxondémica de la familia Polypodiaceae, subfamilia
Polypodioideae ha variado recientemente, Smith et al. (2006a) con base en evidencia
molecular y morfolégica segregaron a Serpocaulon de Polypodium, Smith y Tejero-
Diez (2014) redefinieron el género Pleopeltis, afiadiendo a éste las especies de
polipodios con escamas peltadas en las hojas, y Assis et al. (2016) con datos
moleculares recircunscribieron al género Pecluma e incorporaron cuatro especies del
grupo de Polypodium dulce Poir. Lo anterior muestra que aun persisten problemas en
la definicion de los géneros de la subfamilia y pone de manifiesto la importancia que
los estudios anatémicos pueden tener en aportar informacién para su resolucion.

Se cuenta con varios trabajos sobre la anatomia del peciolo de algunas
especies de la subfamilia Polypodioideae que crecen en México (Zlotnik, 1987, 1991;
Ferrari, 2009; Tejero-Diez et al., 2010; Hernandez et al.,, 2012; Hernandez-
Hernandez et al., 2012), en los que se reportan diferencias en el numero, forma y
fusion de los haces vasculares, sin embargo, aun hace falta complementar la
informacion que se tiene, procesando y describiendo aquellos taxa que aun no se
han estudiado, como los considerados en este trabajo: Campyloneurum

amphostenon (Kunze ex Klotzsch) Fée, Campyloneurum costatum (Kunze) C. Presl,



Microgramma lycopodioides (L.) Copel., Microgramma percussa (Cav.) de la Sota,
Niphidium crassifolium (L.) Lellinger, Pecluma alfredii var. cupreolepis (A. M. Evans)
A. R. Sm., Pecluma ferruginea (M. Martens & Galeotti) M. G. Price, Phlebodium
decumanum (Willd.) J. Sm., Pleopeltis astrolepis (Liebm.) E. Fourn. Pleopeltis
madrensis (J. Sm.) A. R. Sm. & Tejero, Pleopeltis thyssanolepis (A. Braun ex
Klotzsch) E. G. Andrews & Windham, Pleopeltis villagranii (Copel.) A. R. Sm. &
Tejero, Polypodium hartwegianum Hook., Polypodium puberulum Schitdl. & Cham. y
Serpocaulon dissimile (L.) A. R. Sm. (Figs. 1, 2), (salvo N. crassifolium), ademas es
importante integrar y analizar la informacién ya existente, para determinar su utilidad

en el reconocimiento de géneros y/o especies.



Fig. 1. Plantas de las especies de helechos estudiadas, en su héabitat. A-C. Campyloneurum
amphostenon: A. planta completa, B. detalle de la cara abaxial de la lamina. C. detalle del peciolo. D-
F. Campyloneurum costatum: D. planta completa, E. detalle de la cara abaxial de la lamina. F. detalle
del peciolo. G. Microgramma lycopodioides. H. Microgramma percussa. |. Niphidium crassifolium. J.
Pecluma alfredii var. cupreolepis. K. Pecluma ferruginea. ne= nectario.



Fig. 2. Plantas de las especies de helechos estudiadas, en su habitat. A. Phlebodium decumanum. B.
Pleopeltis astrolepis. C. Pleopeltis madrensis. D. Pleopeltis thyssanolepis. E. Pleopeltis villagranii. F-G.
Polypodium hartwegianum: F. planta completa, G. detalle del peciolo. H. Polypodium puberulum. I.
Serpocaulon dissimile. ae= aeroforo.



Pregunta de investigacion
¢Pueden los caracteres anatdmicos del peciolo de las especies a estudiar,
contribuir a delimitar taxondmicamente a algunos géneros y especies de la subfamilia

Polypodioideae presentes en México?

Hipotesis
Si la anatomia del peciolo de los distintos géneros a estudiar muestra que
existen diferencias entre ellos, entonces tales diferencias podrian ser de utilidad en la

delimitacion taxonémica de dichos taxa.

Objetivo general

Realizar el estudio anatdmico descriptivo y comparativo de la region basal,
media y apical del peciolo de 15 especies de helechos de los géneros
Campyloneurum, Microgramma, Niphidium, Pecluma, Phlebodium, Pleopeltis,
Polypodium y Serpocaulon, pertenecientes a la subfamilia Polypodioideae, con la
finalidad de identificar caracteres que puedan ser Utiles en la delimitacion taxonémica

de los géneros y/o especies estudiadas.

Objetivos especificos
e Realizar la descripcion anatémica del peciolo de cada una de las especies a
estudiar en este trabajo.
e Determinar la presencia de caracteres anatomicos del peciolo con valor
taxonémico.

e Contribuir al conocimiento anatémico de la familia Polypodiaceae.



Métodos

1. Se recopil6 literatura relacionada con el tema de anatomia de helechos en
general y de la familia Polypodiaceae en patrticular, la cual se revisé y analizd
para elaborar la introduccion, los antecedentes y la discusion de este proyecto.

2. Con la finalidad de conocer la morfologia y obtener los datos de distribucion
geografica de las 15 especies en estudio, se revisaron alrededor de 540
ejemplares, depositados en los herbarios ENCB, FCME, MEXU y UAMIZ (Thiers,
2019). Con la informacion obtenida, se generé una base de datos, que se
complementé con la informacién disponible en linea de péaginas electrénicas
como: CONABIO (2018), SEINet (2018), TROPICOS (2018) y UNAM (2018). Los
datos de distribucidn sirvieron para la programacion de rutas al campo para la
recoleccion del material botanico.

3. Se recolectaron ejemplares de respaldo de cada una de las especies en estudio,
mismos que se herborizaron, e identificaron con las claves de Mickel y Smith
(2004) y de Moran y Riba (1995); ademas la nomenclatura se actualizé de
acuerdo con la propuesta del PPG | (2016). EI material recolectado y los datos de
colecta se detallan en el Cuadro 1. Posteriormente el material herborizado se
proceso y se depositd en el Herbario Metropolitano “Ramén Riba y Nava Esparza”

(UAMIZ), de la Universidad Autbnoma Metropolitana Iztapalapa.



Cuadro 1. Lista de especies y datos del material de respaldo para el estudio anatomico.

Abreviaturas: Colectores, ACC, Amparo Cerén Carpio; AMR, Aniceto Mendoza Ruiz; JCR, Jacqueline
Ceja Romero; RAC, Rubén Camacho; SLE, Sarahi Luis Enriquez. Tipo de vegetacion: BC, bosque de
coniferas; BE, bosque de encino; BEP, bosque de encino-pino; BMM, bosque mesofilo de montafia;
BP, bosque de pino; BPE, bosque de pino-encino; BTP, bosque tropical perennifolio, VS, vegetacion
secundaria (Tipos de Vegetacion segin Rzedowski, 1978). re= muestras rehidratadas.

Género

Vegetacion,

No. Localidad altitud Habito 7 Indiv.
. colecta muestr.
Especie (msnm)
Campyloneurum 5 km después de La Trinidad
SLE 69 | rumbo a Talea de Castro, Mpio. BPE, 2537 | Epifito 2
C. amphostenon Santiago Xiacui, Oaxaca.
AMR 5 km después de La Trinidad
C. amphostenon rumbo a Talea de Castro, Mpio. BPE, 2537 | Epifito 2
2502 . O
Santiago Xiacui, Oaxaca.
C. costatum SLE g2 Las Nubes, Mpio. Maravilla BTP, 265  Epifito 4
Tenejapa, Chiapas.
Microgramma 7 km después de Peninsula
Restos de -
SLE 57 | Moreno rumbo a Coxcoapan, Epifito 2
. ; BTP, 325
M. lycopodioides Mpio. Catemaco, Veracruz.
7 km después de Peninsula
M. lycopodioides AMR Moreno rumbo a Coxcoapan, Restos de Epifito 2
2474 . BTP, 325
Mpio. Catemaco, Veracruz.
6.9 km delante de San Fernando, VS con
M. percussa AMR 170 | rumbo a Chicoasén, Mpio. encinos, Epifito 2 (re)
Chicoasén, Chiapas. 1010
M. percussa SLE g3  Las Nubes, Mpio. Maravilla BTP, 265  Epifito 1
Tenejapa, Chiapas.
Alrededores de Plan de Ayutla, a
M. percussa SLE 87 | 2.4 km de Francisco I. Madero, VS, 1400 Epifito 1
Mpio. La Trinitaria, Chiapas.
Niphidium E N N X
SLE 44 Entre Nuevo Necaxa y Xicotepec, g\t 1245  Epifito 1
— Mpio. Juan Galindo, Puebla.
N. crassifolium
1.7 km antes de puerto Antonio,
N. crassifolium SLE 60 | carretera Tuxtepec-Ixtlan, Mpio. |BMM, 1136 | Epifito 3
Santiago Comaltepec, Oaxaca.
Pecluma
- sLg 1g  Rio Malila, Mpio. Molango de BMM, 1507 | Epifito 2
P. alfredii var. Escamilla, Hidalgo.
cupreolepis
P. alfredii var. SLE 19 Rio Ma_llla, Mplo. Molango de BMM, 1507  Epifito 1
cupreolepis Escamilla, Hidalgo.
P. alfredii var. JCR | Alrededores de Apulco, Mpio. Restos de Enpifito 1 (re)
cupreolepis 2331 | Zacapoaxtla, Puebla. BMM, 1400 P
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P.

P.

P.

ferruginea

ferruginea

ferruginea

Phlebodium

P.

P.

decumanum

decumanum

Pleopeltis

P.

P.

astrolepis

astrolepis

. astrolepis

. astrolepis

. madrensis

. madrensis

. madrensis

. madrensis

. thyssanolepis

. thyssanolepis

. thyssanolepis

AMR
2507

SLE 77

SLE 80

SLE 48

SLE 49

ACC s/n

SLE 50

SLE 56

SLE 72

AMR
2361

RAC9

SLE 13

SLE 14

AMR
2353

AMR
2405

SLE 11

El Plan, Mpio. Tlayacapan,
Morelos.

En el camino al cerro El
Tepozteco, Mpio. Tepoztlan,
Morelos.

Alrededores del camino a la zona
arqueologica El Tepozteco, Mpio.
Tepoztlan, Morelos.

42.1 km después de La Tinaja a
Cosamaloapan, Mpio. Cotaxtla,
Veracruz.

18 km después de la desviacion
Isla-Santiago Tuxtla, Mpio.
Tesechoacan, Veracruz.

Estacién de Biologia los Tuxtlas,
Mpio. San Andrés Tuxtla,
Veracruz.

2 km después de Coyame rumbo
a Peninsula Moreno, Mpio
Catemaco, Veracruz.

7 km después de Peninsula
Moreno rumbo a Coxcoapan,
Mpio. Catemaco, Veracruz.

Estacién de Biologia los Tuxtlas,
Mpio. San Andrés Tuxtla,
Veracruz.

Ca. 1 km después de Benito
Juéarez rumbo a Cuajimoloyas,
Mpio. Capulalpam de Méndez,
Oaxaca.

Los Capulines, Mpio. Chilchotla,
Puebla.

San Antonio TecOmitl, a 100 m
del CEAT, Mpio. Milpa Alta,
CDMX.

Entre la desviacion de la Cruz de
Cadena a El Contadero, Mpio.
Mineral del Chico, Hidalgo.

Centro recreativo Los Molinos,
Mpio. Capulalpam de Méndez,
Oaxaca.

Parador Santa Martha, Ejido El
Madrofio, Mpio. Landa de
Matamoros, Querétaro.

San Antonio Tecomitl, a 1.5 km
después de la segunda caseta
hacia la Troje, Mpio. Milpa Alta,

BE con
leguminosas
, 1710

BPE, 1700

BPE, 1700

Potrero, 15

Potrero, 1

Bosque
derivado de
BTP, 147

VS, 385

Restos de
BTP, 325

BTP, 163

BC, 3012

BPE, 2916

BP, 2340

BE con
Abies, 2678

BMM, 2004

BEP, 1635

Vegetacion
derivada de
BP, 2340

Rupicola

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Epifito

Rupicola

Rupicola
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CDMKX.

AMR | Mirador de Ahila, Mpio.
2202 | Pahuatlan, Puebla.

Rio Malila, Mpio. Molango de
Escamilla, Hidalgo.

2.6 km antes de llegar a San
P. villagranii SLE 32 | Bartolo Tutotepec, Mpio. San BMM, 855 Epifito 1
Bartolo Tutotepec, Hidalgo.

Entre Nuevo Necaxa y Xicotepec,

P. villagranii BPE, 1866 | Epifito 1 (re)

P. villagranii SLE 20 BMM, 1507 | Epifito 1

P. villagranii SLE 46 Mpio. Juan Galindo Puebla. BMM, 1245 | Epifito 1
Polypodium 1.6 km antes de El Mirador, sobre
SLE 57 | la carretera Tuxtepec-Ixtlan, Mpio. | BPE, 2843 | Rupicola 3
P. hartwegianum Santiago Comaltepec, Oaxaca.
AMR 1.6 km antes de El Mirador, sobre

P. hartwegianum la carretera Tuxtepec-Ixtlan, Mpio. | BPE, 2843 | Rupicola 1

2501 Santiago Comaltepec, Oaxaca.
P. puberulum RAC 18 Ayahualulco, Mpio. Ayahualulco, BPE, 2500 4
Veracruz.
Serpocaulon Alrededores de Plan de Ayutla, a
SLE 88 | 2.4 km de Francisco I. Madero, VS, 1400 Epifito 2
S. dissimile Mpio. La Trinitaria, Chiapas.

4. En el campo, se cortaron fragmentos de 0.5 cm de longitud, de la region basal,
media y apical del peciolo de hojas maduras y en buen estado, los cuales se
fijaron durante 48 horas en FAA (formaldehido 37-40%, &cido acético glacial,
alcohol 95% y agua, en proporcidon 5:5:45:45). Para cada especie se obtuvieron 4
repeticiones (excepto para Serpocaulon dissimile, debido a que las localidades en
las que se reportaba estaban alteradas y no fue posible recolectar maas
ejemplares), cada una con las tres regiones del peciolo consideradas; en el
Cuadro 1 se indican los individuos de los cuales se tomaron las muestras.

5. En el laboratorio, las muestras fijadas se lavaron con agua corriente para retirar el
fijador y se almacenaron en GAA (glicerol, alcohol y agua, en una proporcion

1:2:2) hasta su procesamiento.
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6. Para tres de las especies (Cuadro 1) se obtuvieron peciolos de ejemplares
herborizados, los cuales se rehidrataron con la técnica de lactofenol (Pefa y
Saralegui, 1982). Una vez rehidratados, se cortaron los fragmentos de las tres
regiones, se fijaron en FAA y se procesaron de igual manera que el resto de las
muestras.

7. Para la obtencion de laminillas, los fragmentos almacenados en GAA se
procesaron siguiendo las técnicas histolégicas de Johansen (1940), Kraus y
Arduin (1997), Ruzin (1999) y Sass (1958), las cuales se describen a
continuacion.

- Deshidratacion: las muestras se deshidrataron en una serie de cambios de
alcohol ter-butilico (TBA) en concentraciones progresivas: 30%, 50%, 70%,
85%, 95% hasta 100%; cada cambio se realizd transcurridas al menos cuatro
horas.

- Infiltracion: los frascos con las muestras se colocaron en una incubadora a 60°C
y se les fue agregando paulatinamente una mezcla de Parafina-Paraplast (1:1)
cada dos horas, hasta duplicar el volumen inicial. Después se destaparon los
frascos para que se evaporara el TBA y se dejaron en la incubadora al menos
dos dias.

- Inclusion: cada muestra se orientd verticalmente en un molde con parafina
fundida y sobre este se coloco un casete de inclusion, se dejaron solidificar, se

refrigeraron y desmoldaron.
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- Cortes: los casetes con las muestras se colocaron en un micrétomo de rotacion
marca Leica AR25 para obtener listones de cortes transversales de 12-20 ym
de grosor.

- Adhesion de los cortes: los listones obtenidos se adhirieron a los portaobjetos,
con una fina pelicula de adhesivo de Haupt (Ruzin, 1999). Para permitir que los
listones se extendieran, se agregaron unas gotas de formalina al 3%, se
colocaron las muestras sobre una parrilla de calentamiento digital a 55 °C
durante algunos minutos, posteriormente se decanto la formalina, y se pasaron
a una canastilla de acero inoxidable que se colocé en la incubadora a 58 °C,
por aproximadamente dos dias, para eliminar el excedente de parafina.

- Desparafinacion de los cortes: se realizaron cambios de CitriSolv puro y
CitriSolv-alcohol (1:1) durante 30 y 20 minutos respectivamente.

- Rehidrataciéon de los cortes: para iniciar con la técnica de tincién, las muestras
se pasaron a través de cambios en concentraciones graduales de alcohol etilico
de 100%, 95%, 70% hasta 50%, cada 20 minutos.

- Tincién: los cortes se tifieron siguiendo la técnica de Safranina-azul de Astra
(Kraus y Arduin, 1997).

- Montaje: los cortes se montaron con Entellant.

- Limpieza y etiquetado: se retird el exceso de Entellant de las preparaciones, se
limpiaron con alcohol al 70%, y se etiquetaron con su informacion respectiva:
nombre de la especie, familia, region del peciolo, tincion y nimero de colecta.

8. Adicionalmente se realizaron pruebas histoquimicas para conocer la naturaleza

quimica de los tejidos y sus contenidos, utilizando los siguientes reactivos:
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- Floroglucina - acido clorhidrico: tifie la lignina en rojo.

- Lugol: tifie los almidones en color azul obscuro.

- Yodo en cloruro de zinc: tifie celulosa en azul; lignina, suberina y cutina de
amarillo o anaranjado.

- Cloruro férrico al 10 %: tifie taninos dependiendo de su naturaleza, en color azul
verdoso los taninos hidrolizables (Curtis, 1986) y en rojo oscuro 0 marron rojizo
los flobafenos (taninos condenzados) (Johansen, 1940).

- Solucién de Fehling: para determinacion de azucares reductores en nectarios,
una coloracion rojo brillante es positivo a la presencia de estos (Diaz-Castelazo
et al., 2005).

9. Las preparaciones fueron observadas, analizadas, medidas y fotografiadas en un
microscopio Olympus BX41 y una camara Olympus C5060.

10.A partir de la observacion de las laminillas, complementada con informacion
bibliografica, se obtuvo una lista con 19 caracteres cualitativos con sus
respectivos estados de caracter y 9 cuantitativos (Cuadro 2), los cuales fueron
evaluados en las regiones consideradas (basal, media y apical) de cada especie,
en el caso de los caracteres cuantitativos se registré el promedio de 5
mediciones. Con los datos obtenidos se cred una matriz basica de datos (Anexo

), la cual se empled en los andlisis estadisticos.
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Cuadro 2. Caracteres anatémicos considerados, en los peciolos de helechos.

Caracteres cualitativos

Estados de caracter

1. Surco dorsal 0= ausente; 1= presente

2. Alas del peciolo 0= ausentes; 1= presentes

3. Aeroforos 0= ausentes; 1= presentes

4. Nectarios 0= ausentes; 1= presentes

, e 1= cuadradas; 2= isodiamétricas; 3=

5. Forma de las células epidérmicas R

isodiamétricas y cuadradas

6. Células de la epidermis esclerosadas 1= no; 2=si

7. Derivados epidérmicos 0= ausentes; 1= pelos; 2= escamas; 3= pelos y

escamas

8. Tipo de coértex externo (Cuadro 4) 1=tipo 1; 2=tipo 2; 3=tipo 3; 4=tipo 4

. , . 0= sin contenido; 1= taninos; 2= almidones; 3=

9. Contenido celular en cortex interno

ambos

10. Banda circumendodermal (BC) 0= ausente; 1= presente

11. Continuidad de la BC 0= sin BC; 1= continua; 2= discontinua

12. Depdsitos de taninos en la BC 0= ausentes; 1= presentes

13. Ubicacién de las paredes engrosadas 0= sin engr.os:am|e_ntlps;|1: _perlcllnales Internas
de la BC (ca_sq_uete), 2= periclinales internas y

anticlinales (forma de U)

14. Proporcién de engrosamiento de la 0= sin engrosamiento; 1= -¥ del lumen; 2= %;
pared de la BC con respecto al lumen 3=Y%; 4= ¥, 5= total del lumen; 6= mas de una
celular capa de células con las paredes engrosadas

15. Forma de los haces vasculares de 1= circular; 2= oblata; 3= ocho; 4= obovado
mayor tamafio comprimido; 5= triangular; 6= osiforme

16. Fusion de los haces vasculares de 1= sin fusionar; 2= parcialmente fusionados; 3=
mayor tamafio totalmente fusionados

17. Estratos del periciclo (el namero
méaximo de estratos que se indican se
presentan hacia las regiones concavas @ 1=1;2=1-2;3=1-3;4=1-4
del xilema de los haces vasculares
mayores)

18. Configuracioén del xilema de los haces 1= I|_neal; .2=_arqueado; 3,: fi)rma de X; 4_: _

~ mariposa; 5= forma de V; 6=formade T; 7=
vasculares de mayor tamario.
hongo
19. Configuracién del xilema de los haces o A . Al
~ 0= sin haces menores; 1= lenticular; 2= lineal
vasculares de menor tamafio.
Caracteres cuantitativos
20. Diametro del peciolo en eje lateral (mm).
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21. Didmetro del peciolo en eje dorsiventral (mm).
22. Grosor del cértex interno en eje lateral (mm).

23. Grosor del cortex interno en eje dorsiventral (mm).

24. Grosor del cortex externo (mm). Tomado como el promedio de la zona adaxial, abaxial y
lateral (Mahley et al., 2018).

25. Largo de las alas del peciolo (mm).
26. Grosor de la epidermis (um)

27. Grosor de la cuticula (um)

28. Numero de haces vasculares

@ Esclerénquima Floema D Parénquima . Periciclo .Xilema

— — — — Banda circumendodermal eeeeeeee Endodermis

Fig. 3. Esquema de las zonas y tejidos considerados para el estudio del peciolo. A. seccion
transversal de la region apical del peciolo de Pleopeltis thyssanolepis. B. detalle del haz vascular.
CAD-= cara adaxial o dorsal; CAB= cara abaxial o ventral; el= eje lateral; ed= eje dorsiventral; al= largo
del ala; ce= cortex externo; ci= cortex interno; hma= haz vascular mayor; hme= haz vascular menor.
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11.Se realizaron ilustraciones de las zonas y tejidos considerados del peciolo (Fig.
3), asi como del contorno de la region basal, media y apical de esta estructura
para cada especie (Cuadro 5).
Para describir los contornos, se siguio la propuesta de Ummu-Hani et al. (2013);
determinando de manera independiente la forma en la cara adaxial y la abaxial,
de acuerdo al Cuadro 3, y delimitando ambas superficies a partir de la presencia
de alas o aeroforos.

Cuadro 3. Formas consideradas para los contornos del peciolo.

Semicircular m \/
¥, de circulo U

Arco convexo 7N\ N4

Ampliamente convexo 7N N
Estrechamente convexo 7\ \_

Y de cuadrado { \

12.Con la informacion obtenida en los puntos anteriores, se realizaron los siguientes
analisis estadisticos con el software NCSS 12.
- Estadistica descriptiva
Para los caracteres cuantitativos se obtuvieron los estadisticos de resumen
(media, desviacion estandar, minimo y maximo) (Anexo Il), informacion que fue

empleada en las descripciones.
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- Andlisis de correlacion
Con el fin de determinar si existia asociacion entre los caracteres observados,
se realizaron analisis de correlacion. Primero se evalud la normalidad de los
datos con la prueba de Shapiro Wilks con un nivel de confianza de 95%,
posteriormente, debido a que los datos no cumplieron con el supuesto de
normalidad, se realizaron correlaciones de Spearman (prueba no paramétrica).
- Anédlisis numéricos

Se realizaron un analisis de agrupamientos y un analisis de componentes
principales, el primero para conocer como se agrupan los individuos con base
en la semejanza de los caracteres que presentan y el segundo para determinar
cudles de estos caracteres son los mas importantes en su diferenciacion (Crisci
y Lopez-Armengol, 1983), para ello se empled la matriz basica de datos (Anexo
), la cual se estandariz6 con la finalidad de igualar la contribucién de los
caracteres cualitativos y cuantitativos, se excluyé el caracter No. 15 de la regién
basal ya que es invariable entre los individuos, y los caracteres del diametro del
peciolo y el grosor del cértex interno se presentaron como una proporciéon (eje
lateral/eje dorsiventral), esto para evitar que estén sobre-expresados ya que
éstas variables resultaron correlacionadas. Se consideraron los individuos
muestreados como OTUs.

Para el analisis de agrupamientos se empleo el método de distancia euclidiana
como indice de similitud y la técnica de ligamiento de las medias aritméticas no
ponderadas (UPGMA, por sus siglas en inglés), y se obtuvo el coeficiente de

correlacion cofenética. Para el método de ordenacion se realizé un andalisis de
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componentes principales obteniendo asi los eigen-valores y los eigen-vectores,
los primeros proporcionan un porcentaje de la variacion total de las OTUs que
cada componente aporta, y los segundos son el aporte de cada caracter a un
componente.
13.Con la informacion obtenida, se elaboraron dos claves de identificacion, una a
nivel genérico y otra a nivel especifico, basadas en los caracteres anatdmicos del
peciolo, y se realizaron las descripciones anatdmicas de las distintas regiones del
peciolo de cada especie, ilustrdndolas con laminas que se realizaron con el

software Adobe Photoshop CS6 Version: 13.0.1.
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Resultados

Pruebas histoquimicas

La aplicacion de las pruebas histoquimicas permitié reconocer los contenidos
citoplasmaticos y la composicion quimica de las paredes celulares de los diferentes
tejidos que se presentan en el peciolo. Con la prueba de floroglucinol acidificado, se
determind la presencia de lignina en el cortex externo y en la epidermis de algunas
especies (Fig. 4A), en los apices de las alas de las especies de Pleopeltis con
excepcion de P. villagranii (Fig. 4B), y en el xilema en los haces vasculares (Fig. 4C).
El lugol evidencié granos de almidon en el cortex interno de todas las especies (Fig.
4D) a excepcion de Polypodium puberulum. Con la prueba de yodo en cloruro de zinc
también se evidencio la lignina, la cutina y la celulosa en la epidermis de algunas
especies (Fig. 4E), de igual manera con esta prueba se determind la constitucion
celulésica de los engrosamientos de las paredes periclinales internas, que también
llegan a ocurrir en las anticlinales, de la banda circumendodermal (BC), que es la
capa de células que rodea los haces vasculares en la mayoria de las especies
(Hernandez-Hernandez et al.,, 2012) (Fig. 4F). La prueba de cloruro férrico dio
positivo para taninos impregnados en las paredes engrosadas de la BC (Fig. 4G) y
en las paredes de las células del cortex externo tipo 3 (Fig. 4J) y tipo 4 (Fig. 4K),
también se observaron taninos en el interior de las células del cortex externo tipo 1
(Fig. 41) y en el cortex interno de Niphidium crassifolium (Fig. 4H). La prueba de
Fehling revelo la presencia de azucares en los nectarios encontrados en el peciolo

de Campyloneurum amphostenon (Fig. 4L).
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Fig. 4. Pruebas histoquimicas en cortes transversales del peciolo. A-C. prueba de floroglucina-acido
clorhidrico, en rojo lignina. D. prueba de lugol, granos de almidén en azul. E-F. prueba de yodo en
cloruro de zinc, evidenciando celulosa en azul, y cutina y lignina en anaranjado. G-K. prueba de
cloruro férrico, en café taninos y depdsitos de taninos. L. prueba de Fehling, mostrando en rojo
reaccion positiva a azucares. A y C. Serpocaulon dissimile: A. epidermis y coértex externo, C. haz
vascular. B, F y G. Pleopeltis thyssanolepis: B. ala, F y G. detalle del haz vascular. D. Pecluma
ferruginea, coértex interno. E y H. Niphidium crassifolium: E. epidermis y cértex externo, H. cortex
interno. |. Microgramma lycopodioides, cOrtex externo. J. Pleopeltis astrolepis, cértex externo. K.
Pecluma alfredii var. cupreolepis, cortex externo. L. Campyloneurum amphostenon, nectario. bc=
banda circumendodermal; ce= cOrtex externo; cu= cuticula; en= endodermis; ep= epidermis; fl=
floema; ga= granos de almidén; pe= periciclo; t= taninos; xi= xilema.
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Cortex externo
El analisis de las laminillas permitid caracterizar cuatro patrones de coértex
externo, los cuales se determinaron como tipo 1, 2, 3y 4 (Cuadro 4), para ello, en las
especies que presentaban un mismo tipo de cértex se midié: el diametro de las
células y del lumen y el grosor de la pared, de las células adyacentes a la epidermis

y al cortex interno. Estos tipos fueron empleados en las descripciones y como

estados de caracter en los andlisis estadisticos.

Cuadro 4. Tipos de cértex externo observados en las especies en estudio.

DC= diametro de la célula (um); DL= diametro del lumen (um); GP= grosor de la pared (um).

Tipo 1
DC= 278 Las células presentan tamafio de
<pL=23 [umen celular uniforme, paredes
' GP=24 I!ge!rz_;lmente ) engrosada_s y
lignificadas, asi como taninos en
su interior. El cambio al cértex
DC=29.7 interno es subito.
. €—DL=24.6
' GP=29
Tipo 2

12.4
6.7
3.1

38,109, 20 110210 o QFEakin

W\ _als U \Y) GP=24
RN IS )
Campyloneurum. amphostenon

Las células presentan gradacion
en su tamanfo: las adyacentes a la
epidermis son pequefias y van
aumentando de tamafo hacia el
interior del peciolo. La lignificacion
de las paredes va disminuyendo
en el mismo sentido, mostrandose
asi una transicién gradual hacia el
cortex interno.
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Tipo 3

PIeopeItls madren5|s

DC=15.2
<-DL=04
GP=7.4

DC=32.2
<—DL=24.6
GP=3.7

Las células presentan una
gradacién en tamafio y grosor de
las paredes secundarias: las
adyacentes a la epidermis son
pequefias, con las paredes
engrosadas, que generalmente
obliteran el lumen y con taninos
impregnados; hacia el interior del
peciolo las células van
aumentando de tamafo, y el
grosor de la pared y la lignificacién
va disminuyendo, mostrandose
una transicion gradual hacia el
cortex interno.

Tipo 4

& Yo Y :kn*“\' dir J
Pecluma alfredu var. cupreolepls

Las células son homogéneas de
paredes muy engrosadas que
obliteran el lumen y con taninos
impregnados. El cambio al cortex
interno es subito.

Contornos

La informacion resultante del analisis de las laminillas para algunos caracteres

se ilustra y describe en el Cuadro 5.

24




Cuadro 5. Descripcion de contornos en las dos caras, cértex externo, nimero de haces vasculares y
configuracién del xilema en los haces vasculares de mayor tamario, de las especies estudiadas.

Género

Especie

Region basal

Region media

Region apical

Campyloneurum

C. amphostenon

Contorno

Cértex ext.
# haces
Config. del xilema

Adaxial: ampliamente
convexo con un surco
tenue

Abaxial: ¥ de circulo

Tipo 2, continuo

5-7

Arco

Adaxial: ampliamente
convexo con un surco
Abaxial: semicircular

Tipo 2, discontinuo
5-6
Arco

Adaxial: convexo con un
surco
Abaxial: arco convexo

Tipo 2, discontinuo
3
Arco

C. costatum
Contorno Adaxial: arco convexo | Adaxial: arco convexo Adaxial: arco convexo
COoN un surco tenue €OoNn un surco COoN un surco
Abaxial: semicircular Abaxial: semicircular | Abaxial: semicircular
Cértex ext. Tipo 2, continuo Tipo 2, discontinuo Tipo 2, discontinuo
# haces 4-5 3-4 3
Config. del xilema | Arco Arco Arco o en X
Microgramma 5 - - S p
. N P W, O O o N @
M. lycopodioides p e 4 o .
1mm Bl i

Contorno

Cortex ext.
# haces
Config. del xilema

Adaxial: arco convexo
Abaxial: semicircular

Tipo 1, discontinuo
2
Lineal

Adaxial: arco convexo
Abaxial: ampliamente
convexo

Tipo 1, discontinuo
2
Lineal

Adaxial: estrechamente
convexo

Abaxial: ampliamente
convexo

Tipo 1, discontinuo

2

Lineal
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Continuacién del Cuadro 5.

Género
: Region basal Region media Region apical
Especie
M. percussa
Contorno Adaxial: ampliamente | Adaxial: ampliamente |Adaxial: ampliamente
convexo convexo convexo
Abaxial: ¥ de circulo | Abaxial: semicircular | Abaxial: semicircular
Coértex ext. Tipo 1, continuo Tipo 1, continuo Tipo 1, discontinuo
# haces 2-3 2-3
Config. del xilema Arco Arco

Niphidium

N. crassifolium

Contorno

Cortex ext.
# haces
Config. del xilema

Adaxial: semicircular
Abaxial: semicircular

Tipo 1, continuo
11-13
Arco

Adaxial: ampliamente
COoNnvexo con surco
Abaxial: forma de U
Tipo 1, discontinuo
9-11

Arco

Adaxial: ampliamente
Cconvexo con surco
Abaxial: forma de U
Tipo 1, discontinuo
8-9

Arco

Pecluma

P. alfredii var.
cupreolepis

Contorno

Cortex ext.
# haces
Config. del xilema

0.5 mm

Adaxial: semicircular
Abaxial: semicircular
Tipo 4, continuo

2-3

Arco

Adaxial: arco convexo
Abaxial: semicircular
Tipo 4, continuo

1

V: T

Adaxial: arco convexo
Abaxial: arco convexo
Tipo 4, continuo

1

T
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Continuacién del Cuadro 5.

Género

Especie

Region basal

Region media

Region apical

P. ferruginea

Contorno

Cortex ext.
# haces
Config. del xilema

Adaxial: semicircular
Abaxial: semicircular
Tipo 4, continuo

2-3

Arco

Adaxial: semicircular
Abaxial: semicircular
Tipo 4, continuo

X, T

Adaxial: semicircular
Abaxial: % de circulo
Tipo 4, continuo

Phlebodium

P. decumanum

Contorno

Coértex ext.
# haces
Config. del xilema

3mm"

Adaxial: ampliamente
convexo

Abaxial: % de circulo
Tipo 2, continuo
12-20

Arco

Adaxial: ampliamente
convexo

Abaxial: % de circulo
Tipo 2, discontinuo
10-13

Y horizontal

Adaxial: ampliamente
convexo

Abaxial: % de circulo
Tipo 2, discontinuo
6-9

X

Pleopeltis

P. astrolepis

Contorno

Cortex ext.
# haces
Config. del xilema

\g/

0.5mm

Adaxial: arco convexo
Abaxial: arco convexo

Tipo 3, continuo
2
Arco

Adaxial: arco convexo
Abaxial: ampliamente
convexo

Tipo 3, discontinuo

2

Arco

Adaxial: arco convexo
Abaxial: ampliamente
convexo

Tipo 3, discontinuo

2

Arco
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Continuacién del Cuadro 5.

Especie

Region basal

Region media

Region apical

P. madrensis

Contorno

Cortex ext.
# haces
Config. del xilema

05mm

Adaxial: estrechamente  Adaxial:

convexo
Abaxial: % de circulo

Tipo 3, continuo
2-3
Arco

estrechamente
convexo

Abaxial: % de circulo
Tipo 3, discontinuo

2

Arco

Adaxial: ¥2 de cuadrado
Abaxial: semicircular

Tipo 3, discontinuo

P. thyssanolepis

Contorno

Cortex ext.
# haces
Config. del xilema

Adaxial: plano
Abaxial: forma de U

Tipo 3, continuo
3-6
Lineal

Adaxial: ampliamente
convexo

Abaxial: % de circulo
Tipo 3, discontinuo
2-3

Lineal

Adaxial: arco convexo
Abaxial: semicircular

Tipo 3, discontinuo
2-3
Lineal

P. villagranii

Contorno

Cortex ext.
# haces
Config. del xilema

Adaxial: semicircular
Abaxial: semicircular
Tipo 3, continuo

2-3

Arco

Adaxial: arco convexo
Abaxial: arco convexo
Tipo 3, discontinuo

1

Arco; mariposa; V; T

Adaxial: semicircular
Abaxial: arco convexo
Tipo 3, discontinuo

1

T
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Continuacion del Cuadro 5.

Género .
Region basal

Especie

Region media

Region apical

Polypodium

P. hartwegianum

0.5 mm ™=
Contorno Adaxial: semicircular
Abaxial: semicircular
Coértex ext. Tipo 2, continuo
# haces 3

Config. del xilema | Arco

Adaxial: semicircular
Abaxial: semicircular
Tipo 2, discontinuo
1

T

Adaxial: semicircular
Abaxial: semicircular
Tipo 2, discontinuo
1

T

P. puberulum

Adaxial: ampliamente

Contorno

convexo

Abaxial: % de circulo
Cortex ext. Tipo 2, continuo
# haces 4-5

Config. del xilema Arco

Adaxial: ampliamente
convexo

Abaxial: % de circulo
Tipo 2, discontinuo
3-4

Arco

Adaxial: ampliamente
convexo

Abaxial: forma de U
Tipo 2, discontinuo

2

X

Serpocaulon

S. dissimile
lmm
Contorno Adaxial: ampliamente
convexo
Abaxial: % de circulo
Coértex ext. Tipo 2, discontinuo
# haces 7-9

Config. del xilema | Arco

Adaxial: ampliamente
convexo

Abaxial: % de circulo
Tipo 2, discontinuo
3-5

Arco

Adaxial: semicircular
Abaxial: % de circulo

Tipo 2, discontinuo
2-3
X
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Anélisis de los datos
- Anélisis de correlacion

Entre las variables analizadas se obtuvieron coeficientes de correlacion
positivos y negativos con diferente grado de asociacién: muy alta, >0.8; alta, >0.6;
moderada, >0.4; baja, >0.2; y muy baja a nula de 0-0.19 (Cuadros 6, 7).

Se encontro que entre la epidermis esclerosada (variable 6) y el tipo de cértex
externo (8) existe una baja correlacion negativa (Cuadro 6).

Entre el tipo de cértex externo (8) y las caracteristicas de la BC como son la
presencia de la banda (10), la presencia de depoésitos de taninos (12), las paredes
engrosadas (13) y la proporcion de engrosamiento (14), existen correlaciones
negativas de moderadas a muy altas, excepto con la continuidad de la BC (11) con la
gue no presenta asociacion. De igual modo, entre el tipo de cértex externo con los
diametros del peciolo (20 y 21) y el promedio del grosor del cortex externo (24), no
hay correlacion (Cuadro 6). Entre la presencia de la BC (10) y el numero de haces
vasculares (28) no se presentan correlaciones significativas, mas que en la region
apical y esta fue moderada. En cuanto a la proporcion de engrosamiento de las
paredes de la BC (14) se obtuvieron correlaciones negativas bajas a moderadas, con
los diametros del peciolo (20 y 21), pero no asi con el grosor del cértex externo (24) y
el nimero de haces vasculares (28) (Cuadro 6).

Los diametros del peciolo en el eje lateral (20) y en el eje dorsiventral (21)
presentan correlaciones positivas muy altas, entre ellos, y con el grosor del cortex
externo (24) y el numero de haces vasculares (28) aunque la fuerza de asociacion

con estas variables disminuyo hacia la region apical (Cuadro 6).
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Cuadro 6. Coeficientes de correlaciones de Spearman entre algunas
variables para las tres regiones.

El nUmero de variable corresponde a la lista de caracteres del Cuadro 2.
En rojo las correlaciones fuertes (<0.8); * nivel de significancia p<0.05.

variables Regién basal | Regién media | Region apical

6-8 -0.293* -0.293* -0.293*
8-10 -0.536* -0.531* -0.531*
8-11 0.075 0.216 0.158
8-12 -0.742* -0.591* -0.563*
8-13 -0.815* -0.841* -0.841*
8-14 -0.714* -0.644* -0.449*
8-20 -0.189 -0.242 -0.243
8-21 -0.137 -0.201 -0.229
8-24 -0.149 -0.214 -0.223
10-28 0.017 0.436 0.411*
14-20 -0.286* -0.369* -0.499*
14-21 -0.325* -0.402* -0.5*
14-24 -0.231 -0.217 -0.349*
14-28 -0.099 0.003 -0.066
20-21 0.961* 0.94* 0.93*
20-24 0.798* 0.733* 0.698*
20-28 0.807* 0.701* 0.654*
21-24 0.822* 0.807* 0.75*
21-28 0.829* 0.674* 0.581*
24-28 0.697* 0.461* 0.341*

Para observar con qué variables se asociaba la proporcion de engrosamiento
de la BC (14), se realizaron correlaciones con los datos de los individuos que
presentaron un cortex externo de tipo 1 y 2. Se encontré que dicha variable tiene
correlaciones negativas moderadas, con el tipo de cortex externo (8), y de altas a
muy altas, con los diametros del peciolo (20 y 21), el grosor del cértex externo (24) y

el numero de haces vasculares (28) (Cuadro 7).
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Cuadro 7. Coeficientes de correlaciones de Spearman, entre algunas
variables para las tres regiones, en las especies con cortex externo tipo 1

y 2.

El nimero de variable corresponde a la lista de caracteres del Cuadro 2.
En rojo las correlaciones fuertes (<0.8); * nivel de significancia p<0.05.

Variables Regién basal | Regién media | Region apical
8-14 -0.365* 0.45* 0.45*

14-20 -0.739* -0.714* -0.696*

14-21 -0.806* -0.792* -0.78*

14-24 -0.642* -0.658* -0.689*

14-28 -0.809* -0.704* -0.539*

- Analisis numéricos

Como resultado del analisis de agrupamientos se obtuvo un dendrograma
(Fig. 5), con una correlacion cofenética de 0.9, en el que se pueden reconocer 2
grupos (I, Il), 2 subgrupos (A, B), 4 conjuntos (1-4) y, con menos de 0.65 de distancia
de similitud se forman 15 subconjuntos (a-0), que en su mayoria estan integrados por

las OTUs correspondientes a alguna especie.
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El grupo I, conformado por los subconjuntos a y b, se diferencia del grupo Il
por no presentar BC, o presentarla s6lo en una pequefia parte del haz (Fig. 171). En
el subconjunto a se encuentran las OTUs que corresponden a Pecluma ferruginea,
asociadas a dos OTUs de P. alfredii var. cupreolepis, la cuales no presentan la BC y
en el subconjunto b estan los otros dos representantes de esta ultima especie, los
cuales si tienen BC. Los caracteres que comparten ambos subconjuntos son el
cortex externo tipo 4, el nimero y fusion de los haces vasculares y la presencia de
pelos.

El grupo I, en el cual todas las OTUs presentan BC, esta conformado por dos
subgrupos y un subconjunto aislado c, que corresponde a la especie de Niphidium
crassifolium, ya que posee alas de mayor anchura. Los subgrupos A y B se
diferencian entre ellos por presentar epidermis no esclerosada y epidermis
esclerosada respectivamente.

El subgrupo A, esta integrado por los conjuntos 1 y 2. Los representantes del
conjunto 1 tienen en comun el cortex externo tipo 3 y la BC discontinua con
engrosamientos en las paredes periclinales internas; mientras que los del conjunto 2
tienen cortex externo tipo 1 y la BC continua con engrosamientos en las paredes
periclinales internas y anticlinales. Dentro del conjunto 1 se encuentran los
subconjuntos d (Pleopeltis villagranii) y e (P. madrensis), los cuales presentan los
dos haces vasculares de mayor tamafio fusionados en la regién apical, pero se
diferencian por la continuidad de la banda en la misma region; por su parte los
subconjuntos f (P. thyssanolepis) y g (P. astrolepis), se asocian por mantener los

haces vasculares de mayor tamafio sin fusionar y difieren entre si por el nimero de
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haces y el diametro del peciolo. En el conjunto 2 se encuentran los subconjuntos h
(Microgramma percussa) e i (M. lycopodioides), los cuales se separan por la
presencia de derivados epidérmicos, niumero de haces vasculares y de estratos del
periciclo, asi como por la configuracion del xilema.

El subgrupo B, estd conformado por los conjuntos 3 y 4, el primero con
aeroforos, y el segundo con alas y presencia de nectarios. Al conjunto 3, lo integran
los subconjuntos j (Polypodium puberulum), k (Serpocaulon dissimile), | (P.
hartwegianum) y m (Phlebodium decumanum): el subconjunto j se distingue por
presentar la BC engrosada a Y2 del lumen; los subconjuntos k y | estan
estrechamente asociados por presentar granos de almidén en el cortex interno y la
BC con engrosamientos de % del lumen, sin embargo, se separan por el nUmero de
haces vasculares; el subconjunto m se separa por presentar un mayor nimero de
haces vasculares y la BC mas delgada que los otros tres. Finalmente, en el conjunto
4 se hallan los subconjuntos n (Campyloneurum costatum) y o (C. amphostenon),
separados por la proporcién de engrosamiento de la BC y el nimero de haces en la
region basal.

Se realiz6 un andlisis de agrupamientos para la regién basal (Fig. 6), media
(Fig. 7) y apical (Fig. 8), con la intencion de apreciar la posible variacion de los
dendrogramas con respecto al que considera las tres regiones juntas (Fig. 5),
ademas se obtuvieron indices de correlacion cofenética de 0.88, 0.9 y 0.9
respectivamente. La comparacion permitid observar que en las tres regiones se
formaron los subconjuntos establecidos en el primer dendrograma, pero soélo en el

caso de la region media se pudieron obtener también los subgrupos (Fig. 7).
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Por otro lado, a partir del analisis de componentes principales se obtuvo que
los tres primeros componentes explican el 54.38 % de la variacion total de las OTUs
(Cuadro 8).

Con la informacién que aportan los caracteres a cada componente (Cuadro 8)
se evidencia que los de mayor importancia en el primer componente son las paredes
engrosadas de la BC en las tres regiones, la forma de los haces en la regién media y
apical y la fusion de los haces mayores en la regién apical;, para el segundo
componente son la presencia de epidermis esclerosada en las tres regiones, el
namero de haces vasculares en la region basal y media y la configuracion del xilema
en los haces menores de la region apical; y para el tercer componente son la forma
de las células epidérmicas en las tres regiones, el largo de las alas del peciolo en la

region media y apical y la presencia de aeroforos en la region media.
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Cuadro 8. Andlisis de componentes principales.

Contribucion de los caracteres (eigen-vectores) y eigen-valores de los primeros tres componentes, para las 58 OTUs utilizando.
El nimero de los caracteres corresponden a la lista de caracteres del Cuadro 2 y la letra a la region del peciolo: B= basal, M= media y A=
apical. En rojo los seis caracteres que aportan mas informacion a un componente.

Caracteres ler. 2do. 3er. Caracteres ler. 2do. 3er. Caracteres ler. 2do. 3er.
Comp. Comp. Comp. Comp. Comp. Comp. Comp. Comp. Comp.

1B -0.022 0.061 0.047 1M -0.072 0.141 0.171 1A -0.071 0.141 0.171
2B -0.021 -0.131 0.144 2M  -0.104 -0.151 0.183 2A -0.104 -0.151 0.183
3B 0.063 0.061 -0.142 3M 0.104 0.151 -0.183 3A 0104 0.151 -0.183
4B -0.044 0.101 0.068 4M -0.044 0.101 0.068 4A -0.044 0.101 0.068
5B 0.025 0.058 0.214 5M 0.025 0.058 0.214 5A 0.025 0.058 0.214
6B 0.06 0.205 -0.113 6 M 0.06 0.205 -0.113 6 A 0.06 0.205 -0.113
7B -0.037 -0.172 -0.14 7M -0.037 -0.172 -0.14 7A -0.037 -0.172 -0.14
8B 0.146 -0.166 0.001 8 M 0.146 -0.166 0.001 8A 0.146 -0.166 0.001
9B 0.033 -0.068 0.038 9M 0.033 -0.068 0.038 9A 0.033 -0.068 0.038
10B -0.166 0.065 -0.141 10M -0.147 0.102 -0.174 10A -0.147 0.102 -0.174
11B -0.132 -0.072 -0.166 11M -0.105 -0.067 -0.168 11 A -0.111 -0.053 -0.159
12B -0.127 0.148 -0.029 12M -0.115 0.132 -0.083 12A -0.1212 0.123 -0.119
13B -0.196 0.058 0.003 13M -0.187 0.077 0.004 13A -0.187 0.077 0.004
14 B -0.153 0.073 -0.09 14M -0.147 0.052 -0.093 14A -0.154 0.004 -0.122
16 B 0.106 -0.133 0.074 15M 0.196 0.02 -0.038 15A 0.188 0.077 -0.082
17B 0.135 0.137 -0.05 16 M 0.182 -0.062 0.019 16 A 0.205 0.005 -0.1
18B 0.09 0.066 -0.008 17M 0.172 0.11 -0.004 17A 0.172 0.110 -0.004
19B 0.124 0.080 0.010 18 M 0.157 -0.051 -0.007 18A 0.183 -0.036 -0.093
20B -0.155 -0.06 -0.004 19M -0.061 0.177 0.026 19A -0.046 0.179 -0.004
22B -0.158 -0.075 -0.006 20M -0.138 -0.033 -0.036 20A -0.087 0.017 0.023
24 B 0.077 0.150 0.116 22 M -0.17 -0.064 -0.037 22A -0.155 -0.081 -0.017
25B -0.113 -0.085 0.068 24 M 0.007 0.141 0.157 24A 0017 0.151 0.164
26B -0.038 -0.097 0.181 25M -0.098 0.058 0.199 25A -0.104 0.064 0.194
27B -0.015 0.011 -0.058 26 M -0.085 -0.088 0.12 26 A -0.092 -0.108 0.075
28B 0.03 0.185 0.064 27M  -0.044 -0.024 -0.134 27 A -0.052 -0.056 -0.112
28M  -0.022 0.185 0.087 28 A -0.047 0.16 0.117

Eigen-valor 17.602 14.935 9.335

Porcentaje individual 22.86 194 12.12

Porcentaje acumulado 22.86 42.26 54.38
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Graficando el primer componente contra el segundo (Fig. 9), se aprecia
claramente la cercania entre las OTUs pertenecientes a una misma especie, que
corresponderian a los subconjuntos establecidos en el dendrograma (Fig. 5). El
primer componente separa a las OTUs de Pecluma alfredii var. cupreolepis y P.
ferruginea de las demas; mientras que el segundo componente separa a las de
Phlebodium decumanum, Polypodium hartwegianum, P. puberulum, Serpocaulon
dissimile, Campyloneurum amphostenon y C. costatum (subgrupo B del

dendrograma) del resto de las especies.
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Fig. 9. Gréfica del primer y segundo componente principal, de los caracteres
anatémicos del peciolo para las 58 OTUs.
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En la grafica del primer componente contra el tercer componente (Fig. 10),
también se observan las agrupaciones de los subconjuntos, en el que el tercer

componente aisla a las OTUs de Niphidium crassifolium y Pecluma del resto.
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Fig. 10. Grafica del primer y tercer componente principal, de los caracteres
anatémicos del peciolo para las 58 OTUs.
En una vista tridimensional de los tres componentes (Fig. 11) de igual manera
se corroboran las agrupaciones de los subconjuntos, asi como de los conjuntos 1-4

(establecidos en el dendrograma) los cuales corresponden a los géneros Pleopeltis,

Microgramma, Polypodium con Serpocaulon dissimile y Campyloneurum

respectivamente.
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Componente 2

Componente 1

Fig. 11. Grafica tridimensional de los tres primeros componentes principales, de los
caracteres anatomicos del peciolo para las 58 OTUs.



Clave paralos géneros de la subfamilia Polypodioideae, considerados en este

trabajo, con base en caracteres anatomicos del peciolo

1. Peciolos con aerdéforos lineales formando alas.
2. Peciolos en la region basal >4 mm de diametro en el eje lateral, con 11 0 mas
NACES VASCUIAIES ......ccoeeeeiiiie e e Niphidium
2. Peciolos en la region basal <4mm de diametro en el eje lateral, con 8 0 menos
haces vasculares.
3. Cara adaxial con surco; células de la epidermis de paredes esclerosadas
.............................................................................................. Campyloneurum
3. Cara adaxial sin surco; células de la epidermis de paredes delgadas.
4. Banda circumendodermal continua, con engrosamientos que abarcan mas
de ¥ del lumen celular ..........ooovvvvviveiiiiiiiiiiiiiiiieee Microgramma
4. Banda circumendodermal ausente o si presente discontinua, con
engrosamientos que abarcan menos de % del lumen.
5. Alas del peciolo con células esclerosadas en los apices; escamas
peltadas; cortex externo tipo 3 .........ceeeveeeriiiiiiiiiiiee e Pleopeltis
5. Alas del peciolo sin células esclerosadas en el apice; pelos
multicelulares uniseriados; cortex externo tipo 4.............ccceeveee. Pecluma
1. Peciolos con aeroforos lineales como dos lineas palidas que se extienden a lo
largo del peciolo.
6. Peciolo en la region basal con 12 o mas haces vasculares; BC discontinua, con

engrosamientos que abarcan menos de %z del lumen ...................... Phlebodium
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6. Peciolo en la region basal con 10 o menos haces vasculares; BC continua, con
engrosamientos que abarcan de %2 a mas del lumen.

7. Region basal del peciolo con 5 0 menos haces vasculares; grosor de la

(oL | [oX U] = >t U o PPN Polypodium

7. Region basal del peciolo con 7 a 9 haces vasculares; grosor de la cuticula <1

U1 P Serpocaulon
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Clave para las especies de la subfamilia Polypodioideae, consideradas en este

trabajo, con base en caracteres anatomicos del peciolo

1. Cortex externo continuo; banda circumendodermal ausente o si presente sélo en
AIGUNAS CEIUIAS ... e Pecluma
1. Cortex externo discontinuo; banda circumendodermal presente en todas las
células.
2. Peciolos con aero6foros lineales formando alas.
3. Region basal del peciolo >4 mm de didmetro en el eje lateral; con 11 0 mas
haces vasculares. .............cccooiiiiiiiiiiii, Niphidium crassifolium
3. Region basal del peciolo <4 mm de didmetro en el eje lateral; con 8 0 menos
haces vasculares.
4. Células de la epidermis con paredes esclerosadas; con surco dorsal.
5. Regién basal del peciolo con 6 a 7 haces vasculares; BC engrosada a
Yadellumen. ... Campyloneurum amphostenon
5. Region basal del peciolo con 4 a 5 haces vasculares; BC engrosada a
mas de 2 del lumen. ... Campyloneurum costatum
4. Células de la epidermis con paredes no esclerosadas; sin surco dorsal.
6. Cortex externo tipo 1; BC con engrosamientos en U, continua,
engrosada a mas de % del lumen.
7. epidermis glabra; 2 haces vasculares en todo el peciolo; un estrato
de periciclo; xilema con configuracion lineal. ............. Microgramma

lycopodioides
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7. Peciolos con escamas peltadas y pelos glandulares por debajo de
éstas; de 3 a 4 haces vasculares en la region basal; dos estratos de
periciclo en los haces mayores; xilema con configuracion en arco.
........................................................... Microgramma percussa

6. Cortex externo tipo 3; BC con engrosamientos en casquete,

generalmente discontinua y engrosada menos de %a.

8. Xilema con configuracion lineal, de 3 a 6 haces vasculares en la
region basal del peciolo. ........................ Pleopeltis thyssanolepis

8. Xilema con configuracion en arco; de 2 a 3 haces vasculares en la
region basa del peciolo.

9. Haces vasculares sin fusionarse a lo largo del peciolo.
........................................................... Pleopeltis astrolepis

9. Haces vasculares fusionados sélo en la region apical.
10. Region apical del peciolo con BC discontinua, engrosada a
menos de ¥ del lumen. ....................... Pleopeltis madrensis
10. Regiodn apical del peciolo con BC continua, engrosada mas de
Yadellumen. ... Pleopeltis villagranii
2. Peciolos con aeroforos lineales como dos lineas palidas que se extienden a lo

largo del peciolo.

11. Region basal del peciolo con 12 o mas haces vasculares; BC discontinua,
con engrosamientos que abarcan menos de Y4 del lumen. ........ Phlebodium

decumanum
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11. Region basal del peciolo con 10 o menos haces vasculares; BC continua,
con engrosamientos que abarcan de %2 a mas del lumen.
12. Region basal del peciolo con 7 a 9 haces vasculares; grosor de la
cuticula <L IM. ..o Serpocaulon dissimile
12. Region basal del peciolo con 5 a menos haces vasculares; grosor de la
cuticula >1 pm.

13. Region basal del peciolo con 3 haces vasculares; BC engrosada a ¥;
region apical del peciolo con todos los haces fusionados.
......................................................... Polypodium hartwegianum

13. Region basal del peciolo de 4 a 5 haces vasculares; BC engrosada
mas de % del lumen; region apical del peciolo con un haz vascular

menor y no fusionado al haz vascular mayor... Polypodium puberulum
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Descripciones anatomicas

Campyloneurum amphostenon (Kunze ex Klotzsch) Fée

Region basal: Contorno adaxial ampliamente convexo con un surco tenue y
contorno abaxial de % de circulo (Cuadro 5, Fig. 12A), de 3.3-4.2 x 2.4-3 mm (eje
lateral x dorsiventral) de diametro. Nectarios presentes, no vascularizados, los cuales
son cavidades en la superficie del peciolo (Figs. 1C, 4L, 12A, B). Epidermis
uniestratificada de 15-26 ym de grosor, de células isodiamétricas, esclerosadas, sin
derivados epidérmicos. Cortex externo de 0.1-0.3 mm de grosor, de tipo 2, continuo
(Fig. 12C). Cortex interno de 2.9-3.7 x 2-2.5 mm (eje lateral x dorsiventral), de células
de parénquima isodiamétricas, con granos de almidon, y células con forma de
bumeran que crean espacios en el parénquima en forma de canales (Fig. 12D). Se
encuentran de 6-7 haces vasculares de forma circular, dispuestos en U: dos
adaxiales de mayor tamafio y el resto abaxiales de menor tamafio. Banda
circumendodermal (BC), continua, de células cuadradas con la pared periclinal
interna engrosada, cubriendo ¥4 del lumen, con depdsitos de taninos. Hacia el interior
esta la endodermis, seguida del periciclo con uno a tres estratos y el floema
rodeando al xilema (Fig. 12E). Xilema en los haces vasculares mayores con
configuracion en arco, con dos polos de protoxilema en los extremos (Fig. 12F), y en

los haces menores la configuracion es lenticular.

Region media: Contorno adaxial ampliamente convexo con un surco y contorno
abaxial semicircular (Cuadro 5, Fig. 12G), de 3.2-3.9 x 2.1-2.5 mm de diametro. Alas

de 0.2-0.5 mm de largo, ubicadas en los laterales y completamente horizontales.

49



Nectarios presentes. Epidermis de 9-20 um de grosor. Cértex externo de 0.2 mm de
grosor, tipo 2, discontinuo por debajo de las alas. Cortex interno de 2.5-3 x 1.7-2.1
mm. Se presentan de 5-6 haces vasculares, por la fusion de algunos de los haces
menores a los mayores. La BC similar a la regién basal, de células rectangulares
mas largas que anchas (Fig. 121). Estructura de los haces igual a la region basal (Fig.

12H).

Region apical: Contorno adaxial convexo con un surco y contorno abaxial arco
convexo (Cuadro 5, Fig. 12J), de 3.9-4.5 x 1.9-2.3 mm de didmetro. Alas de 0.6-1.1
mm de largo (Fig. 12K). Nectarios presentes. Epidermis de 13-21 um de grosor.
Cortex similar a la regién media: el externo de 0.2 mm de grosor y el interno de 2-2.5
x 1.5-1.8 mm. Generalmente con 3 haces vasculares, los dos de mayor tamafio y el
tercero formado por la fusion de algunos de los de menor tamafio, este Ultimo es
alargado con el xilema linear a ligeramente arqueado (Fig. 12L). La estructura de los
haces y la BC es la misma que en las regiones anteriores. Trazas de la lamina

presentes, originadas a partir de los haces vasculares de mayor tamafo.
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Fig. 12. Cortes transversales del peciolo de Campyloneurum amphostenon. A. regién basal. B. detalle
del nectario. C. epidermis y cOrtex externo. D. canal en el cértex interno. E. haz vascular mayor en la
region basal. F. detalle del haz vascular. G. region media. H. haz vascular mayor en la regiéon media. I.
detalle de la BC. J. regidn apical. K. ala en la region apical. L. haces vasculares en la region apical. al=
ala; bc= banda circumendodermal; cb= célula con forma de bumeran; ce= cértex externo; ci= cortex
interno; en= endodermis; ep= epidermis; fl= floema; pe= periciclo; ne= nectario; su= surco; tr= traza de
la lamina; xi= xilema.
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Campyloneurum costatum (Kunze) C. Presl

Region basal: Contorno adaxial arco convexo con un surco tenue y contorno abaxial
semicircular, de 1.1-1.7 x 1.1-1.5 mm de diametro, con ensanchamientos hacia los
laterales por las alas de 0.1-0.2 mm de largo (Cuadro 5, Fig. 13A). Nectarios
presentes, no vascularizados, los cuales son cavidades en la superficie del peciolo.
Epidermis uniestratificada de 14-22 um de grosor, de células isodiamétricas y
esclerosadas, sin derivados epidérmicos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor,
de tipo 2, continuo (Fig. 13B). Cortex interno de 0.8-1.3 x 0.7-1 mm, de células de
parénquima isodiamétricas, con granos de almidén (Fig. 13C). Se encuentran de 4-5
haces vasculares circulares: dos de mayor tamafio ubicados adaxialmente y el resto
de menor tamafio, abaxiales. BC, continua, con depdsitos de taninos, de células
rectangulares con engrosamientos en las paredes periclinales internas, cubriendo de
% al total del lumen, en algunos sitios la BC se presenta también en la segunda
hilera de células que rodean a los haces. Hacia el interior esta la endodermis, el
periciclo con uno a dos estratos y el floema rodeando al xilema (Fig. 13D, E). Xilema
en los haces vasculares mayores con configuraciébn en arco, con dos polos de

protoxilema en los extremos, y en los haces menores la configuracion es lenticular.

Region media: Contorno adaxial convexo con un surco y abaxial semicircular, y alas
hacia los laterales (Cuadro 5, Fig. 13F), de 0.9-1.2 x 1.1-1.3 mm de diametro. Alas de
0.2-0.3 mm, ubicadas en los laterales y horizontales (Fig. 13G). Nectarios presentes.
Epidermis de 15-23 pym de grosor. Cértex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, tipo 2,

discontinuo por la presencia de las alas. Cortex interno parenquimatoso de 0.7-1 X
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0.8-0.9 mm. Se presentan de 3-4 haces vasculares anficribales: dos de mayor
tamafo y uno a dos de menor tamario, en la misma disposicion y forma que la region
anterior. La BC vy la estructura de los haces es similar que en la region basal (Fig.

13H).

Region apical: Contorno adaxial convexo con un surco y abaxial semicircular, con
alas (Cuadro 5, Fig. 13I), de 0.9-1.2 x 1.1-1.4 mm de diametro. Alas de 0.2-0.3 mm
de largo (Fig. 13J). Nectarios presentes. Epidermis de 15-25 ym de grosor. Cértex
externo de 0.1-0.2 mm, tipo 2 y discontinuo. Coértex interno de 0.7-1 x 0.8-1.1 mm. Se
presentan 3 haces vasculares como en la region anterior, o dos haces vasculares, de
los cuales en uno se encuentran en fusién los dos haces de mayor tamafio formando
asi un unico haz vascular hacia la cara adaxial, y el otro es un haz de menor tamafio
el cual se ha conservado en su posicion y forma (Fig. 13K). La BC y la estructura de
los haces es la misma que en las otras regiones. Xilema en el haz de mayor tamafio
con configuracion en X (Fig. 13L). Se presentan las trazas de la lamina, estas se
forman a partir del haz vascular mayor.

Aunque los nectarios no estuvieron presentes en las muestras cortadas, estos si

estaban presentes en el peciolo (Fig. 1F).
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Fig. 13. Cortes transversales del peciolo de Campyloneurum costatum. A. region basal. B. epidermis y
cortex externo. C. detalle de la epidermis y cortex externo. D. haz vascular mayor en la region basal.
E. detalle del haz vascular. F. region media. G. ala en la regién media. H. haces vasculares en la
regiéon media. . region apical. J. ala en la regién apical. K. haces vasculares en la regién apical. L. haz
vascular en la regién apical. al= ala; bc= banda circumendodermal; ce= cértex externo; ci= cortex
interno; en= endodermis; ep= epidermis; fl= floema; pe= periciclo; su= surco; tr= traza de la lamina; xi=
xilema.
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Microgramma lycopodioides (L.) Copel.

Region basal: Contorno adaxial arco convexo y contorno abaxial semicircular
(Cuadro 5, Fig. 14A), de 0.6-0.9 x 0.5-0.6 mm de diametro. Alas de 0.2-0.3 mm de
largo, ubicadas en los laterales y orientadas hacia la cara adaxial (Fig. 14B).
Epidermis uniestratificada de 14-22 pm de grosor, de células cuadradas e
isodiamétricas con paredes delgadas, sin derivados epidérmicos. Cortex externo de
0.1 mm de grosor, de tipo 1, con taninos en el interior de las células (Fig. 14C),
discontinuo bajo las alas. Cértex interno de 0.4-0.6 x 0.2-0.3 mm, de células de
parénquima con granos de almidon (Fig. 14D), en algunos individuos se presento
muy lignificado (Fig. 14E). Se presentan 2 haces vasculares circulares y dispuestos
en el centro del peciolo. BC continua, de células isodiamétricas con engrosamientos
en las paredes periclinales internas y anticlinales, cubriendo de % hasta el total del
lumen de las células, con depdsitos de taninos. Hacia el interior se encuentra la
endodermis, el periciclo de un estrato y el floema que rodea al xilema. Xilema con

configuracion lineal y con dos polos de protoxilema en los extremos (Fig. 14F, G).

Regiéon media: Contorno adaxial arco convexo y abaxial ampliamente convexo
(Cuadro 5, Fig. 14H), de 0.5-0.8 x 0.5-0.6 mm de diametro. Alas de 0.2-0.6 mm de
largo. Epidermis uniestratificada de 15-23 ym de grosor. Cértex externo de 0.1 mm
de grosor, de tipo 1, con taninos y discontinuo bajo las alas. Cértex interno
parenquimatoso de 0.4-0.5 x 0.2-0.3 mm. Igual que en la region basal, hay dos haces
vasculares circulares, con la misma disposicion, BC, estructura y configuracion del

xilema (Fig. 14l).
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Region apical: Contorno adaxial estrechamente convexo y abaxial ampliamente
convexo (Cuadro 5, Fig. 14J), de 0.4-0.6 x 0.5-0.6 mm de didmetro. Alas de 0.3-0.9
mm de largo (Fig. 14K). Epidermis de 16-24 um de grosor. Cértex externo de 0.1 mm
de grosor similar a las otras regiones. Cortex interno de 0.4-0.5 x 0.3-0.4 mm. Se
continlan conservando los dos haces vasculares, con la misma disposicion, BC,

estructura y configuracion del xilema (Fig. 14L).
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Fig. 14. Cortes transversales del peciolo de Microgramma lycopodioides. A. regién basal. B.
acercamiento de la region basal. C. epidermis y cortex externo. D. detalle de la epidermis y cortex
externo. E. cortex interno lignificado. F. haz vascular en la regién basal. G. detalle del haz vascular. H.
regiébn media. |. haces vasculares en la region media. J. regién apical. K. acercamiento de la region
apical. L. haz vascular en la region apical. al= ala; bc= banda circumendodermal; ce= cértex externo;
ci= cértex interno; en= endodermis; ep= epidermis; fl= floema; pe= periciclo; ta= taninos; xi= xilema.
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Microgramma percussa (Cav.) de la Sota

Region basal: Contorno adaxial ampliamente convexo y contorno abaxial % de
circulo (Cuadro 5, Fig. 15A), de 1.3-1.9 x 0.9-1.5 mm de diametro. Epidermis
uniestratificada de 18-34 ym de grosor, de células cuadradas e isodiamétricas con
paredes delgadas, con escamas peltadas y pelos glandulares que salen del mismo
punto de insercidn que las escamas, estos consisten de dos células; una basal y una
apical globosa (Fig. 15B, C). Coértex externo de 0.1-0.3 mm de grosor, tipo 1,
continuo, con taninos en el interior de las células (Fig. 15D). Cortex interno de 1-1.3 X
0.6-0.7 mm, de células de parénquima isodiamétricas, con granos de almidon, en
algunos casos se pueden observar en el cortex interno de manera dispersa células
con las paredes engrosadas y con depoésitos de taninos (similares a las células de la
BC) (Fig. 15E, F). Se presentan de 2 a 4 haces vasculares circulares: dos adaxiales
de mayor tamafio y uno o dos abaxiales de menor tamafio (Fig. 15E, G). BC
continua, de células rectangulares con engrosamientos en las paredes periclinales
internas y anticlinales cubriendo la totalidad de la célula, con depdésitos de taninos.
Hacia el interior se encuentra la endodermis, el periciclo con uno a dos estratos y el
floema rodeando al xilema (Fig. 15H, 1). Xilema en los haces mayores con
configuracion en arco, con dos polos de protoxilema en los extremos, y en los haces

menores la configuracion es lenticular.

Region media: Contorno adaxial ampliamente convexo y abaxial semicircular
(Cuadro 5, Fig. 15J), de 1.2-1.6 x 0.9-1.1 mm de diametro. Alas de 0.1-0.2 mm de

largo, ubicadas hacia los laterales del peciolo y orientadas hacia la cara adaxial (Fig.

58



15K). Epidermis de 18-30 uym de grosor, con escamas y pelos glandulares. Cortex
externo de 0.1-0.2 mm de grosor, tipo 1, continuo. Cortex interno de 1-1.3 x 0.6-0.8
mm, igual que en la regidn basal. Se presentan de 2 a 3 haces vasculares: los dos de
mayor tamafio y uno de menor tamafio. La BC y la estructura de los haces es la

misma que la region basal.

Region apical: Contorno similar a la region media (Cuadro 5, Fig. 15L), de 1.2-1.5 x
0.9-1.1 mm de diametro. Alas de 0.1-0.5 mm. Epidermis de 20-33 pym de alto, con
escamas peltadas y pelos glandulares por debajo de estas. Cortex externo de 0.1-0.2
mm de grosor, tipo 2, discontinuo bajo las alas. Cértex interno de 0.9-1.3 x 0.6-0.8
mm, igual que en las otras regiones. De igual forma se presentan de 2-3 haces
vasculares. La BC y la estructura de los haces es la misma que en las dos regiones
anteriores.

En las tres regiones de un mismo peciolo el numero de haces vasculares se
presentan de manera variable de 2-3(4), ya que el haz vascular de menor tamafo se
formaba y fusionaba nuevamente, de uno de los haces de mayor tamafio o de los

dos (Fig. 15A, E, G).
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Fig. 15. Cortes transversales del peciolo de Microgramma percussa (excepto C). A. regién basal. B.
detalle de escama peltada con pelo glandular. C. vista superficial de los pelos glandulares. D.
epidermis y coOrtex externo. E. haces vasculares en la regién basal. F. células de paredes engrosadas
en el cértex interno. G. formacion de haz vascular menor. H. haz vascular mayor en la region basal. 1.
detalle del haz vascular. J. regiéon media. K. ala en la region media. L. region apical. al= ala; bc= banda
circumendodermal; ce= cértex externo; ep= epidermis; e= escama; en= endodermis; fl= floema; pe=
periciclo; pg= pelos glandulares; xi= xilema.
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Niphidium crassifolium (L.) Lellinger

Region basal: Contorno adaxial y abaxial circular (Cuadro 5, Fig. 16A), de 5.5-7.6 x
5.1-6.8 mm de didmetro. En algunos individuos desde esta regidon ya se presentan
las alas de 0.1-0.2 mm de largo, ubicadas en la cara adaxial y con las trazas que
inervaran a la lamina (Fig. 16B). Epidermis uniestratificada de 19-35 ym de grosor,
de células cuadradas e isodiamétricas con paredes delgadas y taninos en su interior.
Cortex externo de 0.2-0.4 mm de grosor, de tipo 1, continuo (Fig. 16C, D). Cortex
interno de 4.8-6.8 x 4.4-6 mm, las células que lo conforman son isodiamétricas de
paredes ligeramente engrosadas Y lignificadas, con taninos en su interior (Fig. 16E).
Se presentan de 11-13 haces vasculares circulares dispuestos en forma de
herradura: dos haces adaxiales de mayor tamafio y el resto de menor tamafio
abaxiales. BC continua, de células rectangulares con engrosamientos en las paredes
periclinales internas y anticlinales cubriendo ¥4 del lumen, con depdsitos de taninos.
Hacia el interior de la banda se encuentra la endodermis, el periciclo de uno a tres
estratos y el floema rodeando al xilema (Fig. 16F, G). Xilema en los haces vasculares
mayores con configuracién en arco, con dos polos de protoxilema en los extremos, y

en los menores la configuracion es lenticular.

Region media: Contorno adaxial ampliamente convexo con surco y contorno abaxial
en forma de U (Cuadro 5, Fig. 16H), de 5-7.2 x 4.5-6.5 mm de diametro. Alas de 1.4-
2 mm de largo, con haces vasculares (Fig. 16l). Epidermis de 23-32 ym de grosor.
Cortex externo de 0.3-0.5 mm de grosor, de tipo 1, discontinuo bajo las alas. Cortex

interno de 4.2-6.3 x 3.8-5.5 mm de células de parénquima isodiamétricas con granos
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de almidén. Algunos de los haces de menor tamafo se han fusionado entre si 0 con
alguno de los mayores, por lo que se presentan de 9-11 haces vasculares. BC similar
gue en la anterior region, con ¥ de la proporcién de engrosamiento. La estructura de
los haces vasculares y la configuracion del xilema se mantienen igual. Contintan

formandose mas trazas a partir de los haces vasculares mayores.

Region apical: Contorno igual que en la regién media (Cuadro 5, Fig. 16J), de 5.2-
6.4 x 4.7-6.7 mm de didmetro. Las alas de 2-3.4 mm de largo (Fig. 16K). Epidermis
de 18-28 um de grosor. Cortex externo e interno igual que en la region media: de 0.3-
0.4 mm y de 4.4-5.3 x 3.9-5.8 mm respectivamente. Contindan fusionandose los
haces vasculares de menor tamafio, por lo que se presentan de 8-9 haces
vasculares. La BC y la estructura de los haces es la misma que en las regiones

anteriores (Fig. 16L).
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Fig. 16. Cortes transversales del peciolo de Niphidium crassifolium. A. regiéon basal. B. detalle del ala
en la region basal. C. epidermis y cortex externo. D. detalle de la epidermis y cortex externo. E. cortex
interno. F. haz vascular mayor en la region basal. G. detalle del haz vascular. H. regién media. I. ala
en la regidon media. J. region apical. K. acercamiento de la region media. L. haz vascular mayor en la
region apical. al= ala; bc= banda circumendodermal; ce= coértex externo; ci= coértex interno; en=
endodermis; ep= epidermis; fl= floema; pe= periciclo; su= surco; ta= taninos; tr= traza de la lamina; xi=
xilema.
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Pecluma alfredii var. cupreolepis (A. M. Evans) A. R. Sm.

Region basal: Contorno adaxial con abaxial circular (Cuadro 5, Fig. 17A), de 0.7-1.9
x 0.7-1.7 mm de didmetro. Alas presentes de <0.1 mm de largo, ubicadas en los
laterales y orientadas hacia la cara adaxial. Epidermis uniestratificada de 12-33 ym
de grosor, de células cuadradas e isodiamétricas de paredes delgadas, con pelos
uniseriados multicelulares (Fig. 17B). Hacia el interior de la epidermis se observaban
de 2-4 estratos de células de parénquima. Cortex externo de 0.1-0.4 mm de grosor,
de tipo 4, continuo. Cortex interno de 0.5-1 x 0.4-1.1 mm, conformado por células de
parénquima isodiamétricas con granos de almidon y por células con forma de
bumeran que crean cavidades en el parénquima (Fig. 17D). Se presentan de 2-3
haces vasculares: dos de mayor tamafio circulares a oblatos, dispuestos
adaxialmente y uno de menor tamafo circular, abaxial. BC ausente. En los haces
vasculares la endodermis rodea al periciclo, este de uno a tres estratos, después se
encuentra el floema rodeando al xilema (Fig. 17E). Xilema en los haces mayores con
configuracion en arco, con dos polos de protoxilema en los extremos (Fig. 17D), y en

el haz menor la configuracion es lenticular (Fig. 17C).

Region media: Contorno adaxial con abaxial circular (Cuadro 5, Fig. 17F), de 0.5-1.1
x 0.5-1.1 mm de diametro. Alas de 0.1-0.2 mm de largo (Fig. 17G). Epidermis de 9-21
pUm de grosor, con pelos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, tipo 4, continuo.
Cortex interno de 0.3-0.7 x 0.3-0.7 mm de parénquima, con amplios espacios
creados por las células en forma de bumeran. Al centro se presenta un unico haz

vascular de forma obovado comprimido, resultado de la fusidon de todos los haces
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vasculares. BC ausente o discontinua, sOlo algunas células que rodean al haz
presentan engrosamientos en sus paredes periclinales internas y con depdsitos de
taninos (Fig. 171). La estructura del haz es la misma que en la region basal, con la
configuracion del xilema en V o T con tres polos de protoxilema, uno en cada

extremo (Fig. 17H).

Regidon apical: Contorno similar a las regiones anteriores (Cuadro 5, Fig. 17J), de
0.5-1.2 x 0.5-1.1 mm de didmetro. Alas de 0.1-0.3 mm de largo. Epidermis
uniestratificada de 12-19 um de grosor, con pelos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de
grosor, de tipo 4, continuo. Cortex interno parenquimatoso de 0.3-0.8 x 0.3-0.7 mm,
con amplios espacios formados por células en forma de bumeran (Fig. 17K). Se
conserva el haz vascular central de forma obovado comprimido a oblato. La BC y la
estructura del haz son iguales a la region media, con el xilema en configuracion de T
(Fig. 17L). Trazas de las pinnas presentes, estas se originan a partir de los brazos

laterales del xilema.
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Pecluma ferruginea (M. Martens &Galeotti) M. G. Price

Region basal: Contorno adaxial con abaxial circular (Cuadro 5, Fig. 18A), de 1.2-2 x
1.1-2 mm de didmetro. Alas de <0.1 mm de largo, ubicadas en los laterales y
orientadas hacia la cara adaxial. Epidermis uniestratificada de 20-37 uym de grosor,
de células cuadradas e isodiamétricas con paredes delgadas y con pelos uniseriados
multicelulares (Fig. 18B). Hacia el interior de la epidermis se encuentran de 2-3
estratos de células de parénquima. Cortex externo de 0.2-0.3 mm de grosor, de tipo
4, continuo (Fig. 18C). Cortex interno de 0.8-1.6 x 0.6-1.5 mm, de células de
parénquima isodiamétricas con granos de almidén y de células en forma de bumeran
gue crean cavidades en el parénquima (Fig. 18D). Se presentan de 2-3 haces
vasculares: los dos de mayor tamafio de forma oblata, ubicados hacia la cara
adaxial, y uno de menor tamafio circular, abaxial. BC ausente. Los haces vasculares
delimitados por la endodermis y el periciclo con uno a tres estratos, rodeando al
floema y este a su vez al xilema (Fig. 18E, F). Xilema en los haces vasculares
mayores con configuracion en arco, con dos polos de protoxilema, y en el menor es

lenticular.

Region media: Contorno similar a la region basal (Cuadro 5, Fig. 18G), de 1-1.8 x 1-
1.8 mm de diametro. Alas de 0.1-0.2 mm de largo (Fig. 18H). Epidermis
uniestratificada de 17-33 um de grosor, con pelos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de
grosor, de tipo 4, continuo. Cértex interno de 0.7-1.3 x 0.7-1.4 mm, parenquimatoso,
con amplios espacios creados por las células en forma de bumeran (Fig. 18l). Al

centro un unico haz vascular, de forma obovado comprimido, resultado de la fusion
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de todos los haces vasculares. BC ausente, la estructura del haz es la misma que en
la region basal. Xilema con configuracion en X o T, con un polo de protoxilema en

cada extremo (Fig. 18J).

Region apical: Contorno adaxial semicircular y abaxial de % de circulo (Cuadro 5,
Fig. 18K), de 0.9-1.6 x 1-1.8 mm de diametro. Alas de 0.1-0.2 mm de largo.
Epidermis de 18-32 uym de grosor, con pelos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de
grosor, de tipo 4, continuo. Cortex interno de 0.7-1.2 x 0.7-1.3 mm parenquimatoso,
con amplios espacios. El haz vascular se mantiene en la posicion y forma que en la
region media, al igual que su estructura (Fig. 18L). BC ausente. Xilema con
configuracion en T, con tres polos de protoxilema. Trazas de las pinnas presentes,

las cuales se forman de los brazos laterales del xilema.
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Fig. 18. Cortes transversales del peciolo de Pecluma ferruginea. A. regién basal. B. detalle de la
epidermis y pelo uniseriado. C. epidermis y cortex externo. D. cavidades en el cortex interno. E. haz
vascular mayor en la region basal. F. detalle del haz vascular. G. regién media. H. ala en la region
media. |. cavidad en el coOrtex interno. J. haz vascular en la region media. K. region apical. L. haz
vascular en la region apical. al= ala; cb= célula en forma de bumeran; ce= coértex externo; ci= coértex
interno; en= endodermis; ep= epidermis; es= estoma, fl= floema; p= pelo; pe= periciclo; tr= traza de la
pinna; xi= xilema.
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Phlebodium decumanum (Willd.) J. Sm.

Region basal: Contorno adaxial ampliamente convexo y contorno abaxial % de
circulo (Cuadro 5, Fig. 19A), de 4.1-6.5 x 3.2-5.8 mm de diametro. Aeroforos
presentes ubicados hacia los laterales de la cara adaxial (Fig. 19B). Epidermis
uniestratificada de 13-26 um de grosor, de células isodiamétricas, esclerosadas, sin
derivados epidérmicos. Cortex externo de 0.2-0.5 mm de grosor, de tipo 2 (Fig. 19C),
discontinuo en los aeréforos, en los que en lugar de esclerénquima hay parénquima
con espacios intercelulares que conectan al exterior con estomas (Fig. 19B, H).
Cortex interno de 3.5-5.9 x 2.7-5.1 mm, de células de parénquima isodiamétricas con
granos de almidon. Se presentan de 12-20 haces vasculares circulares distribuidos
en forma de C:. dos adaxiales de mayor tamafio y el resto abaxiales de menor
tamafo. BC continua, de células isodiamétricas con engrosamientos en las paredes
periclinales internas de menos de ¥4 de la proporcion de las células, con depoésitos de
taninos, a veces ausente. Hacia el interior de la BC esta la endodermis, el periciclo
de uno a cuatro estratos y el floema rodeando al xilema. Xilema en haces mayores
con configuracion en arco, con dos polos de protoxilema en los extremos (Fig. 19D),

y en los haces menores es lenticular (Fig. 19E).

Region media: Contorno adaxial ampliamente convexo y abaxial % de circulo
(Cuadro 5, Fig. 19F, G), de 3.2-4.6 x 2.9-4 mm de didmetro. Aerdforos presentes
(Fig. 19H). Epidermis uniestratificada de 9-14 ym de grosor. Coértex externo de 0.1-
0.3 mm de grosor de tipo 2, discontinuo en los aerdforos. Cortex interno

parenquimatoso de 2.8-4.3 x 2.5-3.6 mm. Se encuentran de 10-13 haces vasculares,
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de los cuales los dos de mayor tamafio se prolongan hacia el interior del peciolo para
fusionarse, o estos ya se encuentran fusionados. La BC y la estructura de los haces
se muestran igual que en la region basal. Xilema en los haces mayores se modifica
en configuracion de Y por el curso que han tomado los haces para fusionarse, con

tres polos de protoxilema, en los menores la configuracion se mantiene lenticular.

Region apical: Contorno igual que las regiones anteriores (Cuadro 5, Fig. 191), de 3-
4 x 2.9-3.5 mm de diametro. Aeréforos presentes (Fig. 19J). Epidermis de 10-17 um
de grosor. Cortex externo de 0.2 mm de grosor, tipo 2, discontinuo en los aeréforos.
Cortex interno parenquimatoso de 2.5-3.5 x 2.4-3.1 mm. Se presentan de 6-9 haces
vasculares, los dos de mayor tamafio ya se han fusionado en un haz adaxial
osiforme (forma de hueso) (Fig. 19K). La BC y la estructura de los haces vasculares
es la misma. Xilema en al haz vascular de mayor tamafio con configuracion en X,
alargada horizontalmente (Fig. 19L). Trazas de las pinnas presentes, formadas a

partir de los extremos del haz vascular mayor.
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Fig. 19. Cortes transversales del peciolo de Phlebodium decumanum. A. regién basal. B.
acercamiento de la region basal. C. epidermis y cortex externo. D. haz vascular mayor en la region
basal. E. haz vascular menor en la region basal. F-G. region media. H. aeréforo en la region media. I.
region apical. J. acercamiento de la region apical. K. haz vascular mayor en la region apical. L. detalle
del haz vascular. ae= aerdforo; bc= banda circumendodermal; ce= cortex externo; en= endodermis;
ep= epidermis; es= estoma; fl= floema; pe= periciclo; tr= traza de la pinna; xi= xilema.
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Pleopeltis astrolepis (Liebm.) E. Fourn.

Region basal: Contorno adaxial y abaxial arco convexo (Cuadro 5, Fig. 20A), de 0.6-
0.8 x 0.4-0.6 mm de diametro. Alas de 0.2-0.6 mm de largo, laterales y ligeramente
orientadas hacia la cara adaxial, con un grupo de células de esclerénquima en los
apices por debajo de la epidermis (Fig. 20B). Epidermis uniestratificada de 16-26 um
de grosor, de células cuadradas de paredes delgadas, con escamas peltadas (Fig.
20C). Cortex externo de 0.1-0.3 mm de grosor, de tipo 3, continuo (Fig. 20D). Cortex
interno de 0.4-0.5 x 0.2-0.3 mm de células de parénquima isodiamétricas, con
taninos. Se presentan 2 haces vasculares circulares, dispuestos al centro del peciolo.
BC discontinua hacia la cara adaxial y abaxial, de células isodiamétricas con
engrosamientos en las paredes periclinales internas de ¥z de proporcién del lumen,
con depdsitos de taninos. Hacia el interior de la BC se encuentra la endodermis, el
periciclo uniestratificado, después el floema rodeando al xilema. Xilema con

configuracion en arco, con dos polos de protoxilema en los extremos (Fig. 20E).

Region media: Contorno adaxial arco convexo y abaxial ampliamente convexo
(Cuadro 5, Fig. 20F), de 0.6-1.6 x 0.4-1.3 mm de diametro. Alas de 0.3-0.9 mm de
largo, con el apice esclerosado (Fig. 20G). Epidermis uniestratificada de 18-25 ym de
grosor. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, tipo 3, discontinuo bajo las alas.
Cortex interno de 0.5-1.1 x 0.2-0.7 mm, parenquimatoso. Se conservan los dos haces
vasculares, con la misma disposicion, BC, estructura y configuracion del xilema que

en la region basal (Fig. 20H).
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Region apical: Contorno adaxial arco convexo y abaxial ampliamente convexo
(Cuadro 5, Fig. 20I1), de 0.4-0.9 x 0.4-0.6 mm de diametro. Alas de 0.4-0.8 mm de
largo (Fig. 20J). Epidermis uniestratificada de 20-29 ym de grosor, con escamas
peltadas. Coértex similar a las otras regiones: el externo de 0.1 mm de grosor y el
interno de 0.3-0.7 x 0.2-0.3 mm. Continuan los dos haces vasculares con la misma
disposicion, estructura y configuracion del xilema (Fig. 20K). BC discontinua,

cubriendo de ¥ al total del lumen (Fig. 20L).
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Fig. 20. Cortes transversales del peciolo de Pleopeltis astrolepis. A. region basal. B. acercamiento de
la regién basal. C. detalle de escama peltada. D. epidermis y cortex externo. E. haz vascular en la
region basal. F. region media. G. acercamiento de la region media. H. haz vascular en la region media.
I. regidn apical. J. acercamiento de la region apical. K. haz vascular en la region apical. L. detalle del
haz vascular. al= ala; bc= banda circumendodermal; ce= cértex externo; ci= cortex interno; e=
escama; en= endodermis; ep= epidermis; fl= floema; pe= periciclo; xi= xilema.
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Pleopeltis madrensis (J. Sm.) A. R. Sm. & Tejero

Region basal: Contorno adaxial estrechamente convexo y abaxial % de circulo
(Cuadro 5, Fig. 21A), de 1.1-2 x 0.8-1.9 mm de diametro. Alas apenas en formacion
hacia la cara adaxial. Epidermis uniestratificada de 13-25 ym de grosor, de células
cuadradas con paredes delgadas (Fig. 21C), con escamas peltadas. Cortex externo
de 0.1-0.3 mm de grosor, de tipo 3 (Fig. 21B), continuo o discontinuo por debajo de
las alas. Cortex interno de 0.9-1.6 x 0.6-1.4 mm de células de parénquima
isodiamétricas, con granos de almiddén, en alguno individuos presentaron células en
forma de bumeran creando espacios en forma de canal (Fig. 21D). Se encuentran de
2-3 haces vasculares de forma circular: dos de mayor tamafio dispuestos hacia la
cara adaxial y uno de menor tamafio en la abaxial. BC discontinua, de células
isodiamétricas con engrosamientos en las paredes periclinales internas cubriendo ¥4
del lumen, sin depdsitos de taninos. Hacia el interior se encuentra la endodermis, el
periciclo de uno a tres estratos rodeando al floema y este a su vez al xilema (Fig.
21E, F). Xilema en los haces mayores con configuracion en arco, con dos polos de

protoxilema en los extremos, y en el haz menor es lenticular.

Region media: Contorno similar a la region basal (Cuadro 5, Fig. 21G), de 1-1.8 x
0.9-1.7 mm de diametro. Alas de 0.2-0.4 mm de largo ubicadas en la cara adaxial y
ligeramente abiertas hacia los laterales, presentan un grupo de células esclerosadas
en el apice por debajo de la epidermis (Fig. 21H). Epidermis uniestratificada de 11-21
Mm de grosor, con escamas peltadas. Cértex externo de 0.1-0.3 mm de grosor, de

tipo 3, discontinuo bajo las alas. Cértex interno parenquimatoso de 0.8-1.3 x 0.7-1.1
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mm. Se presentan dos haces vasculares de mayor tamafio, ya que el menor se ha
fusionado a uno de ellos. Los haces vasculares presentan la misma disposicion,

estructura 'y BC que en la region basal (Fig. 211).

Region apical: Contorno adaxial de ¥ de cuadrado y abaxial semicircular (Cuadro 5,
Fig. 21J), de 1-1.6 x 1.1-1.6 mm de diametro. Alas de 0.3-0.5 mm de largo, con
células esclerosadas en los apices (Fig. 21K). Epidermis de 12-23 ym de grosor, con
escamas peltadas. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, tipo 3, discontinuo bajo
las alas. Cortex interno parenquimatoso de 0.8-1.2 x 0.8-1.8 mm. Los haces
vasculares se encuentran como en la region media, o totalmente fusionados en un
solo haz de forma oblata, dispuesto en el centro del peciolo. BC continua, de % de
proporcion de engrosamiento, en algunos individuos hacia la cara adaxial los
engrosamientos son de Y2 y con depdsitos de taninos (Fig. 21L). La estructura del
haz es similar a las regiones anteriores, con la configuracion del xilema en T con tres
polos de protoxilema. Trazas de las pinnas comienzan a formarse, originandose de

los brazos laterales del xilema.
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Fig. 21. Cortes transversales del peciolo de Pleopeltis madrensis. A. region basal. B. epidermis y
cortex externo. C. detalle de la epidermis. D. canal en el cértex interno. E. haz vascular mayor en la
region basal. F. detalle del haz vascular. G. regiéon media. H. ala en la region media. |. detalle del haz
vascular en la region media. J. region apical. K. ala en la regién apical. L. haz vascular en la region
apical. al= ala; bc= banda circumendodermal; cb= célula con forma de bumeran; ce= cOrtex externo;
ci= cortex interno; en= endodermis; ep= epidermis; fl= floema; pe= periciclo; xi= xilema.
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Pleopeltis thyssanolepis (A. Braun ex Klotzsch) E. G. Andrews & Windham

Region basal: Contorno adaxial plano y contorno abaxial en forma de U (Cuadro 5,
Fig. 22A), de 1.1-2.4 x 0.9-2.2 mm de diametro. Alas presentes o apenas formandose
de 0.1 mm de largo, ubicadas en la cara adaxial y verticales (Fig. 22B). Epidermis
uniestratificada de 18-37 pym de grosor, de células cuadradas con paredes delgadas,
con escamas peltadas (Fig. 22C). Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, de tipo 3
(Fig. 22D), continuo o discontinuo por debajo de las alas. Cortex interno de 0.9-2.1 x
0.7-1.8 mm de células de parénquima isodiamétricas, con granos de almidén. Se
presentan de 3 a 6 haces vasculares: dos de mayor tamafio, de forma circular a
oblata, dispuestos adaxialmente, y el resto son haces de menor tamafio de forma
circular, abaxiales. BC discontinua, de células isodiamétricas con engrosamientos en
las paredes periclinales internas de menos de ¥ del lumen, en algunos individuos se
presenta de % y con depoésitos de taninos pero sélo hacia el interior del peciolo.
Hacia el interior se encuentra la endodermis, el periciclo con uno a dos estratos y el
floema que rodea al xilema (Fig. 22E). Xilema en los haces mayores con
configuracion lineal con dos polos de protoxilema, y en los haces menores la

configuracion es lenticular.

Region media: Contorno adaxial ampliamente convexo y abaxial % de circulo
(Cuadro 5, Fig. 22F), de 1.3-2.4 x 1-1.9 mm de didmetro. Alas de 0.2-0.3 mm de
largo, con un conjunto de células esclerosadas en los apices bajo la epidermis (Fig.
22G). Epidermis uniestratificada de 15-27 ym de grosor, con escamas peltadas.

Cortex externo de 0.1 mm de grosor, tipo 3, discontinuo bajo las alas. Cortex interno

79



de 1.1-2.1 x 0.8-1.6 mm, se presentaron células en forma de bumeran dispersas en
el cortex interno (Fig. 22H). Los haces vasculares de menor tamafio se han
fusionado entre ellos o con alguno de los haces de mayor tamafo, por lo que se
presentan de 2-3 haces. La BC se presenta mas engrosada a % de proporcion del
lumen (Fig. 221), en algunos individuos con depdsitos de taninos hacia el centro del
peciolo (Fig. 22J). La disposicion y estructura de los haces es igual que en la region

basal.

Region apical: Contorno adaxial arco convexo y abaxial semicircular (Cuadro 5, Fig.
22K), de 1.3-2.3 x 1-1.9 mm de didmetro. Alas de 0.2-0.8 mm de largo. Epidermis
uniestratificada de 18-38 uym de grosor, con escamas peltadas. Cortex similar a las
otras regiones: el externo de 0.1 mm de grosor, y el interno de 1.1-2.1 x 0.8-1.6 mm.
Se continban presentando de 2-3 haces vasculares, con la misma disposicion,
estructura y configuracion del xilema. La BC engrosada de menos de % a % del
lumen, sin depdsitos de taninos, o con depdsitos sélo hacia el interior del peciolo, o
rodeando todo el haz (Fig. 22L). Trazas de las pinnas presentes, las cuales se

originaron de los dos haces de mayor tamafio.
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Fig. 22. Cortes transversales del peciolo de Pleopeltis thyssanolepis. A. region basal. B. acercamiento
de la regién basal. C. detalle de escama peltada. D. epidermis y cortex externo E. haz vascular mayor
en la region basal. F: regién media. G. ala en la region media. H. cortex interno con células en forma
de bumeran creando espacios. |. haces vasculares en la regiéon media con BC sin taninos. J. haces
vasculares en la region media con BC con taninos. K. region apical. L. haces vasculares con BC
continua en la region apical. al= ala; bc= banda circumendodermal; cb= célula con forma de bumeran;
ce= cOrtex externo; ci= coOrtex interno; e= escama; en= endodermis; ep= epidermis; es= estoma; fl=
floema; pe= periciclo; tr= traza de la lamina; xi= xilema.
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Pleopeltis villagranii (Copel.) A.R. Sm. & Tejero

Region basal: Contorno adaxial y abaxial semicircular (Cuadro 5, Fig. 23A), de 0.9-
1.5 x 0.7-1.3 mm de diametro. Epidermis uniestratificada de 19-34 ym de grosor, de
células cuadradas y de paredes delgadas, con escamas peltadas (Fig. 23B). Cortex
externo de 0.1-0.2 mm de grosor, de tipo 3, continuo (Fig. 23C). Cortex interno de
0.7-0.9 x 0.5-0.7 mm de células de parénquima isodiamétricas, con granos de
almidon. Se presentan de 2-3 haces vasculares: dos de mayor tamafio de forma
oblata, dispuestos adaxialmente, y uno de menor tamafio circular, abaxial. BC
discontinua, de células isodiamétricas con engrosamientos en las paredes
periclinales internas, cubriendo menos de % del lumen, sin depositos de taninos.
Hacia el interior esta la endodermis, el periciclo de uno a tres estratos y el floema que
rodea al xilema (Fig. 23D, E). Xilema en los haces mayores presenta configuracion

en arco, con dos polos de protoxilema, y en el haz menor es lenticular.

Region media: Contorno adaxial y abaxial arco convexo (Cuadro 5, Fig. 23F), de
0.9-1.1 x 0.7-1 mm de diametro. Alas de 0.1-0.2 mm de largo, ubicadas en los
laterales del peciolo y completamente horizontales (Fig. 23G). Epidermis
uniestratificada de 21-35 ym de grosor, con escamas peltadas. Cortex externo de
0.1-0.2 mm de grosor, de tipo 3, discontinuo bajo las alas (Fig. 23G). Cortex interno
parenquimatoso 0.7-0.8 x 0.5-0.7 mm. Al centro del peciolo de presenta un haz
vascular de forma variable ya que los dos haces vasculares de mayor tamafo se
encuentran en proceso de fusion. BC continua, con depdésitos de taninos y con

engrosamientos de %2 a ¥ de proporcion. La estructura de los haces vasculares es
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igual a la regidn basal. Xilema con configuracion variable con respecto al grado de
fusidon de los haces, por lo que se presentan desde dos conjuntos de xilema en arco

a uno solo con configuracion en mariposa, Vy en T (Fig. 23H, I, J).

Region apical: Contorno adaxial semicircular y abaxial arco convexo (Cuadro 5, Fig.
23K), de 0.7-0.9 x 0.7-1 mm de diametro. Alas de 0.1-0.2 uym de largo. Epidermis
uniestratificada de 20-31 ym de grosor, con escamas peltadas. Coértex externo de
0.1-0.2 mm de grosor, de tipo 3, discontinuo bajo las alas. Cértex interno
parenquimatoso de 0.6-0.7 x 0.5-0.7 mm. Un haz vascular central completamente
fusionado con forma oblata. BC continua, con depdsitos de taninos, con proporcion
de engrosamiento de ¥ al total del lumen. La estructura del haz continda siendo la
misma, con configuraciéon del xilema en T, con un polo de protoxilema en cada

extremo (Fig. 23L).
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Fig. 23. Cortes transversales del peciolo de Pleopeltis villagranii. A. region basal. B. detalle de escama
peltada. C. epidermis y cortex externo. D. haz vascular mayor en la region basal. E. detalle del haz
vascular. F. region media. G. detalle del ala. H. haces vasculares en proceso de fusion, con xilema sin
fusionar. |. haces vasculares fusionados, xilema con configuracion en mariposa. J. haces vasculares
fusionados, xilema con configuracién en T. K. region apical. L. haz vascular, xilema con configuracion
en T. al= ala; bc= banda circumendodermal; ce= cértex externo; ci= cortex interno; e= escama; en=
endodermis; ep= epidermis; es= estoma; fl= floema; pe= periciclo; xi= xilema.
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Polypodium hartwegianum Hook.

Region basal: Contorno adaxial con abaxial circular (Cuadro 5, Fig. 24A), de 0.9-1.8
X 0.9-1.6 mm de didmetro. Epidermis uniestratificada de 11-17 uym de grosor, de
células isodiamétricas, esclerosadas, con pelos uniseriados multicelulares (Fig. 24B).
Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, de tipo 2, continuo (Fig. 24C). Coértex
interno de 0.7-1.2 x 0.7-1.1 mm de células de parénquima isodiamétricas, con granos
de almidon. Se presentan 3 haces vasculares circulares: dos de mayor tamafo,
adaxiales, y un tercero de menor tamafo, abaxial, en algunos individuos los tres
haces ya estan en proceso de fusion en un Unico haz vascular, donde primero se
fusionan los dos haces mayores y después el haz menor. BC continua, de células
rectangulares con engrosamientos en las paredes periclinales internas cubriendo %2
del lumen, con depdsitos de taninos. Hacia el interior de la BC esta la endodermis, el
periciclo de uno a tres estratos y después el floema rodeando al xilema (Fig. 24D, E).
Xilema en los haces mayores con configuracion en arco con dos polos de

protoxilema, y en el haz menor es lenticular.

Region media: Contorno adaxial con abaxial circular (Cuadro 5, Fig. 24F), de 0.8-1.2
x 0.8-1.1 mm de diametro. Aeroforos presentes hacia los laterales. Epidermis
uniestratificada de 10-20 um de grosor, con pelos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de
grosor, tipo 2, discontinuo en los aeroforos, en donde las paredes de las células que
conforman el cortex externo se adelgazan (Fig. 24G). Cértex interno de 0.6-0.8 x 0.6-
0.8 mm parenquimatoso, ademas se presentan células con forma de bumeran que

forman cavidades o canales (Fig. 24H). Los haces vasculares ya se han fusionado
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por completo, por lo que se presenta un Unico haz al centro, de forma triangular. BC
cubriendo ¥ del lumen. La estructura del haz es la misma que en la region basal, y la
configuracion del xilema es en T, con un polo de protoxilema en cada extremo (Fig.

241).

Regidon apical: Contorno adaxial y abaxial semicircular (Cuadro 5, Fig. 24J), de 0.8-
1.1 x 0.9-1.1 mm de diametro. Aerdforos presentes. Epidermis de 11-26 uym de
grosor, con pelos. Cortex externo e interno similares que en la region media: de 0.1-
0.2 mm de grosor y 0.6-0.8 x 0.6-0.8 mm respectivamente, con amplios espacios en
el cortex interno (Fig. 24K). El haz vascular con la misma disposicion, estructura y

configuracion del xilema que en la region media, al igual que la BC (Fig. 24L).
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Fig. 24. Cortes transversales del peciolo de Polypodium hartwegianum. A. region basal. B. detalle de
pelo uniseriado. C. epidermis y cortex externo. D. haz vascular mayor en la regién basal. E. detalle del
haz vascular. F. region media. G. detalle del aeréforo. H. canal en el cortex interno. |. haz vascular en
la regién media. J. region apical. K. cavidad en el cortex interno. L. haz vascular en la region apical.
ae= aeroforo; bc= banda circumendodermal; cb= células en forma de bumeréan; ce= cdortex externo; ci=
cortex interno; en= endodermis; ep= epidermis; es= estoma; fl= floema; pe= periciclo; p= pelo; xi=
xilema.
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Polypodium puberulum Schitdl. & Cham.

Region basal: Contorno ampliamente convexo y contorno abaxial % de circulo
(Cuadro 5, Fig. 25A), de 1.4-2.6 x 1.4-2.6 mm de diametro. Epidermis uniestratificada
de 12-19 pm de grosor, de células isodiamétricas, esclerosadas, con pelos
uniseriados multicelulares (Fig. 25B). Cortex externo de 0.2-0.3 mm de grosor, de
tipo 2, continuo (Fig. 25C). Cortex interno de 1-2.1 x 0.9-2.1 mm, de células
isodiamétricas de paredes engrosadas, lignificadas y sin contenido. Se presentan de
4-5 haces vasculares circulares: dos de mayor tamario, dispuestos adaxialmente, y el
resto de menor tamafio, dispuestos abaxialmente. BC continua, de células cuadradas
con engrosamientos en las paredes periclinales internas, cubriendo % del lumen, con
depdsitos de taninos. Hacia el interior se encuentra la endodermis, el periciclo con
uno a tres estratos, después el floema rodeando al xilema (Fig. 25D, E). Xilema en
los haces mayores con configuracion en arco, con dos polos de protoxilema en los

extremos, y en los haces menores la configuracion es lenticular.

Region media: Contorno adaxial ampliamente convexo y abaxial % de circulo
(Cuadro 5, Fig. 25F), de 1.5-2.3 x 1.5-2.2 mm de diametro. Aeréforos presentes
ubicados los laterales hacia la cara adaxial. Epidermis uniestratificada de 11-20 ym
de grosor, con pelos. Cértex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, de tipo 2, discontinuo
en los aerdforos, en donde las paredes de las células que conforman el cortex
externo se adelgazan (Fig. 25 G). Cortex interno de 1.2-1.9 x 1.1-1.7 mm, de células
de parénquima y con células en forma de bumeran creando grandes espacios (Fig.

25H). Se presentan de 3-4 haces vasculares con la misma distribucion, en un
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individuo se observaron los dos haces de mayor tamafio en proceso de fusion
dejando debajo un haz de menor tamafo (Fig. 25I). BC de % de proporcion. La
estructura de los haces vasculares y la configuracion del xilema es la misma que en

la regidn basal.

Region apical: Contorno adaxial ampliamente convexo y abaxial en forma de U
(Cuadro 5, Fig. 25J), de 1.3-1.9 x 1.5-2.3 mm de diametro. Epidermis uniestratificada
de 13-23 um de grosor, con pelos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, de tipo 2,
discontinuo en los aeréforos (Fig. 25K). Cortex interno de 1-1.6 x 1.1-1.8 mm de
parénquima, con grandes espacios creados por las células en forma de bumeran. Se
presentan 2 haces vasculares: uno hacia la cara adaxial producto de la fusion de los
dos haces de mayor tamafio y un haz menor hacia la cara abaxial. Los haces
vasculares y la BC presentan la misma estructura que en la regién media (Fig. 25L).
Xilema en el haz mayor con configuracion en X, con cuatro polos de protoxilema, y
en el haz menor es linear. Trazas de las pinnas se comienzan a formar a partir de los

brazos del xilema.
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Fig. 25. Cortes transversales del peciolo de Polypodium puberulum. A. regién basal. B. pelo uniseriado
multicelular. C. epidermis y cOrtex externo. D. haz vascular mayor en la region basal. E. detalle del haz
vascular. F. regidon media. G. detalle del aerdforo. H. espacios en el cortex interno. I. fusion de los
haces vasculares en la region media. J. region apical. K. detalle del aer6foro en la region apical. L. haz
vascular, formandose la traza que inervard a la pinna. ae= aero6foro; bc= banda circumendodermal;
cb= célula con forma de bumeran; ce= coOrtex externo; ci= cortex interno; en= endodermis; ep=
epidermis; es= estoma fl= floema; p= pelo; pe= periciclo; tr= traza de la ldmina; xi= xilema.
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Serpocaulon dissimile (L.) A. R. Sm.

Region basal: Contorno adaxial ampliamente convexo a ligeramente acanalado y
abaxial % de circulo (Cuadro 5, Fig. 26A), de 1.7-1.8 x 1.4-1.6 mm de diametro.
Aerdéforos presentes ubicados lateralmente. Epidermis uniestratificada de 13-21 ym
de grosor, de células isodiamétricas, esclerosadas, con pelos uniseriados
multicelulares. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, de tipo 2, discontinuo en los
aeroforos, en los que en lugar de esclerénquima hay parénquima con espacios
intercelulares que conectan al exterior con estomas (Fig. 26C, B). Cortex interno de
1.3-1.4 x 1-1.3 mm, de células de parénquima isodiamétricas con paredes
engrosadas y con granos de almidén. Se presentan de 7-9 haces vasculares
circulares dispuestos de U: dos de mayor tamafio hacia la cara adaxial y el resto de
menor tamafio hacia la abaxial. BC continua, de células rectangulares con
engrosamientos en las paredes periclinales internas cubriendo Y2 del lumen, con
depdsitos de taninos. Hacia el interior la endodermis, el periciclo con uno a tres
estratos y el floema rodeando al xilema (Fig. 26F). Xilema en los haces mayores con

configuracion en arco, con dos polos de protoxilema, y en los menores es lenticular.

Region media: Contorno adaxial ampliamente convexo y abaxial % de circulo
(Cuadro 5, Fig. 26G), de 1.3-1.3 x 1.2-1.3 mm de diametro. Aeroforos presentes (Fig.
26H). Epidermis de 16-23 ym de grosor, con pelos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de
grosor, de tipo 2, discontinuo en los aeroforos. Cortex interno parenquimatoso de 0.9-
1 x 0.9-1 mm. Se presentan de 3-5 haces vasculares, los dos de mayor tamafio han

comenzado a fusionarse (Fig. 26l). La estructura de los haces vasculares y la
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configuracion del xilema es la misma que en la region basal. BC ahora cubriendo %

del lumen (Fig. 26J).

Region apical: Contorno adaxial semicircular y abaxial % de circulo (Cuadro 5, Fig.
26K), de 1.1-1.2 x 1.3-1.4 mm de diametro. Aeroforos presentes. Epidermis de 14-26
pUm de grosor, con pelos. Cortex externo de 0.1-0.2 mm de grosor, tipo 2, discontinuo.
Cortex interno de 0.9 x 1-1.1 mm parenquimatoso. Se presentan de 2-3 haces
vasculares: uno adaxial resultado de la fusibn de los dos mayores, con forma
obovado comprimido, y de uno a dos menores hacia la cara abaxial. La estructura de
los haces y la BC igual que en la region anterior. Xilema en el haz vascular mayor
con configuracién en X, con cuatro polos de protoxilema (Fig. 26L), y en los haces

menores el xilema es lenticular.
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Fig. 26. Cortes transversales del peciolo de Serpocaulon dissimile. A. regién basal. B. detalle del
aero6foro en la regién basal. C. epidermis y cortex externo. D. detalle de pelo uniseriado. E. haz
vascular mayor en la regién basal. F. detalle del haz vascular. G. region media. H. detalle del aeroforo.
I. fusion de los haces mayores en la region media. J. detalle del haz vascular en la regién media. K.
region apical. L. haz vascular en la region apical. ae= aeréforo; bc= banda circumendodermal; ce=
cortex externo; ci= cortex interno; en= endodermis; ep= epidermis; es= estoma; fl= floema; pe=
periciclo; p= pelo; su= surco; xi= xilema.
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Discusiodn

Los peciolos de las especies consideradas en este estudio presentaron
caracteristicas anatomicas consistentes con lo anteriormente descrito para algunos
representantes de la subfamilia Polypodioideae, como la presencia de un surco
dorsal, el tipo de indumento (pelos o escamas), un sistema de aeracion, cortex
externo, banda circumendodermal y la configuracion del xilema. Sin embargo,
aungue se ha hecho referencia a la importancia taxonoOmica de estos caracteres en
algunos trabajos (Zlotnik, 1987, 1991; Hernandez-Hernandez et al., 2006; Ferrari,
2009; Tejero-Diez et al., 2010; Noraini et al.,, 2012), generalmente se ha prestado
mayor atencion a la disposicidn de los haces vasculares y a la configuracién del
xilema, no obstante, como se vera a continuacion, los otros caracteres mencionados
y sus variaciones también pueden ser Utiles para diferenciar y reconocer géneros o

especies.

Contorno

El contorno del peciolo es un caracter que se ha empleado en el
reconocimiento de algunos géneros de helechos, generalmente se describe como:
terete, ovalado, oblongo, triangular o tetragonal (Lin y De Vol, 1977); sin embargo, la
presencia de alas y surcos complica la determinacion clara y precisa de su forma, por
lo que, autores como Ummu-Hani et al. (2013) y Noraini et al. (2014), han optado por
describir de manera separada las caracteristicas de las caras adaxial y abaxial,
meétodo que se siguid en el presente trabajo. Los contornos resultaron ser variables

no solo entre los géneros sino también entre las especies de un mismo género, asi
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por ejemplo Pleopeltis astrolepis fue adaxialmente arco convexo y abaxialmente
ampliamente convexo, mientras que P. thyssanolepis fue adaxialmente ampliamente
convexo y abaxialmente de ¥ de circulo (Cuadro 5). Unicamente en las dos especies
de Pecluma los contornos fueron similares, lo que ademas coincide en que dicho
género presenta peciolos teretes, caracter que lo distingue de otros (Mickel y Smith,
2004).

El diametro de los ejes lateral y dorsiventral del peciolo, estan fuertemente
correlacionados en las tres regiones, esto es que siempre se mantuvo una
proporcidon en ambos ejes. De igual forma, se presenta una correlacion positiva entre
los didmetros y el nimero de haces vasculares (Cuadro 6), es decir, que los peciolos
de diametros grandes presentaron un mayor numero de haces vasculares que los
peciolos de diametros pequefios, en los que hubo un menor nimero de haces, de
modo que en un extremo se ubicaria a Niphidium crassifolium con diametros de
hasta 7 mm y con 13 haces vasculares, y en el otro extremo a Microgramma
lycopodioides con diametros de menos de 1 mm y con sélo 2 haces.

La presencia de un surco o canal dorsal en el peciolo, ha sido usada como un
caracter para distinguir especies, este se encontr0 en las especies de
Campyloneurum (Figs. 12G, 13F), rasgo caracteristico del género (Ledn, 1993), y en
Niphidium crassifolium (Fig. 16H). Este caracter esta relacionado con el soporte
mecanico de los peciolos, ya que durante la flexion de las hojas por eventos
ambientales como el viento, la lluvia o la caida de hojarasca, las cargas en el lado
superior ejercen esfuerzos de tension, mientras que en el lado inferior son esfuerzos

de compresion, por lo que la presencia de un surco proporciona resistencia a la
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flexion (“flexural rigidity") en el eje dorsiventral, haciendo que las hojas sean mas
dificiles de romper o quebrar, de igual manera esto ocurre con estructuras que
presentan contornos no circulares (Vogel, 1992; Mahley et al., 2018), mas adelante
esto se relacionara con las caracteristicas que presentan las plantas estudiadas.

De acuerdo con Tejero-Diez et al. (2010) Polypodium se distingue por tener
peciolos surcados adaxialmente, sin embargo, las dos especies de ese género

estudiadas aqui no lo presentaron.

Epidermis

En todas las especies estudiadas la epidermis fue uniestratificada,
coincidiendo con lo que se ha reportado para otros taxones de esta subfamilia
(Ferrari, 2009; Hernandez et al., 2012; Lagoria et al., 2018; Tejero-Diez et al., 2005;
Zlotnik, 1987, 1991). Cabe sefialar que en la region basal del peciolo de las especies
de Pecluma, hacia el interior de la epidermis se presentaron de 2-3 estratos de
células de parénquima (Figs. 17B, 18B).

Se encontrd que forma de las células epidérmicas fue variada en las diferentes
especies estudiadas: en las especies de Pleopeltis fueron cuadradas (Fig. 20D); en
Campyloneurum, Phlebodium, Polypodium y Serpocaulon fueron isodiamétricas
(Figs. 13C, 25B); y en Niphidium, Microgramma y Pecluma presentaron una
combinacion de las dos formas mencionadas (Figs. 14D, 18B), estas caracteristicas
también se observan en las imagenes incluidas en los trabajos sobre estos géneros

de Ferrari (2009), Hernandez et al. (2012), Lagoria et al. (2018) y Zlotnik (1987).
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Otra variacion se observo en las especies de Campyloneurum, Phlebodium,
Polypodium y Serpocaulon en las que se present6 una epidermis esclerosada, lo cual
parece estar asociado con un cortex externo tipo 2 (Cuadro 6), también en las
especies estudiadas por Mahley et al. (2018) que presentan un cortex similar a este

(ver mas adelante donde se discute el cortex) muestran la epidermis esclerosada.

Indumento

La presencia de pelos o0 escamas se observo en los peciolos de la mayoria de
las especies excepto en Campyloneurum amphostenon, C. costatum, Microgramma
lycopodioides, Niphidium crassifolium y Phlebodium decumanum. En el caso de C.
amphostenon se ha indicado la presencia de pelos en su etapa juvenil, los cuales
son deciduos en el estado adulto de la hoja (Ledn, 1993).

La presencia de escamas peltadas se observd en las cuatro especies de
Pleopeltis, asi como en Microgramma percussa. En Pleopeltis las escamas se
consideran como el caracter principal que define al género (Smith y Tejero-Diez,
2014), y se les relaciona con otra de las caracteristicas del taxén que es la
poiquilohidria, ya que tienen la funcién de ayudar a la rehidratacion de la planta
captando humedad atmosférica, como lo mencionan Hernandez et al. (2012) en el
caso de P. minima (Bory) J. Prado & R. Y. Hirai.

En las escamas de Microgramma percussa se encontraron varios pelos
glandulares insertos en la base de éstas (Fig. 15B, C); este taxdn corresponde a una
de las varias especies de hojas escamosas del género, aunque difiere de las otras

por presentar escamas orbiculares (Mickel y Smith, 2004), sin embargo la manera en
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gue se disponen las escamas y los pelos, no habia sido reportada previamente para
la especie ni para algun otro representante del grupo de los helechos, por lo que
seria necesario estudiar al resto de los taxa escamosos del género para ver si se
presenta el mismo patron y tratar de determinar la posible funcién de estos pelos
glandulares y su posible utilidad en la diferenciacion taxonémica de las especies.

Por otro lado, las especies de Pecluma y Polypodium, asi como Serpocaulon
dissimile presentaron pelos. En Pecluma alfredii var. cupreolepis y P. ferruginea son
septados (Figs. 17B, 18B) (Mickel y Smith, 2004); en Polypodium puberulum y S.
dissimile son capitados (Figs. 25B, 26D), reportados también para Polypodium
echinolepis Fée (Tejero-Diez, 2005), y en Polypodium hartwegianum son
cateniformes (Fig. 24B), como en la mayoria de las especies del grupo de
Polypodium plesiosorum Kunze estudiadas por Tejero-Diez (2005). Se observo la
presencia de pelos a lo largo de todo el peciolo en P. hartwegianum, lo que difiere de
lo descrito por Mickel y Smith (2004), quienes mencionan que esta estructura es

glabra.

Nectarios

Los nectarios extraflorales (EFN, por sus siglas en inglés) son glandulas
vegetales que secretan azucar, agua y aminoacidos, se encuentran presentes en
helechos y angiospermas, en diversas partes de las plantas, tales como hojas, tallos
y frutos, y estdn comunmente implicados en la defensa indirecta de las plantas
reduciendo la herbivoria (Weber y Keeler, 2012; Avila y Otero, 2013). Debido a que

los helechos carecen de flores, sus nectarios realmente no califican como
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extraflorales, razon por la cual algunos autores los han denominado como "nectarios
extrasorales" o “nectarios foliares” (Marazzi et al., 2013; Lagoria et al., 2018); en este
trabajo se les llamara nectarios foliares o simplemente nectarios.

Los nectarios foliares han sido reportados en cuatro familias de helechos:
Cyatheaceae, Dennstaedtiaceae, Dryopteridaceae y Polypodiaceae (Weber y Keeler,
2012). Para la subfamilia Polypodioideae, a la cual pertenecen los géneros
estudiados aqui, se han reportado nectarios en varias especies de Pleopeltis (Koptur
et al., 1998, 2013; Lagoria et al., 2018), entre ellas P. thyssanolepis (Koptur et al.,
1982), de hecho su presencia es otro de los caracteres que delimitan al género,
estos se encuentran en las bases acroscoépicas de las pinnas (Smith y Tejero-Diez,
2014) o en la superficie adaxial en la base de las laminas (Koptur et al., 2013;
Lagoria et al., 2018).

También se ha reportado la presencia de nectarios en Campyloneurum
phyllitidis (L.) C. Presl, C. repens (Aubl.) C. Presl y C. xalapense Fée, (Mickel y
Beitel, 1988; Lebn, 1993), los cuales se ubican en la cara abaxial de la lamina en la
union de las venas laterales principales con la vena media. Tales nectarios se
observaron en las laminas de C. amphostenon y C. costatum (Fig. 1B, E). Asi mismo
se observo la presencia de cavidades en el peciolo (Fig. 1C, F), las cuales, por sus
caracteristicas y por el resultado de la prueba de Fehling (Fig. 4L), fueron aqui
consideradas como nectarios foliares, sin embargo, los nectarios de la lamina
presentaron tejido vascular y parenquimatoso (Fig. 27 A-C), mientras que los del
peciolo no se encontraron vascularizados (Fig. 12B). No obstante, se sabe que los

ENF son muy variados morfolégica y anatdmicamente, ya que pueden ir desde copas
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elevadas complejas hasta depresiones en forma de cuenco poco profundas y estar
altamente vascularizados o carecer por completo de vascularizacion (Weber y
Keeler, 2012). Potes (2010) reporta en Drynaria quercifolia (L.) J. Sm., D. rigidula
(Sw.) Bedd. y Aglaomorpha acuminata (Willd.) Hovenkamp la presencia de nectarios
en las laminas y peciolos, y que éstos ultimos son poco especializados; una situacion

similar podria estar ocurriendo en las especies aqui estudiadas.

l

Fig. 27. A-C. Cortes longitudinales de la lamina de C. amphostenon a nivel del nectario. hv= haz
vascular; ne= nectario.

La funcién de los nectarios en los helechos ain no es muy clara, Koptur et al.
(1982) plantearon tres hipotesis: a) posiblemente sirven para atraer hormigas, las
cuales brindarian proteccion contra depredadores; b) en los helechos epifitos que
presentan los nectarios cerca de los soros, éstos podrian servir para atraer hormigas
u otros organismos que actuen como agentes dispersores de las esporas hacia un
area adecuada para la germinacién y establecimiento de los gametofitos o c) en el
caso de las especies subxerofitas o xerofitas, los nectarios pueden ser simplemente
hidatodos asociados al floema que evolucionaron en adaptacion al medio ambiente y
gue exudan los subproductos metabdlicos excedentes. Posteriormente Koptur et al.

(1998, 2013) demostraron que en algunas especies de Pleopeltis, durante el
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desarrollo de las hojas, las substancias producidas por los nectarios promueven la
visita de hormigas reduciendo asi la herbivoria, y sugieren que posiblemente en otros
helechos con nectarios tengan la misma funcion. Entonces podria pensarse que los
nectarios observados en Campyloneurum probablemente también realicen esa

funcién durante la expansion de la lamina.

Aeroforos lineales

Lin y De Vol (1977) sefialan que en las superficies de los peciolos de helechos
se pueden encontrar dos tipos de estructuras de aeracion, los aeréforos y las lineas
de aeracién o neumatoforos. Posteriormente Davies (1991) estudio estos sistemas
de aeracion nombrandolos como aerdforos y aeréforos lineales respectivamente,
diferenciando los primeros por ser 6rganos salientes, y los segundos por ser dos
lineas laterales que se extienden a lo largo del peciolo. En dichas estructuras se
localizan los estomas y hacia el interior el cortex externo se interrumpe,
presentandose en su lugar células de paredes delgadas con espacios intercelulares
que se extienden hasta los tejidos parenquimatosos internos, dando lugar asi a una
aeracion continua de los estomas al sistema vascular.

La presencia de aeroforos lineales se ha registrado en familias como
Dryopteridaceae (Moran, 1987); Dennstaedtiaceae (Keating, 1968; Schwartsburd y
Prado, 2015); Athyriaceae (Davies, 1991); Pteridaceae (Martinez y Vilte, 2012) y
Aspleniaceae (Davies, 1991). Para la familia Polypodiaceae, a pesar de que no se
encontré6 mencionada de manera explicita la presencia de estas estructuras en el

peciolo, si se observaron en las imagenes o ilustraciones de distintos trabajos
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durante la revision de literatura para los géneros de la subfamilia (Ogura, 1972;
Zlotnik, 1987; Ferrari, 2009).

Para el caso de los aeroforos lineales, Davies (1991) reconoce diversas
variaciones en la estructura, algunas de las cuales se observaron en este trabajo.
Phlebodium decumanum, Polypodium hartwegianum, P. puberulum y Serpocaulon
dissimile, presentaron dos lineas laterales palidas que se encuentran a lo largo del
peciolo (Fig. 2G), sin embargo, anatobmicamente se observaron diferencias en su
estructura. En P. decumanum y S. dissimile el cOrtex externo se interrumpe por
completo y en lugar de esclerénquima hay parénquima, con espacios intercelulares
(Figs. 19H, 26H), siendo continuo con el parénquima del cértex interno.
Schwartsburd y Prado (2015) sugirieron que este tipo de aerdéforos ademas de
realizar el intercambio de gases también eliminan el agua por evaporacion en las
especies de habitats himedos. Por otro lado, en P. hartwegianum y P. puberulum en
dichas lineas el esclerénquima no se interrumpe, so6lo se adelgazan las paredes
(Figs. 24G, 25G), en este caso Davies (1991), indicé que el oxigeno se difunde de
los estomas al parénquima del cértex a través de las puntuaciones de las fibras;
llama la atencién que particularmente en estas especies el cortex interno presenta
células en forma de bumeran creando grandes espacios (Figs. 24H, K, 25H). Estos
aeroforos lineales también estan presentes en Serpocaulon fraxinifolium (Jacq.) A. R.
Sm., Phlebodium pseudoaureum (Cav.) Lellinger, Phlebodium aureum (L.) J. Sm.
(Zlotnik, 1987; Ogura, 1972; Ferrari, 2009), y Polypodium plesiosorum (obs. pers.).

Una de las variaciones de los aeroforos lineales que describio Davies (1991)

en Osmunda regalis L., es que pueden ser de “naturaleza aerenquimatosa”, lo cual
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se observd en las alas de Pecluma alfredii var. cupreolepis y P. ferruginea (Figs.
17G, 18H), en las que hay espacios intercelulares que se conectan con estomas,
pero el cortex externo no se interrumpe por debajo de las alas; asi mismo, Davies
(1991) explica que a pesar de que el esclerénquima se mantiene continuo, el oxigeno
penetra por las punteaduras de las fibras para llegar al parénquima. En estas
especies de Pecluma se observo también la presencia de grandes espacios en el
cortex interno formados por las células en forma de bumeran (Figs. 17K, 18D, I).

Otra variacion registrada por Davies (1991) se da en Asplenium lunulatum
Sw., en la que los aerdforos se extienden en un par de alas fotosintéticas, esto se
observo en Pleopeltis astrolepis, P. madrensis, P. thyssanolepis y P. villagranii (Figs.
20G, 21H, 22G, 23G), que ademas presentaron en los apices de las alas un conjunto
de células de esclerénquima, excepto en P. villagranii. Estas alas también se han
registrado en otras especies del género Pleopeltis como P. macrocarpa (Bory ex
Willd.) Kaulf. (Lagoria et al., 2018) y P. minima (Hernandez et al., 2012), asimismo se
observan en las ilustraciones de P. polylepis (Roem. ex Kunze) T. Moore y P.
angusta Humb. & Bonpl. ex Willd., realizadas por Zlotnik (1991); ademas, es
necesario tener presente que todas estas especies son tolerantes a la desecacion.
En P. minima Hernandez et al. (2012), observaron que las alas, junto con el cortex
externo, regulan la pérdida de agua al plegarse y expandirse durante la
deshidratacion y rehidratacion respectivamente, por lo que la presencia de estas
estructuras en el género, al igual que las escamas, podrian ser caracteristicas
ligadas a la poiquilohidria, ademas se considera como uno de los caracteres que

ayudan a establecer limites en el género (Smith y Tejero-Diez, 2014).
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Ogura (1972), quien se refirid a los aeroforos lineales como linea respiratoria,
menciona que en helechos de hojas simples, la lamina se sitia a lo largo de esta
linea, y en la base decurrente el aeréforo se vuelve laminar, por lo que se nombran
agui como alas; esta podria ser otra variacion de los aeroforos lineales. Esto se
presentd en Campyloneurum amphostenon, C. costatum, Microgramma
lycopodioides, M. percussa y Niphidium crassifolium (especies de lamina simple Fig.
1A, D, G-I) en los que se observo, en corte transversal, el cortex externo interrumpido
por tejido parenquimatico que va de los estomas que se encuentran ubicados en las
alas, al cortex interno (Figs. 12K, 13G, 14B, 15K), constituyendo asi al sistema de
aeracion de los peciolos de estas especies.

Por lo tanto, todas las especies estudiadas en este trabajo presentaron
aeroforos lineales, que se asume constituyen el sistema de aeracién en el peciolo,
sin embargo, se han considerado como tal aeroforos lineales, a los que en apariencia
externa son dos lineas péalidas a cada lado del peciolo (Fig. 2G), y como alas, a los
gue son de tejido foliar.

Davies (1991) sugiri6 que la presencia de las estructuras de aeracion puede
ser un caracter con valor taxondmico para determinar géneros, lo cual se corrobora
en este trabajo, ya que se ha utilizado este caracter para diferenciar a los géneros

estudiados aqui.

Cortex
En los peciolos de las especies estudiadas, se pudo diferenciar un cortex

externo conformado por varios estratos de células esclerosadas ubicadas hacia el
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interior de la epidermis, seguido de un cortex interno, compuesto de varias capas de
células de parénquima.

El cortex externo, también nombrado como corteza externa, hipodermis o
estereoma hipodérmico (Ogura, 1972; Veladzquez-Montes, 1983; Zlotnik, 1991;
Mahley et al., 2018), esta constituido por células de esclerénquima y se encuentra
presente en el rizoma y en el peciolo de muchos helechos, constituyendo un tejido
cuya funcion es dar soporte a la hoja (Ogura, 1972). Cabe sefialar que, si bien
Leroux et al. (2017) mencionan que en Asplenium rutifolium (Bergius) Kunze y otras
especies relacionadas, se presenta un tejido colenquimatoso, que asemeja en
estructura y funcion al colénquima, todas las especies aqui estudiadas dieron
positivo a lignina, por lo que se considerd que corresponde a esclerénquima (Fig. 4A,
E).

En un estudio sobre la anatomia y biomecanica del cortex externo realizado
por Mahley et al. (2018), en especies de Thelypteridaceae, se encontr6 que dicho
tejido es el responsable del 97% de la resistencia a la flexion del peciolo en hojas
pequefias o grandes, esto debido a que su posicion periférica combinada con la
rigidez de las fibras de esclerénquima, les permite a los peciolos estar bien
protegidos de los esfuerzos de tension, compresion y torsion, los cuales aumentan
con la distancia desde el centro del peciolo y alcanzan su maximo cerca de la
superficie, creando asi una zona central, neutra y mecanicamente estable, en la que
los tejidos vasculares son amortiguados por el parénquima circundante (Hernandez-

Hernandez et al., 2012; Mahley et al., 2018).
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Mahley et al. (2018) encontraron proporciones consistentes entre el diametro
del peciolo y el grosor del cortex externo, ellos interpretan esto como que el cortex
externo esta bajo una fuerte seleccién para el soporte de la hoja. Los resultados
obtenidos en este trabajo concuerdan con esto, ya que también se presentan fuertes
correlaciones positivas entre el grosor del cértex externo con el diametro del peciolo
en los ejes dorsiventral y lateral (Cuadro 6), lo que muestra que si hay una relaciéon
directa entre ambos caracteres. Aunque dichos autores estudiaron solo la regién
media del peciolo, cuando se comparan entre las tres regiones del peciolo,
estudiadas aqui, se puede observar que existe una mayor correlacion en la regiéon
basal, lo que indica que en esta zona el cértex proporciona mayor soporte mecanico
ya gue es en la base donde se experimentan los momentos de mayor tension
(Leroux et al., 2017). Ademas, comparando entre los dos ejes, se muestra una mayor
correlacion entre el grosor del cortex con el diametro del eje dorsiventral, que con el
lateral, esto concuerda una vez mas con lo encontrado por Mahley et al. (2018) en el
sentido de que es en el eje dorsiventral donde los peciolos presentan una mayor
resistencia a la flexién debido a que es en esta zona donde la hoja recibe mas accion
de eventos ambientales, ademas la resistencia en este eje esta relacionada con la
presencia de un surco dorsal, como se vio anteriormente.

Debido a que la composicion celular del cortex externo determina en parte sus
propiedades mecanicas, Mahley et al. (2018), estimaron la fuerza de las células,
utilizando la relacion del grosor de la pared celular entre el diametro del lumen
celular, determinando asi que: las células con paredes gruesas y lumen estrecho son

mas fuertes que las de paredes delgadas y lumen amplio. Los cortex externos
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observados en las especies estudiadas en este trabajo se clasificaron en cuatro tipos
(Cuadro 4), ordenados del menos esclerosado con células de paredes delgadas y
[limenes amplios, al mas esclerosado con células de paredes gruesas y limenes
nulos, por lo que estos se pueden relacionar con lo determinado por Mahley et al.
(2018), para conocer la fuerza de las células, de tal manera que se tendria una
sucesion gradual de dicha fuerza, del tipo 1 hacia el tipo 4.

Considerando que de acuerdo con Mahley et al. (2018) las propiedades
mecanicas en el peciolo estan relacionadas con la morfologia de la hoja, los atributos
del cortex externo, el habitat y la historia de vida de las plantas, los cuatro tipos de
cortex externo se han interpretado de la siguiente manera:

El cortex externo de tipo 1, por las caracteristicas de sus células, diametros
del lumen amplios y paredes delgadas, seria el que tiene menor fuerza. Este cortex
se presentd en las especies de Microgramma, las cuales son plantas con hojas
pequefias por lo que requieren de menos soporte mecanico, y en Niphidium
crassifolium, que por el contrario, tiene hojas grandes y erectas; sin embargo, el
soporte se compensaria por el didmetro del peciolo, ya que es uno de los mas
gruesos entre los peciolos estudiados, y por la presencia de un surco dorsal,
caracteristicas que como ya se indicd, proporcionan una mayor resistencia a la
flexion. Este tipo de cértex también se observo en las fotografias de Microgramma
squamulosa (Kaulf.) de la Sota (Ferrari, 2009).

El cortex externo tipo 2, similar al que presentan las especies estudiadas por
Mahley et al. (2018), tiene las células adyacentes a la epidermis con los lumenes

pequefios que van aumentando de didmetro progresivamente hacia el interior del
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cortex, pero el grosor de la pared siempre se mantiene casi invariable, por lo que las
células con mayor fuerza se ubican mas cerca de la periferia del peciolo, que es
donde los esfuerzos de tension y compresion ejercen el mayor grado de estrés
durante la flexion de las hojas. Este tipo de cértex se presentd en las especies de
Campyloneurum, Phlebodium, Polypodium y Serpocaulon, las cuales son plantas con
hojas deflexas (Figs. 1A, D, 2A, F- 1), por lo que este tipo de cértex ayudaria a
soportar los esfuerzos que experimentan; y a pesar de que son hojas relativamente
grandes (con excepcion de C. costatum), este no es uno de los cOrtex con mayor
fuerza, por lo que de acuerdo a Mahley et al. (2018), seria la presion hidrostatica del
parénquima lo que estaria ayudando a mantener la rigidez de las hojas, ya que estas
especies son nativas de habitats humedos, como vegetacion derivada de selva alta
perennifolia o bosque de pino-encino (Cuadro 1).

En el cortex externo tipo 3, al igual que en el anterior, los didmetros del lumen
van aumentando hacia el interior del cortex, sin embargo, en este las paredes estan
muy engrosadas y van disminuyendo el grosor en el mismo sentido, lo que
proporcionaria mayor rigidez al peciolo. Este tipo de cortex se present6 en todas las
especies de Pleopeltis las cuales, como ya se ha mencionado, son plantas tolerantes
a la desecacion, por lo que requieren de un soporte que les permita mantener su
estructura a pesar de la pérdida de turgencia durante el proceso de deshidratacion,
como ocurre en algunos helechos cheilantoideos (Mahley et al., 2018), ademas, se
presentan taninos impregnados en las paredes los cuales servirian para reducir la
pérdida de agua (Esau, 1972). Este tipo de cortex también se observo en las

imagenes de trabajos que incluyen especies de Pleopeltis, como por ejemplo: P.
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minima (Hernandez et al., 2012), P. macrocarpa (Lagoria et al., 2018), P. hirsutissima
(Raddi) de la Sota (Ferrari, 2009) y P. pleopeltifolia (Raddi) Alston (Voytena et al.,
2014).

Finalmente, en el cértex externo tipo 4, todas las células son homogéneas con
las paredes muy engrosadas que obliteran el lumen, por lo que la fuerza de las
células seria muy alta. Este tipo de cortex se presentd en las especies de Pecluma,
gue son plantas de hojas péndulas, grandes y con peciolos delgados, por lo que el
cortex les estaria proporcionando una mayor resistencia sobre todo a los esfuerzos
de torsidén, sumando a esto, se ha reportado que la presencia de peciolos teretes
contribuye a que sea mas facil doblar las hojas que torcerlas (Vogel, 1992). Ademas
se presentan taninos impregnados en las paredes, que al igual que en el tipo 3,
ayudarian a reducir la pérdida de agua, ya que la mayoria de las especies de este
género tienen adaptaciones a la sequia (Moran y Riba, 1995). Este tipo de cOrtex
también se presenta en P. plumula (Humb. & Bonpl. ex Willd.) M. G. Price, de
acuerdo con lo descrito por Herndndez-Hernandez et al. (2012).

Mabhley et al. (2018), indicaron que la fuerza de las células disminuye en cortex
externos progresivamente mas gruesos y aumenta en coOrtex externos delgados, sin
embargo, no se pudo encontrar una relacion entre los tipos de cortex aqui
propuestos y el grosor de los mismos (Cuadro 6), por ejemplo, Microgramma
percussa y Pecluma ferruginea, tuvieron grosores del cortex similares de 0.1-0.2 mm,
pero presentaron cortex externos de tipo 1 (menor fuerza) y tipo 4 (mayor fuerza)
respectivamente. Cabe sefalar que tampoco existe una correlacion entre el tipo de

cortex y el diametro del peciolo, como el caso de M. lycopodioides y Niphidium
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crassifolium ya que ambos presentaron un coértex externo de tipo 1, pero tienen
diametros del peciolo contrastantes, de 1 mm y de casi 8 mm respectivamente.

El nimero de capas del cértex externo en el peciolo se ha empleado como un
caracter util para poder diferenciar especies (Hernandez-Hernandez et al., 2006;
Pérez-Atilano et al., 2018), sin embargo, en este trabajo fueron las diferencias entre
las células lo que permiti6 reconocer cuatro tipos de patones, los cuales han
demostrado que pueden ser Utiles en la delimitacion de algunos géneros, al menos
en el caso de las especies aqui estudiadas.

Con respecto al cortex interno, en general estuvo conformado por células de
parénquima con granos de almidon (Fig. 4D), con excepcion de Microgramma
lycopodioides que lo present6 esclerosado (Fig. 14E), pero esto sblo se observo en
algunos individuos, lo cual podria deberse a la exposicion de las hojas por la
perturbacion de su habitat, ya que se encontraban en vegetacion secundaria.

Entre las células del parénquima se presentaron espacios intercelulares, los
cuales se han relacionado con la difusion del aire que entra por los estomas hacia el
sistema vascular (Ogura, 1972; Davies, 1991). Estos espacios intercelulares se
observaron ampliados alin méas por la presencia de células en forma de bumeran en
Campyloneurum amphostenon, Pleopeltis madrensis y P. thyssanolepis (Figs. 12D,
21D, 22H), los cuales forman una especie de canal, y en Pecluma alfredii var.
cupreolepis, P. ferruginea, Polypodium hartwegianum y P. puberulum en las que se
forman grandes cavidades (Figs. 17K, 18D, I, 24H, K, 25H). Llama la atencién que en

las especies que presentan grandes cavidades, el cortex externo no se interrumpe en
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las lineas de aeracion, por lo que es posible que su presencia se relacione con la

entrada y difusion del aire.

Banda circumendodermal

Los haces vasculares de la mayoria las especies estudiadas se encontraron
rodeados por una vaina de células, que por sus caracteristicas anteriormente se
habia considerado como una banda de esclerénquima (Ogura, 1972; Lin y De Vol,
1977; Zlotnik, 1987) y era empleada, junto con el cOrtex externo, como un caracter de
distribucion del esclerénquima para diferenciar especies o géneros. Algunos autores
también la habian descrito como parénquima con engrosamientos y depdsitos de
taninos (Zlotnik, 1991; Ferrari, 2009). Hernandez-Hernandez et al. (2012) estudiaron
a detalle esta estructura, nombrandola como banda circumendodermal (BC) por estar
adyacente a la endodermis, ademas comprobaron que los engrosamientos de las
paredes celulares estaban constituidas de celulosa, y no de lignina, como seria en el
caso del esclerénquima, y que la presencia de taninos impregnados es lo que le da
una coloraciéon marrén o rojo parduzco. Para comprobar la naturaleza de la banda en
las especies aqui estudiadas, se realizaron las pruebas histoquimicas de yodo en
cloruro de zinc para evidenciar celulosa y la de cloruro férrico para taninos,
confirmando que se trataba de la llamada BC, paredes celulares engrosadas
constituidas por celulosa y con depdsitos de taninos impregnados. Asi mismo
Hernandez-Hernandez et al. (2012) demostraron su importancia sistematica, puesto
gue esta banda se presenta en los clados de Eupolypodios | y II, teniendo un Unico

origen en los Polypodiales.
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Los engrosamientos de la BC se pueden presentar en las paredes periclinales
internas en forma de casquete, o en forma de U cuando los engrosamientos se
extienden hacia las paredes anticlinales (Hernandez-Hernandez et al., 2006, 2012).
Ambas formas se observaron en las especies aqui estudiadas, y ademas se
correlacionan con el tipo de cortex externo (Cuadro 6). Para los tipos 2, 3y 4 que se
encuentra en las especies de Campyloneurum, Pecluma, Phlebodium, Pleopeltis,
Polypodium y Serpocaulon se presentaron engrosamientos en casquete, mientras
gue los engrosamientos en U se presentaron en Niphidium y Microgramma, en los
gue tienen cortex externo tipo 1; lo anterior podria deberse al hecho de que la BC
ofrece resistencia a los esfuerzos de corte (se discute adelante), por lo que al
presentarse un cértex externo con menor fuerza, la hoja quedaria mas expuesta a tal
esfuerzo, y lo estaria compensando con una BC mas elaborada para que el sistema
vascular no tenga algun dafio.

Herndndez-Herndndez et al. (2012) encontraron que existe variacion
interespecifica en el grado de engrosamiento de la BC en Polypodium, por lo que
complementando lo encontrado aqui con las imagenes que hay sobre la anatomia
del peciolo de otras polipodiaceas (Zlotnik, 1991; Tejero-Diez, 2005; Hernandez et
al., 2012; Lagoria et al., 2018), se pudo ver que también existe variacion en el
engrosamiento de la BC en otros géneros de la subfamilia, corroborando que dicha
estructura puede ser una caracteristica de importancia taxondmica. Un ejemplo de
como esta estructura puede ser util en la delimitacion de especie se puede observar
en Campyloneurum angustifolium (Sw.) Fée y C. amphostenon, especies

morfolégicamente muy parecidas, ya que mientras en la primera se presenta un
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engrosamiento que cubre todo el lumen (Hernandez-Hernandez et al., 2012), en la
segunda es de ¥4 del lumen, ademas si se considera el numero de haces vasculares,
en C. angustifolium 3-4 (Zlotnik, 1991), y en C. amphostenon 6-7, la identificacion
entre una y otra especie es posible. Otro ejemplo de la relevancia de la proporcion
del engrosamiento de la pared de las células de la BC, se presenta entre Phlebodium
decumanum, de menos de Y4, y P. pseudoaureum, de %2 a % (observado en el trabajo
de Zlotnik, 1987). Sin embargo seria necesario revisar este caracter en otras
poblaciones para reafirmar su utilidad en la diferenciacién de estas especies.

Hernandez-Hernandez et al. (2012) mencionaron que existe una correlacion
entre la presencia de la BC y un mayor niumero de haces vasculares, sin embargo,
agui no se da esta correlacion (Cuadro 6), ya que la banda se present6 tanto en
especies con 20 haces como en P. decumanum, como en aquellas que tienen solo
dos como en M. lycopodioides. En cambio, la proporcion de engrosamiento de la BC
si muestra una correlacion negativa débil con el tamafio del peciolo, y una
correlacién negativa alta con el tipo de cortex externo, debido a que la banda esta
mas engrosada en el coértex externo tipo 1y 2, y es mas delgada a ausente en el tipo
3y4.

Hernandez-Hernandez et al. (2012), determinaron dos posibles funciones de la
BC: una es proteccion, ya que por la presencia de taninos sirve como una barrera
contra patogenos, y la otra es biomecanica, puesto que los peciolos experimentan
esfuerzos de tension, torsidon, compresion y corte, para los tres primeros que ocurren
en la superficie del peciolo, el cortex externo ofrece resistencia, como se Vio

anteriormente, mientras que para el esfuerzo de corte que experimenta mayor
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intensidad en el centro del peciolo, la presencia de un tejido elastico como la BC, con
las paredes engrosadas y no rigidas (como seria si fueran esclerénquima), le
proporciona resistencia.

Por otro lado, de acuerdo con las observaciones para Pecluma plumula,
Hernandez-Hernandez et al. (2012) proponen que cuando la BC esta ausente (lo que
los autores llaman pérdida secundaria de la BC), la funcidén biomecanica es realizada
por la presencia de un esclerénquima rigido en el peciolo, es decir el cortex externo,
situacion similar que observaron Ganem et al. (2019) en algunas especies de
Asplenium. Dicha especie, al igual que las dos especies de Pecluma estudiadas
aqui, presentan un cortex externo del tipo 4, el cual como ya se discutié antes, es el
que ofrece un mayor soporte mecanico a la hoja y que ademas tiene taninos
impregnados, por lo que esto puede apoyar la hipotesis de que la pérdida de la BC
se relaciona con el remplazo, no sélo de la funcién biomecénica sino también de
proteccion, que es realizada por este tipo de cortex externo.

De manera similar a lo registrado por Hernandez-Hernandez et al. (2012) para
Pleopeltis crassinervata (Fée) T. Moore, aqui P. astrolepis, P. madrensis, P.
thyssanolepis y P. villagranii, presentaron una BC discontinua, esta caracteristica es
interpretada por ellos como una etapa evolutiva de transicion antes de que ocurra la
pérdida secundaria de la BC. La presencia de una BC discontinua también se puede
relacionar con el cortex externo tipo 3, que al igual que el 4, proporciona mayor
soporte mecanico a la hoja y también presenta taninos. En P. astrolepis es mas
evidente esta relacion ya que la discontinuidad de la BC, que no es solo por la falta

de taninos sino también de los engrosamientos de la pared, se localiza hacia las
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caras adaxial y abaxial del peciolo, donde el cortex externo esta presente, y donde
éste esta interrumpido en las alas, la BC si se presenta (Fig. 20J, K).

Por otro lado, Lagoria et al. (2018) compararon los resultados que obtuvieron
en Pleopeltis macrocarpa con los de Hernandez et al. (2010) para P. minima y
sugieren que cuando no hay humedad en el ambiente la BC es menos conspicua,
pero que hacen falta mas estudios en plantas tolerantes y de resurreccion para
confirmar dicha aseveracion. En relacion con lo anterior se puede mencionar que en
este trabajo se encontré que P. villagranii y P. astrolepis tiene una BC mas gruesa y
con mas depodsitos de taninos que P. madrensis y P. thyssanolepis, las primeras
crecen en bosque mesofilo de montafia y bosque tropical perennifolio y las segundas
principalmente en bosque de pino-encino en donde la humedad es menor, lo que de
alguna manera apoyaria la observacion de Lagoria et al. (2018).

Para las especies con el cértex externo tipo 3 y 4, las caracteristicas de la BC
se han interpretado en funcién de las caracteristicas de estos cortex. Ahora bien,
para las especies con cortex externo tipo 1 y 2 el grosor de la BC presenta fuertes
correlaciones negativas con el diametro de los dos ejes y el nimero de haces
vasculares (Cuadro 7), lo que quiere decir que cuando se presento la BC delgada, el
diametro y el nUmero de haces eran mayores; por el contrario, cuando el grosor de la
BC era mayor, el diametro y el nimero de haces era menor. Esto se puede observar
en Phlebodium decumanum, que tiene un peciolo grueso, con un numero alto de
haces vasculares (12-20) y una BC delgada (de menos de %i), mientras que
Microgramma lycopodioides presenta un peciolo delgado, con solo dos haces

vasculares y una BC muy engrosada (del total del lumen).
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Por lo tanto, se puede inferir que las caracteristicas que presenta la BC, como
presencia, continuidad y proporcion de engrosamiento, estan en funcién de las
necesidades biomecanicas de la hoja (Hernandez-Hernandez et al., 2012), y que al
mismo tiempo estan siendo realizadas por el cortex externo, al menos en las

especies de esta subfamilia.

Sistema vascular

Ogura (1972) menciona que en muchas de las especies de la familia
Polypodiaceae los haces vasculares en el peciolo presentan una distribucién que él
denomind como “la estela tipo Polypodium”, en donde en la regién basal hay tres o
mas haces vasculares, de los cuales los dos adaxiales son mas grandes que los
abaxiales y se distribuyen en arco, con la apertura hacia la cara adaxial. El xilema en
los haces de mayor tamafio presenta una configuracion en arco, con las partes
convexas hacia el centro del peciolo, el cual va cambiando a una configuracion en
forma de V, X o T hacia la regién apical del mismo, debido a la fusién de estos. Liny
De Vol (1977, 1978) también describen estas mismas caracteristicas para la familia
Polypodiaceae; ademas, diversos trabajos realizados en algunas de las especies de
la subfamilia Polypodioideae concuerdan con esta aseveracion (de la Sota, 1966;
Zlotnik, 1987, 1991; Tejero-Diez, 2005; Ferrari, 2009; Lagoria et al., 2018), de ahi
que la presencia de tres o mas haces vasculares en el peciolo (con algunas
excepciones) es el rasgo anatdmico, fuera de los datos moleculares, que caracteriza
al grupo de los Eupolypodios I, al cual pertenece la subfamilia Polypodioideae y que

los diferencia de los Eupolypodios I, los cuales presentan Unicamente dos haces
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(con excepcion de los helechos blechnoideos que tienen mas) (Schuettpelz y Pryer,
2008). La mayoria de las especies aqui estudiadas presentaron tal patron de
vascularizacion en el peciolo, sin embargo, en Microgramma lycopodioides y
Pleopeltis astrolepis sblo se presentaron dos haces, los cuales ademéas no se
fusionaron a lo largo del peciolo (Figs. 14J, 20I). Otras diferencias en cuanto al
namero de haces vasculares presentes en el peciolo, se reportan en los helechos
gramitidaceos (Schuettpelz y Pryer, 2008) y Pleopeltis munchii (Christ) A. R. Sm. con
dos haces, y en P. fallax (Schitdl. & Cham.) Mickel & Beitel con un unico haz (Tejero-
Diez, 2005). Ademéas en M. lycopodioides y P. thyssanolepis no presentaron el
xilema en forma de arco, sino lineal (Figs. 14L, 22E).

Se observo que el proceso de fusién de los haces vasculares de mayor
tamafio ocurre de la manera en que la describié Tejero-Diez (2005) para algunas
especies de la familia Polypodiaceae, primero se unen las BC, después el periciclo,
el floema y finalmente el xilema; durante este proceso éste Ultimo tejido puede
adquirir diferentes configuraciones: en X, mariposa, V, T y finalmente en forma de
hongo, algunos de estos ya antes mencionados por Ogura (1972).

De acuerdo con el numero y lugar de fusion de los haces vasculares a lo largo
del eje foliar, Tejero-Diez et al. (2010) propusieron 11 tipos de patrones de
fusion/division para algunas especies de Pecluma, Phlebodium, Pleopeltis y

Polypodium (Fig. 28).
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Fig. 28. Patrones en la fusién/divisién de haces vasculares a lo largo del peciolo.
Los haces vasculares mayores se representan con circulos grandes, los haces
vasculares menores con circulos pequefios y las trazas que inervaran a las
pinnas con puntos negros (Tomado y modificado de Tejero-Diez et al., 2010).
La comparacion de lo observado en las tres regiones de las 15 especies

estudiadas aqui, con los patrones propuestos por Tejero et al. (2010) (Fig. 28),
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muestra que Pleopeltis villagranii y Polypodium hartwegianum tienen el tipo llla, que
se caracteriza porgue en la region basal, ademas de los dos haces mayores, hay uno
o dos haces menores, los cuales se fusionan y en la regién media del peciolo todos
los haces ya se encuentran fusionados; Pleopeltis madrensis presenta el tipo llic,
similar al anterior, pero en el que los haces menores se fusionan a los mayores
desde la region basal, quedando dos haces mayores en la region media, los cuales
se fusionan en uno en la region apical, también Lagoria et al. (2018) reconocen para
Pleopeltis macrocarpa el tipo llic. Polypodium puberulum y Campyloneurum costatum
tienen el tipo Va, en donde en la region apical los haces mayores se fusionan entre si
y los haces menores, que son de 2-4, se fusionan en uno, de igual manera,
Serpocaulon dissimile tendria este patron de fusidon s6lo que presenta mas de 4
haces menores. Pleopeltis thyssanolepis exhibe el tipo Vb, similar al anterior pero el
haz vascular menor, que resulta de la fusion de todos los menores, se fusiona en la
regiobn media-apical a uno los mayores, los cuales siempre permanecen separados.
Las dos especies de Pecluma estudiadas, si bien podrian corresponder al tipo VI de
P. dispersa (A.M. Evans) M. G. Price, relacionado con el peciolo terete, presentan un
solo haz vascular pequefio y no 2-4 como en la especie referida. Lo observado en
Campyloneurum amphostenon corresponderia al tipo VIII, pero con menos haces
pequefios de los que se observan en el esquema del autor, los cuales se van
fusionando hasta quedar solo uno en la regién apical mientras que los mayores
siempre se mantienen separados a lo largo del peciolo. Phlebodium decumanum
presenta el tipo IX, en el que los haces mayores se fusionan en la region apical en

uno solo, mientras que los menores también se van fusionando entre ellos,
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reduciendo su numero. Niphidium crassifolium presenta el tipo X, aqui los haces
mayores se mantienen separados entre si, y los menores se van fusionando.

La mayoria de las especies aqui estudiadas corresponden a alguno de los 11
tipos propuestos por Tejero-Diez et al. (2010), aunque con variaciones en el numero
de los haces menores. Para las especies que no se ajustan con alguno de los
patrones sefialados por estos autores, se afiaden dos variantes: el tipo Ilb (Fig. 28),
en la que los dos haces no se fusionan en ningun nivel del peciolo, como en
Microgramma lycopodioides y Pleopeltis astrolepis; y el tipo llld (Fig. 28), en el que
los tres haces vasculares no se fusionan o permanecen fusionados a lo largo de todo
el peciolo, como en M. percussa.

Smith y Tejero-Diez (2014) indicaron que uno de los caracteres que ayuda al
establecimiento de los limites en Pleopeltis o de subgrupos dentro del género, es que
los haces vasculares se fusionan siguiendo el patron V de Tejero-Diez et al. (2010),
pero sol6 P. thyssanolepis mostré dicho patrén, por lo que habria que reconsiderar la
utilidad del caracter, ya que ademas ninguna de las otras especies estudiadas
presentdé el mismo patron que otra de su mismo género. Lo que si podria ser de
utilidad es la region en la que los haces vasculares de mayor tamafio ya se
encuentran fusionados, como se observo en el analisis de agrupamientos (Fig. 5), en
el que se separan P. madrensis y P. villagranii de P. thyssanolepis y P. astrolepis por
dicha caracteristica. No obstante, habria que analizar este caracter en mas especies
de Pleopeltis con el fin de evaluar dicha utilidad.

En cuanto a la estructura de los haces vasculares, esta no varidé entre las

especies ya que siempre mostraron una disposicion anficribal, es decir, el floema
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rodeando al xilema. Por fuera del floema se presento el periciclo, con un nimero de
estratos variable, por ejemplo, en Microgramma lycopodioides y Pleopeltis astrolepis
s6lo se presentd uno, mientras que en Phlebodium decumanum se presentaron
hasta 4 estratos. Cabe mencionar que el mayor nimero de estratos de periciclo, asi
como de floema, se presentaban en las regiones céncavas del xilema de los haces
vasculares de mayor tamafio. Finalmente delimitando a los haces se encontraba la

endodermis.

Consideraciones taxonomicas

En el dendrograma obtenido (Fig. 5) se observa que las OTUs de una misma
especie se agruparon juntas, formando lo que se denominé como un subconjunto
(salvo Pecluma alfredii var. cupreolepis), y que las especies que correspondian a los
géneros Pleopeltis, Microgramma, Campyloneurum y Pecluma se agruparon en los
conjuntos 1, 2, 4 y grupo | respectivamente. Esto debido a que, entre los individuos
de una misma especie, se presentaron caracteres anatémicos similares y a que
algunos de estos se comparten también entre las especies de un mismo género, lo
que permite ubicar caracteristicas Utiles para delimitar y determinar a los taxa, como

se describe a continuacion:

Campyloneurum: presencia de un surco dorsal, alas laterales por la base decurrente
de la lamina, epidermis esclerosada, cortex externo tipo 2, BC con engrosamientos
en casquete.

C. amphostenon: BC engrosada a % del lumen, 6-7 haces vasculares en la

region basal.
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C. costatum: BC engrosada a mas de Y del lumen, 4-5 haces en la region

basal.

Microgramma: alas laterales por la base decurrente de la lamina, epidermis no
esclerosada, cortex externo tipo 1, BC con engrosamientos en U.
M. lycopodioides: sin derivados epidérmicos, 2 haces vasculares, un estrato
de periciclo, con configuracion del xilema lineal.
M. percussa: escamas peltadas con tricomas glandulares, 3-4 haces
vasculares en la region basal, dos estratos de periciclo en los haces de mayor

tamanfo, y configuracion del xilema en arco.

Niphidium crassifolium: surco dorsal, alas hacia la cara adaxial por la base
decurrente de la lamina, epidermis no esclerosada, coértex externo tipo 1, BC con

engrosamientos en U, 11-13 haces vasculares en la region basal.

Pecluma: peciolos de contorno terete, alas laterales, epidermis no esclerosada, pelos
septados, cortex externo tipo 4, 2-3 haces vasculares, sin BC. Aunque las dos
especies son muy similares, en P. alfredii var. cupreolepis algunos individuos si

presentaron algunas células con engrosamientos de la BC.

Phlebodium decumanum: aerdforos presentes, epidermis esclerosada, cortex externo
tipo 2; BC con engrosamientos en casquete de menos de ¥4 del lumen, 12-20 haces

vasculares en la region basal.
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Pleopeltis: alas con esclerénquima en los apices, escamas peltadas, epidermis no
esclerosada, cortex externo tipo 3, BC discontinua, con engrosamientos en casquete.
P. astrolepis: alas laterales, cértex interno con taninos, dos haces vasculares
en todo el peciolo.
P. madrensis: alas laterales, BC discontinua, 2-3 haces vasculares en la
region basal.
P. thyssanolepis: alas hacia la cara adaxial, 3-6 haces vasculares en la region
basal, configuracion del xilema linear en los haces de mayor tamario.
P. villagranii: alas laterales, BC continua hacia la regién apical, 2-3 haces

vasculares en la region basal, fusionados completamente en la region apical.

Polypodium y Serpocaulon (resultaron ser muy similares, por lo que con los analisis
numeéricos no se diferenciaron como géneros): aeroforos, epidermis esclerosada,
cortex externo tipo 2, BC con engrosamientos en casquete.
P. hartwegianum: en la region basal con 3 haces vasculares y BC engrosada a
% del lumen.
P. puberulum: cortex interno sin contenido celular, en la region basal con 4-5
haces vasculares y BC engrosada a mas de % del lumen.
S. disimile: en la region basal con 7-8 haces vasculares y BC engrosada a %2

del lumen.

Los resultados obtenidos reafirman la importancia de caracteres como la BC
(Hernandez-Hernandez et al., 2012), los aeroforos (Davies, 1991), la forma del

contorno, la presencia o no del surco dorsal, los tipos de derivados epidérmicos (Lin
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y De Vol, 1977), la configuracién del xilema (Ogura, 1972) y el nUmero de haces
vasculares (Tejero-Diez, 2005), en el reconocimiento de los géneros y de algunas
especies. A estos, se le suman otros caracteres informativos como el largo de las
alas, el tipo de cortex externo, presencia o no de epidermis esclerosada y el nimero
de haces vasculares y lugar de fusion de los mismos.

En estudios sobre anatomia del peciolo se han analizado, la region basal
(Hernandez-Hernandez, 2012) o la media (Zlotnik, 1991; Mahley et al., 2018) o las
tres regiones (Zlotnik, 1987; Tejero-Diez, 2005; Ferrari, 2009; Martinez y Vilte, 2012;
Noraini et al., 2014; Lagoria et al., 2018), sin embargo, en este trabajo se comparo el
dendrograma obtenido a partir de los datos de las tres regiones del peciolo en
conjunto (Fig. 5), con los dendrogramas en los que sOlo se consideraba la
informacion de cada regidn por separado (Figs. 6-8) y se observd que la
representacion de la porcion media del peciolo es muy parecida a la que se obtuvo
con todos los datos, por lo que se podria considerar que es la regiébn que mejor
informacion proporciona para poder diferenciar a los taxa. No obstante, no se puede
dejar de lado la informacién de la region basal del peciolo, ya que proporciona un
caracter muy importante, como lo es el nimero de haces vasculares (como se ve en
la clave de identificacion).

Por otra parte, se cuenta con distintas filogenias moleculares para los géneros
de la subfamilia (Schneider et al., 2004; Smith et al., 2006a; Schuettpelz y Pryer,

2008; Otto et al., 2009; Assis et al., 2016; Labiak y Moran, 2018) (Fig. 29).

124



Polypodium
Pecluma
Phlebodium
Pleopeltis

Niphidium
| _: Campyloneurum
Microgramma
— Serpocaulon
b—— Gramitidoides

Fig. 29. Filogenia sintetizada a género de la subfamilia
Polypodioideae (tomado y modificado de Schuettpelz y
Pryer, 2008).

En ellas se ha visto que los géneros Campyloneurum, Microgramma Yy
Niphidium forman un clado (Fig. 29), aunque hay diferencias de opinidn respecto a
cual de los dos ultimos es el grupo hermano de Campyloneurum (Schneider et al.,
2004; Kreier et al., 2007; Salino et al., 2008; Labiak y Moran, 2018). Estos tres
géneros comparten caracteres como la presencia de hojas simples (con algunas
excepciones), la venacion areolada y las venas incluidas en las aréolas (Labiak y
Moran, 2018). Adicionalmente, en este trabajo se encontré que tienen en comun la
presencia de alas en el peciolo, debido a la base decurrente de la ldmina, y que entre
Microgramma y Niphidium crassifolium comparten el carécter del cértex externo tipo
1y los engrosamientos de la BC en U.

Microgramma percussa anteriormente se habia tratado como parte de
Pleopeltis, sin embargo, su morfologia y los datos moleculares han demostrado que
esta mas relacionada con otras especies de Microgramma (Mickel y Smith, 2004). La

anatomia del peciolo confirma esta relacion, ya que el tipo de cortex externo y las

caracteristicas de la BC, fueron similares a las de M. lycopodioides y no a las de
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Pleopeltis; y aunque también presentd escamas peltadas, como en este ultimo
género, éstas fueron particularmente diferentes, debido a los pelos glandulares que
se encuentran por debajo de ellas.

Assis et al. (2016), en su estudio de filogenia molecular de las especies de
Pecluma y otros géneros de la familia Polypodiaceae, determinaron que cuatro
especies del grupo de Polypodium dulce, pertenecian a Pecluma, cambiando asi la
circunscripcion del género. Polypodium hartwegianum es una de estas especies
transferidas, quedando como Pecluma hartwegiana (Hook.) F. C. Assis & Salino. Sin
embargo, a nivel de anatomia del peciolo, la especie mostr6 mas parecido con
Polypodium puberulum y Serpocaulon disimile, por la presencia de aerdéforos, la
epidermis esclerosada, el cortex externo de tipo 2 y la proporcién de engrosamiento
de la BC; aunque se observé que comparte con las especies de Pecluma el contorno
terete, la presencia de pelos, el nimero de haces vasculares y el lugar de fusion de
los mismos. Cabe sefialar que morfolégicamente P. hartwegianum es muy diferente a
las especies de Pecluma (Fig. 1J, K), y mas similar a S. dissimile y P. puberulum
(Fig. 2F, H, ). Debido a que P. hartwegianum presenté caracteres anatomicos de
ambos géneros, en este trabajo se decidid dejarlo bajo el nombre de Polypodium
hartwegianum, sobre todo porque Assis et al. (2016) mencionan que se requiere de
mas estudios moleculares y morfologicos, asi como incluir al resto de las especies
del grupo de P. dulce, para poder determinar si pertenecen a Pecluma, Polypodium o
a algun otro género relacionado.

Phlebodium se ha relacionado filogenéticamente con Pecluma (Schneider et

al., 2004; Otto et al.,, 2009; Tejero-Diez et al., 2009) (Fig. 29), no obstante, la
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anatomia del peciolo en ambos géneros fue muy diferente, mostrando mas parecido
con Polypodium y Serpocaulon debido la presencia de aeréforos lineales, la
epidermis esclerosada, el cortex externo tipo 2 y la presencia de la BC.

Smith y Tejero-Diez en el 2014 redefinieron al género Pleopeltis, con base en
la morfologia y en estudios moleculares disponibles del grupo, incluyendo dentro de
éste a las especies de la familia Polypodiaceae que presentan escamas peltadas en
las hojas. De las cuatro especies de Pleopeltis estudiadas aqui, P. astrolepis
corresponde a una de las especies originales de este género, pero P. madrensis, P.
thyssanolepis y P. villagranii anteriormente se encontraban dentro de Polypodium.
Con los resultados obtenidos en este trabajo es posible decir que anatémicamente
estas tres especies son mas parecidas a P. astrolepis que a las especies de
Polypodium consideradas (P. hartwegianum y P. puberulum), ya que comparten con
la primera, ademas de las escamas, la epidermis no esclerosada, el cortex externo
tipo 3 y la BC discontinua. Por lo tanto, la anatomia del peciolo apoya la redefinicion
del género Pleopeltis.

Smith et al. (2006a) con base en evidencia molecular y morfolégica
describieron al género Serpocaulon con 40 especies, que anteriormente estaban
ubicadas en Polypodium (grupo P. loriceum L.). Los resultados obtenidos en los
analisis numéricos mostraron que Serpocaulon dissimile es similar a las dos especies
de Polypodium estudiadas, por la presencia de aeroforos, la epidermis esclerosada,
el cortex externo de tipo 2 y la proporcion de engrosamiento de la BC, sin embargo,
revisando con detalle los caracteres, se observaron diferencias en el grosor de la

cuticula y en el nUmero de haces vasculares en la region basal (Anexo Il). Ademas,
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morfologicamente estos dos géneros se pueden diferenciar por varias caracteristicas,
entre ellas la venacién anastomosada con venillas incluidas y las escamas del rizoma

clatradas, esto en Serpocaulon (Smith et al., 2006a).
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Conclusiones

Los resultados obtenidos, coinciden con lo reportado anteriormente en
diversos estudios de anatomia del peciolo para las especies de la subfamilia
Polypodioideae, en cuanto a la distribuciéon de los haces y la configuracion del
xilema.

Se resalta la utilidad de otros caracteres anatomicos, que si bien han sido
considerados en trabajos anteriores, no se les habia dado la importancia necesaria.
Como ejemplo pueden mencionarse la presencia y las variaciones de los aeroéforos,
las caracteristicas del cortex externo, o las de la BC.

El presente trabajo amplia los conocimientos anatémicos de la subfamilia al
reportar caracteres que no se habian mencionado antes, como los pelos bajo las
escamas en Microgramma percusa, las células en forma de bumeran del cértex
interno en algunas especies, 0 los nectarios presentes en Campyloneurum
amphostenon y C. costatum.

Las observaciones de la BC, apoyan lo que plantean Hernandez-Hernandez et
al. (2012), acerca de las dos posibles funciones de esta estructura: proteccion y
biomecanica.

Los datos obtenidos para las especies de Pleopeltis, concuerdan con la
redefinicion del género, propuesta por Smith y Tejero-Diez (2014). Por el contrario,
se pone en duda la ubicacion de P. hartwegianum en Pecluma, de acuerdo con la

reciente recircunscripcion del género propuesta por Assis et al. (2016).
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La presencia de un surco dorsal, el diametro del peciolo, las caracteristicas del
cortex externo y de la BC, se relacionan con los requerimientos mecanicos que tiene
las hojas, y estos se deben al habito e historia de vida de las plantas (Mahley et al.,
2018). Asi, la anatomia del peciolo no solo aporta informacion importante para la
taxonomia del grupo, sino también sobre la fisiologia y ecologia de las plantas.

En la mayoria de los géneros y las especies estudiadas se encontraron
diferencias anatomicas que ayudan a su delimitacion taxondmica, probando asi la
hipétesis planteada al inicio del trabajo, y cumpliendo de esta manera con el objetivo
principal, que fue el identificar los caracteres utiles en dicha delimitacién. Tales
caracteres son: el contorno del peciolo y la presencia de un surco dorsal; los tipos de
derivados epidérmicos, ya sean pelos o escamas; el grosor de la cuticula; presencia
de aeroforos o alas; el tipo de cortex externo y su continuidad; el nimero de haces
vasculares y la presencia y caracteristicas de la BC. Asi mismo, se reafirma la
importancia que tienen los caracteres anatomicos del peciolo para la taxonomia de
los helechos.

Para para futuras investigaciones se sugiere estudiar la funcion de los
nectarios en el género Campyloneurum; buscar la presencia de pelos glandulares
bajo las escamas en las demas especies escamosas de Microgramma y averiguar su
posible funcién, asi como profundizar mas en las cuestiones ecofisiologicas del

cortex externo y la BC.
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ANEXO |

Matriz Basica de Datos

Las columnas corresponden a los nimeros de la lista de caracteres del Cuadro 2, y

las filas a las OTUs representadas con la inicial del género y las dos primeras letras

del epiteto especifico mas el nimero de individuo.
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Ind. 1 2 3 4 5 6 7 8 9 1011 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28
Caml oo0oo012202%21 111 2113 2 1 34 24 301 205 017 O 16.78 3.69 6
Cam2 0oo0o012202%21 111 2 1 1 3 2 1 3829 34 243 023 0 1823 3.69 6
Cam3 0001220221111 2 1 1 3 2 1 416|279 359 222 025 0 2234 413 7
Cam4 0oo0oo012202%21 111 2 1 1 3 2 1 38 29 324 232 03 0 /1958 395 7
Ccol 11012 202211116 1/1 2 2 1 167148 121 094 0.23 0.12 16.69 1.21 5
Cco2 1101220221 111 3 11 2 2 1 145 136 1.08 0.84 021 0.11 179 111 4
Cco3 1101220221111 4 11 2 2 1 153132 1.08 0.73 0.26 0.08 19.16 1.17 4
Cco4 1101220221111 4 11 2 2 1 115 1.17 084 074 0.19 0.08 17.41 117 4
Mly1 0100312012111 251 1110 06 051 0338 024 011 0.17 18.69 0.99 2
Mly2 0100312012111 251 1110 06048 04 026 0.09 0.21 19.38 1.04 2
Mly3 0100312012111 251 11 1 008056 054 031 01 025 188 063 2
Mly4 0100312012111 2 41 11 1 0 078053 049 032 0.09 0.22 18.66 0.87 2
Mpel 0000313121 112511 2 2 1 148 095 1.17 061 013 0 2098 153 2
Mpe2 0oo0o00313121/121 25 1/1 2 2 1 167 118 121 069 021 0 |23.78 131 3
Mpe3 0000312312111 25112 2 1 15/ 111 109 063 0.2 0 2841 195 3
Mpe4 0oo0oo0031312111 25112 2 1 131 09 101 059 013 0 26,58 183 3
Ncrl 010031201211 12/2 1 2 2 11 3 2 1 55 518 5 459 023 0.19/29.16 1.11 11
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Ncr3 000031011 12/2 1 2 2 11 3 2 1 61 527 54 449 032 0 |2282 0.92 11
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Pal3 010031142 0/0 0 00 1 2 3 2 1 161 144 0.77 052 0.36 0.07 |15.17 048 2
Pal4 01 0031142 0/0 0 0 0 12 3 2 1 078 073 049 044 0.12 0.02|2598 147 3
Pfel 01 0031142 0/0 0001 2 2 2 1 19 188 159 144 0.17 0.07|29.96 056 3
Pfe2 010031142 0/0 0 0 0 12 2 2 1 18 174 133 1.10 0.25 0.06 |30.33 0.38 3
Pfe3 01 0031142 0/0 0 00 12 2 2 1 166 158 119 107 0.22 0.03|22.77 0.75 3
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aracteres

Region media

Ind. 1 2 3 456 7 8 9 1011 12 13 14 1516 17 1819 20 | 21 22 23 24 25 | 26 27 28
Camil 1101220221111 2113 2 1 323216 261 172 0.18 0.3215.18 235 5
Cam2 110122022 1/1 112 1 13 2 1 377242 271 197 0.21 0.49 1452 3.15 5
Cam3 110122022 1/1 112 113 2 1 371252 29 196 0.23 0.38 1556 294 ©6
Cam4 1101220221111 2 113 2 1 337226 266 175 0.23 0.35|13.12 265 6
Ccol 11012202211 116 112 2 1 11513 09 092 0.16 0.24 |19.07 1.02 3
Cco2 1101220221 1113112 2 1 107115 085 0.82 0.14 0.27 |19.46 0.96 4
Cco3 1101220221111 41 1 2 2 1 09 107 075 0.78 0.12 0.21 20.07 0.92 3
Cco4 11012202211 115112 2 1 09) 108 079 0.77 0.13 0.2517.32 1.09 3
Mly1 01003/1012111251 1110 064/051 041 026 01 021174 08 2
Mly2 01003/1012111251 111 0 063/053 042 033 0.08 0.36/18.1 094 2
Mly3 01003/1012111251 1110 063/05 04 03 01 0.52)20.16 092 2
Mly4 01 003/10121112 41 1 1 1 0 054/05 046 031 0.09 0.4719.48 0.98 2
Mpel 010031312 1/11 251 12 2 1 149 094 124 0.67 0.11 0.15|26.19 2.15 3
Mpe2 60100031312 1/11251 12 2 1 153103 128 0.7 012 0.12 2562 198 3
Mpe3 601003/1312111251 12 2 1 15|111 119 074 0.15 0.07 2493 1.62 3
Mpe4 60100 3/1312111 25112 2 1 122/091 098 059 012 0.07 2285 1.42 3
Ncrl 1100310111112 3 11 3 2 1 52 488 455 417 027 166 |27.36 0.8 11
Ncr2 1100310111112 3 1|1 3 2 1 506458 431 385 029 1942695 0.69 9
Ncr3 1100310111112 3 1|1 3 2 1 50474 439 399 031 198|286 087 9
Ncr4 1100310111112 3 1|1 3 2 1 712|632 6.11 534 042 1582547 0.88 9
Pall 01003114212 111 4 3 3 6 0 08408 061 061 01 015/132 13 1
Pal2 010031142 0|0 O0O0O0 4 3 3 6 0 087 08 063 05 01 015/148 1 1
Pal3 010031142 0/0O0O0O04 3 35 0 109 107 06 057 022 0231571 06 1
Pal4 010031142 12 11 3 4 3 3 5 0 051 048 032 029 0.09 0.031254 0.74 1
Pfel 010031142 0/0O0O0O04 3 3 6 0 168 17 125 135 0.14 0.09 2546 062 1
Pfe2 010031142 0/0O0O0O0 4 3 3 6 0 148 152 117 116 0.14 0.09 |27.56 0.53 1
Pfe3 010031142 0/ 0O0O0O04 3 3 3 0 13 142 101 102 0.18 0.1 1985 08 1
Pfed 010031142 0 0O0O0O04 3 3 3 0 102 108 07 072 014 0.15|22.27 069 1
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aracteres

Region apical

Ind. 1 2 3 45/ 6 7 8 9 1011 12 13 14 15/16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28
Caml 1101 2/2 0 2 2 11112 1|1 3 2 2 43188 242 149 0.17 09 15115 254 3
Camz2 1101 2/2 0 2 2 1111 2 1|1 3 2 2 435|229 237 179 02 1051751 286 3
Cam3 110122022 11112 11 3 2 2 411 21 215 162 0.2 1 |17.82 256 4
Cam4 11012202 2 11112 1|1 3 2 2 399|212 235 166 0.19 0.68 17.03 2.09 3
Ccol 110122022 11116 32 2 3 1 115 142 094 105 0.16 0.29 16.77 0.99 2
Cco2 11012/2 02 211113 1|1 2 3 1 09123 080 091 0.13 0312005 1.1 3
Cco3 110122022 11114 3/ 2 2 3 1 09 112 074 084 011 03 1757 127 2
Cco4 110122022 11115 3/2 2 3 1 09 115 0.74 087 011 0.25 20.67 1.21 2
Mly1 6100310121112 51 1110 057052 04 03 009 0301709091 2
Mly2 60100 3101211125111 1 0 047 054 038 034 0.07 052 20.63 0.88 2
Mly3 60100 3101211125111 1 0 055057 048 036 0.08 0.79 18.61 1.06 2
Mly4 60100 310121112 411 1 1 0 052057 047 035 0.09 0.7520.67 099 2
Mpel 6010031312111 2 511 2 2 1 134 107 111 076 011 041 262 3 3
Mpe2 60100 313121112511 2 2 1 145/1.07 124 0.72 0.13 0.25 25.13 197 3
Mpe3 60100 31312 1/11251/1 2 2 1 144 11 12 072 015 0.09 2549 14 3
Mpe4 60100 313121112511 2 2 1 117094 093 064 0.12 016 247 112 3
Ncrl 110031011 1/1 1 2 3 11 3 2 1 523|504 45 429 03 29 [2574 092 9
Ncr2 110031011 1/1 1 2 3 11 3 2 1 529|486 458 4.1 0.31 3.39/23.86 081 8
Ncr3 110031011 1/1 1 2 3 11 3 2 1 542|483 464 4.03 0.32 2.38/24.56 0.87 8
Ncr4 110031011 1/1 12 3 11 3 2 1 628|643 528 559 035 2.08|25.29 099 9
Pall 0100 3114212111 4 3 3 6 00909 073 07 01 027 144 1 1
Pal2 0100 3 1142 00 O0O0O0 2 3 3 6 009|097 05 054 019 017 144 16 1
Pal3 0100 31142 0/ 0O0O0O0 4 3 3 5 0 055/053 032 03 009 014 1483094 1
Pal4 0100 3114212113 2 3 3 6 0 106/09 068 06 018 0.17 1483 1.02 1
Pfel 0100 31142 0/ 0O0O0UO04 3 3 6 0 141/153 112 116 0.14 0.13 27.77 06 1
Pfe2 0100 31142 0/0O0O0O04 3 3 6 0152171 115 129 017 0.13 2427 066 1
Pfe3 0100 31142 00 O0O0O0 4 3 3 6 0 131136 09 103 014 0.14 2464 061 1
Pfed 0100 31142 0/ 0O0O0UO0 4 3 3 6 009|100 07 07 013 019 2114 0.78 1
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ANEXO I
Estadisticos de resumen de los caracteres cuantitativos de las tres regiones

del peciolo de las especies en estudio.

La primera columna corresponde a los niumeros de la lista de caracteres cuantitativos

del Cuadro 2.

Los datos se presentan como: la media £ desviacidon estandar (minimo, maximo).

XXi



Caracteres C. amphostenon C. costatum M. lycopodioides
Region Basal Media Apical Basal Media Apical Basal Media Apical
20 (mm) 38+028 35+023  42+017 | 14+0.2 1+0.08 1+0.1 0.7+0.11 0.6+0.07 0.5%0.05
(3.3,42) (32,39 @ (39,45 | (1.1,12.7) | (0.9,1.2) (0.9,12) | (0.6,0.9 @ (0.5 0.8) (0.4,0.6)
21 (mm) 28+02 23+015 21+015|13+012 11+01 12+0.12 | 05+£0.03 05+£0.02 | 0.6+0.03
(2.4, 3) (2.1,25)  (1.9,23) | (11,15  (1.1,13) | (1.1,1.4) | (0.5,06) (0.5,0.6) (0.5 0.6)
22 (mm) 3.3+023  27+013 23+013 | 1+0.15 08+0.08 08+0.1 |05+0.07 04£0.03 0.4+0.05
(2.9, 3.7) (2.5, 3) (2,2.5) (0.8, 1.3) (0.7, 1) (0.7, 1) (0.4,0.6) (0.4,0.5) (0.4,0.5)
23 (mm) 23+0.15 19+0.12 16+0.11 | 0.8+0.09 0.8+0.06 09+0.08 | 0.3+£0.03 0.3+0.03  0.3+0.02
(2, 2.5) (2.7,2.1) (1.5,1.8) (0.7, 1) (0.8,0.9) (0.8,1.1) | (0.2,0.3) (0.2,0.3) (0.3,0.9)
24 (mm) 0.2+0.05 0.2+0.03 02+002|02+003 01+£002 0.1+0.02|01+£001 0.1+£0.01 0.1%0.01
(0.1,0.3)  (0.2,0.2) (0.2,0.2) | (0.2,0.3)  (0.2,0.2) (0.1,0.2) | (0.1,0.1) (0.1,0.1) (0.2,0.1)
25 (mm) i 04+0.09 09+0.16 | 0.1+0.02 0.2+0.03 03+0.03|02+0.03 04+013 0.6%0.21
(0.2,05) (0.6,1.1) | (0.1,0.2)  (0.2,0.3) | (0.2,0.3) | (0.2,0.3)  (0.2,0.6) (0.3,0.9
26 (um) 19+3 15+ 2.58 17+2.1 18+2.09 19+2.09 19+252 | 19+204 19+276 191284
H (15, 26) (9, 20) (13, 21) (14, 22) (15, 23) (15, 25) (14, 22) (15, 23) (16, 24)
27 (um) 4+0.51 3+0.67 3+0.59 1+0.25 1+0.16 1+0.2 1+0.28 1+0.17 1+0.2
H (3, 5) (2,95) (1, 4) 1,2 (1, 1) (1, 1) (0,1) (1, 1) (1, 1)
o8 6.5+051 55+051 325+044|4.25+0.44 3.26+0.45 2.25+0.44 2+0 2+0 2+0
(6, 7) (5, 6) (B, 4 (4,5) (3.4 (2,3) (2,2) (2, 2) (2,2)
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Caracteres M. percussa N. crassifolium P. alfredii var. cupreolepis
Region Basal Media Apical Basal Media Apical Basal Media Apical
20 (mm) 15+014 14+013 14+012 | 6.2+083 56+089 56+044 | 13+038 08+0.21 09+0.21
(2.3,19)  (1.2,16) (1.2,15) | (55,7.6) (5,7.2) (5.2,6.4) | (0.7,19) (05,1.1) (05,1.2)
21 (mm) 1+0.14 1+0.08 1+0.06 |56+0.71 51+072 53+069 | 12+£032 08+0.22 09+0.21
(0.9,15)  (09,1.1)  (0.9,11) | (5.1,6.8) @ (45,65 @ (4.7,6.7) | (0.7,1.7) | (05,1.1) (05,1.1)
22 (mm) 1.1+008 1.2+012 11+0.13 |55+0.76 48+0.76 47+032|08+019 05+0.13 0.6+0.17
(1,1.3) (1,1.3) (0.9,13) | (48,6.8) (4.2,6.3)  (4.4,5.3) (0.5, 1) (0.3,0.7)  (0.3,0.8)
23 (mm) 06+0.04 07+006 07+005|49+065 43+061 45+066 | 0.7+0.24 05+0.14 0.5+0.15
(0.6,0.7)  (0.6,0.8) (0.6,0.8) (4.4, 6) (3.8,55)  (3.9,58) | (0.4,11) (0.3,0.7) | (0.3,0.7)
24 (mm) 02+005 0.1+002 01+£0.02|03+0.04 03+007 03+0.03|02+£0.11 0.1+£0.05 0.1+£0.05
(0.1,0.3)  (0.1,0.2)  (0.1,0.2) | (0.2,04) (0.3,0.5 @ (0.3,04) | (0.1,04)  (0.2,0.2)  (0.2,0.2
25 (mm) i 0.1+0.04 02+013 |0.1+005 18+0.19 27+051|0.1+0.03 0.1+£0.07 0.2+0.06
(0.1,0.2)  (0.1,0.5) | (0.1,0.2) (1.4, 2) (2,3.4) (0.0,0.1)  (0.0,0.2) | (0.1,0.3)
26 (um) 25+458 25+3.08 25+3.16 | 27+3.86 27+328 25+286 | 22+55 14+274 15+1.62
(18, 34) (18, 30) (20, 33) (19, 35) (23, 32) (18, 28) (12, 33) (9, 21) (12, 19)
27 (um) 2+0.39 2+0.48 2+0.93 1+0.18 1+0.21 1+0.17 3+1.13 1+04 1+0.52
(1,3) (1,3) (1,5) (1,1) (1,1) (1,1) (2, 3) (0, 2) (1,3)
o8 275+064 29+037 29+0.31 |11.5+089 95+089 85+0.51 |2.75+0.44 1+0 1+0
(2,4 (2,3) (2,3) (11, 13) (9,11) (8,9) (2,3) 1,1 (1,1
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Caracteres P. ferruginea P. decumanum P. astrolepis
Region Basal Media Apical Basal Media Apical Basal Media Apical
20 (mm) 1.7+031 14+025 13+022 |54+093 39+053 34+037|07+£0.06 09+035 0.7+0.16
(1.2, 2) (1,1.8) (0.9,16) | (4.1,6.5) @ (3.2,4.6) (3,4) (0.6,0.8) @ (0.6,1.6) @ (0.4,0.9)
21 (mm) 16+03 14+023  14+025|47+082 35+038 32+021 |05+006 0.7+0.33 0.5+0.06
(1.1, 2) (1, 1.8) (1, 1.8) (3.2,5.8) (2.9, 4) (2.9,35) | (0.4,0.6) (0.4,1.3)  (0.4,0.6)
22 (mm) 12+029 1+0.22 1+019 | 47+092 35+053 29+0.34 | 05+£0.06 0.7+025 05+0.11
(0.8,1.6) (0.7,13)  (0.7,1.2) | (35,59 (2.8,43) (25,35 | (0.4,05) (05,1.1) (0.3,0.7)
23 (mm) 11+£029 1.1+024 1+0.22 |39+0.85 3+04 27+0.21 | 0.3+0.03 0.4+0.18 0.3+0.03
(0.6,1.5)  (0.7,1.4)  (0.7,13) | (2.7,5.1)  (25,3.6)  (24,3.1) | (0.2,0.3)  (0.2,0.7) @ (0.2,0.3)
24 (mm) 0.2+0.03 02+002 0.1£0.02|03+£0.09 02+004 02%+0.02 |0.1£0.05 0.1+£0.06 0.1+£0.02
(0.2,0.3)  (0.1,0.2)  (0.14,0.2) | (0.2,0.5)  (0.1,0.3) (0.2,0.2) | (0.2,0.3)  (0.2,0.2)  (0.2,0.1)
25 (mm) 0.1+0.02 0.1+0.03 0.1+0.03 i i i 02+0.08 04+021 0.6+0.14
(0.0,0.1)  (0.1,0.2) (0.1,0.2) (0.2,0.6) @ (0.3,0.9 | (0.4,0.8)
26 (um) 27+5.06 24+391 24+365 | 17+£357  12+125 13+204 | 22+284 21+1.8 24 +2.43
(20, 37) (17, 33) (18, 32) (13, 26) (9, 14) (10, 17) (16, 26) (18, 25) (20, 29)
27 (um) 1+0.2 1+0.2 1+0.2 1+0.4 1+0.33 1+0.27 1+0.24 1+0.49 2+0.31
(0, 1) (0, 1) (0, 1) (1,2) (1, 2) (1, 2) (0, 1) 1,2) 1,2)
1525+ 3.1
o8 2.75+0.44 1+0 1+0 9 11+126 7.5+1.15 2+0 2+0 2+0
(2,3) 1,1 1, 1) (12, 20) (10, 13) (6, 9) 2,2 2, 2) 2, 2)
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Caracteres P. madrensis P. thyssanolepis P. villagranii
Region Basal Media Apical Basal Media Apical Basal Media Apical
20 (mm) 1.6+027 14+03 12+018 |18+044 17204 17+034|11+013 1+0.08 @ 0.8+0.07
(1.1, 2) (1, 1.8) (1, 1.6) (1.1,24)  (13,24)  (13,23) | (09,15  (0.9,1.1) (0.7,0.9
21 (mm) 14+031 13+025 12+0.16 | 15+045 13+035 13+0.31|09+0.15 09+0.06 0.9+0.09
(0.8,19)  (09,1.7) (1.1,1.6) | (0.9,2.2) (1,1.9 (1,1.9 (0.7, 1.3) (0.7, 1) (0.7, 1)
22 (mm) 1.2+019 1+0.18 09+015|14+038 14+036 15+0.33|0.8+0.05 0.7+0.05 0.6+0.04
(0.9,16) (0.8,1.3) (0.8,12) | (0.9,2.1) (11,21 (112,21) | (0.7,09 @ (0.7,0.8) (0.6,0.7)
23 (mm) 1+023 09+0.16 1+0.22 |1.2+0.38 1+0.3 1.1+0.27 | 0.6 £0.07 0.6+0.06 0.6+0.05
(0.6,14) (0.7,1.1) (0.8,1.8) | (0.7,1.8)  (0.8,1.6) (0.8,1.6) | (0.5,0.7) @ (0.5,0.7) (0.5 0.7
24 (mm) 02+0.05 01+005 0.1+0.05|01+£004 01+002 0.1+0.02|0.1+£005 0.1+0.02  0.1+£0.03
(0.1,0.3)  (0.1,0.3)  (0.1,0.2) | (0.1,0.2)  (0.1,0.1) (0.1,0.1) | (0.1,0.2)  (0.1,0.2)  (0.1,0.2)
25 (mm) 0.1+0.03 02+008 04+£005|01+£0.02 0.2+0.04 0402 i 0.1+0.02  0.1+0.02
(0.0,0.1)  (0.2,0.4) (0.3,0.5) | (0.0,0.1) (0.2,0.3) (0.2,0.8) (0.1,0.2) (0.1,0.2)
26 (um) 18+3.13 17+267  18+3.47 | 24+526 20+3.44 25+592 | 24+384 27+3.73 25+3.39
(13, 25) (11, 21) (12, 23) (18, 37) (15, 27) (18, 38) (19, 34) (21, 35) (20, 31)
27 (um) 3+0.84 3+0.66 4 +£0.45 1+0.68 1+054 1+0.42 3+0.42 2+0.59 2+0.74
(1,4) (2,5) (3, 4) (0, 3) (0, 2) (1,2) (2, 3) (1,3) (1,4)
o8 2.25+0.44 2+0 14+05 (416+1.30 2.75+0.44 31044 |225+0.44 1+0 1+0
(2,3) (2,2) 1,2) (3. 6) (2,3) (2,3) (2,3) (1, 1) 1,1)
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Caracteres P. hartwegianum P. puberulum S. dissimile
Region Basal Media Apical Basal Media Apical Basal Media Apical
20 (mm) 1.3+£026 1+0.12 1+0.08 | 19+043 18+031 16+023 | 1.7+£0.04 13+0.02 1.2+0.04
(09,18 | (0.8,1.2)  (0.8,11) | (1.4,26) (15,23 (13,19 | (1.7,18) (13,13 (11,12
21 (mm) 12+021 1+0.12 1+009 | 18+042 17+028 18+0.29|15+£0.07 13+0.02 1.3+0.07
(0.9,16) (0.8,1.1) (0.9,1.1) | (1.4,26) (1.5,22) (15,23) | (1.4,126) (1.2,1.3) (13,19
22 (mm) 09+0.19 0.7+007 0.7+0.06 | 14+042 15+025 13+02 |13+0.05 1+0.03  0.9%0.03
(0.7,1.2) | (0.6,0.8) (0.6,0.8) (1, 2.1) (1.2,1.9) (1, 1.6) (1.3,1.4) (0.9,1) (0.9, 0.9)
23 (mm) 09+0.15 0.7+007 0.7+£0.05|13+043 14+022 14+023|11+£013 1+0.02 1+0.05
(0.7,1.1)  (0.6,0.8) (0.6,0.8) | (0.9,2.1) (11,17  (1.1,19) (1, 1.3) (0.9, 1) (1,1.1)
24 (mm) 02+0.04 01+£003 0.1+0.02|02+0.03 01+003 0.1+0.03|0.2+0.04 0.1+0.01 0.1+0.02
(0.1,0.2) | (0.1,0.2)  (0.1,0.2) | (0.2,0.3)  (0.12,0.2)  (0.1,0.2) | (0.1,0.20  (0.12,0.2)  (0.1,0.2)
25 (mm) - - - - - - - - -
26 (um) 14+182 15+2.67 17+4.13 | 16+1.72 16+249 18+3.01 | 16+3.18 18+213 19+3.35
(11, 17) (10, 20) (11, 26) (12, 19) (11, 20) (13, 23) (13, 21) (16, 23) (14, 26)
27 (um) 1+0.22 1+0.44 1+0.34 1+0.35 2+0.4 1+0.33 1+0.13 1+0.11 1+0.23
1,2) (1,2) 1,2) (1,2) (0, 2) (1,2) (1, 1) (1, 1) (0, 1)
o8 30 1+0 1+0 45+051 3+0.73 2+0 76+070 4+105 25+0.53
(3.3) 1,1) 1,1) (4,5) (2, 4) (2, 2) (7.9 (3.9) (2,3)
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