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ARQUITECTURA FOLIAR Y OTROS CARACTERES DEL
ESPOROFITO EN ESPECIES NEOTROPICALES DE
MARATTIA SW. MARATTIACEAE-PTERIDOPHYTA)

Maria del Carmen LAVALLE

RESUMEN. Arquitectura foliar y otros caracteres del espordfito en especies neotropicales de Marattia
Sw., Marattiaceae-Pteridophyta. Se estudio la arquitectura foliar y la anatomia de ejes y laminas en
siete especies neotropicales de Marattia: M. alata Sw., M. cicutifolia Kaulf., M. excavata Underw.,
M. interposita H. Christ, M. laevis Sm., M. laxa Kunze y M. weinmanniifolia Liebm. Los rizomas
desnudos, amilaceos, policiclostélicos, las estipulas amildceas y la presencia de pulvinulos son rasgos
de familia en Marattiaceae Bercht. & J. S. Presl. Los rizomas erectos, muricados, las estipulas
vascularizadas con lenticelas, las frondas monomorficas y dos clases de tejidos mecanicos (colénquima
en raices, rizomas, estipites y pulvinulos, esclerénquima en raquis, costas y costulas) son rasgos
genéricos que Marattia comparte con el género paleotropical Angiopteris Hoffm. La division de la
lamina segrega grupos de especies, con frondas 2-pinnadas 6 3-4-pinnadas (neotropicales y
paleotropicales). La presencia de una pinnula terminal, el contorno, margen, tamafio y venacion de
las pinnulas, y la separacion constante de estas sobre las costas son caracteres diagnosticos especificos
en especies con frondas 2-pinnadas (neotropicales y paleotropicales). La presencia de un segmento
terminal irregular en las pinnas, los tipos de apices de las pinnulas, la separaciéon acropetamente
decreciente entre pinnulas, el contorno, apice, tamafio y venacion de las pinnululas y segmentos de
cuarto orden son caracteres diagnosticos especificos en especies con frondas 3-4-pinnadas
(neotropicales y paleotropicales).

Palabras clave. Marattia, neotropico, arquitectura foliar, anatomia del esporoéfito.

ABSTRACT. Foliar architecture and other characters of the sporophyte in neotropical species of
Marattia Sw., (Marattiaceae-Pteridophyta. Architecture of fronds and the anatomy of axis and laminae
were studied in seven neotropical species of Marattia : M. alata Sw., M. cicutifolia Kaulf., M. excavata
Underw., M. interposita H. Christ, M. laevis Sm., M. laxa Kunze and M. weinmanniifolia Liebm.
Naked, polycyclostelic, amylaceous rhizomes, amylaceous stipules, and pulvinules are familiar traits
in the Marattiaceae Bercht. & J. S. Presl. Erect, muricate rhizomes, vascularized stipules with lenticels,
monomorphic fronds, and two kinds of mechanic tissues (collenchyma in roots, rhizomes, stipes and
pulvinules, and sclerenchyma in rachises, costae and costules) are generic traits in Marattia, shared
also by the paleotropical genus Angiopteris Hoffm. Division of the lamina segregates groups of species:
2-pinnate and 3-4-pinnate laminae occur both in neotropical and paleotropical species of the genus.
Presence of a terminal pinnula, outline, size, margin, and venation of pinnules, an equal distance
between each pinnules along costae, and types of margin of pinnules are diagnostic characters to the
specific level in 2-pinnate species (both neotropical and paleotropical ones), while pinnae ended in
an irregular terminal segment, types of apices of the pinnules, acropetally diminishing distances
between pinnules on the costae, outline, apex, size, and venation of the pinnulets and fourth order
segments are diagnostic characters to the specific level in 3-4-pinnate species (both the neotropical
and paleotropical ones).

Key words. Marattia, Neotropic, foliar architecture, anatomy of sporophyte.
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INTRODUCCION

El orden Marattiales incluyd en su
origen una sola familia, Marattiaceae.
Christensen (1938) reconoci6o dos:
Angiopteridaceae C. Christ. (para
Angiopteris y Archangiopteris C. Christ &
Giesenh.) y Marattiaceae (para Christensenia
Maxon, Danaea Sm. y Marattia Sw.).
Campbell (1940) agrup6 todos los géneros
en Marattiaceae y segregd Christensenia en
Kaulfussiaceae C. Presl, reemplazada luego
por Christenseniaceae Ching (1940).
Copeland (1947) sugirié que habria cuatro
grupos naturales en Marattiales vivientes,
pero reconocidé una sola familia. Pichi
Sermolli  (1977) adoptd  cuatro:
Angiopteridaceae, Christenseniaceae,
Danaeaceac Agardh. y Marattiaceae. Hill y
Camus (1986), luego de un estudio
cladistico, retuvieron una sola familia,
Marattiaceae, para todos los géneros
vivientes. Igual criterio adoptaron Rolleri et
al. (2001), sobre la base de estudios de
morfologia comparada del esporéfito de
todos los géneros.

El niimero de géneros incluido en
Marattiaceae ha variado de acuerdo con los
distintos autores y en el transcurso del
tiempo. Copeland (1947) aceptod seis:
Angiopteris, Archangiopteris, Christensenia,
Danaea, Macroglossum Copel.y Marattia;
Hill y Camus (1986), cuatro: Angiopteris,
Christensenia, Danaea y Marattia, y
reunieron Angiopteris, Archangiopteris,
Protangiopteris Hayata y Protomarattia
Hayata en uno solo, Angiopteris. Rolleri et
al. (2003) aceptaron cinco: tres
paleotropicales: Angiopteris, con unas 20
especies (Rolleri 2002), Archangiopteris,
con 6-8 especies (Mengascini 2002) o tal vez
unas pocas mas (Zhao-rong He com. pers.)
y Christensenia, con 2 especies y 2
subespecies (Rolleri 1993); uno neotropical,
Danaea, con 17 especies y un género
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pantropical, Marattia, con unas 8§-10
especies en el paleotropico (Rolleri et al.
2001) y 7 especies en el neotropico (Lavalle
2002; 2003).

Aqui se han analizado varios caracteres
del esporofito de las especies neotropicales
de Marattia, con el fin de evaluar su
implicancia taxondémica y su valor
diagnostico en la delimitacién de las
especies. Se realizo un analisis detallado de
la arquitectura foliar de las frondas, que se
complementd con aspectos de la anatomia
de las raices, los rizomas, los ejes y las
estipulas y se compar6 con datos de las
especies paleotropicales conocidas del
género y de otros géneros de Marattiaceae.
Las especies incluidas en este estudio son:
M. alata, M. cicutifolia, M. excavata, M.
interposita, M. laevis, M. laxa y M.
weinmanniifolia.

Este es el primer trabajo de este tipo en
relacién con Marattia, ya que no hay
similares previos de las especies
neotropicales en conjunto, si bien existen
numerosas floras regionales como los
trabajos de Feé (1869); Sturm (1859);
Underwood (1909); Sehnem (1967); Stolze
(1976); Tryony Tryon (1989); Proctor (1985;
1989); Mickel & Beitel (1988); Lellinger
(1989); Camus & Pérez Garcia (1995) y
Tuomisto & Moran (2001), que utilizan uno
o mas rasgos de la arquitectura foliar como
caracter taxonomico pero incluyen,
generalmente, s6lo una o pocas especies.

También hay estudios anatéomicos y
morfoldgicos sobre diferentes aspectos del
esporofito, tanto en Marattia como en otros
géneros de Marattiaceae: Rolleri ez al. (2001)
estudiaron la venacidén en cinco especies
paleotropicales de Marattia (M. fraxinea
Sm., M. obesa H. Christ, M. salicina Sm.,
M. smithii Kuhn y M. sylvatica Blume),
Mengascini (2002) efectué un estudio que
incluyo caracteres de la arquitectura foliar
en cinco especies de Archangiopteris y
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Rolleri (2002) analiz6 esos rasgos en diez
especies de Angiopteris.

MATERIALES Y METODOS

Se utilizé material de los siguientes
herbarios: CR, F, FI, GH, 1J, LP, MICH, MO,
NY, RB, SI y US, citados de acuerdo con
Holmgren et al. (1990). El material revisado
fue muy numeroso y las citas completas
pueden consultarse en Lavalle (2002; 2003).

Para estudios anatdmicos se ablandaron
trozos de rizomas, raices, estipites, costas y
costulas con una solucion de éter
monobutilico del etilenglicol diluida 1:1 en
agua, durante una semana, a temperatura
ambiente. Luego se lavaron con agua y se
hicieron cortes a mano alzada que se
colorearon con safranina fast green 2% en
éter monometilico del etilenglicol (“metil
cellosolve”), segun Gurr (1966). Se
efectuaron preparados transitorios en
glicerina-gelatina (Johansen 1940) y las
ilustraciones se realizaron con un
microscopio Wild M-20 equipado con
camara de dibujo.

Para estudios de venacion se
rehidrataron trozos de lamina con agua y
unas gotas de detergente, en estufa
desparafinadora a 30° C durante 4 dias. Se
aclararon con hidroxido de sodio 5% acuoso
durante lapsos que variaron desde 10 y hasta
40 minutos dependiendo de la resistencia del
material, y se blanquearon con hipoclorito
de sodio comercial diluido 1:1 en agua. El
material diafanizado se conservéd durante 4
semanas en una mezcla de alcohol etilico
95%, agua destilada, glicerina y unas gotas
de formalina, con el fin de mejorar la firmeza
y cohesién histologica del material
diafanizado y obtener mejores resultados con
la coloracion. El material aclarado se colored
con safranina-fast green 2% en éter
monometilico del etilenglicol segiin Gurr
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(1966) y las muestras se montaron en
“Canadax Biopur”, un medio de montaje
artificial estéril. La venacion fue estudiada
analizando porciones basales, centrales y
distales de diferentes pinnulas o pinnululas
maduras y las ilustraciones, realizadas con
un microscopio esterecoscopico Leica con
camara de dibujo, corresponden a patrones
de venacion observados en la parte central
de éstas. La venacion de las pinnulas
terminales y de los segmentos de cuarto
orden puede variar y no es comparable con
la venacion de las medias.

Las frondas, pinnas, pinnulas y
pinntlulas se dibujaron del natural y luego
se redujeron. Se revisaron todos los
ejemplares citados, juveniles y adultos, pero
las ilustraciones y medidas mencionadas en
el texto corresponden a rasgos adultos de
pinnulas o pinntlulas medias.

Todos los términos pteridologicos han
sido utilizados previamente por la autora
(Lavalle 2002; 2003) y estan definidos en
Lellinger (2002). De acuerdo con eso, se
prefieren los términos fronda, pinnula,
pinnulula, costa, céstula, pulvinulo, en lugar
de hoja, pinna de segundo o tercer orden,
raquis de segundo o tercer orden y filopodio.

RESULTADOS Y DISCUSION

Las plantas de Marattia tienen
esporofitos grandes, de hasta 4-5 m de altura,
con rizomas desnudos, subterraneos,
erguidos, amildceos y con estipulas
reservantes. Las frondas nacen casi desde el
sustrato, tienen gruesos estipites que
representan aproximadamente la mitad de la
altura total de la planta y son tipicas sus
grandes laminas deltoides, monomorficas,
muy similares a las de Angiopteris, aunque
con frecuencia las de Marattia estan mas
divididas, en pinnulas, pinnululas vy,
eventualmente, segmentos de cuarto orden.
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Raices. Los rizomas producen raices
fibrosas, cordeliformes, gruesas ¢ irregulares
en seccion transversal debido a profundos
canales o espinas corticales. Presentan una
rizodermis adulta engrosada y cutinizada.
Por debajo de ella se encuentra una corteza
externa, colenquimatica, formada por células
pequefias con paredes pectinadas
irregularmente engrosadas, dispuestas en
forma compacta y sin conductos
mucilaginiferos. Hay un gran desarrollo de
espinas corticales formadas exclusivamente
por la epidermis y el colénquima (fig. 1, R).
La corteza interna forma la mayor parte de
la raiz e incluye abundantes conductos de
mucilago. Es parenquimatica, las células se
disponen laxamente y almacenan gran
cantidad de almidon. Esta corteza amilacea
interna termina hacia adentro en una
endodermis que puede estar ausente o
indiferenciada (Brebner 1902) y que limita
con una o mas capas de periciclo (Bierhorst
1971). La estela es una actinostela poliarca
de 9-10 terminales protoxilematicas, un tipo
estelar infrecuente en Pteridofitos (Foster
1974). Entre los brazos del xilema, que
llegan al centro de la estela, hay escaso
floema y predominna el parénquima (fig. 1,
R). Esta estructura de raiz es comun a todas
las especies neotropicales y paleotropicales
de Marattia. Se presenta también en
Angiopteris (Rolleri 2002).

Rizomas. En las especies neotropicales
de Marattia los rizomas son desnudos y
llevan estipulas amildceas pareadas.
Producen escasos o numerosos estipites,
proximos o distantes, cuyas bases estan
protegidas por los pares de estipulas. Son
externamente rugosos, canaliculados,
irregularmente estriados o con proyecciones
afiladas que determinan superficies
muricadas o provistas de espinas corticales.
Los rizomas juveniles son delgados, rigidos
y mas bien ascendentes, pero durante el
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crecimiento se tornan masivos y la posicion
adulta es erguida. En plantas adultas
predominan los rizomas cortos, gruesos y
mas bien semisubterraneos. No se registran
desarrollos notables del rizoma como en
especies paleotropicales del género. Los
pequefios rizomas ascendentes de las plantas
juveniles de M. alata y M. excavata, por
ejemplo, tienen de 4-5 cm long. por 1,5 cm
de didmetro y son lefiosos y rigidos. Cuando
son adultos, esos rizomas tienen una altura
similar al didametro, entre 20 y 40 cm, y los
estipites nacen casi a ras del suelo, algo
frecuente también en la mayor parte de las
especies paleotropicales (Rolleri ef al. 2001).
En Marattiaceae se encuentran dos tipos
de rizomas: rastreros en Archangiopteris
(Mengascini 2002) y Christensenia (Rolleri
1993) y erguidos y en general gruesos en
Angiopteris (Rolleri 2002). En las especies
paleotropicales de Marattia los rizomas
masivos pueden ser subterrdneos o
semisubterrdaneos, sobresaliendo
escasamente del sustrato o bien alcanzando
un desarrollo notable, casi con el aspecto de
un helecho arborescente, como en M.
sylvatica (Rolleri et al. 2001).
Internamente se reconocen los
siguientes tejidos: epidermis, corteza y estela
(fig. 1, P). La epidermis esta cutinizada y las
capas cuticulares se acumulan formando
escamas gruesas que se arquean y
eventualmente se desprenden, llamadas
“seudofeloides” por Ogura (1972). La
corteza esta diferenciada en dos zonas poco
delimitadas: una externa, con pocos espacios
intercelulares pequefios o casi ausentes, en
general sin almidoén, y otra interna que
incluye la estela, que tiene grandes espacios
intercelulares y es amilacea. En el rizoma no
hay tejidos esclerosados. El parénquima
cortical se proyecta en protuberancias agudas
pluricelulares formando las espinas
corticales, que en los ejes aéreos pueden
esclerosarse secundariamente. Todos los
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Figura 1. Secciones transversales de raiz, rizoma, estipite, costas y costulas en especies de Marattia.
A-C: M. alata; A: costa; B: costa a la altura del pulvinulo; C: coéstula; D-F: M. interposita; D: costa;
E: costa a la altura del pulvinulo; F: céstula; G-H: M. excavata; G:costa; H: costa a la altura del
pulvinulo; 1-J: M. weinmannifolia; 1: costa; J: costula; K-L: M. cicutifolia; K: costa; L: costa a la
altura del pulvinulo; M: M. laxa; costa; N-O: M. laevis; N: costa; O: costula; P-Q: M. excavata; P:
rizoma; Q: estipite juvenil; R: M. alata; raiz. a: ala; ce: corteza externa colenquimatica; ci: corteza
interna; cm: canales de mucilago; ec: espina cortical; ep: epidermis; es: estipite; eu: estipula; me:
meristela; mx: metaxilema; px: protoxilema; s: surco; con linea de guiones: meristela del estipite y
traza de la estipula; en negro: epidermis + corteza externa esclerosada. Transverse sections of root,
rhizome, stipe, costae and costules in species of Marattia. A-C: M. alata; A: costae; B: costae at
level of pulvinule; C: costule; D-F: M. interposita; D: costae; E: costae at level of pulvinule; F':
costule; G-H: M. excavata; G: costae; H: costae at level of pulvinule; I-J: M. weinmannifolia; I:
costae J: costule; K-L: M. cicutifolia; K: costae; L: costae at level of pulvinule; M: M. laxa, costae;
N-O: M. laevis; N: costae; O: costule; P-Q: M. excavata; P: rhizome; Q: young stipe; R: M. alata;
root. a: wing, ce. external collenchimatic cortex; ci: internal cortex; cm: mucilage canal; ec: cortical
spine; ep. epidermis; es: stipe; eu: stipule; me: meristele; mx: metaxylem; px: protoxylem; s:sulcus;
with hyphens: stipe's meristele and stipule’s trace; in black: epidermis + external sclerosada cortex.
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tejidos parenquimaticos del rizoma estan
atravesados por una red densa de pasajes y
conductos mucilaginiferos de distinto
diametro (fig. 1, P). La estela juvenil es una
dictiostela que tiene por lo menos un haz
comisural. La estela adulta es una dictiostela
policiclica con 5-6 anillos concéntricos de
meristelas formados por xilema, floema y
endodermis con bandas de Caspary.

Hill & Camus (1986) mencionaron la
presencia de esclerénquima en rizomas de
Danaea, mientras Rolleri (2002) registro en
Angiopteris una distribucion de ambos
tejidos mecanicos similar a la observada en
Marattia.

La anatomia del rizoma fue resumida
por Ogura (1972), quien describid los
siguientes tejidos: una epidermis, sin pelos
u otros anexos, una corteza parenquimatica,
en la que puede estar presente o no una zona
de varias capas de fibras (Holle 1876;
Thomae 1886), y una estela compleja. La
corteza esta recorrida por pasajes cortos o
largos de mucilago y pasajes taniferos, que
se forman por union de varias células y
posterior ruptura de las paredes. La estela es
una policiclostela o dictiostela perforada
policiclica que es monociclica sin meristelas
medulares, en ejes juveniles de todos los
géneros y en Angiopteris smithii (Campbell)
Racib.; monociclica con meristelas
medulares en Archangiopteris 'y
Christensenia, y policiclica en Angiopteris,
Danaea y Marattia. Las meristelas
medulares son los haces comisurales
(“comissural strands”, segun Bower 1926)
o los cordones vasculares de conexién
(“connecting vascular bundles”, seglin
Chang 1975) y se forman tempranamente, al
inicio de la fragmentacion de la protostela
original. Parecen ser un rasgo caracteristico
de la familia, y estar presentes aun en estelas
muy reducidas. Las meristelas estan
formadas por xilema, floema y una
endodermis que no siempre se distingue bien.
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Este tipo de estela es ancestral en los
pteridofitos, y solo ha sido retenida por las
Marattiaceae, un grupo que estaria en la base
de la evolucidon de los grupos actuales
leptosporangiados, a través de grupos
protoleptosporangiados como las
Osmundales (Kenrick & Crane, 1977).

Estipulas. Las estipulas son estructuras
auriculadas, parcadas, carnosas, amilaceas,
que protegen los circinos y la base de los
estipites adultos. Se vuelven papiraceas y
rigidas en material herborizado. En estipulas
grandes hay abundantes lenticelas. La
epidermis de las estipulas esta marcadamente
cutinizada y puede ser papilosa. Por debajo
de la epidermis se encuentra una capa
colenquimatica que parece esclerosarse en
estipulas viejas. Por debajo del colénquima
hay una capa cortical no engrosada pero
formada por pocas capas celulares y células
dispuestas casi sin espacios intercelulares.
Todo el cuerpo de las estipulas esta
densamente recorrido por pasajes y
conductos de mucilago. En los pequefios
rizomas juveniles de M. alata y de M.
excavata (fig. 1, P) se observa que las
estipulas estan vascularizadas y se conectan
con la estela del rizoma. Esta condicion
parece la mas comin en Marattia.

La presencia de estipulas es exclusiva
de los géneros de Marattiaceae, no se
encuentran en helechos leptosporangiados,
y en las Ophioglossales son organos
remanentes o relictuales (Foster 1974).
Bierhorst (1971) consider6 a las estipulas
como la parte basal del estipite y sefial6é que
estan vascularizadas, al menos en
Angiopteris y Danaea. Chang (1975) analiz6
las estipulas de Archangiopteris, sugiriendo
una conexion vascular de éstas con los haces
del estipite. Hill & Camus (1986) las
consideraron un tipo de trofopodio, es decir,
una parte basal agrandada del estipite que
sirve como o6rgano de almacenamiento, y las
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describieron como vascularizadas. No hay
estudios de la estructura interna de las
estipulas de los géneros de Marattiaceae con
excepcion de la breve mencion hecha por
Bower (1926). Jones (1997) las menciona
como organos proliferos que se utilizan para
la reproduccion vegetativa, en invernaderos,
especialmente en Angiopteris y Marattia.
Sharpe & Jernstedt (1991) produjeron yemas
proliferas en laboratorio, a partir de las
estipulas de Danaea.

Frondas. Marattia tiene grandes frondas
que nacen casi desde el sustrato, con laminas
deltoides, 2-4-pinnadas y con estipites
gruesos que representan aproximadamente la
mitad de la altura total de la fronda. Las
frondas son monomorficas, persistentes o
caducas, solitarias (1-2) en M. laevis o
numerosas (10-15) en M. weinmanniifolia.
En las restantes especies se encuentran entre
5-8 frondas. El nimero relativamente bajo
de frondas parece también un rasgo de
especies paleotropicales. Todos los géneros
de Marattiaceaec presentan frondas
monomorficas, con excepcion de Danaea
que tiene frondas dimorficas, las fértiles con
laminas normales y las estériles con laminas
reducidas o muy contraidas, de consistencia
crasa (Rolleri et al. 2003).

Estipites. Son mas bien lisos, de color
castafio verdoso, arqueados o divaricados
desde su insercion en el rizoma o desde el
suelo, desarrollan lenticelas y espinas
corticales y alcanzan 1,50 m o mas en casi
todas las especies, con excepcion de M.
weinmanniifolia, con estipites que llegan a
2-3 m.

Los estipites de las especies
neotropicales de Marattia presentan los
mismos tejidos descritos para el rizoma. La
epidermis es uniestratificada y cutinizada en
estipites juveniles. La corteza esta
diferenciada en dos zonas: una periférica
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colenquimatica, aunque es probable que este
tejido evolucione hacia un tejido fibroso
esclerosado en zonas mas maduras o en
estipites viejos, y una interna
parenquimatica. Thomae (1886) observo
esclerénquima en la parte distal y
colénquima en la basal de los estipites de
Marattia y Ogura (1972) se refirié a la
corteza externa indistintamente como
colénquima o esclerénquima.

Los estipites juveniles de M. excavata
muestan una dictiostela biciclica, con 10-11
meristelas en circulo y un segundo ciclo
incipiente con 5-6 meristelas (fig. 1, Q). Las
estelas de los estipites adultos son
policiclostelas, es decir, dictiostelas
perforadas policiclicas con 4-5 o mas anillos
de meristelas y 1-3 meristelas medulares
(Ogura 1972). La disposicion policiclica es
visible a simple vista en las secciones
gruesas, herborizadas, de estipites adultos de
Marattia de hasta 10-12 ¢cm de diametro,
conservados en varias colecciones de
herbarios.

En Archangiopteris, Christensenia y
Danaea los estipites son externamente
delgados, flexibles y crasos, con surcos o
canales y no exceden los 50-60 cm de largo.
Los de Angiopteris (Rolleri 2002) son
gruesos, a veces de hasta 25-40 cm de
diametro en la base, rigidos y con abundantes
lenticelas, que no se encuentran o son muy
pequeias y casi invisibles, en estipites de
otros géneros. En las especies
paleotropicales de Marattia los estipites
alcanzan los 2-3 m, son glabros o
escasamente escamosos, y casi lisos en M.
obesa, M. salicina'y M. smithii, o muricados
y con espinas corticales en M. fraxinea y M.
sylvatica (Rolleri et al. 2001).

Ragquis. Son dorsiventrales, alados en
plantas jovenes pero no en adultas. Tienen
lenticelas esparcidas, son mas bien lisos y
curvos en la cara adaxial y canaliculados a
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profundamente canaliculados en la abaxial,
con surcos paralelos que se prolongan en las
costas.

Costas. Son dorsiventrales, con alas en
plantas jovenes que se atrofian o reducen en
plantas adultas. Tienen dos surcos profundos
en M. alata (fig. 1, A), M. cicutifolia (fig. 1,
K), M. laevis (fig. 1, N) y M. laxa (Fig.1,
M); menos profundos en M. excavata (fig.
1, G) y M. weinmanniifolia (fig. 1, 1) y tres
surcos mas bien profundos en M. interposita
(fig. 1, D).

En corte transversal presentan una
epidermis uniestratificada y cutinizada; una
corteza externa fibrosa con 6-8 capas de
fibras (esclerénquima), una corteza interna
mas laxa, parenquimatica, con conductos
mucilaginiferos, y los tejidos vasculares. La
estela tiene un solo ciclo de meristelas, sin
meristelas medulares en M. alata (fig. 1, A),
M. cicutifolia (fig. 1, K), M. excavata (fig.
1, G), M. interposita (fig. 1, D) y M.
weinmanniifolia (fig. 1, I); y con meristelas
medulares o centrales en M. laevis (fig. 1,
N) y M. laxa (fig. 1, M).

Bower (1926) llamo a las Marattiaceae
“sappy ferns” por la ausencia de
esclerénquima en los ejes y la presencia
generalizada de un sistema de canales
lisigenos de mucilago. El sistema secretor
de mucilago fue estudiado y documentado
ampliamente por Brebner (1902), Campbell
(1911), West (1915) y Chang (1975). Ogura
(1972) sefialé que los pasajes se forman de
manera esquizégena o lisigena y Hill &
Camus (1986) los consideraron lisigenos.
Recorren todos los tejidos parenquimaticos
del esporoéfito y producen un mucilago de
color ambar o rojizo.

Pulvinulos. Se presentan en todas las
especies de Marattia, en la zona de insercion
de las costas en el raquis y en la base de los
estipites. Externamente se ven como areas
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ensanchadas, suculentas, que presentan
espinas corticales de tamafio variable, pero
en general pequeiias (fig. 1, L) y surcos que
cuando estan presentes son menos profundos
que los del area no pulvinada del eje (fig. 1,
B,E, H, L).

Internamente desarrollan colénquima en
lugar de la banda esclerosada de fibras
presente en las costas. Todos los tejidos dejan
espacios intercelulares pequefios y son mas
compactos que en el resto de los ejes. La
estela esta fragmentada en 9-10 meristelas
pequeiias distribuidas por lo general en un
solo ciclo en forma circular o mas o menos
eliptica.

Archangiopteris y Christensenia tienen
pulvinulos a lo largo de los estipites y en la
base de las costas (Mengascini, 2002; Rolleri
1993). Las plantas adultas de Angiopteris
(Rolleri 2002) presentan pulvinulos en la
base de los estipites que facilitan la
inclinacién de las frondas hacia el sustrato.
Los pulvinulos han sido interpretados como
una adaptacion a la abscision de las frondas
en estaciones secas (Hayata 1928; Holttum
1978) o como zonas relacionadas con el
movimiento de orientacion luminica de las
laminas (Chang 1975; Rolleri 2002).

Costulas. Son dorsiventrales, aladas, y
casi siempre presentan pequefias espinas
corticales (fig. 1, J). Internamente tienen una
zona esclerosada adaxial, de forma
semilunar, que no entra en el alanillegaa la
zona abaxial y tejidos parenquimaticos
relativamente compactos y sin espacios
intercelulares. La estela no esta fragmentada
y en corte presenta una meristela semilunar,
con las puntas dirigidas hacia el centro o la
cara abaxial (fig. 1, C, F, J, O). Esa meristela
solitaria tiene xilema y floema, y no se
observa endodermis.

Ldaminas. En Marattia las laminas son
2-3(4)-pinnadas, concolores aunque con
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Figura 2. Cortes transversales del mesofilo de
pinnulas y pinnululas en especies de Marattia.
A-B: M. excavata; C-D, J: M. alata; E, H: M.
interposita; F: M. weinmanniifolia; G, 1: M. laxa.
B, D, G: corte a la altura de las costalulas; H, I,

J: margen; co: colénquima; e: espacio
intercelular; ep: epidermis; i: idioblasto de 6palo;
pa: parénquima; Xx: xilema. Transverse sections
of the mesophyll of pinnules and pinnulets in
species of Marattia. A-B: M. excavata; C-D, J:
M. alata; E, H: M. interposita;, F: M.
weinmanniifolia; G, I: M. laxa. B, D, G: section
at level of costulets; H, I, J: margin; co:
collenchyma; e: intercellular space; ep:
epidermis; I: opal idioblast; pa: parenchyma, x:
xylem.

epifilos mas oscuros tanto en especies
neotropicales como paleotropicales (Rolleri
et al. 2001). Las laminas son 2-pinnadas en
M. cicutifolia y M. laxa, y 3-4-pinnadas en
el resto de las especies. El contorno de las
laminas es generalmente deltoides y el
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tamafio varia entre 1-2 m de largo por 0,90-
1,80 m de ancho. Llevan 8-10 o mas pares
de pinnas subopuestas, insertas mas o menos
espaciadamente en el raquis cada 10-15 cm,
aunque son algo mas proximas en M. laevis
y M. weinmanniifolia (7-10 cm).

En las especies neotropicales de
Marattia las secciones transversales de
pinnulas y pinnululas muestran laminas
diferenciadas en epidermis, mesofilo y
tejidos de conduccion (fig. 2, A-J). Las
epidermis son subpapilosas a papilosas,
sobresalen los idioblastos y también los
estomas con sus poros generalmente por
encima del nivel de la epidermis. Las papilas
epidérmicas son mas prominentes en M. alata
(fig. 2, C) y M. weinmanniifolia (fig. 2, F); y
en la mayoria de las especies se destacan mas
en las areas sobre costulas o costululas
abaxiales (fig. 2, B, D, G), y en los margenes
(fig. 2, H-J).

Los mesofilos tienen 5-7 capas de
espesor en el area marginal y 9-15 en las
areas mas desarrolladas a la altura de la
coéstula o costiilula. Son homogéneos y
carecen de parénquima en empalizada
definido (fig. 2, A, C, E, F), presentan
siempre hacia el epifilo, 1-2 o0 mas capas de
células subepidérmicas compactas de paredes
moderadamente engrosadas y pectinadas.
Hacia el hipofilo las células se disponen muy
laxamente en varias capas, dejando espacios
intercelulares como un aerénquima.

En el area de las costulas o costtlulas el
haz vascular presenta un haz de xilema de
forma semilunar con los extremos dirigidos
hacia la cara abaxial (fig. 2, B, D, G). Esta
rodeado por tejido parenquimatico de células
pequeias dispuestas con pocos espacios
intercelulares. Hacia fuera hay 1-3 (5) capas
de colénquima abaxial y adaxial en todas las
especies analizadas. El area sobre la costulula
es carenada en M. alata (fig. 2, D) y M.
excavata (fig. 2, B) y es curva pero sin carena
en M. laxa (fig. 2,G).
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Figura 3. Arquitectura foliar de una pinna media
en especies de Marattia. A-B: M. laxa; A: pinna,;
B: pinnula media; C-D: M. cicutifolia; C: pinna;
D: pinnula media. Foliar architecture of the
median pinnae in species of Marattia. A-B: M.
laxa; A: pinnae; B: medium pinnule; C-D: M.
cicutifolia; C: pinnae; D: median pinnule.

En Marattiaceae se encuentran laminas
simples, ternadas o palmadas en
Christensenia (Rolleri 1993), 1-pinnadas en
Archangiopteris (Mengascini 2002), simples
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y 1-pinnadas en Danaea (Rolleri, 2004) y 1-
2 pinnadas en Angiopteris (Rolleri 2002). No
hay estudios previos de anatomia comparada
de la lamina para los géneros de
Marattiaceae. Bierhorst (1971) y Foster
(1974), ilustran cortes de 1aminas de especies
no determinadas de Marattia y Angiopteris
respectivamente, y Hill y Camus (1986)
cortes de lamina atribuidos a Archangiopteris
henryii Christ & Giesenh., M. costulisora
Alston y Protomarattia. En todos los casos,
con excepcion del de Angiopteris (Foster
1974), se ilustran laminas con mesofilos
homogéneos y con ausencia de parénquima
en empalizada.

Pinnas. Miden aproximadamente de
0,60-0,70(1) m de largo por 0,25-0,30 m de
ancho. Son lanceoladas a lanceadas en M.
cicutifolia (fig. 3, C) y M. laxa (fig. 3, A),
lanceadas a casi oblongas en M. alata (fig.
4, D), M. interposita (fig. 4, G) y M. laevis
(fig. 5, A), lanceado-elipticas en M. excavata
(fig. 4, J) y elipticas en M. weinmanniifolia
(fig. 4, A).

En las especies 2-pinnadas las pinnas
rematan en una pinnula terminal y en las
especies 3-4-pinnadas terminan en una
porcion laminada, lobada, segmentada o
incisa pero no pinnada.

El apice de las pinnas es acuminado en
M. alata (fig. 4, D), M. excavata (fig. 4, J),
M. laevis (fig. 5, A) y M. weinmanniifolia
(fig. 4, A); agudo en M. interposita (fig. 4,
G) y M. laxa (fig. 3, A), y casi obtuso en M.
cicutifolia (fig. 3, C). La base de las pinnas
es asimétrica, redondeada en M. cicutifolia
(fig. 3, C), M. laevis (fig. 5, A), M. laxa (fig.
3,A)y M. weinmanniifolia (fig. 4, A), y recta
en el resto de las especies.

Las pinnas se insertan en el raquis por
medio de un corto pecidlulo que mide de 2 a
5 cm de long. en M. alata, M. laxa y M.
weinmanniifolia, hasta 7 cm de long. en M.
excavata y M. cicutifolia, y méas de 10 cm
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Figura 4. Arquitectura foliar de pinnas medias en especies de Marattia. A-C: M. weinmanniifolia; A:
representacion esquematica de la arquitectura de una pinna; B: pinnula completa; C: pinntlula; D-F:
M. alata; D: representacion esquematica de la arquitectura de una pinna; E: pinnula completa; F:
pinnulula; G-I: M. interposita; G: representacion esquematica de la arquitectura de una pinna; H:
pinnula completa; I: pinntlula; J-L: M. excavata; J: representacion esquematica de la arquitectura de
una pinna; K: pinnula completa; L: pinntlula. Rayado, pinnulas. Foliar architecture of the medium
pinnae. A-C: M. weinmanniifolia; A: schematization of the pinnae architecture; B: complete pinnule,
C: pinnulet; D-F: M. alata; D: schematization of the pinnae architecture; E: complete pinnule; F:
pinnulet; G-1: M. interposita; G: schematization of the pinnae architecture; H: complete pinnule; I:
pinnulet; J-L: M. excavata; J: schematization of the pinnae architecture; K: complete pinnule; L:

pinnulet. Pinnule, striped.
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de long. en M. interposita'y M. laevis. Estan
formadas por un nimero de pares de pinnulas
que varia en las diferentes especies: M.
weinmanniifolia tiene 24-28 pares, el nimero
mas alto de las especies neotropicales; M.
excavata presenta hasta 25 pares, mientras
que M. alata, M. cicutifolia, M. interposita,
M. laevis y M. laxa presentan 15-20 pares
de pinnulas.

Pinnulas en laminas 2-pinnadas. La
distancia entre las pinnulas es constante a lo
largo de la costa. En M. cicutifolia las
pinnulas son lanceoladas, con base
asimétrica redondeada a casi recta, apice
agudo, margen aserrado y textura
subherbacea a herbacea (fig. 3, D). Estan
insertas casi opuestas cada 2 cm (fig. 3, C),
y miden de 7,5-11(11,8) cm de largo por 1,5-
2 ¢cm de ancho. La pinnula apical es igual a
las laterales en tamafio y contorno.

En M. laxa las pinnulas son lanceoladas,
levemente falcadas, con un pecidlulo de
hasta 4 mm de long., base redondeada, apice
agudo y margen aserrado irregular en el que
alternan porciones aserradas tipicas con
biaserradas o triaserradas; tienen textura
subherbacea a herbacea (fig. 3, B). Estan
insertas a una distancia constante de 3-3,5
cm a lo largo del eje (fig. 3, A) y miden de
9-15(19,5) cm de largo por 1,7-2,5 cm de
ancho. La pinnula apical es algo mas grande
que las laterales y tiene la base notablemente
ensanchada.

Pinnulas en laminas 3-4-pinnadas.
Son lanceoladas en M. alata (fig. 6, D) y M.
laevis (las basales oblongas anchas) (fig. 6,
B), linear lanceoladas en M. weinmanniifolia
(fig. 6, E), lanceoladas u oblongas en M.
excavata (fig. 6, H) y casi oblongas en M.
interposita (fig. 6, J) y presentan un
peciolulo muy corto, de 1-5(15) mm de long.

Las dimensiones de las pinnulas son de
10,5-15,5(21,5) cm de largo por 2-3,5(5) cm
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de ancho en M. alata; de 13-17(22) cm de
largo por 2,5-3,5(6,5) cm de ancho en M.
excavata; de 13-21 cm de largo por 5-
6,5(10,5) cm de ancho en M. interposita; de
10,5-17 cm de largo por 2,5-6,5 cm de ancho
en M. laevis'y de 9-13(14,5) cm de largo por
1,5-2 cm de ancho en M. weinmanniifolia.

La base es siempre asimétrica,
redondeada en M. alata (fig. 6, D) y M.
interposita (fig. 6, J), recta en M. excavata
(fig. 6, H), M. laevis (fig. 6, B) y M.
weinmanniifolia (fig. 6, E). El apice de las
pinnulas esta formado por un segmento con
lamina lanceolada en M. excavata (fig. 6, G)
y M. interposita (fig. 6, 1); con lamina
angosta y reducida en M. alata (fig. 6, C) y
M. laevis (fig. 6, A), y con lamina
extremadamente contraida en M.
weinmanniifolia (fig. 6, F). El margen de este
segmento apical es aserrado en M.
weinmanniifolia (fig. 6, F), biaserrado a
aserrado en M. alata (fig. 6, C) y lobado
irregular, distalmente aserrado, en M. laevis
(fig. 6, A). Marattia interposita es la inica
especie en la que el apice de las pinnulas es
una pinnalula completa de margen aserrado,
irregular a eroso (fig. 6, I). En M. excavata,
la porcidn terminal del apice es casi indivisa
y tiene margen mas regular (fig. 6, G).

La distancia entre las pinnulas
disminuye progresivamente hacia el apice.
Las pinnulas se encuentran distantes en M.
interposita’y M. laevis; en estas especies, las
pinnulas basales estan insertas a 8 cm una
de otra, distancia que se reduce a 2 cm en el
apice. Se encuentran proximas en M.
weinmanniifolia (a 3 cm las basales y a 2-1
cm las apicales). En M. excavata y M. alata
la distancia entre las pinnulas es intermedia:
en las basales es de 4-5 cm y en las apicales
de 2-3 cm. Las pinnulas tienen 9-16 pares
de pinnululas en M. excavata y M.
interposita; el resto de las especies tiene 16-
20 pares. En general el par basal es
incompleto en M. weinmanniifolia.
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Figura 5. Arquitectura foliar de una pinna media de M. laevis. A: representacion esquematica de la
arquitectura de la pinna; B: pinnula media completa; C: pinnula basal completa; D: pinnulula en B;
E: pinnalula en C. Rayado, pinnulas. Foliar architecture of the medium pinnae of M. laevis. A:
schematization of the pinnae architecture; B: complete medium pinnule; C: complete basal pinnule;

D: pinnulet in B; E: pinnulet in C. Pinnule, striped.

Pinniululas. Son oblongas en M.
weinmanniifolia (fig. 4, C); lanceoladas en
M. alata (fig. 4, F) y M. laevis (fig. 5, D);
lanceoladas a levemente falcadas en M.
interposita (fig. 4, 1) y oblanceoladas en M.
excavata (fig. 4, L). La base de las pinnululas
es asimétrica y oblicuamente excavada sobre
el lado acroscopico en todas las especies. El
apice es obtuso a redondeado en M. excavata
(fig. 4, L) y M. weinmanniifolia (fig. 4, C)y
agudo en M. alata (fig. 4, F), M. interposita
(fig. 4, I) y M. laevis (fig. 5, D). El margen

es siempre aserrado con excepcidén de M.
laevis que tiene pinntlulas lobadas, con
lobulo de margen irregular (fig. 5, D). Los
denticulos son someros en M.
weinmanniifolia, triangulares planos
profundos en M. alata y agudos en M.
interposita. La textura es subcoriacea en M.
alata, M. excavata y M. laevis, y coriacea
en M. interposita 'y M. weinmanniifolia.
Las pinnululas estan insertas a 0,5 cm
de distancia en toda la costula, algo
imbricadas en M. weinmanniifolia, a 1 cm
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Figura 6. Contorno de las pinnulas y detalle de sus apices en especies 3-4-pinnadas de Marattia. A-B:
M. laevis; C-D: M. alata; E-F: M. weinmanniifolia; G-H: M. excavata; 1-J: M. interposita. En negro:
pinnulas completas. Outline of pinnules and details of pinnules apices in 3-4-pinnate species of
Marattia. A-B: M. laevis;, C-D: M. alata; E-F: M. weinmanniifolia; G-H: M. excavata; 1I-J: M.

interposita. In black: complete pinnules.
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Figura 7. Patrones de venacion en especies de
Marattia. A: M. weinmanniifolia; B: M. alata; C:
M. laevis; D: M. excavata; E: M. interposita; F:
M. cicutifolia; G: M. laxa: Trazo liso: vena; trazo
ondulado: venuloide. Venation patterns in species
of Marattia. A: M. weinmanniifolia; B: M. alata;
C: M. laevis; D: M. excavata; E: M. interposita;
F: M. cicutifolia; G: M. laxa. Stright line, vein;
undulate line, venuloid.

en M. alata, M. excavata 'y M. laevis'y a 2
cm en M. interposita. Las medidas de las
pinnululas son de 1-2(2,5) cm de largo por
0,5-0,8(1) cm de ancho en M. alata; de 1,3-
2(2,7) cm de largo por 0,6-0,8(1) cm de
ancho en M. excavata; de 2,5-3,2(5) cm de
largo por 0,8-1,3 cm de ancho en M.
interposita; de 1,5-2,5(3,3) cm de largo por
0,5-0,8 cm de ancho en M. laevis y 0,7-1,2(2)
cm de largo por 0,2-0,5 cm de ancho en M.
weinmanniifolia.
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Segmentos de cuarto orden. Se
presentan casi siempre en M. laevis y, aunque
son raros, también en algunos ejemplares de
M. alata. En M. laevis (fig. 5, E) son
elipticos, de 0,9-1 cm de largo por 0,4 cm de
ancho, con base aguda asimétrica, apice
obtuso a redondeado y margen aserrado. En
esta Ultima especie a veces el ultimo
segmento es pinnatifido.

Venuloide. Es un cordon de fibras cortas
que se origina en el margen de las pinnulas
o pinnululas y tiene direccion recurrente. Fue
descrito por Mettenius (1856) y citado
posteriormente como “vena o venilla
recurrente”, “cordon fibroso”, “falsa vena”
o “falsa venilla” por Hill & Camus (1986).
El nombre de venuloide (Lellinger 2002)
alude a su aspecto de vena y a su funcion
mecanica, no conductora, y es el que se
adopta aqui. Es un caracter tipico de las
Marattiaceae. Esta citado para Asplenium L.
por Chaerle & Viane (2004).

En las especies neotropicales el
venuloide es intramarginal, es decir, se
extiende aproximadamente desde el margen
hasta la linea de los sinangios. No es visible
a ojo desnudo, y tiene el color de la lamina,
pero es visible con una lupa manual y con
bajos aumentos del microscopio
estereoscopico. Estd presente en dos
especies: M. interposita (fig. 7, E) y M. laxa
(fig. 7, G).

El venuloide aparece en la mayoria de
las especies de Angiopteris (Rolleri 2002) y
en especies de Archangiopteris (Mengascini
2002). Las especies paleotropicales de
Marattia carecen de venuloide (Hill &
Camus 1986; Rolleri ef al. 2001).

Venacion (fig. 7). Las venas terciarias
son libres, oblicuas o casi horizontales,
proximas en M. excavata 'y M.
weinmanniifolia, algo mas distantes en M.
alata, M. cicutifolia, M. interposita y M.
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laevis, y mas distantes aun en M. laxa. No
se curvan en el margen y no existe una vena
marginal. La direccion es casi horizontal en
M. laxa (fig. 7, G) y oblicua en el resto de
las especies. El angulo formado por la
costulula y la vena terciaria es agudo y
fluctua entre 45° y 55° en todas las especies
pero puede llegar a 65° en M. laxa.

Las venas pueden ser simples, parcadas
en la costa (geminadas) o bifurcadas a cierta
distancia de la costa. Las venas bifurcadas y
geminadas se dividen a veces nuevamente
en la rama acroscopica, y mas raramente, en
ambas ramas. Se pueden distinguir los
siguientes tipos de venacion:

- Venas exclusivamente simples,
oblicuas, proximas, en general poco nitidas,
de color castaiio claro o del color de la [amina
en M. weinmanniifolia (fig. 7, A) y también
en algunos ejemplares, al azar de M.
cicutifolia y M. excavata.

- Venas simples predominantes y
algunas bifurcadas, oblicuas, mas distantes,
visibles y nitidas, oscuras, en M. alata, (fig.
7, B).

- Venas exclusivamente bifurcadas entre
la costa y el area medial, oblicuas, distantes,
nitidas o subnitidas, del color de la lamina,
en M. laevis, (fig. 7, C) y el mismo patron
pero con una segunda bifurcacidon ocasional
en las ramas acroscopicas y basiscopicas, en
M. interposita, (fig. 7, E).

- Venas exclusivamente bifurcadas casi
en el area medial, oblicuas, proximas,
nitidas, a veces oscuras, en M. excavata, (fig.
7, D).

- Venas geminadas y bifurcadas, cerca
de la costa, y a veces con una segunda
bifurcacion en la rama acroscopica, oblicuas,
mas bien distantes, nitidas, de color castano,
en M. cicutifolia, (fig. 7, F).

- Venas bifurcadas y algunas geminadas;
ambas bifurcadas nuevamente en la rama
acroscopica (o esporadicamente en la
basiscopica), casi horizontales, las mas
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separadas de todas las especies, muy nitidas
y siempre mas oscuras que el tejido foliar,
en M. laxa, (fig. 7, G).

La venacion es un caracter util en la
determinacion de las especies de Marattia,
aunque los patrones no son estrictamente
especificos y en algunos casos debe
agregarse otro rasgo complementario: por
ejemplo: en M. interposita ' y M. laevis el
patrén de venacion es igual, pero M. laevis
presenta aculeos hipofilicos (fig. 5, D-E) y
M. interposita tiene venuloide (fig. 7, E).

Clave de las especies neotropicales del
género Marattia

1. Laminas 2-pinnadas; pinnulas insertas a
distancias similares y constantes sobre la
costa.

2. Pinnula terminal mas grande que las laterales,
con la base ensanchada; margen de las
pinnulas irregularmente aserrado, biaserrado
o triaserrado; venas bifurcadas (dos veces, la
segunda bifurcacion en la rama acroscopica)
predominantes, escasas geminadas, casi
horizontales; venuloide intramarginal
PIESENLE c.ooviieneieeieeieeieeieeeeie e M. laxa

2. Pinnula terminal y laterales de igual tamafio,
la terminal con base no ensanchada; margen
de las pinnulas aserrado con dientes regulares;
venas geminadas predominantes, escasas
bifurcadas (una vez), oblicuas; venuloide
AUSENLE ..eveneneeeieiesieeierieeiee M. cicutifolia

1. Laminas 3-4-pinnadas; pinnulas insertas a
distancias acropetamente decrecientes sobre
la costa.

3. Venas exclusivamente simples o simples y
escasas bifurcadas.

4. Venas simples predominantes, bifurcadas
escasas; 15-20 pares de pinnulas con apices
algo reducidos, mas o menos rigidos;
pinnululas lanceolado-elipticas con apice
AZUAO .o M. alata

4. Venas exclusivamente simples; 24-28 pares de
pinnulas con 4pices muy contraidos y
flexibles; pinnululas elipticas con apice
ObIUSO v M. weinmanniifolia
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3. Venas exclusivamente bifurcadas, distantes o
proximas.

5. Venas proximas; pinnululas oblanceolado-
elipticas con apices obtusos a redondeados;
apice de las pinnulas representado por un
segmento inciso casi indiviso; venuloide
AUSENTE oo M. excavata

5. Venas distantes; pinnululas lanceoladas con
apices agudos; apice de las pinnulas no
representado por un segmento inciso casi
indiviso; venuloide presente o ausente.

6. Apice de las pinnulas representado por un
segmento con lamina angosta y reducida;
pinnululas de 1,5-2,5(3,3) por 0,5-0,8 cm y
margen lobado; venuloide ausente................

6 - Apice de las pinnulas representado por una
pinnulula terminal entera; pinnalulas de 2,5-
3,2 (5) por 0,8-1,3 cm y margen aserrado;
venuloide presente intramarginal ..................
.................................................. M. interposita

CONCLUSIONES

Los caracteres del esporoéfito aqui
estudiados tienen distinta importancia en la
sistematica y su valor diagnostico varia. Los
caracteres de la lamina son diagndsticos a
nivel especifico mientras los caracteres de
los ejes lo son en el nivel genérico. Los
esporodfitos grandes, las raices actinostélicas
poliarcas, los rizomas erectos desnudos, los
estipites con lenticelas, las espinas corticales
en rizomas, raices y estipites, las estipulas
vascularizadas, con lenticelas, los pulvinulos
en la base de los estipites y en la insercion
de las costas en el raquis, y las laminas
monomorficas son rasgo genéricos en
Marattia que también se encuentran en
Angiopteris. La presencia de colénquima en
raices, rizomas, estipites y pulvinulos, y de
esclerénquima en raquis, costas y costulas
parece caracteristico tanto de Marattia como
de Angiopteris y Danaea.

La organizacion estelar dictiostélica
policiclica resulta un carécter tipico de la
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familia y se encuentra en todos los géneros.
Marattia, por su estela policiclica mas
compleja, es similar a Angiopteris.

La division de la lamina es un rasgo
diagndstico para grupos de especies de
Marattia, tanto neotropicales como
paleotropicales. Las laminas son 3-4-
pinnadas en M. alata, M. excavata, M.
interposita, M. laevis y M. weinmanniifolia
y 2-pinnada en M. cicutifolia y M. laxa. En
especies paleotropicales hay laminas 3-
pinnadas en M. douglassii C. Presl y M.
werneri Rosenst. y 2-pinnadas en M.
fraxinea, M. obesa, M. rolandii-principis
Rosenst., M. salicina, M. smithii y M.
sylvatica.

La presencia de una pinnula terminal
completa en las pinnas, el contorno, margen,
tamafio y venacion de las pinnulas, y la
separacion constante de estas sobre las costas
son caracteres diagndsticos especificos en
especies con frondas 2-pinnadas
(neotropicales y paleotropicales). La pinnula
apical es igual a las laterales en tamafio y
contorno en M. cicutifolia y es algo mas
grande que las laterales y de base ensanchada
en M. laxa.

La presencia de un segmento laminado
terminal irregular en las pinnas, los tipos de
apices de las pinnulas, la separacidon
acropetamente decreciente entre pinnulas, el
contorno, apice, tamafio y venacion de las
pinnululas y segmentos de cuarto orden son
caracteres diagndsticos especificos en
especies con frondas 3-4-pinnadas
(neotropicales y paleotropicales). El apice de
las pinnulas es una pinntlula completa en M.
interposita o casi indivisa en M. excavata 'y
esta formado por un segmento angosto en M.
alata y M. laevis o extremadamente
contraido en M. weinmanniifolia.

Los margenes de las pinnululas son
aserrados o biaserrados en las especies
neotropicales con excepcion de M. laevis,
que tiene margenes lobulados (este rasgo
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parece variar mas en especies
paleotropicales, que presentan margenes
subenteros, repandos o crenados).

El venuloide es intramarginal y tenue,
esta presente en M. interposita 'y M. laxa, y
ausente en las especies paleotropicales. La
venacion es siempre libre. Hay una especie
con venas simples en el neotropico, M.
weinmanniifolia y una en el paleotropico, M.
sylvatica; el resto presenta patrones en los
que predominan las venas bifurcadas, o
bifurcadas combinadas con simples o
geminadas.

El mesofilo de la lamina es homogéneo,
aerénquimatico, no desarrolla parénquima en
empalizada y presenta colénquima
subepidérmico a la altura de las costulas o
costululas.
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