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ABSTRAeT: The leaf anatomy of two Bromeliaceae, Hechtia glonm·ata Zucc., 
a terrestrial xerophyte of arid zones, and Aechmea mexicana Baker, a tropical 
mois! forest epiphyte, is compared; these species show adaptations to dif· 
ferent extremes of adverse environmental conditions as to water uptake. The 
leaves of A. mexicana have more water storage tissue than those of H. glo­
merata; on the other hand, H. glome-rata is capable of root absorption. In 
A. mexicana, modified nonfunctional stomata increase transpiration resistance. 
AIso, this species shows more specialized foliar trichomes which permit the 
uptake of water and possibly of nutrients. The balance between transpiration 
and absorption rates is regulated in both species by the combined presence 
of peltate seales and stomata. The degree of adaptation to drought presented 
by epiphytic species is more complicated than that shown by terrestrial spe­
cies. Epiphytic plants like A. mexicana may be derived from xerophytic 
species that have undergone readaptation to a humid cJimate. The cons­
picuous negative geotropism in the leaves of A. mexica'na causes the for­
mation of basal deposits of water, which play an important functional role 
in survival. 

La anatomía foliar de las bromeliáceas mereció la atención de muchos in­
vestigadores como ANDRE ( 1 ) ,  BEER ( 3 ) ,  CHEVALIER 4,8) ,  DUVAL (9) ,  KOCK 
( 1 3 ) ,  MEZ ( 16) , ROBINSON (22 ) ,  SOLEREDER y MEYER (28)  Y TOMLINSON 
( 30 ) .  La mayoría d e  estos estudios desCriben las estructuras, sin establecer re· 
lación COn la ecología de las plantas. Entre los trabajos anatómico·ecológicos 
realizados cabe destacar el�de SCHIMPER (26) , quien relacionó la economía del 

* Este artículo es parte de la ' tesis presentada a la Escuela dé Biología de la Universidad 
de Costa Rica, como requisito para optar al título de Licenciada en Biología. 
Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica. Dirección actual : Departament of 

Biological Sciences, University of California, Santa Barbara, California 93106, EE. UU. 



30 REVISTA DE mOLOGrA TROPICAL 

agua con el epifitismo, y la tesis de PICADO ( 19) sobre bromeliáceas de 
Costa Rica, en la cual se buscó la relación entre los depósitos de agua de las 
bases foliares y la nutrición mineral y entre la producción de mucílago en las 
hojas y la presencia de enzimas digestivas. TOMLINSON ( 30) brindó el mejor 
estudio moderno sobre anatomía de las bromeliáceas y estableció ciertas relaciones 
entre las estructuras y la ecología de las plantas. Pocos trabajos hay referentes 
a bromeliáceas xerófitas. TIETZE (29) estableció cuatro grupos de bromeliáceas 
basados en la estructura de la escama y el habitáculo en general. Su primer 
grupo wrresponde a xerófitas terrestres que absorben agua por las raíces, con 
escamas no especializadas y asociadas con los estomas para reducir la transpira­
Clan. La segunda y tercera categorías incluyen otras formas más especializadas 
pero intermedias entre las xerófitas y las epífitas extremas más avanzadas como 
Tilfandsia, a las que Tietze colocó en la cuarta categoría. PrrTENDRIGH ( 2 1 )  
consideró más tipos que Tietze en las bromeliáceas d e  Trinidad. Dichas cate­
gorías no parecen corresponder a la evidencia anatómica en todos los casos (30)  
Y es  de  desear una investigación más detallada. 

MATERIAL Y METODOS 

Los materiales utilizados en este estudio proceden de plantas bien desa­
rrolladas de las siguientes especies : Hechtia g/omerala Zucc., xerófita en regio­
nes áridas o semiáridas y �1echmea mexicana Baker, epífita en la selva tropical 
húmeda. La primera fue colectada entre Tula y Bustamante, Estado de Tamauli­
pas, México y la segunda cerca de Tamazunchales, Estado de San Luis Potosí ,  
México. Se  usó, además, ejemplares del Jardín Botánico Exterior de l a  Univer­
sidad Nacional Autónoma de México para comparar estructuras entre las plan­
tas nativas y las aclimatadas en el Jardín. 

Se cortó las hojas desde la base y se las dividió en tres secciones : par­
te basal o proximal, parte media y parte superior o terminal. Cada sección 
se cortó en pequeños segmentos numerados. Después de fijado en Bouin o F AA 
el material fue deshidratado en series de alcohol butílico terciario e infiltrado 
con parafina. Los bloLlues fueron seccionados a 8 6 10 ¡LID Y teñidas las sec­
ciones con safranina y verde fijo o safranina, eosina y verde fijo. También se 
hizo cortes de 1 5 a 20 Pm con micrótomo de congelación de material fresco y 
preservado. La, determinación de mucílago '1 gomas se efectuó con acetato de 
plomo y rojo congo o acetato" de plomo y rojo de rutenio. 

El estudio de la epidermis requirió además el empleo de técnicas de ma­
ceración. Se usó ácido crómico y ácido nítrico o ácido nítrico y clorato de po­
tasio. En algunos casos se colocó una capa de barniz o goma sobre la epider­
mis para observar los tricomas y despejar los estomas. Una segunda capa de bar­
niz reveló la forma y distribución de células y estomas en la epidermis. Las 
capas de barniz se desprendieron al secar y se les observó al microscopio. 

Del material procesado se tomó fotografías y se hizo dibujos. 
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RESULTADOS 

Hechtia glOrmerala: la superficie adaxial es uniforme, sin diferenciación en 
zonas costales e intercostales. Algunas escamas peltadas, distribuidas al azar, concu­
rren en pequeñas depresiones y aumentan en número hacia la base. Bandas costales 
prominentes, separadas entre sí por hendiduras intercostales, que incluyen escamas y 
estomas distribuidos en forma irregular o alterna, caracterizan la superficie abaxial. 
Los estomas aumentan en número de la base hacia la parte superior de la hoja, 
en tanto que sucede lo inverso con las escamas. Externamente se observa, espe. 
cialmente en el envés, unas depresiones en la superficie que semejan el margen 
espinOlSo vuelto hacia adentro y que corresponden a la impresión de las hojas 
que apretaban contra ella en la yema. 

El grosor de la hoja en la parte medi� es de 2240 a 2250 p.m, adelga· 
z&ndose hacia el extremo superior. 

Los aguijones de los márgenes están distribuidos con regularidad, son de 
buen tamaño y se curvan hacia arriba en el extremo distal. Su color y talla 
decrecen hacia la base. Son multicelulares y están bien cubiertos por una grues� 
capa de cutícula. Básicamente están constituidos por esdereidas que se alargan 
hacia la punta. En la parte más ancha del aguijón, células cargadas de taninos, 
situadas bajo las cscIereidas, le dan tonalidad oscura a la punta del aguijón. 

la cuticula cubre la superficie de la hoja en forma continua y se interrum· 
pe sólo en la base de las escamas y en los estomas. Adaxialmente, su grosor 
oscila entre 14 y 16 ¡tIIl, aumentando en los márgenes hasta 19,uro. En el envés, 
el grosor aumenta a 18 6 20 ,uro. En las depresiones de los tricomas, la cutí­
cula penetra formando una gruesa placa que termina en las células que rodeJo 
la base de la escama. Externamente, la cutícula muestra una capa de cutina y 
cera epicuticular. la capa subsuperficial es rica en cera. También contiene sube· 
rina, la cual tiñe casi de! mismo color que la cutina, siendo imposible diferen· 
ciarlas en muchos casos. 

la epidermis adaxial está constituida por células alargadas, irregulares, 
más o menos rectangulares, aplastadas, de paredes sinuosas. La superficie está 
bien cuticularizada y las paredes anticlinales muestran alguna cutinizaciÓn. Las 
células se observan bastante separadas debido al ancho de sus paredes, engro· 
sadas por la deposición de cutina y estratos celulósicos. Su tamaño oscila entre 
20 y 26 ,uro de largo por 14 Ó 15 pro de ancho. Su citoplasma se concen­
tra en la parte inferior y e! núcleo, de gran tamaño, ocupa en general una po­
sición central. 

la epidermis abaxial presenta el mismo tipo de células que la haz, pero 
las paredes anticlinales de las células son más delgadas en las zonas intercosta­
les. En dichas zonas, la capa de estas células se interrumpe de continuo para 
dar lugar a los estomas y a las escarnas (Fig. 1, A Y D). 

los tricomas son escamas peltadas de gran tamaño, distribuidas irregular­
mente en la superficie abaxial, donde alternan con los estomas sin seguir un 
orden definido. En la parte superior de la haz hay 3 ó 4 tri comas por milímetro 
cuadudo y hasta 7 en la parte iaferior (Cuadro 1 ) .  En el envés, hacia l a  base, 
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hay 2 5  Ó 26 escamas por milímetro cuadrado, disminuyendo hacia la parte su­
perior en donde la densidad por milímetro cuadrado es de 20 a 21 .  Se observa 
que la densidad de las eSCamas aumenta hacia la base en las dos superficies fo­
liares. 

Cada escama está constituida por una cúpula o cabeza, un tallo o pedúncu­
lo y una base. La cúpula es multicelular y consta de una capa central de 4 célu­
las, una capa pericentral de 10 células, una subperiférica de 18 y dos perifé­
ricas ( interna y externa) formadas por gran número de células, siendo mayor el 
número en la. capa periférica externa (Fig. lE) .  

En la haz y el envés la cabeza del tricoma alcanza un diámetro de 36 a 
40 ¡.tIll. Las células del tallo son alargadas y éste alcanza una longitud de 58 
a 60 ¡.tIll en condiciones de turgencia celular, permitiendo a la cúpula salir de 
la depresión intercostal y extenderse, cubriendo así los estomas por completo, pues 
las capas periféricas reposan en general sobre las células epidérmicas de las 
costillas (Fig. 1F) . El déficit de agua en 10Sl tejidos produce la contracción 
de las células del tallo; la cúpula reposa entonces sobre las costillas sin dejar 
espacios libre;. La alta densidad de escamas por área en la superficie abaxial 
conduce a la yuxtaposición de cúpulas en los extremos, lo que permite verlas al 
estereoscopio como bandas gris claro, casi blancas, alternando con zonas verdes 
que representan las costillas. En la haz, las escamas cubren bien la pequeña 
depresión en que están incluidas. 

Los estomas en esta especie presentan una estructur·a bastante especializa­
da. Se localizan en las zonas intercostales del envés, en donde alternan con las 
escamas. Cada escama cubre de 3 a 5 estomas. Un conteo en 50 campos de 
microscopio mostró que en la parte superior del envés, la relación estoma-trico­
ma es de 6.0 : 1, y en la parte inferior de 1.4 : 1. En la parte superior del en­
vés la densidad de estomas es de 28 pOlr milímetro cuadrado, mientras que en 
la parte superior este promedio se eleva a 120 estomas por milímetro cuadrado. 

Las células oclusivas, con cloroplastos y muy cuticularizadas, tienen una 
longitud de 24 a 26 ¡.tIll en corte longitudinal. Presentan un ancho borde de 
cutícula exterior que reduce la cavidad frontal situada encima del poro del es­
toma. La pared que limita el ostiolo está muy engrosada. Cuatro células acom­
pañantes, con cloroplastos y núcleos bien visibles, se encuentran rodeando las 
guardianas; 2 son laterales angostas y 2 terminales cortas. Eas células de la cripta 
estomática revelan cuticularización. �uatro células vecinas difieren de las epidér­
micas normales por su desarrollo especial en relación con las acompañantes. Las 
células acompañantes terminales y las vecinas a menudo poseen cuerpos silíceos. 
El alargamiento pronunciad6 de las células acompañantes causa la curvatura y 
elevación de las células guardianas sobre el nivel de las epidérmicas circun­
dantes (Fig. lA, B, C, D) . 

La diferencia de nivel que existe entre la cúspide de la costilla y. la de­
presión intercostal que incluye los estomas es de 70 a 72 ¡.tIll. Las dimensiones 
de la cripta estomática, en corte transversal, son en promedio de 5 1  ¡.tIll de 
alto por 27 ¡.tIll de' Mlcho. Con frecuencia se presentan 2 o más estomas en el 
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mismo plano a lo largo o a 10 ancho de la zona intercostal. Los cortes efectua­
dos revelan cámaras estomáticas unidas, formando un canal intercelular limitado 
por las células del mesofilo (Fig. lC) .  

Debajo de  la  epidermis, en  las dos superficies, se  observa una hipodermis 
bien definida, compuesta por esclereidas de paredes muy gruesas en las capas 
externas. En la parte superior o adaxial, las capas internas de dicha hipodermis 
son parenquimatosas, de células con paredes delgadas, que constituyen una banda 
ancha de parénquima acuífero, que continúa casi hasta la parte media de la hoja. 
Luego aparecen 2 ó 3 capas de células parenquimáticas más pequeñas, seguidas 
por los haces vasculares, los que se encuentran desplazados hacia el envés, al­
ternando con zonas de aerénquima. Este último tej ido está rodeado de parén­
quima intercostal que se extiende hacia la vaina esclerenquimatosa de los haces 
vecinos. Continuando hacia el envés, de nuevo se observa parénquima seguido 
por la hipodermis esclerótica abaxial. Esta capa esclerenquimática del envés 
aumenta de grosor en la cúspide de las costillas y se interrumpe constantemente 
en las depresiones intercostales, debido a la presencia de las bases de los trico­
mas y de las cámaras estomáticas. Las células esclerenquimatosas intercostales 
son más cortas, de paredes menos gruesas y de forma casi cubO'ide (Fig. 2G) . 

En la haz y el envés, la hipodermis esclerenquimática se prolonga dentro 
de los aguijones, alargándose las células y haciéndose más angostas. Las células 
esclerenquimáticas adaxiales son de 22 pm de ancho y 14 pm de alto en corte 
transversal. El promedio calculado en las esclereidas de las costillas (cara abaxial) 
es de 20 pm de ancho por 48 ¡;,m de alto. En las zonas intercostales miden en 
promedio 16 pm de ancho por 20 pm de alto. 

El parénquima acuífero está constituido por las capas internas de la hipo­
dermis adaxial y ocupa una banda de 1 120 pm de ancha (corte transversal) lo 
que representa la mitad del grosor de la hoja. Se extiende desde la capa es­
clerenquimática adaxial hasta las 2 ó 3 filas de parénquima regular que circundan 
los haces. Las células son alargadas, de forma hexagonal (en corte transversal) ,  
con paredes primarias muy delgadas y sinuosas, teniendo las anticlinales aspecto 
corrugado, posiblemente debido a las dilataciones y encogimientos que sufren las 
células de acuerdo con su contenido de agua (Fig. lG) . La función de estas 
células es servir de depósito interno de agua (LINSBAUER, 14). 

El clorénquima está delimitado por las capas hipodérmicas y no muestra 
diferenciación de empalizada. Estas células de parénquima poseen pocos cloro­
plastas, no bien definidos. Sin embargo las bandas intercostales de clorénquima 
que rodean las vainas escleróticas de lols haces muestran una mayor incidencia 
de cloroplastos. Las células son isodiamétricas en corte transversal. 

El aerénquima ocupa los espacios comprendidos entre los haces vascula­
res y está rodeado lateralmente por el c10rénquima intercosta1. Abarca un área 
de 700 a 72 O pm de largo por 160 ¡..tm de anchO' (corte transversal) .  Está cons­
tituido por células estrelladas grandes, de pared delgada, muy vacuoladas y llenas 
de inclusiones (Fig. lH) . Estas células se rompen con facilidad. En el envés 
se localiza una capa angosta de clprénquima. continua pero no bien definida 
(FI,. 2G) . 
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La distancia promedio entre haz y haz es de 820 · pm. Esta zona está 
ocupada por clorénquima intercostal y aerénquima. Los haces siguen una secuen­
cia. definida : haz mayor, 2 haces menotes, hai mayor. ' Hacia los márgenes 'es­
ta distribución sufre alteraciones y en ocasiones aparecen 3 haces pequeños con­
secutivos o solamente se evidencia uno. También hacia el margen se' efectúa 
reducción de talla en los haces. 

Los haces ocupan posición intercostal. El ordenamiento de tejidos den­
tro de la hoja, en corte transversal, muestra la siguiente disposición : haz ma­
yor, clorénquima intercostal, aerénquima, clorénquima intercostal, haz menor, do­
rénquima intercostal, aerénquima, clorénquima intercostal, haz mayor (Fig. 2G) . 
Los haces se encuentran rodeados por una vaina fibrosa de células hexagonales 
(corte transversal) , que probablemente deriva del procambium. La capa que 
rodea al haz está compuesta de células de mayor talla, paredes más gruesas y 
más lignificadas que las células de las prolongaciones de la vaina hacia las super­
ficies adaxial y abaxial. La prolongación de la vaina en sentido abaxial alcanza 
a formar una masa de 320 a 340 p.m. de largo por 40 a 48 pm de anGho en los 
haces mayores y de 500 a 520 p'm de largo por 28 a 32 p.m. de ancho en los h'<lces 
menores. La prolongación en sentido adaxial es de dimensiones más reducidas, 
alcanzando a medir de 74 a 80 pm de ancho por 76 a 80 p'm de aito en los 
haces mayores y 70 a 72 p'm de alto por 50 a 52 pm en los haces menores. 

El xilema consta de 4 ó 5 elementos traqueales que muestran espesamien­
tos secundarios de tipo helicoidal. El metaxilema muestra 2 elementos anchos, y 
2 ó 3 angostos el protoxilema. El parénquima xilemático está formado por cé­
lulas redondeadas de talla pequeña. Los elementos del floema son muy pe­
queños y no distinguibles con frecuencia. Separando el floema y el xilema apa­
recen 2 capas de células esclerenquimáticas, en proceso de lignificación según 
la madurez de la hoja. En algunas hojas jóvenes se logró apreciar procambium. 

Aecbmea mexicana : Las hojas son muy largas, de '<lguijones marginales 
finos, punzantes, multicelulares y de punta recurvada. El grosor de la hoja 
en la parte media es de 670 a 700 pm, adelgazándose hacia los márgenes y el 
extrenlO distal. La lámina se decolora hacia la base, adquiriendo un Color ama-
rillento. 

. 

La epidermis abaxial es irregular, con bandas costales e intercostales me­
nos conspicuas que en H. glomera/a. La parte basal no tiene distribución defi­
nida de zonas de estomas y tricomas, diferenciándose éstas hacia la parte supe­
rior o terminal. Hacia el extremo terminal los estomas y tricomas se disponen 
en ZOinas intercostales al azar. Adaxialmente los tricomas se alojan en -pequeñas 
depresiones distribuidas irregularmente. En esta especie no hay estrecha corres­
pondencia entre haces vasculares y zonas intercostales; la posición de los haces 
es más costal (Fig. 2H) . 

La cutícula es continua . en . t?da la superficie de la lámina de la hoja, 
pero. no es unifonne, : presentando estrías en ciertos lugares. ,S'e interruIilp� �en 
los poros estomáticos :y en la: base de los hlcÓ·mas. ' Eri 1M' dos superfiCieS fó­
liares el grosor cuticular promedio es 5 p.m.. Alrededor de los tricomas' aumenta 
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su grosor y alcanza hasta 12 p.m. La capa subsuperficial es  rica en cera. Esta 
sustancia también fue registrada en la zona epicuticular. En las células costales 
próximas a las depresiones intercostales que incluyen los estomas, la cutícula for­
ma salientes cuticulares anchos. En algunos casos, la cutícula no se interrumpe 
en los poros estomáticos y obstruye dicha apertura, convirtiendo el estoma en una 
estructura no funcional. 

La epidermis abaxial y la adaxial presentan el mismo tipo de células, pe­
ro las paredes anticlinales de las células son más delgadas en las zonas intercos­
tales de la superficie abaxial (Fig. 2A) . Se observa algunos ectodesmos en 
las paredes externas de las células epidérmicas en ambas superficies, en especial, 
alrededor de los tricomas. 

Los tri comas son grandes escamas peltadas, de distribución profusa e irre­
gular adaxialmente, cuya densidad aumenta hacia la base foliar. En la parte 
inferiof de la haz hay 64 tricomas por milímetro cuadrado y 22 escamas por 
milímetro cuadrado en la parte superior. Los tricomas de la parte basal de la 
haz están constituidos por una cúpula o cabeza multicelular, un tallo y una base 
o pie. La cabeza consta de una capa central de una célula, rodeada por 7 u 8 
que constituyen la segunda capa. Una tercera capa (subperiférica) de más de 
20 células es a la vez circundada por la capa externa (periférica) que consta 
de muchas células. Las divisiones celulares que produjeron esta compleja capa 
externa se llevaron a cabo a diferentes niveles (planos) y produjeran un con­
junto de células de diferente talla, cuyo número es muy difícil de precisar. El 
diámetro de la cabeza es de 170 a 182 p.m (Fig. 2C) . El tallo está formado 
por 4 células que elevan la cúpula sobre la depresión, de manera que ésta des­
cansa en gran parte sobre la epidermis. Algunos ectodesmos están asociados a las 
paredes externas. Su longitud regular es 20 a 22 JJ.m (Fig. 2C) . La base o pie 
consta de células con plasmodesmos muy visibles que las conectan con las célu­
las parenquimáticas .situadas bajo ellas. Por lo general, el nivel del agua con­
tenida entre las hojas llega casi a la mitad de la longitud de la hoja, coinci­
diendo con la distribt,ción de este tipo tricoma. Su sensibilidad a cambios de 
contenido hídrico en las hojas es semejante al descrito en H. glomerata. En 
condiciones de turgencia la cúpula adopta forma de sombrilla invertida (Fig. 2e) . 

Los tricomas de la parte superior de la haz actúan en forma semejante y 
difieren estructuralmente en que las células de la base no muestran plasmodes­
mas conspicuos. Además, la cúpula tiene un diámetro lnás reducido que al­
canza 160 a 1 72 JJ.ffi. 

El envés de la hoja, en la parte basal, muestra tricomas iguales a los de 
la zona proximal adaxial, pero carentes de bordes recurvados. Su cúpula alcan­
za 220 p.m de diámetro. Sq. densidad por milímetro cuadrado es mucho menor 
que en la haz, encontrándose 42 tricomas. Estas escamas se encuentran sumer­
gidas en el agua del depósito basal y también presentaD; función absorbente y 
sensibilidad a los cambios de contenido hídricoi. Se localizan en esta área po­
cos estomas pero siempre descubiertos. En la zona superior del envés ' se re­
gistran 24 escamas por milímetro cuadrado, alternando con los estomas en las 
zonas intercostales, siendo su número mucho más reducido que en la parte ba-
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sal. Presentan el mismo plan estructural que las anteriores. Cada escama cubre 
2 ó 3 estomas. La cúpula alcanza en esta zona hasta 164 p.m de diámetro, lo 
que demuestra que la variación en dimensiones y detalles estructurales se da en 
A. mexicana dentro de una misma hoja, fenómeno no encontrado en H. glamerata. 

Los estomas están restringidos al envés y varían en númeroi inverso a las 
escamas. En la parte inferior hay un promedio de 2 a 2.5 estomas por milíme­
tro cuadrado, cifra mucho más reducida que en la otra especie estudiada. Apa­
recen sin ningún orden alternando con las escamas, mientras que en la parte su­
perior están reducidos a las áreas intercostales, igual , que las escamas. El núme­
ro promedio en la parte superior es de 62 estomas por milímetro cuadrado. Su 
distribución no es regular. La relación estomajtricoma en la parte superior es 
de 2 .5 :  1 y en la parte inferior 0.07 : 1 .  Los estomas de esta especie son de ma­
yor tamaño que en la anterior. Las células oclusivas son reniformes, tienen 
cIoroplastos y están cuticularizadas. Su longitud es de 40 a 42 p.m. Cuatro células 
aCClffipañantes, 2 terminales cortas y 2 laterales angostas rodean las oclusivas. Las 
células vecinas presentan alguna modificación (Fig. 2A) . las células oclusivas 
están hundidas y tienen un borde exterior de cutícula, que limita la cavidad fron­
tal encima del poro; igual que en H. glomerata, se encuentran arqueadas y ele­
vadas en el plano de la abertura, debido a la acción de las células acompañantes 
laterales y terminales (Fig. 2B) . Las células subestomatales tienen lóbulos pro­
nunciados en sus extremos polares que presionan bajo las oclusivas, reduciendo 
la cámara subestomática. Las paredes de estas células se adelgazan hacia los ló­
bulos. Las células vecinas y acompañantes terminales están más hundidas que las 
epidérmicas comunes y sus paredes son gruesas y cutinizadas. La diferencia de 
nivel de la cúspide de la costilla a la depresión intercostal que aloja el estoma 
es de 24 ,um. Las dimensiones de la cripta estomática, en corte transversal, son de 
124 p.m de largo por 60 p.m de ancho. 

La lámina foliar en corte transversal muestra, bajo las dos epidermis, una 
hipodermis definida. Luego en la haz, aparece un tejido de color claro que sir­
ve de parénquima acuífero y que ocupa las zonas costales e intercostales. Alter­
nando con él aparecen bandas de células más pequeñas que forman el clorénquima. 
El tejido 'acuífero se interrumpe para dar lugar al parénquima estrellado. Las cé­
lulas de este último se destruyen fácilmente y dan lugar a la formación de gran­
des espacios de aire. A los lados de este parénquima estrellado encontramos cIo­
rénquima y entre -2 bandas de clorénquima hay un haz. 

La hipodermis adaxial se diferencia como una capa esclerótica de una 
célula de grosor, continua, de paredes muy gruesas, con grupos de células cor­
tas entre las cuales se insertan las bases de los tricomas (Fig. 2D) . La capa 
esclerótica abaxial tiene un desarrollo similar y se interrumpe en las zonas inter­
costales para dar espacio a los tricomas y a los estomas. En dichas zonas las 
células escleróticas se acortan y se adelgazan sus paredes. Este tejido llega hasta 
el margen de la hoja, en la haz y en el envés, prolongándose dentro de los 
'aguijones. Las esc1ereidas de la zona adaxial tienen 18 p.m de alto y 14 'p.m 
de ancho vistas en corte transversal. Las del envés miden 12 p.m de alto - por 
10 p.m de ancho, acortándose en las zonas intercostales. 
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Al igual que en H. glomerata, eL parénquima acuífero está formado por 
las capas internas de la hipodermis, de naturaleza parenquimatosa. Son células 
grandes, redondeadas y de paredes muy delgadas. Contienen mucílago y algu­
nas inmediatas a la capa esclerótica tienen vacuolas muy grandes (Fig. 2F) . 

Este tejido se encuentra desarrollado en las bases de las hojas y en la 
parte media de la hoja. Ocupa una posición que coincide con las costillas. Su 
altura promedio es de 60 ,um en corte transversal ; el ancho promedio es de 
1 56 ,um. En el envés la zona acuífera es más reducida, pero su estructura es 
similar a la de la haz. Tanto adaxial como abaxialmente, estas bandas de parén­
quima acuífero alternan con pequeñas zonas de clorénquima. 

El clorénquima no presenta arreglo de células en empalizada. Las células 
son redondeadas, de paredes finas y contienen pocos cloroplastos. Su diámetro 
es de 28 a 30 ,um en las cercanías del haz y de 43 a 45 ,um cerca del aerénquima. 

Las bandas de clorénquima alternan con el parénquima acuífero (Fig. 
2H) . A los lados de los haces vasculares también · encontramos clorénquima cos­
tal, mejor definido, con mayor número de cloroplastos. En el envés, las zonas 
de clorénquima alternan con parénquima acuífero. El clorénquima está casi 
ausente en la base foliar. 

. 

El aerénquima ocupa los espacios intercostales y se encuentra rodeado a 
Id largo por clorénquima costal y por parénquima acuífero en sus extremos distal 
y proximal (Fig. 2H) . Está constituido por parénquima estrellado y las células 
tienen ramificaciones cortas y desiguales (Fig. 2E) . Las paredes celulares son 
delgadas, el citoplasma muestra una gran vacuola y hay muchas inclusiones. En 
algunas zonas el tej ido se rompe dej ando grandes espacios intercelulares. Este 
tej ido ocupa sectores que en corte transversal alcanzan 236 ,um de ancho por 240 
.um de largo. 

El espacio comprendido entre dos haces es de 460 ,um. En corte trans­
versal, el orden de tejidos dentro de la hoja es el siguiente : haz mayor, clorén­
quima costal, aerénquima, clorénquima costal, haz mayor (Fig. 2H) . En los 
extremos se producen algunas alteraciones del orden. 

Como en H. glomerata, los haces vasculares están rodeados por una vaina 
esclerenquimatosa cuyas células muestran forma hexagonal en corte transversal. 
La capa que rodea el haz es más lignificada que las células externas de la vaina, 
bs cuales forman prolongaciones hacia el haz y el envés. Las prolongaciones de 
105 haces mayores, hacia la superficie adaxial, alcanzan 96 ,um de largo por 8 1  ,um 
de ancho, mientras que en los haces menores alcanzan 128 ,um de largo por 
48 ,um de ancho en corte transversal. Hacia el envés, las prolongaciones miden 
48 ,u.tn de ancho por 52 ,um de largo en los haces mayores y 1 12 ,um de largo 
por 26 ,u.m de ancho en los menores. 

El xilema muestra 4 Ó 5 elemento� traqueales con engrosamientos secun­
darios de tipo helicoidal. En general, aparecen 2 elementos más anchos que 
corresponden al metaxilema y 2 más angostos del prctoxilema. El parénquima 
xilemático posee células isodiamétricas pequeñas. El floema es difícil de distin­
guir. Separando el xilema y el floema aparecen 2 filas de esclerénquima. 
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DISCUSION 

H. glomerata y A. mexicana muestran amplias varIaClo.nes en las estruc­
turas foliares. Esto sugiere un mismo plan básico en estructura que se modifica 
independientemente, para adaptarse a un habitámlo diferente, específico, pero 
con un rasgo común, la escasez de agua en el medio, ya que aunque A. mexicana 
habita zo.nas de elevada precipitación su habitámlo es xerófito. 

En ambas la epidermis adaxial es uniforme, por 101 regular, y la epidermis 
abaxial con costillas, más conspicuas en H. g/omerala; la hipodermis es es clero.­
tiza da adaxial y abaxialmente en sus capas externas, para constituir el parénquima 
amífero, mucho más especializado en H. g/omerata y restringido a la parte adaxial, 
fenómeno. no observado en A. mexicana. El tejido esclerótico de la hipodermis 
parece reforzar la función mecánica de la epidermis en las dos especies, siendo 
más marcada en H. g/omerata. 

El clorénquima es bastante difuso. y mal definido en las dos especies ; ocu­
pa los co.stados de los haces y algunas capas adaxiales y abaxiales -en A. mexicana, 
mientras en H. glomerata, aparte de los cordones intercostales, sólo se enmentran 
unas capas de células c1orenquimatosas en la superficie abaxial. Sin embargo, 
el número de cloroplastos observables es mayor en la última especie. 

El aerénquima es de brazos más cortos en A. mexicana. En ambas plan­
tas los haces vasculares so.n pequeños aunque más angostos y reducidos en _ A. 
mexicana. Las vainas escleróticas son semejantes, pew difieren en la magnitud 
de las prolongaciones de la vaina, las males son de mayor talla en A. mexicana. 
La secuencia de los haces mayores y menores varía en cada especie. Los engro­
samientos semndarios helicoidales en los elementos traqueales del xilema pri­
mario so.n característicos en órganols que completan su desarrollo después de 
diferenciado el xilema. Como es sabido, durante la maduración de los elemen­
tos traqueales, las hidrolasas atacan las áreas de pared primaria que no están 
cubiertas por capas lignificadas de pared secundaria. Las paredes son parcial­
mente digeridas y los componentes no celulósicos removidos. Dichas áreas que­
dan cOlfiStituidas sólo por una fina red de microfibrillas celulósicas (O'BRIEN, 17) . 
En elementos con engrosamientos secundarios del tipo descrito, grandes áreas de 
pared permanecen absolutamente permeables. Si este tipo de pared facilita el 
paso hacia afuera y hacia adentro del elemento traqueal, es un aspecto no co­
nocido. Parece interesante investigar si este tipo de ornamentación, además de 
permitir una rápida elongación del elemental durante el desarrollo de la hoja, 
está involucrado en una conducción a mayor velocidad y en mayor cantidad 
hacia adentro y hacia afuera de los elementos traqueales. Desde luego, hay 
que considerar también las células parenquimáticas cirmndantes, las que obvia­
mente están implicadas en el proceso. 

Ambas plantas presentan mucho esclerénquima en las hojas. A. mexicana 
además posee bandas fibrosas extra-fasciculares. De amerdo con ARENs (2 ) ,  

esta tendencia a esclerotizar los tej idos aumenta conforme disminuye l a  dispo­
nibilidad de nitrógeno. La coloración variegada de, A. mexicana y el descolora­
miento de sus hojas en la porción basal, sugiere que esta especie tiene menor 
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disponibilidad de nitrógeno que la especie terrestre. Este fenómenol parece ló­
gico en una planta epífita de raíces fijadoras y poco o nada absorbentes. Los 
aguijones en los márgenes de las hojas indican crecimiento en condiciones de 
seguía real o fisiológica (COLLlNS, 6) . 

Las modificaciones epidérmicas en ¡¡.mbas plantas representan la caracte­
rística más conspicua. Nunca aparecen estomas en la superficie adaxial. De 
acuerd()l con HEATH y MANSFIELD ( 1 1 ) ,  pertenecen al grupo de plantas hipoes­
tomatosas, que se caracterizan por restringir los estomas 'a la superficie abaxial. 
H. g/omerala presenta un número de estomas 4.3 veces mayor en la parte supe­
rior del envés que en la parte inferior del mismo. Esta cifra varía en A. mexi­
cana para la cual la relación se eleva a 30 veces, pues su número de estomas 
en la parte inferior es muy bajo (Cuadro 1 ) .  

Si se compara el número de estomas en ambas especies, se observa que 
H. g/omerala tiene mayor transpiración estomatal que A. mexicana, pero aún 
no se ha tomado en cuenta el tamaño de la abertura estomática. La longitud 
de las células estomáticas de A. mexicana casi duplica la de las células oclusivas 
de H. g/omerala (Cuadro 1). Así, el diámetw del ostiolo de A. mexicana es 
de mayor tamaño. De acuerdo con BROWN y ESCOMBE ( 5 ) ,  la difusión por un 
poro circular pequeño es más aproximada, proporcionalmente al perímetro o al 
diámetro del poro que a su área. En las dos plantas, el vapor de agua expulsado 
vía estoma se va concentrando de modo creciente sobre la superficie de evapo­
ración, con lo cual el gradiente de presión de vapor por área va disminuyendo. 
Esto afecta la velocidad de difusión que se reduce también, localizándose luego 
sólo una pequeña "difusión de borde". 

En un estoma de poro pequeño el efecto de borde es mucho más impor­
tante, puesto que el perímetro de la superficie aumenta cuando ésta se hace 
progresivamente más pequeña. Así, se presume que la transpiración de borde 
en H. g/omerala es mucho mayor que en A. mexicana, no sólo por el mayor 
número de estomas sino también por la talla de los mismos (Cuadro 1). 

Observaciones realizadas por COUTlNHO (7)  demostraron que la trans­
piración en epífitas nidulares se efectúa en la madrugada de, 4 a 6 AM gene­
ralmente, reduciéndose mucho al poco tiempo de iniciada. Este efecto, posíble­
mente, se debe a la disminución de la gradiente de presión de vapor, limitán­
dCJse la transpiración en esta etapa al efecto de borde. De acuerdo con la posi­
ción que ocupan los estomas en la superficie de la hoja, la saturación de la 
superficie 'de evaporación se efectúa muy rapidamente, pues las escamas que los 
cubren form:l11 una malla que impide la difusión de vapor. Luego, según 
Coutinho, la transpiración aumenta de nuevo a los pocos minutos, compensán­
dose el déficit anterior en cierta medida. Se supone que este ascenso se debe 
al funcionamiento combinado de los estomas y los tricomas, pero este aspecto 
será discutido más adelante. 

También es notable el menor tamaño de las criptas estomáticas en H. 
g/omerata y el mayor hundimiento de los estomas en las depresiones de la super­
ficie abaxial. la distancia de la sima intercostal, en la que también están las 



CUADRO 
"... 

Número y dimensiones de los estomas y escamas de H. glomerata y A. mexicana 
O 

Superficie 

Datos de las especies Adaxial Adaxial Abaxial Abaxial 
superior inferior superior inferior 

No. de escamas por mm2 H. glomenua 120 28 

A. mexicana 62 20 

Long. de las células H. glome1'a/a 24 26 24 26 
g: 
;S 

estomáticas (/Lm )  A .  mexicana 40 42 40 42 
en >-i > 

Profundidad del estoma (p.m )  H. glomerctta 60 62 60 62 O 
A. mexicana 24 25 24 25 

tt1 
5!! 

Ancho de la cripta esto- H. glomuata 27 28 27 28 O t"' 
mática (/Lm )  A .  mexicana. 60 61 60 61 g 

:; 
Largo de la cripta esto- H. g/omerata 51 52 51 52 >-i 
mática (p.m) A. mexicana 124 126 124 126 '" O :!l 
No. de estomas por mm" H. glomera/a 3 4 6 7 20 21 25 26 n > 

A. mexicana 22 23 64 65 24 25 42 43 t' 

Diámetro de la cúpula del H. g/amerata 36 4& 36 40 36 40 36 40 
trieoma (/Lm ) A. mexicana 160 172 170 182 164 1G5 220 221 

Grosor de la cutícula (/Lm) H. glomera/a 14 16 14 16 18 20 18 20 

A. mexicana 5 6 5 6 5 6 5 - 6 

Relación estomajtricoma H. g/o mera/a O O 6.0: 1  1.4:1 

A. mexicana O O 2.5 : 1  0.m:1 
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escamas, a la cúpula o cima de la costilla hace que el área cubierta por las 
cabezas de los tricomas sea mayor que en A. mexicana, lo cual compensa en 
parte la rapidez con que saturan ese espacio los estomas de H. glomera/a, dado 
su mayor perímetro. 

La especialización estructural estomática es mayolr en A. mexicana, pues 
además del borde exterior de cutícula y el arqueamiento de las células oclu­
sivas y subsidiarias, presenta modificadas las células subestomáticas, cuyos lóbu­
los extendidos hacia el interior de la cripta estomática constituyen el primer 
obstáculo para la salida de vapor. Es notable también el borde cuticular de las 
células epidérmicas laterales de las costillas, el cual obstaculiza la salida de 
vapor, ya restringida por las anteriores barreras. Sin embargo, no todas las cé­
lulas epidérmicas cercanas a la sima donde se localiza el estoma muestran estos 
salientes cuticulares. 

A. mexicana presenta mayor número de tricomas que H. g/omerala en 
la superficie adaxial, siendo má� marcada la diferencia en la parte inferior (Cua­
dro 1 ) .  También las cúpulas de los mismos son mayores en esta especie. En 
el envés, parte superior, las dos especies muestran un número similar de trico­
mas por milímetw cuadrado (Cuadro 1 ) .  H. glomerata mantiene este número 
en la parte inferior mientras que A. mexicana lo duplica. Estos tricomas, que 
semejan un cono invertido de células, presentan la mayoría de las células de 
la cúpula muertas y no muy cuticular izadas. El tallo y la base están constituidas 
de células vivas, estructuralmente muy finas y con plasmodesmos conspicuos en 
las paredes comunes. Su función es la absorción y el transporte del agua rete­
nida en las células muertas de la cúpula y sus alrededores hasta el tejido paren­
quimático de almacenamiento. 

Cuando hay sequía, las células de la cúpula forman una barrera impermea­
ble. Cuando llueve, imbiben agua, pasando ésta al tallo, el cual entra en un 
período de turgencia y se eleva, levantando la malla formada por las cúpulas. 
Entonces el agua penetra resbalando por capilaridad sobre la cutícula de las 
costillas y se almacena en los alrededores de las células del tallo, las cuales 
son hidrofílicas (MARTIN y JUNIPER, 1 5 ) .  El agua es absorbida por el tri coma y 
transportada hasta el interior de la hoja. Según Martin y Juniper, los plasmo­
desmos juegan un papel importante en este transporte. Es muy posible que los 
ectodesmos presentes en las paredes epidérmicas absorban parte del agua depo­
sitada en las depresiones de las zonas intercostales y que la cutícula en estas 
plantas sea hemihidrofílica. Según FRANKE ( 10 ) ,  loos ectodesmos están involu­
crados en las funciones de secreción y absorción foliares. 

Aunque cabe llamar absorbentes las escamas de las dos plantas, se esta­
blecen dos categorías para A. mexicana, llamando absorbentes sólo las escamas 
de la parte inferior de la haz y del envés. Las escamas simples están en la 
parte aérea de la hoja, en tanto que las escamas absorbentes se encuentran inva­
riablemente sumergidas en el agua aCumulada entre las bases foliares y pueden 
absorber del depósito en fOIma directa. 

En H. glomerala, en que las escamas son de color gris claro, casi blancas, 
cubiertas de sales carbonatadas, quizá · además de absorber agua tomen parte 
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en la excreción de sales, durante etapas tempranas, lo que no es extraño dada 
su condición halófita. Otra función específica es disminuir las radiaciones visi­
bles y ultravioleta que pasarían a los tejidos. En el desierto la capa de pelos 
blancos refleja más luz visible pero nO necesariamente más luz infrarroja, la que 
puede decrecer hasta un 50 % ,  de acuerdo COn las experiencias de MARTIN y 
]UNIPER ( 1 5 ) .  Sin embargo, no deja de extrañar que la mayoría de los tri­
comas grises de H. glomerata se encuentre en el envés. A esto se añade que la 
curvatura de sus hojas hacia adentro y hacia abajo reduce aún más la posibilidad 
de que funcionen como control de radiaciones. La excreción de sales vía tricoma 
ha sido demostrada en algunas plantas. Cabe mencionar al respecto el estudio 
de OSMOND et al. ( 1 8 )  en Atriplex. Es por ello que estos tricomas grises, cu­
biertos de sales y situados en el envés, parecen ser excretores. 

En el envés de H. glomera/a y la parte superior abaxial de A. mexicana, 
más importante que la absorción de agua es el control de la transpiración esto­
mática. De acuerdol con nuestras observaciones y la literatura citada al respecto, 
se formula el siguiente mecanismo de los tricomas en relación al control de la 
transpiración en esas áreas : cuando los estomas se abren y se inicia el proceso 
transpiratorio, se alcanza un nivel de transpiración muy alto que a los pocos mi· 

nutos se reduce en más de un 70 % ( 7 ) .  En ese momento, la transpiración está 
reducida al efecto de borde. El agua que satura el microambiente comprendido 
entre la cutícula epidérmica y la malla pilosa formada por la cúpula de los tri· 
comas, comienza a penetrar a las células de la cúpula y del tallo, las que alcanzada 
su turgescencia, inician el transporte de agua hacia el parénquima. Al disminuir 
la saturación del microambiente, gracias a la actuación de las escamas y los 
ectodesmos, el estoma se abre y comienza a transpirar más (Fig. 3 ) .  

Se debe considerar también la elevación de las cúpulas de las escamas al 
estar turgentes los tallos, pues al separarse de las costillas o de la superficie epi­
dérmica, dejan un espacioí por el cual escapa parte del vapor y gases. Esta 
pérdida es tolerable en ese momento y la abertura permite el ingreso de CO2 al 
mesofilo en momentos en que se puede aprovechar. Al cesar la transpiración y 
cerrarse los estomas, las escamas lentamente comienzan a perder agua que pasa 
a los tejidos de la hoja. Se encogen las células del tallo y las cúpulas descan­
san de nuevo sobre las costillas fOlrmando la malla impermeable. 

Es muy posible que, dadas las pocas horas que transpira la planta y la 
poca agua perdida, las escamas puedan reponer ese déficit hídrico durante el 
resto del día, ya sea absorbiendo agua de lluvia o el vapor de la atmósfera. En 
el caso de H. glomerata puede haber absorción radical. Esta es muy baja, ya que 
la planta vive en áreas cuya precipitación anual es de 270 a 500 mm3• De 7 a 1 1  

meses son secos, aunque pueden pasar hasta 1 8  meses sin que llueva en forma 
apreciable (RzEDOWSKI, 24) . En A. mexicana aunque la absorción radical es mí­
nima, puede suplirse el agua aprovechando la depositada en las bases foliares. 
Lo que importa en estas plantas no es pues el nivel transpiratorio, sino el equi­
librio transpiración/absorción, para que el contenido hídrico sea estable. 

En cuanto a los tricomas denominados absorbentes y localizados en la zo­
na inferior de la haz y el envés de las hojas de A. mexicana, parece que además 
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de absorber agua absorben sustancias nutritivas. Empleando colorantes y otras 
sustancias se ratificó que en efecto las sustancias disueltas en el depósito de agua 
pueden localizarse más tarde en los tejidos. 

Un problema involucrado en la absorción foliar es el paso; de sustancias 
hidrofílicas del exterior al interior a través de la cutícula, la pared celular y el 
plasmalema. La penetración de las mismas, vía estoma, no soluciona el proble­
ma debido a que la cutícula interna circunda la cavidad subestomática. Sin em­
bargo, se ha comprobado experimentalmente la penetración foliar de sustancias, 
incluso a través de la superficie adaxial que carece de estomas en la mayoría 
de las plantas ( 10) . 

Es aceptado que la cutina es una sustancia formada por polimerización y 
condensación de ácidos grasos (C18 con numerosos OH-, sintetizados en el cito­
plasma. Las distancias entre las cadenas de hidroxiácidos dentro de las unida­
des de cutina y de las macromoléculas mismas producen espacios intermolecula­
res, que soln áreas de paso convenientes para pequeñas moléculas. Podemos su­
poner que los espacios mayores se relacionen con la penetración de moléculas 
mayores. 

La penetración es afectada no sólo por espacios intermoleculares, sino tam­
bién por fuerzas intermoleculares y cargas de grupos polares entre las macromo­
léculas de cutina. La cutina contiene grupos hidrofílicos (OH- y COOH-) 
y lipofílicos (CH2 = y CH3-) .  Debe ser entonces una sustancia semihidrofílica, 
lo que explica su hidratación y la imbibición de sustancias ( 10) . 

o 
La pared celular presenta espacios de 100A entre las microfibrillas, que 

o 
son fácilmente penetradas por grandes moléculas, y espacios de loA entre fibri-
llas elementales, que pueden ser penetrados por iones y agua. Las propiedades 
hidrofílicas de la pared celular están basadas en los grupos OH- de la hemi· 
celulosa, celulosa y sustancias pécticas y en los grupos carboxilo de las pectinas 
y algunas hemicelulosas. 

Los espacios del plasmalema son muy pequeños y ofrecen la posibilidad 
de penetración física sólo a moléculas de agua y otras moléculas de tamaño 
similar o menor. Las otras moléculas que penetran la cutícula y la pared, al 
principio son sólo adsorbidas a la superficie dé la membrana y para su entrada 
a la célula es necesario un proceso activo que requiere energía metabólica. El 
paso de célula a célula es luego facilitado por los plasmodesmos. 

PICADO (19)  sugirió que existan enzimas digestivas en el mucílago fo­
liar que ayudan a aprovechar las sustancias acumuladas en el depósitoi de agua 
de las bases de las hojas y BENZING (4) planteó la hipótesis del aprovecha­
miento de nitrógeno de la urea y otros desechos nitrogenados, aportados al agua 
del depósito por 'artrópodos y vertebrados que visitan la planta. Cabe recordar 
que el parénquima acuífero contiene mucho mucílago y vacuolas de gran tama­
ño. El mucílago está asociado con la retención de agua, pero eso no excluye 
que pueda contener enzimas. Las vacuolas son consideradas estructuras digesti­
vas, en muchos casos actuando como grandes lisosomas. Muchas plantas pueden 
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aprovechar el nitrógeno en forma de urea que se deposita en sus hojas (Coffea 
arabica) por lo que no sería extraordinario que las plantas como A. mexicana y 
otras bromeliáceas produjesen ureasa, desdoblando la molécula de urea según 
la siguiente ecuación :  

ureasa 

----') 2NHa + COz. 

Obtendrían así moléculas de NHa a expensas de moléculas de urea. 
En muchas plantas la urea puede penetrar la "membrana

' 
cuticular" sin 

ser modificada, con una velocidad más alta que la esperada por simple difusión. 
El examen de este fenómeno mostró que la urea incrementa la permeabilidad de 
la cutícula por sí misma (y por sustancias añadidas, si se emplean como en los 
abonos) ,  debido a cambios en los enlaces éster, y

' 
éter y diéter entre las macro­

moléculas de cutina ( 10) . Estas cambios requieren la presencia de enzimas. 
PICADO ( 19)  llama pantano aéreo al depósito basal de agua y al conjun­

to de organismos que en él habitan. Cianofíceas y bacterias pueden estar pre­
sentes en ese sistema. RUINEN (23) ,  encontró bacterias fijadoras de nitrógeno, 
como Azotobact.er y Beijerinkia en sistemas semejantes. La presencia de estos 
organismos es importante, pues el nitrógeno que transforman a la forma amoniacal 
podría ser aprovechado por la planta vía estoma. 

Se ha discutido mucho sobre la relación entre el grosor cuticular de las 
xerófitas y otras plantas y el control de la transpiración cuticular. Muchas de 
ellas como A. mexicana tienen cutícula relativamente delgada por lo que no, .se 
puede considerar el grosor cuticular como una adaptación para el control trans­
piratorío. Según KAMP ( 1 2 ) ,  la pérdida de agua no está relacionada con el 
grosor de la cutíOlla, sino con su estructura y composición quílilÍca. PIENIAZAEK 
(20) ,  estudiando la cutícula al microscopio electrónico, tampoco encontró rela­
ción entre el grosor cuticular y la transpiración, pero observó que las superficies 
cuticulares burdas, de capa cerosa desorganizada, aumentan la transpiración cu­
ticular. SCHIEFERSTEIN y LoOMIS (25)  creen que existe una relación estrecha 
entre la adaptación xeromórfica y el aumento de la superficie cerosa foliar y 
sugieren que la cera subcuticular es el factor más importante para las plantas de 
los lugares áridos. También regula el intercambio gaseoso, pudiendo ser casi 
impermeable al agua pero permeable a los gases. MARTIN y JUNIPER ( 1 5 )  se­
ñalan que la penetración y salida de agua por vía cuticular no tiene gran im­
portancia. y que el contenido de cera es una barrera muy grande para su paso 
por ser hidrofóbica. Sin embargo FRANKE ( 10) opina que el paso de sustan­
cias puede ser considerable aunque la salida es mucho menor que la entrada. 
La estructura química de la cutícula tampoco permite considerarla hidrofóbica. 
Parece pues, que la cera cuticular es la barrera mayor en la cutícula. H. glomerata 
muestra más cera cuticular. En plantas de desierto, la cera reduce las radiacio­
nes visibles. A. mexicana, habitante de la selva tropical húmeda, no necesita 
ese control. . 

El grosor dé la cutícula parece relacionado con la termorregulación foliar. 
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Esto explicaría el mayor grosor cuticular presente en H. glomerata, expuesta a 
temperaturas variables y a veces altas. 

De acuerdo con SLATYER (27 ) ,  las vías cuticulares y estomatales son pa­
ralelas y la resistencia para que pase vapor a través de ellas puede representarse 
así :  

_1_ 
Rl 

1 + _1_ 
r 

donde Rl es la resistencia de la 
r 

capa superficial a la pérdida de a,gua V r V r son la resistencia cuticular V es-
tomática respectivamente. 

e • 

En H. glomel'ata y A. mexicana, en especial en la primera, dado el grosor 
cuticular y el contenido de cera, añadidos a la especialización estomática, r y r son 

e s 
sustanciales por lo que Rl tiene un valor muy alto y la pérdida de agua es muy 
poca. El mismo autor añade que la resistencia cuticular puede ser dada en cuan­
to a sus constituyentes, de la misma forma: 

R r + r + r + r . donde R es la resistencia cuticular; e e e el w C 
r . la resistencia de las paredes de las células epidérmicas; r la capa cutinizada; 
e e 

r . la capa cuticularizada V r la cera epicuticular. 
el w 

De acuerdo con la nueva igualdad, la resistencia cuticular es mayor en 
H. g!omerata, pues su contenido ceroso, su grosor cuticular y su contenido cu­
tíneo son mayores que en A. mexicana. 

la especialización foliar de estas plantas, que les permite adaptarse a 
habitáculos adversos, muestra camal a través de su filogenia se han efectuado 
cambios en su. ontogenia, dando como resultado estructuras anatómicas y mor­
fológicas capaces de variar para favorecer procesos fisiológicos que han per­
mitido el establecimiento de estas especies en habitáculos aparentemente tan 
difíciles. 
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