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Abstract: The development of the gametophytes of Lygodium heterodoxum Kunze and Lygodium venustum Sw.
is described on the basis of spores collected in the States of Veracruz and Sinaloa, México. The germination of
the spores is of the Vittaria-type or Lygodium-type. Prothallial development is of the Adiantum-type with transi-
tion to Ceratopteris-type. The gametangia are the usual for leptosporangiate ferns. The first leaf of the sporophy-
te appeared 85 days after spore sowing; it is digitate-flabelliform, with unicellular club shaped trichomes in mar-
gin and both surfaces, and the stomata anomocytic. Unisexual gametophytes (only with antheridia or archegonia)
were found in the cultures, so the presence of hormonal substances with “antheridogenic effects” is suggested.
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Lygodium Sw., es un género de amplia
distribucién a nivel mundial, cuenta con 40
especies, de tres a cuatro especies en el vie-
jo mundo, seis a ocho se localizan en los
trépicos americanos; dos en los Estados Uni-
dos de América y la mayoria ( £35 spp) son
de distribucién pantropical (Mickel y Beitel
1988).

Se distinguen por sus hojas escandentes,
trepadoras, dimorfas y 2-3 pinnadas, pinnas
alternas, ramificadas seudodicotémicamente,
pinnulas palmado-lobadas o pinnado-dividi-
das, nervaduras libres o anastomosadas, soros
indusiados, esporas triletes, de color amari-
llo, desprovistas de perina, con ornamenta-
cién verrucosa o reticulada (Holttum 1959,
Devi 1966), crecen desde el nivel del mar
hasta los 1000 m snm. Se establecen frecuen-
temente en vegetacion perturbada, en bosques

secundarios y claros de selvas (Mickel y Bei-
tel 1988, Tryon y Tryon 1982).

Con respecto al estudio de la fase sexual
de Lygodium, se ha encontrado que los game-
tofitos son cordiformes, simétricos y desnudos
en L. circinatum , L. flexuosum, L. japonicum,
L. palmatum (Atkinson 1960, 1962, Bauke
1878, 1880, Britton y Taylor 1901, Burck
1875, Chandra 1963, Heim 1896, Kny 1896,
Mahabale y Kulkarani 1949, 1950, Nayar y
Kaur 1971, Rogers 1923, 1926 y Twiess 1910).
Rogers (1923) y Mahabale y Kulkarani (1949)
citaron la presencia de tricomas en forma de
clava en los gametofitos de algunas especies
de Lygodium, sin embargo, esto requiere de
confirmacion.

El presente trabajo es una contribucién al
estudio morfogenético de la fase gametofitica
de L. heterodoxum Kunze y L. venustum Sw.
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MATERIALES Y METODOS

El material estudiado, fue recolectado en
los estados de Sinaloa y Veracruz, México
(véase Cuadro 1). Las esporas de Lygodium se
obtuvieron de pinnas fértiles que fueron guar-
dadas en sobres de papel, dejdndolas secar a
temperatura ambiente, para propiciar la apertu-
ra de los esporangios y la liberacién de la espo-
ras. La separacién de los fragmentos de hojas y
de esporangios se realizé a través de un tamiz
con poros de 0.074 mm de didmetro. Las espo-
ras de cada especie, fueron sembradas en 20
cajas de Petri con agar y medio nutritivo de
Thompson (Klekowski 1969, Pérez-Garcia
1989) previamente esterilizado, con una densi-
dad promedio de 120-250 esporas por cm?;
cuatro cajas fueron cubiertas con papel estafio
para probar fotoblastismo.

Las cajas se guardaron en bolsas de polie-
tileno transparente, para evitar contaminacién
y deshidratacién, los cultivos se mantuvieron
en condiciones de laboratorio, con un régimen
luminico de 12 hrs luz x 12 hrs oscuridad con
lamparas de luz solar de 75 W, a una tempera-
tura de 23-28°C (Mendoza et al. 1996-1997).

Las observaciones se realizaron desde la
germinacién hasta la obtencidn de las primeras
hojas del esporofito. Las fotomicrografias fue-
ron tomadas del material vivo.

RESULTADOS

Esporas: Las esporas de Lygodium hete-
rodoxum'y L. venustum son de apertura trilete,
de forma tetraédrica-globosa, superficie con
depésitos esféricos mas o menos densos, cara
distal a menudo verrucada y la cara proximal
tuberculada, son de color amarillo brillante,
homospéricas, no clorofilicas (Tryon y Lugar-
don 1991, Tryon y Tryon 1982). Las esporas
de L. heterodoxum miden 66-70 pm y las de L.
venustum 85-90 um (Figs. 1, 2).

Germinacion: En ambas especies la ger-
minacién de las esporas se inicia entre los seis
y los ocho dias después de haber sido sembra-
das, diferencidndose primero la célula rizoidal,
corta, hialina y sin cloroplastos; posteriormen-
te emerge la célula protilica, que es perpendi-
cular a la rizoidal, con numerosos cloroplastos,

CUADRO 1

Especies estudiadas, localidades de recoleccion de material

Localidad

-A los lados del camino que conduce a
Laguna Escondida, Estacién de Biologia

Tipo de vegetacién
y altitud

SAP, 600 m snm

Tropical los Tuxtlas, Mpio. San Andrés
Tuxtla, Veracruz.

-2 km al N de la carretera Acaponeta-

SBC, 120 m snm

Mazatldan, rumbo a la antena de
microondas, Mpio. Escuinapa, Sinaloa.

-15 km al E de Coatzacoalcos, sobre

SBC, 40 m snm

la carretera federal 180 rumbo a
Villahermosa, Mpio. Coatzacoalcos,

Veracruz.

Nombre cientifico Recolector
Lygodium heterodoxum RR-1962
Kunze
Lygodium venustum Sw. AMR-137

AMR-206
RR-1968

-10 km al NW de Minatitlan, rumbo a

Popal, 60 m snm

Coatzacoalcos, Mpio. Coatzacoalcos,

Veracruz.

AMR= Aniceto Mendoza; Ruiz, RR= Ramén Riba; SBC= selva baja caducifolia, SAP= selva alta perennifolia)
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conservando la cubierta de la espora. Con
base en los planos de divisién celular en re-
lacién a la polaridad de la espora y la direc-
cién del crecimiento de las células rizoidal y
protdlica, la germinacién en ambas especies
es de tipo Vittaria (Nayar y Kaur 1971) o ti-
po Lygodium (Raghavan 1989), ya que exhi-
ben un patrén de desarrollo en el que la pri-
mera divisidn celular de la espora es perpen-
dicular a su eje polar, seguida por la divi-
sién de la célula protélica inicial por una pa-
red paralela al eje polar (Figs. 3, 4). Las es-
poras mantenidas en la obscuridad, no ger-
minaron después de 100 dias de haber sido
sembradas, por lo que se consideran foto-
blasticas positivas.

Fase filamentosa: Como resultado de
las divisiones de la primera célula protdlica,
entre los ocho y los diez dias se forma un fi-
lamento, corto y delgado de 2-4 células de
longitud (Fig. 5); la célula apical del fila-
mento se divide en sentido oblicuo dando ori-
gen a dos células desiguales. Asi el protalo
queda conformado por 6 células, una célula
rizoidal, una basal que conserva la cubierta
de la espora, dos células medias y dos apica-
les (Fig. 6), que posteriormente por divisio-
nes longitudinales y oblicuas van a formar la
Idmina protalica.

Fase laminar: La formacién de la lami-
na del protalo en ambas especies se inicia en-
tre los 18 y los 21 dias después de haber sido
sembradas las esporas, los protalos jovenes
son de forma espatulada, constituidos por 8-
12 células de longitud y de 3-5 células de an-
cho en la base, con una zona meristematica
apical y de posicidén central, con una ala lige-
ramente mds grande que la otra. Los rizoides
son basales, largos y hialinos, sin cloroplas-
tos; aun se conserva la cubierta de la espora.
A medida que los gametofitos siguen su desa-
rrollo (28-36 dias), los protalos se hacen cor-
diformes y las alas mds amplias. El desarro-
Ilo protélico de estas especies corresponde al
tipo Adiantum, aunque algunos gametofitos
muestran una transicién del tipo Adiantum al

tipo Ceratopteris (Fig. 7, 8) como ya lo han
seflalado Nayar y Kaur (1969, 1971) ya que
al dividirse la célula meristematica apical del
filamento, se forma una placa protdlica cordi-
forme, en la cual el dpice se va modificando,
formando una escotadura, con un meristemo
pluricelular derivado de la célula meristema-
tica (Fig. 9).

Fase adulta: A partir de los 36-80 dias
se encuentran ya gametofitos adultos. En
ambas especies se observaron gametofitos
dioicos: a) gametofitos anteridiados: son
cordiforme-espatulados, con el meristemo
central, alas mds o menos equildteras, con
anteridios en la cara inferior del gametofito
dispersos sobre el cojinete , cerca de la esco-
tadura (Fig. 9). b) gametofitos arquegonia-
dos: son cordiforme-reniformes, con alas
muy amplias equildteras, meristemo central
y el cojinete corto, los arquegonios se en-
cuentran sobre el cojinete cercanos a la zona
meristemadtica (Figs. 10, 11). En ambas espe-
cies, los gametofitos son desnudos y con ri-
zoides largos y hialinos.

Gametangios: Estos corresponden al tipo
comun de los helechos leptosporangiados, los
anteridios se forman entre los 28-32 dias, son
globosos, formados por 4 células: una célula
basal, dos células medias y una célula opercu-
lar pequefia, la liberacién de los anterozoides
se da por el desprendimiento del opérculo pe-
quefio (Figs. 12-15).

Los arquegonios inician su desarrollo en-
tre los 32-35 dias, y tienen un cuello corto de
cuatro hileras de células (Fig. 16, 17).

En virtud de haberse encontrado en el mis-
mo cultivo protalos unisexuados, lo que sugie-
re la presencia de substancias hormonales de
“efecto anteridogénico”, se hizo un experimen-
to colocando un fragmento de medio de culti-
vo s6lido desprovisto de gametofitos y tomado
de uno de los cultivos con gametofitos anteri-
diados y arquegoniados sobre un medio nuevo
en el que se sembraron esporas. A los 14 dias
después de la siembra, se observaron diminu-
tos protalos cortamente filamentosos y con
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Figs. 1-9. Desarrollo de los gametofitos de Lygodium heterodoxum y Lygodium venustum. Fig.1. Espora trilete de L. hete-
rodoxum. Fig. 2. Espora trilete de L. venustum. Fig. 3. Inicio de la germinacion. Fig.4. Primera célula protdlica y rizoidal.
Figs. 5-6. Fases filamentosas. Figs. 7-8. Fases bidimensionales jovenes. Fig. 9. Gametofito adulto. a= anteridios, ce= cu-
bierta de la espora, cm= célula meristematica, cp= célula protalica, cr= célula rizoidal, m= meristemo.
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Figs 10-17. Fases gametofiticas adultas y gametangios de L. heterodoxum 'y L. venustum. Figs. 10-11. Gametofitos cordi-
formes arquegoniados. Figs. 12-15. Anteridios. Figs. 16-17. Boca y cuello de arquegonio. a= arquegonios, an= anterozoi-
de, ba= boca de arquegonios, ca= cuello del arquegonio, cb= célula basal, cc= célula central del anteridio, cm= célula me-
dia, co= célula opercular.
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abundantes anteridios en varias partes del fila-
mento (Figs. 22-23). a los 25 dias, estos prota-
los muestran tendencia a entrar a la fase lami-
nar, sin diferenciacién de cojinete ni de célula
meristematica.

Esporofito: Una vez que la oosfera ha si-
do fecundada por el anterozoide, se inicia la
formacién y desarrollo del embrién, para asi
dar paso a la fase esporofitica. La primera ho-
ja se desarrolla a partir de los 84 dias, es erec-
ta (Fig. 18), obtriangular alargada, y con dos a
tres 16bulos (Fig. 19). Las siguientes hojas
(107 dias) muestran un peciolo corto, erecto,
una lamina flabeliforme con venacién dicot6-
mica, tricomas unicelulares no secretores, dis-
tribuidos uniformemente (Fig. 20), las células
epidérmicas de las caras adaxial y abaxial tie-
nen paredes laterales onduladas, los estomas
son anomociticos, sin células subsidiarias (Van
Cotthem 1973) (Fig. 21).

DISCUSION

La familia Schizaeaceae de acuerdo a Mo-
ran (1995) comprende actualmente los géneros
Anemia, Actinostachys, Lygodium, Schizaea de
amplia distribucién y Mohria en Africa, agru-
pados en ella por tener esporangios piriformes,
sésiles y con anillos subapicales. La morfolo-
gia de los esporofitos es bien conocida.

En general podemos decir que los game-
tofitos de las Schizaeaceae son tan diferentes
entre si como sus esporofitos, pero todos ellos
tienen anteridios formados por 3 células (4 en
Lygodium y en algunas especies de Schizaea).
Se sabe en general que los gametofitos de
Anemia, Lygodium y Mohria son epigeos, con
clorofila, asimétricos u obcordiformes, engro-
sados y a menudo con pequefios tricomas, los
anteridios y los arquegonios se localizan en la
superfice inferior del protalo sobre el cojinete
y cerca del drea meristemadtica; en Schizaea
son hipogeos y con las dreas clorofilicas ex-
puestas, filamentosos, ramificados y parcial-
mente micorricicos, los anteridios y arquego-
nios se encuentran sobre las ramas de los pro-

talos, las cuales pueden ser cortas o largas; en
Actinostachys son subterraneos, sin clorofila,
alargados, usualmente ramificados e irregular-
mente tuberosos con la edad, micorricicos y
con los anteridios y arquegonios distribuidos
sobre toda la superficie (Atkinson 1973, Tryon
y Tryon 1982).

Los gametofitos de Lygodium (Chandra
1963, Mahabale y Kulkarani 1949, 1950, Ro-
gers 1923, 1926), Mohria (Atkinson 1960) y
Anemia (Atkinson 1962) comparten el mismo
patrén basico de germinacién, que es del tipo
Vittaria, sus fases filamentosas varian de 5-6
células, aunque para Lygodium Raghavan
(1989) ha postulado el nuevo tipo Lygodium,
que difiere del tipo Vittaria en que la célula ini-
cial del rizoide resulta de una divisién de una
célula intermedia que también forma una célu-
la en forma de cufia entre las células iniciales
del rizoide y del filamento. En lo que al desa-
rrollo protilico se refiere, Mohria y Anemia
presentan el tipo Ceratopteris que se caracteri-
za por presentar un meristemo lateral, en Lygo-
dium pudimos observar una transicién del tipo
Adiantum al tipo Ceratopteris.

En los tres géneros el talo adulto varia de
forma espatulada a cordiforme, sus gametan-
gios son del tipo comtn de los helechos leptos-
porangiados variando en tiempo de aparicion.
En nuestras observaciones hechas en L. hetero-
doxum'y L. venustum encontramos gametofitos
unisexuados, mientras que Chandra (1963),
Mahabale y Kulkarani (1949, 1950) y Rogers
(1923) mencionan la presencia de gametofitos
bisexuados en L. circinatum, L. flexuosum, L.
Jjaponicum'y L. palmatum.

Diversos autores han mencionado que los
anteridios tienen tres células (basal, media y
opercular) y citan que su dehiscencia es a tra-
vés de un poro, los esquemas de Mohria (At-
kinson 1960) y Anemia (Atkinson 1962) apo-
yan esta idea, sin embargo, en las especies que
nosotros estudiamos, observamos que los an-
teridios presentan 4 células (Atkinson 1973)
una basal, dos medias y una opercular peque-
fia (Fig. 13) y consideramos que la dehiscen-
cia es por el desprendimiento de una pequeiia
célula opercular. Es decir que en estos géneros
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Figs. 18-23. Esporofitos y gametofitos anteridiados de L. heterodoxum'y L. venustum. Fig. 19. Esporofito obtriangular. Fig.20.
Esporofito flabeliforme. Fig.21. Estomas anomociticos. Figs.22-23. Gametofitos anteridiados (14 dias). a= anteridios.

se presentan los anteridios con generalmente
tres o cuatro células y lo que llaman poro es la
pared rota o desgarrada de la célula central (cé-
lula inicial de los anteridios). Otra diferencia
observada, es que los gametofitos adultos de
Mohria 'y Anemia tienen tricomas en el margen
y en ambas superficies del protalo, aunque al-
gunos autores como Mahabale y Kulkarani
(1949) y Rogers (1923) citan la presencia de
escasos pelos glandulares unicelulares y en
forma de clava cerca de la escotadura en L.

palmatum. Los gametofitos de L. heterodoxum
y L. venustum son desnudos lo que apoya la
idea de Heim (1896) que cita la ausencia de tri-
comas en el protalo de Lygodium mientras que
en Anemia y Mohria hay tricomas caracteristi-
cos conteniendo 4cido tanico e inclinados ha-
cia el dpice en todas partes del talo (“neieren-
formige-Haare™).

Las hojas de los esporofitos jévenes de los
tres géneros son flabeladas, con venacién dico-
témica y llevan tricomas pequefios en forma de
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clava en el peciolo, margen y en ambas super-
ficies de la ldmina.

En conclusién podemos decir que L. hete-
rodoxum y L. venustum siguen un patrén de
germinacién tipo Vittaria o tipo Lygodium, un
desarrollo protélico tipo Adiantum con una
transicion al tipo Ceratopteris, los gametofitos
adultos son desnudos y sus esporofitos presen-
tan tricomas en forma de clava.

También es interesante sefialar que Ane-
mia y Lygodium han sido usados como mate-
rial experimental por Naf (1959, 1960) quien
detecta la presencia de una sustancia capaz de
promover el desarrollo de anteridios en game-
tofitos jovenes. El efecto del anteridégeno es
similar al producido en gametofitos de Pteri-
dium. Sin embargo, el tipo de anteridégeno
presente en Pteridium, es también efectivo en
otros géneros (Miller 1968; Naf 1968, Naf et
al. 1975, Voeller 1964, 1971), mientras que el
anteridégeno de Anemia es efectivo solamente
en este género y en Lygodium, el anteridégeno
de Lygodium no es efectivo en otro géneros.
Nuestras observaciones nos hacen sospechar la
presencia de estas substancias en L. heterodo-
xum'y L. venustum al desarrollarse gametofitos
filamentosos muy jévenes con una gran canti-
dad de anteridios (14 dias) (Figs. 22, 23).

El experimento desarrollado transfiriendo
un fragmento de medio de cultivo en el que hu-
bieron crecido gametofitos laminares cordifor-
mes arquegoniados y gametofitos mds pequefios
anteridiados a una nueva caja de cultivo en la
que se sembraron esporas dié como resultado el
que a los 14 dias despues de la siembra crecie-
ron gametofitos inicialmente anteridiados, que
al paso de los dias mostraron tendencia a adqui-
rir la forma espatulada, sin indicios de zona me-
ristemdtica ni de cojinete. Los anteridios se
mostraron normales con salida de anterozoides
activos al colocar los gametofitos en agua para
hacer observaciones al microscopio. De manera
indirecta se demuestra que en el medio de culti-
vo tomado de la caja de cultivo “vieja” y trans-
ferido a la caja nueva habia sustancias con acti-
vidad anteridogénica (Voeller 1966).

Muchas esporas de helechos requieren de
luz para germinar, pero diversas investigacio-

nes muestran que la germinacién puede ocurrir
en la obscuridad (Pérez-Garcia et al. 1994) si se
agregan al medio anteridégenos de la misma es-
pecie. El papel del anteridégeno en la obscuri-
dad es especifico y estimula la produccién de
anteridios en gametofitos jovenes (Nif 1966,
1967a, 1967b, Néf et al. 1975, Voeller 1971). El
significado evolutivo de los anteridégenos no es
claro, pero es evidente que aumentan las opor-
tunidades de entrecruzamiento en poblaciones
naturales de las especies (Tryon y Vitale 1977).
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RESUMEN

Se describe la morfogénesis y la morfologia adulta de
los gametofitos de Lygodium heterodoxum Kunze y Lygo-
dium venustum Sw. El patrén de germinacion corresponde al
tipo Vittaria de acuerdo con Nayar y Kaur (1971) o al tipo
Lygodium en opinién de Raghavan (1989). El desarrollo pro-
tlico es tipo Adiantum con transicién al tipo Ceratopteris.
Los gametangios son del tipo comtin de los helechos leptos-
porangiados y el esporofito se desarrolla a los 85 dias a par-
tir de la siembra, sus hojas son flabeliformes, con tricomas en
forma de clava, unicelulares, en el margen y ambas superfi-
cies de la ldmina; los estomas son anomociticos. El experi-
mento desarrollado transfiriendo un fragmento de medio de
cultivo en el que hubieron crecido gametofitos arquegonia-
dos y gametofitos anteridiados mas pequefios a una nueva
caja de cultivo en la que se sembraron esporas, dié como re-
sultado el que, a los 14 dias después de la siembra crecieran
gametofitos inicialmente anteridiados con tendencia a forma
espatulada sin zona meristemadtica ni cojinete; los anteridios
se mostraron normales con anterozoides activos en agua. Se
demuestra de esta manera la presencia en el medio de culti-
vo de sustancias con actividad anteridogénica.
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