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Abstract: The development of the prothalliain nine species of Callipteris Bory (Woodsiaceae), four species of
Diplazium, the genus from which Callipteris has been segregated, and one species of Dryoathyrium are studied
in this paper. The data obtained are compared with the development of the prothallia of several other genera of
Woodsiaceae. The main difference between Callipteris and the other genera of Woodsiaceae was that the
antheridia dehiscence of Callipteris, occurs by an opercular cell and whereas some of Diplazium and other
Woodsiaceae antheridia dehiscence occurs by a lateral or apical pore. The presence of antheridiogens is sus-
pected on the basis of small ameristic male gametophytes in the cultures. Spore germination in Callipterisis
Vittaria-type, prothallial development corresponds to Adiantum-type.
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Callipteris es un género pantropica y fue
segregado de Diplazium por Bory (1804) to-
mando como base las venas anastomosadas.
Recientemente Pacheco y Moran (1999) rede-
finieron el género con base en |las escamas del
rizoma con margenes castafio oscuros a ne-
gros y dientes marginales bifidos, caracteres
gue se encuentran en la especie tipica, C. pro-
lifera (Lam.) Bory.

Sereviso laliteratura para conocer lamor-
fologia de los gametofitos de Callipteris y
otros géneros de lafamiliaWoodsiaceae. Lali-
teratura més importante encontrada fue: Mo-
mose (1938), Mehra (1949), Blasdell (1963),
Atkinson (1967), Profumo (1969), Bir (1969,
1970), Nayar y Bajpa (1970) Nayar y Kaur
(1971), Kaur y Chandra (1973), Mehray Gup-
ta (1986), Kato y Kramer (1990), Lin et al.
(1992), Gastony y Ungerer (1997), Bao et al.
(1998), Takamiya et al. (1999).

El propdsito de este trabgjo fue estudiar €
desarrollo y morfologia de los gametofitos de

nueve especies de Callipteris: Callipteris abe-
rrans (Maxon y C. V. Morton) Pacheco y R.C.
Moran, C. ceratolepis (H. Christ) Pacheco y
R.C. Moran, C. chimborazensis (Baker) Pacheco
y R.C. Moran, C. matamensis (A. Rojas) Pache-
coy R.C. Moran, C. pactilis (Lelinger) Pacheco
y R.C. Moran, C. pinnatifida (Kunze) Fée, C.
prolifera (Lam.) Bory, C. rivalis (Baker) Pache-
coy R.C. Moran, C. sanderi (C. Chr.) Pachecoy
R.C. Moran, asi como compararlos con otros gé-
neros de la familia Woodsiaceae tales como: Di-
plazium hians Kunze ex Klotzsch, D. striatum
(L.) C. Pred, D. ternatum Liebm., D. wercklea-
num H. Christ, Dryoathyrium sp., y la informa
cion obtenida de la literatura publicada.

MATERIALESY METODOS

Las esporas usadas fueron recolectadas en
México, Costa Rica, Ecuador y € Jardin Boté&
nico de NuevaYork. Los ejemplares derespaldo
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estan depositados en el Herbario Metropolita-
no “Dr. Ramén Riba y Nava Esparza’ (UA-
MIZ), (véase Cuadro 1). Las esporas se
obtuvieron de hojas fértiles, desecadas dentro
de sobres de papel. Para eliminar residuos de
esporangios el contenido de éstos se tamizé a
través de una malla de 0.074 mm de didmetro.
Sin embargo algunos esporangios lograron pa-
sar atravésdelamalla. Las esporas de cadaes-
pecie, sin recibir ningin tratamiento de
esterilizacion, se sembraron en cuatro cgjas de
Petri de 5 cm de didmetro con cuatro repeticio-
nes en agar, con medio de cultivo de Thomp-
son (Klekowski 1969), una de las cuales se
cubri6 con papel estafio para mantenerlaen la
oscuridad y determinar fotoblastismo.

Lasiembra se hizo con un pincel delgado.
La densidad promedio de las esporas sembra-
das es de 230 esporas por cm?. Los cultivos se
incubaron en condiciones de laboratorio con
luz artificial (Osram 75 watts, luz de dia), con
un fotoperiodo de 12 hr luz-oscuridad y tem-
peratura de 18-30°C.

Los cultivos se revisaron semanamente
para detectar el inicio de la germinacién, hu-
medeciéndose e medio con agua destilada es-
téril en cada revision. La caja mantenidaen la
oscuridad se abrid hasta los 100 dias aproxi-
madamente, después de la siembra. En las ca-
jas con cultivos donde se sospechaba la
presencia de anteridiégenos se re-sembraron
esporas nuevamente, con cuatro repeticiones.

CUADRO 1
Especies estudiadas, recolectores y sitios de recolecta

TABLE 1
Species studied, collectors and localities

Especies Recolectores

Callipteris aberrans Pacheco 33282

Pacheco 3354-2, 3354-3,
3354-5

Callipteris ceratolepis

Callipteris chimborazensis Pacheco 3320, 3322

Callipteris matamensis Pacheco 3355-2, 3355-3,
3362-1, 3362-2

Callipteris pactilis Pacheco 3321

Callipteris pinnatifida Pacheco 3323

Callipteris prolifera NYBG 1294/78

Callipterisrivalis Pacheco 3307
Callipteris sanderi Pacheco 3292
Diplazium hians Pacheco 3092
Diplazium ternatum Pacheco 3106
Diplazium striatum NYBG 391/942
Diplazium werckleanum NYBG634/94B
Dryoathyrium sp. NYBG634/94B

Localidad
Ecuador: Napo, km 32, carretera Hollin-Loreto

Costa Rica: Puntarenas, Reserva Monte Verde

Ecuador: Pichincha, Reserva Forestal ENDESA

Costa Rica: Puntarenas, Sendero del Rio,
finca Las Cruces. Cartago, Parque Naciona Tapanti.

Ecuador: Pichincha, Reserva forestal ENDESA
Ecuador: Napo, Reserva Bioldgica Jatiin Sacha
Ecuador: Pichincha, en lacima de las Montafias de lla.
Ecuador: Carchi/Esmeraldas, cercade Lita

México: Oaxaca, a1 km. de la Esperanza

México: Oaxaca, Vista Hermosa.

Honduras

China: Kunming
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RESULTADOS

Esporas. Son monoletes, elipsoidales, la
abertura con frecuencia esta cubierta por am-
plias alas del perisporio, en las especies estu-
diadas estas alas son ligeramente erosas en €l
margen, en C. rivalis el perisporio entre las
alas es irregularmente reticulado (Pacheco y
Moran 1999). Las esporas més grandes de las
especies estudiadas corresponden a D. hians
con 50-60 um y las més pequefias a C. prolife-
ra 32-48 um. El perisporio entrelasalas en Di-
plazium hians es equinado-perforado, por el
contrario en D. ternatum presenta un patrén re-
ticulado entre las alas.

Germinaciéon. La germinaciéon se inicia
en un lapso de 4-24 dias después de la siembra
(Fig. 1), siendo las mas tempranas en Dr-
yoathyriumy las mas tardias en C. ceratolepis
y C. sanderi. Las esporas de C. chimborazen-
sis (Pacheco 3320) y C. pinnatifida no germi-
naron en el primer caso, en la segunda especie
el porcentagje de germinacion fue minimo ya
gue lamayoriade las esporas fueron abortadas.
Las esporas mantenidas en la oscuridad no
mostraron sefiales de germinacion después de
100 dias de sembradas, lo que indica que son
fotoblasticas positivas.

En las especies de Callipteris estudiadas,
el rizoide es la primera célula en emerger de
la cubierta de la espora (Fig. 2), es hialino,
pero bajo condiciones favorables de luz pue-
de desarrollar pequefios cloroplastos, se en-
cuentra en un plano perpendicular al
filamento de las células protalicas. En D.
hiansy D. ternatum hay un crecimiento de la
célula protdlica y una rizoidal; en ambos ca-
sos las células protalicas se caracterizan por
presentar gotas de grasa grandes de color
amarillo brillante y numerosos cloroplastos.
El patron de germinacion es tipo Vittaria ya
gue lacélulaprotaicainicial se divide en an-
gulo recto ala primera pared y una de las dos
células se divide para formar el filamento
(Nayar y Kaur 1969). En un cultivo de D. ter-
natum sin tamizar, se observé germinacion in-
traesporangial, ya que las esporas que se
encontraban dentro de las capsul as desarrolla-

ron gametofitos similares a los desarrollados
por esporas liberadas.

Fase filamentosa. En general seiniciaen-
tre los 8-25 dias y se compone de 2-5 células
(Fig. 3). Lafase bidimensional seiniciaen to-
das las especies de Callipteris entre los 16-26
dias por divisiones anticlinales de la célula ter-
minal del filamento. En Dryoathyrium se ob-
servaron gametofitos bidimensionales alos 13
dias. D. werckleanumalos 20 dias, en D. hians
y D. ternatum se presentan gametofitos bidi-
mensionales a los 30 dias; observamos que a
los 27 dias de la siembra algunas de las espo-
ras de D. hians presentan €l tipo de patrén de
desarrollo amorfo, que se caracteriza por no
presentar una polaridad definida.

En todos los cultivos de Callipteris hay
una asincronia mas marcada en su germina
cion. En C. pactilis, por gemplo, apartir delos
22 dias se pueden observar distintas fases: dos
células protédlicas y una rizoidal (20%); fases
filamentosas de 3-5 células protédlicas con 2 cé-
lulas rizoidales (50%), filamentos de 6 células
protalicas y 2 rizoidales, quedando una célula
meristeméticainicial cuneiforme, la cual desde
esta edad va formando la lamina (20%). El
10% restante presenta fases bidimensionales
de 15-26 células. A los 26 dias se diferenciala
célula meristematica en forma de una cufa
central, los gametofitos desarrollan alas més o
menos isodiamétricas, carecen de tricomas y
conservan la cubiertade laespora alos 36 dias
delasiembra(Fig. 4).

Fase laminar. En general alos 57 dias €
gametofito se caracteriza por ser espatulado y
por presentar amplias alas isodiamétricas, con
0 sin pliegues y la zona meristemética amplia-
mente desarrollada por lo que corresponde al
desarrollo protalico tipo Adiantum (Nayar y
Kaur 1969), (Figs. 5y 6). Estos rasgos morfo-
|6gicos son compartidos por las especies de
Callipteris y Dryoathyrium difiriendo solo en
el nimero de dias en aparecer, |os méas tempra-
nos se presentan en Dryoathyrium a los 20
dias. En Diplazium ternatum y D. hians esta
fase se presenta alrededor de los 80 dias, mien-
tras que en D. striatum se desarrollan entre los
18-20 dias.
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Figs. 1-8. Desarrollo de los gametofitos de Callipteris. 1. Espora de C. aberrans con gotas de aceite. 2. Célula protdlicay
un rizoide de C. pactilis. 3. Gametofito filamentoso de C. pactilis. 4. Gametofito bidimensional joven de C. rivalis. 5. Ga-
metofito bidimensional de C. matamensis. 6. Meristemo pluricelular de C. matamensis. 7. Gametofito bidimensional de C.
aberrans con crecimiento vegetativo. 8. Anteridios de C. ceratolepis. b, célulabasal; e, espora; o, célulaopercular; r, rizoi-
de; u, célulaanular.

Figs. 1-8. Gametophyte development of Callipteris. 1. Spore of C. aberrans with oil drops. 2. Prothallial cell and rhizoid of
C. pactilis. 3. Filamentous gametophyte of C. pactilis. 4. Young bidimensional gametophyte of C. rivalis. 5. Bidimensional
gametophyte of C. matamensis. 6. Pluricellular meristem of C. matamensis. 7. Bidimensional gametophyte of C. aberrans
with vegetative growth. 8. Antheridia of C. ceratolepis. b, basal cell; e, spore; o, opercular cell; r, rhizoid; u, annular cell.
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En C. chimborazensis, alos 29 dias se pre-
sentan gametofitos bidimensionales con la cé-
lula meristemética apical mas o menos central
en formade cufia, y con crecimientos vegetati-
vos adicionales de 3-4 células. En C. aberrans
alos 37 dias se presenta un desarrollo similar
(Fig. 7). A los 57 dias los crecimientos vegeta-
tivos marginales alcanzan 10 células y se dife-
rencia en ellos una célula meristemética en
forma de cufia. Los crecimientos vegetativos
adquieren forma espatulada similar a gameto-
fito quelesdio origen (Fig. 11). Algunos de los
gametofitos de Callipteris en esta fase y debi-
do a los crecimientos vegetativos tienen un
crecimiento amorfo y conservan en la base la
cubiertade laespora (Fig. 12). Este proceso se
presenta en todas |as especies.

Fase adulta. Los gametofitos adultos se
presentan entre los 66 a 150 dias en promedio,

en Callipterisy Dryoathyrium son cordiformes
con margenes ondulados y glabros. En D.
striatumy D. werckleanum los gametofitos son
cordiformes con pelos glandulares en todo el
gametofito. En D. striatum algunos gametofi-
tos son espatulados con pelos glandulares, al-
gunos gametofitos presentan crecimientos
vegetativos apicales, los cuales también son
espatulados. En D. ternatum los gametofitos
adultos son glabros de forma espatulada con
meristemo apical, las aas isodiamétricas y €l
talo contindia alargandose, con un cojinete den-
so y va adquiriendo la forma de banda.

Los anteridios tienen forma de barril, con
tres células, la célula basal, la anular y una
opercular (Fig. 8). En C. aberrans surgen los
anteridios alos 66 dias sobre €l cojinetey mar-
genes del gametofito, en C. pactilis a los 76
dias empiezan a surgir los anteridios sobre el

Figs. 9-12. Desarrollo de los gametofitos de Callipteris. 9. Boca de los arquegonios de C. aberrans. 10. Cuello del arque-
gonio de C. rivalis. 11. Gametofito de C. pactilis con crecimiento vegetativo. 12. Gametofito amorfo de C. pactilis con cre-

cimiento vegetativo.

Figs. 9-12. Gametophyte development of Callipteris. 9. Archegonial mouth of C. aberrans. 10. Archegonia neck of C. ri-

valis. 11. Gametophyte of C. pactilis with vegetative growth.
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cojinetey cercanos ala zona meristemética, en
C.rivalisalos 67-70 dias, y en C. ceratolepis
alos 83 dias, en C. matamensis alos 119 dias
y en C. chimborazensis alos 77 dias. D. stria-
tum tiene anteridios a los 132 dias de la siem-
bra. Los anteridios en D. ternatumy D. hians
surgen alos 90-92 dias de la siembra, ladehis-
cencia anteridial en esta Ultima especie es por
laformacion de un poro que se abre en la célu-
la opercular. No se observaron arquegonios ni
esporofitos a los 230 dias de siembra en estas
dos especies.

El cuello de los arquegonios tiene cuatro
hileras de células y cuatro células en la boca.
En C. chimborazensisy Dryoathyrium presen-
tan arquegonios a los 84 dias, en C. pactilisy
C. matamensis se encuentran a los 88 dias, en
C. ceratolepis alos 92 dias, C. aberrans (Fig.
9)y C.rivalisalos 131 diasy 155 dias respec-
tivamente (Fig. 10). En C. pinnatifiday C. san-
deri no se observaron arquegonios después de
2 afos de cultivo. En D. werckleanum presen-
taron arquegonios a los 62 dias; D. striatum
tiene arquegonios alos 84 dias.

En C. chimborazensis, C. pactilisy C. ce-
ratolepis después de que surgieron los arque-
gonios, nuevamente empezaron a desarrollarse
anteridios tanto en los gametofitos viejos como
en los crecimientos vegetativos, éstos hacién-
dose largamente espatulados, ameristicos o
con sdlo unas cuantas células meristematicas
diferenciadas (Fig. 11) y con anteridios en los
lados dorsal y ventral y en los mérgenes. Las
esporas que germinaron después de que surgie-
ron los anteridios nuevamente en la misma ca-
ja de petri, formaron gametofitos espatulados
muy estrechos afiliformes, y desarrollaron an-
teridios en ambos lados y margenes. No se ob-
servaron arquegonios. Todo esto documenta la
presencia de anteridiégenos.

En la mayoria de las especies estudiadas
no se observaron esporofitos después de 2 afios
de cultivo, a excepcién de Dryoathyrium, los
cuales fueron de origen sexual. Por otro lado,
en el campo, no se observaron gametofitos ad-
heridos a |os esporofitos jévenes. En D. terna-
tum se observaron esporofitos muy jévenes
surgiendo de las raices de esporofitos adultos o

bien por medio de las yemas, poblaciones con
un gran nimero de individuos.

DISCUSION

Takamiyaet al. (1999) mencionan apomi-
Xis con gametofitos apogamicos para varias
especies de Diplazium tales como D. hachi-
joense Nakai, D. virescens Kunze var. vires-
cens; D. virescens Kunze var. conterminum (H.
Christ) SaKurata, D. dilatatum Blume, D. tai-
wanense Tagawa; esta condicién generalmente
asociada con una triploidia.

Existen semejanzas en €l desarrollo prota&
lico de las especies de Callipteris estudiadas
con D. latifolium T. Moore, D. esculentum
(Retz.) Sw. y D. simplicivenium (Mett.) Holt-
tum, en D. latifolium la fase adulta es cordifor-
me con margenes ondulados y glabros
(Momose, 1938), en D. esculentum o més re-
levante es la presencia de anteridios en fases
filamentosas, cuando adultos son gametofitos
glabros, monoicos y proterandicos (Mehra
1949), D. simplicivenium también presenta ga-
metofitos glabros (Atkinson 1967).

Momose (1938) describié la morfologia
de los gametofitos de Diplazium thunbergii
Nakai, los que en la fase adulta son cordifor-
mes y con pelos glandulosos marginales 1o
cua es semejante a lo que se presenta en D.
werckleanum.

Atkinson (1967) describi6 el desarrollo de
los gametofitos de D. expansum Willd. y D.
stellato-pilosum (Brause) Holttum. En estas
especies hay similitudes en su desarrollo y las
diferencias mas sobresalientes son: ausencia
de pelosen D. expansum, pelos glandul osos de
1-2 células en D. stellato-pilosum ademas de
que en esta especie la célula opercular se le-
vanta pero permanece adherida a anteridio y
|a dehiscencia es por un poro, este Ultimo ca-
récter también lo comparte con D. hians; en
contraste, en las especies de Callipteris estu-
diadas, la célula opercular se desprende por
completo.

Mehray Gupta (1986) estudiaron los ga-
metofitos de Athyrium y Diplazium, en ambos
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CUADRO 2
Cuadro comparativo de los gametofitos de |as especies estudiadas de Callipteris, Diplazium y Dryoathyrium
TABLE 2
Comparison between the species of Callipteris, Diplazium and Dryoathyrium
Especies/caracteres Esporas um Patrén de Desarrollo Gametangios Indumento
germinacion  protélico
Callipteris aberrans 43-55 x 31-39 \ittaria Adiantum Anteridios, Glabro
arquegonios
Callipteris ceratolepis 39-51 x 27-35 \ittaria Adiantum Anteridios, Glabro
arquegonios,
anteridios
Callipteris chimborazensis ~ 39-51 x 27-35 \ittaria Adiantum Anteridios, Glabro
argquegonios,
anteridios
Callipteris matamensis 40-48 x 28-40 \ittaria Adiantum Anteridios, Glabro
arquegonios
Callipteris pactilis 47-59 x 31-39 \ittaria Adiantum Anteridios, Glabro
arquegonios,
anteridios
Callipteris pinnatifida 35-43 x 24-31 \ittaria Adiantum Anteridios Glabro
Callipteris prolifera 32-48 x 20-32 \ittaria Adiantum Anteridios Glabro
Callipterisrivalis 39-40 x 27-29 \ittaria Adiantum Anteridios, Glabro
arquegonios
Callipteris sanderi 39-47 x 31-35 \ittaria Adiantum Anteridios Glabro
Diplazium hians 50-60 x 35-45 \ittaria Adiantum Anteridios Glabro
y amorfo
Diplazium ternatum 35-50 x 25-40 \ittaria Adiantum, Anteridios Glabro
Diplazium striatum 40-55 x 20-33 \ittaria Adiantum Anteridios, Pelos
arquegonios glandulares
Diplazium werckleanum 40x 20 \ittaria Adiantum Arquegonios Pelos
glandulares
Dryoathyrium sp. 4460 x 32-36 Vittaria Adiantum Anteridios, Glabro
arquegonios

casos los gametofitos son glabros pero en
Athyrium se presentan anteridios con dos célu-
las anulares o dos células operculares, lo cua
Nno se encontré en | as especi es estudiadas de Di-
plazumy Callipteris. Entre las especies de Di-
plazum que estudiaron: D. esculentum, D.
polypodioides (Mett.) Blume, D. stoliczkae
Bedd., y D. asperum Blume presentaron € de-

sarrollo de los gametofitos como los encontra-
dos en las especies de Callipteris estudiadas;
pero la dehiscencia anteridial en Diplazium y
Athyrium puede ser por un poro lateral o apical.

Para otros géneros de la familia Woodsia-
ceae, Blasdell (1963) y Profumo (1969) mencio-
nan que & gametofito de Cystopteristiene pelos
papilados. Cornopteris tenuisecta (Blume)
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Tardieu, tiene gametofitos con pelos unicelula-
res, papilados, clorofilicos y no glandulares,
marginales y en la superficie del prétalo (Bir
1970). Atkinson (1967) y Lin et al. (1992) des-
cribieron pelos glandulares clavados unicelula-
res en e margeny en ambas superficiesdel talo
en los gametofitos de Deparia japonica
(Thunb.) M. Kato (=Diplazium japonicum
(Thunb.) Bedd.) Kaur y Chandra (1973), Bao
et al. (1998) citan para Woodsia y Protowood-
sia un desarrollo protalico de tipo Aspidium,
las alas con pelos unicelulares, papiladosy con
una capa cerosa. Bir (1969) menciona que los
gametofitos de Diplaziopsis javanica (Blume)
C. Chr., tienen pelos marginales, no glandula-
res. Kato y Kramer (1990) citan que para Gym-
nocar pium los gametofitos son pubescentes en
las alas. El desarrollo protdlico de Hypodema-
tiumes detipo Aspidiumy presenta pel os papi-
lados, glandulares, o unicelulares en todo €l
talo (Nayar y Bajpai 1970, Lin et al. 1992).

Debido aque en Diplazium existen alrede-
dor de 400 especies de las cuales solo se han
estudiado un nimero reducido, las inferencias
taxondmicas que se mencionan son tentativas.

Los gametofitos de Diplaziumy Athyrium
comparten algunos caracteres tales como la
germinacion de tipo \ittaria, se presentan dos
patrones de desarrollo, de tipo Adiantum y
amorfo. Lamayoria de los géneros de la fami-
lia presentan gametofitos pubescentes, (véase
Cuadro 2). Pryer et al. (1995) menciona que
los pelos en los gametofitos se presentan en fa-
milias derivadas, por lo cual se podria inferir
que el caréacter primitivo lo presenta Callipte-
ris, algunas especies de Diplaziumy Athyrium.
La pérdida o ausencia de los tricomas en los
gametofitos de Callipteris es un caracter que
con seguridad lo une a Diplazium, pero la pér-
dida de la célula opercular durante la libera-
cion de los anterozoides, las escamas del
rizoma en el esporofito y la venacion reticula-
da, apoyan la separacion de Callipteris del res-
to de los géneros de la familia. A nivel
especifico los caracteres aportados por €l ga-
metofito son muy similares entre si, variando
solamente en el tiempo de aparicién de cada
una de las fases protdlicas.
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RESUMEN

En este estudio se presenta el desarrollo delos game-
tofitos de nueve especies de Callipteris Bory (Woodsia-
ceae), cuatro especies de Diplazium, el género del cual fue
segregado Callipterisy una especie de Dryoathyrium. Los
resultados obtenidos se comparan, con los de otros géne-
ros de Woodsiaceae. La principal diferencia encontrada
entre Callipteris y los otros géneros de Woodsiaceae fue
que la dehiscenciaanteridia de Callipteris se presenta por
una célula opercular, mientras que la dehiscencia anteri-
dial de Diplaziumy otras Woodsiaceae es por un poro la-
teral o apical. Se sospecha la presencia de anteridiégenos,
por la presencia de pequefios gametofitos ameristicosy an-
teridiados en los cultivos. En Callipterislagerminacion es
del tipo Vittaria, y el desarrollo protédlico esdel tipo Adian-
tum, para otros géneros de la familia, el desarrollo protéli-
co puede ser también de tipo amorfo o Aspidium.
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