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ABSTRACT: Filippa, E., Barboza, G. E., Lujin, M. C. & Ariza Espinar, L. 1999. Leaf anatomy of the
species of Planiago (Plantaginaceae) from Central Argentina. Darwiniana 37(1-2): 1-13.

A comparative study of the leaf anatomy of 10 species of Plantago L. (Plantaginaceae) from Central
Argentina was carried out. The analysis included the study of the foliar epidermis, cuticle, stomata and
trichomes; a classification of eglandular and glandular trichomes was stablished and original data of the
mesophyll siructure in 8 species were given as well. Besides, a key based exclusively on leaf features
was provided. The results were discussed and evaluated from a taxonomical point of view.
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RESUMEN: Filippa, E., Barboza, G. E., Lujan, M. C. & Ariza Espinar, L. 1999. Anatomfa foliar de las
especies centro-argentinas de Plantago (Plantaginaceae). Darwiniana 37(1-2): 1-13.

Se realizé un estudic comparativo de la anatomia foliar en 10 especies de Planrago L.
(Plantaginaceae) del centro de Argentina. El estudio comprendié el andlisis de la epidermis foliar
incluidos la cuticula, los estomas y los tricomas; se establecié una clasificacién de los tricomas
glandulares y eglandulares y se aportaron datos originales para la estructura del mesofilo de 8 especies.
Ademds, se elabord una clave artificial para la identificacién de las especies basada s6lo en caracteres
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foliares. Se discutieyon y evaluaron los resultados obtenidos desde un punto de vista taxonémico.
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INTRODUCCION

Plantago L. es el género que reune la mayor
parte de las especies de la familia Plantaginaceae.
De distribucién cosmopolita, 34 especies habitan
en Argentina, de las cuales 8 son endémicas (Rahn,
1993). En general, son conocidas como "Llantén™,
y algunas de sus especies son de interés por sus
usos medicinales (Toursarkissian, 1980; Ratera &
Ratera, 1980; Hoffmann, 1983; Font Quer, 1993;
Bruneton, 1995)

En los Gltimos afios se han intensificado en este
género los estudios palinologicos (Hooghiemstra,
1983; Saad, 1986), carioldgicos (Brullo et al.,
1985), fitoquimicos (Andrzejewska-Golec & Swia-
tek, 1984; Andrzejewska-Golec et al., 1993; Ka-
washty et al., 1994) y filogenéticos (Rahn, 1996).
Andrzejewska-Golec (1991 a,b; 1992 a,b,c; 1994),
Andrzejewska-Golec & Swiatek (1984; 1993) y
Andrzejewska-Golec & Swietoslawski (1987;
1988; 1989 a,b,c; 1991; 1993; 1996) consideran
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que, tanto la morfologia tricomética como los ca-
racteres fitoquimicos son de importancia taxono6-
mica, sobre todo a nivel de seccién.

A pesar de que la anatomia de los érganos
vegetativos ha sido considerada en reiteradas opor-
tunidades {Vesque, 1885; Harms & Reiche, 1897,
Pilger, 1898; Unger, 1926; Fischer, 1937}, poco se
conoce sobre la anatomia foliar en lo que concierne
a las especies argentinas.

En esta contribucién se encara un estudio com-
parativo de los caracteres epidérmicos foliares, con
especial referencia a la ornamentacion de la cuticu-
la, la forma de las células, estomas y tricomas, y de
la estructura del mesofilo de las especies de
Plantago del ceniro de Argentina.

MATERIALES Y METODOS

Rahn (1995) ordena las especies argentinas de
Plantago en 9 secciones, criterio que hemos segui-
do en este trabajo; asi, las 10 especies estudiadas
quedan incluidas en 5 secciones diferentes. A con-
tinuacidn se citan los materiales estudiados, todos
procedentes del centro de Argentina y depositados
en el Museo Botédnico de Cérdoba (CORD).
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Subg. Albicans Rahn
Secc. Gnaphaloides Barnéoud
Plantago brasiliensis Sims.

Cérdoba. Dpto. San Alberto: Pampa de Achala, 17-
NI-1997, Cabido s.n. (CORD 492). San Luis. Dpio.
Junin: Sierra Comechingones, subiendo frente a El Rin-
con, 9-11-1956, A. T. Hunziker 11794.

Plantago densa (Pilg.) Rahn,

Cérdoba. Dpro.Colén: Sierra Chica, Cafiada larga al
este de la Punilla, 7-XI1-1876, Hieronymus 603.
Plantago patagonica Jacq.

Cérdoba. Dpto. Judrez Celman: entre Funes y
Barreto, 1-XI-1955, A. T. Hunziker 11180,

Secc. Lanceifolia Barnéoud
Plantago lanceolata L.

Cdrdoba. Dpro. Capital: Barrio Los Pldtanos, 10-
XII-1991, Ariza Espinar 3115. Mendoza. Dpto Capital:
Parque Provincial, 26-X-1996, Filippa 24. San Juan.
Dpto Chimbas: Chimbas, 28-X11-1958, Ariza Espinar
155.

Subg. Plantago
Secc. Micropsyllium Decne.

Plantago heterophylla Nutt.

Cordoba. Dpro. Punilla: Rio Yuspe, entre Pampa del
Matadero y Cerro Blanco, 12-X-1949, A. T. Hunziker
7757.

Secc. Plantago

Plantago major L.

Cérdoba. Dpto. Colén: La Calera, 5-X-1993, Filippa
12. Dpro Colén: Rio Ceballos, 2-111- 1995, Filippa 17.
Salta. Dpto. Capital: alrededores de la ciudad, 7-V-
1995, Barboza 121. San Juan. Dpto. Caucete: Caucete,
10-1-1996, Filippa 25.

Secc. Virginica Barnéoud

Plantago argentina Pilg.

Cérdoba. Dpio. Punilla: La Gurisa, entre 1a Ollada y
Pampa del Matadero, 26-XI-1950, A. T. Hunziker 8575.
Dpto. San Alberto: Pampa de Achala, cerca del mono-
lito, 6-X11-1956, A. T. Hunziker 12924,

Plantago australis Lam.

Cérdoba. Dpro. Calamuchita: Villa General
Belgrano, 27-X-1993, Filippa 20. Dpto. Capital: Ciudad
Universitaria, 5-111-1995, Filippa 18. Dpto. San Alberto:
Villa Cura Brochero, 18-XII-1994, Filippa 15.

Plantago myosuros Lam.

Cordoba. Dpro. Capital: Ciudad Universitaria, 12-
XII-1996, Filippa 26. Dpto Colén: Saldan, 14-XI- 1959,
Ariza Espinar 529. Dpto. Judrez Celman: Laguna Ol-
mos, 2-XI1-1955, A. T. Hunziker 11229,

Plantago tomentosa L.

Cérdoba. Dpto. Punilla: Cerro Pan de Azicar, 7-X-
1993, Filippa 13. Dpto. San Alberto: Nifia Paula, 18-
X11-1994, Filippa 14. Pampa de Achala, El Céndor, 8-
XII-1995, Filippa 21.

Se trabajé con material de herbario, fresco o
fijado en FAA. El material de herbario fue hidra-
tado con detergente diluido al 50% y sometido, en
algunos casos, a un ligero hervor.

La epidermis se desprendi6 por estiramiento del
material vivo, mientras que el material de herbario
fue diafanizado con hipoclorito de sodio al 30%,
durante ca. 12 horas.

Se efectuaron pruebas histoquimicas con dife-
rentes ensayos de tincién: rojo neutro, azul de algo-
dén, safranina y Sudédn III (Johansen, 1940), en
preparaciones temporarias montadas en glicerina
acuosa al 50%. También se hicieron preparados
permanentes siguiendo las técnicas cldsicas de des-
hidratacién, inclusién en parafina, cortes mi-
crotémicos de 10 pm y triple coloracién (Conn et
al., 1960).

Las ilustraciones se efectuaron con la ayuda de
un tubo de dibujo.

OBSERVACIONES

LExomorfologia

En general, las hojas son simples y de forma
variada (aovadas, elipticas o lineares), de consis-
tencia papiricea, glabrescentes a tomentosas, con
borde entero o, a veces, ligeramente crenado,
brevimucronadas, curvinervias, con 3-6(-10) ner-
vios principales; peciolo de desarrollo variable,
adn dentro de una misma especie.

Las hojas presentan gran variabilidad intraes-
pecifica segiin el habitat. Asi, en P. mgjor y P.
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australis es muy notable la variacién observada en
la forma y e! tamafio de las hojas, mientras que en
P. myosuros, P. tomentosa y P. lanceolata varia,
sobre todo, la densidad del indumento.

Caracteres epidérmicos

Cuticula. Lisa o ligeramente estriada en P.
major, P. australis, P. lanceolata, P. myosuros
(Fig. 1 A) vy P. tomentosa; con estrias bien evi-
dentes y convergentes en los estomas v la base de
los tricomas, con granulos muy pequefios sélo en P.
argentina (Fig. 1 Q); con estrias mis o menos
paralelas en toda su extension en P. patagonica
(Fig. 1 D) y, finalmente, estriado-granulosa en P.
densa, P. brasiliensis (Fig. 1 I, N, O) v P.
heterophylla. En general, el grosor de la cuticula es
mayor cuando presenta granulos y estrias muy no-
tables.

Células epidérmicas propiamente dichas. En
vista superficial, la forma de las células puede ser
semejante o disimil en ambas caras foliares. En el
primer caso, las células son casi isodiamétricas y
con paredes anticlinales apenas onduladas como en
P. lanceolata (Fig. 1 B) o con paredes anticlinales
rectas o convexas como en P. australis, P. argenti-
na (Fig. 1 Q), P. densa, P. myosuros (Fig. 1 A) y P.
brasiliensis (Fig. 1 O); en P. heterophylia, las célu-
las son alargadas y con paredes anticlinales rectas.
En el segundo caso, las células son mis o menos
isodiamétricas en P. major (Fig. 1, K), P.
tomentosa y en la zona central de la lamina de P.
patagonica, pero en todos los casos, con paredes
anticlinales rectas o convexas en el epifilo y ondu-
ladas en el hipofilo. En los bordes de la lamina de
P. patagonica, P. densa y P. brasiliensis las células
son, en su mayoria, alargadas (Fig. 1 D).

Estomas. Todas las especies estudiadas presen-
tan estomas anomociticos (Fig. 1 A, B, D, XK, 0,Q)
y diaciticos (Fig. 1 B, D, O); en el primer caso, el
namero de células epidérmicas subsidiarias es va-
riable (3-4, raro 5). En transeccidn, los estomas se
encuentran al mismo nivel que el resto de la epider-
mis.

Indumento. Muy variable. Las hojas pueden ser
glabrescentes (P. major, P. australis, P. argentina
y P. lanceolata), lanuginosas en el hipofilo y poco
pubescentes en el epifilo (P. myosuros y P. tomen-
tosa), estrigosas (P. patagonica, P. brasiliensis y
P. densa) o escabrosas (P. heterophylla).

Todas las especies presentan tricomas glandula-
res y eglandulares.

Los tricomas glandulares son antrorsos y, a ve-
ces, adpresos. El pie tiene, por lo general, células
con paredes gruesas que se tifien intensamente con
Sudén III y safranina; la célula basal es muy pe-
quefia. Se distinguen los siguientes tipos:

Tipo I: pie 2-celular, cabezuela obclavada o
subcilindrica, de 7-12 células isodiaméiricas, salvo
las apicales que son alargadas, dispuestas en dife-
rentes planos. Son exclusivos de P. lanceolata
(Fig. 2K, L)

Tipo 2: pie 2-4 celular, cabezuela subesférica
clavada, obclavada o elipsoide, de 2-4 células alar-
gadas, dispuestas anticlinalmente. Se destacan 4-5
células anexas dispuestas en forma radial.

Subtipo 2a: pie bicelular (raro con 3-4 células);
cabezuela bicelular, subesférica (Fig. 1 Q) o
elipsoide en P. major (Fig. 2 A), P. australis (Fig. 2
C) vy P. tormentosa; obclavada, con el dpice muy
agudo y, estriado por sucesivos depodsitos
cuticulares, en P. myosuros (Fig. 1 A, 2 N) y P.
heterophylla y, por iltimo claviforme en las restan-
tes (Fig. 2 B, D), salvo en P. lanceolata donde
estdn ausentes.

Subtipo 2b: pie siempre bicelular; cabezuela con
3-4 células. Son tipicos, aungque escasos, de P.
brasiliensis, P. patagonica, P. argentina y P. den-
sa (Fig. 2 E, F, H).

Tipo 3: pie 2-celular, cabezuela subcilindrica
unicelular o cuando poseen 2-3 células, éstas son
mas o menos isodiamétricas, dispuestas pericli-
nalmente. Son caracteristicos, si bien poco fre-
cuentes, de P. brasiliensis (Fig. 2 1, I), P.
patagonica, P. densa y P. argentina.

Los tricomas eglandulares son simples y varfan
en longitud, ndmero de células, modo de conexién
celular, grosor de las paredes y tamafio del lumen.
Pueden o no presentar epitricopodio 4, las células
del epitricopodio son mas o menos isodiamétricas,

4 Denominamos en este trabajo con el término epitricapodio a
ia porcién proximal del tricoma, por encima del tricopodio (Font
Quer, 1979), diferenciada del resto del cuerpo por el tamaiio de las
células o por el grosor y composicién de las paredes celulares o por
la distribucién de las células (series y estratos).
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Fig. 1.- Epidermis y tricomas de Plantago. A, M: P. myosuros (Ariza Espinar 592). B, L: P. lanceolata (F ilippa 24).
C, K: P. major (Filippa 12). D, F-I: P. patagonica (A.T. Hunziker 11180). E, P: P. heterophylla (A. T. Hunziker 7757).
epidermis abaxial. E, P: tricomas tipo 5, verrucesos. F, G, H, I: tricoma tipo 4 b en F, G, I se ilustran los extremos
irregularmente dentados de las células tricomdticas, en H, la zona proximal del tricoma. J, N: Tricoma tipo 4a (J:
tricoma completo, N: detalle del epitricopodio). L: tricoma tipo 4 ¢. M: tricoma tipo 5, con paredes lisas. Abreviatu-
ras: a, anomocitico; d, diacitico.
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con paredes gruesas que se tifien intensamente con
Sudan II1 y safranina. Se reconocen los siguientes
tipos de tricomas eglandulares ubicados sobre la
superficie foliar, con 2-14 células:

Tipo 4: con cuticula lisa y epitricopoedio uni-
bicelular. Segin las caracteristicas del epitrico-
podio y las restantes células, se diferencian las
siguientes variantes:

Subtipo 4a: con epitricopodio bicelular; su célu-
la proximal, provista de una gruesa pared secunda-
ria, a veces con puntuaciones, se une a la basal por
una de sus paredes radiales (Fig. 1 N) o, por la
tangencial interna (Fig. 1 J); asi, el tricoma se dis-
pone paralelo a la superficie foliar. Las células
distales son de paredes gruesas y lumen obliterado,
con uniones celulares rectas. Los tricomas son
antrorsos y adpresos y se hallan en P. densa y P.
brasiliensis.

Subtipo 4b: el epitricopodio bicelular se asienta
sobre una gran cé€lula basal globosa y sostiene 1-3
células distales con paredes gruesas, lumen casi
obliterado y uniones irregularmente dentadas (Fig.
1 ¥, G, I). Son tricomas antrorsos, exclusivos de P.
patagonica (Fig. 1 H).

Subtipo 4c: con epitricopodio unicelular. La cé-
lula del epitricopodio es notablemente mads corta
que las 2-4 células restantes y asienta sobre una
célula basal globosa que scbresale del nivel epidér-
mico. Las uniones celulares son "horqguilladas” (el
extremo agudo de una célula se inserta en dos
rebordes alargados de la célula consecutiva). Los
tricomas son rigidos o, a veces también, flexuosos;
es el caso de P. lanceolata (Fig. 1 L).

Tipo 5: con cuticula lisa (P. myosuros, P.
tomentosa, P. australis y P. argentina), levemente
verrucosa (P. major) o verrucosa (P. heterophylla)
v sin epitricopodio. Constan de (2-) 4-7(-14) célu-
las; la basal es globosa, rodeada por 5-12 células
anexas (Fig. 1 C), excepto en P. heterophylia; las
uniones celulares son rectas o con dos pequeiios
rebordes. Los tricomas pueden ser rigidos o fle-
xuosos, perpendiculares (Fig. 1 C, M) u oblicuos
(Fig. 1 E, P) a la superficie foliar.

Se reconocen los siguientes tipos de tricomas
eglandulares ubicados en la base foliar, con 10-45
células:

Tipo 6: con cuticula siempre lisa, pueden o no
presentar epitricopodio. Son tricomas filiformes,
muy largos, (10-25 mm), reunidos en grupos com-
pactos, que forman mechones blanquecinos o par-
duscos. La célula apical es aguda, recta o ligera-
mente curvada; las paredes varian en grosor 'y el
lumen puede estar reducido o no.

Subtipo 6Ga: sin epitricopodio. Las células
proximales son mas cortas que las restantes.

Subtipo 6b: con epitricopodio uniseriado, de 2-3
células cortas, intensamente coloreadas con safra-
nina y Sudan II1. Las restantes células tricomadticas
tienen las paredes gruesas y el lumen casi obli-
terado. Se observan en P. brasiliensis (Fig. 2 G).

Plantago lanceolata presenta en forma simulta-
nea, los subtipos 6a y 6b.

Subtipo 6¢: con epitricopodio bi-o triseriado v
uni- (Fig. 2 O), bi- (Fig. 2 P) o triestratificado (Fig.
2 M); aqui, las células tricomdticas no se tifien
preferencialmente. Es caracteristico de P. mgjor,
P. tomentosa, P. myosuros, P. australis y P. argen-
tina. En esta Gltima especie, las restantes células
tricométicas tienen paredes y uniones celulares,
comparativamente mas gruesas y lumen reducido.

Este tipo de tricoma también est4 presente en P.
patagonica, P. densa y P. heterophylla; no obstan-
te, no se incluye en la clave pues las bases
tricomaticas se destruyen con facilidad (en el mate-
rial herborizado) al desprender la hoja del tallo.

Hoja en corte transversal

Peciolo. De seccidon semilunar o semicircular,
convexo en la cara abaxial y, en algunas especies,
con numerosas dreas de resalto que corresponden
sobre todo, a los nervios principales. En los bordes
v en la zona del nervio central, se desarrollan 1 6 2
capas subepidérmicas de colénquima; el resto, estd
ocupado por parénquima no clorofilico (Fig. 3 B).
En P. major (Fig. 3 A) y P. lanceolata, las células
parenquimaiticas rodean grandes espacios interce-
lulares de forma poligonal.

Los hacecillos mayores son bicolaterales; en el
haz central, el floema es escaso y discontinuo hacia
la superfice adaxial mientras que el de la cara
abaxial es mé4s abundante, continuo y algo festo-
neado; por fuera, se destacan varios estratos de
fibras (celulésicas en hojas jévenes) dispuestos a
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Fig. 2.- Tricomas glandulares y eglandulares de Plantago. A: P. major (Filippa 12). B: P. argentina (A. T. Hunziker
12924). C: P. australis (Filippa 18). D-F, H: P. densa (Hieronymus 603). G, 1, I: P. brasiliensis (A. T. Hunziker
11794). K, L: P. lanceolata (Ariza Espinar 3115). M-P: P. myosures (Filippa 26). A-D, N: tricomas subtipo 2a. E, F,
H: tricomas subtipo 2b. G: tricoma tipo 6 b, con epitricopodio uniseriado (a la derecha, el 4pice del tricoma). I, J:
tricomas glandulares no capitados de tipo 3. K, L: tricomas tipo 1. M, O, P: tricomas subtipo 6c (M con epitricopodio
biseriado triestratificado, O con epitricopedio triseriado unistrato, P con epitricopodio biseriado biestratificado).
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modo de casquetes; el casquete inferior es de ma-
yor tamafio y por excepcion, se une con el superior
rodeando por completo al tejido vascular. Los
hacecillos principales poseen una conspicua vaina,
con escasos granos de almidén, de origen endo-
dérmico pues se pudo verificar que las paredes
radiales y transversales de sus células estin
suberificadas en mayor o menor grado.

Lamina. Anfistomatica; ambas epidermis son
unistratas. El mesofilo estd constituido por 6-10
capas de clorénquima que responden a 3 tipos
disimiles de estructura:

Estructura isolateral (Fig. 3 C, E): caracteristica
de P. lanceolarta, P. brasiliensis, P. patagonica y
P. densa. En ambas caras, el parénquima en
empalizada tiene 1 6 2 estratos (hasta 3 en P. brasi-
liensis) y es discontinuo en P. lanceolata; el parén-
quima esponjoso es escaso, excepto en P. brasi-
liensis (con 4-5 capas densas). En los bordes de la
ldmina, el parénquima en empalizada se dispone
orientado radialmente hacia la vaina del hacecillo
lateral.

Estructura dorsiventral (Fig. 3 F, G): el parén-
quima en empalizada se desarrolla hacia el epifilo y
el esponjoso hacia el hipofilo, ambos con orga-
nizacién variable segin las especies. Asi, en P.
argentina el parénquima en empalizada es conti-
nuo, con 2-3 capas, en tanto que el esponjoso es
denso, con 5-7 estratos celulares. En P. major, P.
australis, P. tomentosa 'y P. myosuros el parénqui-
ma en empalizada es discontinuo (por la presencia
de espacios intercelulares o por proyecciones del
parénquima esponjoso) y consta de 3-4 capas en P.
australis y 1-3 en las otras 3 especies; todas poseen
parénquima esponjoso abundante pero es laxo en
P. australis y denso en P. romentosa y P.
HIYOSUFOS.

Estructura homogénea (Fig 3 D, H): observada
sélo en P. heterophylla. En transeccidn, el area de
la lamina es muy pequefia y subtriangular. El
clorénquima consta de 5-8 capas de células més o
menos redondeadas con escasos espacios interce-
lulares; en los bordes hay mayor desarrollo del
colénquima (3 capas), observandose en el nervio
medio una sola capa subepidérmica.

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Cuticula

Las variaciones en la ornamentacién de la cuti-
cula en las Plantaginaceae fueron consideradas,
aunque en forma superficial, por Pilger (1898). En
Plantago, Andrzejewska-Golec & Swietoslawski
(1988; 1989 c; 1996) incluyeron, en la mayoria de
sus trabajos, fotomicrografias de la superficie foliar
tomadas con microscopio electrénico de barrido;
no obstante, solo hicieron referencia a las estrias
cuticulares cuando dicen "epidermis surface
longitudinally corrugate” para P. major y especies
de las secciones Leucopsyllium Decne.,
Hymenopsyllium Pilger y Oreades Decne. Al pare-
cer, las variaciones en la ornamentacién de la cuti-
cula no son de relevancia taxondémica a nivel de
seccidn siguiendo a los autores citados. En cambio,
nosotros consideramos que las estrias y los granu-
los cuticulares tienen valor taxonémico para la de-
limitacién de las especies (véase la clave).

Estomas

Estomas anomociticos se consignan para P.
major y P. lanceolata (Metcalfe & Chalk, 1950,
Rahn, 1992). Nuestros estudios corroboran la pre-
sencia simultanea de estomas anomociticos y dia-
citicos para las especies de Plantago (Rahn, 1992).
Si bien para Rahn (1992) los estomas diaciticos se
encuentran con mayor frecuencia, hemos observa-
do esta misma distribucion sélo en las especies con
hojas lineares (P. patagonica, P. brasiliensis, P.
densa y P. heterophylla);, en cambio, en las espe-
cies con hojas elipticas, ccurre lo inverso, es decir
los estomas anomociticos son mas abundantes. El
tipo y frecuencia de estomas resultaron insignifi-
cantes para la diferenciacidn de las secciones y las
especies.

Tricomas

En las Plantaginaceae, numerosos autores
(Harms & Reiche, 1897; Pilger, 1898; Unger,
1926; Fuchs, 1932; Fischer, 1937) han advertido
sobre el valor taxondmico de los tricomas dada la
gran diversidad de tipos presentes en la familia. En
un trabajo reciente, Rahn (1992) reconocié 14 ti-
pos tricomdticos, informacién que empled poste-
riormente en sus estudios filogenéticos (Rahn,
1996). Los tricomas glandulares subtipo 2a, con
pie bicelular y cabezuela con dos células (= tipo A
segfin Rahn, 1992), son tipicos de las

7
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Fig. 3.- Anatomia foliar de Plantago. A, B, F
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Plantaginaceae y, los méis comunes en Plantago;
en efecto, estdn presentes en casi todas las especies
de este género aqui estudiadas, excepto en P. lan-
ceolata. Aunque otros autores no lo han considera-
do, hemos advertido que la forma de la cabezuela
de estos tricomas varfa segiin las especies; por
ejemplo, en P. myosuros y P. heterophylla, el dpice
es agudo con estrias cuticulares. En este sentido,
coincidimos con Andrzejewska-Golec (1991a)
quien los designd "flame-shaped” en P. myosuros,
por la particular forma del depdsito cuticular. En el
caso de P. heterophylla, nuestros registros son
novedosos. Estudios posteriores, mas profundos
sobre la morfologia y naturaleza de los estratos
cuticulares, probablemente aporten datos sobre su
verdadero rol en la sisteméatica de las Plantagina-
ceae, como ya fuera comprobado en otros taxones
(Cutler, 1982). Cabe sefialar que Rahn (1996), en
su propuesta sobre la filogenia de la familia, consi-
dera que estos tricomas podrian representar un ca-
racter plesiomorfico en las Plantaginaceae.

Los tricomas glandulares del subtipo 2a, con
pie 3-celular, son mds bien raros en el género;
aparecen con escasa frecuencia en P. argentina, P.
densa, P. patagonica y P. heterophylla. Esta situa-
ci6én también fue observada por Andrzejewska-
Golec (1992 b) y colaboradores (1988 ; 1989 a, c;
1991) para otras especies de las secciones Albicans
Barn., Hymenopsyllium Pilger y Bauphula Decne.

Asimismo, los tricomas llamados "fan-shaped
hairs" por Andrzejewska-Golec & Swiatek (1993)
(tipo 2, subtipo 2b de este trabajo), tampoco son
comunes en Plantago; son tipicos de P. masonae
Cheeseman (secc. Microcalyx Pilger) v de escasa
frecuencia en P. amplexicanlis Cav. (secc.
Bauphula) v en P. arrata Hoppe (secc. Oreades
Decne.), segin Andrzejewska-Golec & Swiatek
(1993) y Andrzejewska-Golec & Swietoslawski
(1989 a, c), respectivamente. Ahora, se afiaden 3
especies sudamericanas (P. patagonica, P.
brasiliensis y P. argentina);, en todos los casos,
aparecen en cantidad reducida y asociados a los del
subtipo 2a.

Acorde con la propuesta infragenérica de Rahn
(1996), los tricomas glandulares del tipo 2 estin
presentes en las especies de los subgéneros
Albicans Rahn, Littorella (P. J. Bergius) Rahn,
Bougueria {Decne.) Rahn y Plantago.

Los tricomas glandulares tipo 3 (= tipo "E" se-
gin Rahn, 1992) se citan por primera vez para P.

patagonica, P. brasiliensis y P. argentina y serian
similares a los descriptos por Andrzejewska-Golec
& Swietoslawski (1993) como "clavate (club-
shaped, club-like) hairs" para 4 especies del subg.
Psyllium (Juss.) Harms & Reiche (P. squarrosa
Murr., P. arenaria Waldst. & Kit., P. afra L. y P.
sempervirens Crantz). Coincidimos con Rahn
(1996) acerca de que este tipo tricomatico, con mas
de una célula secretora es raro en las Plantagina-
ceae; ademds, pudimos confirmar su presencia en
otras familias distintas a las mencionadas por este
autor, tales como las Amaranthaceae (Filippa &
Ariza Espinar, 1993), Chenopodiaceae (Bonzani et
al., inédito) y especies aisladas de Ambrosia L.
(Asteraceae, Lujdn, com. pers.) y Geranium L.
(Pedro et al., 1990).

Respecto a los tricomas eglandulares, los tipicos
de la familia parecen ser los ubicados en la base de
lIa hoja (Pilger, 1898) y designados aqui tipo 6 [=
"multicellular web-like, arachnoid hairs", segin
Andrzejewska-Golec (1991a, 1992a,b),
Andrzejewska-Golec & Swietoslawski (1987;
1988; 1989a,b; 1991) y Andrzejewska-Golec &
Swiatek (1993)]. Nuestras observaciones para P.
lanceolata, P. major, P. australis y P. myosuros
corroboran las realizadas por Andrzejewska-Golec
& Swietoslawski (1989a) y Andrzejewska-Golec
(1991a); en cambio son novedosas para P. brasi-
liensis, P. tomentosa y P. argentina. Llama la aten-
cién que Rahn (1992), al describir los tricomas
ubicados en la axila foliar (tipo 6), no hiciera refe-
rencia a las variaciones de su zona proximal, donde
puede o no haber un epitricopodio y sélo los men-
cione como "narrow hairs of type G".

Los tricomas eglandulares subtipos 4 a (P.
brasiliensis y P. densa) vy 4 b (P. patagonica) son
semejantes a los descriptos por Rahn (1992) como
tipos J y L respectivamente, para otras especies. A
su vez, Andrzejewska-Golec & Swietoslawski
(1988: Fig. 4 I; 5 G-K; 7 E-F; 8§ B, G-H; 17)
esquematizaron iricomas con uniones celulares
irregularmente dentadas (= subtipo 4b) para P.
ovata Forsk.,, P. hookeriana Fisch. (secc.
Leucopsyllium Decne.) y P. bellardii All. (secc.
Hymenopsyllium Pilger).

En cuanto a los tricomas eglandulares tipo 5, sin
epitricopodio, son similares a los que Rahn (1992)
describié como tipo "G" para las mismas especies,
aunque, seglin nuestras observaciones, las células
tricomaticas pueden o no presentar citoplasma.
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Ademds, en el caso de P. tomentosa y P. myosuros
estos tricomas coincidirfan con los "many-cellular
hairs" de 14-15 células y cuticula lisa del subg.
Psyllium (Andrzejewska-Golec & Swietoslawski,
1993, Fig. 2 h-1); los de P. major y P. australis
serian andlogos a los "headless consisting of
several cells”, de las secciones Coronopus DC.
(Andrzejewska-Golec & Swietoslawski, 1987),
Polyneuron Decne. y Lamprosantha Decne.
(Andrzejewska-Golec & Swietoslawski, 1991).
Asimismo, confirmamos el registro de Andrze-
jewska-Golec (1991a) de tricomas cdnicos y rigi-
dos, 1-3 celular (= "cone-shaped" o "bristle-like"
hairs) para P. australis y P. myosuros.

Los tricomas verrucosos son cOmunes en
Plantago; Rahn (1992) observd que los tricomas
eglandulares con uniones rectas (tipo G) pueden
tener papilas cuando las paredes son gruesas, pero
no hizo referencia, en particular, a ninguna espe-
cie. Acordamos con Fuchs (1932) vy
Andrzejewska-Golec & Swietoslawski (1991) en
que los tricomas eglandulares de P. major son lige-
ramente verrucosos, pero no pudimos comprobar,
con microscopio Optico la cuticula plegada
("plicate”) en los tricomas de P. myosuros
(Andrzejewska-Golec, 1991a). Se citan por prime-
ra vez tricomas verrucosos en P. heterophylla.

Plantago lanceolata es muy particular, no sélo
por sus tricomas glandulares sino también por los
eglandulares. Asi, es exclusiva entre las especies
centro-argentinas por la presencia de tricomas
"glandulares, tipo 1". Al respecto, la denominacién
empleada por distintos autores, para este tipo, es
muy variada: Unger (1926) los liamé
"multicellular conical hairs", Fischer (1937) los
designé como "headed morel-like hairs" y Rahn
(1992; 1996) "head acute, cone shaped". Por su
parte, Andrzejewska-Golec & Swietoslawski
(1989a) describieron los tricomas glandulares de
P. lanceolara como "morel-like hairs" cuya morfo-
logia responde a lo que dos afios antes ambos de-
signaran, con mds precision, "bottle-like hairs™ en
varias especies de la secc. Coronopus DC. Para
sintetizar, P. lanceolata posee tricomas "bottle-like
hairs™ sensu Andrzejewska-Golec &
Swietoslawski (1987), idénticos a los de otras es-
pecies de las secciones Arnoglossum Decne. y
Coronopus.

Los tricomas eglandulares subtipo 4 b (= tipo
M, segin Rahn), también propios de P. lanceolata,

fueron parcialmente descriptos por Pilger (1898),
Fischer (1937), Andrzejewska-Golec (1992Db),
Andrzejewska-Golec & Swietoslawski (1989a),
haciendo especial referencia a la base del tricoma;
en cambio, Unger (1926) y Rahn (1992; 1996)
realizaron una descripcién mds completa inclu-
yendo las particularidades de las uniones que
corroboramos y denominamos «horquilladas». Por
otra parte, Andrzejewska-Golec & Swietoslawski
(1989b) describieron este tipo de unidén para
tricomas encontrados tanto sobre la ldmina como
en la axila de la hoja, en representantes de la secc.
Oreades Decne.

Por altimo, confirmamos los registros de
Andrzejewska-Golec (1991a) y Andrzejewska-
Golec & Swietoslawski (1988, 1989a,c, 1991,
1993, 1996) en cuanto a la presencia de vestigios
crateriformes (sobre la lamina y en la axila foliar),
producidos por el desprendimiento de las células
tricomadticas, tanto a nivel de la célula basal como
de la célula distal del epitricopodio.

Estructura del mesofilo

Debido a la alta plasticidad de este género,
Metcalfe & Chalk (1950) han sefialado una gran
variabilidad intraespecifica, tanto en la exomor-
fologia de las hojas como en la estructura de su
mesofilo, en relacién al medio. No obstante, se han
descripto distintos tipos estructurales, los que va-
rfan segin las secciones (Pilger, 1898). Nuestras
observaciones son coincidentes con los registros
realizados para P. lanceolata, con estructura
isolateral, y para P. major, con estructura dorsiven-
tral (Metcalfe & Chalk, 1950). En cambio, nada se
sabia de la estructura de las otras 8 especies. He-
mos observado que la estructura del mesofilo es
dorsiventral cuando la l1dmina es ancha e isolateral
cuando es angosta (eliptica o linear). Plantago
heterophylla es muy llamativa ya que posee hojas
rigidas, bastante reducidas en sus didmetros y con
estructura homogénea; esta Ultima caracteristica
fue descripta por Pilger (1898) para matas
subalpinas, lo que coincidiria con el hébitat de
altura de esta especie en Argentina (crece hasta ca.
2000 m s.m.).

Implicancias taxondmicas

Sobre la clasificacién infragenérica de Plantago
existen dos posturas modernas: la mds reciente
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corresponde a la propuesta filogenética de Rahn
(1996); la segunda es la de Andrzejewska-Golec
quien, sin haber presentado un sistema general, se

ha manifestado en forma parcial sobre su posicion
respecto a los distintos taxones infragenéricos, ba-
sandose principalmente en caracteres tricomaticos
y fitoquimicos (Andrzejewska-Golec, 1992c,
Andrzejewska-Golec & Swietoslavski 19981,
1989a, b, c). Con respecto a las especies que habi-
tan en Argentina, esta tltima autora s6lo ha tenido
en cuenta cuatro de ellas; por su parte, Rahn (1995)
ha incluido la totalidad de las especies en 9 sec-
ciones. Por este motivo, los resultados obtenidos
del anilisis morfo-histolégico foliar se evaldan
atendiendo al sistema de este tltimo.

En el subg. Albicans, las especies de la secc.
Gnaphaloides estudiadas (P. patagonica, P.
brasiliensis y P. densa) y P. lanceolata (secc.
Lanceifolia) conforman un grupo homogéneo en
cuanto a la estructura del mesofilo; las 3 primeras
especies comparten, ademas el mismo tipo de indu-
mento y de tricomas glandulares (tipo 2 y 3). Por su
parte, entre las 10 especies centro-argentinas, P.
lanceolata es exclusivo en sus caracteres
tricomaticos.

En el subg. Plantago, de ias 4 especies analiza-

das de la secc. Virginica, 3 de ellas (P. myosuros,
P. tomentosa 'y P. australis) son semejantes en la
ornamentacion de la cuticula, la forma de las célu-
las, los tricomas eglandulares (tipo 5) y la anato-
mia foliar. En cambio, P. argentina difiere consi-
derablemente; esta iiltima especie es mas parecida
a P. major (secc. Plantago) por poseer ambas
mesofilo dorsiventral (con parénquima en empali-
zada continuo) y, a las especies de [a secc.
Gnaphaloides por los tricomas glandulares (tipos 2
y 3) y su cuticula.

Planrago heterophylla (secc. Micropsyllium) es
tinico por su mesofilo homogéneo, su indumento
escabroso y sus tricomas eglandulares tipo 5 muy
verrucosos; comparte con P. myosuros la particular
disposicion de las estrias cuticulares de la cabezue-
la en los tricomas subtipo 2 a. Ademds, se asemeja
a las especies de la secc. Gnaphaloides por la for-
ma linear de la hoja y por la estriacidn cuticular
muy acentuada en la epidermis.

Los caracteres epidérmicos (cuticula, tricomas
de la superficie foliar, forma de las células epidér-
micas e indumento) y la estructura del mesofilo
resultaron de valor para la delimitacidn de las espe-
cies y permitieron la confeccién de la siguiente
clave:

1. Léaminas glabrescentes o muy pubescentes en ambas epidermis, nunca lanuginosas en el hipofilo ................... 2

1. Laminas lanuginosas en €l hipofilo y poco pubescentes en el epifilo. Tricomas eglandulares 2-14
celulares, rigidos o flexuosos (tipo 5). Cuticula levemente estriada o lisa. Mesofilo dorsiventral con pa-

rénquima en empalizada diSCOMUITIO .........oiiiiiiiii i e e ee e e e s e s et re e e e e 8
2(1). Epidermis con cuticula lisa o levemente estriada, glabresScente .....ocoveviiveeiiiiiecencirceee et e 3
2. Epidermis con cuticula netamente estriada .........ccoviiiiiii s 5
3(2). Hojas eliptico-ovadas. Mesofilo dorsiventral. Tricomas glandulares con cabezuela bicelular,

subesférica o elipsoide. Tricomas eglandulares sin epitricopodio (P 5) .., 4
3. Hojas angostamente elipticas. Mesofilo isolateral, con parénquima en empalizada discontinuo. Tri-

comas glandulares con cabezuela 7-12 celular, obclavada o subcilindrica. Tricomas eglandulares con

epitricopodio unicelular y uniones "horquilladas" (tipo 4, subtipo 4c). Epidermis con paredes ondula-

(S €11 AIMIDAS CATAS «ieieeeeriiiiietaitreierreee e rert ot emeee st nrtesreera sttt areaessessrsarnatessaair s eas s e ntesesess s bsenenenssrsrnaren P. lanceolata
4(3). Base de la 1dmina truncada. Células epidérmicas con paredes anticlinales rectas o convexas en el epifilo

y onduladas en el hipofilo. Tricomas eglandulares con cuticula levemente verricosa .........cceeeeeieneeens P. major
4. Base de la Idmina atenuada. Células epidérmicas con paredes anticlinales rectas o convexas en ambas

epidermis. Tricomas eglandulares con cuticula [iSa ....ccccvvvviiiiiiiiiiin st e P. australis

11



Darwiniana 37(1-2). 1999

5(2).

6(5).

7(6).

8(1).

Cuticula estriada, nunca granulosa. Células epidérmicas alargadas, con paredes curvas en el epifilo y
onduladas en el hipofilo. Tricomas eglandulares con uniones celulares dentadas (tipo 4, subtipo 4b).
Indumenio estrigoso. Hojas HNEAreS ......occoooiiiiiiiiiee e et P. patagonica
Cuticula estriado-granulosa. Células epidérmicas semejantes en ambas epidermis. Tricomas
eglandulares con uniones celulares rectas

Cuticula con granulos escasos y pequefios, con estrias que convergen radialmente en la base de los
estomas y tricomas. Hojas anchamente elipticas, glabrescentes. Mesofilo dorsiventral. Células epider-

micas isodiamétricas, con paredes TECTAS O CUIVAS ...ooccoviiieeeieee e eeeiits e s st e seeaeee e rereeeeeesamaseessssens P. argentina
Cuticula con granulos abundantes y comparativamente grandes, con estrias paralelas. Hojas lineares,
IIUY PUDESCETILES ueieiiiiiiiieieiir ittt e e et e e et e e e e e s sae st e st st e ne et seeen eae ses e emtesemeemae e meseeaeeesssannesensenes
Mesefilo isolateral. Indumento estrigoso. Células epidérmicas con paredes rectas o curvas. Tricomas
eglandulares lisos, con epitricopodio 2-celular (tipo 4, subtipo 4a). Tricomas glandulares tipo 2a con
cabezuela claviforme. Escasos tricomas glandulares tipo 2b (con cabezuela 3-4 celular) y tipo 3

P. brasiliensis
P. densa

Mesofilo homogéneo. Indumento escabroso. Células epidérmicas con paredes rectas. Tricomas
eglandulares verrucosos, sin epitricopodio (tipo 5). Tricomas glandulares tipo 2a con cabezuela obcla-

vada. Tricomas tipo 2b ¥ 3 QUSENEES .....eorieeioieeecei ittt e e P. heterophylla
Células epidérmicas con paredes curvas en ambas epidermis. Tricomas glandulares con cabezuela
bicelular, obclavada con dpice muy agudo. Tricomas eglandulares cortos y rigidos en el borde de 1a
LAITIINA ©oviiiicis sttt ettt et e e s s s e s e be e b e tE e hseemmn et e e e saneeeresene et e et e seeneeeeee P. myosuros
Células epidérmicas con paredes rectas o curvas en el epifilo y onduladas en el hipofilo. Tricomas
glandulares con cabezuela bicelular, subesférica o elipsoide. Tricomas eglandulares cortos y rigidos au-

sentes
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