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Anatomia foliar en plantas de saladares mediterrâneos costeros.

Dicotiledöneas.

ISABEL MATEU ANDRES

RESUMEN

MATEU ANDRÉS, I. (1989). Anatomia foliar en plantas de saladares mediterrâneos costeros.
Dicotiledöneas. Candollea 44: 435-452. En espanol, resùmenes en espanol e inglés.

Se estudia la estructura anatömica de las hojas de 18 tâxones de Dicotiledöneas de saladares mediterrâneos

costeros, de las que once se describen por primera vez. Se analizan los diferentes mecanismos
de adaptaciön al medio, resultando que estas plantas se caracterizan por poseer un numéro de estomas
muy bajo, que ademâs carecen de estructuras protectoras, elevado nümero de capas de células de

clorénquima, escasez de tejidos mecânicos y tricomas. Otras adaptaciones se combinan de distintas
formas. Segun esto, se pueden distinguir dos grupos principales de plantas, uno de hojas crasas, con
P.A. asociado a clorénquimas indiferenciados y células epidérmicas grandes de cuticula gruesa, mien-
tras el segundo présenta glândulas excretoras de sal y epidermis con pared celular externa gruesa y
cuticula delgada. Otras adaptaciones como la disposition equifacial del P.E. o la estructura Kranz,
son poco frecuentes, y se combinan de diversas formas.

ABSTRACT

MATEU ANDRÉS, I. (1989). Leaf anatomy of plants from costal mediterranean salt-marshes.
Dicotyledons. Candollea 44: 435-452. In Spanish, Spanish and English abstracts.

Different anatomical aspects are studied on 18 taxa from mediterranean salt marshes. Eleven of them
are studied for the first time. Distinct adaptative mechanisms to environment are analyzed, and as
a result, the reduced stomatal number without protective structures, and chlorenchymas with two
or more cell layers, are constant; trichoms and mechanical tissues are also very scarce. Adaptations
forming two different groups are presented: the first one characterized by succulence, with indifferen-
tiated chlorenchymas and enlarged epidermal cells with gross cuticles; the second one with salt secretion

glands, epidermal cells with gross external walls and thin cuticle. There are occasionally foliar
structures or different combinations as adaptations.

Introduction

Las condiciones ecolögicas tan particularmente duras en que viven las plantas de saladares,
debido al fuerte déficit hidrico producido por las elevadas concentraciones de sales en el suelo, a
la sequedad atmosférica y la gran irradiation solar directa, unido a la enorme capacidad de reflexion
de estos suelos y la deficiencia de nitrögeno, hace que estas plantas hayan de proveerse de mecanismos

fisiolögicos y anatömicos que les permitan vivir en estos medios. Dichos mecanismos fueron
explicados por SCHIMPER (1898) en su teoria de la "sequedad fisiolôgica", que mâs recientemente
ha modificado VIEIRA DA SILVA (1977) en su teoria de la "salinidad fisiolôgica". El resultado
es un xerofitismo similar, tanto anatömica como fisiolôgicamente, al de las plantas sometidas a
los efectos de la sequedad o el hielo (HAMZA, 1980), si bien mâs acentuado en las plantas de saladares.

Los mecanismos fisiolögicos de las plantas halöfitas, han sido descritos con detalle por autores
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como HAMZA (1980) y FLOWERS & al. (1977). En los Ultimos anos se han descubierto aspectos
bioquimicos de plantas halöfitas asociados con su resistencia a la elevada concentraciön de sales

del medio (HARBORNE, 1982).
Aunque es bien sabido que las plantas halöfitas, al igual que muchas xeröfitas, presentan

parénquimas reservantes de agua y glândulas excretoras de sal (FAHN, 1978; POLYAKOFF-
MAYBER & GALE, 1975; SHIELDS, 1951; WAISEL, 1972) no existen trabajos en los que se com-
paren las adaptaciones anatömicas de plantas halöfitas, similares a los que se han realizado sobre
plantas que viven en otros medios (KUMMEROW, 1973; PYYKÖ, 1979; SHIELDS, 1951), excep-
tuando trabajos que tratan de establecer la relaciön que existe entre la anatomia de una planta y
el contenido en sales del suelo, pero aün en éste aspecto los resultados son fragmentarios dada la
multiplicidad de respuestas que pueden dar las plantas (POLYAKOFF-MAYBER & GALE, 1975).

Por otra parte, en los saladares podemos encontrar diferentes grados de salin idad que se refle-
jan en comunidades vegetales distintas, y plantas muy diversas en cuanto a su tolerancia o apetencia
por las sales del suelo. Asi, junto a halöfitas verdaderas, existen plantas que simplemente toleran
la presencia de sales (RANWELL, 1972; WAISEL, 1972), por lo que, de acuerdo con ST. OMER
& SCHLESINGER (1980a), "no es posible dar generalizaciones definitivas sobre las respuestas
anatömicas a la sobrecarga de salinidad".

En este trabajo nos proponemos el estudio comparativo de la estructura anatömica de las hojas
de Dicotiledöneas que viven en saladares mediterrâneos costeros, a fin de conocer y comparar
dichas adaptaciones. Para ello, se han tomado 18 tâxones, y se ha escogido la hoja, por ser el örgano
mâs plâstico de la planta y, por tanto, el que mejor refleja los cambios producidos por adaptaciön
al medio; en aquellos casos en que por reducciön de las hojas, los tallos han adoptado su funciön,
se estudiaran éstos. Por otra parte, este trabajo se propone incluir plantas con diferentes grados
de preferencia por la sal, a fin de conocer si existen diferencias cualitativas o cuantitativas en las
adaptaciones de que se proveen las plantas que habitan los saladares. Por todo ello, se ha tomado
un numéro de tâxones representative a fin de realizar un muestreo estadistico sobre las adaptaciones
que se pueden encontrar.

Material y métodos

La recolecciön de ejemplares de los distintos tâxones estudiados, se ha realizado prospectando
saladares situados en la costa mediterrânea valenciana, a una distancia mâxima de 75 Km., desde
la Dehesa del Saler (Valencia), zona mâs meridional, hasta el Aeroclub de Castellön (Castellön),
zona mâs septentrional. En ellas la pluviosidad media anual es de 424 mm., las temperaturas médias
oscilan entre los 3°C de minima y los 24.5°C de mâxima (ELIAS CASTILLO & RUIZ BELTRAN,
1977). Los suelos son arenosos en su zona superficial y limosos en el subsuelo, con pequenas canti-
dades de arcillas en ambos; los valores de pH varian entre 7.9 y 8.6, el contenido en nitrögeno de
0.009-0.03%, el contenido en sodio es de hasta 20.75 meq./100 gr. en la zona superficial y de 63,
56 meq./100 gr. en el subsuelo, en las dos zonas senaladas, respectivamente (COSTA & BOIRA,
1981; SANCHIS, 1983).

El estudio anatömico se realizö sobre material fresco, para lo cual se tomaron varias hojas
maduras de cada taxon; cuando la lâmina era muy extensa se tomö una parte que comprendia el
nervio medio. Los cortes se obtuvieron con microtomo de congelaciön Reichert, y fueron tenidos
con Safranina segün la tecnica habitual (JOHANSEN, 1940). Las preparaciones se conservan en
el Departamento de Biologia Vegetal (Botânica, Fac. C. Biolögicas) de la Universidad de Valencia.

El recuento de estomas se hizo extrayendo la epidermis de haz y envés por separado, de cinco
hojas igualmente maduras tomadas al azar con distinta situaeiön en la planta. En el caso de hojas
cuyo tamano lo permitia, los recuentos se hicieron sobre diferentes zonas de la lâmina. Las eifras,
que se dan en la Tabla 1, corresponden al valor medio asi obtenido.

Los dibujos se realizaron con ayuda de un microscopio Zeiss II con câmara clara incorporada,
y las medidas se tomaron en el mismo microscopio con ocular micrométrico.

La relaciön de los tâxones estudiados sigue siempre el orden de Flora Europaea (TUTIN &
al., 1964) que es el siguiente:
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Sarcocornia fruticosa (L.) Scott
Arthrocnemum macrostachyum (Moric.) Moris
Salicornia ramosissima Wodds
Halimione portulacoides (L.) Aellen
Atriplex halimus L
Suaeda vera Gruelin in L
Suaeda maritima (L.) Dumort
Spergularia media (L.) Presl
Spergularia bocconii (Scheele) Ascherson & Graebner
Coronopus didymus (L.) Sm
Frankenia laevis L
Frankenia pulverulenta L
Limonium vulgare Miller
Limonium oleifolium Miller
Plantago crassifolia Forsskâl
Plantago coronopus L
Inula crithmoides L
Sonchus maritimus L

Chenopodiaceae
Chenopodiaceae
Chenopodiaceae
Chenopodiaceae
Chenopodiaceae
Chenopodiaceae
Chenopodiaceae
Caryophyllaceae
Caryophyllaceae

Plumbaginaceae
Plumbaginaceae

Plantaginaceae
Plantaginaceae

Cruciferae
Frankeniaceae
Frankeniaceae

Compositae
Compositae

Los resultados se resumen en la Tabla 2. Para interpretarlos mejor se ha construido una tabla
de datos (Tabla 3) en la que se disponen en columnas las que pueden considerarse como adaptacio-
nes al medio salino. Para elaborar la relaciön de adaptaciones, se han tenido en cuenta los datos
obtenidos por otros autores (KUMMEROW, 1973; PYYKÖ, 1979; SHIELDS, 1951) en plantas de
medios distintos. En lo que se refiere a los estomas, solamente se ha considerado su situation hun-
dida o superficial puesto que los datos cuantitativos son incompletos ya que no han sido recontados
en todos los tâxones.

Para establecer una comparaciôn cuantitativa relativa al nûmero de adaptaciones que présenta
cada taxon estudiado, se ha dado el valor 2 a aquellos caractères que en la Tabla 3 se representan
con + + y G (cuticula > 5 pm), 1 a +, H (estomas hundidos), T o E (tricomas), M (cuticula de
3-5 pm), P, P.V. o E (disposition de los parénquimas), y E., Escld. o C (tejidos mecânicos), y 0

a los que se representan con —, D (cuticula < 2.5 pm) y D.V. (parénquimas clorofilicos en disposition

dorsiventral). Puesto que el nûmero de estomas es siempre bajo, aquellos tâxones en que no
se recontaron se les ha dado el valor 1, y no se tiene en cuenta la diferencia numérica entre haz

y envés, porque no hay datos comparativos.
Posteriormente, se élaboré una matriz lôgica (Tabla 4), en la que las especies ocupan las filas

(18) en el mismo orden en que se han relacionado mâs arriba, y los caractères estudiados ocupan
las columnas (18) en el siguiente orden:

1. estomas hundidos.
2. células epidérmicas > 15 pm.
3. cuticula < 2.5 pm.
4. cuticula de 3-5 pm.
5. cuticula > 5 pm.
6. pared celular externa > 3pm.
7. presencia de glândulas.
8. recubrimiento denso de tricomas en haz y envés.
9. idem, solo en envés.
10. grosor de la lamina > 500pm.
11. hoja revoluta.
12. parénquima acuifero.
13. parénquima clorofilico perivascular (Kranz).
14. parénquima en empalizada adaxial y abaxial.
15. parénquima en empalizada y lagunar en disposition dorsiventral.
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Haz Envés

Sarcocornia fruticosa 32.6
Arthrocnemum glaucum 98.2
Salicornia ramosissima 51

Suaeda vera 58 46
Suaeda maritima 32.4 46

Spergularia media 55 43.5
Spergularia bocconii 92 64.5
Limonium vulgare 81 48

Limonium oleifolium 43 49
Plantago crassifolia 72 81.5
Inula crithmoides 46 37
Sonchus maritimus 0 170

Tabla 1. — Nümero de estomas/mm2.

111111111
1 2 3 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 4 5 6 7 8

1 1 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1

2 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1

3 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0

4 0 0 1 0 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0

5 1 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 1 0 0 1 0 0

6 0 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0

7 1 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0

8 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0

9 0 1 1 0 0 1 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0

10 1 1 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0

11 0 0 1 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 0

12 1 0 1 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0

13 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0

14 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

15 0 0 1 0 0 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1

16 0 1 0 1 0 1 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0

17 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0

18 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0

Tabla 4. — Matriz lögica de los datos.
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16. parénquima clorofi'lico indiferenciado.
17. presencia de colénquima.
18. presencia de esclerénquima.

A esta matriz le fue aplicado un anälisis de agrupamiento (clustering) (ORLOCI, 1978; ROUX,
1985; SNEATH & SOKAL, 1973) de construcciön ascendente jerârquica a partir de la suma de
distancias euclideas, por encadenamiento de suma de cuadrados, realizado mediante los programas
DISTANZE y CLUSSA (LAGONEGRO & FEOLI, 1985), para observar como se agrupan los caractères

estudiados.

Resultados. I. Descripciones anatömicas

Sarcocornia fruticosa (L.) Scott, (fig. 1)

Tallo articulado, cilindrico, de secciön circular. Epidermis monostrata de 40 pm y cuticula de

5|im, con pared tangencial externa notablemente mâs gruesa (6.5 pm) que la interna (2 pm); carece
de tricomas; estomas (32.6 mm2) hundidos. Mesöfilo radial, de parénquima asimilable al tipo en
empalizada de 300-400 pm, compuesto por 2-3 capas de células alargadas en sentido radial y gran
contenido en clorofila, sin espacios intercelulares; interiormente a él hay un parénquima con menor
contenido clorofi'lico, de células redondeadas y abundantes espacios intercelulares, de 500-600 pm
de radio, ambos almacenadores de agua (FAHN & ARZEE, 1959). Cilindro central rodeado por
endodermis y periciclo, con abundante parénquima de transfusion; en el parénquima se encuentran
otros haces colaterales abiertos y traqueidas (FAHN & ARZEE, 1959). Alrededor de los haces vas-
culares (h.v.) centrales y exteriormente a la endodermis, hay esclerénquima de fibras y esclereidas.

Arthrocnemum macrostachyum (Moric.) Moris (fig. 2)

Tallo articulado cilindrico, de secciön circular. Células epidérmicas de 35 pm, con cuticlua
de 7-8 pm y paredes celulares de espesor similar, 2.5 pm la externa y 1.5 pm la interna; estomas
hundidos (98.2 /mm2). Mesöfilo radial, de parénquima asimilador en empalizada (170-230 pm),
situado periféricamente, compuesto por 2-4 capas de células radialmente alargadas, de forma
irregular y sin espacios entre ellas; el resto del mesöfilo lo ocupa un parénquima de bajo contenido
clorofi'lico, con células grandes, redondeadas o rectangulares, que disminuyen su tamano hacia el
centra, ambos son reservantes de agua. Cilindro central rodeado de endodermis y periciclo, que
contiene varios haces vasculares colaterales abiertos y parénquima medular; en el cortex se encuentran

otros h.v. menores. Esclereidas muy abundantes en el parénquima asimilador.

Salicornia ramosissima Woods (fig. 3)

Tallo de secciön circular. Células epidérmicas de 35 pm, con cuticula de 3 pm y paredes celulares

de 5pm la exterior y 2.5 pm la interior; estomas superficiales. Al igual que en los anteriores,
mesöfilo radial con parénquima en empalizada (200-250 pm) periférico, de 2-3 capas de células
alargadas en sentido radial; el parénquima central (500-550 pm) esta constituido por células mâs
o menos rectangulares o redondeadas, que disminuyen en tamano hacia el interior. El cilindro central

carece de endodermis; haces vasculares externos situados preferentemente en la zona limitrofe
entre los dos parénquimas corticales.

Halimione portulacoides (L.) Allen (fig. 4)

Hoja de secciön aplanada de unas 600 pm de espesor. Células epidérmicas de 13 pm cuyas
paredes celulares externas e internas son similares en grosor (3.5 y 3 pm, respectivamente); toda
la superficie esta cubierta de pelos vesiculosos, excretores de sal (FAHN, 1978; METCALFE &
CHALK, 1950); estomas superficiales. Mesöfilo equilateral indiferenciado (100-150 pm), con células

de situaciön periférica pequenas e irreguläres, de mayor contenido clorofi'lico que el resto del
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mesöfilo, el cual esta ocupado por un parénquima reservante de agua (300-400 pm), de células rec-
tangulares y bajo contenido en clorofila que presentan abundantes drusas. Haces vasculares colate-
rales abiertos.

Atriplex halimus L. (fig. 5)

Secciôn aplanada de unas 300 pm de espesor. Células epidérmicas de 15-20 pm, con cutlcula
de 2.5 pm, y paredes celulares externa e interna de grosor similar (3 y 2.5 pm, respectivamente);
estomas hundidos; superficie cubierta de pelos vesiculosos. Hipodermis reservante de agua (FAHN,
1978; METCALFE & CHALK, 1950) uniseriada en el haz, con células bien ordenadas, mientras
que en el envés hay varias capas de células irregularmente dispuestas y con espacios intercelulares.
Mesöfilo equilateral, con parénquima asimilador constituido por la vaina del haz y una capa de
células pequenas que se sitûan rodeândola externamente, de 120-140 pm de grosor. Drusas abundantes

en el parénquima clorofilico. Haces vasculares colaterales abiertos.

Suaeda vera Gruelin in L. (fig. 6)

Secciôn eliptica de 1.100 pm de grosor. Epidermis monostrata cuyas células (40 pm) presentan
cuticula delgada de 3pm y paredes celulares externas (7-8 pm) aproximadamente doble gruesas que
las internas (3.5 pm); estomas superficiales, ligeramente mâs abundantes en el haz (58/mm2) que
en el envés (46/mm2). Mesöfilo equilateral de parénquima asimilador indiferenciado, si bien junto
a la epidermis hay una o varias capas de células pequenas y cargadas de clorofila (80-100 pm), el
resto del mesöfilo esta ocupado por un parénquima almacenador de agua (500-800 pm) de células
grandes, rectangulares, alargadas en sentido radial. Haces vasculares colaterales abiertos.

Suaeda maritima (L.) Dumort (fig. 7)

Hoja de secciôn eliptica, de 900 pm de grosor aproximado. Epidermis muy similar a la de la
especie anterior en todos sus aspectos, con células de 40 pm, cuticula de 3 pm, y paredes celulares
de 5-6 pm la externa y 2.5 pm la interna; estomas hundidos, mâs abundantes en el haz (32.4/mm2)
que en el envés (21/mm2). Mesöfilo equilateral, con parénquima clorofilico (120-150 pm)
indiferenciado periférico, de células rectangulares irreguläres en tamano; en situaciön central un parénquima

acuifero (400-500 pm) de células también rectangulares y mayores en tamano que îas del
anterior.

Spergularia media (L.) Presl. (fig. 8)

Secciôn eliptica de 1.150 pm de espesor. Epidermis de 25-40 pm, cuyas células tienen cuticula
delgada (1.3 pm) y paredes celulares de 4-5 pm la externa, y 2.5 pm la interna; estomas superficiales,
mâs abundantes en el haz (55/mm2) que en el envés (43.5/mm2). Mesöfilo equilateral, con
parénquima asimilador (100 pm) periférico, constituido por células irregularmente dispuestas, aunque
a veces dan la impresiön de cierta compacidad; parénquima acuifero (700-800 pm) de situaciön
central, con células mayores hacia el centra.

Spergularia bocconii (Scheele) Ascherson & Graebner (fig. 9)

Hoja de secciôn eliptica, de 600 pm de grosor. Epidermis de 35-40 pm, cuya cuticula mide
2 pm, las paredes celulares son muy diferentes en tamano, mayor la externa (5-7 pm) que la interna
(2 pm); tricomas glanduläres pluricelulares uniseriados (METCALFE & CHALK, 1950), muy esca-
sos; estomas mâs abundantes en haz (92/mm2) que en envés (64.5/mm2). Mesöfilo equilateral, con
parénquima clorofilico (80-100 pm) periférico, compuesto por varias capas de células pequenas e

irreguläres; parénquima acuifero central de 300-400 pm, con células mayores cuanto mâs internas.

Coronopus didymus (L.) Sm (fig. 10)

Secciôn aplanada de 350 pm de grosor. Epidermis de 30 pm, con cuticula delgada de 2 pm
y paredes celulares externas de 3-5 pm, mientras que las internas son aproximadamente la mitad
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Fig. 1-10. — Estructura interna y esquema de la secciön de los tâxones estudiados.
1, Sarcocornia fruticosa; 2, Arthrocnemum machrostachyum; 3, Salicornia ramosissima; 4, Halimione portulacoides; 5, A tri¬

plex halimus; 6, Suaeda vera; 7, S. maritima; 8, Spergularia media; 9, S. bocconii; 10, Coronopus didymus.
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Fig. 11-18. Estructura interna y esquema de la secciön de los tâxones estudiados.
11, Frankenia laevis; 12, F pulverulenta; 13, Limonium vulgare; 14, L. oleifolium; 15, Plantago coronopus; 16, P. crassifolia;

17, Inula crithmoides; 18, Sonchus maritimus.
La escala mayor se aplica a las secciones anatömicas, la pequena a la forma de la secciön.

Abreviaturas utilizadas.

CC: cilindro central; Cl.A.: clorénquima indiferenciado y reservante de agua; CO.: colénquima; CS.: câmara subestomâtica;
D.: drusas de oxalato; E.: epidermis; End.: endodermis; Escld.: esclereidas; Est.: estomas; Gl.: glândulas; H.: hipodermis; M.:
mesôfilo; P.: pelos simples; P.A.: parénquima acuifero; P.E.: parénquima en empalizada; P.L.: parénquima lagunar; P.Cl.: parén-

quima clorofilico; T.: traqueidas; T.L.: tubos laticiferos; T.V.: tricomas vesiculosos.
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de gruesas (1.5-2 pm); con glândulas, poco abundantes. Mesöfilo de simetria equifacial, con parén-
quima en empalizada bien estructurado, situado adaxial y abaxialmente, de una a très capas de
células segün las zonas, que suponen 80-100 pm de espesor; en el centro de la lamina parénquima
lagunar de unas 200 pm.

Frankenia laevis L. (fig. 11)

Secciön aplanada de unas 180 pm, con bordes revolutos. Epidermis de 27 pm, con cuticula
fina de 2.5 pm, las paredes celulares externas tienen un grosor (5-9 pm) al menos doble que las
internas (2.5 pm); glândulas pluricelulares hundidas en el haz, mientras que el envés esta cubierto
de pelos unicelulares; estomas superficiales. Mesöfilo de simetria dorsiventral, en el que se encuen-
tran los dos parénquimas tipicos de la hoja bien diferenciados (METCALFE & CHALK, 1950;
SHIELDS, 1951), el parénquima en empalizada, situado en el haz, con una o dos filas de células
y un espesor de 50-70 pm, hacia el envés el parénquima lagunar, de 60-80 pm, con abundantes
espacios intercelulares y câmaras subestomâticas; junto a los haces vasculares se sitùan pequenos
haces de fibras colenquimâticas.

Frankenia pulverulenta L. (fig. 12)

Hoja de secciön aplanada, con unas 250 pm de grosor y bordes solo ligeramente curvados
inferiormente. Epidermis de 20 pm, con cuticula de 2 pm, y paredes celulares de 5 pm la externa
y 2.5 pm la interna; pelos unicelulares abundantes en el envés; estomas hundidos. Mesöfilo de simetria

dorsiventral, con parénquima en empalizada (80 pm) adaxial, formado por dos filas de células
rectangulares de eje mayor perpendicular a la superficie; abaxialmente se situa el parénquima
esponjoso de pequenas células redondeadas, con abundantes espacios intercelulares y grandes
câmaras subestomâticas.

Limonium vulgare Miller (fig. 13)

Secciön aplanada de una 400 pm de espesor. Epidermis de 25 pm, con cuticula de 2 pm y
paredes celulares externas doble gruesas (3-4 pm) que las internas (1.5-2 pm); tanto en haz como
en envés se encuentran glândulas excretoras de sal (METCALFE & CHALK, 1950); estomas superficiales,

considerablemente mâs abundantes en la cara adaxial (81/mm2) que en la abaxial
(48/mm2). Mesöfilo de simetria dorsiventral, con parénquima en empalizada (130-150 pm) en el
haz, constituido por 2-3 capas de células pequenas, rectangulares de eje mayor perpendicular a
la superficie, que se van haciendo progresivamente redondeadas hacia el interior; parénquima lagunar

(200-250 pm) que ocupa la mayor parte del mesöfilo, de células redondeadas, mayores cuanto
mâs centralmente situadas, con abundantes espacios intercelulares.

Limonium oleifolium Miller (fig. 14)

Secciön aplanada en forma de V abierta con 300 pm de grosor. Epidermis de 25-30 pm, con
cuticula de 3 pm y paredes celulares externas de 4-5 pm e internas de 2.5 pm; glândulas secretoras
abundantes en el haz; estomas superficiales en numéro aproximadamente igual en haz (43/mm2)
y envés (49/mm2). Mesöfilo dorsiventral, con parénquima en empalizada adaxial, de unas 50 pm
de espesor, formado por 2-3 filas de células; parénquima esponjoso abaxial, de mayor tamano
(120-130 pm) con células pequenas y redondeadas.

Plantago coronopus L. (fig. 15)

Hoja de secciön plano-convexa, con 950 pm de espesor. Epidermis de 28 pm, con cuticula
de 2 pm y paredes celulares de 5-7 pm la exterior y 3 pm la interior; tanto en haz como en envés,
se encuentran glândulas secretoras; estomas superficiales. Mesöfilo de simetria bifacial, con
parénquima en empalizada adaxial de 2-3 capas de células (200 pm) alargadas perpendicularmente a
la superficie; el resto del parénquima lo forma un parénquima lagunar (600 pm) de células
redondeadas, con espacios intercelulares abundantes y reservante de agua. Haces vasculares rodeados
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por endodermis, con parénquima vascular de paredes engrosadas. En los märgenes de la secciön
y en la zona abaxial central, junto a la epidermis, se encuentran sendos paquetes de fibras colenqui-
mâticas.

Plantago crassifolia Forskal (fig. 16)

Secciön plano-convexa de 1000 pm de espesor. Epidermis de 28 pm, con cuticula de 2 qm y
paredes externas (5-7 qm) doble gruesas que las internas (3 qm); epidermis con glândulas pluricelu-
lares y estomas superficiales. Mesöfilo de disposiciön equilateral, de unas 700 qm de potencia, indi-
ferenciado, con células rectangulares grandes, almacenadoras de agua, y abundantes espacios
intercelulares; hacia la periferia hay 1-2 capas de células de menor tamano y mayor contenido en
clorofila, dispuestas apretadamente, también con espacios intercelulares, algûnas de las cuales,
situadas lateral o inferiormente, engruesan sus paredes mâs que el resto. Haces vasculares rodeados
de endodermis, y con parénquima vascular de paredes gruesas.

Inula crithmoides L. (fig. 17)

Hoja de secciön eliptica, de 1700 qm de grosor. Epidermis de 20 qm, con cuticula de 3 qm
y paredes celulares de 2-3 qm las externas y 1.5 qm las internas; estomas superficiales, en numéro
ligeramente mayor en haz (46/mm2) que en envés (37/mm2). Mesöfilo equifacial, constituido por
un parénquima indiferenciado (700-800 qm) de células rectangulares, con eje mayor en disposiciön
radial, que disminuyen de tamano hacia la periferia, donde adquieren mayor contenido en clorofila;
los espacios intercelulares son abundantes en todo el mesöfilo. Junto a los haces vasculares y situa-
dos inferiormente a ellos, hay sendos tubos laticiferos (METCALFE & CHALK, 1950).

Sonchus maritimus Lam (fig. 18)

Secciön plana de unas 300 qm de espesor en la lamina. Epidermis de 30 qm, con cuticula de
2 qm y paredes externas e internas aproximadamente iguales (2 y 1.5 qm, respectivamente); estomas
hundidos en la superficie del envés, donde son abundantes (170/mm2), mientras faltan completa-
mente en el envés. Mesöfilo equilateral, en que el parénquima en empalizada se sitüa adaxial y
abaxialmente (60-70 qm), con 3-6 capas de células pequenas y aproximadamente cuadrangulares;
solo en la zona del nervio medio se aprecia parénquima esponjoso bien constituido, mientras que
en la lamina esta muy reducido o no existe.

II. Correlaciön de los datos (Tabla 2)

Grosor de la hoja

En las hojas y tallos que se estudian, el grosor varia ampliamente, entre 180-2.500 qm, pudién-
dose distinguir dos grupos, uno de hojas relativamente delgadas, con espesores entre 180-400 qm,
y otro que podriamos llamar gruesas, que varian entre 600-2.500 qm. Estas estan provistas de tejidos
reservantes de agua (SHIELDS, 1951), mientras que en el primer grupo se incluyen los tâxones
carentes de ellos a excepciön de Atriplex halimus que si tiene parénquima acuifero. Dos de éstos
tâxones (Frankenia laevis y F. pulverulenta) presentan hojas que pueden hacerse revolutas en grado
variable segûn el déficit de agua (O'TOOLE & CRUZ, 1980).

Epidermis

Coincidiendo con los resultados de SHIELDS (1951), el recubrimiento de tricomas es escaso,
solamente dos tâxones (Halimione portulacoides y Atriplex halimus) presentan su superficie total-
mente cubierta de pelos vesiculosos y otros dos (Frankenia laevis y F. pulverulenta) tienen el envés

tapizado de tricomas simples. Los restantes tâxones carecen de tricomas en sus hojas. Otro pequeno
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grupo de plantas présenta glândulas, generalmente hundidas en la epidermis (Frankenia laevis, F.

pulverulenta, Limonium vulgare, L. oleifolium, Plantago crassifolia y P. coronopus) mientras que
en Spergularia bocconii son pelos uniseriados con cabeza glandular terminal y en Flalimioneportu-
lacoides y Atriplex halimus son pelos vesiculosos.

La epidermis es monoestrata en todos los casos, y solamente Atriplex halimus desarrolla una
hipodermis reservante de agua. Las células epidérmicas son grandes en general, aunque con una
amplia variation entre 12 y 140 pm (KUMMEROW, 1973), si bien la mayoria superan las 15 pm;
su tamano es similar en haz y envés, aunque en algûnos casos (Atriplex halimus, Spergularia media,
S. bocconii y Limonium oleifolium) son menores las células del haz que las del envés.

Aunque la cuticula présenta una gran amplitud de espesores entre 1.3-8 pm, los valores mâs
altos corresponden a. Arthrocnemum macrostachyum y Sarcocorniafruticosa, con 8 y 5 pm, respec-
tivamente. Los restantes tâxones presentan valores similares (2-3 pm) con cuticulas relativamente
gruesas (KUMMEROW, 1973; SHIELDS, 1951; ST. OMER & SCHLESINGER, 1980b), siendo
la de Spergularia media la mâs delgada con l'.3 pm.

Las paredes celulares laterales son siempre delgadas, de hasta 2 pm, y no hay diferencias entre
tâxones. Por el contrario si las hay en el grosor de las paredes externas e internas cuyo tamano varia
entre 1.5-12 pm, presentando espesores équivalentes en cuatro casos, mientras en los restantes la
pared externa es al menos doble de gruesa que la interna. El grosor es elevado respecto a plantas
que colonizan otros habitats, siendo mayor de 3 pm en cinco casos (Arthrocnemum
macrostachyum, Halimioneportulacoides, Atriplex halimus, Inula crithmoidesy Sonchus maritimus). No
se observan diferencias en esos valores entre células del haz y del envés de una misma hoja en ningün
caso.

Los estomas son hundidos en siete casos, y superficiales en once, careciendo siempre de estruc-
turas de protection. Su numéro es bajo (ST. OMER & SCHLESINGER, 1980b; WAISEL, 1972),
variando entre 32.4-170/mm2 (Tabla 1). Entre los tâxones en que se recontaron estomas, cinco de
ellos son tallos o bien hojas de section circular, en las que haz y envés son iguales, presentan un
reparto homogéneo en toda la superficie. En las hojas en que se distinguen haz y envés, los estomas
se reparten por toda la superficie si bien en algûnos casos el numéro de estomas es mayor en el
haz que en el envés, al menos en un 20% (Suaeda maritima, Spergularia media, S. bocconii, Limonium

vulgare e Inula crithmoides). En Plantago crassifolia y Limonium oleifolium, el numéro de
estomas es menor en envés que en haz aunque con diferencias menores del 20%. En Sonchus maritimus

no aparecen estomas en el haz, pero en ningün caso se da la posibilidad contraria.

Mesôfilo

En cuanto a la simetria, trece de los tâxones estudiados tienen mesöfilos radiales o equilatera-
les, solamente en cinco son dorsiventrales (Frankenia laevis, F. pulverulenta, Limonium vulgare,
L. oleifolium y Plantago coronopus).

Se encuentran tejidos reservantes de agua en once tâxones, con situation periférica en Atriplex
halimus y central en los demâs, correspondiéndose con tallos y hojas gruesos (SHIELDS, 1951).

La estructura del parénquima asimilador marca una progresiön creciente de xerofitismo
(SHIELDS, 1951), de tal manera que se diferencian los parénquimas en empalizada y esponjoso
tipicos en siete tâxones, de los que en cinco el primero es adaxial y el segundo abaxial. En Coronopus
didymus y Sonchus maritimus, el parénquima en empalizada es adaxial y abaxial, mientras que
el esponjoso es central, muy escaso en el segundo taxon. En un nivel de mayor xeromorfismo, encon-
tramos parénquimas asimiladores indiferenciados, con tejidos que no pueden asimilarse al tipo en
empalizada ni al lagunar tipicos; finalmente, en esta progresiön hay otras con parénquima en empalizada

bien estructurado, con un numéro variable de capas entre 1 y 6. Atriplex halimus présenta
estructura Kranz tipica, siendo el ûnico caso entre las plantas estudiadas. Este aumento del
parénquima en empalizada segün POLYAKOFF-MAYBER & GALE (1975), estâ relacionado con la sali-
nidad producida por CINa, y supone un aumento en la capacidad fotosintética de la hoja, asi como
mayor facilidad en la circulation del agua por el mesôfilo, particularmente en el caso de los de
situation perivascular (KEMP & al., 1983; ROBICHAUX & PEARCY, 1984).

Alrededor de los haces vasculares hay endodermis en cuatro casos (Sarcocornia fruticosa,
Arthrocnemum machrostachyum, Plantago crassifolia y P. coronopus). Solamente se présenta
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vaina del haz clorofllica en Atriplex halimus, como corresponde a una hoja de estructura Kranz.
Todas estas estructuras contribuyen a facilitar el flujo de agua desde los haces vasculares hacia el
mesöfilo (CAROLIN & al., 1973; METCALFE & CHALK, 1950; WYLIE, 1943, 1949).

Tejidos mecanicos

Los tejidos de sostén ejercen una funcion mecânica de mantenimiento de forma que, en caso
de una desecaciôn parcial, evitaria danos a la hoja. De acuerdo con WYLIE (1943), tanto los haces
vasculares como el engrosamiento de las paredes de las células epidérmicas, ejercen una funciön
similar, y se podrian contabilizar entre los tejidos mecänicos. Aqui incluiremos solamente los tejidos
considerados tipicamente como tales.

Entre los tâxones estudiados, solamente seis presentan tejidos mecanicos, pero en ningün caso
de forma muy abundante. De ellos dos (Frankenia laevis y Plantago coronopus) tienen colénquima
y en los restantes hay esclerénquima que se présenta en fibras en todos ellos, salvo Arthrocnemum
machrostachyum en que son esclereidas. En Sarcocornia fruticosa y Limonium oleifolium hay
fibras y esclereidas.

Discusion

Entre los caractères anatômicos estudiados, hay dieciocho (Tabla 2) que pueden considerarse
como adaptaciones al medio, bien a los suelos salinos o a medios deficitarios en agua en general.
De ellos hay dos, clorénquimas pluriestratos y bajo nûmero de estomas, que se presentan de forma
general, mientras que los restantes se presentan con diversa frecuencia y en distintas combinaciones,
pero no de forma constante.

Cuantitativamente, el nûmero de adaptaciones que presentan los tâxones estudiados varia
ampliamente. En este sentido, es importante destacar que plantas como Plantago coronopus y
Coronopus didymus cuya presencia en saladares es ocasional, presentan mayor nûmero de adaptaciones

que otras consideradas halôfilas como es el caso de Limonium vulgare y Sonchus maritimus.
De ello cabe deducir que no es el nûmero sino el tipo de adaptaciones y la combinaciön en que
se encuentren, lo que permite la supervivencia de las plantas en estos medios.

De acuerdo con la idea extendida de que las plantas halôfilas son frecuentemente suculentas
(FAHN, 1978; POLYAKOFF-MAYBER & GALE, 1975; SHIELDS, 1951; WAISEL, 1972), once
de los tâxones estudiados presentan parénquimas reservantes de agua. Experimentalmente se ha
visto que el aumento de salinidad del suelo conlleva un aumento de la suculencia de la planta
(LONGSTREETH & NOBEL, 1979; ST. OMER & SCHLESINGER, 1980a, b). Segün HAMZA
(1980), el parénquima acuifero desarrolla grandes vacuolas en sus células en las que acumula sustan-
cias inofensivas para ésta que, en elevada concentraciôn, permiten a la planta contrarrestar la pre-
siôn osmôtica a que esta sometida el agua del suelo debido a la gran concentraciôn de sales que
en ella existe.

Aunque BLECKMAN & al. (1980) han observado que la cuticula se engruesa por efecto de
la insolaciôn, en las plantas estudiadas aquella es gruesa solamente en ocho casos, mientras que
en los diez restantes tiene 2.5 pm. o menos de espesor. Del mismo modo, las células epidérmicas
son grandes en el 50% de los casos, mientras que las paredes celulares externas son gruesas en trece
casos.

El recubrimiento de tricomas, que actûan protegiendo a la hoja de la desecaciôn, es escaso
en las plantas estudiadas. La explicaciôn a este hecho podria ser que, como dice SHIELDS (1951),
los tricomas vivos lejos de reducir la transpiraciôn la elevan, puesto que ellos mismos evaporan
agua. Por otra parte, es relativamente frecuente la presencia de glândulas. Asimismo, el desarrollo
de tejidos mecânicos, y las hojas revolutas son poco frecuentes.

Contrariamente a lo que ocurre en xerôfitos (GINDEL, 1969; KUMMEROW, 1973), tanto en
las plantas halôfilas como las halotolerantes estudiadas, el nûmero de estomas es muy reducido,
y carecen de cualquier estructura de protecciôn, mientras tienen en comûn con aquellas su reparto
prâcticamente homogéneo en toda la superficie. En algûnos casos, sin embargo, el nûmero es mayor
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en haz que en envés, fenömeno que, en principio, podri'a parecer contradictories por ser general-
mente mayor la évapotranspiration en el haz foliar debido a la incidencia directa de la luz solar.
La explicaciôn a este hecho vendria dada sin duda por el elevado coeficiente de albedo de los suelos
salinos.

El desarrollo de varias capas de células de clorénquima, es comûn asimismo con las plantas
xerôfitas, aumentando de esta forma la actividad fotosintética (FAHN, 1978). La aparieiön de
parénquima en empalizada en haz y envés de una misma hoja, se interpréta como una adaptaeiön,
si bien en las plantas estudiadas, es poco frecuente.

La estructura Kranz que présenta Atriplex halimus es, en si misma y con todas las variantes
que puede presentar (BROWN, 1975), un mecanismo de adaptaeiön de la planta a ambientes con
déficit hidrico (KEMP & al., 1983).

En cuanto a la forma en que se asocian las adaptaciones entre si, el dendrograma muestra
varios grupos de caractères. Un primer grupo que se sépara claramente de los restantes, es el de
las plantas crasas, con parénquima acuifero, clorénquima indiferenciado (con un solo tipo de células

clorofilicas, mas o menos asimilables al tipo en empalizada o al lagunar), y células epidérmicas
grandes. En un segundo grupo se encuentran reunidos la presencia de glândulas y las cuticulas del-
gadas a las paredes gruesas en las células epidérmicas, que son caractères que aunque no se encuentran

simultâneamente en todos los casos, presentan un elevado nivel de corrélation. Por otra parte,
la situaeiön hundida de los estomas, la presencia de esclerénquima o las cuticulas gruesas, forman
un grupo que puede asociarse a los restantes caractères adaptativos, aunque a un nivel alto. Las
hojas revolutas, con tricomas en el envés, se asocian fuertemente a los parénquimas clorofilicos
en disposieiön dorsiventral que, a su vez, se unen a un nivel bajo con un grupo heterogéneo de
caractères como presencia de colénquima, parénquima en empalizada adaxial y abaxial, estructura
Kranz, recubrimiento total de tricomas y cuticula de grosor medio, lo que significa que pueden
encontrarse reunidos en algûnos tâxones, pero no es frecuente.

De todo esto se deduce que en las plantas que viven en los saladares mediterrâneos costeros,
existen dos combinaciones principales de caractères que podriamos denominar sindromes puesto
que suelen presentarse asociados:

1. Plantas crasas, con parénquimas clorofilicos indiferenciados y epidermis de células grandes.
2. Plantas de hojas delgadas, caracterizadas por poseer glândulas excretoras de sal, con epidermis

de paredes gruesas y cuticulas delgadas.

Entre las plantas que presentan estos sindromes, pueden encontrarse tanto tâxones propios
de comunidades caracterizadas por diferentes niveles de salinidad como plantas ocasionales.

Las restantes adaptaciones pueden asociarse a éstas y entre si de diversas formas, y aunque
no forman combinaciones constantes, son suficientes para permitir la vida en estos medios a
muchas plantas.

La estrecha correlaciön de la estructura Kranz al recubrimiento total de tricomas de la superficie

foliar, se debe a que de las dos especies que presentan este caracter, una tiene estructura Kranz,
por lo que dicha correlaciön no es significativa. Lo propio podria decirse de la asociaciön a nivel
muy bajo entre colénquima y disposieiön adaxial y abaxial del parénquima en empalizada.

Conclusiones

Se ha estudiado la anatomia foliar de dieciocho tâxones de Dicotiledöneas tornados al azar
entre las plantas que viven en saladares mediterrâneos costeros, de los que once se describen anatö-
micamente por primera vez en este trabajo.

Como resultado de este estudio, se puede concluir que las adaptaciones que permiten a las
plantas vivir en medios salinos son la presencia de clorénquimas compuestos por varias capas de
células y el bajo numéro de estomas, ya que se encuentran de forma constante, incluso en plantas
no propiamente halöfitas. Es notable la falta de proteeeiön de los estomas, asi como la escasez de
tricomas y de tejidos mecânicos, lo que, junto a la escasez de estomas mencionada, diferencia a
las plantas halöfitas de las xerôfitas, en cuanto a los mecanismos adaptativos que unas y otras
presentan frente al medio.



I. MATEU ANDRÉS — DICOTILEDÖNEAS: ANATOM IA FOLIAR 451

Otras adaptaciones, se presentan con diversa frecuencia y en distintas combinaciones. Al estu-
diar la forma en que se agrupan estas adaptaciones podemos distinguir dos grupos principales.
En uno se reünen las plantas crasas, con parénquima reservante de agua, parénquima clorofilico
indiferenciado, y células epidérmicas grandes. En otro grupo se incluyen las plantas provistas de
glândulas excretoras de sal, epidermis con cuti'cula delgada y pared celular externa gruesa.

Se pueden encontrar otras estructuras como la disposition equifacial del parénquima en empa-
lizada, la dorsiventral con parénquimas en empalizada y lagunar diferenciados, o la estructura
Kranz, entre las que puede escoger la planta, si bien se encuentran con poca frecuencia entre las
plantas estudiadas. Tanto aquellos grupos como estas estructuras, pueden asociarse a otras adaptaciones

como la cuticula gruesa, estomas hundidos, tejidos mecânicos, o abundancia diferente de
estomas en ambas paginas, de forma mas o menos ocasional.
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