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SOBRE LA NOMENCLATURA PALINOLOGICA:
LA ESPORODERMIS

por

C. SAENZ DE RIVAS

Abstract. In this paper, the present knowledge about the terminology employed
for the description of the sporoderm of the pollen grain is summarized. A two wall
structure is contemplated: intine and exine. In the exine, two layers are present:
«ktexine and endexine (FaeGRri, 1956). The former is further divided into three
strata: tectum, infratectum and foot-layer. The terms psilate, foveolate, fossulate,
scabrate, gemmate, clavate, verrucate, baculate, echinate, rugulate, striate, reticulate,
and insular are defined and illustrated by means of drawings and scanning electro-
mmicographs.

Resumen. En el presente articulo se resume el conocimiento actual sobre la ter-
minologia de la esporodermis del grano de polen. Esta se considera formada por dos
paredes: intina y exina. En la exina se distinguen dos capas: ectexina y endexina
{FaeGr1, 1956). En la ectexina se describen a su vez tres estratos: téctum, infratéctum
y base. Los términos psilado, foveolado, fosulado, escibrido, gemado, clavado,
wverrugoso, baculado, equinado, rugulado. estriado, reticulado e insular son definidos
« ilustrados por medio de esquemas y microfotografias electrénicas.

En este articulo voy a referirme exclusivamente al grano de polen,
s decir, a las microsporas de los cormofitos. Pese a las grandes simi-
litudes morfoldgicas y quimicas entre el polen y las esporas, su lejania
filogenética y dificultades de homologacién aconsejan que en esta oca-
si6n los tratemos por separado. De todas formas conviene recordar,
que a efectos de su nomenclatura micromorfolégica, los términos son
comunes.

Un grano de polen esti constituido por dos partes fundamentales:
la célula viva y la esporodermis o pared gruesa que la protege. La
célula tiene un periodo de vida mas o menos corto y en el polen fosili-
zado natural o artificialmente por medios de laboratorio, como la aceto-
Tisis, estad destruida (1).

(1) En la acetolisis se destruye también la cubierta interna de la esporodermis
(intina).
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ESPORODERMIS

La esporodermis, segtin el Diccionario de Font Quer (1953), es «la
membrana que rodea y protege la esporan. Esta membrana esta cons-
tituida a su vez por dos cubiertas concéntricas, denominadas intina y
exina (FRrRITZScHE, 1837).

Segun los acuerdos del «Simposio APLF, Paris 1975» en la esporo-
dermis se distinguen paredes, capas y estratos. Las paredes son la exina
y la intina. La pared externa o exina estd formada a su vez (ErDT-
MAN, 1948) por dos capas diferenciables morfolégicamente: sexina y
nexina. FAEGR1 (1956) considera la exina formada por dos capas de dis-
tinta naturaleza quimica: ectexina y endexina. La diferencia fundamental
entre las nomenclaturas de Faegri y de Erdtman estriba en que la ectexi-
na incluye, ademas de la sexina, una parte de la nexina, la llamada base
(«foot layer», «pedium» y «sole», en inglés y francés respectivamente).
La ectexina, cuando presenta su morfologia mas compleja, estd formada
por tres estratos: téctum (con o sin supratéctum), infratéctum y base
(figura 1).

INTINA

Alrededor de la célula viviente se encuentra siempre presente la
intina, pared de espesor regularmente homogéneo, aun cuando en ciertas
Annonaceae se ha visto un relieve interno en ella (Tmomas & Lucar-
DpoN, 1972). Su composicién quimica atin no es del todo conocida, pero
se sabe que su componente principal es la celulosa, en un porcentaje
discutido (S1TTE, 1960: BrOOKS & SHAW, 1968 b). También se han halla-
do sustancias pécticas, callosa, otros polisaciridos, enzimas y proteinas.
Estas ultimas, ubicadas en unas vesiculas especiales alrededor de las
aberturas, posiblemente sean las responsables de la alergia causada por
¢l polen en los seres humanos (Knox & HEesror-Harrison, 1969, 1971).
Sin embargo HuBscHER & E1SEN (1972) son partidarios de que la alergia
es causada por compuestos situados en la exina.

La intina se destruye ficilmente debido a su constitucién quimica,
por lo que no se fosiliza ni puede ser observada después de acetolizar
el polen. Debido a ello es un cardcter poco utilizado en Taxonomia.
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ExiINa

Rodeando la intina el grano de polen muestra la exina, que es defi-
nida como la pared mas externa y resistente de la esporodermis. La
-exina se origina antes que la intina durante la formacién del polen y
su resistencia a la destruccién es una de las mayores dentro del reino
vegetal, ya que soporta la accién de los 4cidos v las bases concentrados,
-asi como el calentamiento a 300° C. Parece ser que fdinicamente se
<degrada por ciertos oxidantes fuertes (Zerzscrg, 1929). Debido a ello,
-se han encontrado esporas con una cubierta externa casi intacta, incluso
-en el paleozoico, por lo que la Palinologia puede aportar excelentes
datos a la Paleoboténica.

Segiin Broors & Suaw (1968 a, b) el compuesto quimico funda-
‘mental de la exina, llamado esporopolenina, se forma por polimeriza-
«cién oxidativa de carotenos y de ésteres de carotenos en proporciones
que varian de unas especies a otras.

En el tapete, estrato de células de la antera que rodea a las célu-
Tas madres del polen (tejido esporégeno), se han localizado los
TNlamados cuerpos de Ubisch, también compuestos por esporopolenina
(UsiscH, 1927; RowLey & al., 1959: EcHrLiv & Gobpwin, 1968). Por
-ello, tales estructuras o corpfisculos se consideran precursores, o al
menos la ruta de transferencia de la esporopolenina constituyente de
1a exina del grano de polen. Los cuerpos de Ubisch han sido identifica-
dos como procedentes del reticulo endoplasmatico (RisueNo & al., 1969).

La exina consta a su vez de dos capas llamadas respectivamente, de
dentro afuera, endexina y ectexina (FAEGRI, 1956). Ambas capas de la
-exina estdn atravesadas por microtiibulos a través de los cuales se
produce la interaccién endo-ectocelular de las sustancias, es decir, tam-
poco se forman paredes por completo impermeables alrededor de la
«célula polinica.

Las dos capas que componen la exina tienen diferente estructura
-quimica. Se distinguen épticamente porque mientras la endexina aparece
débilmente tefiida de rojo después de un tratamiento con fuchina B,
la ectexina lo presenta de color rojo oscuro. Otras diferencias son
-apreciables entre ellas: su distinta resistencia a los agentes quimicos v
su aspecto al observarlas con el microscopio electrénico de transmisin.
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ENDEXINA

La endexina, que es la capa mas interna de la exina, es continua
y homogénea, con la tnica excepcién de los engrosamientos que pre-
senta alrededor de las aberturas y de los poros que la horadan. Ultima-
mente, microfotografias electrénicas parecen mostrar una cierta estra-
tificacién interna (LuGarDoN & TroMas, 1975).

En el proceso de formacién de la exina (HEsLop-HARRISON, 1963) la
endexina o capa interna se desarrolla después que la ectexina o capa
mas externa, por lo que Goowin & al. (1967) propusieron llamar a la
endexina «exina secundaria» y a la ectexina «exina primarian, en ordemr
a su aparicién en el polen. Sin embargo, esta terminologia es mis con-
fusa que la clasica de Erdtman y puede inducir a error, ya que los
musgos, por ejemplo, tienen tnicamente endexina, por lo que parece
un contrasentido filogenético llamarla secundaria (Fakcri & Iver-
SEN, 1975).

EcTExXINA

La ectexina es la capa de la exina mis externa, que por tanto rodea
la endexina. Contrariamente a la estructura tangencial, lisa y homogé-
nea de la endexina, la ectexina presenta generalmente una disposiciém
radial de sus elementos.

La ectexina consta a su vez, en el caso mas completo, de tres estra-
tos: téctum, infratéctum (baculos) y base. El téctum (llamado también
tegillum) constituye el estrato mis externo del grano de polen y puede
formar un todo continuo consolidado cubierto o no por los elementos
esculturales. En otros casos, por el contrario, puede presentar cavida-
des o biculos intratectales mas o menos ramificados. Los biculos o
columelas (infratéctum) son pequefias columnas debajo del téctum, el
cual podria interpretarse como un techo formado por la soldadura de
las cabezas (capitae) de dichos biculos (Vasantai, 1975). Sin embargo,
en alguna ocasién se ha hallado bajo el téctum una estructura alveolar
(Van' Campo & Sivax, 1972) o granulosa (Van Camro & Lucar-
DpoN, 1973) que sustituye a la baculada. Por ello es preferible utilizar
el término infratéctum, para tal estrato. La base donde reposan los
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baculos constituye el estrato mas interno de la ectexina, que limita con
la endexina ya descrita.

La base y la endexina, a pesar de su distinta composicién quimica,
se confunden generalmente al ser observados los granos sin tefiir, ya
que entre ambas forman una capa comiin lisa, que Erdtman lamé
nexina (de n-exina, no superficial-exina). Asimismo reservé el nombre
de sexina (s-exina, superficial-exina) para el resto de la ectexina, es
decir, los baculos y el téctum.

Esta diferente terminologia para describir las capas de la exina, ha
dado lugar a gran cantidad de controversias, dividiéndose los palindlogos
en partidarios de uno u otro sistema nomenclatural. Segiin los tltimos
acuerdos de la International Commision for Palynology (ICP), los tér-
minos sexina-nexina deben restringirse a las observaciones de los gra-
nos sin tefiir, vistos al microscopio 6ptico. Para el resto de las descrip-
ciones (granos teftidos o vistos al microscopio electrénico de transmi-
sion), es preferible utilizar los términos ectexina-endexina, que respon-
den a la constitucion quimica real de ambas capas.

Téctum

Cuando los granos de polen estin provistos de téctum, es decir, de
un estrato mis o menos continuo que limita la parte externa de la
ectexina, se denominan tectados, en caso contrario se llaman intectados
o atectados. Los granos tectados pueden ser a su vez perforados o
imperforados segtin que el téctum esté atravesado o no por poros.

Si las perforaciones son como hoyuelos de un didmetro mayor
de 1 pm, el grano de polen se denomina foveolado, mientras que si los
poros son circulares y muy pequefios, escrobiculado, aun cuando en la
practica puedan considerarse ambos términos como sinénimos. En el
caso de que las perforaciones adopten la forma de hendiduras mis largas
que anchas, el polen se llama fosulado.

Cuando las perforaciones del téctum se agrandan hasta que su didme-
tro llega a ser mayor que la anchura de la pared polinica que las separa,
la forma resultante es un reticulo y el grano de polen se llama semitec-
tado, o ‘también se dice de él que tiene un téctum parcial.

En ciertos grupos taxondmicos (Ulmaceae, Umbelliferae) el téctum
forma unas protuberancias a modo de crestas onduladas, con aspecto
cerebroide. En otros, como las ligulifloras, el téctum estd ampliamente
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perforado y dispuesto en bandas muy delgadas que limitan grandes lagu-
nas situadas simétricamente. Este polen se denomina fenestrado y se
incluye dentro de los semitectados.

Sobre el téctum, bien sea perforado o imperforado, puede hallarse
una serie de elementos llamados esculturales, tales como verrugas, espi-
nas, granulos, etc. Estos elementos esculturales u ornamentacion faltan
a veces, presentando el grano de polen un téctum de superficie lisa
(psilado).

Por los estudios de WALKER (1974) realizados sobre 35 familias del
orden Ranales (angiospermas primitivas), sabemos que la mayoria de
ellas poseia el polen tectado, siguiéndoles en frecuencia las familias con
granos semitectados, mientras que eran muy pocas las que lo tenian
intectado. Dentro de los granos tectados, encontré Walker que los
imperforados eran a su vez mas frecuentes que los perforados, de lo
que infiri6 una posible linea evolutiva para la exina de las Ranales,
expresada del siguiente modo:

Tectado imperforado —> Tectado perforado —> Semitectado —> Intectado.

INFRATECTUM

El infratéctum es el estrato situado debajo del téctum y estid cons-
tituido en general por los biculos. Una gran parte de la literatura esti
de acuerdo en conferir el nombre de biculo al bastoncillo rematado por
un engrosamiento mazudo o capita. Ademis, los palindlogos tranceses,
reconocen la columela como un biculo desprovisto de capita. Sin em-
bargo, esta diferenciacién no resulta siempre clara, ya que una serie
de estados intermedios la invalidan. En los granos de polen con téctum
parcial se ha observado la existencia conjunta de baculos (bastoncillos
con capita) y columelas dispuestas bajo el téctum, lo que puede significar
que éstas no son sino biculos que tienen entresoldadas las capitae. Por
ello nosotros, de acuerdo con la ICP, consideramos ambos términos
como sinénimos y utilizamos preferentemente el nombre de biculo.

Los biculos pueden estar en una, dos o mas filas (simpli-, di-, poli-
baculados), o también estar anastomosados formando una red bajo el
téctum. A veces, como en la familia de las Compositae, los baculos estan
ramificados de modos diversos y pueden tener sus brazos longitudes y
formas variables.
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El grosor del téctum es variable e independiente de la altura de los
baculos. ‘

ESCULTURA Y ESTRUCTURA

Estos dos términos han sido utilizados, a veces confusamente, para
describir 1a ectexina. Para PoToNit (1934), en la exina habria que con-
siderar la estructura y el relieve. La estructura (= textura) compren-
deria todos los caracteres debidos a la forma y colocaciéon de los ele-
mentos de exina a nivel y debajo del téctum, asi como de los elementos
individuales en los granos carentes del téctum o intectados. El relieve
o escultura solo comprenderia los caracteres externos supratectales sin
referencia a su constitucién interna.

Segiin J. PracLowski (1975), la escultura de la exina es cualquier
elemento de exina supratectal (relieve), continuo o discontinuo, isodia-
métrico o no, existente en los granos de polen, bien sean tectados o
semitectados. Generalmente la escultura no tiene concordancia geomé-
trica con los baculos infratectales y puede faltar en muchos granos de
polen. La estructura de la exina, siempre presente en todos los granos
de polen, consiste en la parte correspondiente al téctum, a los baculos
v a la base. Contrariamente a lo que sucede con la escultura, suele haber
una correspondencia geométrica entre dichas partes de la exina
(Fig. 2, 3). .

Los elementos esculturales sobre la superficie de los granos semitec-
tados o intectados son simultineamente su escultura y su estructura,
como por ejemplo en Lilium. Otras veces el relieve del grano se debe
més a la estructura en si, como sucede en las Rosaceae (Fig. 4, B).

La escultura, ornamentacién o relieve del grano de polen, suele estar
formada por los llamados elementos esculturales, que ofrecen una varia-
da morfologia y que se disponen a su vez sobre la superficie del grano
de maneras distintas (Fig. 6). Se ha propuesto, aun cuando no ha pro-
gresado, anteponer el prefijo micro- (Dupont, 1970) a los caracteres
del relieve que sélo sean visibles al MEB y no al éptico, asi como nano-
{(ErpTMAN, 1969) a los que no sobrepasen las 5 pm.

La escultura es un buen caricter taxonémico por su facilidad de
observacién y por su constancia dentro del mismo taxon. Sin embargo,
puesto que la morfologia de la escultura es dificil de describir con pre-
cisién, parece muy recomendable utilizar un niimero limitado de términos.
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En cuanto a la manera de disponerse la escultura en el polen tectado
o la estructura en el semitectado e intectado, PragLowsk1 (1975) ha re-
sumido la siguiente terminologia:

Reticulado — Elementos dispuestos formando malla o reticulo, cuyos
tabiques separadores se llaman muros y los espacios entre
muros, limenes (Fig. 7).
Estriado — Elementos dispuestos formando estrias o lineas mis o menos
paralelas (Fig. 8).
Rugulado — Elementos dispuestos de una manera completamente irre-
gular, no geométrica (Fig. 9).
Insular — Elementos agrupados formando pequefios islotes (Fig. 10).

Segin FaeGr1 & IVErSEN (1975), en funcién de la morfologia externa
de la exina pueden reconocerse los siguientes tipos de polen:

Polen sin relieve
Superficie sin poros o diametro de los poros menor
de 1 pm, ... ... ... e ese ser see eus ses see ose  Psilado
Superficie con poros de d1ametro mayor de 1 pm. foveolado
Superficie con hendiduras ... .. v cev vee wee wss wen ... fosulado
Polen con relieve
Elementos esculturales de proyeccién radial isodia-
métrica
Dimension siempre menor de 1 pm ... ... ... ... ... escibrido
Alguna dimensién mayor de 1 pm
Elementos esculturales no puntiagudos
Parte basal de los elementos esculturales cons-
trefiida
7. Elementos esculturales de anchura igual o mayor

que la altura ... ... .. ... gemado
7. Elementos esculturales mas largos que anchos ... pilato
6. Parte basal de los elementos esculturales no cons-

trefiida
8 Elementos esculturales de anchura igual o mayor
que la altura ... ... ... b . ... Verrugoso
Elementos esculturales mas largos que anchos ... baculado
Elementos esculturales puntiagudos ... ... ... equinado
Elementos esculturales de proyeccion rad1a1 mas
larga que ancha
Elementos esculturales irregularmente distribuidos. rugulado
Elementos esculturales + paralelos ... ... ... ... ... estriado
Elementos esculturales formando reticulos ... ... ... reticulado

o=

W

o ;o

w ot oo

ere
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Esta clave se representa graficamente en la fig. 11. En gemado, pila-
to, verrugoso, baculado y equinado, estin representados los granos de
polen tectados a la izquierda de cada esquema y los intectados a la
derecha.

En las laminas A, B, C, D, E y F, se muestran varios ejemplos de la
ornamentaciéon del polen mediante microfotografias obtenidas en un
microscopio electrénico de barrido modelo Jeol JSM-2 del Departamento
de Morfologia Microscépica de la Facultad de Ciencias Biologicas de
la Universidad Complutense de Madrid. El polen fue desecado en alto
vacio y cubierto por una pelicula de oro-paladio. El voltaje de acelera-
¢ién utilizado, 10 Kv.
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E CAPAS
g PAREDES (Erdtman 48)(Faegri 56) ESTRATOS
o TECTUM
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FFigs. 1-5.—Diagramas de: 1, estratificacion de la esporodermis ; 2, polen tectado im-
perforado; 3. polen tectado perforado; 4, polen semitectado; 3, polen intectado:

L. escultura; T, estructura,
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6, clases de elementos escultura'es; T, supe.ficie reticula-

Figs. 6-10.—~Diagramas de:

’

la

,

, espinu

insulada. A

1€

triada ; 9, superficie rugulada; 10, superfic

1e es

8, superfic
B, espina; C, baculo; D, verruga

’

da

E, gema; F. pilum; G, clavam; H, granulo.

’
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H

11

Fig. 11.—Diagrama de la ornamentacién del polen en vistas longitudinal y radial;
A, psilado; B, fosulado; C. foveolado; D, escabrido; E, equinado; F, baculado;
G, verrugoso ; H. gemado; I, pilato. En E, F, G, H, I, se representan polen tectado

¢ ntectado simultineamente.
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Lamina A.—Polen psilado de Robinia pseudoacacia L.: 1 (x 1.200); 2 (x 4.600).
Polen granuloso de Chenopodium glbym L.: 3 (x 1.900); 4 (x 7.200).
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Lamina B.—Polen foveolado de Ttlia platyphyllos Scop.: 1 (x 1.100); 2 (x 1.500).
Polen fosulado de Castanea sativa Miller: 3 (x 3.300); 4 (x 6.600).



174 ANALES DEL INSTITUTO BOTANICO A. J. CAVANILLES. TOMO XXX!i1

Limina C.—Polen reticulado de: 1. Platanus hybrida Brot. (x 2.000); 2, Salix
atrocinerea Brot. (x 2.800); 8, Philadelphus coronarius L. (x 12.000); 4, Olea
enropaea L. (% 9.000).
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Lamina D.—Polen pilato de Fagus sylvatica 1..: 1 (x 2.300): 2 (x 6.000). Polen
verrugoso de Quercus fruticosa Brot.: 3 (x 1.600); 4 (x 3.300).
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Limina FE.—DPolen equinado de Artemisia camphorata Vill.: 1 (x 2.300); 2
(x 3.300) y de Solidugo virgeurce T..: 3 (x 2.000); 4 (x 4.600).



SOBRE LA NOMENCLATURA PALINOLOGICA: LA ESPORODERMIS 177

Limina F.—Polen insulado de Phlewm pratense L.: 1 (x 1.900); 2 (x 4.600).
Polen fenestrado de Taraxacum officinale L.: 3 (x 1.900). Polen ondulotectado
(cercbroide) de Ulmus minor L.: 4 (x 1.900).



