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RESUMEN

Se estudié la anatomia de los O6rganos vegetativos: ratiz,
tallo aéreo y rizoma asi como el desarrollo de las estructuras
reproductoras Y el proceso de fecundacién de Lacandonia
schismatica (Lacandoniaceae), una especie cuya posicién de los
verticilos sexules estad invertida, caracteristica desconocida
para las Angiospermas.

La maduracién del androceo es mas rapida gque la del
gineceo. De la megaspora micropilar se forma el saco embrionario
tipo Polygonum, al madurar es heptacelular y octanuclear. E1
grano de polen maduro consta de una célula vegetativa y dos
células espermaticas. Antes de la antesis los granos de polen
germinan dentro de la antera indehiscente. Los tubos polinicos
crecen entre las células del receptdculo y después se dirigen
hacia los 6vulos. Unoc de ellos entra al saco embrionario por el
micrépilo a través de una de las sinérgidas. Presentandose la
doble fecundacidén. Una vez efectuada la doble fecundacién, 1la
flor se encuentra abierta. La primera divisién del cigocto es
transversal, el embrién mads grande que se observd consta de
aproximadamente unas 12 células. El desarrollo del endosperno es
del tipo nuclear, en etapa madura hay una gran cantidad de
almidén y proteinas como reserva alimenticia en el interior de
sus células y una gran cantidad de polisacdridosen sus gruesas
paredes celulares. La cubierta de 1la semilla se forma del
tegumento externo. La exotesta presenta taninos. La pared del
fruto (aquenio) estd formada por dos capas celulares.

Las rajices carecen de pelos radicales. Forman
endomicorrizas del tipo vesiculo-arbuscular. Hay una endodermis
con engrosamientos en las paredes tangenciales externas y bandas
de Caspary en las paredes radiales y transversales. La endodermis
también es visible en el tallo aéreo y el rizoma. El1 cilindro
central se encuentra muy reducido en los tres Srganos
vegetativos, aunque su reduccién es mis evidente en la raiz y
s6lo ligeramente més desarrollado en el tallo aéreo y en el

rizoma.
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1. INTRODUCCION

Lacandonia schismatica (Lacandoniaceae) vive en la selva
Lacandona de <Chiapas, México. Fue encontrada en septiembre de
1985 por el Bibélogo Esteban Martinez y presentada en 1989 como
una especie, género y familia nuevas del orden Triuridales.

Cuando esta planta fue descubierta el primer caracter que
la definié fue la dehiscencia introrsa (linea de abertura de las
anteras para permitir la salida de los granos de polen), pero lo
mas evidente fue el hecho de gue sus verticilos sexuales
presentan una posicién invertida, encontréndose el androceoc en el
centro y el gineceo externo. Estc representa el rompimiento de
una regla siempre observada en todas las Angiospermas hasta ahora
reportadas (aproximadamente 248 mil especies) (A. P. De Candolle,
1813, citado por Martinez y Ramos, 1989; Hutchinson, 1959;
Takhtajan, 1969; Crongquist, 1981; Marquez-Guzman et al., 1989).

La inversién de los verticilos sexuales viene a alterar los
criterios que se establecen en la clasificacién de las plantas,
la cual se basa principalmente en las caracteristicas florales,
haciendo necesario gque se consideren ahora otras posibles
localizaciones de 1las estructuras reproductoras dentro de la
flor.

L. schismatica es una especie importante por la inversién
de sus verticilos sexuales gue nunca se habian observado. Por
esta razdn son necesarios estudios sobre su biologia, incluyendo
su estructura del desarrollo y reproduccién. Una vez conocidos
estos aspectos se pueden hacer comparaciones con los miembros de
la familia Triuridaceae, con la cual presenta algunas afinidades.
Estas comparaciones son Gtiles para conocer que tan emparentados
se encuentran estos dos taxa.



Los resultados de este trabajo pueden ayudar a esclarecer
si en realidad L. schismatica puede formar una nueva familia como
lo propusieron Martinez y Ramos (1989), o si independientemente
de la inversidn de los verticilos sexuales y el estomio introrso
deba ser colocada dentro de la familia Triuridaceae como 1lo
menciona Rilbsamen-Wuestenfeld (1991).



2. REVISION DE LITERATURA
2.1, GENERALIDADES DE LAS ANGIOSPERMAS

El ciclo de vida de las Angiospermas se caracteriza por una
alternancia de generaciones entre el esporofito diploide y el
gametofito haploide. El proceso de reduccidén cromosdmica
(meiosis) ocurre dentro de drganos especificos que forman parte
de un sistema reproductor que caracteriza a las Angiospermas, la
flor. Durante la fase gametofitica se forman los gametos
masculinos (ntcleos espermiticos) y femeninos (ovocélulas), los
cuales se unen durante 1la fecundacién para formar el cigoto,
restaurédndose asf la diploidia de la fase esporofitica ¥y

completandose el ciclo de vida.

La flor como caracteristica de las Angiospermas tiene una
gran importancia, ya que a 1lo largo del tiempo las estructuras
reproductivas han 1ido tomando mds valor que las estructuras
vegetativas en la clasificacién de las plantas (Maheswari, 1950).

Para una clasificacién no sblo interesan las
caracteristicas externas de la flor sino también las estructuras

internas como el polen, saco embrionario, endospermo y embrién.

En las Angiospermas, estos caracteres esenciales se
refieren a la localizacién, estructura, desarrollo y disposicién
de los oOrganos reproductores masculinos y femeninos, de las
cubiertas florales (cdliz y corola), de los verticilos sexuales
(androcec y gineceo), de los frutos y de las semillas (Rost, et
al., 1988; Ruiz-Oronoz et al., 1977).

2.1.1. LA FLOR

La flor es un sistema de 1la planta con crecimiento
limitado, formada por un conjunto de o6rganos estériles vy
reproductores. Cuando las plantas 1llegan a un estado adulto



algunos o todos los meristemos del tallo se convierten en
meristemos florales (Esau, 1982). El1 cambio de fase vegetativa a
la reproductiva se debe a las interrelaciones entre el organismo
y su ambiente (Bhojwani y Bhatnagar, 1981).

Una flor completa consiste de cuatro grupos de &rganos
organizados en verticilos desarrollados en el extremo del tallo
llamado receptdculo y que forma la base de la flor. El1 caliz es
el verticilo mids externo, se encuentra formado de sépalos. El
siguiente verticilo es la corola, constituida por un conjunto de
pétalos. El cdliz y la corola en conjunto forman el perianto.
Cuando el perianto no se diferencia en cdliz y corola sus
unidades son 1los tépalos (Bhojwani y Bhatnagar, 1281; Esau,
1382).

El tercer verticilo esta constituido por 1los estambres,
conocidos colectivamente c¢omo androceo Yy represanta el Jrgano
sexual masculino. Cada estambre consiste de un filamento y una
antera, el gametofito masculino (grano de polen) se forma dentro
de la antera (Maheswari, 1950; Bhojwani y Bhatnagar, 1981; Esau,
1982).

En el centro de una flor tipica se encuentra el &rgano
sexual femenino, el gineceo. Esta formado por unidades llamadas
carpelos, los cuales al fusionarse forman el ovario. En la parte
terminal del ovario se localiza el estilo y sobre é&ste se
presenta el estigma, que es el sitio de recepcién del polen
durante la polinizacién. El1 ovario contiene a los &Svulos. Cada
6vulo contiene un gametofite femenino {saco embrionario} rodeado
por tejido nucelar y protegido por uno o dos tegumentos (Bhojwani
y Bhatnagar, 1981). El desarrocllo del saco embrionario puede ser
de diferentes tipos, los cuales en su etapa madura difieren en el
nGmero de nGcleos y contenido cromosdSmico, el maAs comdn en las
Angiospermas es el tipo normal o Polygonum {(Maheswari, 1950).



Cuando las flores presentan los cuatro verticilos se 1llaman
completas, si carece de alguno de é&stos son incompletas, pero el
orden de los verticilos es invariable (Cronquist, 1969).

En términos de la reproduccién sexual, sélo son necesarios

los estambres y carpelos. Una flor que tenga estas dos
estructuras se llama perfecta, pero si carece de alguna de éstas
es imperfecta. Cuando las flores poseen carpelos pero no

estambres se llaman pistiladas y cuando tienen estambres pero no
carpelos se llaman estaminadas. Cuando las flores pistiladas y
estaminadas estdn presentes sobre la misma planta se llaman
monoicas y cuando estdn en plantas separadas se llaman dioicas
(Bhojwani y Bhatnagar, 1981; Esau, 1982).

2.2. FECUNDACION EN ANGIOSPERMAS
Dado que la funcidén principal de la flor es la formacidn de
las semillas que dardn lugar a otra planta de la misma especie se
verifican tres fendmenos sucesivos: la polinizacidn
(transferencia del polen desde la antera hasta el estigma), 1la
germinacidn del grano de polen en el estigma y la fecundacidn

(Maheswari, 1950).

Una vez que el tubo polinico entra al é6vulo a través del
micrépilo y llega a la pared del saco embrionario, el &4pice del
tubo polinico puede entrar a una de las sinérgidas o pasar entre
ellas hasta la ovocélula y descarga las dos células espermaticas
Y el nGcleo vegetative. Uno de los gametos masculinos se fusiona
con la ovocélula (singamia) formando el cigoto, mientras que el
segqundo nGcleo espermatico se fusiona con los dos ncleos polares
(triple fusién) para formar el nicleo primario del endospermo
(Maheswari, 1950; Bhojwani y Bhatnagar, 1981).

Esto se conoce como doble fecundacidén, un fendmeno que s6lo
ocurre en las Angiospermas. El resultado de la doble fecundacién
es el cigoto diploide y generalmente un endospermo triploide
(Bhejwani y Bhatnagar, 1981).



Después de la doble fecundacién el 6vulo se transforma en
semilla y el cigoto en embridén. La cubierta seminal protectora
puede formarse de uno o de los dos tegumentos. El cigoto presenta
una serie de divisiones celulares y una posterior diferenciacién
histolégica para convertirse en embrién maduro, el cual consiste
de un eje hipocdétilo-radicula gque lleva en el extremo superior
uno o dos cotiledones y el meristemo del vastago (Bhojwani y
Bhatnagar, 1981; Esau, 1982).

El ntmero de cotiledones en el embrién es un carécter
diagnéstico que separa a las Angiospermas en dos subclases
principales: Dicotiledoneae (con dos cotiledones) y
Monocotiledoneae (con un solo cotileddn), sin embargo, existen
excepciones (Bhojwani y Bhatnagar, 1981).

2.3. SISTEMAS DE REPRODUCCION EN ANGIOSPERMAS
Una de las clasificaciones de los sistemas de reproduccidn
en las Angiospermas considera cinco tipos. En ellos se presentan
una gran variedad de formas florales y modos de polinizacién:
reproduccidén cruzada (xenogamia}) ( es la que predomina),
autocruzamiento, apomixis facultativa (usualmente con
reproducciédn cruzada), apomixis (agamospermia) y reproduccidn
vegetativa (Jain, 1976). La reproduccién sexual puede ocurrir a
través de los tres primeros tipos (Clay, 1982). Son pocas las
especies de Angiospermas que estidn limitadas a alguno de estos
mecanismocs, ya que la mayoria son capaces de reproducirse por
diferentes combinaciones de ellos (Stebbins, 1950; Fryxell, 1957;
Allard, 1975; Jain, 1976). .
La combinacidén mis comiGn de los mecanismos reproductivos es
una mezcla de fecundacién cruzada y autofecundacién (Fryxell,
1957; Allard, 1975).

Los sistemas de cruza son de interés principalmente debido
a los efectos que ellos pueden tener sobre la estructura genética
de las poblaciones (Stebbins, 1957; Jain 1976). La



autofecundacién total o parcial pueden tener diferentes efectos,
incluyendo el nuimero de homocigos, disminucién en el flujo génico
y subdivisién de la poblacidén (Jain, 1976).

La autofecundacién parcial ha sido impuesta en algunas
especies por la evolucién del dimorfismo floral debido a la
produccién de dos tipos de flores, uno de ellos con flores
abiertas adaptadas a la fecundacidédn cruzada (casmdégamas) y el
otro con flores gue nunca abren y se adaptan a la autofecudacién
(cleistégamas) (Uphof, 1938).

La cleistogamia fue definida por Kuhn (1867, en: Uphof,
1938) para referirse a la produccién de flores bisexuales gue se
fecundan en estado de botdn. En este tipo de comportamiento las
flores nunca akren y, debido a gue no exponen sus ©dOrganos
sexules, Bhojwani y Bhatnagar (1981) consideran gque es la
adaptacién floral mads eficiente para promover una autofecundacidn
{Uphof, 1938). Sin embargo, el término es también utilizado para
describir a especies que producen tanto flores abiertas como
cerradas (Lord, 1981) . Esta condicién cleistdgama esta
ampliamente distribuida en las Angiospermas (Connor, 1979;
Maheswari, 1962, en: Lord, 1981).

2.3.1. TIPOS DE CLEISTOGAMIA
Lord (1981) hace una revisién de las diferentes

clasificaciones de cleistogamia y los grados en los que ésta se
presenta y propone cuatro categorias:

a) CLEISTOGAMIA PREANTESIS
Se refiere a casos donde la polinizacién ocurre en el botdén
y después se presenta la antesis.

b) PSEUDOCLEISTOGAMIA

Esto se refiere a casos donde no existen diferencias
morfolSgicas entre flores casmdgamas y cleistdgamas, ademas é&stas
Gltimas carecen de la expansién de los verticilos (antesis). Este



fenémeno puede ser inducido por factores ambientales y se conoce

como cleistogamia ecolégica.

c) CLEISTOGAMIA COMPLETA
Se refiere a las especies gque producen sdélo flores

cleistdgamas.

d) "VERDADERA CLEISTOGAMIA"™

Se refiere a los casos donde el dimorfismo resulta de wvias
de desarrollo divergentes en una sola especie o en un individuo.
Las flores cleistdgamas son formas modificadas de las casmbégamas
caracterizadas principalmente por reducciones en el tamafio y/o el
nimero de estambres y tamafio de la corola.

2.3.2. MORFOLOGIA DE LAS FLORES CLEISTOGAMAS
Se han realizado diversos estudios estructurales, tales

como la comparacién de megasporogénesis, microsporogénesis,
gametogénesis y embriogénesis en las especies cleistdgamas vy
casmdgamas en donde se muestra dgue estos procesos parecen
similares en ambas formas florales a nivel de microscopia de luz
(Gorczynsky, 1929, 1930, 1935; Hanson, 1943; Maheshwari y Baldev,
1958; Parney y Dexheimer, 1976, {todos en: Lord, 19811}]).

Sin embargo, otros estudios en algunas especies de Poaceae
¥ Malpighiaceae, muestran diferenciac morfoclégicas cntre flores
cleistdgamas y casmoégamas (Uphof, 1938).

Los trabajos de von Mohl y Darwin (1863 y 1877, citados en
Lord, 1981) representan los dos primeros intentos para describir
la morfologia de las flores cleistédgamas. Ambos observaron la
reduccién en el tamafo de la flor siendo las partes mads afectadas
la corola y androceo. Esto se confirmd por Uphof (1938) y Lord
(1981).

En estudios realizados en 30 especies de Angiospermas
cleistbgamas se menciona gue, a pesar de que el caliz y el



gineceo son los menos afectados, hay excepciones a esto, con
reducciones en el tamafio del ovario y estigma en algunos casos
(Goebel, 1904, 1905 y Ritzerow, 1908 ambos en: Lord, 1981). Entre
las caracteristicas mas distintivas de las flores cleistdégamas se
tiene que los sépalos que rodean el botén floral raramente estan
reducidos en numero. Muy frecuentemente la corola es poco
desarrollada o no se encuentra, y generalmente pierde el color
normal. Estas reducciones también se presentan en el namero y
tamafio de estambres y sacos polinicos, las anteras carecen de
endotecio, y en algunos casos el gineceo esti compuesto de pocos

carpelos (Uphof, 1938).

2.3.3. AUTOFECUNDACION
La cleistogamia ha sido muy poco estudiada desde el punto

de vista citoldgico, sin embargo, se sabe gque los tubos polinicos
se forman dentro de los sacos de polen de las anteras y llegan al
estigma a través de la dehiscencia normal de la antera o a través
de la pared de ésta (Uphof, 1938).

Se han propuesto los términos de polinizaciédn casmantérica
Yy cleistantérica para cuando el tubo polinico llega al estigma a
través de la dehiscencia de la antera debido a la presencia de un
estomio; o cuando 1los tubos polinicos llegan al estigma
atravesando la pared de una antera cerrada, respectivamente
(Ascherson, 1884, en: Uphof, 1938; Lord, 1981). En algunos casos
se ha observadc que las paredes de las anteras de especies con
flores cleistdgamas no son muy desarrolladas, sobre todo en las
zonas cercanas al estigma (Lord, 1981).

Asi mismo, Anderson (1980) trabajé con cuatro géneros de la
familia Malpighiaceae (Aspicarpa, Camarea, Janusia y
Gaudichaudia), los cuales ademis de flores casmbégamas también
presentan flores cleistSgamas fuertemente modificadas. Demuestra
que la enigmitica polinizacién que ellas presentan es lo gque pudo
ser considerado equivocadamente como apomixis por Ritzerow (1908)
y Trent (1942) (ambos en: Lord, 1981).



En estos cuatro géneros de las Malpighiaceae los granos de
polen germinan dentro de la antera indehiscente y los tubos
polinicos crecen hacia abajo a través del corto filamento hacia
el receptlculo de la flor. Después se dirigen hacia arriba al
l16culo del ovario, b4 llegan al 6vulo para efectuar la

fecundacién.

La fecundacién en las flores cleistégamas de esta familia
es verdaderamente diferente de todo lo reportade anteriormente

para las Angiospermas (Anderson, 1980).

2.4. ORDEN TRIURIDALES

El orden Triuridales se ubica taxon6micamente de 1la

siguiente manera (Takhtajan, 1980):

Clase Liliopsida
Subclase Liliidae
Superorden Triuridanae

orden Triuridales
Cronguist (1981) colocéd en el orden Triuridales las
familias Petrosaviaceae y Triuridaceae. Considera que

Triuridaceae "es una familia taxonémicamente aislada y que adem&s
de su probabkle relacién con la pequefia familia Petrosaviaceae,
difiere agudamente de todos los demds grupos; podria cser
necesario constituir al orden Triuridales como una subclase

distinta".

Respecto a Lacandonia schismatica, este autor menciona que
"un nuevo género extraordinario de la familia Triuridaceae (o
afin a ésta), con estambres centrales y carpelos periféricos, fue
descubierto en México" (Cronquist, 19%88).

2.4.1. UBICACION TAXONOMICA DE Lacandonia schismatica
Martinez y Ramos (1989) incluyen una nueva familia en el

orden Triuridales, Lacandoniaceae, la cual se encuentra formada
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por una sola especie, Lacandonia schismatica. Esta especie fue
colocada dentro de este orden por sus sermejanzas con la familia

Triuridaceae.

Mencionan que L. schismatica comparte con la familia
Petrosaviaceae la dehiscencia introrsa de las anteras, el hébito
herbdceo y la micotrofia, pero difiere por gque Petrosaviaceae
presenta estomas, tépalos en dos series, carpelos fusionados
basalmente con muchos &vulos, nectarios septales y dgranos de

polen monosulcados (Martinez y Ramos, 1989).

Lacandoniaceae esté emparentada con la familia
Triuridaceae, porgue comparten los siquientes caracteres: gineceo
apocirpico, dvulos anatropos, polen inaperturado, flores
trimeras, tépalos con apéndices, habito saprofitico y micorrizas
endotré6ficas. Pero difieren por la disposicién de los &rganos
reproductores, ya que 1las anteras se encuentran en la parte
central de 1la flor, también se resalta sobre la supuesta
dehiscencia introrsa de las anteras de Lacandoniaceae
(MArquez-Guzman et al., 1989; Martinez y Ramos, 1989), mientras
gque ésta es extrorsa en las de Triuridaceae (Tomlinson, 1982;
Maas y Ribsamen, 1986; Riibsamen~Weustenfeld, 1991).

2.4.2. DESCRIPCION DE Lacandonia schismatica
En la descripcién de Martinez y Ramos (1989) se menciona
que entre las principales caracteristicas de la familia
Lacandoniaceae se encuentran las flores hermafroditas y el
gineceo apocéarpico rodeando al androceo, el cual esti& formado de
tres estambres sésiles, con anteras biloculares con una sola
linea de dehiscencia introrsa.

Lacandonia schismatica es una hierba de aproximadamente 9
cm de alto con un rizoma glabro, ralices filiformes, de tallos
usualmente 3-5 cm de largo, 0.4-0.5 mm de diametro.
Inflorescencia hasta de 4 cm de largo con bréicteas trilobadas.
Flores (1-)3-7(-13) con disposicién en espiral, 3.8-4.1 mm de
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diametro; 6 tépalos, deltoides, fusionados desde la base hasta la
parte media. Carpelos obovoides de 0.48-0.6 mm de largo; estilo
papilado 0.2-0.25 mm de largo. Tres estambres con filamentos de
0.1 mm de largo; anteras de 0.3 mm largeo ¥y 0.1 mm de ancho. Los
frutos son aquenics obovoides con el estilo persistente; semilla
de 0.4-0.5 mm de largo, 0.2-0.25 mm de ancho, pardo oscura. Estos
autores describen la presencia de un supuesto estigma de

aproximadamente 0.3 mm de largo.

Debido a la semejanza de las familias Lacandoniaceae vy
Triuridaceae, se revisaron también algunos estudios realizados

con esta ultima familia.

2.4.3. ESTUDIOS DESCRIPTIVOS DE LA FAMILIA TRIURIDACEAE
Entre los estudios descriptivos y taxondmicos de la familia

Triuridaceae se encuentran los de: Jonker {1%42), Green y Sclbrig
(1966), Rao y Verma (1976), Tomlinson (1982), Waechter (1984)
Maas y Riilbsamen (1986), Maas y Maas-van de Kamer (1989). En estos
trabajos 1las descripciones coinciden en 1lo siguiente aungue
existen algunas excepciones: las Triuridaceae son hierbas
sapréfitas que crecen sobre la hojarasca, madera en
descomposicién o raramente sobre nidos de termitas. Sus tallos
son acloréfilos, generalmente &filos o con hojas reducidas a
pequenas escamas. Los estomas estdn ausentes. Los rizomas crecen
por abajo de la hojarasca y tienen numerosas raices micorrizicas.
Las flores son pequefias, actinomdérficas, unisexuales, o a veces
hermafroditas. Plantas monoicas o dioicas. Perianto corolino;
segmentos 3-8, reflexos, uniseriados, connados y valvados. Cuando
hay flores masculinas, éstas tienen 2, 3, 4, 6 G 8 estambres con
filamentos cortos o ausentes, las anteras con dehiscencia
extrorsa. En el caso de las flores femeninas, éstas presentan
ovarios s(Operos, apocarpicos, con estilo lateral o raramente
terminal (Triuris), con zona estigmatica papilada o glabra. Cada
carpelo contiene un s&6lo 6vulo basal, anAtropo y bitégmico. E1
fruto es ovoide o elipsoide, dehiscente o indehiscente. Semillas
con endospermo abundante.
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Estos autores mencionan cerca de 70-80 especies en 6-7
géneros en los trdpicos de ambos hemisferios. Existe gran
concentracidén en el sureste de Asia, incluyendc las Indias del
este y Nueva Guinea. Segin Green Y Solbrig (1966) en América
Central se encuentran 4 géneros: Soridium, Triuris, Sciaphila y
Peltophyllum. El género mds grande es Sciaphila, con cerca de 50

especies.

Seglin Dahlgren et al. (1985) y Giesen (1938, en: Maas Yy
Rilbsamen, 1986), la familia Triuridaceae puede dividirse en 2

tribus:

a) Tribu Sciaphileae: comprende los géneros con plantas monoicas.
Los tépalos barbados, raramente caudados. Este grupo esté
constituido por el género Sciaphila y Scoridium en América vy
Andruris, Hyalisma y Seychellaria en el Viejo Mundo.

b) Tribu Triurideae: consiste de plantas dioicas con tépalos
caudados. A este grupo lo forman Triuris, Hexuris y Peltophyllum.

Se encuentran en los Neotrépicos.

El descubrimiento de L. schismatica trajo consigo un gran
interés para estudiar esta planta y compararla con la familia
Triuridaceae por la anatomia vegetativa y reproductiva, ecolecgia,
palinologia, quimica, etc.

2.5. ESTUDIOS SOBRE ANATOMIA YEGETATIVA

No existe ningGn estudio sobre la anatomia de los &rganos

vegetativos en L. schismatica.

El primer estudio anatdmico de 1les érganos vegetativos
(rafiz, tallo aéreo y rizoma) de Triuris alata, del Brasil,
demostré gque en estos 6rganos el sistema conductor esté
fuertemente reducido debido a su habito saproffitico (Milanez y
Meira, 1943). Esta misma observacién hace Tomlinson (1982) para
otros miembros de la familia.
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En ambos trabajos se menciona gque 1la raiz tiene wuna
epidermis wuniestratificada, la cual presenta escasos pelos
absorbentes poco desarrollados, septados segin Tomlinson (1982).
En la corteza primaria la exodermis no es constante en toda 1la
circunferencia (Milanez y Meira, 1943). En Sciaphila japonica, S.
schwackoana, S. tenella, Hexuris caudata, H. gardnerii y Triuris
mayor los dos estratos mas externos de 1la corteza presentan
micelio endomicotréfico (Dahlgren et al., 1985). La endodermis

presenta engrosamientos en sus paredes tangenciales externas

(Milanez y Meira, 1943). Respecto al cilindro central observaron
que esta constituido por un periciclo uniestratificado
esclerdtico (algunas veces biestratificado de acuerdo a

Tomlinson, 1982) muy cercano a los pocos elementos conductores,
los cuales consisten de dos polos de xilema que se unen en una
sola masa central, con un total de 4-6 elementos de vaso con
engrosamientos en espiral. A cada lado de los polos del xilema
hay un elemento de tubo criboso con una célula acompahante y 1-3

células parenguimaticas.

La estructura del tallo aéreo y del rizoma es muy simple,
el tejido vascular siempre es un solo cilindro, a menudo asociado
con escleréngquima. Ambos 6rganos  presentan una epidernis
uniestratificada con paredes tangenciales externas cutinizadas
(Milanez y Meira, 1943) y lignificadas (segan Tomlinson, 1982).
No hay estomas ni tricomas. La corteza ectd constitulda por 4-6
estratos celulares de parénguima que carecen de hifas
micorrizicas (Tomlinson, 1982). Sin embargo Dahlgren et al.
(1985) mencionan que la corteza del rizoma si presenta hifas.

De acuerdo con Tomlinson (1982), tanto el tallo aéreo como
el rizoma no presentan endodermis; sin embargo Milanez y Meira
(1943) encuentran una endodermis con células de diferentes formas
y tamafilos y ademds observan bandas de Caspary en las paredes

radiales.
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El <c¢ilindro central consta de un periciclo con células
dimérficas, los elementos conductores son mds numerosos que en la
raiz. El conjunto de xilema presenta un vaso con engrosamiento
anular en el tallo aéreo y 2 6 3 vasos con engrosamiento
reticulado en el rizoma. Los haces vasculares son angostos y se
unen tangencialmente y algunas veces se asocian con
esclerénquima. Tomlinson (1982) menciona que en el tallo los
elementos del floema tienen paredes delgadas, el xilema es
ligeramente endarco y los vasos no se observan con certeza. En
contraste, Dahlgren et al. (1985) mencionan gue los vasos estan

ausentes.

Los primordios foliares se transforman en escamas simples
gue carecen de sistema vascular (Milanez y Meira, 1943).

2.6. ESTUDIOS SOBRE ANATOMIA REPRODUCTIVA

2.6.1. ANATOMIA REPRODUCTIVA EN LACANDONIACEAE
En cuanto a la anatomia reproductiva de L. schismatica

Marquez-Guzmian et al. (1989) describieron la estructura de los
érganos sexuales en botdén floral, demostrando gque la posicién
central de las anteras es de origen y no se debe a ninguna
torsién durante el desarrocllo. Demostraron ésto con cortes
medianos de botones florales, basandose en la continuidad de la
epidermis desde la base de las anteras hasta el receptéculo.
Ellos encuentran que el androceo esta formado generalmente por 3
estambres gque carecen de vascularizacién, que las anteras son
biloculares con linea de dehiscencia introrsa, y que el grano de
polen es tricelular. Las anteras maduran antes que los carpelos y
persisten sin caerse del receptdculo después de la dispersién de
los frutos. El1 gineceo es apocarpico. La orientacién de los
carpelos es variable ya que no todos tienen el estilo orientadeo
hacia los estambres. Cada carpelo tiene un estilo subapical del
lado que corresponde al hilo de la semilla. Cada carpelo contiene
un s6lo 6vulo sésil, basal, andtropo y bitégmico. E1 tegumento
interno forma el micrépilo. E1 desarrocllo del endospermo es
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nuclear. La primera divisién del cigoto es transversal. La
cubierta seminal tiene una capa con inclusiones. El1 fruto es
indehiscente.

Quiroz (1990) hace un estudio sobre el desarrolloc del
microsporangio de L. schismatica. Los resultados muestran que la
yema floral en sus inicios estd cubierta por una brictea que la
protege, los primeros primordios que surgen de la yema son de los
tépalos. En el meristemo floral hay un crecimiento diferencial
provocando la formacidn de pequefios abultamientos; los tres mas
grandes y centrales corresponden a los primordios de las anteras
Y los mas pequefios son los primordios de 1los carpelos. E1
desarrollo de la antera es del "tipo monocotiledoneo". El tapete
es del "tipo glandular* porque persiste durante todo el
desarrollo del polen y conserva su integridad celular. La pared
en la antera bien desarrollada presenta cuatro capas: epidermis,
endotecio (con engrosamientos en sus paredes), una capa media
efimera y un tapete uninuclear, raramente Dbinuclear. Los
estambres maduros son basales. El grano de polen maduro es
tricelular e inaperturado, con ornamentacién reticulo-granulosa.

2.6.2. ANATOMIA REPRODUCTIVA EN TRIURIDACEAE
Se conoce muy poco acerca de la embriologfia de 1las

Triuridaceae. Davis (1966) describidé el desarrollo de la antera y
el évulo de Sciaphila. Observa que la antera es tetrasporangiada,
formada por una epidermis, endotecio con engrosamientos fibrosos,
una capa media efimera y tapete probablemente glandular. Las
células madres de las microsporas después de la meiosis forman
tétradas tetrahédricas o isobilaterales. Los granos de polen son

tricelulares.

Los estambres, carpelos y 6&6vulos no presentan tejido
vascular. El1 évulo es anitropo, tenuinucelado y bité&gmico (los
tegumentos son biestratificados), el micrépilo est& formado por
el tegumento interno. Durante la ontogenia el 6vulo es encerrado
por la pared del carpelo en desarrollo. El cierre tiene 1lugar
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sobre el lado ventral, dejando una abertura angosta (acrépilo),
del mismo lado donde se eleva el estilo (Tomlinson, 1982). La
curvatura del 6vulo es contraria al crecimiento del ovario.

Wirz (1910, en: Tomlinson, 1982) menciona que la nucela
permanece uniestratificada a lo largo del desarrollo; se
reabsorbe casi completamente cuando el saco embricnario es maduro
Yy sélo quedan algunos restos en la zona calazal.

En Sciaphila japonica la célula arquesporial funciona
directamente como célula madre de la megaspora. La megaspora
calazal de una tétrada linear o en forma de T desarrolla un saco

embrionario tipo Polygonum {Chga y Sinoto, 1932).

Antes de que ocurra la fecundacién los dos nlcleos polares
se fusionan, sin embargo la etapa de fecundacidén no pudo ser
observada (Ohga y Sinoto, 1924). Wirz (1910, en: Tomlinson, 1982)
y Dahlgren et al. (1985) concluyen gue la célula huevo en algunas
especies de Sciaphila se desarrolla partenogenética (<]
apogamicamente. Sin embargo, parece ser que la doble fecundacién
si toma 1lugar en Sciaphila albescens, Soridium spruceanum,
Triuris hexophthalma y T. hyalina (Ribsamen, 1986, en: Maas Y
Rilbsamen, 1986).

Engler (1909, en: Maas Yy Riibsamen, 1986) en Sciaphila
ledermannii encuentra que la formacidén del endospermo es nuclear
y después este tejido se vuelve celular. Ademas de almacenar
reservas de celulosa en las paredes del endospermo que se
engrosan fuertemente al final del desarrollo, también se han
observado sustancias protéicas y lipidicas en el interior de las
células endospérmicas cuando la semilla madura. Los depdsitos de
almidén también han sido encontrados en semillas inmaduras de
varias especies de Triuris (Rlibsamen, 1986, en: Maas y Ribsamen,
1986) .
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En las Triuridaceae el embrién de la semilla madura es
pequefio e indiferenciado. Consiste del cuerpo del embridn y un
suspensor. En Triuris mayor se describe un embrién linear con 6
pares de células de cada lado sobre un suspensor unicelular
(Poulsen, 1890, en: Maas y Riilbsamen, 1986) . En Sciaphila,
Soridium y Triuris, el embrién llega a etapa globular (Engler,
1909; Johow, 1889, ambos en: Maas y Rilbsamen, 1986).

En Sciaphila albescens se observd que antes de gque el
cuerpo del embrién comience a diferenciarse, se desarrolla una
hilera de al menos 3 y hasta 7 células (Rilbsamen, 1986, en: Maas
Yy Riibsamen, 1986).

En la mayoria de los casos la testa se desarrolla de 1la
capa interna del tegumento externo (endotesta), en otros de ambas
capas (exo- y endotesta) como es el caso de Sciaphila schwackeana
estudiada por Wirz (1910, en: Tomlinson, 1982). La testa consiste
(excepto para la regién de 1la "rafe") de células alargadas
radialmente con paredes engrosadas caracteristicas y algunas
veces con depdsitos de taninos (Sciaphila y Soridium), también se
observaron en la mayoria de las células aplanadas de 1la capa
externa del tegumento externo. En Peltophyllum y Triuris, la
cubierta de la semilla consiste de una sola capa de células mis o
menos planacs. En la semilla madura el tegumento interno
desaparece completamente, excepto las células ricas en taninos
que se localizan desde el final de la calaza hasta la cuticula
media, adyacente al tejido del endospermo. La pared del fruto
estd reforzada por engrosamientos en forma de barra en las
paredes radiales de la capa subepidérmica (Ribsamen, 1986, en:
Maas y Rlbsamen, 1986).

En las siguientes secciones se incluyen estudios
cromosémicos en la familia Triuridaceae y L. schismatica con la
finalidad de tener mas elementos de comparacién entre estos dos

taxa.
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2.7. ESTUDIOS CROMOSOMICOS

2.7.1. CROMDSOMAS EN LACANDONIACEAE

El niGmeroc haploide de cromosomas de L. schismatica es n=9,
de acuerdo a la determinacién en células madres del polen en
diacinesis, metafase I y anafase I y II (Davidse y Martinez,
1990). Ellos mencionan que en el complemento cromosémico de L.
schismatica existen dos tamafios de cromosomas, 4 pares son
grandes (8.3-12.0 um, uno posiblemente metacéntrico y los otros
tres acrocéntricos) y 5 pares son pequefios (4.6-6.4 um tres pares

metacéntricos y dos pares acrocéntricos).

2.7.2. CROMOSOMAS EN TRIURIDACEAE

Ohga y Sinoto (1924) mencionan que la posicién sistem&tica
de las Triuridaceae es incierta y que los estudios citoldgicos de
nimeros cromosdémicos podrian ayudar en este sentido. Estos
autores encuentran que en esta familia hay 3 tamafios de
cromosomas con diferencias muy marcadas. El1 namero haploide se
contd en CMMi y CCHMe (n=24), el diploide en células somiticas de
nucela (2n=48) y en nlcleos del endospermo un ndmero triploide
{3n=72). La diferencia en forma y tamafio de los cromosomas es
evidente, dividiéndolos en largos, intermedios y pequefios.

Green Yy Solbrig (1966) describen que el conmnplemento
gamético de algunas especies consiste 2n=22 cromosomas, de los
cuales 3 pares son largos, 6 medianos y 2 son pequeiios; varfan en
longitud de 17 a 3 um. Todos los cromosomas largos son
subterminales, mientras gque los pequeflos y medianos son
metacéntricos. Estos autores concluyen gque el ndmero cromosémico
es n=11 para Sciaphila dolichostyla, n=12 para Andruris japonica
y n=14 para Sciaphila thaidanica.

2.8. ESTUDIOS SOBRE MICORRIZAS

2.8.1. MICORRIZAS EN TRIURIDACEAE
Aunque en Lacandonia no se han hecho estudios sobre
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micorrizas, éstas se conocen en Triuris alata. También se han
observado en Sciaphila terella, Hexuris caudata, H. gardnerii y
Triuris mayor (Giesen, 1938, en: Maas y Riibsamen, 1986),
sugiriendo la posibilidad de gue estén presentes en todas las
especies de las Triuridaceae.

Triuris mycoides, al igual que otras sapré6fitas, presenta
una constitucién histolégica sencilla, con su tejido vascular muy
reducido tanto en talle como en raiz (Fiebrig, 1921). Estas
plantas requieren de 1la participacién de 1los hongos, que
funcionan come intermediarios entre el sustrato orgdnico y 1la
planta hospedera, llegando a formar una asocliacién de dependencia
mutua. Las hifas forman masas en los tejidos absorbentes y su

funcién semeja a la de una raiz.

Las micorrizas de Sciaphila japonica estan formadas con
Dicranum japonicum. Este hongo micorrizico es un endéfito que se
desarrolla en los tejidos de la corteza de la raiz (Ohga vy
Sinoto, 1924).

Dado que las Triuridaceae son plantas acleoréfilas y por lo
tanto incapaces de realizar la fotosintesis, dependen totalmente
de su asociacidén con hongos para obtener sus nutrimentos
(Waechter, 1984). Por eso se consideran como parasitas que viven

a costas de honges.

2.9 ESTUDIOS COMPARATIVOS ENTRE Triuris y Lacandonia
Después de que se describié L. schismatica, se iniciaron
algunos estudios comparativos de esta planta con Triuris alata.

T. alata es una especie de nuevo registro para la flora de
la Selva Lacandona (Gémez y Martinez, 1992). Esta especie es una
planta dioica, sapréfita que anteriormente fue mencionada sé&lo
para Brasil. Esta Triuridaceae vive en lugares sombreados y muy
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himedos, sobre la hojarasca o madera en descomposicién, habitat

parecido al de L. schismatica.

Agredano (1991) compard, a nivel de microscopia electrdnica
de transmisidén los ntcleos interfasicos de L. schismatica y T.
alata. Encuentra gque su organizaciébn es muy semejante a la de
otras monocotiledoneas por presentar una doble membrana nuclear
interrumpida por poros, cromatina compacta formando un reticulo
en el nucleoplasma, un nucléolo con sus regiones caracteristicas,
"micropuffs" y cuerpos espiralados. Sin embargo, L. schismatica y
T. alata discrepan de otras monocotiledoneas por presentar
estructuras anulares, estructuras tipo complejo sinaptonémico en
células somaticas, y por poseer en la regién inter y
pericromatinica abundantes granulos ccn un tamano intermedio

entre los intercromatinianos.

Agredano propone que la similitud en la estructura de los
nicleos de estas especies sugiere que conforman un grupo natural,
pero gque faltan estudios para ésto porque se desconoce si los
gridnulos son una caracteristica privativa de L. schismatica y T.

alata o si la comparten con grupos afines.

El segqundo trabajo comparativo es el de Espinosa (1991),
quien describe la anatomia reproductiva de las flores femeninas
de T. alata y los resultados que obtiene los compara con los que
se han descrito para L. schismatica. Menciona que 1la flor
femenina de T. alata presenta 3 tépalos deltoides con &pices
caudados inflexos en los botones florales, Yy el Jgineceo es
apocdrpico con una maduracién asincrénica de los 6vulos, los
cuales son andtropos, bitégmicos y tenuinucelados. Observa que el
desarrollo del ovario, &vulo y saco embrionario es similar al de
las otras especies estudiadas de las Triuridaceae, algunas
coinciden con las de L. schismatica. En su andlisis histoquimico
encuentra gque el citoplasma de las células del endospermo
presenta cuerpos protéicos como principal sustancia de reserva,
también presenta en semilla madura polisacdaridos insolubles.
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2.10. TEOR!A SOBRE EL ORIGEN DE LA FLOR DE L. schismatica

Recientemente se propusieron 2 posibles explicaciones para
la morfologia floral de L. schismatica (Stevens, 1991). Una de
ellas es que el congestionamiento en 1las inflorescencias de
plantas monoicas (con ambos sexos en flores separadas) de las
Triuridaceae puede ser el progenitor de la flor de L.
schismatica. En la segunda explicacién este autor considera una
variante monstruosa muy réapida.

El presente trabajo aporta informacién sobre Ila
anatomia de los d&rganos vegetativos y el desarrollo de algunas
estructuras reproductoras de Lacandonia schismatica. Compara
estos hallazgos con los obtenidos en la familia Triuridaceae, que
junto con Lacandoniaceae constituyen el orden Triuridales. Por
ello se plantearon los siguientes objetivos:
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3. OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL

Estudiar algunos aspectos estructurales e histoquimicos de

Lacandonia schismatica (Lacandcniaceae).

OBJETIVOS

1)

2)

3)

4)

PARTICULARES

Estudiar el desarrollo del

megasporangio Yy la

megasporogénesis de L. schismatica.

Estudiar la estructura e histoguimica del desarrollo de

la diaspora de L. schismatica.

Estudiar 1la estructura de las

schismatica.

Describir la anatomia de la raiz,

de L. schismatica.

23
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4, MATERIALES Y METODOS

4.1. COLECTA Y SEPARACION DEL MATERIAL

El material vegetal de L. schismatica se colectd en el
Municipio de Ocosingo, Crucero Corozal al SE de Palenque, camino
Boca Lacantum, sobre la carretera fronteriza del Sur (Selva
Lacandona de Chiapas, México) en Julio de 1989 y Enero de 1990
(Mapa I.). Esta zona tiene una temperatura anual de 24.6 °C y una
precipitacién anual de 2609 mm. El sitio de colecta es una zona
inundable, las plantas se encuentran creciendo bajo la hojarasca

en lugares muy sombreados.

Parte del material colectado consistié de plantas completas
con su propio sustrato, las cuales se transportaron al
laboratorio dentro de una caja de cartén. La colecta se mantuvo
himeda y en obscuridad. Este material se utilizé posteriormente

para la aplicacién de pruebas histoquimicas en fresco.

La otra parte del material consistié de plantas completas
asi como de botones florales, flores en antesis y frutos en
diferentes etapas de desarrollo, los cuales se cortaron (excepto
los frutos) y se separaron por tamafio y color; las raices, tallos
aéreos y rizomas también se cortaron en pequefios fragmentos. El
material se £ijé en el mismo sitio de colecta.

4.2, FIJACION
Se utilizaron tres fijadores:
a) FAA (formalina, &4cido acético, etanol 96%, agua; 2:1:10:7).

b) glutaraldehido 5% + paraformaldehido 4 % en amortiguador de
S colidina (0.1 M, pH 7.2) a una temperatura aproximada de
4°C, durante 8 h. Este material se lavd en amortiguador de
colidina 0.05 M con sacarosa (0.06 M). Parte del material se
postfijé en tetraéxido de osmio al 1% durante 30 min para ser
incluido en Epon 812 para la morfologla interna.
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c) etanol 70%. Este material se

histoquimicas.
El material fijado en
paraformaldehido se incluyé en

paraplast, JB—4 y Epon 812.

43.

(Johansen,

utilizé para algunas pruebas

FAA +

tres

Y glutaraldehido

materiales diferentes:

INCLUSION EN PARAFINA (PARAPLAST)

1940) .

pruebas

Muestras de material vegetal fijadeo en FAA, se lavaron en

agua corriente durante 3 h,

se deshidrataron en alcoholes etilicos graduales (50, 70, 90,

100, 100 %), 2 h en cada cambio.

se impregnaron gradualmente con paraplast en xilol como
solvente en una preporcidén 1:1 y 2:1 durante 12 ¥y 24 h
respectivamente dentro de una estufa a 50 °C,

posteriormente se impregnaron en paraplast puro durante 48 h y
se solidificaron en moldes de plastico con paraplast puro.
se obtuvieron cortes entre 8-10 um en un micrétomo de rotacién

American Optical 820,

los cuales se utilizaron para dos diferentes propésitos:

pruebas histoquimicas y tincidn con safranina-verde fijo.

4.3.1. PRUEBAS HISTOQUIMICAS
Se utilizaron cortes desparafinados y deshidratados.

permitieron evidenciar 1la gquimica de

Estas

naturaleza los

diferentes tejidos.

A)

AZUL DE ANILINA, UTILIZANDO MICROSCOPIA DE FLUORESCENCIA
(Currier y Strugger, 1956)
Del material incluido en paraplast se obtuvieron cortes de
20-50 um, se desparafinaron e hidrataron y se montaron en
una solucién acuocsa de azul de anilina al 0.005 %, pH 8.5
{se ajusta con amortiguador de fosfatos). En presencia de

este colorante los cortes se observaron en un microscopio
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de flusrescencia, utilizando un filtro de exitacidn azul en
aproximadamente 500 nm para evidenciar la calosa de 1los
tubos polinicos en color verde amarillento.

B) MEZCLA MERCURICA DE AZUL DE BROMOFENOL (Mazita, et al., 1953)
Tifie de azul las proteinas.

C) AZUL NEGRO DE NAFTOL (Fisher, 1968)
Tifien de azul las reservas protéicas.

D) ROJO O DE ACEITE (E.M. Engleman, com. pers.)
Tifie de rojo los lipidos y cuticulas.

E) ACIDO PERYODICO + REACTIVO DE SCHIFF (APS) (E.M. Engleman,
com., pers.)
Tifile a los polisaciridos insolubles de color rosa intensa.

F) YODO~-YODURO DE POTASIO Izkl (LUGOL) (Johansen, 1940)
Tifie de morado o café oscurc al almidén.

G) PERMANGANATO DE POTASIO (KMnoq) (E.M. Engleman, com. pers.)
Tifle de coleor pardo oscuro los taninos y otros compuestos
susceptibles a la oxidacioén.

H) CLOROYODURO DE ZINC (Jensen, 1962)
Tifie la celulosa y hemicelulosa de azul, la lignina, cutina
Yy suberina de amarillo o anaranijado.

I) APS + AZUL NEGRO DE NAFTCL (E.M. Engleman, com. pers.)
Esta tincién doble se utilizé en semilla madura para
evidenciar los polisaciridos insclubles del endospermo,
diferenciiandolos de los cuerpos proteicos.

Nota: también se aplicaron pruebas histoquimicas en material
fresco y en material fijado en etancl al 70% para corroberar si
existe o no diferencia con el material fijado en FAA. Estos
cortes fueron observados en microscopia de luz.
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4.3.2. TINCION DOBLE CON SAFRANINA-VERDE FI1JO
Del material incluido en paraplast, se hicieron cortes de

8-10 um,

se desparafinaron en xilol (3 cambios de 3 min cada uno),

se hidrataron en soluciones graduales de alcohol etilico (100,
100, 96, 80, 70 y 50 %) 3 min en cada cambio,

se tifieron en safranina 1% en alcohol 50 % durante 30-45 min,

* se deshidrataron los cortes en soluciones graduales de alcohol

etilico (50, 70, 80 y 96%),

se agregaron unas dotas de verde fijo (0.03% en alcohol etilico
96%) sobre el corte durante 30-45 segundos,

se deshidrataron en alcoholes etilicos graduales (96, 100 y 100
%), 3 min en cada cambio,

se pararon por Xileno (3 cambios de 3 min cada uno) y

se montaron en b&lsamo de Canada.

4.4, INCLUSION EN JB-4
(Valley, 1976)

Se utilizaron piezas de 0.5 mm fijadas en FAA, se lavaron en
agua corriente durante 3 h,

se deshidrataron en acetonas graduales (30, 50, 70, 85, 100,
100 %), 1 h en cada cambio.

se impregnaron (preinclusién) en una mezcla del componente A
del JB-4 mas el catalizador pero sin endurecedor,
posteriormente se incluyd en JB-4 con catalizador en c¢apsulas
de Beem y en ausencia de oxigeno,

se obtuvieron cortes de 1-2 um de grosor con navajas de vidrio
en un ultramicrétome en un ultramicrétomo Sorvall MT2-B y

se tifieron con azul de toluidina, un colorante metacromatico
que tifie diferencialmente los componentes celulares.

Los cortes fueron observados en microscopio de luz.

4.5. INCLUSION EN EPON 812
Se utilizarcon piezas de 0.5-3.0 mm fijadas en glutaraldehido 5%
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+ paraformaldehido 4% en amortiquador de s-colidina 0.1 M, PpH
7.2,

* se lavaron en amortiguador de colidina + sacarosa, S cambios de
10 min cada uno,

* se postfijaron en osmio al 1% durante 30 nmin,

* se lavaron nuevamente en amortiguador de colidina + sacarosa, 5
cambios de 10 min cada uno,

* se deshidrataron con alcoholes etilicos en soluciones graduales
de 50, 70, 80, 90, 100 y 100%, 30 min en cada cambio,

* se pasaron por oxido de propileno, 2 cambios de 15 min cada
uno,

* las muestras se preincluyeron en una mezcla de 6xido de
propileno + Epon 812 1:1 en frascos sellados durante 8 h a
temperatura ambiente,

* después en 6xidoc de propileno + Epon 812 1:2 durante 12 h, en
Epon 812 puro por 24 h y finalmente se incluyeron en Epon 812
en moldes de plastico blando orientando las muestras con la
ayuda de un microscopio estereoscépico.

]

* Los moldes se colocaron en una estufa de polimerizacién a 60 'C

durante 48 h.

4.5.1. MICROSCOPIA DE LUZ
La inclusién en este plastico tuvo la finalidad de obtener

cortes semifinos (1-2 um) en un ultramicrétomo Sorvall MT2-B y
tefiirse con azul de toluidina para observarse al microscopio de

luz.

4.5.2. MICROSCOPIA ELECTRONICA DE TRANSMISION
De las muestras incluidas en este plastico también se

obtuvieron cortes ultrafinos (dorados) en un ultramicrétomo
Sorvall MT2-B con navajas de vidrio, los cuales se colectaron en
rejillas de cobre cubiertas con una pelicula de formvar. Los
cortes se contrastaron con acetato de uranilo (2 minutos) vy
citrato de plomo (3 min) y se observaron en un microscopio
electrénico de transmisién Zeiss EM-9.
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4.6. MICROSCOPIA ELECTRONICA DE BARRIDO
Algunas muestras de frutos fijadas en glutaraldehido +

paraformaldehido se deshidrataron en acetonas graduales y se
desecaron a punto critico, se pegaron en un portamuestras con
adhesivo de plata y se recubrieron con oro para su observacién en
un microscopio electrdéniceo de barrido JEOL JMS-35.

4.7. TECNiCA PARA MICORRIZAS
(Phillps y Hayman, 1970)
Se utilizaron raices de L. schismatica en fresco, con la
siguiente metodologia:

* las ralces se lavaron con agua destilada,

* se hierven en KOH 10% durante 30 min aproximadamente hasta que
las raices estén blandas. El1 KOH se utiliza para aclarar el
citoplasma, nticleo y pigmentos de las raices.

* se colocan en HCl 2% por 10 min para neutralizar el KOH y
facilitar la penetracidén del colorante,

* se colocan en azul de tripano 0.05% (0.05 g de colorante en 100
ml de una solucién de Aacido lactico:glicerina:agua destilada
1:1:1) durante 3 h,

* se lavan con agua destilada para remover el exceso de
colorante,

* las preparaciones se montan con alcohol polivinilico (alcchol
polivinilico 0.83 g: Acido l&actico 5 ml: agua destilada 5 ml:
glicerina 5 ml) y se observaron en microscopia de luz.

4.8. DISOCIACION DE TEJIDO VASCULAR
Es un método que consiste en disolver la lamina media y

separar a las células gque constituyen el tejido vascular para

observar su forma y dimensiones completas.

* Se utilizaron muestras de raiz, tallo aéreo y rizoma fijadas en
FAR,

* gse enjuagaron por 3 h en agua de la llave y se colocaron en una
solucién de hipoclorito de sodic (NaOCl) al 2% a temperatura
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ambiente durante 2 h, posteriormente se lavaron y montaron en
jalea glicerinada.
Algunas muestras se colocaron en KOH al 5% durante 3 h, se
separaron la células y se montaron en jalea glicerinada.

4.8. FOTOMICROSCOPIA
Una vez seleccionadas las preparaciones se fotografiaron

para ilustrar las secuencias del desarrollo de semillas y frutos
y la morfologia, estructura y ultraestructura de los d&rganos

vegetativos y reproductivos de L. schismatica.
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5. RESULTADOS

5.1. MORFOLOGIA EXTERNA

Lacandonia schismatica se encontré creciendo sobre materia
orgdnica en descomposicién (Fig. 1) bajo la hojarasca en la selva
Lacandcona de Chiapas. Presenta un rizoma de cuyos nudos emergen
ralces filiformes y tallos aéreos que terminan en inflorescencias
de crecimiento simpodial (Fig. 2). Los tallos carecen de hcjas,
los dnicos apéndices son las escamas gue cubren los botones
florales (Fig. 3). La flor en antesis muestra las tres anteras
iocalizadas en el centro del receptdaculo, rodeadas por el gineceo
apocarpico (Fig. 4). Conforme la flor va abriendo, las caudas
terminales de los tépalos se van extendiendo (Fig. 5). Las raices

carecen de pelos radicales (Fig. 6).

5.2. ANATOMIA REPRODUCTIVA

El botdn floral de Lacandonia schismatica al principio de
su ontogenia consta de un tejido meristemdtico cubierto por una
briéctea de dos estratos celulares. Las células de la br&ctea son
alargadas. En esa yema floral surgen los primordios de los
tépalos, los cuales rodean el tejido meristemdtico. Las células
de la protodermis son aplanadas periclinalmente. Las células del

meristemo fundamental son isodiamétricas y pequefias (Fig. 7).

Durante la ontogenia en el meristemo floral un crecimiento

diferencial conduce a 1la aparicién de varios promontorics
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LAMINA I. Figuras 1-6: Morfologfa externa. Figura 1:
hébitat. Figura 2: Una planta completa mostrando los tres
S6rganos vegetativos, botones florales y flor en antesis.
Figura 3: botones florales en diferentes etapas de
maduracién. Figura 4: Flor madura. Figura 5: flor un poco
después de iniciada la antesis con caudas reflexas adn.
Figura 6: rizoma mostrando las raices filiformes no
pubescentes.

(B, bractea; Bt, botén floral; Cr, cauda reflexa; Fa, flor
en antesis; R, raiz; Ri, rizoma; Ta, tallo aéreo).
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celulares. Los que se ubican en la periferia del receptaculo son
los primordios de los ovarios (Fig. 8) y se distinguen por ser de
menor tamafio y mis tardios gque los primordios de las anteras

ubicados en el centro del receptaculo (Fig. 9).

5.2.1. ONTOGENIA DEL OVARIO Y OVULO

La diferenciacién del androceo es mas réapida gue la del
gineceo. Cuando en las anteras aparecen las tétradas de las
microsporas, en los primordios de los ovarios la nucela apenas
inicia su levantamiento del recepticulo y se encuentra rodeada
por el primordio carpelar (Figs. 10 y 11). Las células de 1la
nucela son isodiamétricas y pequefas en comparacidén con las del
primordio carpelar, que son mds alargadas. Los ovarios se
disponen por pares, es decir, se forman uno frente al otro (Fig.

11).

Del tejido nucelar y en posicién hipodérmica, una célula
arquesporial comienza a diferenciarse de las células adyacentes
por su mayor tamafio y citoplasma mas denso, indicando que tiene

una mayor actividad metabdlica (Fig. 12).

La célula arquesporial no sufre ninguna divisién mitética,
su nficleo se hace mds evidente y funciona directamente como
célula madre de la megaspora, la cual se encuentra rodeada por un

estrato de células nucelares pequefias y alargadas.

Se observa que la curvatura del 6vulo es en sentido
contrario al carpelo del ovario que se estia formando frente a &1

(Fig. 13).
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LAMINA II. Figuras 7-14: Inicio de la diferenciacién en el
botén floral hasta célula madre de la megaspora. Figura 7:
corte longitudinal mediano de botédn floral mostrando los
primordios de los tépalos. Figura 8: corte longitudinal no
mediano mostrando los primordios de los ovarios. Figura 9:
Primordios de 1las anteras en el 4&pice del receptéaculo.
Figura 10: corte longitudinal de botén floral con anteras
en etapa de tétradas y surgimiento de los ovarios. Figura
11: surgimiento de la nucela en dos primordios de ovarios.
Figura 12: célula arquesporial en posicién hipodérmica.
Figura 13: etapa de célula argquesporial en dos primordios
de ovarios. Figura 14: célula madre de la megaspora,
surgimiento tegumentario y mayor curvatura del 6vulo.

(A, célula arquesporial; B, bractea; C, carpelo; Me, célula
madre de megaspora; M, meristemo; N, nucela; P,
protodermis; Pa, primordios de anteras; Pc, primordioc
carpelar; Pe, primordios de los tépalos; Pv, primordios de
los ovarios; R, receptaculo; T, tépalo; Ti, primordio del
tegumento interno; Tm, tétradas de microsporas).
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La nucela comienza a curvarse y va hundiéndose bajo el
primordio del tegumento interno que surge del tejido nucelar en
este momento. El primordio carpelar crece en sentido contrario a

la curvatura del 6vulo, de tal manera que lo va rodeando (Fig.
14).

cuando la curvatura del évulo es mayor de 90° el ndicleo de
la célula madre de la megaspora sufre su primera divisién
meiética sin la formacidén de nueva pared celular. En este momento
se nmanifiesta el segunde primordio tegumentario (el externo). En

cada uno de los tegumentos se observan dos estratos celulares.

El carpelo sigue rodeando el 6vulo y alcanza el tejido del
receptaculo en el lado opuesto al que inicié su desarrollo, muy
cercanc al sitio de donde surgidé la nucela. De esta manera se
completa el desarrollo de un ovario unilocular gque alberga un
s6lo &6vulo (Fig. 15). En esta etapa inicia el desarrollo del
estilo (Fig. 16). La meiosis II tiene lugar (Fig. 17), resultando

una tétrada de ndcleos megaspdéricos rodeada por nucela (Fig. 18).

Los primordios tegumentarios tienen un crecimiento
diferencial ya que en la parte donde este 6vulo en formacién se
une a la placenta es menor el crecimiento de acuerdo con 1la
curvatura (Fig. 19). El1 tegumento interno se desarrolla nas
ridpido y rodea la nucela, dejando abierto s6lo un pequefio canal,

el futuro micrépilo (Fig. 20).

5.2.1.1. DESARROLLO DEL GAMETOFITO FEMENINO (SACO EMBRIONARIO)

Los nGcleos megaspdricos se acomodan en una linea y entre
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LAMINA III. Figuras 15-22: Meiosis de la célula madre de la
megaspora. Figura 15: meiosis I de la célula madre de 1la
megaspora, surgimiento del segundo tegumento y unién del
carpelo a la placenta (flecha). Figura 16: surgimiento del
estilo. Figuras 17-18: meiosis II. Figura 19: tétrada joven
de megaspora. Figura 20: formacién de micrépilo. Figura 21:
vista lateral de la tétrada de megaspora, se observa el
crecimiento diferencial de los tegumentos y degeneracién de
la nucela. Figura 22: Tétrada linear Y celular,
degeneraciédn de las megasporas calazales.

(C, carpelo; E, estilo; Ie, tegumento externo; Ii,
tegumento interno; Mc, megasporas calazales, Mi, micrdpilo;
Mm, megaspora micropilar; N, nucela; Po pared de ovario;
Ps, primordio estilar; Tm, tétrada de megasporas; Tx,
primordic del tegumento externo).
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ellos se forman paredes celulares. La nucela es poco conspicua y

el 6vulo ha alcanzado su curvatura (Fig. 21).

Tres de las megasporas comienzan a degenerar, excepto la
que se encuentra en posicién micropilar (Fig. 22), 1la cual
aumenta de tamafic. Su nGcleo se prepara para dividirse indicando
gque es la unica megaspora funcional que dard origen al saco
embrionario (monospdérico). La nucela se ha desintegrado (Fig.
22). Después de las tres cariocinesis del niGcleo de la megaspora
(Figs. 23 y 24), el resultado es un saco embrionario con ocho
nGcleos libres (Fig. 25) que al final del desarrollo se acomodan
en siete células. Este desarrollo es de tipo normal o Polygonum

(Fig. 26).

En un saco embrionario maduro y todavia en botén floral
observamos hacia la zona calazal tres antipodas (Fig. 27). En el
centro del saco y dentro de la célula central se encuentran los

dos ndcleos polares.

En el aparatao ovocelular las dos sinérgidas son de
apariencia triangular y la ovocélula se distingue por su gran
tamafio, nGcleo conspicuo orientado hacia la célula central y una

gran vacuola localizada hacia la zona micropilar (Fig. 28).

5.2.2. ANTERA MADURA

El desarrollo de la antera fue descrito pot Quiroz (1990).

Nuestro estudio en el microsporangio inicia desde antera madura.
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LAMINA 1V, Figuras 23-28: Desarrollo del saco embrionario.
Figura 23: saco embrionario cen 4 nlGcleos visibles. Figura
24: saco embrionario con 6 nGcleos visibles. Figura 25:
saco embrionario octanuclear. Fiqura 26: megagametofito
heptacelular y octanuclear. Figura 27: zona calazal
mostrando las antipodas. Figura 28: aparato ovocelular y
nicleos polares.

(An, antipodas; Ca, cdlaza; Ie, tegumento externo; Ii,
tegumento interno; Mi, micrépilo; Np, nlGcleos polares; O,
ovocélula; Po, pared de ovario; S, sinérgidas; Sc, saco
embrionario)
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Un poco antes de 1la antesis las anteras se encuentran
completamente formadas (Fig. 29). Son biesporangiadas y su pared
estd constituida por una epidermis y un endotecio en cuyas
paredes celulares se observan engrosamientos en forma de banda.
El estomio de forma linear se localiza en la parte interna de 1la
antera (hacia el centro de la flor). En el estomio el endotecio

es ausente y la epidermis es muy delgada (Fig. 30).

5.2.3. GAMETOFITO MASCULINO (grano de polen)

En la antera se encuentran los granos de polen maduros,
tienen una exina delgada con apariencia granular. Estas
granulaciones tienen una forma de estrella gque se observa en
cortes semifinos. Los granos de polen son inaperturados. Estan
formados por una célula vegetativa de gran tamafio con nGcleo muy

conspicuo y dos pequefias células espermdticas (Fig. 30).

5.2.4. "POLINIZACION" Y FECUNDACION
En el interior de la antera y =in guc sc haya presentado la
dehiscencia de ésta, los granos de polen comienzan a germinar,
emitiendo cada uno de ellos, a través de su pared de exina, un
tubo polinico (Figs. 31-33). Los tubos polinicos gque emergen se
dirigen hacia la parte proximal de la antera sésil y después
hacia casi todo el tejido del receptéculo desplazdndose entre las

paredes de estas células (Figs. 34 y 35).
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LAMINA V. Figuras 29-33: Germinacién de los granos de polen
dentro de la antera. Figura 29: corte longitudinal de botdn
floral con granos de polen maduros. Figura 30: corte
longitudinal de antera madura mostrando parte del estomio
indehiscente, los granos de polen triceulares. Figura 31:
germinacién de los granos de polen dentro del 1léculo de 1la
antera. Figura 32: granos de polen en germinacién, cuyos
tubos polinicos (£lechas) contienen los nticleos
espermédticos. Figura 33: pared del grano de polen y el
contenido citoplasmico de los tubos polinicos (MET).

(At, anteras; Ba, base de la antera; Eg, exina granular;
En, endotecio; Es, estomio; oOv, 6vulo; Pp, pared del tubo
polinico; Tp, tubo polinico; R, recept&culo; Sp, septo; Ce,
células espermiticas; CV, célula vegetativa).
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Después la ruta de los tubos polinicos cambia de direccidn
y ellos se dirigen hacia los évulos (Fig. 36). Una vez gue el
tubo polinico llega al micrépilo entra al saco embrionario maduro
a través de una de las sinérgidas (Figs. 37 y 38), descargando
los dos nicleos espermiticos, uno de 1los cuales se une a la
ovocélula (singamia) para formar el cigoto (Figs. 39 y 40) y la
otra se fusiona con los dos nlGcleos polares (triple fusién)
formando el nlcleo primario del endospermo llevidndose a cabo la
"doble fecundacién®" que caracteriza las angiospermas. Se observd
que los dos nicleos polares se fusionan entre ellos antes de que
ocurra la triple fusién (Fig. 40). La sinérgida a la cual 1llega
el tubc polinico se desintegra, mientras que la otra persiste
después de que ocurre la fecundacidn hasta las primeras etapas de

desarrolle del endospermo (Fig. 42).

En todos los ejemplares revisados nunca se observaron
anteras abiertas a pesar de gque se presenta una linea de
dehiscencia. Después de la antesis sdlo se encontraron restos de
las paredes de exina de los granos de polen derminados en el
interior de las anteras. No se encontrd ningGn grano de polen sin

germinar (Figs. 67-69).

Los tubos polinicos que se ponen en contacto con la pared
de la antera se dirigen hacia la base, pero nunca atraviesan las
paredes. Tampoco se encontraron tubos polinicos en el estilo o
regiétn estigmitica. La antesis se presenta después de gque en

diferentes 6vulos se ha realizado la fecundacién.
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LAMINA VI. Figuras: 34~42: Fecundacién. Figura 34:
microscopia de fluorescencia mostrando los tubos polinicos
{flechas) en la base de la antera y el receptaculo. 35: Un
tubo polinico entre las células del receptaculo. Figura 36:
microscopia de fluorescencia mostrando la llegada del tubo
polinico al micrépilo. Figura 37: tubo polinico entrando
por el micrépilo y llegando a una de las sinérgidas. Figura
38: tubo polinico en una de las sinérgidas. Figura 239:
fusién de los nicleos polares. Figura 40: acercamiento para
mostrar la descarga del tubo polinico en una de las
sinérgidas y la fusién de los nilcleos polares. Figura 41:
etapa de cigoto y cariocinesis del nlicleo primario del
endospermo, el endotegmen comienza a degenerar. Figura 42:
endospermo nuclear, nétese la persistencia de una de las
sinérgidas junto al cigoto, antipodas en degeneracién.

(An, antipodas en degeneracién; Ci, cigoto; Ed, endospermo
nuclear; En, endotecio; Ie, tegumento externo; Ii,
tegumento interno; Mi, micrépilo; Ne, nlcleo espermé&tico;
Npf, nGcleos polares fusionados; 0, ovocélula; Ov, o6vulo;
Pf, pared del fruto; Po, pared de ovario; R, receptéaculo;
S, sinérgida; Te, testa; Tg, tegmen; Tp, tubo polinico).
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5.2.5. EMBRIOGENESIS Y DESARROLLO OEL ENDOSPERMO
La fecundacién da como resultado, un cigoto y un ndcleo
primario del endospermo que se divide antes gue el cigoto (Fig.
41). En las primeras divisiones del endospermo y cigoto persiste
aGn una sinérgida y las antipodas comienzan a desintegrarse (Fig.

42) .

La primera divisién del cigoto es transversal dande como
resultado una célula basal y una apical (Fig. 43). El1 ndGcleo
primario del endospermo sufre cariocinesis, lo gque da lugar a un
endospermo de desarrollo nuclear, acomoddndose el citoplasma en
la periferia del saco embricnario debido a 1la presencia de una

gran vacuola central.

En el proembrién bicelular se presentan nuevas divisiones
transversales, teniendo como resultado un proembrién de cuatro
células. La formacién de paredes en el endospermo comienza en la

zona micropilar y avanza hacia la zona calazal en la cual se
observa atn una gran vacuola (Fig. 44).

Las divisiones transversales en el proembrién contingan
hasta formar un proembrién linear formado de seis células. En

esta etapa 1las paredes del endospermo son delgadas y hay
numerosas vacuolas (Figs. 45-49).

Posteriormente se presentan divisiones longitudinales en el
proembrién observandose dos hileras de células (Fig. 50). Las
células apicales presentan divisiones oblicuas, pero no

precisamos la etapa de éstas. El embrién en semilla madura tiene
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LAMINA VII. Figuras 43-51: Embriogénesis y desarrollo del
endospermo. Figura 43: primera divisidén del cigeto. Figura
44: proembrién con 4 células, obsérvese la divisidn oblicua
enr las células cercanas al micrépilo; inicio de
celularizacién del endospermo. Figura 45: endospermo
celular pero con paredes delgadas, embridén linear de cuatro
células, Figuras 46-48: acercamientos de embriones con
divisiones transversales y endospermo con paredes delgadas
¥ muchas vacuolas, nétense las cuticulas. Figura 49:
endospermo con paredes muy engrosadas; cuticulas. Figura
50: embrién en vista lateral donde se muestran las
divisiones 1longitudinales en las células del embrién.
Figura 51: embrién en etapa de dispersién de semilla.

(Cu, cuticula; Ec, endospermoc celular; Ed, endorpermo
nuclear; Em, embrién; Et, endotesta; Pr, proembridén; Pf,
pared del fruto; Xt, exotesta)
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la parte apical ensanchada. Est& formado por mids de 12 células y
se encuentra rodeado por un endospermo de células de mayor tamafio
con un citoplasma que contiene una gran cantidad de reservas y

las paredes celulares muy engrosadas (Fig. 51).

5.2.6. ONTOGENIA DEL PERICARPIO Y DE LA CUBIERTA SEMINAL

Cuando surgen los dos tegumentos del ovulo, ambos son
biestratificados (Fig. 19), pero durante el desarrollo, cuando el
6vulec es completamente andtropo, el tegumento externo tiene de
tres a cuatro estratos en la zona donde se une a la placenta
(Figs. 52, 57 y 58). En el lado cpuesto permanece con dos (Figs.

52, 59 y 60). Ambogs teqgumentos mantienen este namero de estratos
hasta el momento de la fecundacién. Llamaremos a partir de este

momento tegmen al tegumento interno y testa al externo.

La testa estA dividida en exotesta y endotesta, el tegmen

en exotegmen y endotegmen.

Poco después de que el endospermo presenta sus primeras
divisiones nucleares, el endotegmen se desintegra (Fig. 53);
después de la divisidn del cigoto comienza a desintegrarse el
exotegmen (Fig. 54). Por eso la cubierta de la semilla se forma
de la exotesta y endotesta. Las células de la testa gque se
encuentran en la zona micropilar se alargan perpendicularmente a
la superficie, ocupande asi el espacio que dejd6 el tegmen al
degradarse y obliterando al micrépilo después de que ha ocurrido

la fecundacidn, permanece de esta manera en la semilla madura
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(Fig. 55). Se observa en la zona calazal un acmulo celular gque

forma una protuberancia, el capuchén calazal (Fig. 56}).

En cortes transversales de frutos a nivel un poco arriba
del embrién, se observan los estratos de la meso- y exotesta, en
estos cortes se puede notar que las células de la endotesta son
de mayor tamafio que las de la exotesta y en su limen se presentan
algunas inclusiones (Figs. 57-60). Se observan dos capas
cuticulares que separan el endospermo de la testa, la que se
adosa al endospermo corresponde a la cuticula nucelar y la gque se
encuentra junto a la endotesta es la intertegumentaria (Figs.

46-48) .

La pared del fruto desde el inicio de la ontogenia del
carpelo esta formado por dos capas celulares. La mas externa
consta de células grandes con paredes mnuy delgadas. Las paredes
periclinales externas presentan depresiones en forma de U y
recibe el nombre de epicarpio. La capa interna o endocarpio.
consta de células alargadas y aplanadas con paredes delgadas y
nGcleos muy pequefios al igual que las del epicarpio. Ambas capas
permanecen de esta manera hasta la dispersién del fruto (Figs.
58-60). El estilo persistente en el fruto maduro. Es un estilo
s61ido, de 2~3 células de grosor y carente de estigma. El1 fruto
es la unidad de dispersién de L. schismatica y contiene en su
interior una sola semilla, la testa estid constituida por dos
capas celulares (exotesta y endotesta), contiene un embrién poco
desarrollado inmerso en un endosperme abundante con mnuchas

reservas tanto en el lumen como en sSus paredes.
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LAMINA VIII. Figuras 52-60: Desarrollo de testa. Figura 52:
tegumentos biestratificados. Figura 53: corte mediano de
6vulo mostrando los cuatro estratos del tegumento externo
en el lado del hilo de la semilla. Figura 54: degradacién
del endotegmen. Figura S5: inicio de 1la degradacién del
exotegmen. Figura 56: corte transmediano de semilla
mostrando la endo- Y exotesta. Figura 57: corte
transmediano de semilla mostrando el capuchdédn calazal.
Figura 58: corte transversal de fruto mostrando la
diferencia entre los estratos de la exotesta. Figura 59:
acercamiento de la figura 58 en el hilo joven, note 1los
estratos de la exotesta y los taninos en la endotesta.
Figura 60: acercamiento de la figura 58 en la zona opuests
al hilo.

(Cc, capuchén calazal; Dp, endccarpio; Eg, exotegmen; Et,
endotesta; e, tegumento externo; 1Ig, endotegmnen; Ii,
tegumento interno; Pe, pericarpio; Xt, exotesta)
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Cuando el fruto se encuentra maduro y listo para
dispersarse, las células de la pared del ovario con las que se
une al recepticulo, comienzan a esclerosarse para permitir el

desprendimiento de la diaspora (Fig. 64).

5.2.7. HISTOQUIMICA
1) Azul de anilina
La fluorescencia para calosa fue positiva en 1los tubos

polinicos (Figs. 34, 36).

2) Acido perydédico - reactivo de Schiff (APS)

Esta prueba fue positiva para polisacidridos insolubles en
las paredes celulares durante todo el desarrollo del &vulo hasta
semilla madura (Fig. 63). En etapa de primera divisién del cigoto
la tincién fue positiva en el lumen de las células de exotesta,
en el endospermo en etapa nuclear y mucho mayor cuando las
paredes celulares del endospermo son atin delgadas (Fig. 61),
disminuyendo en la etapa de semilla madura (en ésta Gltima ya no
hay almidén en las células de la exotesta sino en la endotesta)

(Fig. 62).

Fue positiva también en los engrosamientos de la pared de
las células gque mantienen en contacto al fruto con el

recepticulo.

3) Rojo O de aceite
Esta reaccién fue positiva en 1las cuticulas nucelar e

intertegumentaria en semilla madura.
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4) AzZul Negro de Naftol
Con este colorante la reaccidén fue positiva para lipidos en

la cuticula nucelar e intertegumentaria.

5) Permanganato de Potasio

La reaccién café oscurc que indica la presencia de taninos
u otras sustancias reductoras fue positiva en el citoplasma y
paredes de las células de la endotesta. La presencia de estos
taninos se detectéd también en color amarillo-pardo sin tincién

(Fig. 63).

§) Mezcla mercurica de Bromofenol y azul negro de Naftol

La reaccidén positiva para proteinas con estos colorantes se
manifest® en todos los nacleos y en las células del endospermo
desde etapa nuclear. Sin embargo la mayor cantidad de cuerpos

proteicos se presenté en etapa de endospermo maduro.

7) APS -~ Azul negro de Naftol

Esta prueba doble permitié evaluar cualitativamente 1la
proporcién de proteinas y polisacidridos insolubles durante el
desarrollo del endospermo. En etapa nuclear la cantidad de
polisacidridos insolubles (almidén) es considerablemente alta en
comparacién con la de proteinas. Los polisaciridos también estén
presentes en las células de la endotesta, mientras gque las
proteinas no se encuentran en este sitio. Cuando el endospermo se
celulariza la cantidad de proteinas y almiddn aumenta
considerablemente en las células del endospermo (Fig. 62), pero

este Gltimo disminuye casi por completo en endotesta.
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LAMINA  IX. Figuras 61-66: Histoquimica de testa y
endospermo. Figuras 67-69: anteras persistentes en el
receptaculo. Figura 61: corte longitudinal de semilla joven
mostrando los granos de almidén en el endospermo (tincién
con APS). Figura 62: granos de almiddén y cuerpos proteicos
en las células del endospermo, almidén en endotesta
(tincién con APS y azul negro de naftel). Figura 63:
taninos en algunas células de endotesta (flechas), celulosa
en paredes de endospermo. Figura 64: corte transmediano de
fruto mostrando esclerosamiento de la base del pericarpio
(flecha). Figuras 65: corte longitudinal de fruto mostrando
las reservas del endospermo {(MEB). Figura 66: acercamiento
de la fig. 65. Figuras 67-68: dos etapas de anteras
persistentes gque muestran el estomio cerrado y en su
interior las paredes de los granos de polen que germinaron
(flechas). Figura 69: paredes de los granos de polen (MET).
(En, endotecio; Es, estomio; Ga, granos de almidén; Pt,
proteinas; Sp, septo; Tn, taninos; Et, endotesta; Xt,
exotesta).
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En etapas de semilla madura la cantidad de polisaciridos es
muy alta en las paredes del endospermo y baja en el citoplasma,
en esta etapa la cantidad de cuerpos protéicos aumenta

dristicamente (Fig. 64).

8) Lugol

La aplicacién de esta prueba para evidenciar almidén fue
positiva, lo cual nos lleva a concluir que los polisacaridos
insolubles que se detectaron con APS en el interior de la células

de testa y endospermo, son granos de almidén.

5.3. ANATOMIA VEGETATIVA

Los tres organos vegetativos estudiados de Lacandonia
schismatica fueron la raiz, el tallo aéreoc Y el rizoma, en estcs
Sdrganos se encuentran representados los tres sistemas basicos de
tejidos: dérmico, fundamental y vascular. A simple vista se
observa que la raiz es de color oscuro debido a 1las hifas
micorrizicas en el interior, distinguiéndose del rizoma y tallo

aéreoc porque é&stos carecen de hitfas.

5.3.1. rRAIZ

Lacandonia schismatica presenta raices filiformes de
apariencia fibrosa que salen del rizoma. Sus células se asocian
con hongos, formando micorrizas. S6le presentan crecimiento

primario y carecen de raices laterales.

Su estructura primaria en corte transversal presenta de

afuera haclia adentro:
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Una epidermis de células parenguimdticas cuyas paredes
periclinales externas, asi como las anticlinales, presentan
depresiones y levantamientos, d&ndoles una forma irregqular,
probablemente con el fin de aumentar la superficie de absorcién,
en algunas ocasiones las prolongaciones son tan pronunciadas que
toman la apariencia de tricomas, tampoco se observé la presencia
de pelos absorbentes (Fig. 70). En algunas cortes se observaron

hifas entre las paredes de las células epidérmicas.

La corteza consta de tres capas celulares: la exodermis,

Ycorteza media" y endodermis.

a) La exodermis se ubica por abajo de 1la epidermis, es
uniestratificada y discontinua. Sus células son de paredes
delgadas, excepto las periclinales externas, las cuales presentan
un engrosamiento secundario uniforme. Tienen una forma casi

cuadrada. La exodermis carece de hifas micorrizicas (Fig. 70).

b) El término "corteza media" implica que no estan involucradas
ni la exodermis ni la endodermis. Est& formada por tres estratos
celulares. Los dos estratos mds externos son de células grandes,
de forma casi isodiamétrica, con paredes delgadas, con muchos
espacios intercelulares y con una dgran cantidad de hifas
micorri{zicas en su interior. El segundo estrato est& formado por
células de tamafio medio y también presenta hifas en su intericor.
El tercer estrato esti formado por células pequefias en las cuales

las hifas micorrfizicas esti&n ausentes.
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c) endodermis, estd formada por células pequefias de forma
rectangular Y sin espacios intercelulares. Sus paredes
tangenciales externas presentan engrosamientos. En las paredes
radiales y transversales primarias se observan espesamientos, las
bandas de Caspary (Figs. 72 y 73). Cada célula de la endodermis

forma una hilera radial con células de la corteza media.

CILINDRO CENTRAL

El cilindro central es pequefio y comprende el tejido
vascular y el periciclo. La distribucién del tejido vascular de
la raiz es muy =simple. El1 periciclo (Figs. 71, 72) es
uniestratificado de células parenquimaticas. El1 xilema tiene
generalmente un solo elemento traqueal (Figs. 72); sin embargo en
la zona donde éstos se unen lateralmente pueden observarse 2 & 3
elementos traqueales., El floema tiene 1 & 2 elementos cribosos y

una célula acompafiante (Fig. 72).

El elemento tragueal tiene engrosamientos de pared
secundaria de forma reticulada, un elemento se une a otro

tangencialmente.

5.3.1.1. MICORRIZAS
En el material procesado con azul de tripano se observé que
las hifas no penetran en la zona meristemdtica, sinoc un poceo mas

arriba (Fig. 74).

Estas hifas se observan penetrando en determinados sitios
de la ralz entre las paredes de algunas células epidérmicas.

Nunca se observaron hifas en la exodermis.
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LAMINA X. Fiquras 70-77: Estructura de raiz. Figura 70:
cortetransversal de raiz mostrando los dos estratos de 1la
corteza con hifas micorrizicas, obsérvense las vesiculas.
Figura 71: parte interna de la corteza y cilindro central.
Figura 72: otra vista semejante a la fig. 71. Figura 73:
acercamiento de la fig. 72 mostrando 1las mostrando las
bandas de Caspary en la endodermis. Figura 74: raiz tefiida
con azul de tripano mostrando que las hifas llegan muy
cerca del meristemo apical. Figura 75: acercamiento de
hifas del manto fingico. Figura 76: raiz teflida con azul de
tripano mostrando hifas enrrolladas en el interior de 1la
corteza y esporas (flechas). Figura 77: raiz tefiida con
azul de tripano mostrando vesiculas en el interior de 1la
corteza (flechas).

{(Bc, bandas de Caspary; Ci, corteza interna; Co, corteza;
Ed, endodermis; El, elemento traqueal; Ep, epidermis; Eq,
elemento criboso; Es, espora; Ex, exodermis; H, hifas;.H,
meristemo; Mf, manto flngico; P, periciclo; VvV, vesicula).
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En los dos estratos ubicados bajo la exodermis las hifas
penetran al interior de sus células y se enrrollan formande
madejas u ovillos que llenan casi todo en interior celular y se

tifien densamente (Fig. 74 y 80).

Se trata de endomicorrizas ya gue tienen muy pocas hifas
alrededor de la raiz (Fig. 75), la mayoria de ellas invade el
interior de las células corticales y forman diferentes
estructuras dentro de las células corticales, a) vesiculas gue

cubren en algunas ocasiones el diadmetro menor de la célula vista

en corte transversal y b) hifas enrrolladas (madejas u
espirales). No se observaron arblsculos (proyecciones dicctémicas
de las hifas). 8in embargo, se puede considerar gque las

endomicorrizas son del tipo vesiculo-arbuscular (Figs. 70, 77 y

79).

También se observaron esporas sobre la superficie de 1la

raiz (Figs. 76 y 78).

5.3.2. RIZOMA

La epidermis consta de células parenquim&ticas de
diferentes tamafios, cuya superficie presenta una cuticula. La
corteza presenta células parenquimidticas que dejan espacios
intercelulares. Est4 formada por 4-5 estratos celulares sin
micorrizas (Fig. 81). El m&s interno corresponde a la endodermis,
la cual no presenta engrosamientos secundarios ni en las paredes
tangenciales externas ni internas, sus células son de tamafio y

forma irregular, pero menos variables que las del tallo aéreo. En
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LAMINA XI. Figuras 78-80: Micorrizas. Figuras 81-84:
Rizoma. Figura 78: mayor aumento de las esporas. Figura 79:
mayor aumento de las vesiculas. Figura 80: hifas intra e
intercelulares en la corteza (MET). Figura: 81: corte
transversal de rizoma. Figura 82: corte transversal de
rizoma mostrando la endodermis y cilindro central.Figura
83: corte longitudinal de rizoma mostrando elementos
traqueales con engrosamientos reticulares. Figura 84:
material disociado de rizoma mostrando elementos
traqueales. Figura 85: Corte transversal de tallo aéreo
mostrando la epidermis y parte de la corteza.

(Co, corteza; Ep, epidermis; Es; espora; Hi, hifa
intracelular; Ht, hifa intercelular V; vesicula).
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las paredes radiales y transversales se observan bandas de

Caspary (Fig. 82).

En el cilindro central el periciclo es uniestratificado, de
células parenguim&ticas, sin espacios intercelulares. El1 xilema
forma un cuerpo central. El floema es externo al xilema (Fig.
82).

Los elementos traqueales tienen engrosamientos reticulares

(Fig. 83) y helicoidales (Fig. 84).

5.3.3. TALLO AEREO

En diametro el tallo aérec es mucho mayor que la raiz. La
epidermis uniestratificada consta de parénquima cubierto de
cuticula. No se observaron tricomas ni estomas.La corteza forma
el volumen mayor de este érgano. Estéd formada por 6 a 7 estratos
de células parenquimdticas de forma casi isodiamétrica en corte
transversal y con muchos espacios aéreos (Fig. 85). El1 estrato
m&s interno corresponde a la endodermis, la cual, al igual que en
el rizoma, carece de engrosamiento en las paredes tangenciales
externas e internas, pero si se observa la banda de Caspary en

las paredes radiales y transversales (Figs. 86 y 87).

El cilindro central estd constituide por un periciclo
biestratificado (Figs. 86, 86) o uniestratificado (Figs. 88 y

89). La distribucién del xilema tiene 3 formas. 1) El xilema en

69



LAMINA XII: Figuras 86-92: Estructura y material disociado
de tallo aéreo. Figura 86: corte transversal de tallo aéreo
mostrando parte de la corteza y cilindro central. Figura
87: mayor aumento de la fig. 86 mostrando en el cilindro
central el xilema en forma de U y la traza ramal. Figura
88: corte transversal de tallo mostrando dos ejes de xilema
separados por médula. Figura 89: anillo de haces vasculares
(flechas) . Figuras 90: material disociado de tallo
mostrando engrosamientos anulares, helicoidales Y
reticulados. Figura 91: material disociado mostrando 1la
desviacién de los haces vasculares hacia el receptaculo.
Figura 92; elementos traqueales en el receptédculo mostrando
la forma y longitud diferente a los del tallo.

(Bc, bandas de Caspary; Ed, endodermis; El, elemento
traqueal; Eq, elemento criboso; M, médula; P, periciclo).
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forma de U rodea la médula y el floema ocupa el lado externo de
la U, frente a esa U y separado por la laguna ramal se observa
otro haz vascular, la traza ramal (Figs. 86 y 87), esto ocurre
por abajo de los nudos. 2) El xilema forma dos haces separados
por una médula. El floema rodea al xilema (Fig. 88). 3) 3-4 haces
vasculares colaterales se encuentran en un anillo alrededor de la

médula (Fig. 89), esto se observa a nivel de entrenudos.

Los elementos traqueales tienen engrosamientos secundarios
en forma reticulada, helicoidal y anular. Estos Gltimos son los

elementos traqueales del protoxilema (Figs. 90 y 91).

Los ovarios, 6vulos y estambres de L. schismatica carecen
de haces vasculares, ya que é&stos terminan en 1la base del
receptdculo, sélo se prolongan haciar los tépalos. En el
recepticulo los elementos traqueales toman formas triangulares o

romboidales y son mas cortos que en el tallo (Figs. 91 y 92).

Se anexa un cuadro comparativo entre 1las estructuras
reproductivas Y vegetativas de Lacandoniaceae (Lacandonia
schismatica) y Triuridaceae (principalmente Triuris alata) como

una sintesis de la informacidén gue hasta hoy se conoce.
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CUADROS COMPARATIVOS ENTRE TRIURIDACEAE (PRINCIPALMENTE

Triuris alata) v LACANDONIACEAE (Lacandonia schismatica)

CUADRO COMPARATIVO 1, ANATOMIA REPRODUCTIVA

CARACTER TRIURIDACEAE Triuris Lacandonia
alata schismatica
1
unisexuales . ,
FLOR bisexuales unisexuales bisexuales
2
GINECEO apocarpico
3
CELULA AR- funciona directamente como cé-
QUESPORIAL jula madre de la megaspora
4
CELULA
MADRE DE hipodérmica
MEGASPCORA
5
CRECIMIENTO contrario al del &vulo
CARPELAR
6
OVULO andtropo y sésil
7
# DE TEGU~ dos, cada uno biestratificado, el interno desa-
MENTOS parece antes de que madure el saco embrionarioe
8
MICROPILO formado por el tegumento interno
9
SACO
EMBRIONARIO monosporico, del tipo Polygonum
10
persiste hasta la formacién desaparece du--
NUCELA del saco embrionario rante la meio-
sis de la CMMe
11
PLACENTA- basal
CION
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(continuacién)

T T
12 se reporta que algu- las flores se
TIPO DE RE~| nas especies son autofecundan en
PRODUCCION apomicticas y en botédn y después
otras se presenta la no hay reportes abren Cleistoga
doble fecundacién pe- mia preantesis
ro no se ha observado
13
DESARROLLO tipe nuclear
ENDOSPERMO
14
PRIMERA DI-
VISION DEL no se ha transversal
CIGOTO registado
15
SUSTANCIAS proteinas proteinas proteinas
RESERVA EN almidén polisacarido almidén
ENDOSPERMO lipidos
16 formada por endotesta
CUBIERTA (principalmente) o formada por el tegumento externo
SEMINAL por endo- y exotesta
en pocas especies)
17
paredes engrosadas. Taninos y almidén
ENDOTESTA polisaciridos insolubles taninos
18
aquenio agquenio aquenio
FRUTO foliculo
19
semilla o fru-
to, el embridén es fruto, el embridén se
indiferenciado, dispersa indiferenciado,
DIASPORA en algunas espe- antes de etapa globular
cies se dispersa
en etapa globular
20
MADURACION no se ha asincrénica,
DE LOS reportado del centro a sincrénica
FRUTOS la periferia
21
no se ha persistente, situado en el
ESTILO reportado lado gque corresponde al

hilo de la semilla
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CUADRO COMPARATIVO 2.

ANATOMIA VEGETATIVA

CARACTER TRIURIDACEAE Triuris Lacandonia
alata schismatic

22 solitarias o en

RAIZ pares, con raices solitarias y filiformes,
laterales sin raices laterales

23 uniestratificada, uniestratifica- con peles
pelos radicales da, pelos radi- (Martinez y

EPIDERMIS septados cales escasos Ramos,1989) .

y poco desarro-
llados

Nosotros no-
encontramos
ninguno

24 exodermis con pa- exodermis discontinua con pare-
redes periclinales des periclinales externas engro-
externas engrosa- sadas. Corteza media con 3 estra

CORTEZA das, corteza media tos, las dos mas externas con
con 1-3 estratos, hifas micorrizicas
1 6 2 con hifas

F

presente, paredes periclinales externas
endodermis engrosadas, bandas de Caspary en las
paredes radiales

2677
generalmente con periciclo uniestra-
tificado, menos frecuente biestrati- periciclo

CILINDRO ficado, con paredes esclerosadas, uniestratifi-

CENTRAL excepto en T. alata. cado, de pare-
Tejido vascular reducido, con 1-2 po des delgadas
los de xilema con paredes escalari-
formes y punteaduras en las paredes
laterales. Células del floema con
placas perforadas

27 endomicorrizas presentes, sus endomicorrizas
en 1 & 2 capas hifas forman del tipo

MICORRIZAS de la corteza, vesiculas seme- vesiculo-
no se reporta jantes a espo- arbuscular

el tipo

rangios
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(continuacién)

%iLLO filiforme, carece de hojas, solo presenta
AEREO algunas bracteas o escamas.
29 uniestratificada, con cuticula,
EPIDERMIS carece de estomas y tricomas
30 consiste de 1-3 de 4-6 estratos 6-7 estratos
estratos de cé-
lulas con pare-
CORTEZA des engrosadas
Se forma una né
dula central
31 presente, formada por células de
diferentes tamafos, las paredes
endodernis ausente no estin engresadas pero presen-—
tan bandas de Caspary
32 haces vasculares rodeado por un El xilema en
dispersos en un periciclo de di~| 3 formas: en
TEJIDO esclerénquima ferentes formas U, en 2 ejes,
VASCULAR cortical que a y tamafos,2 ejes| o anillo de
veces forma un de xilema y por haces. E1l
anillo. Floema fuera el floema floema exter
poco conspicuo no al xilema
33 con escamas en los nudos escama en el me
RIZOMA ristemo apical
3477777777
EPIDERMIS uniestratificada, sin estomas ni tricomas
35 formada por 4-6 de 5-6 estratos 4-5 es-
CORTEZA estratos de células pa- tratos
rengquimaticas
36 presente, forma-| presente, las
por muchas célu-| paredes tangen-
las de diferente| ciales sin en-
endodernis ausente tamafio con banda{ grosamientos.
de Caspary hay bandas de
Caspary
;;JIDO como en tallo aéreo 2 brazos de xi-
VASCULAR a veces asociado anillo continuo lema o una ma-

con esclerénguima

sa compacta
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6. DISCUSION

6.1. ANATOMIA REPRODUCTIVA

Los procesos de desarrollo embrioldgico como la
microsporogénesis, megasporogénesis, gametogénesis, polinizacién,
fecundacién y embriogénesis junto con la anatomia de los &rganos
vegetativos en las angiospermas han tomado un valor importante
como caracteres taxondmicos. Por esto mismo estos procesos han
sido muy uGtiles en las revisiones minuciosas gque se hacen entre
agquellas especies u otras categorias taxonémicas que se
consideran relacionadas. Muchas veces, se ha comprobado que entre
mas similitudes se observen entre los dJgrupos comparados sus
relaciones filogenéticas son ma&s estrechas. Por esta razdn esta
discusién pretende comparar los procesos de desarrollo
embrioldégico y anatomia vegetativa de L. schismatica con los de

algunas especies de la familia Triuridaceae.

Comparando el desarrollo del gametofito femenino de L.
schismatica y las Triuridaceae se observa que es similar, 1la
diferencia es gue en L. schismatica se forma de la megaspora
micropilar de una tétrada linear, mientras gque en Triuridaceae se
forma de la megaspora calazal (Davis, 1966). En Sciaphila
Jjaponica la tétrada puede ser también en forma de T (Chga Yy
Sinoto, 1932).

En L. schismatica los nidcleos polares se fusionan antes de
la fecundacién, tal como en Sciaphila japonica, sin embargo, en
esta especie la etapa de fecundacién no pudo ser observada (Ohga
Y Sinoto, 1924). Sin embargo Wirz (1910, en: Tomlinson, 1982) y
Dahlgren et al. (1985) mencionan que en Sciaphila la célula huevo
se desarrolla en embrién partenogenética o apogadmicamente. A
pesar de esto en Sciaphila albescens, Soridium spruceanum,
Triuris hexophthalma y T. hyalina la doble fecundacié6n sf se ha
observado (Rilbsamen, 1986, en: Maas Yy Rilbsamen, 1986). En T.
alata la etapa de fecundacién no fue observada, sin embargo,
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Espinosa (1991) considera que los remanentes del tubo polinico en
el micrépilo es una evidencia de que la fecundacidén del dévulo es
pordégama y la formacidédn de la semilla es un proceso sexual. En L.
schismatica la doble fecundacién también se 1lleva a cabo ¥y
considero que en las especies hermafroditas de las Triuridaceae
que se sospecha son apomicticas, deberian hacerse estudios
minuciosos, pergque tal vez esté ocurriendo un tipo de
autofecundacién semejante al descrito para L. schismatica.

El tipo de desarrollo de endospermo de L. schismatica es
similar al de las Triuridaceae (Engler, 1909 en: Maas y Riibsamen,
1986; Davis, 1966; Tomlinson, 1982; Maas y Riibsamen, 1986).
Marquez-Guzman, et al. (1989) observan gue las células del
endospermo de L. schismatica presentan muchas reservas. En el
presente trabajo se encontrdé que esas reservas son almidén y
proteinas. Aunque al principio del desarrollo el principal
material de reserva es el almidén, en el endospermo maduro
predominan las proteinas y la cantidad de almidén es menor al
igual que en T. alata (Espinosa, 1991). En L. schismatica el
endospermo no sdlo contiene reservas en el ldimen de sus células,
también almacena una gran cantidad de polisacdridos en sus
gruesas paredes celulares. Rilbsamen (1986, en: Maas y Ribsamen,
1986) también encontré almidén en semillas inmaduras de varias
especies de Triuris y Peltophyllum, el cual es transformado
durante la maduracién en otras sustancias de reserva. Otros
autores también encontraron reservas en las paredes del
endospermo de Sciaphila y Soridium, en estas especies las
reservas del interior de las células endospérmicas son proteinas
y 1lipidos (Engler, 1909 en: Maas y Ribsamen, 1986; Maas Yy
Rubsamen, 1986). En L. schismatica no se encontraron lipidos en

el endospermo.

considero que esta gran cantidad de reservas en el
endospermo de L. schismatica compensa por el tamafio diminute del
embrién en semilla madura. También para 1las Triuridaceae el
embrién es muy pequefio e indiferenciado; en T. mayor el cuerpo
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del embrién es linear y consta de 6 pares de cé&lulas y descansa
sobre un suspensor unicelular P (Poulsen, 1980, en Maas Yy
RlUbsamen, 1986). En Sciaphila, Soridium y otras especies de
Triuris, el embrién se encuentra en etapa globular (Johow, 1889 y
Engler, 1909, ambos en: Maas y Riibsamen, 1986). Espinosa (1991)
menciona que al momento de la dispersidn del fruto, el proembrién
de T. alata tiene cerca de ocho células. En L. schismatica el

cuerpo del proembrién de aproximadamente 12 células también

parece descansar sobre un suspensor unicelular.

Con respecto la testa, el desarrollo es similar entre L.
schismatica y T. alata. Los depdsitos de taninos en la endotesta
de L. schismatica también se han observado en esta T. aiata
(Espinosa, 1991). En Sciaphila schwackeana la testa se desarrolla
de la endotesta y mas raramente de endo y exotesta (Wirz, 1910,
en: Tomlinson, 1982). En algunas especies de Sciaphila y Soridium
se presentan también depdsitos de taninos. En Peltophyllum y
otras especies de Triuris se menciona que la cubierta de 1la

semilla consiste de una sola capa celular.

Comparando el desarrollo de la semilla de L. schismatica y
el de T. alata realizado por Espinosa (1991), se considera que
son muy semejantes, incluso en el capuchén calazal en la testa de
la semilla.

A excepcién de la posicién invertida de 1los ©rganos
sexuales y la dehiscencia introrsa de las anteras, la ontogenia y
anatomia de las estructuras reproductoras entre Lacandoniaceae y
Triuridaceae es semejante de acuerdo a los resultados presentados
por Tomlinson (1982), Maas y Ribsamen (1986) y Espinosa, (1991);
lo cual apoya la idea de algunos investigadores gque ambas
familias estdn muy relacionadas filogenéticamente. Incluso
recientemente algunos taxdnomos consideran que L. schismatica
debe ser incluida en la familia Triuridaceae
(Ribsamen-~Weustenfeld, 1991).
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6.1.... "POLINIZACION" Y FECUNDACION

En L. schismatica no se observd ninguna asociacién con
insectos u otros posibles polinizadores, y dado que los granos de
pelen germinan dentro de la antera los polinizadores no son
necesarios. En cuanto a la polinizacién en la familia
Triuridaceae no existe ningan estudio, a pesar de ellec, Maas y
Ritbsamen (1986) consideran que tal vez estén inveolucrados algunos
insectos en este proceso, ya que los tépalos de algunas especies
presentan estructuras atractivas como apéndices parecidos a
colas, penachos rojizos y algunas veces papilas gque emiten

fragancias agradables.

En L. schismatica al hablar de polinizacién el término no
es adecuado ya que las definiciones referentes a este suceso
implica el transporte del polen desde la antera hasta la parte
receptiva del carpelc y en esta especie no es el grano de polen
el que se transporta sino sdlo el tubo polinico. Es esta la razén
por la cual este término aparece entre comillas. En L.
schismatica este tipo de "autopolinizacidn" no corresponde a 1la
descripcién de polinizacién casmantérica Y cleistantérica
propuestos por Ascherson (1884, en: Uphof, 1938) para 1las
angiospermas gque se autopeolinizan, sino que es similar a 1la
"nolinizacién" que se presenta en las flores cleistédgamas de 4
géneros de la familia Malpighiaceae (Aspicarpa, Camarea, Janusia
y Gaudichaudia) estudiados por Anderson (1980). Este autor
sugiere gque los tipos de autopolinizacién descritos por Ascherson
tal vez no ocurran en las angiospermas. Este tipo de fecundacién
también fue recientemente demostrado para una planta acudtica
(Callitricha) de la familia Callitrichaceae, 1la cual produce
tanto flores masculinas como femeninas gque se encuentran
sumergidas en el agua. Los granos de polen germinan dentro de las
anteras Yy bajan hacia el receptaculo, atraviesan tejido
vegetativo hasta llegar a la flor femenina para realizar 1la
fecundacién (Phillbrick, 1984).
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En la presente investigacién se considera que la
“polinizacién" y fecundacién en cCallitricha, L. schismatica vy
Malpighiaceae (s6lo las que presentan flores cleistégamas) son
similares. Las diferencias estructurales que presentan estos
diferentes grupos al modo de fecundacié tal vez se deban a las
caracteristicas propias del taxén al gue pertenecen ya gque
Callitricha (planta acuitica) y las Malpighiaceae (terrestres)
son dicotiledoneas, mientras que L. schismatica (saproéfita
terrestre) estd colocada dentro de 1las monocotiledoneas. La
diferencia principal es que Callitricha presenta flores con sexos
separados y en L. schismatica y Malpighiaceae las flores son
hermafroditas. En estos cuatrc géneros de las Malpighiaceae se
presentan tanto flores casmdgamas como cleistdgamas; las flores
casmégamas producen una gran cantidad de granos de polen, tienen
el estigma y estilo presentes y hay una polinizacién cruzada.
Hasta donde se ha podido observar, L. schismatica s6lo produce
flores cleistdgamas que abren después que la "polinizacién' y
fecundacién de la mayoria de los 6vulos se han efectuado.

Entre las flores cleistdgamas de estas familias también hay
diferencias estructurales. En 1las Malpighiaceae los carpelos
carecen de estigma y estilo, en L. schismatica no hay estigma
diferenciado pero si estd presente el estilo. Otra diferencia es
que las anteras de estos géneros de las Malpighiaceae carecen de
aestomio, pero en L. schismatica se encuentra claramente
representado. El estilo y el estomio, presentes en L.
schismatica, gque aparentemente no tienen una funcién, nos hace
pensar gque no ha transcurrido el tiempo suficiente para que a
través de algtin mecanismo evolutivo sean eliminados. Sin embargo,
no hay estudios de polizinacién en Triuridaceae que apoyen la
funcionalidad de estas estructuras.

De acuerdo a Bradshaw (1965) y Levin (1972) la cleistogamia
es una ventaja cuando las condicicones para a reproduccién
casmbégama son desfavorables. Entre estas ventajas se tiene que la
cleistogamia le permite a la planta aumentar la probabilidad de
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producir semillas a bajo costo ain en condiciones ambientales
extremas, ya que las flores camdgamas requieren 2 & 3 veces mAas
energia gque las cleistégamas para asegurar la fecundacién y de
esta manera utilizar mejor sus recursos (Donnelly, 1955;
Schemske, 1978).

Dado que L. schismatica se ha encontrado en una scola
poblacién de la Selva Lacandona, se puede suponer due la
autofecundacidén le permite producir un alto nimero de semillas a
bajo costo energético ya que no estd desviando recursos a la
produccién de una alta cantidad de polen ni en estructuras que
sean utilizadas para atraer a polinizadores. Este ahorro
energético puede ayudarle a tener una mayor poblacidén en menor
tiempo. Algunas especies pueden alternar la autofecundacidén con
fecundacién cruzada ya gque pueden presentar en la misma o
diferente generacién flores casmoégamas que permiten una
polinizacién <cruzada, lo cual no se ha observado en L.
schismatica y seria interesante observar su comportamiento por

varias generaciones.

Sin embargo, la casmogamia puede ser el mejor mecanismo
para mantener la variabilidad genética en la poblacidén, lo cual
es un factor importante en la evolucién de las angiospermas. Asi
mismo, el entrecruzamiento requiere de mecanismos de polinizacidén
eficiente para "garantizar" la transferencia de polen de una flor
a otra por diferentes vectores (viento, agua o animales). Muchas
veces estos procesos de polinizacién son un ejemplo de

coevolucidn entre plantas y polinizadores.

Otro aspecto que se debe considerar en estos dos modos de
apareamiento son los sucesos que estin relacionados con la
produccién de &6vulos y polen por las casmdgamas, lo cual les
permite un flujo de genes a través de la parte masculina
(polinizacién) y femenina (dispersién de semillas), mientras que
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en las cleistégamas el traslado de los genes de la poblacién esti
limitado sélo a la dispersién de semillas (Schemske, 1378).

La consecuencia genética de la autogamia es el cambio
rapido hacia la homocigosidad de la poblacién (Anderson, 1980).
El aumento de homécigotos en la poblacidén de L. schismatica ha
sido mostrada por Coello et al. (1992). Mencicnan gue no
detectaron variabilidad genética.

Estos autores plantean dos hipétesis para explicar 1la
disminucidén en la variabilidad genética de L. schismatica, 1) que
esta especie tenga un origen reciente a partir de una poblacién
pequefa y la pérdida de variacidon sea simplemente el resultado de
un obstdculo genético (Waller et al., 1987, en: Coello et al.,
1992). Un estudio comparativo usando grupos relacionados dque
demostrara diferencia genética entre ellos, haria gque esta

hipétesis fuera véalida.

2) que L. schismatica sea un relicto de una poblacién
ancestro de amplia distribucidén y la pérdida de 1la variacién
genética puede ser explicada en términos de la dgenética o de
algin proceso reproductivo como la autofecundacién, apomixis y/o
reproduccidén vegetativa que traen como consecuencia una baja

variabilidad genética dentro de las poblaciones.

En cuanto a la segunda hipotesis y de acuerdo a nuestras
observaciones, en L. schismatica considero gque 1la falta de
variabilidad se principalmente a una autofecundacidén, ya gque la
reproduccién sexual si se lleva a cabo. A pesar de gque no se ha
visto la germinacién de las semillas, hemos encontrado plantas
solitarias de L. schismatica que no forman rizomas, lo cual,
aumenta la probabilidad de que estas plantas sean producto de la
germinacion de las semillas. Sin embarge no descartamos que
también se reproduzca asexualmente por medio de rizoma, lo que
puede también contribuir a la falta de variabilidad genética.
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La variabilidad genética en poblaciones naturales tiene
valores relativamente altos, sin embargo hay algunas excepciones
en aguellas especies con distribuciones muy restringuidas o que
han pasado recientemente por un 'cuello de botella" poblacional
(reduccidén drastica en el namero de individuos), (Eguiarte vy
Pifiero, 1990), L. schismatica representa un buen ejemplo de
embotellamiento debido a su aparentemente restringida

distribucién.

Otros punto de gran interés en L. schismatica es la
posicién del gineceo con respecto al androceo. Dado que esta
inversién de los verticilos sexuales no habia sido observada en
las angiospermas (Cronguist, 1981), no existe informacidén acerca
de este fendmeno. Sin embargo hay autores que piensan gque L.
schismatica se originé de alguna especie de la familia
Triuridaceae en el cual posiblemente hubo una acumulacién de
mutaciones que originé la inversidn de los verticilos sexuales
por algin proceso macroevolutivo, es decir por una macromutacidn
en uno o mas genes que controlan la morfogénesis floral (Davidse
y Martinez, 1991).

Otro puntec de vista propone que la flor de L. schismatica
es una inflorescencia producto del congestionamiento en corimbos
de plantas monoicas de alguna especie de la familia Triuridaceae
progenitor de la flor de L. schismatica (Stevens, 1991). En la
segunda explicacién este autor considera una variante monstruocsa
muy rapida. Sin embargo considero gque para apoyar alguna de estas
teorias hacen falta estudios.

6.2. ANATOMIA VEGETATIVA

La anatomia de los 6rganos vegetativos de L. schismatica es
muy semejante a la de Sciaphila africana, S. albescens y Andruris
vitiensis de 1la familia Triuridaceae (Tomlinson, 1982}, pero
sobre todo a la de Triuris alata (Milanez y Meira, 1943).
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En L. schismatica el esclerénquima no se observa en ningan
6rgano vegetativo, mientras que en algunas especies de 1las
Triuridaceae puede estar presente (Tomlinson, 1982). En T. alata

no se presenta (Milanez y Meira, 1943).

En el tallo aérec y rizoma de L. schismatica se observa
endodermis, aunque ésta no es tan conspicua como en la raiz. Lo
mismo se observa en T. alata, en esta especie las células de 1la
endodermis de tallo aéreo y rizoma también son de formas Yy
tamafilos variados, Yy en ellas se observan las bandas de Caspary.
Tomlinscon (1982) reporta que en algunas Triuridaceae la

endodermis est& ausente en el tallo aéreo.

A nivel de raiz y tallo aéreo, en L. schismatica las
paredes celulares de la corteza media y del periciclo no estan
esclerosadas, a diferencia de 1las especies estudiadas por
Tomlinson (1982). En T. alata sdélo el talo aéreo presenta
esclerosamiento (Milanez y Meira, 1943).

En las Triuridaceae, Tomlinson (1982) menciona la presencia
de pelos radicales septados. Milanez y Meira (1943) observan gue
los pelos radicales en Triuris alata son escasos Yy poco
desarrollados. Para L. schismatica Martinez y Ramos (1989)
mencionan que las raices son ligeramente pubescentes. Sin embargo
en L. schismatica las observaciones hechas por diferentes
técnicas indican que la apariencia pubescente se debe a las hifas
del hongo micorrizico y no a pelos radicales.

Las Triuridaceae y Lacandoniaceae son plantas sapréfitas y
por lo tanto incapaces de elaborar sus nutrimentos, por lo dgue
dependen de su asociacién micorrizica para obtenerlos (Waechter,
1984). En el caso de las asociaciones micorrizicas se considera
gque el hongo deberia obtener algan beneficio (carbohidratos vy
hormohas) de la planta hospedera para gque sea una asociacién
mutualista, sin embargo en L. schismatica y en las Triuridaceae
se desconoce cbédmo pueden ayudar a la nutriciédn del hongo. Algunos
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autores consideran que las sapréfitas cuyas rafces forman
micorrizas, funcionan como pardsitos de sus propios huéspedes, ya
que, debido a gque no realizan 1la fotosintesis no pueden
proporcionarle nutrientes al hongo. Si ésto ocurre, el AGnico
beneficio que L. schismatica le proporcicnaria al hongo seria el
de proteccién. En 1la familia Monotropaceae se estudiaron
asociaciones micorrizicas c¢on ralces de plantas sapréfitas,
encontrando que ademds de Monotropa se presenta un tercer
participante que si fotosintetiza y gue les proporciona al hongo
Y la saproéfita los carbohidratos y nutrimentos, donde el hongo es
el intermediario del transporte entre una y otra planta (Smith y
Douglas, 1987).

Las micorrizas en L. schismatica son consideradas como
endomicorrizas ya que se encuentran en el interior de las células
de la corteza, Yy se describen como las de tipo
vesiculo-arbuscular a pesar de que no pudimos observar los
arbisculos, lo cual puede ser porgue sonmuy efimeros o porgque hay
algunas endomicorrizas vesiculo-arbusculares que no los forman.
En T. alata también las consideran como vesiculo arbuscular
(Milanez y Meira, 1943). Estos autores mencionan que las madejas
que forman hifas en el interior de las células corticales pueden
ser un obstAculo para visualizar los arbidsculos.

Las micorrizas han sido también reportadas en Sciaphila
japonica, S. terella, Hexuris caudata, H. gardnerii y Triuris
alata y T. mayor (Giesen, 1938 [In: Maas y Riibsamen, 1986]};
Milanez y Meira, 1943), sin mencionar el tipo de hongos que las

forman.

Dahlgren et al. (1985) mencionan que es frecuente la
presencia de hifas micorrizicas en el rizoma de las Triuridaceae.
Sin embargo, en el rizoma de L. schismatica no se encontraron, ni
tampoco en las especies estudiadas por Milanez y Meira (1943),
Tomlinson (1982) y Maas y RUbsamen (1986).
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La distribucién del teijido vascular de las Triuridaceae y
Lacandoniaceae es muy sencilla. El tejido vascular es escaso y es
diffcil distinguir entre el meta y protoxilema, y meta vy
protofloema, como sucede en las monocotiledoneas, ya que el
tejido vascular en tallo aéreo y rizoma puede formar un anillo de
haces vasculares como sucede en algunas dicotiledoneas (Fahn,
1978; y Esau, 1982). Tomlinson (1982) considera que el xilema de
T. alata es ligeramente endarco, pero en L. schismatica no se
distinguen los primeros elementos en madurarse.

Respecto al floema, en L. schismatica es muy dificil
distinguir los elementos cribosos asi como sus células
acompafantes. En T. alata si se observan células acompafiantes

(Milanez y Meira, 1943).

En T. alata (Milanez y Meira, 1943) se menciona gque 1los
elementos traqueales son vasos con engrosamientos anulares en el
caso del tallo aéreo con y engrosamiento reticulado en el caso
del rizoma. Al respecto Tomlinson (1982) menciona que los vasos
no se observan con certeza, la ausencia total de vasos en 1las
Triuridaceae fue publicada por Dalghren et al. (1985). En L.
schismatica hasta el momento sélo se puede decir gue son
elementos traqueales, ya que no se observd con detalle la unién
entre estos elementos para corroborar la ausencia o presencia de

perforaciones.

Los resultados de este trabajo aumentan el conocimiento
sobre la biologia de Lacandonia schismatica, que junto con los
que se realicen en otras disciplinas integrar&n un cuerpo de
conocimientos sobre esta extraordinaria planta.
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10,

11.

1z2.

13.

1a.

15.

16.

7. CONCLUSIONES

Todas las flores de Lacandonia schismatica presentan las
anteras en el centro del receptéaculo.

Los ovarios se forman por pares,

La célula arquesporial

El 6vulo es anatropo, sésil y bitégmico,

micrépilo.

Cada tegumento es biestratificado,

funciona

uno frente al otro.

directamente como célula
madre de la megaspora, por lo tanto el évulo es tenuinucelado.

el interno forma el

excepto que el externo

tiene 4 estratos en el lado en que se une a la placenta.

La nucela permanece hasta la etapa de tétrada de megasporas.

El desarrollo del saco embrionario es monospérico del tipo
Polygonum, se desarrolla de la megaspora micropilar.

Los granos de polen germinan dentro de la antera indehiscente
Yy sus tubos polinicos
anteras—-recepticulo-évulo.
descargando en una de las sinérgidas.

crecen

hacia

Entrando por

la base de las
el micrépilo vy

La doble fecundacidén se lleva a cabo antes de la antesis.

La primera divisién del cigoto es transversal; el desarrollo
del endospermo es nuclear.

El tegmen se reabsorbe después de las primeras divisiones del

cigoto.

El embrién en semilla madura estd formado por dos hileras de

cuatro células cada

una.

Se

encuentra

inmerso en un

endospermo cuyas paredes celulares son muy gruesas Yy tiene
proteinas y almidén como reserva.

La testa de la semilla estad formada por una delgada exotesta
Y una endotesta de células con mayor tamafio y con taninos.

El pericarpio es biestratificado desde el principio del
desarrollo del ovario. El estilo es persistente.

La unidad de dispersi6én es el fruto que alberga una sola

semilla.

Las ralices carecen de pelos radicales,
delgadas. Dos de los estratos de la corteza estian asociados

con hongos micorrizicos.
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17.

18.

19.

20.

Las micorrizas son del tipo vesiculo-arbuscular.

El cilindro central estid muy reducido, el periciclo rodea a
2 & 3 elementos tragqueales y de 1 a 3 elementos cribosos.

El tallo aéreo y rizoma carecen de estomas.

Por abajo de los nudos del tallo aéreo el tejido vascular
tiene forma de U, mientras que en los entrenudes forma un
anillo de haces vasculares. En todos los casos hay médula.

89



8. LITERATURA CITADA

Agredano, M.L.T. 1991. Estudio ultraestructural comparativo del
nlcleo interfa&sico de Lacandonia schismatica E. Martinez y C.H.
Ramos (Triuridales: Lacandoniaceae) y Triuris alata Brade
(Triuridales: Triuridaceae). Tesis de Licenciatura. Facultad de
Ciencias. U.N.A.M. México.

Allard, R.W. 1975. The mating system and microevolution. Genetics
74: 115-126.

Anderson, W.R. 1980. Cryptic self-fertilization in the
Malpighiaceae. Science 207: 892-893.

Bhojwani, S.S., y S.P. Bhatnagar. 1981. The embryology of
angiosperms. vikas Publishing House PVT LTD., Delhi. 280 pp.

Bradshaw, A.D. 1965. Evolutionary significance of phenotypic
plasticity in plants. Adv. Genet. 13: 115-155.

Clay, K. 1982. Environmental and dgenetic determinants of
cleistogamy in a natural population of the grass Danthonia
spicata. Evolution 36: 7234-741.

Coello, G., A. Escalante y J. Soberdén. 1992. Lack of genetics
variation in Lacandonia schismatica Martinez-Ramos in its only
known locality. Ann. Missouri Bot. Gard. (en prensa).

Connor, H.E. 1979. Breeding systems in the grasses: a survey. New
Zealand J. Bot. 17: 547-574.

Cronqguist, A. 1969. Introduccién a la bot&nica. (traducido del
inglés). CECSA, México. 800 pp.

. 1981. An integrated system of classification of
flowering plants. Columbia University Press, New York. 1262 pp.

90



. 1988. The evolution and classification of flowering
plants. The New York Beotanical Garden, New York. 555 pp.

Currier, H.B., y S. Strugger. 1956. Aniline blue and fluorescence
microscopy of <callose in bulb scales of Allium cepa L.
Protoplasma 45: 552-559.

Dahlgren, R.M.T., H.T. Clifford y P.F. Yeo. 1985. The families of
the Monocotyledons: structure, evolution and taxonomy.
Springer-vVerlag, New York. 520 pp.

Davidse, G., y E. Martinez. 1990. The chromosome number of
Lacandonia schismatica (Lacandoniaceae). Syst. Bot. 15: 635-637.

Davis, G.L. 1966. Systematic embryology of the angiosperms. John
Wiley and Sons, Inc., New York. 528 pp.

Donnelly, E.D. 1955. The effects of outcrossing on forage and
seed yields in Sericea lespedeza. Agron. J. 47: 466-467.

Eguiarte, L.E., Yy D. Pifiero. 1990. Genetica de la conservacién:
leones vemos, genes no sabemos. Ciencias 4: 34-47.

Esau, K. 1982. Anatomia de las Plantas con Semilla. {(traducido
del inglés). Hemisferio Sur, Buenos Aires. 512 pp.

Espinosa, M. S. 1991. Estudio estructural e histoquimico de
individuos femeninos de Triuris alata (Triuridaceae) nuevo
registro para México. Tesis de Licenciatura. Facultad de
Ciencias. U.N.A.M. México. 74 pp.

Fahn, A. 1978. Anatomia vegetal. (traducido del inglés). H.
Blume, Madrid. 643 pp.

Filebrig ¢. 1921. Fanerb6gamas sapréfitas: Triuris mycoides sp.
nov. Rev. Bot. Paraguay. I: 164-165.



Fisher, D.B. 1968. Protein staining of ribboned Epon sections for
light microscopy. Histochemie 16: 92-96.

Fryxell, P.A. 1957. Mode of reproduction in higher plants. Bot.
Rev 23: 135-233,

Gémez, P.L.D., y E. Martinez. 1992. Triuris Miers. En: Flora
Mesoamericana, Vol. 6., Davidse, G., S.M. Sousa. y A.O. Chaters
(Eds) . (en prensa).

Green, P.S., y O.T. Solbrig, 1966. Sciaphila dolichostyla
(Triuridaceae). J. Arnold Arboretum 47: 266-269.

Jain, S.K. 1976. Evolution of inbreeding in plants. Annu. Rev.
Ecol. Syst. 7: 469-495.

Jensen, W.A. 1962. Botanical Histochemistry. Principles and
practice. W.H. Freeman and Co., San Francisco. 406 pp.

Johansen, D.A. 1940. Plant Microtechnique. McGraw-Hill, New York.
523 pp.

Jonker, F.P. 1943. Triuridaceae. Flora of Suriname. 1: 461-466.

Levin, D.A. 1972. Plant density cleistogamy and
self-fertilization in natural ©populations of Lithospermum
caroliniense. Amer. J. Bot. 59: 71-78.

Lord, E.M. 1981. Cleistogamy: a tool for the study of floral
morphogenesis, function and evolution. Bot. Rev. 47: 421-449.

Maas, P.J.M., y T. Ribsamen. 1986. Triuridaceae. Fl. Neotrop. 40:
1-5S5.

., Y H. Maas-van de Kamer. 1989. Triuridaceae. Flora of the
Guyanas. 21 pp.

Maheshwari, P. 1950. An introduction the embryology of

92



angiosperms. McGraw-Hill, New York. 453 pp.

Marquez-Guzman, J; M. Engleman, A. Martinez-Mena, E. Martinez y
C. Ramos. 1989. Anatomia reproductiva de Lacandonia schismatica
(Lacandoniaceae). Ann. Missouri Bot. Gard. 76: 124-127.

Martinez, E., y C.H. Ramos. 1989. Lacandoniaceae (Triuridales):
Una nueva familia de México. Ann. Missouri Bot. Gard. 76:
128~-135.

Mazia, D., P.A. Brewer, y M, Alfert. 1953. The cyteochemical
staining and measurement of protein with Mercuric Bromophenol
Blue. Biol. Bull., 104: 57-67.

Milanez, F.R., y E. Meira. 1943. Observat¢oes sobre Triuris alata
Brade. Arq. Serv. Florestal 2: 51-65.

Ohga, I., y Y. Sinoto 1924. Cytological studies on Sciaphila
Jjaponica Mak. I. On chromosome. Bot. Mag. (Tokyo) 38: 202-207.

. 1932. Cytological studies on Sciaphila japonica Mak. (Prel.
note) II. On pollen- and embryo sac- development. III. On
micorrhiza. Bot. Mag. (Tokyo) 46: 311-315.

Phillps, J.M., y D.S. Hayman. 1970. Improved procedure for
clearing root and staining large numbers of plant root sanmples
for endomycorrhizal fungi for rapid assessment of infection.
Trans. Br. Mycol. Soc. 55: 158-161.

Quiroz, CH.S. 1990. Estudio estructural del desarrollo del
microsporangio de Lacandonia schismatica (Lacandoniaceae).Tesis
de Licenciatura. Fac. de Ciencias. U.N.A.M. México.

Rao, A.S., y D.M. Verma. 1976. Materials towards a monocot flora
of Aé;am—V: Triuridaceae. Bull. Bot. Surv. India 18: 1-48.

Rost, T.L., M.G. Barbour, R.M. Thornton, T.E. Weier y C.R.
Stocking. 1988. Bot&nica: introduccién a la biologia vegetal.

93



Ruiz-Oronoz, M., D.N. Roaro, Yy R.I. Larios. 1977. Tratado
elemental de botdnica. ECLALSA, México. 730 pp.

Schemske, D.W. 1978. Evolution of reproductive characteristics in
Impatiens (Balsaminaceae): The significance of cleistogamy and
chasmogamy. Ecology 59: 596-613.

Smith, D.C., y A.E. Douglas. 1987. The biology of symbiosis.
Series contemporary biology. Edward Arnold, Baltimore Md. 302 pp.

Stebbins, G.L. 1950. Variation and evolution in plants. Columbia
Univ., Press, New York. 643 pp.

. 1957. Self-fertilization and population variability in
the higher plants. Amer. Natur. 41: 337-354.

Stevens, P.F. 1991. Lacandonia schismatica -a challenge to some
recent theories of floral morphogenesis?. Flowering Newsletter
11: 32-33.

Takhtajan, A.L. 1980. Outline of the classification of flowering
plants (Magnoliophyta). Bot. Rev. 46: 225-359.

Tomlinson, P.B. 1982. Helobiae (Alismatidae). In: Metcalfe, C.R.
{editor), Anatomy of the Monocotyledons VII. Clarendon Press,
Oxford, 466-559 pp.

Uphof, J.C.T. 1938. Cleistogamic flowers. Bot. Rev. 4: 21-49.
Valey, P. 1976. Industrial Park JB-4 embedding kit. Polysciences

Inc. Printed in U.S.A.

Waechter, J.L. 1984. Ocorréncia da familia Triuridaceae no Rio
Grande do Sul, Brasil. Iheringia. Sér. Bot. 32: 3-8.

94



	Portada
	Contenido
	Resumen
	1. Introducción
	2. Revisión de Literatura
	3. Objetivos
	4. Material y Métodos
	5. Resultados
	6. Discusión
	7. Conclusiones
	8. Literatura Citada



