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RESUMEN

Opuntia stenopetala (Opuntioideae), es una planta rastrera, de articulos aplanados que
presenta flores unisexuales (Bravo-Hollis, 1978; Britton y Rose, 1937; Parfitt, 1985;
Gibson y Nobel, 1986). Esta uitima caracteristica soélo se ha asociado a otras trece
especies dentro de la familia Cactaceae la cual contiene aproximadamente 2000
especies conocidas (la mayoria posee flores hermafroditas). Las flores de O.
stenopetala son estrut:tural;'nente hermafroditas debido a que en antesis poseen
androceo y gineceo. Sin embargo, a partir de las referencias bibliograficas y de una
revision de las flores en antesis de ejemplares de herbarioc (MEXU), se sospechd que
esta planta presentaba un sistema reproductor distinto al hermafrodita, sin poder
concluir cual era, debido a la presencia de individuos masculinos (presentan flores con
polen en anteras y ovario reducido con pocos évulos en la base), femeninos (presentan
flores sin polen en las anteras y ovario con numerosos ovulos) y hermafroditas
(presentan flores con polen en anteras y ovario con numerosos 6vulos).

Se decidié investigar el sistema reproductivo de Opuntia stenopetala en una poblacién
ubicada en el municipio de Cadereyta, estado de Quearétaro, México, estudiando el
desarrollo floral y la embriologia de los morfos florales y asi determinar el sistema
reproductivo funcional de O. stenopetala en ia poblacién.

Se encontraron dos morfos florales: femenino (individuos estériles masculinos) y
masculinos (individuos estériles femeninos). El desarrollo de androceo y gineceo se
inicia de manera muy similar en ambos morfos florales dando la apariencia de
hermafroditismo. Sin embargo, pronto hay divergencias en el desarrollo. En las flores
pistiladas el desarrollo de la antera se detiene en etapa de célula madre de la
microspora, que no inicia la meiosis, ademas se observé crecimiento anormal de las
células del tapete. El évulo maduro de estas flores es campildtropo, bitégmico,
crasinucelado, endéstomo y el funiculo envuelve completamente al évulo. En las flores
estaminadas, no hay anormalidades en el desarrolio del grano de polen, pero si las hay
en el desarrollo del gineceo. Los individuos desarrolian un estilodio carente de 1ébulos
estigmaticos. El ovario estd reducido, presentando pocos dvulos que se localizan sélo
en la base, dichos dvulos no, completan su desarrollo llegando unicamente a iniciar la
formacion del segundo tegumento o bien, no se diferencian por lo que son vistos como
protuberancias nucelares amorfas. Ademas en algunos individuos no hay formacién de
la cavidad del ovario. Dado que el polen es producido Unicamente por los individuos
masculinos y los évulos maduros por los individuos femeninos y que no se encontraron
individuos funcionalmente hermafroditas, se concluye que la poblacién estudiada de
Opuntia stenopetala tiene un sistema reproductor funcionalmente dioico.




INTRODUCCION

Entre las plantas mas notables que caracterizan el paisaje de las zonas aridas
de México, se distingue, junto con magueyes, mezquites y yucas, la familia
Cactaceae. Las cactdceas, son autdctonas del continente Americano, donde se
encuentran distribuidas especialmente en zonas aridas y semidridas, México es
posiblemente, por sus condiciones de latitud, topografia y climas, el pais que
alberga mas especies (Bravo—Hollis, 1978).

Las cactdceas se han diversificado en un considerable nimero de especies y
formas de vida, se han establecido en varios ecosistemas, aunque se postula
que tal hecho se vio favorecido por la aparicion de zonas aridas y semidaridas,
adquiriendo varias adaptaciones morfolégicas, fisiolégicas y reproductivas, en
donde los procesos de hibridacién y poliploidia también han jugado un papel
importante en la evolucion de la familia (Arias, 1997).

Las plantas de la familia Cactaceae son perennes, cuya vida puede durar mas
de dos afios o por tiempo indefinido, segin la especie. Las cactiaceas se
pueden identificar mediante la presencia de aréolas en sus tallos, las aréolas
estan formadas de tejido meristematico con la capacidad de dar origen a
cualquier tipo de tejido u c';rgano (Arrecla, 1997).

La clasificacion de la familia Cactaceae desarrollada por el Grupo Internacional
de Sistematica de Cactaceae reconoce cuatro subfamilias: Pereskioideae,
Maihuenioideae, Opuntioideae y Cactoideae, esta Ultima dividida en nueve
tribus (Anderson, 2001).

La subfamilia Opuntioideae esta formada por plantas arborescentes, arbustivas
y hasta rastreras, con tallos cilindricos, claviformes, casi globosos o en
cladodios, mdas o menos ramificados. En México estd representada por los
géneros Pereskiopsis, Opuntia y Nopalea (Bravo—-Hollis, 1978). Esta subfamilia
estd caracterizada por la presencia de gloquidas (aguates) que aparecen en
casi todas las aréolas de los tallos, flores y frutos (Guzman, 1997).



Opuntia es el género mas ampliamente distribuido y comin de todas las
cactdceas, es nativo del continente Americano, al igual que las demas especies
de la familia, pero ha sido llevado a otras partes del mundo por los humanos,
incluyendo Alaska y Australia. El género, es uno de los mds grandes con 181
especies y 10 hibridos naturales reconocidos (Anderson, 2001). E! nombre del
género tienen un origen debatido, probablemente esté basado en el nombre de
la regidon Griega Locris Opuntia, cuya capital era Opus, en este sitio, crecian
varias plantas espinosas parecidas a las cactdceas (Anderson, 2001).

El habito y forma de tallo es muy variable aunque la estructura floral, con
algunas variaciones, es semejante. Debido principalmente a las diferentes
formas del tallo, algunos cactdélogos han formado diversos géneros o
subgéneros. Bravo-Hollis- (1978) conformd 5 subgéneros, Cylindropuntia,
Grusonia, Corynopuntia, Opuntia y Stenopuntia, en éste Ultimo subgénero se
localiza Opuntia stenopetala. Las especies se encuentran distribuidas en todo el
continente; algunas integran géneros endémicos de América del Norte o de
Ameérica dei Sur (Bravo-Hollis, 1978).

De acuerdo con la descripcién de Bravo-Hollis (1978), el género Opuntia
comprende plantas arborescentes, arbustivas o rastreras. El tronco esta bien
definido o puede presentar ramas desde la base. Las ramas son erectas,
extendidas o postradas. Los articulos son globosos, claviformes, cilindricos o
aplanados (cladodios), muy carnosos o lefiosos. Las aréolas axilares presentan
espinas, pelos y gléquidas, generalmente las aréolas de la parte superior del
articulo son las productoras de flores.

Los nopales, han sido utilizados desde las antiguas civilizaciones
mesoamericanas, hasta la actualidad. Las partes vegetativas y reproductivas
de la planta son utilizadas como alimento y con fines medicinales. Los tallos
jovenes son guisados y los frutos o tunas se consumen frescos, deshidratados
o machacados y cocinados para obtener mie! de tuna y una pasta dulce
conocida como queso de tuna (Pimienta, 1997).
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La familia Cactaceae comprende en su mayoria especies que presentan flores
bisexuales, los estudios embrioldgicos que se han efectuado de la familia,
incluyendo al género Opuntia, han sido con especies que presentan este tipo
de flores. Debido a que muy pocas especies dentro de la familia presentan
flores unisexuales y a que-los estudios embrioldgicos relacionados con esto son
nulos, se decidié estudiar el sistema reproductivo de Opuntia stenopetala, una
cactacea perteneciente a la subfamilia Opunticideae que ha sido descrita como
dioica, es decir, plantas con flores unisexuales, pudiendo ser pistiladas o
estaminadas, pero sobre la cual no hay ningun estudio ya sea embrioldgico o
ecolégico, que corrobore o contradiga esta condicién.




ANTECEDENTES
LA FLOR

La reproduccién sexual en las angiospermas involucra un conjunto de hojas
especializadas que forman la flor, la cual produce las estructuras y céiulas
necesarias con funciones especificas para este proceso (Mauseth, 1995).

El término flor se refiere a la agregacion de 6rganos reproductores estériles y
fértiles (Greyson, 1994), exhibiendo una gran variedad de formas, colores
tamafios e insercion de los verticilos florales; sin embargo, su organizacidon
basica es uniforme. La mayoria de las flores posee cuatro apéndices florales
(sépalos, pétalos, estambres y carpelos) denominandose entonces flores
completas, pero si algin apéndice floral estd ausente, se le llama flor
incompleta. Si la flor carece de estambres y/o carpelos, se le llama flor
imperfecta, ademas de ser incompleta. Si se producen tanto estambres como
carpelos, la flor es perfecta, aunque carezca de pétalos y/o sépalos (Mauseth,
1995). Las flores que poseen flores con sdlo &rganos reproductores
masculinos, se denominan estaminadas, las que sdlo poseen &rganos
reproductores femeninos, se denominan pistiladas (Bhojwani y Bhatnagar,
1974).

En una flor completa la parte mas externa, consiste de hojas especializadas
utiles en la proteccién de la yema en desarrollo: los sépalos, que en conjunto
forman el caliz. El siguiente verticilo, la corola, esta formada por los pétalos,
que al igual que los sépalos son parecidos a las hojas, teniendo como funcién
principal la atraccion de polinizadores. E! siguiente conjunto de hojas
especializadas es el androceo compuesto por los estambres. Cada estambre se
forma de filamento y antera, siendo en esta uUltima estructura en donde se
producen los granos de polen y los gametos masculinos. En el centro de la flor
se localiza el uitimo conjunto de hojas especializadas, el gineceo. Esta
compuesto de hojas fértiles llamadas carpelos las cuales se fusionan para
formar una sola unidad que consiste tipicamente de ovario, estilo y estigma.
Dentro del ovario estan los 6vulos que contienen la ovocéiula o gameto
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femenino que serd fecundado por los gametos masculinos (Bhojwani y
Bhatnagar, 1974).

LA FLOR DE LAS CACTACEAS

Las flores de las cactdaceas se originan de las aréolas y usualmente sélo se
produce una flor por cada aréola, aunque pueden producirse mas de una como
en Myrtillocactus geometrizans. Pereskia es el Unico género que produce una
verdadera inflorescencia. Las flores pueden originarse en distintas partes del
tallo, pero pocas cactaceas producen flores terminales en el apice del tallo. Ei
meristemo apical o dpice de crecimiento floral esta contenido en el receptaculo,
a diferencia de los otros meristemos vegetativos, éste tiene crecimiento
determinado.

En la flor de estas plantas se pueden apreciar dos tipos de drganos: los de
origen axial, como son la zona pedicelar, el hipanto o pericarpelo y el tubo
receptacular y los verticilos florales, que constituyen el androceo y el gineceo.
El eje floral de las cactaceas, por su organizacion de origen axial, es semejante
a una rama, ya que presenta podarios, escamas y aréolas, que ademadas de
producir lana, espinas, etc., pueden desarrollar nuevos brotes. Es como si los
verticilos florales, androceo y gineceo, estuviesen incluidos en una rama. E!
desarrollo de la flor se inicia por una yema axial protegida por escamas
dispuestas en espiral, en esta yema se diferencian tres zonas meristematicas.
La primera y mas externa producirda los 6rganos foliares; la siguiente en
posicién intermedia, producira los estambres y la tercera y mas central que
originard los carpelos y al hundirse dentro dei tallo formara el hipanto o
pericarpelo. El desarrollo subsecuente para llegar a formar la flor adulta es
distinto en las tres subfamilias (Bravo-Hollis, 1978).

La mavyoria de las flores de las cactaceas, tienen una estructura conformada al
igual que las demds angiospermas inferovaricas, pero con caracteristicas
anatdmicas diferentes de la flor tipica, determinadas posiblemente por
adaptacién al medio seco y por las diversas modalidades de la polinizacidon
zodfila (Bravo-Hollis, 1978). Como ya se menciond, las partes florales estan
parcialmente cubiertas por tejido del tallo, el cual es llamado pericarpelo, da la




7

apariencia de que la verdadera flor ha sido empujada dentro del tejido
receptacular subyacente. En ocasiones el pericarpelo estd cubierto por
escamas o bracteas que poseen tricomas o espinas, en algunos géneros como
Mammillaria o Ariocarpus las flores son desnudas, es decir, sin partes externas
como bracteas, tricomas o espinas. Una transicién gradual de las bracteas
ocurre hacia el dpice de la flor, éstas llegan a formar los segmentos del
perianto, que son estructuras parecidas a sépalos y pétalos y que cumplen la
misma funcién (Anderson, 2001), pero que no pueden diferenciarse entre si
llamandoseles tépalos en algunas ocasiones (Bravo-Hollis, 1978).

Las flores generalmente presentan muchos estambres insertos en la parte
superior interna de! pericarpelo. El ovario estd embebido en el pericarpelo,
siendo infero debido a que esta localizado por debajo de las otras partes
florales, excepto en la mayoria de las especies de Pereskia (Leuenberger,
1986). Hay un solo estilo que posee uno o mas ldbulos estigmaticos. El ovario
es muiticarpelado y los 6vi.|los tienen placentacién parietal (Anderson, 2001).

Las flores de las cactaceas usualmente son sésiles, solitarias, bisexuales y con
simetria radial. La mayoria de las cactaceas llevan a cabo polinizacién cruzada,
pero la autogamia o autopolinizacidn puede ocurrir en algunos grupos
(Anderson, 2001).

SISTEMAS SEXUALES EN ANGIOSPERMAS

Los sistemas reproductores de las angiospermas presentan una gran
diversidad de expresiones (Bawa y Beach, 1981) e incluyen todos los aspectos
de expresidon del sexo en las plantas, lo cual afecta la relativa contribucién
genética 2 la siguiente generacién de los individuos de una especie y
generalmente se acepta que son resultado de un proceso de evolucién por
selecciéon natural. Los sistemas sexuales pueden tener diferentes implicaciones
para la reproduccién cruzada asi como en los mecanismos de la polinizacién y
conducta del polinizador (Dafni, 1992).
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La mayoria de las angiospermas son hermafroditas, es decir presentan flores
perfectas, con estambres y carpelos, o plantas con flores perfectas, el
porcentaje varia de 90% (Lebel-Hardenack y Grant, 1997; Charlesworth,
2002) a 94% (Renner y Ricklefs, 1995). Renner y Ricklefs (1995) mencionan
que todas las angiospermas se originaron a partir de un ancestro comun
hermafrodita, lo cua! sugiere que el programa de desarrollo floral es comin en
todas las especies.

Las especies de plantas unisexuales y sus formas mezcladas parecen estar
distribuidas en todas las familias de las angiospermas, alrededor de 34 partes
de las familias incluyen especies dioicas, sugiriendo eventos evolutivos
independientes. De cualquier forma, la incidencia de unisexualidad no estd
distribuida de igual forma en el reino Plantae. El dioicismo, caracterizado por la
presencia de plantas masculinas y femeninas, es ampliamente conocido en
angiospermas, se reconoce en que al menos en 7% de los géneros de
angiospermas (959 de 13,500) hay alguna especie dioica y que
aproximadamente 6% de las especies de angiospermas (14,620 de 240,000)
son dicicas (Renner y Ricklefs, 1995). El dioicismo es particularmente
prevaleciente en las familias Menispermaceae, Myristicaceae, Monimiaceae,
Euphorbiaceae, Moraceae, Cucurbitaceae, Anacardiaceae y Urticaceae, Yy
parece ser mas comun entre los géneros de dicotiledéneas que entre los
géneros de monocotileddneas (Renner y Ricklefs, 1995). Para Lebel-Hardenack
y Grant (1997) y Charlesworth (2002), el porcentaje aproximado de especies
de angiospermas que desarrollan flores unisexuales es de 10%. Este Ultimo
autor, sefiala que aproximadamente 5% de las angiospermas tienen un
sistema sexual monoico y 5% dioico (en este porcentaje el autor incluye a los
sistemas ginodioico y androdioico).

Los botdnicos han puesto boca atenciéon al dioicismo, particularmente a las
fuerzas selectivas que fundamenten su evolucidn. Varios factores han
contribuido a este hecho. E! primero, es que a pesar de que existen muchas
especies dioicas, su proporcién en la totalidad de la flora mundial es
considerada muy pequefia (Renner y Ricklefs, 1995). La supuesta rareza de la
condicién dioica ha llevado a creer que no es un sistema de reproduccién




exitoso. El segundo factor, tiene que ver con que se ha comparado el dioicismo
con |a autoincompatibilidad y debido a que el 50% de las plantas dioicas
pierden la capacidad de producir semillas, ha sido considerado un pobre
sustituto para la autoincompatibilidad (Heslop-Harrison, 1972, en Bawa,
1980). El tercero, es debido a que la seleccién por entrecruzamiento ha sido
casi universalmente propuesta como la principal fuerza selectiva responsable
para la evoluciéon del dioicismo (Ainsworth, 2000).

No se puede considerar al dioicismo simplemente como un mecanismo extremo
para prevenir la autopolinizacién intra-individual (Dafni, 1992) con |la
separacidén de los 6rganos sexuales en plantas separadas y asi evitar el efecto
deletéreo de la endogamia. Sin embargo para promover el entrecruzamiento,
existen en las plantas otros mecanismos como 1. la dicogamia o separacién
temporal de la maduracién de los érganos masculinos y femeninos dentro de
una flor hermafrodita, 2. mecanismos de autoincompatibilidad tanto
esporofiticos como gametofiticos, donde existe un control genético sobre los
posibles eventos de fecundacién (Ainsworth, 2000), 3. la herkogamia, en
donde la propia estructura de los drganos sexuales masculinos y femeninos
deja al estigma fuera del alcance del polen de las anteras propias, proveyendo
una barrera para la autofecundacion y 4. la heterostilia o presencia de dos o
mas tipos florales, donde la polinizacién es efectiva soélo si el polen de una flor
llega al estigma de una flor de diferente tipo o morfo y no del mismo (Bhojwani
y Bhatnagar, 1974).

La separacién de sexos puede también representar el patrén alterado de
asignacién de recursos para las funciones masculina y femenina en respuesta a
la seleccion sexual, es decir parece optimizar la reproduccidn al permitir una
asignacion de recursos eficiente (Lebel-Hardenack y Grant, 1997). En las
plantas hermafroditas, la produccién de polen puede limitar la produccién de
ovulos y viceversa. Con la separacion de sexos, los recursos pueden ser
asignados mas eficientemente, es decir, los recursos que no se utilizan para
producir polen, se utilizan'para producir mayor cantidad de évulos, y de forma
reciproca, los recursos que no se utilizan para producir dvulo se utilizan para
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producir polen. La asignacién de recursos puede diferir respecto a las
estructuras de las flores estaminadas o pistiladas, la estructura de la
inflorescencia y la distribucién de las flores o inflorescencias dentro de una
planta (Ainsworth, 2000).

Los modelos clasicos de asignacién de recursos asumen que la asignacién
reproductiva masculina y femenina ocurren simultaneamente de una fuente de
recursos mezclada. Esto es inclerto para las plantas, donde la asignacién
masculina ocurre durante ila floracién y la mayoria de la inversién femenina
ocurre posteriormente, durante la maduracion de las semillas (Barret, 1998).
Ademds, el dimorfismo sexual cambia la distribucién espacial de recursos para
polinizadores, dispersores de semillas y depredadores (Bawa, 1980).

Los resultados tedricos que modelan la evolucién de las poblaciones dioicas
sugieren que la asignacién de recursos y que evitar la endogamia no son
opcionales sino que probablemente ambas estan involucradas siempre que una
poblacién dioica evoluciona a partir de una especie hermafradita (Ainsworth,
2000).

Se cree ampliamente que el dioicismo se ha orlgi-nado independientemente del
hermafroditismo muchas veces en la evolucidn de las angiospermas, esto
porque las flores unisexuales en muchos taxa diversos, poseen 6rganos
reproductivos no funcionales del sexo opuesto (Ainsworth, 2000). Es decir, que
existen flores morfoldgicamente bisexuales que funcionalmente son
unisexuales. En especies que poseen flores perfectas, en ocasiones existen
genotipos que determinan el desarrollo deficiente de 6vulos o sacos polinicos
(Endress, 1996). Esto expiica el porque las flores de la mayoria de las especies
dioicas y monoicas no pueden distinguirse de las flores bisexuales durante las
etapas de desarrolio temprano ya que los primordios de estambres o carpelos
se inicia en las flores unisexuales. El aborto o detenimiento del desarrolio de
los primordios de carpelos en las flores estaminadas y de los primordios de
estambres en las flores pistiladas ocurre posteriormente variando la etapa de
desarrollo entre especies (Lebel-Hardenack y Grant, 1997; Ainsworth, 2000).
En algunas otras especies dioicas o monoicas, las flores unisexuales no
muestran evidencia del sexo opuesto debido a que nunca se forma ningun
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vestigio de los 6rganos sexuales faitantes (Maier et al.,, 1997, Ainsworth,
2000). El dioicismo raramente es absoluto, en especies parcialmente dioicas
puede haber plantas que presenten flores del sexo opuesto al que presentan
generalmente, aunque en menor numero. Mas adn, existen individuos de las
especies de plantas hermafroditas, monoicas o dioicas con sistemas sexuales
extremadamente labiles en las cuales el ambiente puede ejercer alguna
presidn sobre la expresidén del sexo (Ainsworth, 2000), es decir, pueden
cambiar de sexo de un periodo de vegetacion al siguiente dependiendo de las
condiciones ambientales, a esto se le denomina dicicismo secuencial (Freeman
y Vitale, 1985).

En las poblaciones de la mayor parte de las especies dioicas (70%
aproximadamente) existe un excesc de individuos masculinos, lo cual podria
deberse a proporciones sesgadas de distribucion de sexo, a proporciones de
mortalidad diferenciales (Decker y Pilson, 2000) o a variaciones en los
patrones de asignaciéon de recursos destinados hacia crecimiento o funciones
sexuales masculinas o femeninas (Dominguez, 1985).

SISTEMAS SEXUALES EN LA FAMILIA CACTACEAE

En las cactdceas como en el resto de las angiospermas, la actividad
reproductiva sexual se concentra en las flores. La condicién sexual en esta
familia es generalmente reportada como hermafrodita, es decir, agrupa al
gineceo y al androceo dentro de una sola estructura floral. Muy rara vez, por
atrofia de los estambres o del estigma son unisexuales (Arreola, 1997).
Diferentes sistemas reproductores han sido reportados para la familia
Cactaceae, pero sélo en 14 especies de sdlo 8 géneros (Bravo-Hollis, 1978;
Ganders y Kennedy, 1978; Kimnach, 1982; Parfitt, 1985; Leuenberger, 1986;
Del Castillo, 1986; Del Castillo y Gonzalez, 1988; Hoffman, 1992; Fleming et
al.,, 1994; Valiente et al., 1997) de aproximadamente 2000 especies conocidas
(Anderson, 2001).
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Los autores han reportado excepciones a dicha condiciéon hermafrodita sin que
se especifique claramente sobre el sistema sexual predominante para algunos
taxa (Bravo-Hollis, 1978; Britton y Rose, 1937; Parfitt, 198S). Estas
excepciones incluyen tres especlies mexicanas del género Opuntia serie
Stenopetalae: O. stenopetala, O. grandis y O. glaucescens, —las descripciones
sefalan a estas especies como dioicas— y las especies mexicanas Mammillaria
dioica y M. neopalmeri sefialada como ginodioicas o posiblemente trioicas,
aparentemente difiriendo de una poblacién a otra (Bravo-Hollis, 1978). Lindsay
y Dawson (1952) sefialan que la condicidon dioica en M. dioica es un caracter
que es excepcional y no usual en esta planta. Las observaciones realizadas por
Ganders y Kennedy (1978) reportan plantas de M. dioica hermafroditas y
pistiladas, ambas con produccion aparentemente normal de frutos y semillas.
Las flores pistiladas comparadas con las flores hermafroditas son mas
pequefias en tamafio pero con estigmas mas largos, ademas poseen anteras
indehiscentes que no contienen polen. Sin embargo, no observaron las flores
estaminadas reportadas por Brandegee en la descripcién original (1897 en
Lindsay y Dawson, 1952), la cual se realizé con plantas pertenecientes a otra
area, por lo que mencionan que el sistema sexual puede diferir en las distintas
poblaciones, o bien, que Brandegee malinterpretd la situacién. Para M.
neopalmeri se reportan flores unisexuales y hermafroditas, siendo estas
ultimas las mas abundantes (Lindsay y Dawson, 1952). Sin embargo, no se
menciona si las flores unisexuales son pistiladas o estaminadas, o bien si
existen ambas.

Hoffman (1992) agrega a la lista de cactdceas dioicas a Echinocereus
coccineus, al describir dos tipos florales restringidos a plantas separadas. La
morfologia de un tipo floral da la apariencia de ser hermafrodita ya que posee
partes masculinas (filamentos y anteras) y femeninas (ovario, dvulos, estilo y
estigma); sin embargo, a través de experimentos de polinizaciéon, descubrié
que dichos individuos no producian frutos. En el otro tipo floral, aunque
también posee partes masculinas y femeninas, los filamentos son mas cortos y
las anteras son mas pedueiias, estan colapsadas y no producen polen, la
superficie estigmatica es mayor y hay formacidén de frutos. El autor, concluye
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que E. coccineus tiene un sistema reproductor funcionalmente dioico. Este es
uno de los estudios en los cuales se determina el verdadero sistema sexual de
la especie.

Fleming et al. (1994) reportan a Pachycereus pringlei como trioico, describen
cuatro tipos florales: hermafroditas, estaminadas, pistiladas y neutras. Los
individuos unisexuales (estaminados y pistilados) constituyen al menos el 50%
de la poblacién adulta y los neutros son muy poco frecuentes. Las flores
pistiladas (estériles masculinos) poseen anteras que carecen de polen y son
notablemente mas pequefias que las de las hermafroditas, en estos dos tipos
florales hay produccién de frutos, aunque la produccidén total es mayor en los
individuos femeninos. Las flores estaminadas (estériles femeninas) tienen
estilos y estigmas totaimente desarrollados, pero el ovario usualmente carece
de évulos y en su lugar hay sélo masas de tejido funicular, estos individuos
junto con los hermafroditas son los que producen polen en la poblacién, siendo
los masculinos los que tienen una produccion totai de polen mayor por
temporada. Ocasionalmente algunos individuos masculinos presentan un
pequefio numero de dvuios, los cuales a pesar de iniciar su desarrollo a
semillas, estas nunca alcanzan la madurez. Las flores de los individuos neutros
(estériles femeninos y masculinos) tienen androceo similar al de las flores
pistiladas y gineceo similar al de las flores estaminadas, por lo que no
producen polen ni desarrollan d&vulos ni semillas. En un estudio posterior,
Fleming et al. (1998) reportan poblaciones ginodioicas de ésta especie aunque
las poblaciones trioicas es):én mas extendidas geograficamente, la ausencia de
individuos masculinos en algunas zonas geogrdficas parece estar relacionada
con la ausencia del murciélago polinizador en dichas poblaciones.

Neobuxbaumia mezcalaensis es otra especie de la familia que presenta un
sistema reproductor distinto al hermafrodita. Valiente et al. (1997) reportan
poblaciones con plantas masculinas y hermafroditas, es decir poblaciones
androdioicas. Los individuos masculinos tienen gineceo completamente
reducido sin 6vulos maduros y no producen frutos. Los granos de polen
producidos por ambos tipos florales, forman tubos polinicos, por lo que




14

concluyen que ambos son funcionalmente viables. Los ejemplares revisados al
afio siguiente del estudio, mantuvieron su sexo constante.

En Opuntia robusta Del Castillo (1986) y Del Castillo y Gonzalez (1988)
reportan poblaciones bisexuales, dioicas y trioicas, y describen los tres tipos
florales encontrados en distintas poblaciones de esta especie. Las flores
estaminadas al igual que las hermafroditas tienen anteras que producen
grandes cantidades de polen (aunque las estaminadas producen mayor
cantidad), las anteras de las flores pistiladas estdn atrofiadas y no tienen polen
fértii. Las flores pistiladas y hermafroditas tienen estilos y estigmas similares
con forma de copa y con muiltiples I&bulos; el estilo en las flores estaminadas
termina en un estigma con dos o tres I6bulos atrofiados y erectos. El ovario de
las flores estaminadas estd notablemente reducido en comparacion con el
ovario de flores hermafroditas y pistiladas y presenta una gran variacién adn
entre flores del mismo individuo. Los ovarios mas grandes presentan entre O y
40 ovulos atrofiados en su parte basal. El ovario de las flores pistiladas y las
hermafroditas es muy parecido entre si, menos variable que el ovario de las
flores estaminadas y sus paredes estan cubiertas por numerosos 6vulos.

Los trabajos de Del Castillo (1986), Del Castillo y Gonzalez (1988), Hoffman
(1992), Fleming et al. (1994) y Valiente et al. (1997) son confiables para
describir el verdadero estado sexual de las especies de cactaceas estudiadas
que presentan un sistema reproductor distinto al hermafrodita. Sin embargo,
en algunas descripciones, el sistema sexual no esta bien definido. Tal es el
caso de Selenicereus innesii, donde Kimnach (1982) reporté “el Unico ejemplo
confirmado de dioicismo completo en la familia Cactaceae”. Sin embargo, su
descripcion de esta especie presenta flores hermafroditas y pistiladas, por lo
que no puede ser considerada como una especie dioica, lo apropiado seria
llamarla ginodioica. Asimismo, menciona que las flores pistiladas carecen
enteramente de estambres y la cdmara ovulifera contiene pocos dvulos y esta
parcialmente Illena con estilos rudimentarios que terminan en papilas
estigmaticas. Para Parfitt (1985), las caracteristicas de las flores pistiladas de
S. innesii junto con el desconocimiento de frutos y semillas, sugiere que las
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flores revisadas pueden estar malformadas (mutantes naturales) hasta el
punto de ser completamente estériles, por lo que propone que de ser este ei
caso, la especie no seria ni dicica ni ginodiocica, sino funcionalmente
hermafrodita como la mayoria de las cactdceas.

Parfitt (1985) menciona que la condicién sexual puede ser malentendida por
dos razones. La primera tiene que ver con la toma de datos inadecuada
dificuitando asegurar la condicién sexual de las especies, este error puede
surgir si las flores unisexuales se asemejan estructuralmente a las flores
hermafroditas, pero funcionalmente sean unisexuales (de tal manera que se
asume que los individuos y la especie tienen la sexualidad observada en las
flores colectadas y se carece de un muestreo adecuado), éste caso es muy
marcado en Echinocereus coccineus (Hoffman, 1992) y en Opuntia
stenopetala. En segundo lugar esta el poco cuidado que se ha tenido en el uso
de la palabra dioico, como en el caso de Selenicereus innesii, que Kimnach
(1982) sefiala como dioico cuando realmente sus descripciones indican que es
una especie ginodioica. Estas dos razones han obscurecido el conocimiento de
la verdadera condicién sexual atin cuando las poblaciones o especies hayan
sido estudiadas adecuadamente. ’

En la subfamilia Pereskioldeae, Leuenberger (1986) reporta que existen flores
estaminadas en las especies Pereskia portulacifolia, P. quisqueyana y P.
zinnijiflora, las cuales poseen léculos sin évulos u Ovulos anormales. Estas
flores son aparentemente unisexuales con estilo corto, i6bulos estigmaticos
filiformes sin papilas y el lécuio del ovario muy pequefio. En P. portulacifolia
ademas de las flores estaminadas, ha observado al menos un ejemplar de
herbario con flores pistiladas, flores unisexuales fueron descritas también por
Areces (1984 en Leuenberger, 1986) para Rhodocactus cubensis sinénimo de
P. zinniiflora, por lo que ambas especies son aparentemente dioicas. Las flores
pistiladas de esta uUltima especie tienen I6bulos estigmadticos papilados de casi
5 mm de largo y estambres estériles, en el ovario hay numerosos évulos con
placentacién parietal. En el caso de P. quisqueyana no observaron flores
pistiladas. En el trabajo de Leuenberger, se reporta un especimen con flores
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estaminadas de P. zinniiflora cultivado, que mostro caracteristicas teratoldgicas
en el gineceo, el [6culo estaba lleno por otra serie de carpelos y estambres con
anteras anormales origindndose de la placenta parietal, Este mismo autor
sefiala que P. nemerosa es la Unica especie con estructuras interpretadas como
estaminodios. Las flores de esta especie presentan grupos de tricomas
uniseriados y multiseriados entre los petaloides y estambres. El autor cree que
dichos tricomas son estaminodios debido a la presencia de largos apéndices
individuales transicionales entre tricomas y filamentos. Sin embargo, y a pesar
de la presencia de estaminodios también hay estambres funcionales, por lo que
las flores de esta especie son hermafroditas.

Un resumen de los sistemas sexuales distintos al hermafrodita referidos
anteriormente para la familia Cactaceae, se encuentra en {a Tabla 1.

Hay que sefialar que las consideraciones sobre el sistema sexual de las
cactdceas pudieran cambiar si se realizan algunos estudios (ecoldgicos,
estructurales, de desarrollo, etc.) que permitan caracterizar eficientemente la
verdadera expresién sexual de las especies. Tal es el caso de Pachycereus
pringlei, considerado en un principio como hermafrodita —debido a que todos
los individuos reproductivos parecian tener flores perfectas— y que después de
estudiar mas detalladamente diferentes poblaciones, se encuentran diferentes
clases sexuales: hermafroditas, femeninas (estériles masculinas), masculinas
(estériles femeninas) y neutras (masculinas y femeninas estériles) formando
poblaciones trioicas (Fleming et al., 1994) y ginodioicas (Fleming et a/., 1998).

A partir de una revisién de flores en antesis seccionadas de 39 ejemplares de
herbario (MEXU) de Opuntia stenopetala, asi como de los trabajos de Del
Castillo (1986) y Del Castillo y Gonzalez (1988) y Parfitt (1985), se sospecha
que esta especie puede formar poblacibnes que presenten un sistema sexual
dioico, ginodioico o posiblemente trioico ya que existen ejemplares de herbario
con flores unisexuales o hermafroditas; sin embargo, esto no es posible
confirmarlo ni por las referencias bibliograficas ni por los ejemplares de
herbario, sino haciendo un estudio embrioldgico para determinar el sexo en
una poblacion de Opuntia stenopetala y conocer el desarrollo floral de los
morfos encontrados en la poblacién.
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Tabla 1. Especies de cactdceas descritas con poblaciones que presentan un sisterna
reproductivo distinto at hermafrodita.

ESPECIE _

SISTEMA SEXUAL» i3 "REFEREN’CIA;

BT o Sy

: »'SUBFAMILIA

Pereskla zinniflora h Diolco (Leuenberger, 1986)
P. portulacifolia Dioico (Leuenberger, 1986)
P. quisqueyana Androdioico (Leuenberger, 1986)

SUBFAMILIA OPUNTICIGEA!

3 Vil ;
Opuntia stenopetala Dioico (Bravo- Hollls, 1978)
o. grandis® . Dioico (Bravo-Hollis, 1978)
0. glaucescens® Dioico (Bravo-Hollis, 1978)
O. robusta Hermafrodita, Dioico y Trioico  (Del Castillo, 1986)

e - A B < 3
Selenlcereus innesii Ginodlolco o Hermafrodlta (Kimnach 1982)

Pachycereus pringlei Trioico y Ginodioico (Fleming et al., 1994)
Mammillaria dioica Ginodoico o Trioico (Lindsay et al., 1952)
M. neopalmeri Ginodioico o Trioico (Lindsay et al., 1952)
Neobuxbaumia mezcalaensis Androdioico (Valiente et al., 1997)
Echinocereus coccineus Dioico y Hermafrodita (Hoffman, 1992)
Mitrocereus fulviceps Androdioico y Hermafrodita. S. Arias (com. pers.)

1 posibles sinonimias de Opuntia stenopetala (Hunt, 1999; Anderson, 2001)
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OBJETIVOS

1. Analizar en ejemplares de herbario la sexualidad fioral de
diversas especies de cactadceas descritas como no
hermafroditas.

2. Determinar el sexo en la poblacion de O. stenopetala
estudiada.

3. Describir la organogénesis floral y la embriologia de Opuntia
stenopetala.

4. Conocer el momento del desarrollo floral de O. stenopetala
en que se produce la atrofia de alguno de los drganos
reproductores y conocer los tejidos celutares involucrados.
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MATERIAL Y METODOS

SISTEMA DE ESTUDIO
Opuntia stenopetala Engelmann (Bravo-Hollis, 1978)

Arbustos bajos, con frecuencia formando matorrales. Ramas principales
procumbentes, apoyandose en el suelo por el margen del articulo, o bien
pendulosas y colgantes. Articulos oblongos u obovados hasta orbiculares, 10 -
25 centimetros de longitud, verde grisdceo pero casi nunca glaucos, a veces
rojizo — purpurinos. Aréolas distantes entre si de 1 a 3 cm, carentes totalmente
de espinas en una de las variedades o con espinas uUnicamente en la parte
superior de los articulos, ovales, 3 a 4 mm de diametro, cuando jévenes, con
fieltro blanco que pronto se torna negro. Espinas, cuando presentes, 2 a 6,
moreno rojizas hasta negras, de 2 a 5 cm de longitud, la principal algo
aplanada; gléquidas morenas muy abundantes en los articulos jovenes. Flores,
unisexuadas, de 27 a 32 mm de largo; pericarpelo rugoso, verde grisaceo con
tintes rojizos, provisto de aréolas con escamas acuminadas de color rojo
carmin, segmentos del perianto angostos, acuminados, rojo anaranjado,
filamentos gruesos, cortos y de color anaranjado; estilo abortado en las flores
masculinas, en las femeninas muy grueso, anaranjado con base verdosa;
|6bulos del estigma generalmente 8 a 9, amarillos. Fruto globoso, piriforme; de
5 cm de largo a 4.5 cm de ancho, rojo purpura, con aréolas prominentes,
pequefias, fieltro grisdceo y escaso, gléquidas de color rojo-anaranjado y
algunas espinas de 1 a 2.5 cm de largo, delgadas, color blanco rojizo; pulpa
jugosa, purpurea, dulce. Semillas pequefas, lisas, de 3 mm de espesor, con
margen amplio, discoideas, color moreno amaritlento.

Distribucion: Estados de Coahuila, Nuevo Ledn, San Luis Potosi, Tamaulipas,
Zacatecas, Querétaro, Guanajuato e Hidalgo.

Del Castillo (1996) coloca a esta especie dentro de las cactaceas calcicolas, es
decir, plantas que se desarrollan en sustratos calizos.
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Fenologia. De acuerdo a .a revision de ejemplares de herbario realizado en
este estudio, Opuntia stenopetala florece desde e! mes de Marzo hasta Junio y
se pueden encontrar frutos a partir de Julio.

AREA DE ESTUDIO

El material biolégico de Opuntia stenopetala fue colectado de dos localidades
ubicadas en el Municipio de Cadereyta, en el estado de Querétaro. Dichas
localidades se encuentran sobre la carretera que va de Cadereyta a Vizarrén,
cerca de la desviacién a Bellavista. La primera se localiza en el kilémetro 12
(26° 00.000° N 104° 03.750’ W) a 1959 msnm y la segunda en el kilémetro 17
(20° 41.212° N 99° 35,933 W) a 1969 msnm,.
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Figura 1. Mapa del Estado de Querétaro, ubicando la zona de colecta de Opuntia
stenopetala.

El suelo en estas localidades corresponde al tipo rocoso calcareo. E! tipo de
vegetacidn corresponde a matorral rosetofilo con Hechtia, Dasilyrion y Agave.
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COLECTA DE MATERIAL

Se realizaron dos transectos en cada una de las dos localidades elegidas. En la
primera localidad el transecto niumero uno consté de 160 metros de largo por
20 metros de ancho. Las coordenadas correspondientes al inicio de transecto
son 20° 42.007’ N, 99° 37.311°' W a una altura de 2025 metros sobre el nivel
del mar (msnm). Las coordenadas finales fueron: 20° 41.942’ N, 99° 37.324'W
a 2018 msnm. El segundo transecto, de dimensiones idénticas al primero inicid
en las coordenadas 20° 41.959’ N, 99° 37.332' W a 2036 msnm y finalizd en
las coordenadas 20° 41959’ N, 99° 37.276° W a 2033 msnm.

En la segunda localidad, el primer transecto se acorté debido a las dificiles
condiciones del terreno, por [o que sus dimensiones fueron de 100 metros de
largo por 20 metros de ancho. El inicio de este transecto corresponde a las
coordenadas 20° 41.176' N 99° 36.154" W, a 2020 msnm. Las coordenadas
finales fueron: 20° 41.127’ N, 99° 36.094' W a una altura de 2008 msnm. El
segundo transecto se inicio en 20° 14.155' N, 99°36.107’ W, a una altura de
1927 msnm y finalizé en 20° 41.215’' N, 99° 36.042' W, a 1932 msnm. Las
dimensiones de este transecto fueron de 160 metros de largo por 20 metros de
ancho.

Posteriormente se procedid a la localizacion de individuos de Opuntia
stenopetala, dentro de cada transecto, que tuvieran flores en antesis ya que es
la Unica forma de determinar el sexo de cada planta dado que a simple vista
no hay caracteristicas morfolégicas diferenciables. Para ésto, se disectaron tres
flores en antesis de cada individuo colectado y se revisaron los ovarios y las

anteras para conocer si producian évulos y/o granos de polen respectivamente.

Todas las plantas encontradas fueron marcadas con cinta de pidstico en la cual
se rotuld el nimero de la planta y el sexo determinado (estaminada o
masculina —-M- y pistilada o femenina -F-) con la finalidad de regresar el
siguiente afio para saber si la expresion del sexo de los individuos se
mantendria constante. Ademas, se registro la ubicacién espacial de todos los
individuos en mapas de los transectos.
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Después de determinar el sexo delas plantas, se colectd el material biolégico
(botones florales en distintas etapas de desarrollo y flores en antesis) para ser
fijado en FAA (formol, &cido acético, etanol al 96% y agua destilada;
1:0.5:5:3.5).

PROCESAMIENTO DEL MATERIAL

Posteriormente, los botones florales se separaron de acuerdo a su tamafio en
longitud y se establecieron trece etapas de desarrollo (Tabla 2). En la ultima
etapa (trece) se incluyeron las flores en antesis.

Tabla 2. Rangos de longitud de las etapas establecidas.

1 2.0-3.1
2 3.2-4.5
3 4.6-7.3
4 7.4 -8.7
5 8.8 - 9.5
6 9.6-11.1

.7 11.2 - 13.8
8 13.9 - 15.8
9 15.9 -17.2
10 17.3 - 18.7
11 18.8 - 21.5
12 21.5 - 25
13 >25

LAVADO Y DESHIDRATACION

Para eliminar el exceso de fijador de las muestras, éstas se lavaron con agua
corriente para posteriormente deshidratarlas en etanoles graduales (70%,
85%, 96%, 100% y 100%).

Una parte del material se incluyé en Paraplast y LR-White y otra se prepard
para ser observada en e! microscopio electrénico de barrido:




-INCLUSION EN Paraplast

Para incluir en Paraplast, el material fue pasado inicialmente en Xilo! por tres
horas y posteriormente en mezclas Paraplast: Xilol en proporciones 1:1 y 2:1
durante 12 y 24 horas respectivamente dentro de una estufa a 56° C
aproximadamente. Posteriormente se impregnaron con Paraplast puro durante
72 horas y se incluyeron en moldes metalicos. Se obtuvieron cortes de 10 um
de grosor en un micrétomo de rotacién, posteriormente se desparafinaron
durante 25 minutos, se pasaron por tres cambios de xilol y se hidrataron hasta
etano! 96% durante tres minutos cada uno, y se tifieron con safranina — verde
rapido en metilcelosoive de acuerdo a la técnica de Lépez, et al. (1998).

~INCLUSION EN LR-WHITE

La inclusién en LR-White tiene como paso previo realizar una mezcla LR-
White:Etanol 100%, 1:1, durante dos horas. Posteriormente se incluyeron en
LR-White puro durante 12 horas (2 cambios). La polimerizacion se llevd a cabo
en capsulas de plastico en una estufa a 56° C en ausencia de oxigeno. Se
realizaron cortes de 1-2 um de grosor en un ulftramicrétomo RMC-MT990 con
cuchillas de vidrio y se tifieron con azul de toluidina. Las laminillas obtenidas
mediante las dos técnicas, se observaron por microscopia de luz y se tomaron
fotomicrografias.

- MICROSCOPIiA ELECTRONICA DE BARRIDO (MEB)

Para conocer la organogénesis floral, botones y flores de todas las etapas de
flores pistiladas y estaminadas, se disectaron total o parcialmente removiendo
las unidades del perianto. Después de deshidratario se procesé el material en
una desecadora de punto critico con CO, marca Bal-Tec, este material se
montd en portamuestras metdlicos y se cubrié con oro con una ionizadora CPD
030 para posteriormente ser observado en el microscopio electrénico de
barrido JEOL 5310 LV. Del material observado se tomaron placas fotograficas.
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RESULTADOS
EXPLORACION DE EJEMPLARES DE HERBARIO

La busqueda de ejemplares de las cactdceas descritas con sistema sexual
distinto al hermafrodita en el Herbario Nacional (MEXU) se limité a cuatro
especies: Opuntia stenopetala, Mammillaria dioica, Mitrocereus fulviceps y
Pachycereus pringlei, pues de las otras especies mencionadas en la tabla 1, no
existen ejemplares. En total se revisaron 227 ejemplares de herbario, de lo
cuales 185 fueron de O. stenopetala, 20 de M. fulviceps, 14 de M. dioica y 8 de
P. pringlei.

Para obtener informacion acerca del sistema sexual que presentan las plantas
mencionadas, es necesario considerar el estado de desarrolio de los verticilos
sexuales en flores en antesis. Por esta razén, sélo los ejemplares que
presentan flores en antesis seccionadas fueron utiles para reconocer el sistema

reproductor.

De las cuatro especies encontradas en el MEXU, sélo los ejemplares de P.
pringlei, M. fulviceps y O. stenopetala presentan flores en antesis seccionadas
en corte longitudinal (tabla 3).
Para determinar el sexo de estas plantas se tomaron en cuenta la presencia
de algunas de las siguientes caracteristicas morfoldgicas en las flores en
antesis seccionadas:
Para el caso de las f}ores estaminadas.
1. Estilo en punta (estilodio) sin I6bulos estigmaticos.
2. Camara del ovario reducida o ausente, con 6vulos sélo en la
base del ovario o sin 6vulos.
3. Anteras con polen.
Para el caso de las flores pistiladas:
1. Estilo y estigma bien desarrollados, con 6bulos estigmaticos.
2. Cdmara del ovario ilena de évulos.
2, Estambres sin polen (estaminodios).
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Tabla 3. Ejemplares de herbario revisados en el MEXU con flores en antesis

seccionadas en corte longitudinal.

Especie .-

Ejemplar -

.+ .Flores

=i o - Localidad .»:

VONOUAWNK

Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia
Opuntia

stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala
stenopetala

Pachycereus pringlei
Pachycereus pringlei

Mitrocereus fulviceps
Mitrocereus fulviceps
Mitrocereus fulviceps
Mitrocereus fulviceps
Mitrocereus fulviceps

MEXU 830440
MEXU 856020
MEXU 831863
MEXU 736529
MEXU 746525
MEXU 746527
MEXU 746529
MEXU 662703
MEXU 662458
MEXU 662264
MEXU 761900
MEXU 741420
MEXU 708203
MEXU 647014
MEXU 708214
MEXU 658072
MEXU 856007
MEXU 658097
MEXU 746347
MEXU 830324
MEXU 661959
MEXU 746352
MEXU 746474
MEXU 746542
MEXU 658101
MEXU 661973
MEXU 830367
MEXU 836231
MEXU 855984
MEXU 856011
MEXU 661976
MEXU 830354
MEXU 830357
MEXU 658073
MEXU 658075
MEXU 925950
MEXU 670244
MEXU 746476
MEXU 831864
MEXU 746516

MEXU 550502
MEXU 87383

MEXU 144057
MEXU 518100
MEXU 771943
MEXU 538227
MEXU 518260

Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Pistiladas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Bisexuales
Estaminadas
Estaminadas
Pistiladas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Pistiladas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Pistiladas
Pistiladas
Estaminadas
Estaminadas
Estaminadas
Pistiladas

Bisexuales
Bisexuales

Bisexuales
Bisexuales
Bisexuales
Bisexuales
Bisexuales

Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Dr. Arroyo, N. L,
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Matehuala, S.L.P.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Guadalcézar, S.L.P.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Villa Guadalupe, S.L.P.
Mpio. Ahualulco, S.L.P.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Bustamante, Tam.
Mpio. Guadalcézar, S.L.P.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Bustamante, Tam.
Mpio. Peiflamiller, Qro.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Dr. Arroyo, N. L.
Mpio. Guadalcdzar, S.L.P.
Mpio. Cerritos, S.L.P.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.
Mpio. Bustamante, Tam.
Mpio. Real de Catorce, S.L.P.
Mpio. Guadalcazar, S.L.P.
Mpio. Bustamante, Tam.
Mpio. Guadalcdzar, S.L.P.
Mpio. Mier y Noriega, N.L.

Mpio. Hermosillo, Son,
Mpio. Bahia San Carlos, Son.

Mpio. Texcala, Puebla.
Mpio. Ixcatlan, Qaxaca.

Mpio. Zapotitlan Salinas, Pue.

Mpio. Tehuacan, Puebla.

Mpio. Zapotitladn Salinas, Pue.
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Para P. pringlei se encontraron dos ejemplares que podian proporcionar
informacién sobre el sistema sexual; sin embargo, uno de los ejemplares
(MEXU 87383) es muy antiguo (1929) y se encuentra deteriorado, por lo que
es imposible caracterizar el sexo de la flor seccionada, el otro ejemplar (MEXU
550502), en buen estado, resulté ser bisexual debido a que presenta évulos y
anteras con polen.

Sélo 5 ejemplares (ver tabla 3) de M. fulviceps presentaron flores en antesis
seccionadas. Sin embargo, todas presentaron caracteristicas de flores
bisexuales, es decir, anteras con polen y ovario con évulos.

Para Opuntia stenopetala, del total de ejemplares revisados (tabla 3), sélo 40
poseen flores seccionadas y que por lo tanto son susceptibles de ser
caracterizadas. 33 flores seccionadas (82.5%) reunieron las caracteristicas de
las flores estaminadas, 6 las de flores pistiladas (15%) y unicamente una
(MEXU 662264) resultd ser bisexual (2.5%). Al analizar las zonas de colecta de
los ejemplares, se observé que provienen de diversas localidades.

La presencia de flores bisexuales en !los ejemplares de herbario nos llevé a
pensar que O. stenopetala no es una especie completamente dioica ya que
algunas poblaciones pueden presentar individuos con flores bisexuales y/o
individuos con flores unisexuales.

DETERMINACION DEL SEXO EN LA POBLACION ESTUDIADA

Respecto al trabajo de carnpo, la realizacién de dos transectos en cada una de
las dos localidades con el objetivo de determinar las proporciones sexuales en
estas arrojo los siguientes resultados:

En la primera localidad, en el transecto nimero 1 se encontraron un total de
19 plantas de O. stenopetala con flores, 11 de las cuales resultaron ser plantas
con flores estaminadas, las 8 restantes presentaron flores pistiladas. En el
segundo transecto de esta localidad, se encontraron 32 plantas con flor, 23
estaminadas y 9 pistiladas.
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En la segunda localidad, en el primer transecto se encontraron un total de 19
plantas con flor, 12 estaminadas y 7 pistiladas. En el segundo transecto se
encontraron 28 plantas con flores, 14 estaminadas y 14 pistiladas. Aunque se
encontraron mas plantas, éstas no tenian flor, por lo que no fue posible
evaluar su sexo.

En la primera localidad de un total de 51 plantas con flor, 34 (66.6%)
resuitaron ser estaminadas y 17 (33.4%) pistiladas, es decir una proporcién
2:1. En la segunda localidad no hubo tal proporcién: de un total de 47 plantas,
26 resultaron ser estaminadas (55.3%) y 21 pistiladas (44.7%). En esta
localidad la proporcién de sexos es cercana a 1:1. Tomando los datos de
ambas localidades tenemos que de 98 plantas, 60 son masculinas (61.2%) y
38 son femeninas (38.8%). Esta proporcion sexual de 1.5:1, es distinta a la
proporciéon 1:1 esperada en una poblacién dioica (Decker y Pilson, 2000). En ia
tabla 4, se resume la informacién de las proporciones sexuales de O.

stenopetala encontradas en el campo.

Tabla 4. Proporciones sexuales de la poblacidon estudiada de Opuntia stenopetala.

Transecto 1 Transecto 2 Porcentajes Proporciones
sexuales
:Localidad - 117 23 & 66.6% O
: 1 8Q 9Q 33.4% Q 2:1
Localidad 123 14 d 55.3% J
2 79 14 Q. 44.7% Q 1:1
. 603 61.2% &
TOTALES 380 38.8% O 1.5:1

De acuerdo a las disecciones realizadas en el campo, se detectaron tres
variantes florales para.los individuos masculinos y uno para los individuos
femeninos. Las flores femeninas en antesis (figura 2) presentan la camara del
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la base y en el &pice forma multiples I6bulos estigmdticos. Las anteras de
estas flores estan atrofiadas y son indehiscentes. Las flores masculinas en
antesis presentan varlacién en la formacién de la cdmara del ovario y el
desarrollo de dvulos. En el primer tipo floral de las flores estaminadas (figura
3), la cdmara del ovario esta reducida respecto a la de las flores pistiladas,
ademas presenta Svulos Unicamente en la base del ovario, este tipo floral es
el que se observdé de manera mas frecuente. El segundo tipo floral (figura 4)
de las flores estaminadas, presenta cdmara del ovario pero en él no hay
formacion de dvulos. En el tercer tipo floral (figura 5), la cdmara del ovario no
se forma, este tipo floral fue el que se observé con menor frecuencia. En los
tres morfos florales, el estilo estd ensanchado en la base y no forma lSbulos
estigmaticos en el &pice. Las anteras son dehiscentes y producen gran

cantidad de granos de polen.

Figuras 2-5. Tipos florales encontrados en la poblacién estudiada de Opuntia
stenopetala. Fig. 2. Flor pistilada; Figuras 3-5, diferentes expresiones de flores
estaminadas. Fig. 3. Flor con évulos en la base del ovario. Fig. 4. Flor con ovario

vacio. Fig. 5. Flor sin cavidad de ovario.

ORGANOGENESIS FLORAL Y EMBRIOLOGIA

Utilizando el microscopio electrénico de barrido y realizando cortes histoldgicos
se compard y describid el desarrollo floral de Opuntia stenopetala y se reportan
los principales eventos a largo de las 13 etapas de desarrollo establecidas. La
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los principales eventos a largo de las 13 etapas de desarrolio establecidas. La
transicién de meristemo vegetativo a meristemo floral y el surgimiento iniciat
de los tépalos no fueron observados. La presente descripcién inicia a partir del
momento en que los carpelos se hacen evidentes entre los primordios de
estambres.

Las flores de individuos masculinos y femeninos inician el desarrolio de los dos
o6rganos sexuales, el androceo y el gineceo, es decir, son bisexuales en etapas

tempranas del desarrollo (figura 6).

De las etapas 1 a 5 (2 - 9.5 mm) se pueden encontrar primordios carpelares y
estaminales tanto en las flores de los individuos masculinos (figuras 7 y 9)
como en las flores de individuos femeninos (figuras 8 y 10). El dimorfismo
floral surge en las subsecuentes etapas (6 a 13), estas diferencias son muy
notables en la formacidén del gineceo, no asi en el crecimiento de los estambres
en las flores pistiladas, los cuales tienen una morfologia externa similar a la de

los estambres de las flores estaminadas.

Figura 6. Botones florales de las etapas de desarrollo establecidas. Durante las
primeras S etapas los botones son potencialmente bisexuales, a partir de la etapa 6 se
distinguen las flores estaminadas de las pistiladas.

Para completar el estudio del desarrollo, se realizaron cortes histoldgicos a fin
de conocer qué es lo que sucede en el interior del ovario y los dvulos, asi como
en las anteras, tanto de flores pistiladas como de flores estaminadas (figuras
10y 11).
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En las etapas 1 a 5, los primordios carpelares se localizan en el centro de la
flor y alrededor encontramos aproximadamente 120 primordios estaminales los
cuales tienen una apariencia cilindrica. El desarrollo de estos ultimos es
centrifugo, es decir, los primordios mas cercanos al gineceo estan ligeramente
mads desarroliados que los que se encuentran en la periferia (figuras 7 y 8).

Se encuentran de cuatro a seis primordios carpelares por debajo de los
primordios estaminales. Los apices carpelares estan separados unos de otros
(figura 9).

FLOR ESTAMINADA
Desarrollo del androceo (J')

La organogénesis de los verticilos sexuales comienza con la diferenciacién de
los estambres (etapa 4). La parte apical de cada primordio estaminal comienza
a aplanarse para formar posteriormente la antera, esto no ocurre en la parte
basal que formara el filamento (figuras 12 y 13).

En los cortes histolégicos se observa que los primordios de la antera estan
formados por una protodermis que rodea al tejido arquesporial (figura 14).
Este Ultimo se divide mitéticamente en sentido perictinal a la superficie para
dar origen a dos tejidos: el mas interno se diferencia en tejido espordégeno y el
mas externo y en posicién subepidérmica en capa parietal primaria, la cual se
divide para formar a las capas parietal secundaria externa e interna (figura 15)
a partir de las cuales se formara la pared de la antera.

En la siguiente etapa (5), es notable el desarrollo asincrénico de las anteras
(figura 16), las mas cercanas a! centro de la flor, muestran la formacién de dos
l6bulos con dos esporangios cada uno. Las anteras que se desarroifan en la
periferia, se asemejan mucho a las de la etapa de desarrolio anterior ya que
aun muestran el aplanamiento en la parte apical (figura 16). En las etapa 6
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todos lo estambres tienen filamentos vy anteras bilobuladas vy
tetraesporangiadas (figuras 17 y 18). En la etapa 7 se observaron las
divisiones celulares que dan origen a la pared de la antera.

En el interior de la antera las células espordgenas se multiplican mitéticamente
y aumentan de tamafio convirtiéndose en células madres de las microsporas
(etapa 8) con un nucleo grande y citoplasma denso producto de una gran
actividad metabédlica (figuras 19—21).

Al centro de cada microsporangio se encuentran las células madres de las
microsporas. Generalmente en corte histoldgico transversal se observa una
sola célula madre de la microspora porque se forma una sola hilera celular a lo
largo del microsporangio (figura 21 y 22).

Posteriormente (etapa 9) las células madres de las microsporas se preparan
para meiosis depositando calosa alrededor de ellas (figura 23 y 24). La meiosis
da como resultado una tétrada tetraédrica de microsporas rodeada de calosa
(etapa 10, figura 25). Cuando las microsporas son liberadas de la tétrada,
puede observarse la pared de exina formada (figura 26). En la etapa 11 se
observan granos de polen jévenes y sobre ellos, posibles cuerpos de Ubisch
que han sido secretados por el tapete de tipo secretor, estos cuerpos serviran
para completar la formacién de la pared del grano de polen (figura 27). En la
etapa 12 fa capa media y el tapete son reabsorbidos por lo que la antera
madura sélo consta de epidermis y endotecio con engrosamientos en la pared
celular (figura 28).

Una vez que la pared de calosa se ha degradado, se tiene un grano de polen
joven de forma casi esférica debido a que estd hidratado (figura 28).

Cuando la antera estd madura (etapa 13), se abre para iiberar al polen (figura
29 y 30). En esta etapa’los granos de polen estan rodeados de restos de
tapete y pueden observarse las aperturas en forma de poros (figura 31).
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Un grano de polen maduro y deshidratado muestra mdiltiples poros en forma
ligeramente ovalada (figuras 32) y se observa una ornamentacién reticulada
para la exina (figura 33). El grano de polen maduro es esferoidal de 80 ym de
diametro aproximadamente, apolar, poliporado. La exina es semitectada \
reticulada.

Desarrollo de la pared de la antera (J')

En la etapa 7 se observo que la capa parietal primaria se divide para formar a
las capas parietal secundaria externa e interfma, la interna formara
directamente el endotecio, ubicado adyacente a la epidermis.

La capa parietal interna se divide periclinalmente para dar origen a una capa
media uniestratificada y al tapete de tipo secretor. Este tipo de desarrollo de la
pared de la antera es de tipo monocotiledéneo (figura 19).

Un corte transversal de una antera, muestra la forma bilobulada vy
tetraesporangiada (figuras 15 y 16), asi como un tejido conectivo con el haz
vascular y drusas. Cada esporangio muestra cuatro capas celulares
uniestratificadas que forman la pared de la antera, éstas son, de afuera hacia
adentro: epidermis, endotecio con algunas de sus células conteniendo drusas,
capa media y el tapete (figuras 20, 24 y 26). Las cuatro capas de a pared de la
antera se mantienen hasta la etapa 12, a partir de esta, empiezan a degenerar
el tapete y la capa media, por lo que en la etapa 13 encontramos sélo a la
epidermis y al endotecio (figura 28).

Desarrollo del gineceo ()
Los carpelos, que en un inicio se mostraban separados (figura 9), se van

fusionando en la parte apical (figura 12) para formar el ovario. Una vez
fusionados, inician la formacién de un estilo. Los apices del carpelo se bifurcan
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varias veces en el dpice pero sin llegar a formar I6bulos estigmadticos (figuras
17 y 18), de tal manera que el estilo termina en punta. El estilo detiene su
desarrollo en la etapa 5.

La parte correspondiente al ovario, tiene una amplia variacién en cuanto a la
formacion de 6vulos y desarrollo de los mismos.

En el ovario, los 6vulos solamente inician su desarrollo en la base del ovario,
por lo tanto la placentacion es de tipo basal (figura 34). Estos primordios de
6vulo, en algunas flores sélo se alargan hasta formar unas protuberancias
amorfas (figura 35), en las cuales no se pueden distinguir los primordios
tegumentarios, sino tinicamente nucelas aplanadas, que permanecen asi hasta

la antesis (figura 36).

En otras ocasiones, los primordios de évulo tienen un inicio de desarrollo
aparentemente normal que sin‘embargo no se completa (figuras 37 y 38). En
estos casos en las nucelas se llegan a formar los primordios del tegumento
interno y el externo, sin embargo, el desarrolio se detiene debido a la falta de
divisiones celulares, esto ocurre en la etapa de desarrollo nimero 8,

permaneciendo asi, en ambos casos, hasta la antesis.

El funiculo que en las flores pistiladas envuelve por completo al 6vulo, en estos
individuos no lo hace, aunque si hay una ligera curvatura del primordio nucelar
(figuras 37 y 38).

En otros individuos, el ovario permanece completamente vacio ya que nunca
se inicia el desarrollo de los primordios de 6vulo (figura 39).

En los tres morfos de las flores estaminadas, la parte del gineceo que
corresponderia al estigma nunca se forma, por lo que se reconoce como un
estilodio (figuras 40 y 41).
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FLOR PISTILADA

Desarrollo del gineceo (Q)

En el inicio del desarrollo, la flor pistilada es muy parecida a la estaminada,
dado que se forman primordios carpelares y estaminales. Sin embargo, pronto
son notables las diferencias en el desarrollo de los dos morfos florales.

Los carpelos, separados en un inicio, pronto se fusionan iniciando la formacién
de un estilo (figura 42).

En las flores pistiladas al fusionarse los carpelos (etapa 4) se forma un solo
I16culo en el cual los 6vulos tienen placentacidon parietal y se arreglan formando
una hilera en la parte media de cada carpelo (figura 43).

En la siguiente etapa (5), sobre el estilo se observa la formaciéon de los I6bulos
estigmaticos (figura 44).

El desarrollo de los évulos comienza con la formacion de nucelas originadas de
la placenta como un tejido parenquimatico de posicidn subprotodérmica
(figuras 45 y 46), éstas inician su desarrollo (etapa 5) en la zona donde los
carpelos se fusionaron formando dos hileras de primordios de 6vulo por cada
carpelo, en cada hilera los 6vulos se arreglan a la derecha e izquierda de un
septo incompleto (figura 43). En esta etapa, se nota que los 6vulos se
desarrollan de manera asincrénica, se observa que hay protuberancias de
mayor tamafio que otras. Las de menor tamafio se localizan hacia la base del
ovario (figura 43). Estas nucelas crecen (etapa 6) y empiezan a curvarse
debido a que la parte dorsal tiene una tasa de crecimiento mayor que la parte
ventral (figuras 47 y 48). Al mismo tiempo, en algunas nucelas, en la parte
apical empieza el desarrollo del tegumento interno (figura 48). Pronto, surge
una nueva protuberancia que se diferenciarda en el tegumento externo (figura
49).
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estédn bien diferenciados, en otros apenas se inicia el desarrollo del tegumento
interno, también se encuentran etapas intermedias a estas dos (figuras 50).

Al mismo tiempo que se forman los tequmentos, una célula hipodérmica de la
nucela se diferencia como célula arquesporial y aumenta su tamafo. La célula
arquesporial se divide para formar dos células: una parietal localizada por
debajo de la epidermis y una célula esporégena, la cual se convierte en la
célula madre de las megasporas (etapa 10, figura 51). La célula parieta!l tiene
varias divisiones mitdticas que forman una nucela abundante, lo cual ocasiona
que la célula madre de tas megasporas tenga una posicion profunda en la
nucela (al menos dos estratos por debajo de la epidermis) alejada de su
posicion hipodérmica original, por lo tanto el évulo es crasinucelado.

£l évulos continda curvandose (etapa 11) y el &pice de los tegumentos rodea
casi por completo a la nucela. El micrépilo estd formado por el tegumento
interno, por lo tanto el évulo es endostomo. En este momento el micrépilo esta
orientado hacia la parte superior del ovario. Los tegumentos tienen dos
estratos, excepto en la parte micropilar, donde el tegumento interno llega a
estar formado por tres estratos (figura 51).

Hacia la etapa 12, el funiculo continua su crecimiento hasta que envuelve por
completo al é6vulo de modo que éste queda oculto (figuras 52 y 53). Por ello,
fue necesario remover una parte del funiculo para poder observar la formacién
del micrépilo en cada évulo (figuras 54 y 55). En la parte ventral del funiculo
se encuentran pequefias papilas o tricomas epidérmicos que van creciendo
conforme el 6vulo va alcanzando su madurez (figura 52).

Cuando los tegumentos cubren totalmente a la nucela queda Gnicamente una
abertura 6 micrépilo formado por el tegumento interno (figura 55). El funiculo
en este momento da casi una vuelta y media rodeando al évulo, de tal manera
que el micrépilo ahora queda dirigido hacia la placenta y ésta es su posicion

final (figura 56). El funiculo tiene un ensanchamiento en su parte dorsal, este
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final (figura 56). El funiculo tiene un ensanchamiento en su parte dorsal, este
ensanchamiento alcanza la parte ventral y se fusiona con ella formando la
cubierta funicular (etapa 13, figura 57).

La mayoria de los évulos poseen un funiculo propio (figura 57), sin embargo en
ocasiones dos 6vulos comparten la parte basal de un mismo funiculo (figura
58).

En antesis, el dvulo es campildtropo (debido a que la nucela es curva),
bitégmico, crasinucelado y enddéstomo.

Por otra parte, los carpelos se fusionan para formar el estilo, el cual se bifurca
en el apice varias veces para dar origen a los |6bulos estigmaticos (figura 59 y
60), cada uno de estos I6bulos desarrolla numerosas papilas, completando asi
la zona receptiva del estigma (figura 61). En flores pistiladas en antesis se
encontraron granos de polen germinando sobre las papilas estigmaticas (figura
62). Los ovulos encontrados en esta etapa (13) al parecer ya estdn
fecundados, pues al remover el funiculo se observa el inicio de la formacién de
la testa (figuras 63).

Desarrollo de la pared de la antera (Q)

En las flores pistiladas, la formacion de la pared de la antera es igual que en
las anteras de las flores estaminadas, es decir, el desarrollo es de tipo
monocotiledéneo porque la capa parietal interna se divide para formar la capa
media y el tapete, dando una pared formada por epidermis, endotecio, capa
media y tapete, todos estas capas celulares son uniestratificados.
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Los primordios estaminales observados en etapas tempranas del desarrollo,
tienen una morfologia externa semejante (figura 64—66) a la que se presenta
en flores estaminadas (etapas 1--9).

En cortes histoldgicos, la antera tiene un desarrollo normail hasta que las
células madres de las microsporas se rodean de calosa (figuras 67 y 68), al
continuar el desarrolio, no se forma una tétrada de microsporas, sino que en
su lugar se encuentran secreciones irregulares (figuras 69 y 70) que pueden
ser cantidades excesivas de calosa o bien sustancias producto de la
degeneracion del tapete, rodeando a la células madres de las microsporas, las
cuales no entran a meiosis y muestran una estructura amorfa, el tapete que
debiera tener una actividad intensa en esta etapa no la tiene y se observa
desorganizado y amorfo (figura 71). La apariencia amorfa de estas células
surge en la transicién que el botén tiene al pasar de la etapa 10 a la etapa 11.

Los filamentos y las anteras detienen su crecimiento y comienzan a colapsarse,
de tal manera que al llegar a la antesis (etapa 13), los estambres son de
menor tamafio que los de las flores estaminadas y las anteras son
indehiscentes. Para comparar la longitud de los estambres de flores
estaminadas y pistiladas, se midieron con un vernier las longitudes de 10
estambres en 4 flores pistiladas y 6 estaminadas. La longitud media de los
estambres de las flores estaminadas es de 6.6 mm, la de los estambres de las
flores pistiladas es de 3.81 mm. Como se puede observar, el tamafio de los
estambres en las flores estaminadas es de casi el doble que los estambres de

las flores pistiladas.
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Vista frontal de botdn estaminado, Vista frontal de botdn pistilado, se

se observan los tépalos (M) observan los primordios estaminales (PE),
arreglados en espiral, los midltiples los primordios carpelares (PC) al centro y
primordios estaminales (PE) y los dos tépalos (T). MEB. 200x.

primordios carpelares (flecha). MEB.

150x.

Botdén estaminado visto lateralmente, Corte longitudinal de botdn pistilado.
los primordios carpelares (PC) se Al centro, los primordios carpelares
localizan por debajo de los primordios (PC) y rodedndolos los primordios

estaminales (PE). MEB. 200x. estaminales (PE). 33x.




Corte longitudinal de botdn
estaminado. Al centro los primordios
carpelares (PC) vy alrededor los
primordios estaminales (PE). 33x.

filamento (F). MEB. 350x.

Acercamiento a los estambres para
observar el aplanamiento apical que
diferenciara a la antera (A) del
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Panoramica de flor estaminada, se
observan los carpelos fusionados (G)
y el aplanamiento de los estambres
(E) en su parte apical. MEB. 100x.

B ee
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Corte longitudinal de antera formada por
una protodermis (Pt) y por el tejido
arquesporial (TA). 330x.




Corte transversal de antera, se
observan la capa parietal secundaria
externa (PE) e interna (PI) producto
de la division de la capa parietal
primario. 330x.

Los estambres (E) contindan
diferenciandose, todas las anteras
tienen ya forma bilobulada, ademas,
los carpelos fusionados (C) muestran
bifurcaciones en el dpice. MEB, 75x.

Desarrollo asincronico de los
estambres. Con respecto a la posicion
del gineceo (G), los estambres mas

cercanos (E*) muestran ya la forma
que tendran en la madurez, mientras
que los mas alejados (E) se asemejan
a los de la etapa anterior. Los carpelos
ya se han fusionado. MEB. 100x.

Estambres diferenciados en anteras
con forma bilobulada (A) y filamento
(F). ] carpelo (C) muestra
bifurcaciones en el apice (flechas).
MEB. 150x.
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Corte longitudinal de antera mostrando el
desarrollo de la pared de la antera,
compuesta en este momento por una
epidermis (Ep), un endotecio (En) y la
capa parietal secundaria interna (PI)
dividiéndose. En otra parte de la pared de
la antera, ya se formod el tapete (T) y'la
capa media (CM). Al centro las células
madres de las microsporas (CMMi). 330x.

Corte transversal de antera
mostrando las células madres de las
microsporas (CMMi) en el esporangio
que forman una hilera a lo largo de
éste. 132x.

Corte loengitudinal de antera,
mostrando las células madres de las
microsporas (CMMi), y los estratos de
la pared de la antera: epidermis (Ep),
endotecio (En), capa media (CM) vy
tapete (T). 330x.

Antera inmadura mostrando la forma
bilobulada tetraesporangiada. MEB.
350x.
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Acercamiento a uno de los esporangios
de la antera. Se observa a las células
madres de l|as microsporas (CMMi)
rodeadas de calosa (flechas) y a las
células del tapete (T). MEB. 1500x.

longitudinal
mostrando una tétrada tetraédrica de
microsporas (TMi) rodeada de calosa
(flecha) y un tapete secretor (T).
132x.
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Corte longitudinal de antera
mostrando a las células madres de las
microsporas (CMMi). La pared de la
antera formada por epidermis (Ep),
endotecio (En), una capa media (CM)
y el tapete (T). 132x.

Corte longitudinal de antera. En
pared de l|la antera permanecen Ia
epidermis cuyas células se vueiven
papiladas (Ep), el endotecio (En) que
presenta drusas (flecha), la capa media
(CM) y el tapete (T), aunque este
comienza a degenerar. 132x,
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Cuerpos de Ubisch (Ub) tanto en el Corte histolégico de antera madura,
tapete (T), como en los granos de mostrando granos de polen (GP) y
polen jévenes (Pj), recién liberados de pared de la antera (PA) formada por
la tétrada. MEB. 1000x. epidermis y endotecio. 132x.

Antera dehiscente (A) liberando los Antera dehiscente (A) liberando los

granos de polen (GP). MEB. 35x. granos de polen maduros (GP). MEB.
200x.




Granos de polen liberados, rodeados de
restos del tapete (RT). MEB. 500x.

Grano de polen maduro e hidratado
mostrando sus multiples poros. MEB.
1000x.

Acercamiento a la
exina mostrando la
ornamentacion
semitectada reticulada
y la ornamentacioén de
los poros. MEB. 7500x.




Ovario de flor estaminada mostrando
la placentacion basal. MEB. 35x.

Base del
estaminada mostrando protuberancias
nucelares amorfas. MEB. 150x.

ovario de una flor

At - e N

Corte histoldgico de ovario de flor
estaminada mostrando placentacion
basal de las primordios de dvulo
amorfos (Poa). 33x.

Ovulos de flor estaminada en antesis.
Se observa la formacidn de tegumento
interno (Ti) y del externo (Te). E!
funiculo (Fu) no envuelve por completo
al évulo. MEB. 200x.
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Desarrollo de Svulo en flor
estaminada, se observa la formacion
del tegumento interno (Ti) y el inicio
del externo (Te), que no llegan a
cubrir a la nucela (Nu). MEB. 350x.

Vista panoramica de flor estaminada,
mostrando el estilodio (Et). Los
estambres (E) casi completan su

desarrollo. MEB. 15x.

Flor estaminada mostrando el ovario
vacio (Q), no hay formacién de
Svulos. MEB. 50x.

Flor estaminada mostrando el
estilodio (Et) con bifurcaciones
incompletas que no formaran lébulos
estigmaticos. Los estambres (E) casi
completan su desarrollo. MEB. 35x.




Corte longitudina! de ovario de flor
pistilada mostrando  placentacion
parietal y el arreglo de los 6vulos en
hileras a la derecha e izquierda de
cada septo incompleto (Se). Las
flechas indican los primordios de
Svulos mas pequefios. MEB. 200x.
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Corte longitudinal de botén de flor
pistilada, Los carpelos (C) aun no
terminan de fusionarse para formar el
estilo y estigma. El ovario (O) muestra
el desarrollo de primordios de odvulos.
Los estambres (E) tienen un desarrollo
similar a los de las flores estaminadas.
MEB. 50x.




Flor pistilada. El gineceo
diferenciado en Ovario (O),
estilo (El) y estigma con
I6bulos estigmaticos (Le). Los
estambres (E) dan fa
apariencia morfologica de flor
hermafrodita. MEB. 50x.
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Primordios de &vulo o nucelas (Nu)

origindndose de la placenta.
500x.

MEB.

Corte longitudinal de primordios de
dvulo formados por protodermis (Pt) y
tejido arquesporial (Ta). 132x.




Primordios de &vulo curvandose. Se

observa la nucela (Nu) y el primordio
(Ti).

de! tegumento
500x.

interno

MEB.

¥ A PLEF Tyt —ﬁ_“gﬁg.

Corte longitudinal

primordio de o&vulo.
flechas indican

primodios del tegumento

interno. 132x.

Ovulo con los primordios
del tegumento tegumento
interno  (Ti) y externo
(Te). E! funiculo (Fu)
continua creciendo Yy
ensanchandose. MEB.
500x.
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TAA o ¥

central se ha iniciado el desarrollo de
los dos tegumentos: interno (Ti) vy
externo (Te). En los ovulos de los

extremos el tegumento interno en
distinta etapa de desarrollo. MEB.
350x.

Corte longitudinal de 6vulo en el cual se
observa la célula madre de las
megasporas (CMMe). El tegumento
interno (Ti) que forma al micrdpilo, en su
parte apical tiene mas de dos estratos de
grosor. Te (tegumento externo). 132x.

Ovulo enrollado debido al

crecimiento diferencial
del funiculo (Fu) que
presenta tricomas

(fleacha) en la
ventral. MEB. 200x.

parte
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El funiculo (Fu) crece mas en la Ovulo con el funiculo (Fu) parcialmente
parte dorsal que en la ventral removido de modo que se observan los
ocasionando que se enrolle y tegumentos interno (Ti) y externo (Te).
cubra al évulo, ademds, se va MEB. 350x.

ensanchando lateralmente

(flechas). MEB. 200x.

AOvulo con el funiculo
removido. Se observa al
tegumento interno (Ti)
y al tegumento externo
(Te). El interno forma el
micrépilo  (Mi). MEB.
350x.




Corte longitudinal de ovulo. El microépilo
(Mi) queda dirigido hacia la placenta,
mientras que el funiculo (Fu) da una
vuelta y media cubriéndo al ovulo. Ca
(célaza), SE (saco embrionario). 33x.

Ovulos compartiendo un mismo
funiculo (Fu). MEB. 100x.
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Cubierta funicular (CF) formada por
un ensanchamiento y fusién de la
parte lateral del funiculo. MEB. 100x.

Vista panoramica de botén floral. Se
observa el ovario (0), estilo (El) y
estigma bifurcado en 1ébulos
estigmaticos (Le), estos junto con los
estambres (E) estan cubiertos por
tépalos (T). MEB. 15x.




Flor pistilada. Acercamiento a los
I16bulos estigmaticos en el cual se
observa la formacion de papilas
estigmaticas que al extenderse
forman la zona receptiva del estigma.
MEB. 100x.

Grano de polen germinando sobre las

papilas estigmaticas de wuna flor
pistilada. MEB. 750x.
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Flor pistilada casi en antesis, los l6bulos
estigmaticos extendidos formando la zona
receptiva del estigma. MEB. 50x.

fecundado en el cual se
empieza a formar la testa (Ts). El

Ovulo

funiculo ha sido removido. MEB.

150x.




se semejan mucho a los de las flores
estaminadas. Loscarpelos (C) aun no se
fusionan. MEB. 75x.

las

Estambres de una flor pistilada,
anteras (A) y el filamento. (F) tienen
una estructura morfolégica externa

similar a la de las flores pistiladas.
MEB. 100x.
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Flor pistilada, los (E)
muestran una morfologia normal
semejante al de las flores
estaminadas, pero a diferencia de
éstas, hay formacidon de Ibébulos

estigmaticos (Le) a partir del estilo
(El). MEB. 100x.
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Corte longitudinal de antera de flor
pistilada, tlas células madres de las
microsporas (CMMIi) estan rodeadas de
calosa, la pared de la antera al igual que
en las anteras de las flores estaminadas,
se compone de 4 estratos. 132x.
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Antera de flor pistilada en la que se Interior de una antera de flor

observa una célula madre de las pistilada en la que se observan
microsporas (CMMi) rodeada de calosa secreciones irregulares (Sc)
(Ca). provenientes probablemente del

tapete. MEB. 1500x.
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Acercarnieﬁto del interior de una antera Cor'ge histolégico de anter’a de flor
de flor pistilada en la que se observa una pistilada en la que las células del
célula irregular. MEB. 3500x. tapete estdn degeneradas (TD) al

igual que las células madres de las

microsporas (CMMi). 132x.
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DISCUSION

La familia Cactaceae es predominantemente hermafrodita, ya que de las
aproximadamente 2000 especies que se han reportado (Anderson, 2001),
unicamente 14 especies agrupadas en 8 géneros se han descrito que
presentan flores unisexuales (ver tabla 1).

La unisexualidad en los miembros de la familia Cactaceae posiblemente ha
surgido en muitiples ocasiones teniendo también diversos origenes, esta
suposicién se hace basandonos en que los taxa que presentan flores
unisexuales no tienen relacidn filogenética estrecha entre si. La clasificacion
filogenética de la familia, hecha por Nyffeler (2002), fue tomada como modelo
para ubicar la posicion de las especies de la tabla 1. Opuntia stenopetala, O.
grandis, O. glaucescens, O. robusta, Selenicereus innesii, Mammillaria dioica,
M. neopalmeri, Echinocereus coccineus y Pachycereus pringlei fueron colocados
junto a especies del mismo género incluidas en el andlisis. Debido a que los
géneros Neobuxbaumia y Mitrocereus no aparecen en el andlisis, las especies
Neobuxbaumia mezcalaensis y Mitrocereus fulviceps fueron colocadas junto al
taxa filogenéticamente mas cercano, en este caso, la especie Pachycereus
schottii, porque las tres especies pertenecen a la misma tribu: Pachycereeae.
En la figura 72 se muestra la posicidn que guardan los taxa mencionados, y se
observa que con excepcidon de las especies del género Opuntia y las que
pertenecen a la tribu Pachycereae de la subfamilia Cactoideae, las demas no
tienen relacion filogenética estrecha, por lo que podemos suponer que la
unisexualidad floral ha surgido de manera independiente en estos taxa. Otro
hecho que apoya que la unisexualidad ha surgido de manera independiente en
varias ocasiones en la familia, es que las flores unisexuales presentan patrones
morfologicos diferentes. En el primero de estos patrones, las flores son casi
completamente unisexuales desde que comienzan su desarrollo, es decir no
hay vestigios del sexo opuesto en las flores unisexuales, tal es el caso de
Selenicereus innesii (Kimnach, 1982), en el que las flores pistiladas no
presentan estambres vestigiales. Esta especie, es la Unica que se ha reportado
que presente este tipo de estrategia.
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Echinocersus pent,

Pachycarnus scroni © © Il %
Escontria chiotila o

0.01

Figura 72, Arbol de maxima similitud para la familia Cactaceae derivado de un andlisis
de aproximacidn sucesiva del conjunto de datos trnK/matK basado en el modelo de
evolucion molecular HKY85 + . Se distinguen los taxa donde se han originado
sistemas sexuales distintos del hermafrodita. @=dicico, @®=tricico, ®=ginodioico,
* =Neobuxbaumia mezcalaensis (Androdioico) Yy W =Mitrocereus fulviceps
(Androdioico), estos géneros no estdn en el analisis, pero se muestran con taxa
relacionados (tribu Pachycereae) (Modificado de Nyffeler, 2002).

-
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El otro mecanismo que lleva a la unisexualidad floral en la familia, es aquel
donde las flores son potencialmente bisexuales en el inicio del desarrollo, pero
conforme éste avanza, alguno de los dos dérganos sexuales detiene su
desarrollo quedando como &rgano vestigial (no funcional) en las flores
maduras. Con este tipo de estrategia se reportan la mayoria de las cactaceas
que presentan flores unisexuales, tales como Pachycereus pringlei (Fleming et
al., 1994), Opuntia robust.a (Del Castillo, 1986; Del Castillo y Gonzalez, 1988),
Echinocereus coccineus (Hoffman, 1992), ~Neobuxbaumia mezcalaensis
(valiente et al., 1997), Pereskia zinniflora, P. portulacifolia y P. quisqueyana
(Leuenberger, 1986), Mammillaria dioica, M. neopalmeri (Bravo-Hollis,
1978; Lindsay y Dawson, 1952) y Opuntia stenopetala.

Los estudios que describan el desarrollo floral de las especies anteriores son
nulos, por lo que no es facil concluir que en dichas especies el desarrolio de los
drganos sexuales se detenga en una etapa determinada y que esa etapa sea la
misma para todos los taxa en los que se presenta unisexualidad fioral, 1a cual
posiblemente se deba a la participacion de diversos genes involucrados en el
desarrollo floral. .

Lo anterior hace necesario un analisis de las diferentes especies para conocer
los mecanismos que cada una ha desarrollado evolutivamente para llegar a la
unisexualidad floral, por ello se considera que trabajos como éste, realizado
con Opuntia stenopetala, son importantes.

Los individuos que presentan flores unisexuales, al parecer pueden ser
exclusivos de ciertas poblaciones de una misma especie formando poblaciones
completamente dioicas (e.g. Opuntia stenopetala, O. grandis, O glaucescens,
O. robusta, Pereskia zinniflora, P. portulacifolia y Echinocereus coccineus), o
bien alguno de los sexos mezclado con individuos que presentan flores
bisexuales formando poblaciones ginodiocas (e.g. Selenicereus innesii,
Pachycereus pringlei, Mammillaria dioica y M. neopalmeri) o bien androdiocas
(e.g. Pereskia quisqueyana, Mitrocereus fulviceps vy Neobuxbaumia
mezcalaensis) o ambos individuos con flores unisexuales mezclados con
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individuos con flores bisexuales formando poblaciones trioicas (e.g. O. robusta,
M. dioica, M. neopalmeri y Pachycereus pringleri).

Los investigadores que trabajan con especies de cactdceas que presentan
flores unisexuales, han dado a sus estudios un enfoque ecolégico en el que se
aborda principalmente la biologia floral de las especies, incluyendo produccion
de polen y frutos por los diversos individuos, polinizadores, morfologia floral y
una descripcién del sistema reproductor que presentan las especies (Del
Castillo y Gonzélez, 1988; Hoffman, 1992; Fleming et al., 1994; Valiente et al.,
1997).

Los resuitados del analisis del desarrollo floral, muestran que Opuntia
stenopetala tiene un sistema reproductor funcionalmente dioico, aunque la
morfologia externa semeje flores bisexuales; sin embargo, en las flores
pistiladas las anteras son indehiscentes y no producen polen, y en las flores
estaminadas, los dévulos no maduran completamente y el estilo carece de
|6butos estigmaticos.

Mientras que para Bawa (1980) el dioicismo pudo haber evolucionado
directamente del hermafroditismo o pudo hacerlo via ginodioicismo,
androdioicismo y monoicismo. Para Ainsworth (2000) hay tres posibles rutas
para llegar al dioicismo: del hermafroditismo, via monoicismo o via distilia y
sefiala que la evolucidén de una especie dioica directamente de una
hermafrodita es considerada improbabie debido a que deben aparecer y
establecerse dos mutaciones independientes, una que origine esterilidad
masculina y la otra que origine esterilidad femenina.

Estas mutaciones deben aparecer simultdneamente y los gernes mutantes (o
multiples loci) deben estar estrechamente ligados para que la generacion de
hermafroditas no aparezca por recombinacién. Es mas probable que el
dioicismo haya evolucionado a través del ginodioicismo como intermediario (ia
coexistencia de individuos femeninos y hermafroditas) (Ainsworth, 2000). En
ambos casos, el paso inicial es el establecimiento de una sola forma mutante.
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En el androdioicismo, ia primera mutacion debe causar esterilidad femenina
parcial o total. Es probable que las poblaciones androdioicas evolucionen
rapidamente al dioicismo y que aquellas especies que presenten buena
evidencia de androdioicismo, sblo sean resultado de la ruptura de! dioicismo
completo (Charlesworth y Charlesworth, 1978 en Ainsworth, 2000).

Mucho mds comun que el androdioicismo en las plantas, es el ginodioicismo, el
cual debe ser considerado como un paso intermedio al dioicismo mas probable
que al androdioicismo (Ainsworth, 2000). Una sola mutaciéon genética o un
sistema de esterilidad citopldsmica masculina que genera individuos femeninos
(causando esterilidad masculina), se extendera a través de una poblacién si la
abolicion de la producciéon de polen incrementa la producciéon de évulos, como
resultado de una reasignacion de recursos disponibles para la reproduccion. La
evolucién de poblaciones ginodioicas a dioicas requiere una segunda rmutacién,
causante de esterilidad femenina en los individuos hermafroditas, generando
asi individuos masculinos y de una reduccién gradual en la fertilidad de las
semillas de las plantas hermafroditas. El cese de desarrollo de dvulos puede
causar un incremento en la produccién de polen como resultado de una
redistribucion de los recursos reproductivos, y ésto puede ayudar a dispersar la
mutacion (Galli et al., 1993).

La segunda ruta probable que da origen al dicicismo, es el monoicismo. Una
poblacidn monoica puede evolucionar a una dioica tras una serie de
mutaciones que alteren la tasa de flores estaminadas y pistiladas sobre una
misma planta. Donde el dioicismo ha evolucionado via monoicismo, puede
esperarse que las especies muestren labilidad en el sexo y que bajo ciertas
condiciones ambientales, se produzcan flores del sexo incorrecto (Ainsworth,
2000).

La tercer ruta posible al dioicismo es via distilia que describe la condicién
donde los individuos son polimodrficos para las posiciones de estilos y anteras,
como dos distintos tipos florales hermafroditas. La distilia probablemente se
origind para promover la dispersién del polen (y por tanto el entrecruzamiento)
y es frecuentemente asociada con la autoincompatibilidad. La especializacidn
de un tipo para la funcién masculina y de otro para la femenina puede
progresar hasta el dioicismo completo (Bhojwani y Bhatnagar, 1974).
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El sistema sexual trioico (plantas con flores pistiladas, estaminadas vy
hermafroditas), es un sistema sexual especialmente poco comin en las
angiospermas; sin embargo, el trioicismo es de considerable interés teérico
porque puede servir para el esclarecimiento de la evolucién de otros sistemas
sexuales en las plantas, especiaimente la del dioicismo (Ainsworth, 2000).

Las caracteristicas mencionadas anteriormente sobre la morfologia floral,
parecen indicar que el dioicismo funcional de O. stenopetala ha evolucionado a
partir de un estado ancesfral hermafrodita, aunque la presencia de ejemplares
de herbario con flores hermafroditas o bisexuales, indica que no se puede
ignorar la posible presencia de poblaciones trioicas, ginodioicas o androdiocicas,
lo cual llevaria a cambiar la posible ruta evolutiva que cuimine con el dioicismo
funcional. Para tener un mejor acercamiento sobre la via evolutiva que da
origen al dioicismo, es necesario realizar descripciones detalladas de la
morfologia floral y el sistema reproductor funcional de O. stenopetala y de
otros taxa estrechamente relacionados provenientes de distintas poblaciones.

Debido a que la mayoria de las angiospermas dioicas con ancestros
hermafroditas evolucionan al dioicismo por la ruta del ginodioicismo (con una
posible mutacion que provoca esterilidad masculina seguida de una reduccién
de la adecuacion de la funcion femenina en las plantas hermafroditas, esta
reduccidon es observable con la esterilidad en diversos grados de los érganos
femeninos) (Galli et al., 1993; Ainsworth, 2000), es muy probable que O.
stenopetala haya evolucionado al dioicismo a través de esta ruta. Las
observaciones concuerdan con la hipdtesis anterior, todos los genotipos
femeninos son del mismo tipo y muestran esterilidad masculina completa (no
hay producciéon de polen), y los individuos masculinos muestran flores con el
gineceo abortado en mayor o menor grado, es decir, hay un mayor ndmero de
genotipos masculinos que femeninos, producto de la aborcién diferencial de los
organos femeninos.

Respecto a los posibles origenes de la unisexualidad en las diferentes
cactaceas reportadas, sélo Del Castillo (1986) aborda el tema sefialando que la
seleccion sexual pudo haber sido una presién para la separacion de sexos, de
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modo que los recursos se-canalizarian a la funcién con mayores probabilidades
de éxito (masculina o femenina) para incrementar la aptitud. Para el autor, la
heterostilia precede al dioicismo en O. robusta, y al surgir esta ultima, se
favorecié a los individuos cuyo sexo estaba asociado con el estilo que le
permite un funcionamiento mejor, ya que en las flores estaminadas, el estilo
es corto y carece de |6bulos estigmaticos, lo que podria favorecer el acceso de
los polinizadores a las anteras en su trayecto hacia la zona nectarifera
localizada en la base de los estambres, por el contrario, en las flores pistiladas
un estilo con estigma desarrollado reduce las posibilidades de que un visitante
alcance la zona nectarifera sin haber tocado previamente el estigma.

Para O. stenopetala esta hipétesis podria aplicarse parcialmente, ya que no se
detecté heterostilia, pero al igual que en O. robusta, las flores estaminadas
presentan estilo con estigma hipotrofiado y las pistiladas estilo con estigma
desarrollado (figuras 2-5), es probable que estas caracteristicas hayan
favorecido el establecimiento de individuos que presentaran dichas flores
respecto a los que presentaban flores bisexuales, debido a que la morfologia
del estilo y estigma favorece la funciéon de los polinizadores.

La presencia del sistema reproductor dioico, no solamente es \til para
promover el entrecruzamiento, la separacién de sexos puede también
representar el patrén alterado de asignacion de recursos para las funciones
masculina y femenina en. respuesta a la selecciéon sexual, es decir, ‘parece
optimizar la reproduccién al permitir una asignaciéon de recursos eficiente
(Lebel-Hardenack y Grant, 1997). Los modelos clasicos de asignacion de
recursos asumen que {a asignacion reproductiva masculina y femenina ocurren
simultadneamente de una fuente de recursos mezclada. Esto es incierto para las
plantas, donde la asignacién masculina ocurre durante la floracién y la mayoria
de la inversion femenina ocurre posteriormente, durante la maduracion de las
semillas (Barret, 1998). La expresion sexual de las plantas estd influenciada
por diversos factores. Barret (1998) sefiala la posibilidad de que las
condiciones estresantes promuevan la evolucién de sexos separados en
algunos grupos. Esto ocurre si las plantas son incapaces de mantener ambas
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funciones sexuales bajo condiciones en las que los recursos son limitados o la
depresion endogamica es magnificada bajo condiciones estresantes,
favoreciendo el establecimiento de individuos unisexuales. La canalizacién de
todos los recursos reproductivos hacia la funcién (materna o paterna) con
mayores posibilidades de éxito incrementaria aun mas la aptitud. Ademas,
Bawa (1980) sefiala que la separacidn de sexos comparado con el
hermafroditismo, puede ser un sistema en el que se utilicen mas
eficientemente los recursos en aspectos relacionados con la seleccidn sexual,
polinizaciéon y dispersién de semillas (debido a que se cambia la distribucién
espacial de recursos para polinizadores, dispersores de semillas vy
depredadores).

Dadas las dificiles condiciones ambientales de los lugares en donde Opuntia
stenopetala crece, |la teoria de asignacidn diferencial de recursos explicaria en
gran medida las razones por las que actualmente presenta un sistema
reproductor dioico, sin embargo, no podemos dejar de lado que la mayoria de
las cactaceas crece en condiciones similares y muy pocas de ellas presentan
sistemas reproductores distintos al hermafrodita por lo tanto, otros factores
deben estar involucrados (sefialados anteriormente) y éstos podrian también
estar relacionados con las diferencias presentadas en las proporciones sexuales
de Opuntia stenopetala encontradas en la poblacién estudiada (ver tabla 4).

Generalmente se acepta que las poblaciones de organismos en etapa
reproductiva, mantengan proporciones sexuales que reflejen igual nimero de
masculinos y femeninos, aunque en el caso de determinacién ambiental del
sexo, se espera que locaimente las proporciones sexuales vayan de
predominantemente masculinos a predominantemente femeninos a lo largo de
un gradiente ambiental (Decker y Pilson, 2000). En un estudio realizado con
Spinacia oleracea, Freeman y Vitale (1985) sugieren que los ambientes aridos
pueden modificar las proporciones sexuales a favor de los individuos
masculinos y que este cambio no es debido a la mortalidad diferencial de las
plantulas masculinas y femeninas. Para Croton texensis, Decker y Pilson
(2000) proponen que en algunas especies los factores ambientales asi como
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los genéticos actuan en conjunto para determinar el sexo de los individuos y
como consecuencia, las proporciones sexuales de la poblacién. En Opuntia
stenopetala, pudiera suceder algo similar y que no sea un solo factor el que
determine el sexo, sino una accién conjunta. Sin embargo, para poder saberlo,
tendria que haber un seguimiento de la expresién del sexo en la planta a lo
largo de varios afios, para observar si la proporcidon sexual de la poblacién
varia y relacionarlo con las condiciones ambientales existentes, para ver si
éstas tienen influencia en la determinacién del sexo, o0 bien si la determinacién
del sexo es genética o por una mezcla de ambas.

En O. robusta (Del Castillo, 1986), para explicar la diferencia observada en la
proporcidon de sexos (a favor de los individuos masculinos en todas las
poblaciones dioicas), se recurre a la asignacién diferencial de recursos. El autor
propone que los individuos femeninos tienen un mayor costo reproductivo que
hace mas dificiles sus oportunidades de maternidad que las de paternidad en
los individuos masculinos, ademas agrega que debido a la reduccidon en la
cobertura vegetal, ilas heladas son mas intensas afectando la diferenciacién del
carpelo, vulnerable a las bajas temperaturas. Fleming et al. (1994) sefialan
que en las poblaciones trioicas de Pachycereus pringlei, la presencia de
individuos con flores unisexuales esta correlacionada con la abundancia de
polinizadores, es decir los individuos masculinos y femeninos seran mas
comunes que los hermafroditas en los lugares donde los polinizadores sean
abundantes. Sin embargo, aunque reportan poblaciones en las que existe una
tendencia a tener mayor nimero de individuos femeninos que masculinos, no
hay explicacién para este hecho.

En Echinocereus coccineus, especie que presenta poblaciones dioicas, las
proporciones sexuales masculinos:femeninos, no difieren significativamente de
1:1 (Hoffman, 1992).

Aungue en algunas ocasiones el sesgo en las proporciones sexuales puede
deberse a diferencias en la propagacion vegetativa, no parece ser el caso para
O. stenopetala debido a que es aceptable suponer que la depredacion afectaria
en mayor grado a los individuos femeninos (principalmente por la presencia de
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frutos apetecibles para los herbivoros), dicha depredacién podria incidir en la
propagacién, con lo que se veria un mayor numero de individuoes femeninos
que masculinos. Esto no concuerda con lo observado en la poblaciédn de O.
stenopetala estudiada, aunque hay que sefialar que la distribucién espacial de
los individuos si parece estar afectada por la herbivoria, ya que se observé que
en ocasiones varios individuos de un mismo sexo tenian estrecha cercania
espacial llegando a formar pequefios grupos, esto probablemente se deba a la
reproduccion vegetativa, causada o no por la dispersién por depredacién.

Se debe sefialar que no se sabe si los individuos de O. stenopetala mantienen
el mismo sexo a lo largo de los afos, es importante tener un seguimiento de
este hecho debido a que si ocurriera un cambio en el sexo, las proporciones
sexuales seguramente cambiarian entre los diferentes periodos reproductivos.
En las demas cactaceas con flores unisexuales tales como P. pringlei (Fleming
et al., 1994), E. coccineus (Hoffman, 1992), N. mezcalaensis (Valiente et al.,
1997) y O. robusta (Del Castillo, 1986), no se reportan cambios de sexo de los
individuos a lo largo de distintos afos.

Por otra parte, usualmente se acepta que los individuos femeninos exhiben
mayor mortandad porque experimentan mayor estrés y demanda de recursos
durante la maduracion de las semillas que los masculinos durante la
produccién de polen (Declier y Pilson, 2000). En Opuntia stenopetala un menor
numero de individuos femeninos pudiera prevenir un posible gasto innecesario
de energia utilizada en el desarrolio de frutos, de los cuales una gran
proporciéon no madurardn debido a la limitacion de recursos. Aunque no se
puede dejar de lado que las causas de proporciones sexuales sesgadas a uno u
otro sexo, en la mayoria de los casos son desconocidas y las hipdtesis hechas
no son probadas.

Ademas del mayor numero de individuos masculinos encontrado en O.
stenopetala, hay que sefialar que las flores de éstos presentaron mayor
variabilidad en cuanto a su morfologia que las de los individuos femeninos. La
esterilidad de los érganos femeninos en las flores estaminadas es desigual
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llevando a un nimero de variantes que difieren entre si por el mayor o menor
grado de aborcion de los drganos femeninos. Esto también ocurre con
Asparagus officinalis (Galli et al., 1993), donde las flores estaminadas
muestran una gran variedad de drganos femeninos vestigiales.

A pesar de no haber visto el surgimiento de los verticilos sexuales, se pudo
constatar que las flores de O. stenopetala durante el desarrolio de las etapas
mas tempranas estudiadas, son imposibles de distinguir entre las flores de
individuos masculinos y femeninos, debido a que se inicia el desarrollo tanto de
primordios de carpelos como de estambres en ambos tipos florales. Lebel-
Hardenack y Grant (1997) sefialan que esto es comun para la mayoria de las
flores de especies monoicas y dioicas, el aborto o cese del desarrollo de los
primordios carpelares en las flores estaminadas y los primordios estaminales
en las flores pistiladas ocurre posteriormente variando la etapa de desarrollo
segun la especie. El hecho de que O. stenopetala presente el inicio del
desarrollo de ambos sexos en una misma flor con el aborto posterior o cese del
desarrollo de uno, la coloca dentro de la categoria mas comuin de las plantas
diocicas seguin la division de Ainsworth (2000), en el otro grupo de plantas que
abarca la clasificacién, durante el desarrollo no hay indicio del inicio del
desarrollo del sexo opuesto en una flor mascuiina o femenina. Sin embargo, la
divergencia en el desarrollo ocurre en etapas tan tardias que las flores
pistiladas y estaminadas no se distinguen faciimente entre ellas ni de las flores
hermafroditas. Otra planta que tienen esta divergencia tardia es Asparagus
officinalis (Galli et al., 1993; Caporali et al., 1994).

En el primer grupo, ademas de O. stenopetala se encuentran casi todas las
demas cactaceas que no son hermafroditas, a excepcién de Selenicereus
innesii, en cuyas flores pistiladas no se presentan estaminodios (Kimnach,
1982).

Debido a que en O. stenopetala las anteras de los individuos femeninos no
entran a meiosis y por tanto no producen polen, de acuerdo a la clasificacién
de mutantes de Chaudhury (1993) puede tratarse de mutantes estructurales
estériles masculinos, ya que las mutaciones deterioran la formacién de estos
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organos sexuales pero no impiden
femeninos.

la formacion de &rganos sexuales

Los mutantes son los siguientes:

1) Mutantes que perturban los érganos sexuales masculinos, entre estos casos
se encuentran las mutaciones que afectan la identidad de los estambres y los
cambian por sépalos o carpelos resultando en individuos estériles masculinos;
2) mutantes en los que hay formacién de estambres pero no formaciéon de
tejido espordégeno, es decir no hay formacion de anteras o éstas se encuentran
malformadas; 3) mutantes en los que el filamento no crece ocasionando
problemas en la polinizacién y como consecuencia formando individuos
masculino-estériles; 4) mutantes en 1os que no se forma polen debido a que se
altera el desarrollo de las microsporas antes, durante o después de la meiosis;
5) mutantes en los que se afecta la dispersion del polen, en estos, los granos
de polen funcionales permanecen en los léculos de la antera debido a defectos
en la dehiscencia y 6) mutantes en los cuales los genes del control esporofitico

alteran la interaccion con el estigma, aunque hay abundancia de granos de
polen.

En O. stenopetala la microsporogénesis no se concluye, por lo que las
anormalidades en el desarrollo de los granos de polen que llevan a la
esterilidad masculina en las flores pistiladas (debido a que no se forma polen),
se presentan durante esta etapa de desarroilo, coincidiendo con ios mutantes
tipo 4 propuestos por Chaudhury (1993). En las demads cactdceas en las que se
presentan flores unisexuales, no hay reportes de la etapa en la que se inicia el
aborto de estructuras reproductoras.

Los mutantes tipo 4 (Chaudhury, 1993) estan dividos en dos categorias:
aquellos que tienen tétradas de microsporas normales y por consiguiente
meiosis normal, y aquellos en los que las tétradas de microsporas son
aberrantes sugiriendo un defecto premeidtico o meidtico. En las flores
pistiladas de O. stenopetala, las células madres de las microsporas tienen una



68

apariencia normal hasta los instantes posteriores a la depositacién de calosa
alrededor de ellas y previa a la meijosis, la cual no da inicio y en su lugar se
observa un exceso de calosa o alguna sustancia derivada de! tapete,
acompanada de la degeneracién de las células madres de las microsporas y de
las células del tapete. El tapete muestra un crecimiento exagerado y un
citoplasma poco denso debido quizd, a la escasa actividad metabdlica
(comparado con el tapete de una antera de flor masculina). En la tabla 5 se
describe el grado maximo de desarrollo de anteras y évulos en flores pistiladas
y estaminadas.

Tabla 5. Grados de desarrollo que alcanzan los érganos sexuales tanto en flores
pistiladas como en flores estaminadas.

ORGANO DESCRIPCION DEL DESARROLLO .-
Desarrollo de | No da inicio ia meiosis por fo que no se forman

Flor @ anteras granos de polen.

Desarrollo de | Formacion de saco embrionario, dvulo campilétropo,
6vulos bitégmico, crasinucelado y endéstomo.

Desarrollo de | Se concluye la formacion de granos de polen.
Flor & anteras

Desarrollo de | Hay formacion de protuberancias nucleares amorfas,
évulos o bien se inicla la formacion del segundo tegumento,
pero al parecer no ocurre la meiosis.

Worrall et al. (1992) relacionan el alargamiento de las células del tapete con el
aborto de las microsporas en lineas estériles de Nicotiana tabacum, la variacién
de la morfologia y ancho del tapete no es observada en las lineas fértiles. La
probable causa que los autores proponen de este crecimiento anormal, es la
retencién de materiales que normalmente son utilizados para el desarrolio de
las microsporas o bien puede ser reabsorcion de azdcares originados de la
degradacién prematura de la calosa, gue en éste caso es la causa de la
esterilidad. No obstante, a los autores les queda la interrogante de si la
hipertrofia del tapete es causa de la interrupcién del desarrollo de las
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microsporas o es consecuencia. La duda surge debido a que en estudios de
esterilidad masculina, se ha encontrado que los primeros signos de
anormalidad en e! desarrollo no son encontrados en los microsporocitos o
microsporas en desarrollo, sino en el tapete, pero en ocasiones la
degeneracién del tapete ‘ocurre simultaneamente a la degeneracién de la
microsporas, y por tanto no es claro si la degeneracion de las microsporas
estimula la proliferacion del tapete o si la proliferacion del tapete interfiere con
el desarrollo de las microsporas. Laser y Lersten (1972) remarcan la
importancia directa o indirecta del tapete en el aborto de las células madres de
las microsporas.

La importancia del tapete en el desarrollo del polen es resefiada por Bhojwani
y Bhatnagar (1974), algunas de las funciones de! tapete son:
1. Transporte de nutrientes al l6culo de ia antera durante {a meiosis.
2. Sintesis de la enzima calasa para la degradacién de la calosa que rodea
a las tétradas.
3. En etapa post-meidtica, el tapete sintetiza esporopolenina.
4. Transferencia de sustancias componentes del pollenkitt y trifina al
polen.
5. Sintesis de proteinas contenidas en las cavidades y espacios de la exina
de ia pared del grano de polen utiles en el reconocimiento de pistilos
compatibles.

En Opuntia stenopetala, sucede algo parecido a lo descrito en el punto ndmero
dos, al parecer, el exceso de calosa interfiere con la divisidn meidtica
ocasionando que se interrumpa el desarrollo del grano de polen, teniendo
como consecuencia final fa esterilidad masculina. En este caso y de acuerdo
con la importancia del tapete en el desarrollo del grano de polen asi como en
las observaciones hechas, se considera a este tejido como el posible
responsable de la esterilidad masculina en tas flores pistiladas de O.
stenopetala. E! crecimiento exagerado del tapete bien podria deberse a la
retencién del material destinado al desarrolio del grano de polen.
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La pérdida de la funcién principal de los estambres como productores de
gametofitos masculinos viables, los transforma en estaminodios, éstos pueden
estar presentes en especies dioicas y monoicas debido a la supresién
incompleta de la funcién masculina (Walker-Larsen y Harder, 2000). Dado que
en O. stenopetala los estambres de las flores pistiladas no producen polen, se
les puede denominar estaminodios.

El destino evolutivo de los estaminodios parece depender del asumir nuevas
funciones. Debido a qué los estaminodios no funcionales probablemente
interfieren con las interacciones entre las flores y los vectores de remocion del
polen, podrian perderse rapidamente. En contraste, los estaminodios
funcionales persisten convirtiéndose en caracteristicas integrales de Ila
morfologia floral. Entre los papeles que juegan los estaminodios, estan el ser
visualmente atractivos para los polinizadores y/o proveerlos de recompensas,
evitar autopolinizaciones y facilitar la recepcién de polen. Los estaminodios no
funcionales parecen ser resultado de las reducciones de estambres a través de
progresién sucesiva: estambres fértiles - estaminodios ~ pérdida de estambres
(Walker-Larsen y Harder, 2000).

El desarrollo de 6vulos anormales ha sido poco estudiado aun en plantas que
son sujetos de extensos analisis y manipulaciones genéticas. Un estudio con
mutantes estériles femeninos de Arabidopsis, muestra que el desarrollo de
évulos inicia de manera muy similar al de los évulos de individuos fértiles. En
ambos mutantes (bell -inicia el primer tegumento para posteriormente
desarrollarse anormalmente- y sinl —inicia el desarrollo de dos tegumentos
pero después cesan su desarrollo), los tegumentos son morfolégicamente
anormales y en ninguno hay formacién de sacos embrionarios normaies. Los
6vulos de uno de los mutantes parecen detener su desarrollo morfoldgico,
aunque el desarrollo en su totalidad no se detiene. El estudio concluye que
algunos genes requeridos para el desarrollo normal de los tegumentos también
son requeridos para la megagametogénesis normal (Robinson-Beers et al.,
1992). En Opuntia stenopetala la esterilidad femenina se debe a que los dvulos
(cuando estan presentes) no completan su desarrollo. Al igual que en el
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estudio de los mutantes de Arabidopsis, el inicio del desarrollo de los dvulos es
similar al de los évulos de individuos fértiles femeninos. En el caso de que los
genes del desarrollo de tegumentos y megagametogénesis normal estén
relacionados (como en los mutantes de Arabidopsis), esperariamos que en los
individuos estériles femeninos de O. stenopetala no se desarrollara un saco
embrionario normal, debido a que los tegumentos no completan su desarrollo
dejando a la nucela descubierta, aunque ésto no se puede asegurar debido a
que no se observé la megagametogénesis en estos individuos.

En el caso del aborto de los 6rganos femeninos en las flores estaminadas de O,
stenopetala, encontramos 3 variantes:
1) No hay inicio de los procesos de desarrollo de 6vulos por lo que los
ovarios carecen de primordios ovulares.
2) Las nucelas son amorfas y no hay desarrollo de tegumentos.
3) Los o6vulos inician el desarrollo de los primordios tegumentarios
permaneciendo asi hasta la antesis.
En todos los casos, se presenta un pistilo vestigial carente de lI6bulos
estigmaticos, conocido como pistilodio.

DESARROLLO FLORAL

Respecto a los resultados obtenidos del desarrollo embriolégico de Opuntia
stenopetala concuerdan con la descripcién general de otras especies de la
familia (Maheshwari y Chopra, 1955; Tiagi, 1970; Ross, 1982; Johri et al/.,
1992; Nufiez et al., 2001; Flores et al., 2001b; Jiménez, 2002).

En O. stenopetala los primordios estaminales se inician en secuencia
centrifuga, al igual que lo sefiala Ross (1982) para O. engelmanni, Pereskia
corrugata y Mammillaria compressa, un anillo de primordios estaminales
aparece casi simultdneamente y estambres adicionales aparecen basipetos a
este primer anillo. Los nuevos primordios estaminales radian a partir de! anillo
central en forma simétrica, creando un nuevo anillo de mayor tamafio.
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Los primordios de los carpelos de las especies anteriores se originan casi
simultdneamente en un circulo. Inicialmente, los carpelos estdn separados
aungque pronto se unen por un anillo meristematico. En O. engelmannii y en
Epiphyllum strictum los extremos de los carpelos crecen hacia el centro, las
bases estan unidas congénitamente. Cada l6culo carpelar estad representado
por un hueco que deja cada primordio, aunque posteriormente los léculos
individuales se unen formando un solo léculo (Ross, 1982). En Opuntia
stenopetala también se observé que los primordios de los carpelos estan
unidos congénitamente en sus bases, mientras que los dpices carpelares se
unen después de surgir separados, igualmente se observé la formacién de un
solo l6culo producto de la fusidon de carpelos individuales, sdélo en la parte
superior de! ovario los carpelos crecen hacia el centro del l6culo formando
pequefios septos que nunca llegan a unirse.

Leins y Schwitalla (1988) sefialan que los primordios carpelares en Opuntia
leucotricha se originan en la parte interna de un apice floral parecido a un
crater, la misma forma de estructura de primordios carpelares es vista en
Opuntia stenopetala. Ademas sefialan que el origen de los évulos en el ovario
es mas © menos bidireccional, es decir, empieza con una hilera de évulos a la
derecha e izquierda de cada septo, en cada hilera los primeros primordios de
Svulos surgen en el centro del ovario y posteriormente surgen nuevos en ias
partes cercanas a los margenes del ovario. Las hileras de 6évulos de las
placentas vecinas estan situadas cerca de otras, dichas hileras de évulos
entran en contacto por debajo del septo conforme avanza el desarrollo. En
Opuntia stenopetala el origen de los primordios de 6vulos también es a la
derecha e izquierda de cada septo incompleto, y del centro hacia los margenes
del ovario, ademas segun el carpelo se va elevando para cerrar el ovario y
formar el estilo, nuevos oOvulos se van formando en la parte superior del
ovario, dando como consecuencia un desarrollo asincrénico de los o6vulos.
Conforme los 6vulos maduran entran en contacto los de una hilera de un
carpelo con los de ta hilera del carpelo adyacente.
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Entre algunas de las caracteristicas reportadas por Tiagi (1970) acerca del
desarrollo de las anteras en la familia Cactaceae compartidas por O.
stenopetala tenemos la presencia de una sola hilera de células madres de las
microsporas en cada esporangio constituyendo al arquesporio.

El desarrollo de la pared de la antera se ha reportado en Pachycéreus militaris
(Nafiez et al., 2001) en Opuntia tomentosa (Flores et al., 2001b) y en Pereskia
lychnidiflora (Jiménez, 2002) como de tipo monocotiledéneo, el mismo tipo de
desarrollo de la pared de la antera se encontrd en Opuntia stenopetala. La
presencia de drusas en el tejido conectivo de la antera es otro caracter
compartido por Opuntia stenopetala con las especies anteriores, pero, las
drusas en el endotecio, sdlo son reportadas por Flores et al. (2001b) para O.
tomentosa.

La formacion de tétradas tetraédricas de Opuntia stenopetala y el hecho de
que la pared de la antera esta formada por 4 estratos: epidermis, endotecio,
capa media y tapete de tipo secretor, son caracteristicas que comparte con el
resto de la familia (Johri et al., 1992), asi como con Cereus jamacaru y
Ferocactus wislizeni (Kapil y Prakash, 1969), Pachycereus militaris (Nuiez,
2001), 0. tomentosa (Flores et al., 2001b) y Pereskia lychnidiflora (Jiménez,
2002).

La epidermis de la pared de la antera, en O. stenopetala presenta células
papiladas, caracter compartido con O. tomentosa (Flores et al., 2001b).

En la familia Cactaceae la antera madura consiste tGnicamente de epidermis y
endotecio, la capa media y el tapete se reabsorben (Tiagi, 1970), lo mismo
sucede con Pachycereus militaris (Nufiez, 2001), con Cereus jamacaru y
Ferocactus wislizeni (Kapil y Prakash, 1969) y Opuntia stenopetala.

E!l évulo ha sido descrito por Tiagi (1970) como circinétropo, campilétropo o
hemiandtropo dependiendo del género, Johri et al. (1992) agregan que puede
ser anatropo. Maheshwari y Chopra (1955) reportan un évulo anatropo en
Opuntia dillerii, Archibald (1939) describe un o6vulo circinétropo para O.
aurantiaca y Engleman (1960) reporta o6vulo anatropo para Astrophytum




74

myriostigma. Nuafiez et al. (2001) reportan a Pachycereus militaris con 6vulos
campildtropos debido a la curvatura de la nucela y sefialan que el término
circinétropo se aplica al funiculo, igualmente lo hacen Kapil y Prakash (1969)
para Cereus jamacaru y Ferocactus wislizeni, Herndndez y Garcia (1991) para
Mammillaria rhodantha y M. compressa, Jiménez (2002) para Pereskia
lychnidiflora, Vazquez et al. (2001) para Pereskiopsis porteri y Flores et al.
(2001a) para Opuntia tomentosa. Se considera que la descripciéon del ovulo
campilétropo y el funiculo circinétropo, coincide con lo ocbservado para Opuntia
stenopetala ya que la nucela es curva y el funiculo rodea al évulo dando una
vuelta y media airededor de él.

En O. stenopetala el 6vulo es, crasinucelado, bitégmico y el micrépilo estd
formado por el tegumento interno (el cual al igual que el tegumento externo
esta formado por dos estratos) que en su parte apical tiene tres estratos, estas
caracteristicas son mencionado por Johri et al/. (1992), Tiagi (1970) y en sus
descripciones embriolégicas de la familia y para las especies Astrophytum
myriostigma, Thelocactus bicolor y Toumeya papyracantha (Engleman, 1960),
Cereus jamacaru, Ferocactus wislizeni (Kapil y Prakash, 1969), Mammillaria
rhodantha y M. compressa (Hernandez y Garcia, 1991) Opuntia tomentosa
(Flores et al., 2001a), Pachycereus militaris (Nufiez et al., 2001) y Pereskia
lychnidiflora en el cual ademas se encuentran tegumentos triestratificados
(Jiménez, 2002).

Maheshwari y Chopra (1955) describen la presencia de 6vulos que nacen del
mismo funiculo que se ramifica, aunque la mayoria de los 6vulos tienen su
propio funiculo en Opuntia dillenii, lo mismo reporta Flores et al. (2001a) para
O. tomentosa y coincide con los 6vulos de O. stenopetala. Lo anterior no se
encontré reportado en la literatura embriolégica para especies de otras
subfamilias, excepto para Cereus jamacaru (subfamilia Cactoideae) en la cual
algunos évulos comparten no solo el funiculo sino también el tegumento
externo (Kapil y Prakash, 1969).
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CONCLUSIONES

La unisexualidad floral en la familia Cactaceae ha surgido en diversas
ocasiones de manera independiente y que los mecanismos que llevan a la
unisexualidad pueden deberse a diversas mutaciones presentes en los genes
que tienen que ver con el desarrollo floral.

La poblacién estudiada de Opuntia stenopetala tiene un sistema sexual
funcionalmente dioico, dado que no hay formacién de polen en las flores
pistiladas ni formacién de évulos maduros en las flores estaminadas, aunque la
presencia de organos vestigiales dé la apariencia de flores bisexuales. Sin
embargo, no se descarta la existencia de poblaciones hermafroditas o
ginodioicas con base en las flores bisexuales observadas en los ejemplares de
herbario.

Dada la falta de informacién sobre los sistemas sexuales en cactaceas, es
necesario realizar estudios para esclarecer aquellos casos en los que se
sospeche unisexualidad floral. La presencia de d6rganos vestigiales como los
observados en Opuntia stenopetala puede servir para entender las vias
evolutivas hacia el dioicismo partiendo de! hermafroditismo.

Por otra parte, Opuntia stenopetala ofrece, al igual que las otras plantas
dioicas, una oportunidad para estudiar el desarrollo floral de manera
complementaria a lo que es estudiar el desarrollo de flores hermafroditas.
Opuntia stenopetala puede servir de modelo experimental para estudios de
diferenciacién sexual en las plantas dioicas debido a que la divergencia en el
desarrollo de flores estaminadas y pistiladas ocurre en una etapa en la que los
érganos florales estan casi completamente diferenciados. Definir el momento
de transicidn entre el desarroilo hermafrodita y unisexual, puede ser ttil en la
blsqueda de genes relacionados con el sexo.

Los caracteres observados respecto al desarrollo floral, coinciden con los
reportados anteriormente para la familia.
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