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RESUMEN

Se analiz6 el desarrollo floral en una especie de cada subgénero de Acacia, a fin de proveer informacién

adicional para el esclarecimiento del estatus de este género. Las especies seleccionadas fueron: A.
berlandieri Benth. (subg. Aculeiferum), A. pennatula (Schltdl. & Cham.) Benth. (subg. Acacia) y A.
saligna (Labill.) H.L.Wendl. (subg. Phyllodineae). Los pardmetros evaluados fueron: surgimiento del
céliz, corola, androceo y gineceo; fusién congénita, fusién postgénita y unién postgénita; etapas de

diferenciacién de estructuras (tubo del cdliz y de la corola; estilo).

Se adicionan dos patrones de surgimiento del cdliz al género Acacia y a la subfamilia Mimosoideae, el
unidireccional descendente (A. berlandieri) y el irregular (A. pennatula). Se confirma que el surgimiento
simultdneo de la corola es altamente conservado entre taxa de Mimosoideae. Acacia berlandieri se reporta
por primera vez como especie andromonoica, presentando inflorescencias con flores masculinas (en donde
se interrumpe la maduracién del carpelo) localizadas proximalmente e inflorescencias completamente
masculinas (carentes de primordio del carpelo). En las flores de estas tltimas, aumenta el nimero de
estambres y la extensién del disco estaminal. En A. berlandieri hay crecimiento zonal meristemdtico por
debajo de los primordios de estambres, a partir del cual se forma una base para los estambres y un disco
estaminal, En las tres especies, el primordio del carpelo surge antes de la incepcién del dltimo nodo de
estambres. Asimismo, la orientacién de la hendidura es variable y en este caso, se discute la posibilidad de

que esta caracteristica sea atribuible al grado de especializaci6n floral junto con el tipo de polinizador.

Con base en los resultados obtenidos puede considerarse que el desarrollo floral dentro de Acacia es
heterogéneo. Los patrones de surgimiento del céliz y del androceo son diferentes en cada una de las
especies analizadas, mientras que los de la corola y del gineceo son similares. Las diferencias encontradas
en el surgimiento del cdliz no corresponden necesariamente con cada subgénero. No obstante, se
observaron caracteristicas que podrian caracterizarlos, tales como el surgimiento del androceo; la
presencia o ausencia de fusién congénita y unién postgénita en céliz y corola; las etapas de diferenciacién
de los tubos del céliz y de la corola; la presencia o ausencia de fusién de filamentos en el androceo y la
etapa de diferenciacién del estilo. No obstante, se recomienda analizar un mayor nimero de especies a fin

de obtener una visién m4s integral de estas caracteristicas y su correlacién con cada subgénero.



INTRODUCCION

La familia Leguminosae es, junto con las familias Asteraceae y Orchidaceae, una de las mds grandes,

cuenta con 720 géneros y 18,000 especies (Lewis et al., en prensa). En México es la segunda familia en
importancia después de las Asteraceae y se encuentra representada por 26 tribus, 135 géneros y 1724
especies, de las cuales 893 (51.8%) son endémicas, de aqui que se considere que México es uno de los
mayores centros secundarios de radiacién de las leguminosas. Ademds de formar parte importante de la
extensa vegetacién de México, se encuentran presentes en todo el pafs y en todos los hébitats posibles,
siendo mds numerosas en zonas tropicales. Esta riqueza y diversidad constituyen un reto formidable para

estudios ecoldgicos, taxonémicos, filogenéticos, citolégicos y evolutivos (Sousa y Delgado, 1998).

Tradicionalmente, habia sido considerado que las Leguminosae pertenecian al grupo de las Rosideae,
junto con las familias Connaraceae, Chrysobalanaceae, Crossosomataceae, Krameriaceae y aiin
Sapindaceae, como posibles grupos afines. Sin embargo, Chase y colaboradores (1993) realizaron un
estudio filogenético basado en secuencias de rbcL, en donde sefialaron que los grupos hermanos de
Leguminosae son las familias Polygalaceae y Surianaceae, mientras que aquellas familias sugeridas con
anterioridad resultaron estar més distantes. Esta relacién ha sido verificada en estudios posteriores donde
se ha empleado informacién de rbcL en 2,538 taxa (Killerjsjo, 1998), rbcL y atpB (Savolainen et al.,
2000) y rbcL, atpB y 18S rDNA (Soltis et al., 2000). Soltis y colaboradores (2000) remarcaron ademds
que las Leguminosae se ubican dentro de un gran clado (Euroside I) que comprende a todas las

angiospermas que forman asociaciones simbiéticas con bacterias fijadoras de nitrégeno, involucrando

nédulos de raiz especializados.

La familia Leguminosae se encuentra dividida en tres subfamilias: Caesalpinioideae, Mimosoideae y
Papilionoideae. La evidencia molecular ha sefialado que la familia es monofilética, sin embargo, s6lo dos
subfamilias son monofiléticas (Doyle et al., 1997). La subfamilia Caesalpinioideae ocupa la posicién basal
en los esquemas filogenéticos intrafamiliares (Doyle, 1995; Doyle et al., 2000; Bruneau et al., 2001).
Asimismo, andlisis morfolégicos (Chappill, 1995) y moleculares (Doyle ez al., 2000; Luckow et al., 2000)

han evidenciado que tanto Mimosoideae como Papilionoideae son subfamilias monofiléticas derivadas a

partir de Caesalpinioideae.



La subfamilia Caesalpinioideae consta de 4 tribus, 170 géneros y 3,000 especies. Los géneros mds
arcaicos de esta subfamilia y de Leguminosae en general son Gleditsia, Gymnocladus, Ceratonia y Cercis
(Cowan, 1981). Papilionoideae es la subfamilia més grande, consta de 30 tribus, 440 géneros, y méis de
12,000 especies ampliamente distribuidas. Las tribus Sophoreae, Swartzieae y en menor extensién

Dalbergieae han sido consideradas como basales (Polhill, 1994; Pennington et al., 2001).

La subfamilia Mimosoideae abarca 5 tribus, 65 géneros y 3,000 especies. Es 1a menos estudiada desde una
perspectiva filogenética. Bentham (1875), Polhill y colaboradores (1981) y Chappill (1995) seiialaron que
esta subfamilia derivé a partir de un ancestro caesalpinioide del grupo Dimorphandra. Este grupo consiste
de 10 géneros de Caesalpinioideae y ha sido reconocido como un grupo monofilético y transicional entre
Caesalpinioideae y Mimosoideae (Elias, 1981). Lo anterior se debe a que los taxa de tal grupo comparten
caracteristicas morfolégicas con Mimosoideae, tales como hojas bipinnadas, nédulos de raiz similares,
inflorescencias en espigas alargadas o paniculas, pequefias flores bisexuales, anteras introrsas y ausencia
de ranura estilar (Polhill ez al., 1981; Chappill, 1995). En concordancia, mediante un anélisis filogenético
con base en rbcL, Wojciechowski (2003) sefialé que Erythropleum, taxén del grupo Dimorphandra, es

hermano de Mimosoideae.

Las relaciones a nivel de tribu dentro de Mimosoideae son probleméticas. Los géneros Pentaclethra y
Parkia forman la tribu Parkieae en los tratamientos de Elias (1981) y Lewis y Elias (1981). Esta tribu ha
sido considerada generalmente como basal en la subfamilia Mimosoideae, y se distingue porque las
especies integrantes presentan sépalos fusionados basalmente con estivacién imbricada de los 16bulos. Las
otras cuatro tribus reconocidas por Lewis y Elias (1981) son Mimozygantheae, la cual presenta sépalos
libres imbricados, y Mimoseae, Acacieae e Ingeae, con sépalos y pétalos valvados, pero que difieren en
los caracteres del androceo: Mimosoideae con 10 estambres o menos; Acacieae con muchos estambres
libres e Ingeae, con muchos estambres fusionados. La tribu Mimoseae es considerada actualmente cbmo
un ensamblaje parafilético con respecto a Parkieae, Acacieae e Ingeae (Luckow et al., 2000). Asimismo,
Guinet (1969, 1990) propuso que Acacieae e Ingeae tienen su origen dentro del grupo Piptadenia de
Mimoseae. Polhill y colaboradores (1981), asi como un anélisis cladistico reciente (Chappill y Maslin

1995) apoyan esta propuesta.



GENERO Acacia Miller

A cacia Mill. es un género cosmopolita de drboles y arbustos tropicales y subtropicales (Ross, 1981). Se

ubica taxonémicamente dentro de la subfamilia Mimosoideae y es el segundo género mds grande entre las
Leguminosae. Consta de aproximadamente 1200 especies, la mayoria de las cuales (950) son endémicas a

Australia, con otros centros de diversidad en Africa y el Nuevo Mundo (Maslin y Stirton, 1997).

Meéxico cuenta con 85 especies, de las cuales 46 son endémicas. Se encuentran précticamente en todo el
pais, desde las regiones mds secas como el Norte de Baja California, con 250-300 mm de Iluvia anual (A.
greggii), hasta las zonas més hiimedas como el Sureste de Veracruz, el Noroeste de Tabasco y el Noreste
de Chiapas, con 3000-6000 mm de lluvia anual (A. chiapensis). También se localizan en un amplio
intervalo altitudinal, desde el nivel del mar hasta los 2500-3000 msnm (Ché4zaro, 1977). Sin embargo, la
mayoria de las especies se desarrollan en las regiones dridas y semidridas, lo que da una idea bien clara de

su tolerancia ecoldgica (Rico, 1984).

La taxonomia del género ha estado en constante cambio desde que fue descrito por Miller en 1754.
Bentham (1841) propuso la tribu Acacieae Rchb. como una de las tres tribus del suborden Mimoseae
(subfamilia Mimosoideae en la actualidad). Inicialmente, Bentham (1842) circunscribié la tribu Acacieae
con diez géneros: Acacia Mill., Albizia Durazz., Calliandra Benth., Lysiloma Benth., Zygia Walp.,
Enterolobium Mart., Pithecellobium Mart., Serianthes Benth., Inga Mill. y Affonsea A. St.-Hil..
Posteriormente, Bentham (1865) realiz6 cambios substanciales restringiendo la tribu al género Acacia y
formé la tribu Ingeae Benth. con los nueve géneros restantes. Las tribus fueron separadas tomando en
consideraci6n la presencia o ausencia de fusién estaminal. De este modo, los taxa con filamentos libres
fueron agrupados en Acacieae, mientras que aquellos taxa con filamentos fusionados basalmente se

ubicaron en la tribu Ingeae (Vassal, 1981).

No obstante, algunas especies africanas y americanas de Acacia presentan filamentos unidos basalmente
(Vassal, 1981) y en algunos casos de Ingeae (Lysiloma y algunas especies de Calliandra), los filamentos
se encuentran parcialmente libres (Guinet, 1990). Debido a lo anterior, se ha mencionado que la presencia
o ausencia de uni6n estaminal no es un caricter que apoye la separacién de estos grupos, ademés estas dos
tribus comparten la presencia de estambres numerosos y ocho poliadas por antera (Chappill y Maslin,
1995). Incluso se ha propuesto que las tribus Acacieae e Ingeae deben ser reagrupadas (Guinet, 1981;

Pedley, 1986; Miller y Bayer, 2001).

10



Por otra parte, Bentham (1875) dividié al género Acacia en seis series (Gummiferae, Vulgares, Filicinae,
Botrycephalae, Pulchellae y Phyllodineae) basdndose principalmente en caracteres vegetativos (follaje y
espinescencia) y de la inflorescencia, sin considerar caracteres del fruto. Esta clasificacién ha sido
ampliamente aceptada como base para todas las revisiones subsecuentes del género (Harvey y Sonder,
1894; Chevalier, 1928; Ewart, 1930; Burkart, 1952, citados en Cialdella, 1984), en cuyos casos se ha

buscado un arreglo més natural de los grupos de estas especies.

Una de las revisiones con mayor aceptacién es la de Vassal (1972). En su propuesta, Vassal emplea datos
palinolégicos tomados de Guinet (1969) para complementar sus observaciones ontogenéticas y
morfol6gicas. De este modo, propone un esquema filogenético en el cual, el género es dividido en tres
subgéneros, mismos que corresponden ampliamente con el agrupamiento en series establecido por
Bentham (1875): Acacia Vassal (= Gummiferae Benth.), Aculeiferum Vassal (= Vulgares y Filicinae
Benth.) y Phyllodineae (DC.) Ser. (= Botrycephalae, Pulchellae y Phyllodineae Benth.). Cabe sefialar que
Guinet (1969) examiné el polen de mas de 1000 especies de Acacia, y a partir de tales observaciones
establecié tres grupos (que difieren en la estructura de la exina y en las aberturas distales de cada ménada),

mismos que coinciden con los macrocaracteres de los tres grupos sisteméticos propuestos por Vassal

(1972).

No obstante, la clasificacién taxonémica dentro del género, basada en caracteres morfol6gicos externos, es
complicada debido a la considerable variacién de caracteres y a la variabilidad genética (Guinet y Vassal,
1978; Rico, 1980; Shukor et al., 1994). Sin embargo, en términos generales, las especies del subgénero
Acacia presentan hojas bipinnadas, nectarios extraflorales bien desarrollados, estipulas espinescentes y
polen sincolpado con exina lisa y columelar (Rico-Arce, 2003), mientras que las especies del subgénero
Aculeiferum poseen hojas bipinnadas con estipulas no espinescentes, pero pueden presentar de dos a tres
espinas cerca de las estipulas, y polen porado con exina lisa y granular. Phyllodineae es el més diverso y
variable de los tres subgéneros, la mayorfa de sus especies presentan hojas reducidas a filodios
verticalmente achatados, con una gran diversidad en formas y tamaifios, mientras que otras presentan hojas
compuestas bipinnadas. No portan espinas, sin embargo pueden ser espinescentes. El polen es de tipo
porado o extraporado con exina reticulada y granular (Vassal, 1981). En comparacién, una gran cantidad

de taxa de la tribu Ingeae presentan polen porado con exinas lisas o areoladas, sin columelas (Miller y

Bayer, 2000).
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El subgénero pantropical Acacia incluye aproximadamente 120-130 especies (Madsen, 1990). En el
Nuevo Mundo esté representado por alrededor de 57 especies (Rico-Arce, 2003), mismas que han sido
postuladas en siete grupos pequefios, mientras que en Asia s6lo se han propuesto dos grupos. Los grupos
del Nuevo Mundo son: Acacia rigidula (con 5 especies), Acacia constricta (con 4 especies), Acacia
farnesiana (con 13 especies, dos de ellas africanas), Acacia acuifera (con 10 especies), Acacia
choriophylla (comprende sélo a A. coriophylla), grupo mirmecéfilo (con 17 especies) y Acacia
macracantha (con 3 especies, entre ellas A. pennatula). Los grupos asiéticos son: Acacia harmandeana
(con 3 especies) y Acacia inopinata (con 2 especies) (Maslin y Stirton, 1997). Robinson y Harris (2000),
Clarke y colaboradores (2000) y Miller y Bayer (2003) propusieron que los taxa del Viejo y Nuevo

Mundos de este subgénero tienen un origen separado.

El subgénero pantropical Aculeiferum incluye alrededor de 180-190 especies (Madsen, 1990), agrupadas
en tres secciones: Aculeiferum, Monacanthea y Filicinae. Las especies de la seccién Aculeiferum se
encuentran confinadas a Africa y Asia. Forman un grupo natural distinto de la seccién Monacanthea
(Evans et al., 1977; Brain, 1990; Chappill y Maslin, 1995). No hay ninguna especie de este subgénero
comiin a Africa y América, sin embargo, algunas especies muestran similitudes (Ross, 1981). En el Nuevo
Mundo se encuentran 116 especies aproximadamente (Rico-Arce, 2003), postuladas en cinco grupos:
Acacia acatlensis (con 10 especies), Acacia berlandieri (con 14 especies), Acacia riparia (con 5 especies),
Acacia glomerosa (con 7 especies) y Acacia amazonica (con 5 especies) (Maslin y Stirton, 1997). Las
especies africanas de esta seccién han sido agrupadas con base en el tipo de inflorescencia, resultando en
el grupo de especies con inflorescencia en espiga (que incluye a 4 especies) y el grupo con inflorescencias
en cabezuela (con 13 especies) (Maslin y Stirton, 1997). La seccién Filicinae se distribuye ampliamente
(desde casi el nivel del mar hasta los 2800 msnm) y forma un grupo altamente distintivo pero poco
conocido (Rico-Arce, 2003). Se caracteriza por la ausencia de caracteres tradicionales de Acacia, como
espinas, nectarios extraflorales y gldndulas estaminales, ademéds presenta poliadas con ocho granos. La
tinica caracteristica que mantiene a estas especies dentro del género Acacia es la presencia de numerosos

estambres libres, algunas veces més de 300 por flor (Rico-Arce, 2003).

El subgénero Phyllodineae, con 950 especies, se encuentra confinado a Australia (Ross, 1981; Maslin y
Stirton, 1997). Este subgénero se encuentra agrupado actualmente en siete secciones propuestas por
Pedley (1978), quien tomé en consideracién el tipo de nervadura del filodio y la estructura de la
inflorescencia. Estas secciones corresponden al agrupamiento en series y subseries definidas por Bentham
(1842, 1865, 1875). Las secciones son: Botrycephalae (con 42 especies), Pulchellae (con 27 especies),

Alatae (con 21 especies), Lycopodiifoliae (con 17 especies), Phyllodineae (con 387 especies), Plurinerves
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(con 212 especies) y Juliflorae (con 235 especies) (Maslin y Stirton, 1997). Los agrupamientos dentro de
cada subgénero no son naturales, sin embargo, proporcionan un esquema que ha sido de gran utilidad para

la investigacion de estas especies (Brain y Maslin, 1996; Chappill y Maslin, 1995; Miller y Bayer, 2000).

% Relaciones entre los subgéneros

Guinet y Vassal (1978) realizaron un estudio filogenético extenso a fin de establecer de manera precisa las
subdivisiones del género y entender mejor las relaciones entre grupos y especies. La designacién de
caracteres primitivos (no especializados) y derivados (altamente especializados) fue basada en los
procesos evolutivos més frecuentemente aceptados, por ejemplo, tomaron en consideracién la gran
probabilidad de que en un género natural, la complejidad del polen representa un nivel evolutivo
avanzado. De este modo, entre los caracteres no especializados consideraron: el polen sin columelas, con
abertura simple, porada; nimeros cromosémicos diploides 2n= 26; semillas pequefias con endospermo
abundante; cotiledones con pecfolo largo o mediano, auriculas bien desarrolladas; espinas no estipulares;
hojas adultas bipinnadas; inflorescencias en espiga, dispuestas en racimos; vainas dehiscentes y semillas
dispuestas en una linea dentro de la vaina. En contraparte, propusieron como altamente especializados la
presencia de polen tipo colporado; nimeros cromosémicos octoploides o 16-ploides (2n= 104, 208);
semillas grandes (m4s de 10 mm), sin endospermo; cotiledones sin peciolo, con auriculas fusionadas; dos
espinas infraestipulares y algunas veces una infrapeciolar; primeras hojas bipinnadas; inflorescencias en
cabezuela, solitarias; vainas indehiscentes con semillas dispuestas en dos o tres lineas dentro de la vaina.
Con base en tales observaciones, los autores sugirieron que el género se originé en el Oeste de Gondwana,
debido a que los grupos representados en América presentaron preponderancia de caracteres no
especializados. Asimismo, concluyeron que las relaciones filogenéticas son més estrechas entre los
subgéneros Aculeiferum y Phyllodineae, a pesar de que sus dreas geogridficas no coinciden. En
contraparte, los subgéneros Aculeiferum y Acacia, cuyas distribuciones geogréficas son semejantes, no

mostraron relaciones cercanas.

Posteriormente, en un intento por resolver la prevaleciente confusién concerniente a la clasificacion de
Acacia, Pedley establecié a partir de 1978 un gran banco de datos con diversos caracteres como la
morfologfa de pléntulas, hojas, flores, inflorescencias, la anatomia de las vainas, presencia de nectarios
extraflorales, amino4cidos en las semillas, flavonoides, cianogénesis, susceptibilidad al moho, y polen, e
incluyé aquellos caracteres obtenidos por Vassal (1972). Con base en el andlisis de estas caracteristicas,
Pedley (1986) propuso tres géneros, mismos que coinciden con los subgéneros propuestos por Vassal
(1972): Acacia Miller (subgénero Acacia), Senegalia Rafinesque (subgénero Aculeiferum) y Racosperma
Martius (subgénero Phyllodineae). Pedley sugirié6 ademds que Racosperma derivé de Senegalia y que
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estos dos géneros evolucionaron independientemente de Acacia sensu stricto a partir de una linea
independiente dentro de Ingeae, lo cual a su vez sugiere que la tribu Ingeae no es monofilética. Pedley
(1986) confirma las relaciones filogenéticas propuestas por Guinet y Vassal (1978), sin embargo, en
cuanto al origen geogréfico, propone que Acacia y Senegalia pudieron haberse originado en las regiones

tropicales de Africa.

Asimismo, estudios posteriores donde se ha tomado en consideracién la anatomia y estructura de los
cotiledones (Grosso et al., 1994), pruebas inmunolégicas (Brain, 1987, 1990) y quimicas (Chappill y
Maslin, 1995), entre otros aspectos (Maslin, 1988; Vassal, 1988), son también concordantes con la
propuesta de Guinet y Vassal (1978). No obstante, mediante un andlisis de RFLP del cloroplasto, Bukhari
y colaboradores (1999) sefialaron que los subgéneros mds relacionados son Acacia y Phyllodineae.
Asimismo, Grimes (1999), con base en la morfologia de la inflorescencia, propuso que son los subgéneros
Acacia 'y Aculeiferum los que se encuentran més estrechamente relacionados, y al igual que Miller y Bayer

(2000, 2003) correlaciona al subgénero Phyllodineae con la tribu Ingeae.

De manera semejante, Barneby y Grimes (1996) y Jawad y colaboradores (2000), mencionaron que
Acacia se relaciona particularmente con el género Lysiloma de la tribu Ingeae. Es importante resaltar que
la estrecha relacién entre las tribus Acacieae e Ingeae ha sido sefialada por varios autores (Guinet, 1981;
Vassal, 1981; Chappill y Maslin, 1995; Miller y Bayer, 2001), lo cual no es sorprendente debido a que,
como fue mencionado anteriormente, estas dos tribus formaban parte de la descripcién original de la tribu
Acacieae propuesta por Bentham en 1842 y no hay ningiin cardcter definitivo que separe estas dos tribus

(Chappill y Maslin, 1995).

La evidencia proporcionada a partir de andlisis morfolégicos (Chappill y Maslin, 1995, Grimes, 1999), de
ADN nuclear (Miller y Bayer, 2000) y de ADN del cloroplasto (Clarke et al., 2000; Miller y Bayer 2000,
2001, 2003; Robinson y Harris, 2000; Luckow et al., 2003), han confirmado que el género Acacia no es
monofilético. Polhill y colaboradores (1981) mencionaron que Acacieae e Ingeae derivaron a partir de
Mimoseae. De igual forma, varios autores (Chappill y Maslin, 1995; Robinson y Harris, 2000; Maslin,
2001; Miller y Bayer, 2001) han considerado que Acacia representa al menos tres radiaciones dentro de un

grupo de clados mimosoideos estrechamente relacionados.
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En concordancia, Luckow y colaboradores (2003) realizaron un estudio filogenético donde analizaron el
ADN del cloroplasto de varios taxa de Mimosoideae. Observaron que el subgénero Acacia se localiza en
la base dentro de la tribu Mimoseae, en tanto que en un clado separado se encuentran los subgéneros
Aculeiferum (considerado como basal) y Phyllodineae, separados a su vez por la tribu Ingeae. Por su parte,
Guinet (1990) consideré que el subgénero Acacia presenta estrechas afinidades con Piptadeniopsis
(Mimoseae), y que la seccién Filicinae (subg. Aculeiferum) se relaciona con el grupo Piptadenia (grupo
natural de Mimoseae). De igual manera, Chappill y Maslin (1995) reconocieron al grupo Piptadenia como

hermano del clado que comprende a las tribus Acacieae e Ingeae.

No obstante, a pesar de que en los estudios anteriores se refuta claramente la monofilia del género Acacia,
los resultados no demarcan las relaciones entre los clados mayores. Incluso en algunos andlisis
moleculares se ha demostrado que los subgéneros Acacia y Phyllodineae forman clados monofiléticos
separados (Miller y Bayer, 2000, 2001; Robinson y Harris, 2000; Clarke et al., 2000; Luckow et al.,
2003), sin embargo, persisten algunas dudas acerca de las relaciones filogenéticas del subgénero

Aculeiferum (Maslin et al., 2003; Miller y Bayer, 2003).

Al respecto, Luckow y colaboradores (2003) reportaron los siguientes linajes evolutivos dentro del
subgénero Aculeiferum sensu lato: 1) subg. Aculeiferum sensu stricto, 2) seccién Filicinae y 3) grupo
Acacia coulteri. Pedley (1978) mencioné que la seccién Filicinae presenta suficientes diferencias en
comparacién con las demds especies de Acacia, de tal forma que podria ser elevada hasta el rango
genérico. Asimismo, Clarke y colaboradores (2000) sefialaron que esta misma seccién se encuentra mds

relacionada con la tribu Ingeae que con cualquier otra seccién del subgénero Aculeiferum.

De cualquier modo, existe un acuerdo creciente en cuanto a que el género Acacia necesita ser dividido, sin
embargo, no hay certeza respecto al nimero de taxa involucrados, sus interrelaciones y su rango
taxonémico (Maslin y Stirton, 1997). En particular, el desacuerdo se encuentra en las interrelaciones de
los tres subgéneros (Miller y Bayer, 2003), en consecuencia, ha sido sugerido examinar un mayor nimero
de estos taxa asf como de Ingeae y Mimoseae para tratar de resolver estas incégnitas (Guinet, 1990; Miller

y Bayer, 2000).
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¥ Importancia de las acacias

Las especies del género Acacia, al igual que otras leguminosas, son componentes clave de los ecosistemas
dridos y semidridos pues modifican gradualmente el ambiente, creando bajo sus copas las llamadas islas
de fertilidad, es decir, zonas de mayor acumulacién de nutrimentos en las que existe méds sombra,
temperaturas menos elevadas y una mayor disponibilidad de agua y materia orgénica en comparacién con
otras zonas abiertas. Estas caracteristicas son similares a las que existen en sitios ubicados bajo el dosel de
muchos édrboles desérticos y hacen de estas leguminosas especies nodrizas (Durand, 1996). De este modo,
mantienen una enorme biomasa y diversidad de invertebrados y vertebrados herbivoros (Kriiger y Mc

Gavin, 1998).

De igual modo, en las sociedades humanas, han sido recursos econémicamente muy importantes por su
alto valor forestal, industrial, ornamental, forrajero, maderable y silvicola entre otros. Por ejemplo, son
utilizadas para el control de la erosién edlica e hidrica dado que son buenas estabilizadoras del suelo y
protectoras de cuencas hidrolégicas. Pueden prosperar en plantaciones cercanas a la costa por su
resistencia a la salinidad, lo que las hace organismos indispensables para el control de dunas. Acacia
melanoxylon es muy utilizada en Australia como cortina rompefuego, debido a la resistencia al mismo
(Gémez et al., 1970). Entre las méds recomendadas como rehabilitadoras de ambientes forestales se

encuentra A. dealbata (Farfin, 1988).

Asimismo, A. arabica (India), A. catechu (Asia e India) y A. decurrens (Australia) han sido explotadas
ampliamente para la obtencién de taninos. Durante mucho tiempo, la corteza de A. arabica fue
considerada como materia prima principal para la extraccién de goma ardbiga, sin embargo, alrededor de
24 especies mds de Acacia producen diferentes grados comerciales de esta goma. En la actualidad, A.
senegal provee el 90% de la goma empleada en el mercado. Esta goma es utilizada en la produccién de
alimentos, formacos, cosméticos, pinturas, adhesivos, pulidores, tintas, entre otros (Glicksman y Schachat,

1959, citado en Rico y Griffiths, 2002).

Debido a que las flores son fragantes, han adquirido gran valor en la industria de la perfumeria (Atchison,
1948; Gémez et al., 1970). Entre las especies utilizadas en la manufactura de perfumes se encuentran A.
cavenia y A. farnesiana, cuyas flores proveen la base de las esencias preparadas por Cassie Ancienne y

Cassie Romaine (Allen y Allen, 1981, citado en Rico y Griffiths, 2002).
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Las acacias son plantas muy apreciadas en Australia, Africa y en varios pafses europeos. Estdn
consideradas por la IUFRO (International Union of Forestry Research Organisations) como especies
prioritarias de usos miltiples (Wickneswari y Norwati, 1993), sin embargo, en nuestro pafs no se le ha
dado la importancia debida pues su utilizacién es minima e inclusive algunos habitantes las consideran
perjudiciales ya que les impide sembrar vegetales que en su opinién, podrian tener mayor rendimiento
(G6émez et al., 1970; Niembro, 1990). No obstante, dentro del terrritorio nacional se emplean
principalmente las vainas para obtener tintas y como alimento para el ganado, aiin cuando pueden llegar a
contener cantidades considerables de alcaloides téxicos. Cabe sefialar que el forraje de algunas especies de

este género es comparable al valor alimenticio de la avena (Farfén, 1988).
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LA FLOR

T'radicionalmente se ha considerado a las flores como combinaciones estaticas de caracteres morfolégicos

primitivos y derivados, cuyo propésito es atraer la atencién de polinizadores y llevar a cabo la
fecundacién. No s6lo cumplen con esta funcién, sino que ademds optimizan el trdfico de polen hacia
estigmas compatibles; repelen mamiferos, aves e insectos herbivoros no deseados; llevan a cabo la
esporogénesis, la gametogénesis y la embriogénesis, asf como una adecuada proteccién para el desarrollo
de semillas (Schrire, 1989). Por tales motivos, las flores deben ser vistas como estructuras dindmicas,
puesto que las fuerzas evolutivas actian fuertemente en la forma floral para optimizar el potencial
reproductivo de la planta (Kevan, 1984). Asimismo, las principales tendencias en especializacién floral,
esto es, caracteres derivados y primitivos, deben ser vistos en combinacién con otras caracteristicas en

términos de “necesidades” biol6gicas de historia de vida (Schrire, 1989).

¢¥ Las flores en la familia Leguminosae

Actualmente, es conocido que los géneros més arcaicos de la familia Leguminosae son Gleditsia y
Gymnocladus, lefiosas extratropicales de la subfamilia Caesalpinioideae. Las flores de estos dos géneros
son unisexuales o bisexuales, con simetria radial y un nimero inestable de sépalos escasamente
diferenciados. Los sépalos no cubren los primordios florales durante el desarrollo, el estigma es

generalmente bilobado y la sutura placentaria se extiende como una ranura hasta el estilo (Polhill et al.,

1981).

El patrén general de la mayoria de las flores en Leguminosae es pentdmero, con cinco sépalos, cinco
pétalos, 10 estambres y un solo carpelo en posicién superior (un total de 21 6rganos florales). De manera
general se ha considerado que el tipo de flor que presentan los taxa de la subfamilia Papilionoideae es
representativo de la familia, sin embargo, las flores de Mimosoideae y algunas de Caesalpinioideae son
diferentes. Las flores de las tres subfamilias de Leguminosae difieren en simetrfa floral, en estivacién de

los pétalos, y en fusién, pérdidas o incrementos en el nimero de érganos (Tucker, 2003).

La simetria floral de Caesalpinioideae es altamente variable, reflejando el hecho de que la subfamilia es
basal y polifilética. Algunos taxa presentan simetria radial (actinomorfa) hasta el estadio medio de
desarrollo, mientras que en otros, persiste hasta la antesis como en Gleditsia triacanthos, Ceratonia
siliqua y Saraca declinata. Asimismo, otros taxa tienen simetria moderadamente a fuertemente

zigomoérfica en la antesis, como Paramacrolobium coeruleum, Gilbertiodendron klainei y Amherstia
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nobilis. La estivacién de los pétalos es imbricada ascendente. El nimero de érganos florales es
generalmente 21, sin embargo, algunos taxa han sufrido la pérdida completa de algunos sépalos, pétalos y
estambres (Tucker, 1988b).

En Mimosoideae, la simetrfa floral es radial y la estivacién de los pétalos es predominantemente valvada,
a excepcién de la tribu Parkieae, cuyos pétalos son imbricados. La mayoria de los taxa presentan cinco
sépalos y cinco pétalos, sin embargo, en algunos casos de Acacia y Mimosa, las flores son tetrdmeras. Los
taxa de las tribus Mimoseae y Parkieae presentan diez estambres, en tanto que en las tribus Acacieae e

Ingeae, los estambres son numerosos. Algunos taxa de Ingeae tienen varios carpelos (Tucker, 1988b).

En Papilionoideae, 28 de las 30 tribus que conforman esta subfamilia tienen flores zigomérficas, las
excepciones son las tribus Sophoreae y Swartzieae, en donde la simetrfa es radial, y ademés no presentan
la tipica corola papilionoidea. La estivacién de los pétalos es imbricada descendente, sin embargo, en
Cadia purpurea (Sophoreae), la estivacién es al azar. El nimero de 6rganos florales es generalmente 21.
Las pérdidas o incrementos son raros en esta subfamilia, pero ambos estdn presentes en la tribu
Swartzieae, ademds, algunos taxa de esta tribu pueden presentar numerosos estambres, desde 20 hasta 200

por flor (Tucker, 1988b).

La evolucién floral en Leguminosae se ha caracterizado por una clara tendencia hacia maximizar la
economia del polen y del néctar. Cada una de las subfamilias ha alcanzado un grado caracteristico de
avance, la médxima expresién es encontrada en las flores papilionoideas, con liberacién explosiva del
polen. En Papilionoideae, la unidad de polinizacién es la flor. En este caso, los pétalos tienen una funcién
muy definida, el pétalo medio o estandarte sirve como atraccién, los pétalos quilla sirven a modo de
proteccién de la columna estaminal y los pétalos alas actian como plataforma para los polinizadores.

Estas funciones son intercambiables (Arroyo, 1981).

En un contexto ecoldgico, las flores de la subfamilia Caesalpinioideae son menos especializadas en
comparacién con las flores de las otras dos subfamilias. Tales flores son abiertas, usualmente con polen
expuesto y néctar viable para polinizadores tanto especializados como no especializados. No obstante, las
anteras porosas de Cassia, Senna y Chamaecrista pueden ser vistas como una de las expresiones mds
avanzadas de la economia de polen entre Caesalpinioideae. La unidad de polinizacién en Caesalpinioideae

es bédsicamente la flor, o muy raramente la inflorescencia como en Brownea y Browneopsis (Arroyo,

1981).
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En la subfamilia Mimosoideae, la tendencia se expresé hacia la reduccién en el tamafio de la flor,
acompaifiado por la aparicién de flores radialmente simétricas con pétalos mds erectos. Esta reduccién fue
compensada eventualmente por la compactacién de la inflorescencia y por la transferencia de atraccién
hacia la inflorescencia entera, en vez de las flores individuales, de aqui que actualmente se considere que
la unidad de polinizacién en Mimosoideae es la inflorescencia. Las flores femeninas, masculinas y neutras
juegan una parte integral en esta tendencia, culminando en géneros como Dichrostachys y Parkia, en
donde las cabezuelas se han diferenciado en porciones fértiles y estériles. La presencia de poliadas se
encuentra asociada también con la eficiencia en la transferencia del polen (Arroyo, 1981). Las flores son
relativemente simples en su organizacién estructural, sin embargo, el agrupamiento en cabezuela ofrece
notables adaptaciones para la polinizacién por insectos, aves y murciélagos (Arroyo, 1981; Hopkins,
1984; Knox et al., 1985). Los filamentos de los estambres son, en la mayoria de los casos, responsables de

la talla, forma y color de las inflorescencias (Kenrick y Knox. 1989).

Las Leguminosae son polinizadas principalmente por abejas, y es mediante esta relacién que se ha
propuesto que esta familia ha sido tan exitosa en distribucién. De cualquier forma, las flores de
Caesalpinioideae y Mimosoideae no requieren de una manipulacién especial y son relativamente menos

dependientes de las abejas que las flores de Papilionoideae (Arroyo, 1981).

«s* Flores de Acacia

A primera vista, las flores de todas las especies de Acacia son notablemente uniformes, con un perianto
tubular y numerosos estambres exertos (Madsen, 1990). Las flores son relativamente simples en
organizacién estructural (Kenrick, 2003). El perianto es poco variable con respecto a la pubescencia y el
tamafio del cdliz y de la corola. El color del perianto es frecuentemente del mismo color que el de los
estambres (blanco hasta amarillo brillante), sin embargo, en algunas especies puede ser de color rosa, rojo
obscuro, pirpura o negruzco (Ross, 1979). En A. reniformis, las flores son de color rojo intenso (Rico y

Griffiths, 2002).

El androceo estd formado por numerosos estambres exertos con anteras dorsifijas, pequefias y
cuadrangulares (Vassal, 1978; Cialdella, 1984). La longitud de los estambres, y por lo tanto, el tamafio de
la flor (Kenrick y Knox, 1989), puede variar hasta alrededor de 1 cm o un poco mds (Madsen, 1990). La
variaci6n interespecifica en el mimero de anteras por flor es muy grande, desde 34 en Acacia pycnantha
hasta 537 en A. myrtifolia (Kenrick y Knox, 1989); incluso también se presenta variaci6n intraespecifica
de este cardcter, sin embargo, es mucho menor (Madsen, 1990). De manera general, todas las anteras de

las especies africanas (Ross, 1979) y asidticas (Nielsen, 1985a,b, citados en Madsen, 1990) de los
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subgéneros Acacia y Aculeiferum estdn provistas de una pequefia gldndula estipitada. En contraparte, en
las especies americanas es un cardcter variable (Madsen, 1990). Los estambres de las especies del
subgénero Aculeiferum son generalmente blancos, blanco verduzcos o amarillos pélidos, mientras que los

del subgénero Acacia son amarillos brillantes.

El gineceo es unicarpelar con ovario pequefio (1-1.5 mm), glabro o con tricomas. El estilo es filiforme
exerto (Vassal, 1978; Cialdella, 1984) y el estigma es inconspicuo. El sitio receptivo del estigma tiene
forma de platillo con un borde altamente cutinizado (Kenrick y Knox, 1989). En el subgénero
Aculeiferum, los ovarios son estipitados, mientras que en los subgéneros Acacia y Phyllodineae, son
sésiles o cortamente estipitados. Las flores del subgénero Aculeiferum se distinguen por presentar un
anillo situado entre el androceo y el gineceo. Ancibor (1969) mencioné que esta estructura es un nectario
floral, con forma de cojin parenquimético abultado, formado por células isodiamétricas con espacios

intercelulares grandes y un contenido denso de taninos.

Las flores pueden ser sésiles, subsésiles o pediceladas. Al respecto, Robbertse (1974) consider6 a las
flores pediceladas (encontradas hasta ese momento s6lo en especies del subgénero Aculeiferum), como
menos avanzadas. Ross (1981) incluso sugirié que los ancestros de Acacia posefan flores pediceladas. Sin
embargo, recientemente, Pedley (1986) encontré que el pedicelo puede ocurrir indistintamente en los tres
subgéneros. Por otra parte, Madsen (1990) sugirié que las flores pediceladas de las especies de la seccién
Filicinae podrian ser de gran significado, debido a que en este grupo, los pedicelos parecen ser

morfolGgicamente diferentes de los pedicelos que se encuentran dentro de los otros grupos.

Las flores de Acacia se disponen en espigas tipicas, capituliformes o raramente en racimos espiciformes
muy contrafidos. Las inflorescencias son pedunculadas. El nimero de flores por inflorescencia varia
considerablemente de una especie a otra; algunas presentan pequefias cabezuelas con sélo 2-3 flores como
en A. myrtifolia, y otras poseen espigas con méds de 1000 flores, como A. cornigera (Janzen, 1974, citado
en Madsen, 1990). Al respecto, Kenrick y Knox (1989) mencionaron que existe una relacién reciproca
entre el nimero de estambres y el nimero de flores por cabezuela. Incluso se ha registrado variacién en el
tipo de flores dentro de las cabezuelas. Algunas flores son masculinas mientras que otras son
hermafroditas (Morrison, 1986, citado en Kenrick y Knox, 1989; Sedgley et al., 1992). En especies
africanas de A. rortilis, A. nilotica y A. karroo, las flores hermafroditas se localizan distalmente en cada
cabezuela (Gordon-Gray y Ward, 1975; Tybirk, 1993), sin embargo, el nimero de flores sin carpelo o con
carpelo rudimentario es variable. Asimismo, Aronson (1992) report6 que la proporcién de flores

masculinas y hermafroditas en A. caven varia en respuesta a la disponibilidad de agua.
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La recompensa que ofrecen las flores de Acacia a los polinizadores es principalmente polen (poliadas) y
néctar (floral y extrafloral). Las poliadas son presentadas en la superficie de las inflorescencias (Kenrick,
2003) y su liberacién es acompafiada por una discreta emisién de esencia, usualmente fuerte y distintiva,
mientras que el néctar floral es accesible s6lo a aquellos insectos con partes bucales suficientemente largas
para adentrarse en las flores. Stone y colaboradores (2003) consideraron que la secrecién de néctar floral
no es comin en Acacia, sin embargo, es secretado por algunas especies del subgénero Acacia (A.
zanzibarica, A. tortilis en Tanzania) y del subgénero Aculeiferum, como en A. brevispica, A. mellifera 'y A.
senegal (Stone et al., 1998; Tandon y Shivanna, 2001, citados en Stone et al., 2003). Hasta el momento no

existen registros de secrecién en especies del subgénero Phyllodineae (Kenrick, 2003).

Por otra parte, varios autores (Janzen, 1966; Hocking, 1970; Raine er al., 2002, citados en Stone et al.,
2003) han considerado que el néctar extrafloral (secretado por las gldndulas situadas en el peciolo y raquis
de las hojas) es ofrecido a modo de recompensa principalmente para las hormigas del género Myermecia
(M. simillima y M. pilosa). Estas hormigas forman asociaciones con algunas especies africanas y
americanas de Acacia, protegiendo a las flores en contra de una depredacién excesiva por parte de insectos
y de aves. Debido a lo anterior, y tomando en consideracién que las flores de Acacia no presentan
caracteristicas morfolégicas complejas que permitan el acceso sélo visitantes de taxa especificos, Stone y
colaboradores (2003) propusieron que la forma de estas flores podria ser la causa de la evolucién de

defensas alternativas, como la asociacién con hormigas.
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DESARROLLO FLORAL

Greyson (1994) consideré el desarrollo floral como la integracién de los eventos involucrados en la

transformacién de un meristemo vegetativo para producir un meristemo floral y finalmente una flor
funcional. Asimismo, Leins y colaboradores (1988) han puntualizado que el desarrollo de una flor
representa la morfologia floral en el sentido mds amplio. De tal forma que en la actualidad, los estudios de
forma floral deberdn incluir no sélo la estructura floral madura, sino también la sucesién de cambios
durante la ontogenia. Tucker (1992b) consider6 que el desarrollo de una flor abarca bdsicamente tres
estadios: el temprano (organogénesis), el intermedio (crecimiento y alargamiento) y el tardio
(diferenciacién celular). Los limites entre los estadios intermedio y tardfo no estdn definidos formalmente,

sin embargo, los términos son empleados continuamente (Tucker, 1984a, 1988b).

La informacién obtenida de los estudios de desarrollo floral ha sido utilizada con diferentes propésitos, ya
sea para aclarar anomalias morfol6égicas, como aquellas reportadas en Prosopis (Palacios et al., 2000), o
para mostrar cémo distintos tipos de desarrollo entre las especies de un género (Bauhinia) resultan en
diferentes estrategias reproductivas (Tucker, 1988c). En este sentido, los estudios de desarrollo floral son
una herramienta més en el andlisis de trabajos comparativos, los cuales han sido por mucho tiempo las

bases tradicionales para los estudios sistematicos.

Recientemente, el desarrollo floral ha sido importante en andlisis filogenéticos. Para tal fin se han tomado
en consideracién caracteristicas tales como el nimero de partes florales, la simetria, la arquitectura
(posicién y relaciones entre 6rganos), el orden de inicio de los 6rganos, la fusién, la pérdida y/o el
incremento de érganos (Tucker, 1987). La informacién obtenida a partir de los estudios de este tipo ha
contribuido a la sistemdtica entre taxa de categorias superiores como Magnoliidae y monocotiled6neas
(Erbar, 1988). Asimismo, han sido empleados en la reclasificacién de subfamilias y tribus de Palmae (Uhl
y Dransfield, 1984), asf como para establecer las relaciones filogenéticas entre taxa de Zingiberales
(Kirchoff, 1988), Cactaceae (Leins y Schwitalla, 1988), en las tribus de Scrophulariaceae (Kampny y
Canne-Hilliker, 1988) y dentro de la subfamilia Tillandsioideae (Brown y Gilmartin, 1988).

De igual manera, la informacién obtenida ha sido empleada para mostrar caracteres diagnésticos de
desarrollo a nivel de subfamilia o tribu (Tucker, 1984a, 1987, 1989), o como base para postular las
relaciones entre especies de un género (Tucker, 1992b), asi como para revelar homologias (Tucker, 1988a,

1990; Tucker y Stirton, 1991), divergencias, homoplasias (paralelismos, convergencias), sinapomorfias,



neotenia (Tucker, 1987), distinciones de desarrollo (Tucker, 1992b), e incluso para demostrar si la
carencia de algin érgano se debi6 a la ausencia del primordio (Tucker, 1990) o a la interrupcién del
desarrollo después de haberse iniciado (Tucker, 1988 a, b, c). Actualmente, el desarrollo floral
comparativo ha adquirido un nuevo enfoque, siendo usado no sélo como una propuesta para el
entendimiento de las relaciones entre estructura, sistemética y filogenia, sino incluso como un puente entre

la morfologia floral y la fisiologia de la flor (Leins et al., 1988).

% Desarrollo floral en Leguminosae

Los primeros estudios sobre la ontogenia floral en la familia Leguminosae fueron realizados por Payer
(1857), Rohrbach (1870) y Hartog (1888) (citados en Tucker, 1987), en los cuales, los estadios florales
fueron descritos e ilustrados con base en las técnicas disponibles en aquel tiempo. Posteriormente, a partir
de 1984, Tucker y colaboradores han realizado una extensa investigacién acerca del desarrollo floral en
esta familia y han acumulado una gran cantidad de evidencia para alrededor de 200 taxa. A partir de tales
investigaciones, han mostrado que las tres subfamilias de Leguminosae son distinguibles con base en sus
caracteristicas florales. En Mimosoideae, las flores son radialmente simétricas durante el desarrollo,
algunas Caesalpinioideae se vuelven zigomérficas al momento de la iniciacién de los pétalos, y las flores

de Papilionoideae son zigomérficas desde la incepcién de los sépalos.

La posicién de sépalos y pétalos es reconocida como un carécter taxonémico que separa a las subfamilias.
Estas posiciones son determinadas durante la ontogenia y permanecen constantes a través del desarrollo.
En Mimosoideae, el sépalo medio es adaxial y el pétalo medio es abaxial en relacién a la bréctea
subyacente. En Caesalpinioideae y Papilionoideae, el sépalo medio es abaxial y el pétalo medio es adaxial.
Estos caracteres permiten separar a las tres subfamilias en dos grandes grupos: Mimosoideae y

Caesalpinioideae-Papilionoideae (Ramirez-Domenech y Tucker, 1990).

Asimismo, la iniciacién de los sépalos en Caesalpinioideaec puede ser helicoidal o raramente
unidireccional y en Papilionoideae, la condicién més frecuente es la unidireccional. En Mimosoideae
puede ser helicoidal, simultdnea (Tucker, 1987), bidireccional o como un anillo meristemdtico (Ramirez-
Domenech y Tucker, 1988, 1990). Los pétalos surgen de manera simultdnea en Mimosoideae, mientras
que en las otras subfamilias se originan en secuencia unidireccional. Referente a los estambres, las
especies de Leguminosae (con excepcién de las tribus Acacieae e Ingeae de Mimosoideae), presentan
generalmente dos verticilios: los antesépalos (verticilio exterior) y los antepétalos (verticilio interior), los

caules surgen de manera simultdnea en cada uno (Tucker, 1984a).
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En Leguminosae, los 6rganos de cada verticilio alternan radialmente con aquellos de los verticilios
adyacentes, incluso cuando se llegan a presentar flores tetrdmeras como en algunas especies de Acacia y
Mimosa (Tucker, 1987). Asimismo, en las tres subfamilias, la estivacién de los sépalos es valvada,
mientras que la de los pétalos es variable: valvada en Mimosoideae, imbricada ascendente en

Caesalpinioideae e imbricada descendente en Papilionoideae (Tucker, 1987).

Es importante sefialar que la gran mayoria de las especies analizadas por Tucker y colaboradores
pertenecen a las subfamilias Papilionoideae y Caesalpinioideae. La subfamilia Mimosoideae ha sido poco
estudiada en este aspecto, con datos disponibles s6lo para 15 géneros de las tribus Mimoseae, Acacieae e
Ingeae (Tucker, 1987). Recientemente, Ramirez-Domenech y Tucker (1990) realizaron una comparacién
entre los patrones de surgimiento del perianto en 39 especies de esta subfamilia, incluyendo 9 especies de

la tribu Acacieae, 18 especies de la tribu Mimoseae y 12 especies de la tribu Ingeae.

Particularmente, en el género Acacia, se ha dado escasa atencién a los estudios de este tipo, y en pocos
casos se cuenta con la secuencia completa del desarrollo floral. Newman fue el primero en realizar
estudios de anatomia floral y de embriologfa mediante cortes histolégicos en A. baileyana (1933,
1934a,b), A. longifoliay A. suaveolens (1936). Estudios semejantes fueron realizados en A. farnesiana
(Narasimhachar, 1948), A. auriculiformis (Dnyansagar, 1958), A. oxycedrus (Rohrbach, 1870, citado en
Derstine y Tucker, 1991) y A. pycnantha (Buttrose et al., 1981). Posteriormente, atin con el empleo de
nuevas técnicas como la de microscopia electrénica, los estudios en este género son escasos, analizdndose
hasta el momento sélo los patrones de incepcién del perianto en A. baileyana, A. smallii, A. retinoides
(Ramirez-Domenech y Tucker, 1988), A. berlandieri, A. greggii, A. hindsii, A. pennatula, A. pinetorum, A.
acuifera (Ramirez-Domenech y Tucker, 1990) y A. baileyana, en donde los autores incluyen ademads, el

desarrollo de la inflorescencia (Derstine y Tucker, 1991).
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JUSTIFICACION

A cacia es un género muy importante tanto ecolégicamente como econdémicamente, ya que ademés de

fungir como especies nodrizas y como formadoras de islas de fertilidad en todos los ecosistemas donde se
encuentran, se obtienen grandes cantidades de taninos, pulpa, esencias, entre otros beneficios. La IUFRO
ha sefialado que la investigacién de estas especies de usos multiples es prioritaria, méxime si se toma en
consideracién el continuo avance de las zonas desérticas en todo el mundo. Por tal motivo, la carencia de

informacién (en cualquier aspecto) de las especies de este género, es lamentable.

Aunado a esto, recientemente se ha generado controversia con respecto al reconocimiento de Acacia como
un solo género dada su diversidad morfoldgica, floral, frutal y vegetativa. En un intento por resolver esta
situacién se ha propuesto una lista de “especies criticas”, la cual fue creada bajo el concenso de varios
expertos estudiosos del género, cuya finalidad fue la seleccién de especies representativas de cada grupo y
de esta manera procurar esclarecer el estatus genérico de la tribu Acacieae. De igual modo, existe un
consenso respecto a la necesidad de generar una mayor cantidad de estudios comparativos, entre ellos, los
de organogénesis floral, ya que como ha sido puesto de manifiesto, los estudios de este tipo pueden ayudar
en la elucidacién de las relaciones entre especies de un determinado género. A pesar de esta propuesta,
han sido escasos los estudios de este tipo, y desde 1991 no se cuenta con informacién al respecto. Ademés,

en ningun trabajo previo se ha contemplado la secuencia completa de desarrollo floral.

Con base en lo anterior, y tomando en consideracién que los atributos de las flores de Acacia son
caracteres taxonémicos de gran utilidad en la delimitacién de especies, en la presente investigacién se
analizan de manera detallada, los patrones de surgimiento y desarrollo de los verticilios en una especie de
cada subgénero de Acacia (Aculeiferum, Acacia y Phyllodineae), a fin de detectar similitudes y diferencias

en su desarrollo floral.
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MATERIAL Y METODO

Las especies estudiadas fueron seleccionadas con base en la lista de “especies criticas” (Maslin y Stirton,

1997), asf como la facilidad de obtener las muestras con el menor costo y esfuerzo. Las especies

colectadas y las localidades de colecta se describen a continuaci6n.

1) Acacia berlandieri Benth. (subg. Aculeiferum). Hidalgo, Municipio de Metzquititldn. 3 km antes de
llegar a San Agustin Metzquititldn. Arbusto de 1.5 m, con inflorescencias en estadios juveniles de

maduracién principalmente; sin frutos. Colectada el 17 de marzo del 2002 (SL-07).

2) Acacia pennatula (Schltdl. & Cham.) Benth. (subg. Acacia). Chiapas, San cristébal de las Casas,
colectada el 17 de mayo del 2001 por Ericka Pérez; y Veracruz, Municipio de Naolinco, 6 km al NE de
Naolinco, sobre la carretera a Jalapa. Pastizal. Arbol de 3-4 m, con inflorescencias inmaduras y frutos en

varios estadios de maduracién. Colectada el 18 de marzo del 2002 (SL-14).

3) Acacia saligna (Labill,) H.L. Wendl. (subg. Phyllodineae). Distrito Federal, arboretum de la Facultad
de Estudios Superiores Zaragoza, Campus II, UNAM. Arbol 4-5 m, gran cantidad de inflorescencias y
frutos en todos los estadios de maduracién. Colectada el 2 de enero del 2002 (SL-05). Todos los

especimenes de herbario fueron depositados en el Herbario Nacional MEXU.

Para cada especie se colectaron inflorescencias en diferentes etapas de desarrollo. Todo el material floral
fue fijado inmediatamente en FAA (etanol 50%, 4c. acético glacial y formalina al 37% 18:1:1). Parte del
material colectado fue disectado bajo un microscopio estereoscépico Olympus CO11 en alcohol etilico al
70%. Posteriormente, el material disectado fue deshidratado en una serie de alcohol etilico 70%-90% por
lo menos durante dos horas en cada concentracién, y al menos durante 24 horas en alcohol etilico al
100%. A continuacién, el material floral fue secado a punto critico con CO, en una secadora Emitech
K550. El material seco fue adherido a portamuestras de aluminio con grafito coloidal y fue recubierto con
una mezcla de oro-paladio utilizando una recubridora Emitech K850. Finalmente, las flores en diferentes
etapas de desarrollo ontogenético fueron examinadas en un microscopio electrénico de barrido (MEB)

Hitachi S-2460N a diferentes magnificaciones y a 15 Kv.
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El origen del disco estaminal situado entre el androceo y el gineceo de las flores maduras de Acacia
berlandieri fue investigado mediante cortes histol6gicos. La técnica empleada fue la siguiente: parte del
material floral en varias etapas de desarrollo y sin disectar, fue deshidratado en alcohol etilico al 100%,
durante un periodo de 24 horas por lo menos. Posteriormente, el material fue preincluido en resina
sintética JB4 durante un lapso de 48 horas y luego de este tiempo fue incluido en JB4 més un catalizador.
La polimerizacién se llevé a cabo a temperatura ambiente. Se realizaron cortes longitudinales de 3 pm en
el ultramicré6tomo rotatorio MT 990, colocando las secciones en portaobjetos desengrasados.
Posteriormente, el material fue tefiido con azul de toluidina durante unos segundos. Las laminillas
resultantes se revisaron en un microscopio 6ptico Leyca DM LB 11501200 y se fotografiaron en un

fotomicroscopio Olympus AX70.

Por otra parte, algunas flores en postantesis fueron incluidas en parafina (mediante las técnicas
convencionales de este tipo de inclusién) a fin de realizar pruebas histoquimicas para evidenciar la
presencia de aceites. Se realizaron cortes de 10 pm en un micrétomo de rotacién American Optical. Las
secciones fueron montadas en portaobjetos e introducidas en estufa a 60°C a fin de retirar el excedente de
parafina. Posteriormente, las secciones fueron rehidratadas en una serie de alcohol etilico 100%-50%
durante 10 minutos en cada concentracién y se agregé rojo “O” de aceite durante 25 minutos
aproximadamente. Después de este lapso de tiempo, las laminillas fueron enjuagadas con agua destilada y

observadas al microscopio éptico Axioscop Carl Zeiss.
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RESULTADOS

Los patrones de incepcién de cada verticilio fueron establecidos tomando en consideracién el criterio de

orden de aparicién de primordios. Los términos adaxial, abaxial, fusién congénita, fusién postgénita y
unién postgénita son referidos continuamente. El término abaxial es empleado para describir el lado de la
flor que esté alejado del eje de la inflorescencia (Esau, 1965) y cercano a la brictea subyacente (Tucker,
1984a). El término adaxial se refiere al lado de la flor que estd cercano al eje de la inflorescencia y alejado

de la bréctea subyacente (Derstine y Tucker, 1991).

La fusién congénita se refiere a la unidn de elementos estructurales a partir del comienzo del desarrollo.
Este tipo de fusién es formado mediante una base comin que se desarrolla como un anillo, el cual puede
formar eventualmente un tubo. En contraparte, la fusién postgénita se refiere a la unién (en etapas tardias
de desarrollo) de elementos estructurales originalmente libres (Endress, 1994). El término unién
postgénita es empleado cuando los elementos estructurales originalmente libres se encuentran en estrecha
proximidad, y se mantienen as{ mediante presién epidérmica o por entrelazamiento de tricomas ubicados
en los mérgenes. Cabe sefialar que la definicién anterior (uni6n postgénita) ha sido expresada también
para el término fusién postgénita (Tucker, 1987), sin embargo, en este trabajo se prefiere emplear el

término unién postgénita cuando el proceso es temporal.
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% Acacia berlandieri Benth.
(subgénero Aculeiferum)

Las flores de esta especie se encuentran agrupadas en cabezuelas, con un promedio de 64 flores en cada
una. Se analizaron 155 flores en total, abarcando todos los estadfos. El desarrollo de las flores en la
inflorescencia es sincrénico. Esta especie se encuentra registrada en la literatura como hermafrodita, sin
embargo, en algunas casos se observaron flores masculinas localizadas en la mitad proximal de la
inflorescencia. Ambos tipos de flores constan de los siguientes verticilios: 1) céliz con cinco sépalos, 2)
corola con cinco pétalos, 3) androceo con un promedio de 91 estambres y 4) gineceo con un solo carpelo.
En las flores masculinas, el gineceo no alcanza la etapa de madurez. Asimismo, se encontraron
inflorescencias unicamente masculinas. En las flores de estas inflorescencias no hay surgimiento del

primordio del gineceo y es evidente el aumento en el nimero de estambres, el cual es de aproximadamente

130 por flor.

Y Flores hermafroditas
@ Ciliz

El meristemo floral se alarga lateralmente y emerge primero un primordio en posicién adaxial, que
corresponde al sépalo medio (Fig. 1). Posteriormente, surgen dos primordios inferiores lateralmente
opuestos, e inmediato a ello surgen otros dos primordios opuestos localizados abaxialmente (Fig. 2). En
este momento queda establecida la pentamerfa del céliz asf como su simetrfa radial mediante un patrén de

surgimiento unidireccional descendente, esto es, del sector adaxial hacia el abaxial.

Durante el desarrollo, cada uno de los cinco primordios engrosan y se alargan recurvdndose hacia el centro
del meristemo floral (Fig. 3). Son notorios ya los tricomas unicelulares. Los sépalos contindan su
crecimiento en esta forma hasta que sus 4pices se entrelazan por medio de los prominentes tricomas
presentes (Fig. 4). En esta etapa puede observarse el tubo proximal originado mediante fusién congénita
de los cinco sépalos (Fig. 5). La formacién de este tubo es posterior a la incepcién de los pétalos. La parte
media longitudinal de cada sépalo es delgada y se mantiene asi durante el desarrollo, a consecuencia de lo
cual, no hay unién postgénita en la parte media longitudinal de cada sépalo. El crecimiento posterior del
céliz es lento, y conforme los 6rganos internos aumentan en tamaiio, los dpices de los sépalos se van
separando paulatinamente. En la antesis y después de ella, el tubo del ciliz es pequefio, abarcando menos
de un tercio de longitud. El tercio distal abaxial de cada uno de los sépalos es céncavo y con tricomas

prominentes (Fig. 7). La estivacién de los sépalos es valvada.
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® Corola

El surgimiento de los primordios de la corola es simultdneo y en sectores alternos al céliz. El primordio
correspondiente al pétalo medio se localiza en posicién abaxial (Fig. 6). La pentamerfa de la corola as{
como la simetria radial de la misma, quedan establecidas al momento de la incepcién. Conforme al
desarrollo de este verticilio, los primordios se hacen prominentes y se alargan recurvdndose hacia el centro
del meristemo floral hasta que sus bordes y édpices quedan muy juntos entre si y los dpices se unen
postgenitalmente. Cabe sefialar que no hay fusién congénita proximal de los pétalos (Fig. 8), por lo tanto,
la corola carece de tubo formado por connacién. A cambio de esto, en estadios posteriores, equivalentes a
la diferenciacién de primordios de estambres, la parte proximal de cada pétalo comienza a fusionarse con
la prolongacién del receptdculo floral. De tal forma que en flores maduras, la parte proximal de cada

pétalo se encuentra adnada con el receptédculo floral (Fig. 9).

En las flores maduras, los pétalos son de mayor tamafio que los sépalos. El tercio distal de cada pétalo es
muy notorio, de forma romboidal engrosada con abundantes tricomas delgados en el 4pice abaxial (Fig.
7). En la parte apical adaxial tienen células globosas con estomas (Fig. 10). Asimismo, el interior de los
tricomas localizados en el dpice de los pétalos presentan aceites (Fig. 40). La estivacién de la corola es

valvada.

#  Androceo

La aparicién de los primordios del tercer verticilio ocurre en estadios tempranos de maduracién de la flor,
apenas cuando han crecido un poco los pétalos. El surgimiento de los primordios de estambres ocurre en
cinco sectores alternos a los pétalos. Inicialmente, surge s6lo un primordio por sector, formando lo que
llamaré el primer nodo de estambres (Fig. 11). Posteriormente, en cada sector surgen dos primordios
laterales acrépetos con respecto al primer primordio, formando el segundo nodo de estambres (Fig. 12). El
surgimiento de primordios posteriores es siempre de manera lateral y acrépeta con respecto a los
primordios anteriores (Fig. 13), hasta completar un total de cinco a seis nodos de estambres. Cabe sefialar
que al finalizar el surgimiento del androceo, los primordios del iltimo nodo de estambres no quedan en
estrecho contacto con el primordio del gineceo, sino que persiste un espacio vacio entre estos érganos
(Fig. 14). Asimismo, es posible observar que por debajo de estos primordios hay crecimiento

meristemdtico zonal (Figs. 15 y 36).
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Una vez que se han establecido todos los primordios de estambres, adquieren forma cilindrica. Posterior a
esta etapa comienza el proceso de diferenciacién, el cual es asincrénico. El 4pice de cada primordio se
ensancha y se forman dos 16bulos con una ligera protuberancia apical, misma que desaparece en estadios
posteriores (Fig. 16). Conforme se van diferenciando los I6bulos de las anteras, los filamentos aumentan
diferencialmente en longitud, mostrando a consecuencia de ello, diferentes tallas (Fig. 17). En estadios
previos a la antesis, los ﬁiamcntos se encuentran notablemente plegados sobre si mismos (Fig. 18). En
flores en postantesis, los estambres estdn constituidos por una antera biteca con dehiscencia longitudinal y
un filamento, ambos de apariencia celular globosa (Fig. 19). La antera se une al filamento por la parte

central del dorso, mediante un puente de células delgadas y rectangulares (Fig. 20).

El disco estaminal se forma a partir del crecimiento meristematico zonal mencionado anteriormente (Fig.
36). Esta zona meristemaética se alarga, formando una base para los filamentos de los estambres (Fig. 37) y
posteriormente se expande hacia el centro de la flor (Fig. 38), de tal forma que en flores en preantesis, el
disco estaminal se encuentra completamente formado. Su apariencia es esponjosa y se localiza entre los
filamentos més internos y el estipe del gineceo (Figs. 21 y 39). La expansién de la zona meristemética

hacia el interior de la flor es tardfa, en etapas de desarrollo posteriores a la formacién del estipe del

carpelo (Fig. 28).

@® Gineceo

El primordio del gineceo surge al centro del meristemo floral aproximadamente durante la formacién del
tercer nodo de estambres (Fig. 22). Este primordio se alarga y se forma una depresién lateral (Fig. 14). En
el dpice resultante se encuentra la zona determinada para la diferenciacién del estilo, mientras que en la
zona de depresién comienza la formacién de la hendidura correspondiente al ovario. Esta hendidura se
hace més notoria, localizdndose en la parte media del primordio, sin llegar a la parte proximal ni a la parte
distal (Fig. 23). La hendidura se sitia exclusivamente en el ovario y su orientacién es variable en las flores

dentro de una misma inflorescencia (Fig. 24).

Posteriormente, el dpice del carpelo se adelgaza y comienza la formacién del estilo. En este momento, el
tamaiio del carpelo es mayor que los primordios de estambres, mismos que apenas han comenzado su
proceso de maduracién (Fig. 25). El estilo continia desarrolldndose a la vez que se pliega sobre si mismo
(Fig. 26a). Previo a la antesis, en el 4pice del estilo puede reconocerse al estigma, el cual tiene forma
semejante a una copa no muy profunda (Fig. 26b). El gineceo consiste de un carpelo con ovario ovoide
ligeramente constrefiido en la parte media y con abundantes tricomas, un estilo filiforme y un estigma

inconspicuo (Fig. 27).

32



La porcién proximal del carpelo estd formada por un estipe glabro y delgado (Figs. 21 y 27). La formacién
del estipe comienza al momento de la diferenciacién de la hendidura correspondiente al ovario (Fig. 14) y
su crecimiento es lento durante las primeras etapas. El estipe es notorio en estadios equivalentes a la

maduracién de las anteras (Fig. 28).

>0 Flores masculinas

Como se mencioné anteriormente, se encontraron flores masculinas localizadas en la parte proximal de
algunas inflorescencias. En estas flores, el carpelo no concluye su maduracién. El proceso se interrumpe
siempre antes de que pueda formarse un estilo. Asimismo, los ovarios tampoco se encuentran sellados
(Figs. 29-32). En algunos casos, los carpelos atrofiados presentan un estipe (Figs. 29-31). Respecto a las
inflorescencias constituidas exclusivamente por flores masculinas (Fig. 33), en estas flores no surge el
primordio del gineceo y presentan un aumento en el nimero de nodos de estambres (Fig. 34). Asimismo,
en este tipo de flores, el disco estaminal ocupa toda la parte central (Fig. 35). Debido a que no se
observaron diferencias notables en el surgimiento de los verticilios en todos los ejemplares revisados, se
asume que el surgimiento y desarrollo de los verticilios en este tipo de flores es similar al descrito

anteriormente para las flores hermafroditas.
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Figs. 1-13. Acacia berlandieri. Surgimiento y maduracion del perianto y formacion del androceo. 1. Surgimiento del
primordio correspondiente al sépalo medio en posicion adaxial. 2. Céliz pentamero, los nimeros sefialan la
secuencia de surgimiento de los sépalos. En Figs. 1 y 2, barra= 50 um. 3. Engrosamiento y recurvamiento de los
sépalos. Barra= 100 um. 4. Entrelazamiento de los sépalos mediante tricomas. Barra=500 pum. 5. Vista lateral de una
flor en donde la flecha sefiala la fusién congénita proximal del céliz. Barra= 200 pum. 6. Surgimiento simultineo de
los pétalos en cinco sectores alternos a los sépalos. El pétalo medio se localiza abaxialmente. Barra= 50 um. 7. Flor
en postantesis. Se aprecian las dimensiones relativas de los componentes del perianto. Barra= 1 mm. 8. Vista lateral
de la corola en estadio intermedio de maduracion. La flecha sefiala la ausencia de fusién congénita proximal de los
pétalos. Los sépalos fueron disectados. Barra= 100 um. 9. Parte proximal de una flor madura. La flecha sefiala la
cicatriz de la diseccion de un pétalo adnado al receptaculo floral. Barra= 200 um. 10. Apariencia de la parte apical
adaxial de un pétalo maduro. Las flechas sefialan los estomas. Barra= 40 pm. 11. Surgimiento simultinco de os
cinco primeros primordios de estambres (sefialados por el nimero uno) en sectores alternos a los pétalos. Barra=
100 pm. 12-13. Surgimiento de primordios subsecuentes de estambres en forma laterral acropeta. Los nimeros
sefialan el orden de aparicion. En la Fig. 12, la barra= 20 pum, y en la Fig. 13, barra= 50 pum. S, sépalo; S*, sépalo
medio; P, pétalo; P*, pétalo medio; B, bractea subyacente.



Fig. 14-24. Acacia berlandieri. Maduracion del androceo y surgimiento del carpelo. 14, Etapa final de surgimiento
de primordios de estambres. Es notoria la depresion entre los primordios mas internos de estambres y el primordio
del carpelo. La flecha gruesa sefiala la formacion de la hendidura del ovario y la flecha delgada la formacion del
estipe del ovario. Barra= 100 um. 15. Alargamiento de los primordios de estambres y del carpelo. La flecha delgada
sefiala el crecimiento zonal por debajo de las bases de los estambres. La flecha gruesa indica la zona de adnacion de
las bases de los pétalos con el recepticulo floral. Barra= 100 um. 16. Maduracion asincrénica del androceo. Las
flechas sefialan la protuberancia apical de algunos primordios de estambres, Barra= 100 um. 17. Flor en etapa de
crecimiento. Los estambres se encuentran ya diferenciados en tecas y filamentos. Se aprecian las diferencias
longitudinales de los filamentos de estambres. Barra= 400 um. 18. Flor en preantesis. Los filamentos se aprecian
notablemente plegados sobre si mismos. La flecha sefiala la base de los estambres resultante de crecimiento zonal.
Barra= 1 mm. 19. Vista frontal de una antera madura. Se aprecian las lineas de dehiscencia longitudinal. Barra= 100
um. 20. Antera madura. La flecha sefiala el puente de union de la antera con el filamento. Barra= 100 um. 21. Disco
estaminal de apariencia esponjosa, rodeando al estipe del ovario. Barra= 400 um. 22. Surgimiento de la yema del
carpelo. Barra= 100 pm. 23. Vista superior de una flor donde la hendidura del ovario es mas notoria. Barra= 100 um.
24, Vista lateral de una inflorescencia. Las flechas sefialan la orientacion de la hendidura de los carpelos. Barra= 500
um. S, sépalo; P, pétalo; P*, pétalo medio; A, androceo; C, carpelo; E, estipe; DE, disco estaminal,



Figs. 25-35. Acacia berlandieri. Maduracion del gineceo y flores masculinas. 25. Formacion del estilo en el dpice
del primordio del carpelo. La hendidura no se prolonga hasta el estilo. El tamafio del carpelo es mayor en
comparacion con los primordios del androceo. Barra= 40 pm. 26a. Flor en etapa intermedia de maduracién. La
flecha sefiala el plegamiento del estilo. Barra= 1 mm. 26b. Acercamiento al estigma. Barra= 50 pm. 27. Flor en
postantesis. Se aprecian las dimensiones relativas de los componentes de la flor. La flecha sefiala al estipe del
ovario. Barra= 2 mm. 28. Estipe notorio en estadios correspondientes a la maduracion de las tecas y del sellado del
carpelo. Barra= 200 pum. 29-31. Ejemplos de flores masculinas localizadas en la parte proximal de algunas
inflorescencias. En todos los casos, la maduracion del carpelo se detiene antes de que pueda formarse un estilo. En
algunos casos se aprecia el estipe. En la Fig. 29, la flecha sefiala el carpelo atrofiado, barra= 200 pm, y en las Figs.
30-32, barra= 100 um. 33. Vista lateral de una inflorescencia completamente masculina. Barra= 500 pm. 34. Vista
frontal de una flor de la figura anterior. Es notoria la ausencia del primordio del carpelo y el aumento en el nimero
de nodos de estambres. Barra= 100 pm. 35. Flor masculina en postantesis. El centro de la flor lo ocupa el disco
estaminal. Barra= 200 pm. S, sépalo; P, pétalo; A, androceo; C, carpelo; CA, carpelo atrofiado; G, gineceo; E,
estipe; DE, disco estaminal.



Figs. 36-40. Acacia berlandieri. Cortes longitudinales de flores en diferentes etapas de
desarrollo. 36. Flor hermafrodita en etapa de formacion del androceo y gineceo. La flecha
sefiala el crecimiento zonal por debajo de los primordios de estambres. 257x. 37. Flor
masculina en etapa de maduracién del androceo. Se aprecia la base de los estambres. 100x.
38. Acercamiento de la figura anterior. La flecha sefala la expansion de la zona meristemdtica
hacia el centro de la flor. 297x. 39. Flor hermafrodita en preantesis, con el disco estaminal
completamente formado. 62x. 40. Apice del pétalo de una flor postantética. Se muestra la
reaccion positiva en respuesta al rojo "O" de aceite, evidenciando la presencia de aceites.
Barra= 50 pm. S, sépalo; P, pétalo; T, tricomas; PE, primordios de estambres; BE, base de los
estambres; F, filamento; PA, primordio de antera; DE, disco estaminal; C, carpelo; CA,
carpelo atrofiado; O, ovario; E, estipe del ovario.



% Acacia pennatula (Schltdl. & Cham.) Benth.

(subgénero Acacia)

Como fue mencionado anteriormente, para esta especie se analiz6 material de las poblaciones de San
Cristébal de las Casas, Chiapas (figuras marcadas con un asterisco) y Naolinco, Veracruz. Sin embargo,
no se cuenta con material correspondiente a la antesis y estadfos posteriores, de tal forma que la
descripcién abarca hasta estadfos maduros preantéticos. Se analizaron en total 208 flores, 61 de ellas de la
poblacién de San Cristébal de las Casas. No se encontraron variaciones interpoblacionales en las

caracteristicas analizadas.

Las flores de esta especie se agrupan en inflorescencias de tipo cabezuela, con alrededor de 61 flores
hermafroditas en cada una. El desarrollo floral es sincrénico en la inflorescencia. Las flores son en su gran
mayoria pentdmeras, sin embargo, ocasionalmente se observaron algunas flores con cdliz trimero o
tetrdmero, aunque no se contabilizé su presencia. La descripcién de la formacién de los verticilios estd
basada en las flores pentdmeras. En cada flor se identificaron cuatro verticilos, correspondientes a: 1)
céliz, formado por cinco sépalos, 2) corola, formada por cinco pétalos, 3) androceo, con un promedio de

55 estambres y 4) gineceo unicarpelado.

@ Ciliz

El desarrollo del primer verticilio floral es irregular. Inicialmente, se originan dos primordios lateralmente
opuestos (Fig. 41*). Los tres primordios subsecuentes surgen secuencialmente o simultdneamente en
posiciones variables, esto es, pueden localizarse abaxialmente, adaxialmente o intercalados con respecto al
par inicial, desplazdndolo algunas veces de su posicién original (Figs. 42*-44%), Es posible encontrar
meristemos florales donde se observan sélo tres o cuatro sépalos en estadio intermedio de maduracién
(Figs. 45-46), aunque finalmente, las flores maduras observadas presentaron un céliz pentdmero. Debido
al surgimiento irregular de los primordios de este verticilio, la posicién del sépalo medio (adaxial) sélo
puede reconocerse con certeza cuando han ocupado su lugar los cinco primordios correspondientes (Fig.
44*). Al momento en que se aprecian los cinco sépalos es evidente la formacién precoz del tubo del céliz,

originado mediante fusién congénita proximal de estos primordios (Fig. 44*).

Posteriormente, el crecimiento longitudinal es sincrénico, tanto del tubo del cdliz como de las partes libres
distales. Durante este periodo, la parte distal de cada sépalo se recurva hacia el centro del meristemo floral
hasta que sus bordes se tocan unos a otros, y se mantienen unidos mediante los tricomas presentes. A

partir de este estadio, sélo el tubo proximal aumenta longitudinalmente y conforme al desarrollo de los
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verticilios florales internos, los bordes distales se van separando paulatinamente. En cuanto los verticilios
internos emergen del cédliz, el crecimiento de éste Gltimo es muy lento o casi nulo, de tal forma que
momentos previos a la antesis es posible observar un céliz casi completamente cilindrico, de menor
tamaifio respecto a las demdés partes de la flor. La parte media distal del cdliz asi como la linea media
abaxial de cada sépalo se encuentran ornamentadas con tricomas (Fig. 47*). La estivacion del céliz es

valvada.

& Corola

El segundo verticilio se forma de manera simultdnea, con sus 6rganos ocupando una posicién alterna
respecto a los érganos del primer verticilio. Al igual que en el cdliz, la formacién del tubo proximal de la
corola, mediante fusién congénita, es precoz (Fig. 48). El pétalo medio queda ubicado en posicién abaxial

y durante el proceso de crecimiento, los pétalos se alargan y se recurvan hacia el centro de la flor.

La maduracién de los pétalos consiste del alargamiento del tubo proximal y posterior unién postgénita del
tercio distal de cada pétalo (Fig. 49). Los pétalos maduros preantéticos son mds largos que los sépalos y
presentan en su tercio distal y en la linea media abaxial abundantes tricomas. La estivacién de los pétalos
es valvada. Cabe sefialar que debido a que el tubo proximal abarca dos tercios de longitud, los limites de

cada pétalo son visibles solamente en el tercio distal de la corola (Fig. 50*).

# Androceo

El androceo se forma de manera particular. En los sectores alternos a los pétalos surge simultdneamente
un primordio de estambre (ocasionalmente dos en cualquier sector), a excepcién del sector adaxial,
formando el primer nodo de estambres (Fig. 48). De manera casi inmediata, surgen primordios laterales y
acrépetos formando el segundo nodo de estambres, a excepcién nuevamente del sector adaxial (Fig. 51).
El surgimiento de primordios posteriores sucede también de manera lateral y acrépeta con respecto a los
primordios anteriores. El surgimiento de primordios de estambres en el sector adaxial ocurre cuando en
los demds sectores han comenzado a surgir los primordios correspondientes al cuarto o quinto nodo de
estambres (Fig. 52). No obstante el retraso, el llenado de este sector es rdpido, de tal forma que en estadios
posteriores, la diferencia temporal de incepcién no es apreciable. El surgimiento del androceo concluye

cuando se han formado de seis a siete nodos de estambres.
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Cabe seifialar que la maduracién del androceo es asincrénica y precoz, en otras palabras, los primordios
comienzan a alargarse conforme a su surgimiento (Figs. 51-52), de esta manera, al momento en que ha
concluido el surgimiento de primordios de estambres, el tamafio de los primordios es diferente (Fig. 53).
No obstante, el proceso de diferenciacién es similar. Cada primordio se alarga proximalmente, para formar
el filamento, mientras que la parte distal se ensancha notablemente para formar las estructuras
correspondientes a los 16bulos de la antera. De manera concomitante, es posible apreciar que las bases de
los filamentos comienzan a fusionarse postgenitalmente (Fig. 54). Posteriormente, en los 16bulos de la

antera, se distingue la formacién de una protuberancia apical entre ellos (Fig. 55%).

En estadios previos a la antesis, es evidente la fusién postgénita proximal de los filamentos de estambres
(Fig. 56*). Los filamentos son de tamafios variables (Fig. 57*). Las anteras son bitecas, con dehiscencia
longitudinal y con tejido conectivo apical abundante (Fig. 58*) y permanente (observacién realizada en
flores abiertas de material depositado en el Herbario Nacional MEXU). El filamento est4 inserto en el lado
dorsal de la antera mediante un segmento estrecho formado por hileras de células cuadrangulares (Fig.
59%*). Las células del filamento y de la antera, a excepci6n de las células del punto de unién, son estriadas

y globosas de varios tamaifios (Fig. 60*).

® Gineceo

El primordio del carpelo empieza a ser evidente durante la etapa correspondiente a la formacién de los
primordios del tercer nodo de estambres (Fig. 51). En la etapa equivalente a la finalizacién del
surgimiento de primordios de estambres, el meristemo del carpelo se aprecia de forma oblonga y de mayor
tamafio en relacién a las yemas de estambres circundantes. En esta etapa comienza la diferenciacién del
carpelo, con la formacién de la hendidura (apenas perceptible) correspondiente al ovario (Fig. 53). En
estadfos subsecuentes, el carpelo adquiere forma cilindrica y la hendidura se hace més evidente,
localizdndose desde el dpice hasta poco arriba de la base. Esta linea es sinuosa en la mayoria de las flores

observadas (Fig. 61*). La orientacién de la hendidura es variable en las flores de una misma inflorescencia

(Fig. 62).

En el épice del carpelo comienza la formacién del estilo, en donde es notorio ademds la prolongacién de la
hendidura (Fig. 63*). Esta hendidura puede persistir en el estilo hasta etapas intermedias de desarrollo.
Conforme al alargamiento, el estilo se va plegando sobre si mismo y a la par de este proceso, el ovario se
ensancha. El gineceo de las flores preantéticas consiste de un carpelo con ovario ovoide y estipe corto. La
parte media superior del ovario se encuentra ornamentada con pocos tricomas unicelulares gruesos. El
estilo es filiforme y se encuentra plegado (Fig. 64a). El estigma tiene forma de copa no muy profunda y no

es evidente a simple vista (Fig. 64b).
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Figs. 41*-52. Acacia pennatula. Surgimiento y maduracién del perianto, y surgimiento del androceo. 41%*.
Surgimiento simultineo de dos primordios lateralmente opuestos. Barra= 100 mm. 42*-44*, Surgimiento
irregular de los tres primordios subsecuentes del cdliz. En la Fig. 44*, las flechas sefialan la fusion congénita
proximal precoz del caliz. En las Figs. 42* y 44*, barra= 100 pm, en la Fig. 43* barra= 50 pm. 45-46.
Primordios florales en estadios intermedios de maduracion con ciliz de tres y cuatro sépalos respectivamente.
En ambos casos barra=100 mm. 47*, Flor en preantesis. Vista lateral donde se aprecia la casi completa fusion de
los sépalos. La parte media distal de cada sépalo se encuentra ornamentada con tricomas. Los pétalos fueron
disectados. Barra= 1 mm. 48. Surgimiento de la corola en sectores alternos a los sépalos. Las flechas delgadas
sefialan la fusion precoz de los primordios de pétalos. Las flechas gruesas indican los primordios del androceo.
La flecha discontinua sefiala el sector adaxial carente de primordio de estambre. Barra= 50 um. 49. Flor en
etapa intermedia de desarrollo. La flecha sefiala el tubo de la corola. Los sépalos fueron disectados. Barra= 400
um. 50*. Corola de una flor madura. El tercio distal de cada pétalo se encuentra ornamentado con tricomas y
aun ligeramente fusionado. Barra= 500 pm. 51. Surgimiento y secuencia de nodos de estambres posteriores. Los
nimeros indican el orden de aparicion. Al centro se localiza el primordio del carpelo. Barra= 50 pm. 52.
Secuencia de surgimiento de primordios de estambres, la flecha sefiala el surgimiento de primordios de
estambres en el sector adaxial. Barra= 40 um. B, cicatriz de la brictea subyacente; S, sépalo; S*, sépalo medio;
P, pétalo; A, androceo; C, carpelo.
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Figs. 53-64. Acacia pennatula. Maduracién del androceo y del gineceo. 53. Meristemo floral donde ha concluido el
surgimiento de primordios del androceo. Se aprecian los diferentes tamarios de los primordios de estambres. Al centro
se localiza el primordio del carpelo. La flecha sefiala la formacién de la hendidura. Barra= 50 pm. 54. Diferenciacion
de los primordios del androceo en filamentos y anteras. La flecha sefiala la fusién basal de los filamentos. Barra= 50
um. 55*. Flor en etapa de diferenciacion del androceo. Se aprecian las diferentes longitudes de los primordios de
estambres. La flecha sefiala la protuberancia apical. Barra= 100 um. 56*. Acercamiento a la parte proximal de una flor
en etapa anterior a la antesis. La flecha sefiala los filamentos de estambres fusionados basalmente. Barra= 200 pm 57*.
Flor en preantesis. Se aprecia el acomodo de los estambres al interior del botén floral. Barra= 1 mm. 58*. Antera
biteca, con dehiscencia longitudinal. La flecha sefiala la protuberancia apical. Barra= 100 pm. 59*. Cara abaxial de una
antera. La flecha sefiala la union de la antera con el filamento. Barra= 100 um. 60*. Superficie de las células de las
anteras y del filamento. Barra= 200 pm. 61*. Hendidura en el ovario. El tamafio del carpelo es similar al de los
estambres mas internos. Barra = 100 pm. 62. Vista lateral de una inflorescencia. Las flechas sefialan la orientacion de
las hendiduras en los ovarios. Barra= 500 pm. 63*. Formacion del estilo. La flecha sefiala la prolongacién de la
hendidura hasta el dpice. Barra= 100 pm. 64a. Gineceo de una flor en preantesis. Los sépalos, pétalos y algunos
estambres fueron disectados. El ovario presenta tricomas y un estipe grueso y corto. El estilo se encuentra plegado.
Barra= 500 pm. 64b. Acercamiento al estigma del gineceo de la figura anterior. Barra= 50 pm. S, sépalo; P, pétalo; A,
androceo; FE, filamentos de estambres; C, carpelo; O, ovario; es, estilo; et, estigma; E, estipe.



% Acacia saligna (Labill.) H.L. Wendl.
(subgénero Phyllodineae)

Las flores de esta especie se encuentran agrupadas en inflorescencias de tipo cabezuela. Cada cabezuela
porta un promedio de 46 flores hermafroditas, mismas que se desarrollan de manera sincrénica. En cada
flor se identificaron cuatro verticilios, correspondientes a: 1) céliz, formado por cinco sépalos, 2) corola,
formada por cinco pétalos, 3) androceo, con 65 estambres en promedio y 4) gineceo unicarpelado. El

patrén del desarrollo floral se obtuvo a partir de 1a observacion de 118 flores en total.

@ Cailiz

El surgimiento de los primordios del céliz es simultdneo en los cinco sectores. El primordio del sépalo
medio surge en posicién adaxial (Fig. 65). El crecimiento de los primordios es asincrénico, esto es, cada
primordio crece a ritmo diferente, sin embargo, es notorio que el primordio correspondiente al sépalo
medio es el que generalmente presenta un crecimiento més acelerado (Fig. 66). Posteriormente, estos
primordios se recurvan hacia el centro del meristemo, de tal modo que la mitad distal de cada uno de ellos
se engrosa y adopta una forma céncava (Fig. 67). La parte proximal del céliz se encuentra fusionada

congenitalmente (Figs. 69-70). Esta fusién congénita es posterior a la incepcién de los primordios de la

corola (Fig. 71).

Los sépalos contintian su crecimiento hasta que sus bordes se unen postgenitalmente (Fig. 68). Esta unién
postgénita se pierde en estadios de maduracién subsecuentes conforme al crecimiento de los érganos
internos (Fig. 69). Cabe sefialar que es en esta etapa cuando los sépalos detienen su crecimiento o éste es
casi nulo, de tal forma que al momento de la antesis y en estadios posteriores, son de menor tamafio que
los demds componentes de la flor (Fig. 70). Los sépalos maduros son glabros a excepcién de los bordes y
. de la linea media abaxial de cada uno de ellos, en donde son observables pequefios tricomas unicelulares

esparcidos (Figs. 69-70). La estivacién del cdliz es valvada.

® Corola

Una vez que se han desarrollado un poco los sépalos, comienzan a diferenciarse los primordios
correspondientes a los 6rganos del segundo verticilio floral, los pétalos. Estos se originan de manera
simultdnea y ocupan una posicién alterna respecto a la posicién de los sépalos, de tal modo que el
primordio correspondiente al pétalo medio se ubica en posicién abaxial (Fig. 71). Contrario al verticilio

anterior, el crecimiento de estos primordios es simultdneo.
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La formacién de cada pétalo es semejante a la de los sépalos, consistente en el engrosamiento céncavo de
su tercio distal. La formacién del tubo proximal de la corola mediante fusién congénita, es evidente en
estadios tempranos de desarrollo, al momento en que comienza la incepcién del androceo (Fig. 72).
Concomitante al crecimiento, los bordes distales de los pétalos se unen postgenitalmente mediante papilas
interdigitales localizadas en la parte distal adaxial de cada uno de ellos (Fig. 69). Esta unién postgénita
continda hasta el momento de la antesis, cuando la corola permanece unida congenitalmente en sus dos
tercios proximales. Los pétalos maduros son de mayor tamafio que los sépalos pero de menor tamaiio en
comparacién con los estambres y el gineceo. Asimismo, cada pétalo presenta escasos y pequefios tricomas

unicelulares s6lo a nivel de la linea media abaxial (Fig. 70). La estivacién de la corola es valvada.

# Androceo

La diferenciacién de los primordios del tercer verticilio, el androceo, comienza en un estadio muy
temprano, usualmente cuando atin no han crecido mucho ni los sépalos ni los pétalos. La formacién de
estambres inicia con el surgimiento de un primordio (ocasionalmente dos en cualquier sector) en cada uno
de los cinco sectores alternos a los pétalos, formando el primer nodo de estambres (Fig. 72).
Posteriormente, puede surgir un primordio opuesto o dos primordios laterales con respecto a los primeros
primordios, formando el segundo nodo de estambres (Fig. 73). A partir de este momento, la formacién de
primordios de estambres posteriores ocurre de manera lateral y acrépeta, hasta cubrir la superficie del
meristemo floral correspondiente al androceo. El nimero de nodos de estambres finales puede ser seis o
siete. Una vez que ha finalizado el surgimiento de primordios de estambres, puede apreciarse que todos

ellos son de un tamaiio relativamente homogéneo (Fig. 74).

El proceso de maduracién es sincrénico durante la etapa correspondiente al alargamiento paulatino de
cada primordio (Fig. 75) y posterior ensanchamiento en la parte apical hasta formar dos l6bulos, la
divisi6én entre los cuales se orienta hacia el centro del meristemo floral (Fig. 76). Sin embargo, en la etapa
correspondiente a la diferenciacién de cada l6bulo en una teca, el crecimiento de los filamentos es
asincrénico. Esto ocasiona que los estambres situados hacia el centro de la flor posean filarhcntos més
largos, mientras que los estambres més externos tengan filamentos mdés cortos (Fig. 77). Durante el

desarrollo, los filamentos permanecen libres en la base (Fig. 78).
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Posteriormente, conforme aumentan en longitud, los filamentos se van plegando sobre sf mismos, y las
anteras de los diferentes estambres quedan muy juntas unas sobre otras (Figs. 69 y 79). Esto se debe a que
los pétalos aiin no abren y por lo tanto queda un espacio reducido para el crecimiento de los estambres. No
obstante, al momento de la antesis, los filamentos comienzan a desplegarse y alcanzan una longitud

similar. Algunas anteras se caen posteriormente (Fig. 80).

Las anteras son bitecas con dehiscencia longitudinal, y estédn constituidas por células globosas de tamafios
variables (Fig. 81). Los filamentos también presentan esta constitucién celular, sin embargo, las células
son mds pequeiias en la regién de unién con la antera (Fig. 82). En el interior de cada teca se encuentran

cuatro poliadas (Fig. 83).

® Gineceo

El surgimiento del primordio del carpelo se distingue por el ligero abultamiento central del meristemo
floral. Esta etapa corresponde aproximadamente con la formacién del tercer o cuarto nodo de estambres
(Fig. 73). El proceso de diferenciacién consiste en el rdpido alargamiento de este primordio central (Fig.
75). Posteriormente, se forma la hendidura del ovario, la cual se encuentra bien diferenciada al momento
en que en los componentes del androceo pueden distinguirse los 16bulos que darén origen a las tecas (Fig.

76). La orientacién de la hendidura es variable en cada flor dentro de la misma inflorescencia (Fig. 84).

Al momento en que es notoria la hendidura, el tamafio del carpelo y de los estambres circundantes es
similar (Fig. 76), sin embargo, cuando los estambres se encuentran en un estado avanzado de maduracién,
el ovario se encuentra apenas engrosado y de €l sobresale una pequeiia porcién de lo que ser4 el estilo. La
hendidura se prolonga hasta el estilo (Fig. 85). El crecimiento del carpelo es lento en las primeras etapas,
quizds atendiendo a razones de espacio. Posteriormente, en etapas previas a la antesis, el ovario se
encuentra alargado, con el estilo plegado y con el estigma ya formado (Fig. 86). Al momento de la antesis,

el estilo se despliega y emerge de la flor antes que los estambres (Fig. 87).
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Figs. 65-77. Acacia saligna. Surgimiento y maduracion del perianto y del androceo. 65. Surgimiento simultdneo
del ciliz. El sépalo medio se localiza en posicién adaxial. Barra= 50 pm. 66. Crecimiento asincrénico de los
primordios de sépalos. Barra= 100 pm. 67. Engrosamiento y recurvamiento de los sépalos. El crecimiento de los
sépalos es aln asincronico. Barra= 100 pm. 68. Vista superior de una flor donde el céliz se encuentra fusionado
postgenitalmente. Barra= 400 pum. 69. Boton floral donde la flecha gruesa sefala el tubo del ciliz. La flecha
delgada sefala la fusion de la corola. Las anteras se encuentran en etapa de maduracion. Barra= 500 pum. 70.
Parte proximal de una flor en postantesis. Se aprecian las dimensiones relativas de los sépalos y de los pétalos.
Barra= 1 mm. 71. Surgimiento simultineo de los primordios de la corola en cinco sectores alternos a los sépalos.
El pétalo medio se localiza en posicién abaxial. Las flechas sefialan el tubo proximal del céliz. Barra = 100 pm.
72. Vista lateral oblicua de una flor donde se aprecia el surgimiento del androceo en sectores alternos a los
pétalos. Las flechas gruesas sefialan los primordios de los estambres. La flecha delgada sefiala la fusién de la
corola. Barra= 50 pm. 73. Secuencia de surgimiento de los primordios de estambres subsecuentes. Al centro del
meristemo floral se localiza el primordio del carpelo. Barra= 50 um. 74. Etapa de finalizacion del surgimiento
de los primordios de estambres. El tamafio de los primordios es similar. Barra= 50 pm. 75. Alargamiento
sincrénico de los primordios de estambres. El primordio del carpelo también se encuentra alargado y en este
estadio es de un tamafio mayor en comparacién con los rpimordios del androceo. Barra= 100 pum. 76. Flor en
etapa de diferenciacion de los I6bulos de las anteras. Al centro se localiza el carpelo. La flecha sefiala la
hendidura del ovario. Barra= 200 pm. 77. Crecimiento diferencial de los filamentos de estambres. Barra= 100
um. B, brictea subyacente; S, sépalo; S*, sépalo medio; P, pétalo; P*, pétalo medio; C, carpelo.



Figs. 78-87. Acacia saligna. Maduracion del androceo y del gineceo. 78. Acercamiento a la base del androceo
de la figura anterior. Los filamentos permanecen libres en la base. Barra= 100 pm. 79. Vista lateral de una flor
en preantesis, los sépalos y los pétalos fueron disectados. Se aprecia el plegamiento de filamentos de estambres.
Barra= 1 mm. 80. Vista superior de una flor postantética. Se aprecian las dimensiones relativas de los estambres
y del estilo (flecha gruesa). Las flechas delgadas sefialan algunos filamentos sin anteras. Barra= | mm. 81.
Antera biteca. Se aprecian las lineas de dehiscencia longitudinal (estomio). Barra= 100 pm. 82. Parte posterior
de una antera. La flecha sefiala el punto de union del filamento con la antera. Barra= 100 pm. 83. Antera de una
flor postantética. Se aprecian las cuatro poliadas por teca. Barra= 100 pm. 84. Vista lateral de una
inflorescencia. Las flechas sefialan la orientacion de las hendidura en los carpelos. Barra= 500 pm. 85. Ovario
engrosado de una flor en etapa de maduracion de las anteras. La flecha sefiala la formacion del estilo. Barra=
100 um. 86. Gineceo de una flor en preantesis. Se aprecia el alargamiento del ovario y el plegamiento del estilo.
Barra= 500 um. 87. Flor en antesis. El estilo (flecha) emerge de la flor antes que los estambres. Barra= 1 mm.
S, sépalo; P, pétalo; A, androceo; FE, filamentos de estambres; O, ovario; es, estilo.



DISCUSION

E1 sitio de incepcién de los 6rganos florales es una caracteristica muy estable en muchas flores, y se

expresa tempranamente en el desarrollo, donde la estabilidad es crucial con respecto a eventos de
desarrollo posteriores. Asimismo, estos sitios son importantes a nivel taxonémico. En el caso de la familia
Leguminosae, las tres subfamilias pueden ser caracterizadas en estadfos tempranos con base en la posicién
del sépalo medio, el cual se encuentra adaxialmente en Mimosoideae y abaxialmente en Caesalpinioideae
y Papilionoideae. En contraparte, el pétalo medio es abaxial en Mimosoideae y adaxial en las otras dos
subfamilias (Tucker, 1987). En Acacia berlandieri (Fig. 3), A. pennatula (Fig. 44*) y A. saligna (Fig. 71)
se conservan las caracteristicas de ubicacién del sépalo y pétalo medio propios de la subfamilia

Mimosoideae.

En las especies estudiadas, el desarrollo floral es sincrénico en toda la inflorescencia (Figs. 24, 33, 62 y
84). Este tipo de desarrollo es caracteristico de Mimosoideae, mientras que en Caesalpinioideae y
Papilionoideae, es secuencial (Tucker, 1991b). Esto es comprensible si consideramos que la unidad de
polinizacién en Mimosoideae es la inflorescencia, mientras que en las otras dos subfamilias es la flor
(Arroyo, 1981). Acorde con esto \ltimo, en aquellos casos raros de Caesalpinioideae, donde la unidad de

polinizaéidn es la inflorescencia como en Brownea (Arroyo, 1981), el desarrollo también es sincrénico

(Tucker, 2000).

El surgimiento de los 6rganos florales puede ser considerado entre los verticilios y dentro de los verticilios
(Tucker, 1987). En las especies estudiadas, el surgimiento entre los verticilios se inicia bdsicamente en
secuencia acrépeta, comenzando con los sépalos. Sin embargo, esta secuencia se interrumpe
posteriormente debido a que el surgimiento del primordio del carpelo ocurre antes de la formacién del
iiltimo primordio de estambre (Figs. 22, 51 y 73). La precocidad del carpelo ha sido registrada también en
otras especies de Acacia (Newman, 1936) asf como en Erythrina crista-galli, Lupinus albus (van Heel,
1981); Bauhinia purpurea, Pithecellobium dulce (van Heel, 1983); Dioclea aff. ucayalina, Pisum sativum,
Psoralea macrostachya y Neptunia pubescens (Tucker, 1987, 1988a), entre otras leguminosas. Asimismo,
esta caracteristica se ha reportado también en palmas poliandras (Uhl y Moore, 1980), y en especies de la
familia Limnocharitaceae como en Hydrocleis nymphoides (Singh y Sattler, 1973) y en Limnocharis flava

(Sattler y Singh, 1977).



et Ciliz
Respecto al surgimiento dentro de los verticilios, en la literatura (Ramirez-Domenech y Tucker, 1988,
1990) se encuentran sefialados cuatro tipos de formacién del céliz para leguminosas de la subfamilia
Mimosoideae, estos son: helicoidal, simultdneo, bidireccional y anillo meristemético (meristemo circular).
Los tres priméros han sido encontrados indistintamente dentro de las tribus Acacieae (Ramirez-Domenech
y Tucker, 1988, 1990 y Derstine y Tucker, 1991), Ingeac y Mimoseae, mientras que el dltimo ha sido
reportado sélo en la tribu Mimoseae (Ramirez-Domenech y Tucker, 1990). En la presente investigacién se
reporta a una especie con surgimiento simultdneo del céliz (Acacia saligna, Fig. 65) y se adicionan dos
patrones mds al género y a la subfamilia Mimosoideae: el unidireccional descendente (A. berlandieri,

Figs. 1-2) y el irregular (A. pennatula, Figs. 41*-44%).

Es importante sefialar que en un estudio previo donde se analiz6 el surgimiento del perianto en taxa
mimosoideos, Ramirez-Domenech y Tucker (1990) reportaron que tanto en Acacia berlandieri como en A.
pennatula, el surgimiento del céliz era de tipo helicoidal (aunque no mostraron evidencia fotogréfica para
A. pennatula y s6lo una imagen para A. berlandieri). Esta diferencia no puede ser adjudicada a cambios
ambientales o temporales, puesto que para las dos poblaciones de A. pennatula aqui estudiadas, los
patrones de surgimiento y desarrollo son semejantes, ain con clima y fecha de colecta diferentes.
Tomando esto en consideracién, podria decirse que la diferencia observada respecto al surgimiento del
cdliz reportada en Ramirez-Domenech y Tucker (1990) se debe a la etapa de observacién, ya que después
del establecimiento de las yemas del céliz (A. berlandieri, Fig. 3) o durante el establecimiento de las
mismas (A. pennatula, Figs. 41*-44%), el crecimiento de los sépalos es asincrénico, lo cual ocasiona que
en estadios inmediatos a su incepcién, se puedan apreciar patrones diferentes. De cualquier modo, los
resultados aqui obtenidos para A. berlandieri coinciden con el reporte de Ramirez-Domenech y Tucker

(1990), segiin el cual, el primer primordio del céliz en surgir es el que ocupa la posicién media adaxial.

- Por otra parte, el surgimiento unidireccional habia sido reportado anteriormente para ciertas leguminosas
(Rohrbach, 1870; Frank, 1876; Eichler, 1878; Hartogg, 1888, citados en Tucker, 1984b), pero la
importancia de su ocurrencia, al igual que la direccién de iniciacién de los 6rganos habia recibido poca
atencién. Al respecto, Tucker (1984b) mencioné que la unidireccionalidad en leguminosas es siempre del
sector abaxial hacia el adaxial. Sin embargo, en Acacia berlandieri el surgimiento unidireccional del cdliz
comienza adaxialmente (Fig. 1). De manera semejante, Mair (1977, citado en Tucker, 1984b) describi6
que el verticilio externo de estambres en Lespedeza (Papilionoideae), surgfa a partir del sector adaxial
hacia el abaxial. En este sentido, es conveniente analizar un mayor nimero de especies para establecer la
frecuencia de direccién de iniciacién unidireccional dentro de cada subfamilia de Leguminosae, y la

importancia de esta caracteristica, asi como su relacién con la posicién del sépalo medio.
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La iniciaci6n floral mediante un patrén completamente unidireccional ha sido reportada en relativamente
pocos taxa ademéds de Leguminosae, como en Pinguicula y Utricularia de la familia Lentibulariaceae
(Buchenau, 1865, citado en Tucker, 1984b), Reseda Resedaceae; (Payer, 1857, citado en Tucker, 1984b),
y en las familias Juglandaceae, Salicaceae (Sattler, 1973), Scrophulariaceae (Payer, 1857, citado en
Tucker, 1984b), Solanaceae (Mair, 1977, citado en Tucker, 1984b), Labiatae, Plantaginaceae y
Verbenaceae (Payer, 1857; Lang, 1906, citados en Tucker, 1984b). Con excepcién de Reseda y

Pinguicula, la direccién de iniciacién es a partir del sector abaxial, como en la mayorfa de las

Leguminosae.

Como ha podido notarse, las tres especies de Acacia aqui estudiadas presentan un tipo diferente de
surgimiento del céliz, sin embargo, no puede afirmarse si tales patrones corresponden particularmente a
cada subgénero, méxime cuando en estudios previos de Ramirez-Domenech y Tucker (1988, 1990),
aunque sin hacer referencia al subgénero de cada especie analizada, no se observa correlacién alguna en
correspondencia con cada subgénero de Acacia. Incluso, ha sido seiialado que en Acacia baileyana, €l
surgimiento del céliz es variable de una flor a otra (Derstine y Tucker, 1991). De igual manera, el patrén
mdés frecuente (helicoidal) se encuentra indistintamente en los subgéneros Acacia, Aculeiferum y
Phyllodineae. Cabe sefialar también que dentro de las tribus Mimoseae e Ingeae (Ramfrez-Domenech y
Tucker, 1990), los diferentes patrones de iniciacién de los sépalos se encuentran entremezclados.
Asimismo, a pesar de los diferentes tipos de surgimiento del céliz en las especies aqui analizadas, la
simetrfa en flores maduras es radial (actinomérfica). Este tipo de simetria estd correlacionado con la
secuencia de incepcién en Acacia berlandieri (Figs. 1-2) y en A. saligna (Fig. 65), mientras que en A.

pennatula es evidente una vez que se han completado los cinco primordios de los sépalos (Figs. 41*-44%),

¥ Corola

Respecto a la corola, se ha considerado que el tipo caracteristico de surgimiento dentro de la subfamilia
Mimosoideae es el simultdneo (Tucker, 1987). Este patrén fue confirmado para Acacia berlandieri (Fig.
6), A. pennatula (Fig. 48) y A. saligna (Fig. 71), quedando establecida de este modo, la simetria radial al
momento de la incepcién. Algunos reportes previos en Acacia (Ramirez-Domenech y Tucker, 1990;
Derstine y Tucker, 1991) son también concordantes, sin embargo, Newman (1936) reporta para Acacia
longifolia y A. suaveolens surgimiento helicoidal de los pétalos, mientras que Rohrbach (1870, citado en
Derstine y Tucker, 1991) considera que en A. oxycedrus puede ser simultdneo o unidireccional,

comenzando por el sector abaxial.
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Como ha podido notarse, el desarrollo del perianto entre las especies estudiadas se caracteriza por
diferencias en el orden de inicio de los sépalos y por uniformidad en la incepcién de la corola. Estas
diferencias no afectan la simetria floral, la cual es radial en todos los casos. Cabe sefialar que los patrones

de surgimiento son indistinguibles en estadios posteriores en las tres especies analizadas.

La estivacién de los sépalos y pétalos en flores maduras de las tres especies estudiadas es valvada.
Tomando en consideracién que la subfamilia Caesalpinioideae es considerada como el grupo central a
partir del cual divirgieron las subfamilias Mimosoideae y Papilionoideae (Bruneau et al., 2001; Chappill,
1995; Doyle, 1995; Doyle et al., 2000; Luckow et al., 2000), se ha propuesto que la condici6én valvada es
una caracteristica derivada (Tucker, 1987). En este mismo sentido, las tribus Parkieae y Mimozygantheae,
son consideradas primitivas dentro de Mimosoideae debido a que presentan sépalos imbricados como en

Caesalpinioideae y Papilionoideae.

¥ Androceo

En relaci6n al androceo, la presencia de estambres miltiples ha sido considerada tradicionalmente como
una condicién primitiva en taxa no especializados como Ranunculus; Ranunculaceae (Tepfer, 1953),
Drymis; Winteraceae (Tucker y Gifford, 1966) y Pseudowintera; Winteraceae (lSampson. 1963) (citados
en Derstine y Tucker, 1991). En estas flores, todos los estambres surgen de uno en uno en orden
aproximadamente helicoidal, como en un 4pice vegetativo. En contraparte, la multiestamnenia es
interpretada como una especializacién en palmas (Palmae) (Uhl y Dransfield, 1984) y en leguminosas de
las tribus Acacieae e Ingeae de Mimosoideae (Elias, 1981); Swartzieae (Swartzia, Baphiopsis, Cordyla,
Aldina), Detarieac (Maniltoa, Colophospermum) y Amherstieae (Polystemonanthus) de Caesalpinioideae
(Tucker, 1987), debido a que en estos taxa, los numerosos estambres resultan de ontogenias mds

complejas (Derstine y Tucker, 1991).

Al respecto, Gemmeke (1982) menciona que en Acacia neriifolia, los estambres surgen a partir de un
anillo meristemdtico. Posteriormente, Ramirez-Domenech (1989) reporta para Acacieae e Ingeae,
surgimiento simultdneo de primordios de estambres en cinco sectores, con “proliferacion sectorial” en
direccién lateral, acrépeta y helicoidal. Derstine y Tucker (1983, 1985) confirman este patrén en més
especies de Acacia, Albizia y Lysiloma. Mencionan ademds que en Acacia, la formacién de primordios de
estambres puede darse incluso en direccién basipeta (Derstine y Tucker, 1985). Sin embargo, no hacen

menci6n detallada del proceso y sugieren que es compartido en el género.
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En el presente estudio se encontraron diferencias en cuanto al surgimiento de los primeros primordios de
estambres. En Acacia berlandieri, los cinco primordios iniciales (primer nodo de estambres) se forman de
manera simultdnea, y posteriormente surgen dos primordios laterales acr6petos con respecto a cada
primordio inicial, formado el segundo nodo estambres (Figs. 11-12). En A. pennatula, los primordios de
estambres surgen simultdneamente con un primordio (ocasionalmente dos) en sélo cuatro sectores,
quedando vacio el sector adaxial hasta el tiempo de formacién correspondiente a los primordios del cuarto
o quinto nodo de estambres. Posteriormente, surge un primordio opuesto o dos primordios laterales
acrépetos (segundo nodo) con respecto a los primeros primordios (Figs. 51-52). En A. saligna, los
primordios que forman el primer nodo surgen de manera simultdnea en los cinco sectores, con un
primordio u ocasionalmente dos en cualquier sector, luego de lo cual surge ya sea un primordio opuesto o
dos laterales acrépetos con respecto a las primeros primordios (Figs. 72-73). El surgimiento de primordios
de estambres posteriores (formacién del tercer nodo en adelante) es similar en las tres especies, ocurriendo
siempre de manera lateral acrépeta con respecto a los primordios anteriores. Cabe sefialar que la
observacién del patrén de surgimiento del androceo es dificil en estas especies, debido a lo cual, después
del tercer nodo de estambres no pudo establecerse con certeza cudntos primordios de estambres surgian
por cada nodo subsecuente. Asimismo, ademds del gran nimero de primordios presentes, el llenado de la

superficie correspondiente al androceo es temporalmente rdpido, casi de manera instanténea.

La mayoria de las especies de Leguminosae presentan una antera y un filamento diferenciados. A nivel de
desarrollo, durante los primeros estadfos, las anteras son siempre basifijas. En la mayorfa de los taxa, las
anteras se alargan basalmente y el tejido conectivo se expande, de tal forma que el filamento es
desplazado hasta ocupar una posicién dorsal, en este caso, las anteras son dorsifijas. Las anteras de las
especies de Acacia aqui estudiadas son dorsifijas (Figs. 20, 59 y 82). En algunos taxa de Leguminosae, las
anteras permanecen en posicién basifija durante todo el desarrollo, como en Aeschynomene katangensis y
Myroxylon balsamum entre las Papilionoideae; y Bauhinia malabarica, Senna y Chamaecrista entre las
Caesalpinioideae (Tucker, 1996). Por otra parte, Grimes (1990, citado en Tucker, 1996) reporté que en las
especies de Psoraleae del Nuevo Mundo, las anteras de los dos verticilios de estambres son

alternadamente basifijas y dorsifijas.

Por otra parte, tanto las anteras como los filamentos de las tres especies estudiadas estdn formados por
células globosas, éstas son lisas en Acacia berlandieri (Figs. 19-20) y en A. saligna (Figs. 81-82), en tanto
que en A. pennatula son estriadas (Fig. 60*). Las anteras de esta \iltima especie se caracterizan ademds por
presentar tejido conectivo apical abundante. Los filamentos de las especies analizadas se mantuvieron

plegados simultdneamente al crecimiento de la flor (Figs. 18, 57* y 79), hasta el momento de la antesis,
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aunque fue més notorio en A. berlandieri y en A. saligna. Este plegamiento es caracteristico en las
especies de Mimosoideae (Tucker, 1996). Al respecto, Tucker (1984a) menciona que en flores maduras es
imposible determinar el orden de iniciacién de los estambres, sin embargo, en las especies aqui analizadas
pueden reconocerse los patrones de surgimiento del androceo a partir del estadio de alargamiento de los
filamentos, ya que correlacionan positivamente con la longitud de los filamentos en A. berlandieri (Fig.
17) y en A. pennatula (Figs. 55* y 57*), mientras que en A. saligna (Fig. 77) la relacién es inversa. Cabe
seflalar que en A. pennatula, la diferenciacién y crecimiento de los estambres es simultdnea a su
surgimiento (precoz), mientras que en las otras dos especies, tales procesos son posteriores al surgimiento

de todos los primordios de estambres.

% Fusién y unién

Por otra parte, la fusién es una caracteristica diagnéstica importante en Leguminosae (Tucker, 1987).
Generalmente, se han aceptado dos tipos de fusi6n: la congénita y la postgénita. La fusién congénita ha
sido referida también como crecimiento zonal (Cusick, 1966, citado en Tucker, 1987), fusién
meristemética (Hagemann, 1970, citado en Endress, 1994) o crecimiento interprimordial (Sattler, 1978).
El tubo del cdliz es formado mediante este tipo de fusién en las especies estudiadas, sin embargo, se
establecieron dos patrones temporales de observacién. En Acacia berlandieri (Fig. 5) y en A. saligna (Fig.
71), el tubo es apreciable después de la incepcién de los pétalos, mientras que en A, pennatula es
concomitante al surgimiento de los sépalos (Fig. 44*). Cabe sefialar que el tubo del céliz en flores maduras
comprende sélo el tercio proximal en A. berlandieri (Fig. 7) y en A. saligna (Fig. 70), en tanto que en A.
pennatula (Fig. 47*), los sépalos se encuentran fusionados en la mayor parte de su longitud, formando un

céliz casi completamente tubular.

Asimismo, con respecto al tubo de la corola, también se establecieron dos patrones temporales de
observacién. En Acacia pennatula, la fusién congénita es concomitante al surgimiento de los primordios
de los pétalos (Fig. 48). Al respecto, Gould (1977) menciona que la precocidad de una cierta caracteristica
puede ser considerada como una especializacién. En A. saligna, el tubo es apreciable al momento del
surgimiento de los estambres (Fig. 72). Es importante resaltar que A. berlandieri carece de tubo formado
por connacién de los pétalos (Fig. 8). En otros verticilios, la fusién congénita fue apreciable s6lo en el
androceo de A. berlandieri (Fig. 36). En este caso, las bases de los primordios de estambres se fusionan
después de haberse establecido. Esta base aumenta longitudinalmente (Fig. 37) y en etapas posteriores se
expande hacia el centro de la flor, formando el disco estaminal (Fig. 38).
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Por otra parte, la fusién postgénita ha sido referida tarbién como fusién de superficie (Sattler, 1978,
citado en Tucker, 1987). En Acacia berlandieri, los pétalos se encuentran adnados con el receptdculo
floral (Fig. 9). Asimismo, este tipo de fusién fue observada particularmente en el androceo de A.
pennatula, en donde los filamentos se fusionan proximalmente durante la etapa de diferenciacién de

anteras y filamentos (Fig. 54). De igual forma, en las tres especies, el sellado del carpelo es mediante

fusién postgénita (Figs. 28, 61 y 85).

Con respecto a la unién postgénita, se observé caracteristicamente en el perianto de las especies
estudiadas. En Acacia berlandieri el cdliz se mantiene unido postgenitalmente s6lo en el tercio distal
mediante los tricomas presentes (Fig. 4 y 5). Esta unién es facilmente separable; tal peculiaridad no habia
sido reportada para ninguna especie del género, sin embargo, en Zapoteca portoricensis (Ingeae) los
bordes de los sépalos permanecen libres durante el desarrollo (Ramirez-Domenech y Tucker, 1990). En
contraparte, la corola de A. berlandieri se mantiene unida postgenitalmente no s6lo al traslape de los
tricomas distales, sino también a la presién epidérmica de los bordes de cada sépalo (Fig. 8). Esta uni6n es

mds resistente en comparacién con la unién del céliz.

En Acacia pennatula, los sépalos y los pétalos se mantienen unidos postgenitalmente debido a los
tricomas localizados en la parte distal de cada 6rgano, aunque esta unién es més evidente en la corola (Fig.
49). Asimismo, los pétalos de esta especie también presentan papilas interdigitales localizadas en los
bordes distales, lo cual ocasiona que la unién de la corola tenga mayor resistencia. Por su parte, A. saligna
carece de tricomas prominentes en cdliz y corola, sin embargo, los sépalos y los pétalos se mantienen

unidos fuertemente mediante las papilas interdigitales (Figs. 68, 69 y 77).

En todos los casos, la unién postgénita de la corola es mds resistente en comparacién con la unién del
cdliz, y persiste hasta el momento de la antesis. Derstine y Tucker (1991) mencionan que el
empaquetamiento de los 6rganos internos, ocasionado por este tipo de unién (aunque tales autores
emplean el término fusién postgénita), podria funcionar a modo de proteccién. En efecto, desde el punto
de vista ecol6gico, el empaquetamiento es importante a modo de proteccién contra la desecacidn, el clima

y el dafio por predadores (Berg, 1990a, citado en Endress, 1994).
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«c% Andromonoecia

Arroyo (1981) sefial6 que la andromonoecia se presenta en algunos géneros de Caesalpinioideae, en unas
cuantas especies de Papilionoideae, y en casi la mitad de los géneros de Mimosoideae. Considera que en
esta iltima subfamilia, tal caracteristica se presenta con mayor frecuencia en especies cuyas
inflorescencias son cabezuelas, como en los géneros Albizia y Calliandra. Incluso menciona que la
esterilidad femenina se encuentra intimamente relacionada a la diversificacién de la inflorescencia,

evolucionando aparentemente en la condicién en cabezuela.

En el género Acacia existen pocos reportes acerca de especies andromonoicas, entre ellas se encuentran
citadas A. nilotica (Sinha, 1971); A. macracantha, donde la proporcién de flores masculinas varia de 0-
100% por inflorescencia (Ruiz, 1976); A. caven en proporcién de 1.8-100% (Peralta et al., 1992; Baranelli
et al., 1995) y A. karroo, con una variacién de 44-100% por inflorescencia por poblacién (Gordon-Gray y
Ward, 1975). Gordon-Gray y Ward (1975) sefialan ademéds que A. karroo porta flores en el involucro que
“carecen de gineceo, desarrollo de anteras; las flores son de mayor tamaiio, y tienen estaminodios”. Tybirk
(1993) reporta la presencia de flores masculinas localizadas principalmente en la regién proximal de las
cabezuelas de A. tortilis (subg. Acacia) y A. nilotica (subg. Acacia), sin embargo, no hace mencién si en
estas flores el gineceo estd ausente o atrofiado. En el subgénero Phyllodineae se ha registrado hasta el
momento pocos casos de andromonoecia: A. suaveolens con una proporcién de 17-50% de flores
masculinas por cabezuela (Morrison, 1986, citado en Kenrick y Knox, 1989), y el hibrido de A. mangium
X A. auriculiformis, con una proporcién de 0-30% de flores masculinas (Sornsathapornkul y Owens,
1998). Los autores sefialan que en tales flores, el pistilo estd ausente o es rudimentario, sin embargo, no

indican el estado de avance en el desarrollo del estilo y del estigma.

La presente investigacién revel6 que la andromonoecia estd presente en Acacia berlandieri, caracteristica
que no habfa sido reportada con anterioridad. En esta especie hay flores masculinas localizadas en la parte
proximal de la inflorescencia, asi como también inflorescencias completamente masculinas (Fig. 33). En
ambos casos, las flores son actinomérficas. En comparacién, Tucker (1984c) menciona que las flores
masculinas de Neptunia pubescens (Mimosoideae) son zigomérficas a consecuencia de las diferencias
entre los grupos de estambres abaxiales y adaxiales. Asimismo, remarca que en Mimosoideae, los

ejemplos de zigomorfia son raros y que éstos se manifiestan tardiamente en el desarrollo.

47



En Acacia berlandieri, las flores masculinas localizadas proximalmente en inflorescencias que también
tienen flores hermafroditas, son resultado de la interrupcién del proceso de maduracién del gineceo. En
todas las flores analizadas de este tipo, este proceso se interrumpe siempre antes de la formacién del estilo
y antes del sellado del carpelo (Figs. 29-32). En contraparte, las flores de las inflorescencias
completamente masculinas se distinguen por la ausencia del primordio del gineceo, y a consecuencia de
ello se aprecia un mayor nimero de estambres (Fig. 34). Esto tiltimo es concordante con la propuesta de
Tucker (1987), quien menciona que la pérdida de algiin verticilio o cualquiéra de sus componentes tiene
profundas consecuencias en el nimero de partes formadas posteriormente. En efecto, en el caso de A.
berlandieri, la ausencia del gineceo tuvo incidencia en el nimero de estambres (el cual fue mayor) y en la

extensién del disco estaminal, mismo que ocupa en estos casos, la parte central de la flor (Fig. 35).

Es importante sefialar que en las especies andromonoicas del subgénero Acacia mencionadas
anteriormente (A. caven, A. karroo, A. macracantha y A. nilotica), la interrupcién de la maduracién del
gineceo es posterior a la diferenciacién del estilo, mientras que en A. berlandieri (subg. Aculeiferum) es
anterior a la formacién del estilo (Figs. 29-32). Tomando esto en consideracién, podria suponerse que el
grado de desarrollo morfolégico alcanzado por el gineceo antes de que se suprima su maduracién, podria
caracterizar a cada subgénero, sin embargo, es necesario analizar un mayor nimero de especies para

establecer con certeza si existe alguna tendencia dentro del género.

Tucker (1989) menciona que la interrupcién del desarrollo de ciertos érganos ha sido importante en la
evolucién de las leguminosas debido a que estos cambios pueden ser considerados como mecanismos de
macromutacién que conllevan a la formacién de nuevas formas y estrategias florales. Se han reportado
especies en las que se suprimen ya sea los sépalos, los pétalos o los estambres en algiin momento del
desarrollo. En otros taxa, los carpelos son rudimentarios o no funcionales, como en Albizia lebbeck,
Gleditsia, Bauhinia malabarica, B. reticulata y B. thonningii (Urban, 1885; de Wit, 1956; Hutchinson,
1964; Tucker, 1984c, citados en Tucker, 1987). Asimismo, las flores sin carpelo son muy raras,
ocurriendo ocasionalmente en Ceratonia siliqua (Thompson, 1944, citado en Tucker, 1987), algunas
especies de Bauhinia (Tucker, 1988b), Ateleia herbert-smithii (Tucker, 1988a) y en Saraca (Zuijderhoudt,
1968). En los dos primeros casos, tal interrupcién tiene relacién con la expresién de flores masculinas y

femeninas.
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Se han propuesto algunas hip6tesis acerca del origen de la andromonoecia en Leguminosae. Elias (1981)
considera que la evolucién hacia hébitos herbdceos (especialmente evidente en Mimosoideae) coincide
con el desarrollo de caracteristicas especializadas tales como la monoecia, andromonoecia y flores neutras.
Otras propuestas involucran la energfa reproductiva, como en el caso de la subfamilia Caesalpinioideae,
donde la andromonoecia se ha interpretado como una respuesta selectiva a la pérdida de polen, consistente
con el empleo de polinizadores de mayor tamafio. De este modo, la esterilidad femenina podrfa ser un
medio para incrementar la proporcién de polen/6vulo cuando la actividad del polinizador es baja y cuando
cada polinizador debe transferir grandes cantidades de granos de polen para mantener un alto nivel de
produccién de semillas (Arroyo, 1981). Acorde con esto tltimo, Cruden (1976) observé en Caesalpinia
pulcherrima un gradiente altitudinal en la proporcién de flores masculinas, con proporciones mayores de
flores unisexuales en poblaciones localizadas a mayor altitud, coincidentes con una actividad

relativamente baja del polinizador.

Solbrig y Cantino (1975) y Ruiz y Arroyo (1978) proponen que las flores masculinas en Mimosoideae
juegan un papel importante en la atraccién del polinizador, optimizando el uso de energfa reproductiva sin
disminuir el atractivo de la inflorescencia. Esta tendencia es desarrollada ademds en los géneros Parkia y
Dichrostachys con flores masculinas especializadas para la produccién de néctar o atraccién visual
(Arroyo, 1981). Asimismo, Tybirk y Jorgensen (1994) proponen que la presencia de flores masculinas en
la parte proximal de la inflorescencia adicionan una mayor cantidad de polen como recompensa a los
polinizadores de las flores hermafroditas. De manera semejante, en Acacia berlandieri, las flores e
inflorescencias masculinas podrian cumplir con esta funcién. En concordancia, se ha comprobado que las
caracteristicas mds importantes en la atraccién de polinizadores en Acacia son el olor y la alta recompensa
de polen, de tal forma que un aumento en el mimero de estambres, y por lo tanto de polen, garantiza una
buena colecta de polen para los insectos visitantes. Esta estrategia ha sido exitosa en especies de dreas

tropicales, subtropicales y semidridas (Tybirk, 1997).

«c% Recompensas florales

El tipo de recompensa ofrecida a los polinizadores es también de interés en el estudio de la biologfa floral.
La mayorfa de las especies de Leguminosae ofrecen néctar, el cual es secretado en la base de los
filamentos estaminales y se acumula en el espacio creado entre los estambres y el gineceo (Bonnier, 1879;
Miiller, 1883, citados en Rodriguez-Riafio et al., 1999). Los nectarios florales de las leguminosas se
presentan generalmente como un disco lobulado, el cual es tipico de las flores de Papiliodoideae (Waddle
y Lersten, 1973). Sin embargo, difieren en talla y forma (Davis et al., 1988), y pueden variar desde una

simple epidermis glandular o una pequefia drea secretora apenas perceptible como en Parkia, hasta un
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abultado cojin parenquimdtico como en Acacia, Prosopis, Inga y Calliandra (Ancibor, 1969). Desde el
punto de vista ecolégico, los nectarios son sumamente importantes debido a que son los sitios donde se
producen y ofrecen substancias involucradas en las interacciones planta-animal. No obstante, el término

nectario no implica en si una estructura morfolégica o anatémica definida (Pacini et al., 2003).

Ancibor (1969) y Robbertse (1974) sefialaron que todas las especies del subgénero Aculeiferum se
caracterizan por la presencia de un disco en forma de copa, al cual se encuentran unidos los estambres,
mientras que los taxa de los subgéneros Acacia y Phyllodineae carecen de tal estructura (Ancibor, 1969;
Pedley, 1986). Ancibor (1969) propuso que el disco es un nectario, debido a que presenta estomas bien
desarrollados mas o menos numerosos. Las observaciones realizadas en este estudio concuerdan con lo
mencionado anteriormente, puesto que s6lo Acacia berlandieri (Aculeiferum) presenta un disco estaminal
(Fig. 21, 29, 35 y 39), sin embargo, no puede asegurarse la funcién nectarifera de esta estructura, ya que

no fue posible confirmar la secrecién de néctar.

Por otra parte, Moore (1936) consideré que los nectarios de papilionoideas representan un verticilio
reducido de estambres. Algunos autores (Frey-Wyssling, 1955; Rao, 1971, citados en Davis et al., 1988;
Waddle y Lersten, 1993) han propuesto que los nectarios en general, corresponden a una prolongacién del
receptéculo floral. Mediante el andlisis histolégico realizado en Acacia berlandieri fue posible establecer
que este disco es de origen androécico (Figs. 36-38). Referente al desarrollo, Tucker (1987) propuso que
la diferenciacién de los nectarios es probablemente tardia. En efecto, en A. berlandieri, el desarrollo del
disco estaminal es posterior a la incepcién de los primordios del androceo y comienza a ser evidente en
etapas equivalentes a la diferenciacién de los estambres en filamentos y anteras (Figs. 37-38), alcanzando

su méximo desarrollo en etapas previas a la antesis (Fig. 39).

Tradicionalmente, los discos estaminales han sido referidos como nectarios, y por lo tanto, la produccién
de néctar floral se ha considerado exclusiva del subgénero Aculeiferum. Hasta el momento se desconoce si
alguna especie de los subgéneros Acacia y Phyllodineae producen néctar floral (Kenrick, 2003). No
obstante, A. zanzibarica y A. tortilis, ambas del subgénero Acacia, secretan néctar extrafloral (Stone et al.,
2003). Tybirk (1993) seiial6 que uno de los resultados méds importantes de los estudios de polinizacién
desde una perspectiva evolutiva, es que aparentemente no se ha encontrado una clara diferencia en el
nimero y diversidad de insectos visitantes de especies del género Acacia con y sin nectarios. El mismo
autor sugiere ademds que es sorprendente que en el subgénero Aculeiferum se mantenga la produccién de

néctar floral, cuando aparentemente no es ventajosa.
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Particularmente, en los subgéneros Acacia y Aculeiferum, la recompensa floral para los polinizadores
consiste de polen y néctar, mientras que las especies del subgénero Phyllodineae solo ofrecen polen
(Stone et al., 2003). La liberacién de polen es acompaiiada por una discreta emisién de esencia,
usualmente de olor fuerte y distintivo (Stone et al., 2003). El olor es un importante atrayente de
polinizadores (Tybirk, 1997). En Acacia senegal y A. tortilis el olor es dulce y agradable, mientras que A.
nilotica expele un aroma a frutas. Tybirk (1993) menciona que el olor es producido principalmente por el
estomio de las anteras e incluso por la copa estigmética, los sépalos y los pétalos. Por su parte, Elias
(1981) seiialé que el néctar en Mimosoideae es secretado algunas veces por la parte interna de los pétalos.
En acuerdo con Elias (1981) y Tybirk (1993), en la parte apical adaxial de los pétalos de A. berlandieri se
encontraron estomas de mayor tamaiio (Fig. 10), lo cual sugiere que la corola podria participar en los
procesos de polinizacién, bien sea como probable secretora de néctar o méds bien como emisora de
fragancias, puesto que mediante el andlisis histoquimico se evidenci6 la presencia de aceites en el interior

de los tricomas circundantes (Fig. 40).

¥ Gineceo

La caracterfstica unificadora de todas las leguminosas es la presencia de un carpelo solitario y el tipo de
fruto. En las especies de esta familia estudiadas hasta el momento, el carpelo se origina a la par de la
iniciacién de los pétalos y/o del verticilio externo de estambres (Tucker, 1987). El surgimiento del carpelo
en Acacia berlandferf (Fig. 22), en A. pennatula (Fig. 51) y en A. saligna (Fig. 73) concuerda con lo
anterior. En los tres casos, el primordio es evidente al momento del surgimiento del tercer nodo de

estambres.

Los primordios de los gineceos en las tres especies estudiadas estdn redondeados al momento de su
surgimiento, posteriormente se forma una depresi6n lateral y comienza la formacién de la hendidura del
ovario. La porcién apical resultante de esta depresién corresponde al sitio de diferenciacién y crecimiento
del estilo (Figs. 14 y 52). En este sentido, puede considerarse que el lugar donde se forma la depresién
indica la orientaci6n de la hendidura. Al respecto, Derstine y Tucker (1991) mencionaron que la hendidura
en leguminosas se orienta siempre en posicién adaxial. Sin embargo, las especies aqui estudiadas no
presentan un patrén definido de orientacién (Figs. 24, 62 y 84). Esta peculiaridad concuerda con un
estudio realizado en Acacia baileyana, sin embargo, las autoras consideran esta caracteristica como

“aberrante” (Derstine y Tucker, 1991),
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Es importante remarcar que la aseveracién propuesta por Derstine y Tucker (1991) con respecto a la
orientacién de la hendidura estd basada en observaciones realizadas principalmente en flores de
Papilionoideae y en taxa de Caesalpinioideae considerados como avanzados. En general, las flores de tales
taxa son estructuralmente més complejas (Arroyo, 1981), requiriendo de polinizadores y estrategias de
polinizacién especificos. En contraparte, las flores de Acacia (Mimosoideae), son simples en organizacién
estructural, con estrategias entomdfilas generalistas y por lo tanto, no requieren de patrones especializados
para la polinizacién (Arroyo, 1981; Tybirk, 1993; Tybirk y Jérgensen, 1994). En este sentido, tomando en
consideracién que presiones adaptativas, como los polinizadores, determinan algunas caracteristicas de la
flor (Stebbins, 1950) y que la plasticidad fenotipica, expresada en nimero y posicién de érganos, es
caracteristica de estructuras florales primitivas (Endress, 1987), en este trabajo se postula que el grado de

especializacién floral junto con el polinizador, determinan la orientacién de la hendidura.

En efecto, la constancia de la orientacién de la hendidura en Caesalpinioideae y Papilionoideae
posiblemente refleja la pérdida de plasticidad debido a una alta especializacién floral; mientras que las
flores de Acacia, mismas que conservan la estructura floral primitiva de la familia, mantienen esa
plasticidad que es expresada en las diferentes posiciones de la hendidura. Esta propuesta se ve reforzada
con el hecho de que los casos méds extremos han sido encontrados en especies de Gleditsia 'y Ceratonia
siliqua, géneros considerados como arcaicos de Leguminosae (Polhill er al., 1981), en donde la hendidura
del carpelo puede incluso estar orientada en posicién abaxial (Tucker, 1991, 1992a). Esto adquiere mayor
sentido si consideramos que el sitio de sellado del carpelo es un 4rea critica puesto que es el sitio de
crecimiento del tubo polinico desde el estigma hacia los 6vulos, el sitio de seleccién de los gametofitos
masculinos y el sitio de las reacciones de incompatibilidad, por lo tanto, es una zona importante en los

eventos de biologia reproductiva (Endress e Igersheim, 2000).

La alta plasticidad en la posicién de la hendidura del ovario en Acacia, consecuencia de su no
especializacién floral (postulado en este estudio), junto con el hecho de presentar caracterfsticas altamente
especializadas como las poliadas e inflorescencias como unidades de polinizacién, pareceria ser
contradictorio, sin embargo, refleja un sistema de polinizacién altamente flexible (Tybirk, 1997). La
plasticidad en la orientacién de la hendidura podria ser caracteristica incluso de Mimosoideae, sin
embargo, los pocos estudios de desarrollo floral realizados en esta esta subfamilia se han abocado

exclusivamente al perianto, careciéndose por lo tanto, de informacién complementaria.
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Por otra parte, Polhill y colaboradores (1981) sefialaron que en los géneros mds arcaicos de Leguminosae
como Gleditsia y Gymnocladus, la hendidura se extiende como una ranura hasta el estilo. Asimismo,
mencionaron también que en Mimosoideae, esta ranura desaparece al momento del alargamiento del
estilo. En las especies analizadas, la prolongacién de la hendidura hasta el estilo caracterizé a Acacia
pennatula (Fig. 63*) y a A. saligna (Fig. 85). Contrariamente, en A. berlandieri la hendidura se sitda
exclusivamente en el ovario (Fig. 25). La prolongacién de la hendidura en estadios tempranos podria ser
una caracteristica diagnéstica, sin embargo, esto tendrd que corroborarse con un anélisis que incluya més

especies de los tres subgéneros de Acacia.

A nivel de desarrrollo, existe muy poca informacién acerca del estilo y estigma en Leguminosae (Tucker,
1987). En el presente estudio se encontraron dos patrones temporales de diferenciacién del estilo. En
Acacia berlandieri (Figs. 25 y 74) y en A. pennatula (Fig. 63*), la formacién comienza en estadios
equivalentes a la diferenciacién de los primordios del androceo, mientras que en A. saligna corresponde a
la etapa de alargamiento de los filamentos y maduracién de las anteras (Fig. 85). Al igual que la
prolongacién de la hendidura, la etapa de formaci6n del estilo podria caracterizar a los subgéneros de
Acacia. Asimismo, en las tres especies, el estilo se va plegando sobre s{f mismo conforme a su crecimiento,
lo cual es caracterfstico de las especies del género. Al respecto, Kenrick y Knox (1981) seiialaron que este
plegamiento podria ser una adaptacion para asegurar la rdpida exercién del estilo e inmediata receptividad

del estigma para la captura del polen,

Por otra parte, los estigmas de las especies de Mimosoideae estdn clasificados como himedos no
papilados (tipo WNP en el sentido de Heslop-Harrison, 1981). La forma del estigma en Mimosoideae
varfa de tipo embudo en Dinizia, tubular en Entada y Prosopis, y porado en Adenanthera y Piptadenia
(Lewis y Elias, 1981). En el género Acacia, tanto la forma del estilo como del estigma parecen ser
notablemente uniformes. El sitio receptivo del estigma tiene forma céncava con un borde cutinizado
(Kenrick y Knox, 1981). La forma de los estigmas de las especies aqui estudiadas concuerda con la
descripcién anterior. Es importante sefialar que el estigma es la iltima estructura en formarse, y puede

observarse en etapas previas a la antesis (Figs. 26b, 64b y 86).
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El gineceo de las tres especies analizadas es unicarpelado, con estilo filiforme y estigma inconspicuo. El
ovario de Acacia berlandieri estd ligeramente constrefiido en la parte media, presenta tricomas y tiene un
estipe (Fig. 27). El ovario de A. pennatula también presenta tricomas y estipe (Fig. 64a), mientras que el
ovario de A. saligna es sésil y glabro (Fig. 86). El estipe es una caracteristica distintiva de una gran parte
de flores de leguminosas. En el género Acacia, la presencia de un estipe es considerada por Chappill y
Maslin (1995) como un caracter primitivo o ancestral, en tanto que los ovarios sésiles o subsésiles son

considerados como una especializacién.

% Antesis

Finalmente, con respecto a la antesis, s6lo fue observada en A. saligna (subg. Phyllodineae), en donde el
estilo es la primera estructura en emerger al momento de la apertura de los pétalos (Fig. 87). Kenrick y
Knox (1989) y Tybirk y Jorgensen (1994) mencionan que la fenologfa de la inflorescencia ha
evolucionado de manera distinta en los tres subgéneros de Acacia. En los subgéneros Acacia y
Aculeiferum, la apertura floral es sincrénica en las inflorescencias en cabezuela tanto de especies africanas
(Tybirk, 1989, 1993; Stone et al., 1998, citado en Stone ef al., 2003) como mexicanas (Raine, 2001, citado
en Stone ef al., 2003), y las flores abren y senescen el mismo dfa. En tanto que las inflorescencias en
espiga de ambos subgéneros pueden abrir ya sea sincrénicamente el mismo dfa o en secuencia a lo largo
de varios dfas, comenzando la apertura por las flores proximales (Tybirk, 1993; Stone et al., 1998, 1999,
citados en Stone et al., 2003). La apertura floral involucra la exercién de los estambres y la liberacién del
polen, seguido del alargamiento de los estigmas. En el subgénero Phyllodineae, independientemente de la
forma de la inflorescencia, la apertura floral es frecuentemente asincrénica, incluso en el mismo individuo,
e implica la exercién primera del estilo. Las flores permanecen en buenas condiciones durante algunos
dias, aunque las anteras se encogen y pierden la pigmentacién (Kenrick, 2003). Bernhardt (1989) sefiala
ademds que el tiempo de vida de esta fase femenina parece ser dependiente, en parte, de la humedad del
ambiente y de la temperatura. La subsecuente fase masculina es identificada por la oclusién de los estilos

mediante el alargamiento de los filamentos estaminales y por la dehiscencia de las anteras.
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CONCLUSIONES

«® Se reporta por primera vez los patrones detallados de desarrollo floral para las especies en cuestion.
En relacién al céliz, se confirma una especie més con surgimiento simultdneo (Acacia saligna, subgénero
Phyllodineae) y se corrigen reportes previos para las otras dos especies, con lo cual se adicionan dos
patrones més al género y a la subfamilia Mimosoideae: el unidireccional descendente (Acacia berlandieri,
subgénero Aculeiferum) y el irregular (Acacia pennatula, subgénero Acacia). Debido a que el surgimiento
del céliz es variable atin dentro de Mimosoideae, se considera que los diferentes patrones encontrados en

las especies estudiadas no son caracteristicos de cada subgénero de Acacia.

6% Las tres especies conservan las caracteristicas de ubicacién del sépalo medio (adaxial), pétalo medio
(abaxial), asi como el desarrollo sincrénico de la inflorescencia, propios de la subfamilia Mimosoideae.
Asimismo, este estudio confirma que el patr6n de surgimiento de la corola (simultdneo) en especies de

Mimosoideae es altamente conservado.

«c% Los patrones de surgimiento y desarrollo semejantes, observados en las dos poblaciones de Acacia

pennatula sugieren que el desarrollo floral de esta especie no se ve afectado por caracterfsticas climéticas

ni temporales.

«c% Los patrones de surgimiento del androceo pueden ser reconocidos a partir de los estadios intermedios
de maduracién, tomando en consideracién la longitud de los filamentos. Correlacionan positivamente en
Acacia berlandieri (subgénero Aculeiferum) y en Acacia pennatula (subgénero Acacia), mientras que en

Acacia saligna (subgénero Phyllodineae) 1a relacién es inversa.

«©$ Se reporta por primera vez que Acacia berlandieri es una especie andromonoica. Las flores
masculinas localizadas proximalmente en inflorescencias que también presentan flores hermafroditas,
presentan un carpelo rudimentario, el cual consta de un ovario atrofiado sin estilo ni estigma. En
contraparte, las flores de las inflorescencias completamente masculinas, carecen de gineceo. En ambos

casos, las flores masculinas mantienen la simetria radial durante todo su desarrollo.
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«# El tipo de estructuras que alcanzan a formarse en el gineceo de las especies andromonoicas (ovario en
Acacia berlandieri, ovario-estilo en especies del subgénero Acacia) podria ser caracteristico de cada

subgénero.

«#® Tybirk (1997) ha seiialado que la evolucién de flores proximales masculinas como donadoras de
polen, es una especializacién del subgénero Acacia. Sin embargo, con el reporte de Sornsathapornkul y
Owens (1998) y con la presente investigacién, se demuestra que la andromonoecia estd presente en los tres

subgéneros, aunque de cualquier modo, podria ser m4s frecuente en el subgénero Acacia.

«c% El disco estaminal de Acacia berlandieri es de origen androécico.

e El grado de especializaci6n floral, junto con el tipo de polinizador, podrian determinar la orientacién

de la hendidura del carpelo.

¢¥% La plasticidad expresada en la orientacién de la hendidura podria ser caracteristica no sélo del género
Acacia, sino también de especies de Mimosoideae, sin embargo, se requiere de datos complementarios a

esta propuesta.

¢¥ El desarrollo floral dentro del género Acacia es heterogéneo.
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