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Resumen

Los apéndices seminales son estructuras externas a las semillas que se originan de tejidos de
diferentes partes del dvulo, y dependiendo de la estructura que los origina, es el nombre que
reciben. En la familia Cactaceae se ha mencionado la presencia de alas, lana, arilo, carincula,
estrofiolo y elaiosoma. Se realizé una revision bibliogréafica para conocer todas las especies
en donde se ha mencionado la presencia de apéndices, con base en ésta se seleccionaron ocho
especies de diferentes clados para estudiar el desarrollo de los apéndices. Finalmente, se
realiz6 una reconstruccion de caracteres ancestrales para conocer el origen de los distintos
tipos de apéndices que se presentan en la familia Cactaceae. Los resultados muestran que en
31 géneros de la familia Cactaceae se ha reportado la presencia de apéndices seminales,
especialmente en la subfamilia Cactoideae. Las especies de estudio fueron: Ariocarpus
kostchoubeyanus, Aztekium ritterii, Blossfeldia liliputana, Gymnocalycium mihanovichii,
Lophophora williamsii, Parodia ottonis, Rebutia minuscula y Thelocactus leucacanthus, en
ellos se describe la ontogenia del apéndice seminal. Los resultados del desarrollo obtenidos
y aquellos reportados previamente para Pereskioideae y Opuntioideae fueron comparados y
el andlisis muestra que la familia Cactaceae sélo presenta especies con semillas con arilo o
ariloide, descartando la presencia de carlncula y estrofiolo. Las pruebas histoquimicas
comprueban que las especies de estudio presentan elaiosoma debido a la presencia de lipidos
y polisacaridos. La reconstruccidn de caracteres ancestrales predice que el caracter ancestral
es el arilo, ya que se presenta en la subfamilia Pereskioideae. El ariloide se origind cuantro
veces con mayor frecuencia en el clado central de las Cactoideae (Core Cactoideae). Por otra
parte, la subfamilia Opuntioideae no presenta arilo, sino que exhibe una modificacion en el
funiculo que inicia desde del desarrollo de los 6vulos. Este es el primer estudio comparativo
de apéndices seminales en Cactaceae donde se esclarece el origen de dichas estructuras, con

ello se espera que los términos se usen correctamente en futuros trabajos.



Abstract

Seed appendages are outgrowths of the seed and come from tissues of different parts of the
ovule. What they are called depends on the tissue from which they originate. In Cactaceae
the presence of wings, wool, arils, caruncles, strophioles an elaiosome on the seeds has been
mentioned. In order to list all the species with seed appendages in the Cactaceae, a
bibliographic review was made. Based on this, eight species from different clades were
chosen to study the development of its appendage. In order to ascertain the ancestral
character, we performed an ancestral character reconstruction. The results indicated that 31
genera of the Cactaceae have seed appendages, most frequently in the subfamily Cactoideae.
Of these, we selected Ariocarpus kostchoubeyanus, Aztekium ritteri, Blossfeldia liliputana,
Gymnocalycium mihanovichii, Lophophora williamsii, Parodia ottonis, Rebutia minuscula
and Thelocactus leucacanthus to study the ontogeny of the seed appendage. The results
obtained and those previously reported for Pereskioideae and Opuntioideae were compared
and the analysis shows that only seeds with an aril or arillode are present in the Cactaceae,
thus the presence of caruncles and strophioles is discounted. The histochemical tests show
that the species of study presents elaiosome due to the content of lipids and polysaccharides.
The ancestral character reconstruction estimates that the aril is the ancestral character since
it is presented in the Pereskioideae subfamily. The arillode has four different origins in the
phylogeny, more frequently present in the Core Cactoideae. Moreover, the subfamily
Opuntioideae does not have an aril like the others, but exhibits a modifcation in the funiculus
which starts from the ovule development. This is the first comparative study of seed
appendages in Cactaceae where the origin of this structures is clarified, with which it is

expected that the terms will be used appropriately in future works.



1. Introduccién

Los apéndices seminales son estructuras conspicuas en la parte externa de la semilla caracterizados
como facilitadores de la dispersion (Gorb y Gorb, 2003). Algunos de los apéndices seminales que se
conocen son las alas, lana, la sarcotesta, el arilo, el ariloide, la carincula y el estrofiolo (van der Pijl,
1972). Los apéndices seminales han sido estudiados a los largo de los afios en diferentes familias que
los presentan, asimismo se les asignaron los nombres dependiendo del tejido del 6vulo que les da
origen (Béillon, 1874; Endress, 1973; Zhang et al., 2011). Los apéndices seminales son Utiles para la
delimitacion de especies (Arias y Sanchez-Martinez, 2010), asi como para entender la evolucion de la
cubierta seminal por medio del desarrollo de las semillas (Endress, 2011; Zhang et al., 2011).
Ecoldgicamente, se ha estudiado el papel que juegan en la dispersion de las semillas por medio de la
recompensa que representan para los animales dispersores (van der Pijl, 1972; Boesewinkel y
Bouman, 1984; Silveira et al., 2016).

A pesar de la importancia que representan los apéndices seminales, el conocimiento acerca de
su origen es escaso. La carencia de esta informacion implicaria errores en las descripciones de las
semillas que podrian verse reflejados en otros estudios, como por ejemplo, los taxonémicos,
evolutivos o ecoldgicos (Tokuoka, 2007; Rojas-Aréchiga, 2012). Diversos estudios, y en los propios
diccionarios de botanica que hacen referencia a los apéndices seminales, dejan en evidencia que se
han utilizado los términos de manera indistinta, hasta el punto de considerarlos sinébnimos (Font Quer,
1993).

Por lo tanto, es necesario realizar estudios embriolégicos comparativos en taxones que
incluyan especies con apéndices seminales, para conocer la ontogenia de dichas estructuras, y
entonces asignar el término correcto. Una vez asignado el nombre correcto a los apéndices, es cuando
se podran utilizar como caracteres taxonémicos que impliquen homologias (Tokuoka, 2007). Ademas,
podrian considerarse como un caracter que funcione para la delimitacién de taxones, dada la
importancia que tiene la Embriologia en el campo de la Sistemética y la Evolucién (Sporne, 1980;
Tobe, 1989).

La mayoria de los estudios que se han realizado mencionan que muchas de las semillas que
presentan apéndices carnosos se encuentran en los tropicos, tal como se han reportado para especies
de las familias Euphorbiaceae, Fabaceae y Passifloraceae (Grear y Dengler, 1976; Tokuoka, 2007;

Severino et al., 2012; Silveira et al., 2016). En cambio, para la familia Cactaceae, principalmente de



zonas éridas, solo se menciona la presencia de distintos tipos de apéndices a nivel genérico y

especifico, con poca o nula informacion que detalle las caracteristicas y origen de dichas estructuras.

En general, para la familia Cactaceae se ha hecho mencion de seis diferentes tipos de
apéndices seminales: alas, lana, arilo, cartncula, estrofiolo y elaiosoma (Bregman, 1988; Anderson,
2001; Rojas-Aréchiga, 2009). Uno de los principales problemas en la asignacion de los términos es la
interpretacion de arilo. En familias como Fabaceae (Rodriguez-Riafo et al., 2006), Passifloraceae
(Zhang, 2013), Turneraceae (Gonzalez y Arbo, 2013) y Thymelaceae (Venugopal y Marbaniang,
2015) se hace mencidn del arilo como una estructura carnosa que facilita la dispersién de las semillas,
mientras que en Cactaceae se hace referencia al arilo en dos interpretaciones distintas. Primero, en las
descripciones se denominan semillas ariladas a aquellas que poseen una excrecencia carnosa, COmo
se ha reportado en Blossfeldia liliputana (Barthlott y Porembski, 1996; Anderson, 2001), Escobaria
(Britton y Rose, 1923) y algunas especies de Mammillaria (Britton y Rose, 1923; Reppenhagen,
1991). En el segundo caso, se les llama semillas ariladas (Barthlott y Hunt, 1993) o semillas con arilo
funicular a aquellas especies de la subfamilia Opuntioideae (Kiesling, 1984), cuyo arilo conforma una

cubierta que tempranamente envuelve al 6vulo durante su desarrollo (Silva, 2007; Paredes, 2016).

La segunda problematica importante es que, para la familia Cactaceae, se han reportado
semillas con estrofiolo (Barthlott y Hunt, 2000; Scheinvar, 2004; Rojas-Aréchiga, 2012); sin embargo,
autores como van der Pijl (1972) y Silveira et al. (2016) ilustran el desarrollo del estrofiolo a partir de
la zona de la rafe, pero utilizan como modelo los évulos anatropos, donde la zona de la rafe es
conspicua. La familia Cactaceae se caracteriza por tener 6vulos campil6tropos, los cuales tienen la
zona de la rafe muy reducida y casi imperceptible debido a la curvatura de la nucela y de los
tegumentos, por esta razon se pone en duda si el apéndice seminal que presentan dichas semillas, se

trata realmente de un estrofiolo proveniente de la rafe.

Por otra parte, las descripciones y los estudios ecologicos que mencionan la presencia de
elaiosomas en las semillas, hacen referencia al contenido lipidico del apéndice y al modo de
dispersion, mas no al origen morfoldgico del mismo (Bregman, 1988; Rojas-Aréchiga, 2009; Lengyel
etal.,, 2010). Para conocer con certeza el origen de los elaiosomas reportados para la familia
Cactaceae, el presente estudio comprende un analisis morfo-anatomico durante el desarrollo de las

semillas de diferentes especies pertenecientes a la familia.

Finalmente, los estudios de micromorfologia en las semillas permiten conocer los atributos

morfoldgicos que pueden ayudar a la delimitacion de taxones hasta nivel de especie. Se utilizan
4



caracteres como tamafio, forma, ornamentacion, y caracteristicas particulares de la epidermis de la
cubierta seminal (Plaza et al., 2004). Con el fin de sumar informacion a las descripciones de semillas
de la familia Cactaceae, particularmente complementando el trabajo realizado por Barthlott y Hunt
(2000) sobre la descripcion detallada de las semillas de la subfamilia Cactoideae, en el presente trabajo

se estudio la micromorfologia de algunas especies de cactaceas con apéndices seminales.



2. Antecedentes

2.1. Clasificacion de los apéndices seminales

Los apéndices seminales son estructuras externas que forman parte de la semilla, cuya morfologia se
ha relacionado con los mecanismos de dispersion (van der Pijl, 1972; van Rheede van Oudtshoorn y
van Rooyen, 1999). Los apéndices relacionados con la anemocoria, generalmente son alas, pelo, lana
u otras estructuras que facilitan la dispersién por viento de las semillas (Schmidt, 2007). Existen otros
tipos de apéndices que, dada su apariencia carnosa y su contenido nutritivo, implica un tipo de
recompensa para los animales dispersores (Hughes y Westoby, 1992; Gomez et al., 2005; Lengyel
et al., 2010). Dentro de este tipo de apéndices se encuentran la sarcotesta, el arilo, el ariloide, la

carincula y el estrofiolo (van der Pijl, 1972; Silveira et al., 2016).

A pesar de que la importancia de los apéndices seminales radica en las interacciones con el
vector de dispersion, el conocimiento general sobre éstos es escaso. Ademas, no se debe dejar de lado
la importancia taxondmica y evolutiva que representan (Tokuoka, 2007). Las descripciones de cada
uno de los apéndices carnosos, se han hecho con base en especies modelo en particular, y para cada
uno de ellos, el nombre fue asignado con base en el tejido del que se originaron, por el contenido

lipidico o por su funcion ecoldgica (Baillon, 1874; Sernander, 1906).
2.1.1. Sarcotesta

La sarcotesta es un apéndice seminal que se refiere a una testa o cubierta carnosa (Moreno, 1984; Font
Quer, 1993; Valencia-Avalos et al., 2012). En las descripciones que se han realizado en especies con
sarcotesta, se sabe que se trata del tegumento externo, diferenciado en pulpa en la semilla madura, lo
que le da la apariencia carnosa y colorida (Meeuse y Bouman, 1974). Particularmente en especies
como Punica granatum la sarcotesta proviene de la mesotesta (Corner y Edred, 1976; Johri et al.,
1992). La sarcotesta es un apéndice considerado como primitivo ya que lo presentan algunas
angiospermas tempranamente divergentes (van der Pijl, 1972). Bewley et al. (2013) mencionan que
se trata de una caracteristica adaptativa convergente, debido a su incidencia en diferentes familias,

desde gimnospermas hasta angiospermas.
2.1.2. Arilo

Actualmente, el término arilo se refiere a las estructuras carnosas que crecen en la parte externa de la

semilla, las cuales se origina a partir del funiculo, generalmente después de la fecundacién (van der



Pijl, 1972; Boesewinkel y Bouman, 1984; Gorb y Gorb, 2003; Zhang et al., 2011; Silveira et al.,
2016). El significado de arilo ha sido controversial a lo largo de las descripciones realizadas hasta el
momento (Font Quer, 1993), de hecho, anteriormente se utilizaba este término para cualquier
estructura carnosa externa de las semillas (Endress, 1973; Corner y Edred, 1976; Bewley et al., 2013),
incluso se llegd a hacer la diferencia entre el arilo funicular llamandolo “arilo verdadero” del resto de
los “arilos” provenientes de otros tejidos. También se ha considerado como un tercer tegumento
(Endress, 2011), porque conforma una cubierta adicional considerada una estructura de atraccion.
Actualmente, dadas las confusiones con los términos y que los estudios se han realizado en diferentes
familias de manera aislada, no se sabe si se trata de una homologia entre los grupos que exhiben arilos,
y aunque las definiciones han variado a través del tiempo, se ha conservado la concepcion de que un
arilo proviene de tejido funicular (Rodriguez-Riafio et al., 2006; Venugopal y Marbaniang, 2015). Lo
anterior se apoya en los trabajos que se han realizado sobre la ontogenia del arilo (Zhang et al., 2014),
incluso se propone el estudio de los mecanismos moleculares que podrian desencadenar el desarrollo

del arilo, a partir de genes involucrados en el desarrollo temprano del 6vulo (Silveira et al., 2016).
2.1.3. Ariloide

En la actualidad no existe una definicion uniforme de ariloide. Font Quer (1993) lo define como
excrecencia semejante al arilo, ademas menciona que la forma mas correcta de nombrarlo es arilodio.
Sin embargo, van der Pijl (1972) lo define e ilustra como una estructura que se origina de la zona
circundante del micrdpilo y funiculo, considerandolo una transicion entre el arilo y la carincula, y lo

nombra “ariloide completo”.

En el presente trabajo se tomara en cuenta esta calsificacion, ya que otras propuestas sobre
apéndices seminales, o bien no lo consideran o lo ponen como un tipo de apéndice que engloba tanto
la cartncula como el estrofiolo (Gorb y Gorb, 2003; Rodriguez-Riafio et al., 2006; Silveira et al.,
2016).

2.1.4. Caruncula

Segun Font Quer (1993), la carGncula es una excrecencia carnosa de pequefias dimensiones. La
caruncula es otro tipo de apéndice seminal que, a pesar de la controversia de los términos, sobre todo
con el arilo (Bewley et al., 2013; Silveira et al., 2016), se ha logrado generalizar una definicion basada
en los tejidos que le dan origen. Se refieren a la caruncula como una estructura carnosa que se

desarrolla a partir del tegumento cercano a la zona micropilar (van der Pijl, 1972; Zhang et al., 2011,



2014; Zhang, 2013). Aunque algunos autores contintian llamandolo arilo micropilar (Font Quer 1993;
Gorb y Gorb, 2003), otros prefieren solamente el término carincula para evitar confusiones (Leal
etal., 2007; Zhang et al., 2011).

2.1.5. Estrofiolo

El estrofiolo es una excrecencia que se forma a partir de la rafe (van der Pijl, 1972). El problema con
este término es que, junto con la cardncula, los consideran a ambos como ariloides (Gorb y Gorb,
2003; Silveira et al., 2016), e incluso los toman como sinénimos (Font Quer, 1993). El estrofiolo
frecuentemente es confundido con el arilo debido a la cercania de las estructuras que les dan origen.
De hecho, Grear y Dengler (1976) consideran que debido a la cercania de la rafe con el funiculo, el
estrofiolo debe considerarse un tipo de arilo que rodea el borde alargado del hilo, que particularmente
caracteriza a las semillas de Eriosema y otras fabaceas. Por otra parte el término estrofiolo lo utilizan
para describir una pequefia &rea circular en la zona de la rafe o la célaza, por donde entra el agua que
permite la germinacion de las semillas principalmente de fabaceas (Martens et al., 1995, Serrato-
Valenti et al., 1995; Karaki et al., 2012).

2.1.6 Elaiosoma

Las primeras descripciones que se hicieron de los elaiosomas en las semillas fueron para referirse a
aquellas estructuras con contenidos exclusivamente lipidicos, especializadas en la dispersion de las
semillas por hormigas (mirmecocoria) (Sernander, 1906). En la actualidad, el término elaiosoma se
utiliza en un sentido amplio para incluir a todos los apéndices con contenidos nutritivos como lipidos,
polisacaridos y proteinas (Rojas-Aréchiga 2009), que representan una recompensa y un mecanismo
de atraccion para las hormigas dispersoras (Hughes y Westoby, 1992; Mark y Olesen, 1996; Gomez
etal., 2005, Leal etal., 2007; Lengyel et al., 2010; Linhart, 2014), por lo que el origen de los
elaiosomas no sélo se da en la semilla, sino también en el fruto (Gorb y Gorb, 2003). El elaiosoma
se define como un tejido esponjoso que se desprende facilmente y es rico en nutrientes (van Rheede
y van Rooyen, 1999; Rojas-Aréchiga, 2009). En este sentido, los apéndices seminales antes descritos
son considerados como elaiosomas (van der Pijl, 1972; Gémez y Espadaler, 1997; Severino et al.,
2012).

2.1.7. Controversia en algunos términos de apéndices seminales

Actualmente se conocen tres clasificaciones de los apéndices seminales con apariencia carnosa en las

cuales, a pesar de que se respetan las definiciones para cada uno, existe cierta controversia en el
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término ariloide. En el caso de la clasificacion de van der Pijl (1972), menciona que los ariloides son
apéndices formados del funiculo y de otros tejidos adyacentes. Dentro de esta categoria se encuentran
el ariloide completo, el ariloide parcial, la carincula y el estrofiolo. El ariloide completo es un
apéndice formado a partir del tejido tanto de funiculo como de tegumento, mientras que el ariloide
parcial esta conformado por tejido del funiculo y el tejido del tegumento (mas adyacente funiculo),

por lo que lo considera una transicion entre el arilo y la carincula.

En la segunda clasificacion, Gorb y Gorb (2003), también respetan el nombre de arilo para
aquel tejido que se origina unicamente del funiculo, y el nombre de sarcotesta para el apéndice cuyo
origen sea el tegumento externo. E su clasificacion incluyen en la categoria de ariloide a la cartncula,
el estrofiolo y a los apéndices que se originan de la calaza. Gorb y Gorb (2003) también optan por
segregar al apéndice originado a partir del funiculo y el tegumento de la regién micropilar
nombrandolo arilo complejo, el cual consideran como una combinacién entre arilo y cardncula, una

interpretacion similar a la de van der Pijl (1972).

Silveira et al. (2016) menciona que cualquier otro tejido que no provenga del funiculo es
considerado ariloide o falso arilo, es decir, tanto la carincula como el estrofiolo son considerados
ariloides. La diferencia entre dichas clasificaciones se encuentra en que van der Pijl (1972) y Gorb y
Gorb (2003) segregan al “ariloide verdadero” o “arilo complejo” como un apéndice mas y diferente a
causa de los tejidos que le dan origen (funiculo méas tegumento), mientras que Silveira et al. (2016)
no lo consideran (Tabla 1). Este tipo de incongruencias en las definiciones, puede hacer que estudios
taxondmicos y evolutivos relacionados con las semillas, pierdan validez por inconsistencia en el uso

de los términos.

Tabla 1. Comparacion de las distintas clasificaciones de los apéndices seminales. Las zonas
sombreadas en azul claro representan las zonas de las cuales se forma cada apéndice.

Tejidos Funiculo Funiculo + Tegumento en zona Rafe
Tegumento micropilar
Autores

. Arilo Ariloide completo . .
van der Pijl (1972) (arilo verdadero) Ealso arilo Caruincula Estrofiolo
Arilo Arilo micropilar Atrilo rafal
Gorb y Gorb (2003) . Arilo complejo Caruincula Estrofiolo

(arilo verdadero) - .
Ariloide (falso arilo)

Silveira et al. (2016) Arilo verdadero i Cardneula “Ariloides” Estrofiolo




2.2. La familia Cactaceae

La familia Cactaceae es nativa del continente americano, a excepcion de Rhipsalis baccifera con
distribucion Africana (Anderson, 2001). Cuenta con cerca de 1450 especies pertenecientes a 127
géneros (Hernandez-Hernandez et al., 2011). Filogenéticamente, Cactaceae pertenece al orden
Caryophyllales, siendo Portulacaceae su grupo hermano (Byng et al., 2016). Est4 conformada por
cuatro subfamilias: Pereskioideae, Maihuenioideae, Opuntioideae y Cactoideae (Anderson, 2001;
Nyffeler, 2002; Nyffeler y Eggli, 2010).

La familia Cactaceae ha sido ampliamente utilizada como modelo para estudiar las
caracteristicas anatomicas especializadas (Ogburn y Edwards, 2009), la anatomia de los sistemas
vasculares, la evolucion y la adaptacion de las formas de vida de las plantas suculentas (Hernandez-
Hernandez et al., 2011, 2014; Alvarado-Cérdenas et al., 2013; Vazquez-Sanchez et al., 2017). Sin
embargo, la atencion que ha recibido en cuanto a la morfologia y origen de los apéndices seminales
es escasa, aun cuando la morfologia de las semillas, en muchos casos esta directamente relacionada
con los mecanismos de dispersion (van der Pijl, 1972; van Rheede van Oudtshoorn y van Rooyen,
1999; Gorb y Gorb, 2003; Levin et al., 2003).

2.3. Apéndices seminales en Cactaceae

El estudio de los apéndices seminales en Cactaceae es muy escaso. Existen pocas investigaciones que
muestran la importancia de los apéndices seminales para la familia. Otros trabajos mencionan de
manera implicita la importancia que tienen dichos apéndices en la taxonomia (Arias y Sanchez-
Martinez, 2010), ecologia (Bregman y Bouman, 1983; Bregman, 1988; Rojas-Aréchiga, 2009) y
evolucion (Lengyel et al., 2010). En la actualidad s6lo existe un trabajo que detalla los mecanismos
de dispersién de algunas especies de cactaceas, realizado por Bregman (1988), en donde sefiala las
caracteristicas morfoldgicas de las semillas que facilitan la dispersidn. En €l se menciona la presencia
de alas en el género Pterocactus, de la subfamilia Opuntioideae, y las describe como un arilo poco
lefioso y muy aplanado que funciona como ala, asociado a la dispersion por viento. También menciona
que la sinzoocoria (semillas transportadas por animales) por medio de hormigas es la forma mas
comun de dispersion entre las cactaceas, y esta dada por la presencia de elaiosomas en semillas de los
géneros Parodia, Blossfeldia, Mammillaria, Strombocactus, Aztekium, Rebutia, Notocactus vy

Gymnocalycium.
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El trabajo de Bregman (1988) es pionero en el tema de los apéndices seminales en la familia,
por lo que falta complementarlo con estudios sobre el desarrollo de los elaiosomas que menciona, para
conocer detalladamente su origen ontogenético y composicion quimica. De igual forma, en la
subfamilia Pereskioideae se ha mencionado la presencia de otro apéndice, la carincula (Dau y
Labouriau, 1974), sin embargo, tampoco se conoce su origen. Aunque se conocen otros trabajos que
abordan el desarrollo de semillas en cactaceas (Engleman, 1960; Barthlott y Porembski, 1996;
Jiménez-Duran et al., 2014; Paredes, 2016), no se ha prestado atencidon al desarrollo de los apéndices.
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3. Objetivos

3.1. Objetivo general

Determinar el origen ontogenético de los apéndices seminales en algunas especies de la subfamilia

Cactoideae (Cactaceae).
3.2. Objetivos particulares

1. Conocer la ontogenia de los apéndices seminales de algunas especies de la subfamilia
Cactoideae.
2. Conocer la composicion quimica de los apéndices seminales.

3. Reconocer patrones evolutivos de los apéndices seminales dentro de la familia Cactaceae.

12



4. Materiales y métodos
4.1. Revision bibliogréafica de apéndices seminales en Cactaceae

Se realiz6 una revision bibliografica exhaustiva para listar las especies donde se menciona la presencia
de apéndices seminales. Se consideraron aquellas referencias en donde se mencionara explicitamente
la presencia de arilo, ariloide, caruncula, estrofiolo o elaiosoma y también en donde se hiciera
referencia a la presencia de un apéndice carnoso blanquecino o amarillento. Las especies con nombres

cientificos no reconocidos o considerados sinénimos no se estimaron en la revision.
4.2. Sistemas de estudio

Con la revision bibliogréfica, se seleccionaron ocho especies representantes de clados mayores con el
fin de conocer el desarrollo de los apéndices seminales a lo largo de la subfamilia Cactoideae, que es
donde se encuentra mayor variacion morfolégica y donde hay mayor carencia de estudios de ontogenia
seminal. A continuacién, se presenta una breve descripcién (tamafio, forma, color de flor, distribucion

y estado de conservacion) de cada una de las ocho especies, basada en Anderson (2001) (Anexo 1).

Blossfeldia liliputana Werderm. Especie considerada grupo hermano del resto de las especies
de la subfamilia Cactoideae. Se distribuye en Argentina y Bolivia. Son plantas globosas, consideradas
las méas pequenas de la familia Cactaceae. Las flores son de color blanco. Estan adaptadas a ambientes
de muy baja humedad.

Aztekium ritteri (Boed.) Boed. Plantas pequefias, globosas con costillas evidentes. Flores
apicales de color rosa. Se distribuye en México en la Sierra Madre Oriental. Representante del clado

Echinocactus, Aztekium, Geohintonia y Astrophytum, de la tribu Cacteae.

Thelocactus leucacanthus subsp. schmollii (Werderm.) Mosco & Zanov. Planta con
crecimiento cespitoso de tallos globosos. Flores de color amarillo, violeta o rojo. Se distribuye en

México en Hidalgo y Querétaro. Representante del clado Ferocactus de la tribu Cacteae.

Ariocarpus kotschoubeyanus (Lem.) K. Schum. Planta que crece al nivel del suelo con los
tubérculos lateralmente divergentes, triangulares y aplanados. Flores de color magenta. Se distribuye
en México desde Coahuila hasta Querétaro. Esta incluida en el apéndice I de la CITES como especie
en peligro de extincion. Especie representante del clado ATEP (Ariocarpus, Turbinicarpus y
Epithelantha).
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Lophophora williamsii (Lem. ex Salm-Dyck) J.M. Coult. Plantas con crecimiento
frecuentemente cespitoso, tallos globosos de color verde azulado. Flores de color rosa. Se distribuye
en México en el estado de San Luis Potosi. Esta incluida en el apéndice | del CITES como especie en

peligro de extincion. Especie representante del clado Mammilloid de la tribu Cacteae.

Parodia ottonis (Lenm.) N.P. Taylor. Plantas solitarias al inicio, tallos globosos. Flores
generalmente amarillas. Se distribuye en Brasil, Uruguay y Argentina. Representante de la tribu

Notocacteae.

Rebutia minuscula K. Schum. Plantas con crecimiento cespitoso, pequefias. Tallos globosos
aplanados. Flores de color rojo. Se distribuye en el norte de Argentina. Representante del clado BTC

(Browningieae, Trichocereeae, Cereeae).

Gymnocalycium mihanovichii (Fri¢ & Giirke) Britton & Rose. Plantas solitarias, globosas,
frecuentemente con el tallo rojizo. Flores de color verdoso. Se distribuye en Paraguay. Representante

del clado Gymnocalycium, de la tribu Trichocereeae.

Para las subfamilias Pereskioideae y Opuntioideae se realiz6 una revision bibliografica para
conocer estudios y el estado actual sobre el desarrollo de la semilla y con base en los resultados,

discutir sobre el origen de los apéndices seminales.

4.3. Colecta del material bioldgico

El material bioldgico de Lophophora williamsii, Aztekium ritterii y Ariocarpus kotschoubeyanus, fue
obtenido en el Invernadero de la Coleccion de Cactéceas del Jardin Botanico del Instituto de Biologia
de la UNAM. EI material bioldgico de Blossfeldia liliputana, Parodia ottonis, Rebutia minuscula y
Gymnocalycium mihanovichii fue colectado en el Invernadero de la Facultad de Ciencias, UNAM vy
el material de Thelocactus leucacanthus se colectd en una localidad de Vizarrdn, Querétaro. El
material colectado constd de flores en antesis, frutos en diferentes etapas de desarrollo y frutos
maduros. Los frutos en desarrollo se separaron en tres etapas, basandose en el tamafio y color de las
semillas inmaduras. EI material se fij6 en FAA durante 24 horas, para su procesamiento histoldgico,
se hicieron dos lavados con agua de 10 minutos cada uno y se deshidrataron gradualmente hasta etanol
al 70% (10 minutos en cada etanol; 30%, 50%). Posteriormente el material se disectdo en un
microscopio estereoscépico. Una parte del material se reservé para su procesamiento y observacion
en el microscopio electronico de barrido (MEB), mientras que otra parte se incluyé en LR-White

(resina sintética) y en Paraplast (medio de inclusién e infiltracion a base de parafina). Las semillas
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que fueron apartadas para el procesamiento histologico fueron escarificadas para facilitar la inclusion,

dada la dureza de la cubierta seminal de las mismas.
4.4. Procesamiento del material bioldgico

Inclusiéon en LR-White. Concluida la diseccion, el material se deshidrat6 en etanoles graduales en un
tiempo de una hora por cada concentracion (70%, 85%, 96%, 100%, 100%). Enseguida las muestras
se colocaron en diferentes concentraciones de etanol 100%:LR-White (3:1, 1:1, 1:3) durante hora y
media en cada una y a temperatura ambiente, después se impregnaron en LR-White puro durante 24
horas a 4°C. Para la polimerizacion las muestras fueron colocadas en cépsulas de gelatina con LR-
White puro en ausencia de oxigeno, en una estufa a 56 °C. Se realizaron cortes de 1-2 um de grosor
en un ultramicrotomo JMC-MT 990, con cuchillas de vidrio. Los cortes se tifieron con azul de
toluidina 1% (L6pez et al., 2005).

Inclusion en Paraplast. Después de la deshidratacion, el material se pasé a concentraciones de xilol-
etanol (1:1) y xilol puro durante 15 minutos cada uno, posteriormente se pasé a una mezcla de xilol-
paraplast (1:1) durante 24 horas dentro de una estufa a una temperatura de 55-60 °C. A continuacién,
las muestras de dvulos y semillas jovenes se colocaron en paraplast puro durante 24 horas y minimo
48 horas para semillas maduras escarificadas. Enseguida se incluyeron en paraplast puro en moldes
cubicos de metal. Los cortes obtenidos fueron de 4-5 um de grosor en un microtomo de rotacion
American Optical 820. Los cortes se desparafinaron en una estufa a 55-60 °C, y pasaron por dos
cambios de xilol puro, xilol-etanol (1:1) y se deshidrataron hasta etanol 96% durante tres minutos en
cada concentracion. Finalmente se tifieron con safranina-verde rapido en metilcelosolve (Lopez et al.,
2005). Los cortes obtenidos se observaron y fotografiaron en un fotomicroscopio Olympus Provis
AX70.

Microscopia electronica de barrido (MEB). Para conocer el desarrollo de los apéndices seminales
desde una vista de morfologia externa, el material de deshidratdé gradualmente hasta etanol absoluto
durante una hora en cada concentracion de etanol (70%, 85%, 96%, 100%, 100%). Posteriormente el
material se desecé en una desecadora de punto critico con CO2 modelo CPD-030 Bal-Tec. Al finalizar,
el material se monto sobre portamuestras metalico con cinta conductora de carbon de doble cara para
posteriormente cubrirlas con oro en una ionizadora Denton Vaccum Desk-1l. A continuacién, se
observaron y fotografiaron en el microscopio electronico de barrido Jeol JSM-5310LV.

Adicionalmente se utilizaron semillas maduras secas, para describir la micromorfologia con base en
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los caracteres propuestos por Barthlott y Hunt (2000) para la descripcion de semillas de la subfamilia

Cactoideae.

4.5. Pruebas histoquimicas

Para las pruebas histoquimicas se utilizaron semillas maduras en fresco, a las cuales se les agregd el
colorante, reactivo de Schiff para la deteccion de polisacaridos insolubles y Rojo “O” de aceite para

la deteccion de lipidos. Las muestras fueron observadas en un microscopio estereoscopico.
4.6. Reconstruccion de caracteres ancestrales

La reconstruccion de caracteres ancestrales se realizd en el programa Mesquite (version 3.10), con el
método de reconstruccion de maxima verosimilitud para caracteres categoricos, usando el modelo
Mkl (Markov k-state 1) (Maddison y Maddison, 2011). La topologia del arbol se construyé con
taxones a nivel de género, basado en la filogenia de la familia Cactaceae (https://treebase.org; Studio
ID: S11087) propuesta por Herndndez-Hernandez et al. (2011), utilizando Portulaca como grupo
externo. El carécter analizado fue la presencia de apéndices seminales; los estados de caracter fueron:
(0) ausencia, (1) arilo, (2) cubierta funicular, (3) cubierta funicular alada, (4) cubierta funicular lanosa,
(5) ariloide.
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5. Resultados
5.1. Apéndices seminales en Cactaceae

Los apéndices seminales se encuentran en tres de las cuatro subfamilias. Con el desarrollo de éstos,
se demuestra que la familia Cactaceae Unicamente presenta arilo, ariloide y cubierta funicular.
Asimismo, se propone una clasificacion de apéndices seminales, basada en las semillas de la familia
Cactaceae cuyo desarrollo parte de 6vulos campilotropos (Fig. 1). EIl arilo se presenta en
Pereskioideae (Fig. 2A) y Cactoideae, el ariloide Gnicamente en Cactoideae y la cubierta funicular es
exclusiva de Opuntioideae. En total, los apéndices seminales tanto arilo como ariloide se presentan en

30 géneros de la familia Cactaceae (Figura 1, Anexo 2).

En el presente trabajo se encontrd que en la subfamilia Cactoideae existen apéndices seminales
que se originan por excrecencia de la parte distal del funiculo (Anexo 3, Fig. 1) y que ademas presentan
la zona hilo-micropilar disyunta (Anexo 3, Fig. Il), por lo tanto, son arilos, y estan presentes en:
Blossfeldia liliputana Werderm., Lophophora williamsii (Lem. ex Salm-Dyck) J.M. Coult.,
Thelocactus leucacanthus subsp. Schmollii (Werderm.) Mosco & Zanov., Astrophytum Lem. (Fig.
2B), Echinomastus mariposensis Hester., Escobaria Britton & Rose (Fig. 2C), Mammillaria Haw.
(Fig. 2D, E), Mammilloydia Buxb., Neolloydia Britton & Rose (Fig. 2F) Strombocactus Britton &
Rose y Thelocactus (K. Schum.) Britton & Rose.

En Cactoideae los apéndices seminales originados tanto de la parte distal del funiculo y de la
zona circundante al micrépilo (tegumento) se denominan ariloides (Anexo 3, Fig. 1), ademas, la zona
hilo-micropilar es conjunta (Anexo 3, Fig. Il). Este tipo de apéndice se encuentra en: Ariocarpus
Scheidw., Aztekium Boed., Corryocactus Britton & Rose, Discocactus Pfeiff., Echinopsis Zucc.,
Epiphyllum phyllanthus (L.) Haw., Frailea Britton & Rose (Fig. 2G), Geohintonia mexicana Glass &
Fitz (Fig. 2H), Gymnocalycium Pfeiff., Lobivia gonjiani (R. Kiesling) R. Kiesling, Matucana Britton
& Rose (Fig. 21), Melocactus Link & Otto. (Fig. 2J), Neoraimondia arequipensis (Meyen) Backeb.,
Oreocereus (A. Berger) Riccob., Ortegocactus macdougallii Alexander (Fig. 2K), Parodia Speg.,
Rebutia K. Schum. y Turbinicarpus pseudomacrochele (Backeb.) Buxb. & Backeb. (Fig. 2L)
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Figura 1. Esquema con la clasificacion de los apéndices seminales, basada en el presente estudio
de semillas en la familia Cactaceae. Se presentan los apéndices seminales reportados para la familia
Cactaceae seguido del tejido del 6vulo (campilétropo) que los origina. También se listan los géneros,
por subfamilia, que presentan arilo, cubierta funicular y ariloide. Los elaiosomas reportados en
Cactaceae pueden ser de tipo arilo o ariloide. El color naranja corresponde al apéndice en semilla

madura.
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Figura 2. Apéndices seminales en Cactaceae. A-F. Arilo, zona hilo-micropilar disyunta. A. Pereskia lychnidiflora. B.
Astrophytum capricorne. C. Escobaria abdita. D. Mammillaria sp. E. Mammillaria pennispinosa. F. Neolloydia conoidea.
G-L. Ariloide, zona hilo-micropilar conjunta. G. Frailea castanea. H. Geohintonia mexicana. |. Matucana
madisoniorum. J. Melocactus sp. K. Ortegocactus macdougallii. L. Turbinicarpus pseudomacrochele. La flecha sefiala al
micropilo. Color azul= funiculo; verde= arilo; amarillo= ariloide; morado= micrépilo. Barras: 100 um.
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5.2. Ontogenia de los apéndices seminales

A continuacion, se presentan los resultados obtenidos del estudio del desarrollo de los apéndices
seminales en ocho especies de la subfamilia Cactoideae, donde se describen los tejidos que dan origen
a los apéndices y al final se muestra una tabla con la comparacion entre los apéndices de las especies
estudiadas (Tabla 2).

5.2.1. Arilo
Blossfeldia liliputana Werderm.

El 6vulo es campildtropo con el micropilo enddstomo. Presenta pequefias excrecencias filamentosas
(tricomas) en la pared externa del tegumento externo. El funiculo esta provisto de papilas en la zona
ventral a modo de obturador (Fig. 3A). El desarrollo del arilo comienza después de la fecundacion.
En etapa de proembrién bicelular y cuando el endospermo es ain nuclear, se observa proliferacion
celular en la parte distal del funiculo por medio de divisiones anticlinales, principalmente (Fig. 3B).
En la misma etapa, cuando aun se aprecian restos de tubo polinico, asi como la célula basal y la célula
apical que daran origen al suspensor y embrion respectivamente, se observa el surgimiento de las
excrecencias (pared) de la epidermis externa del tegumento externo (Fig. 3C). En una etapa posterior,
las excrecencias filamentosas de la exotesta de la semilla joven son mas alargadas (Fig. 3D), mientras
que la proliferacion en la zona distal del funiculo continta hasta formar un pequefio abultamiento (Fig.
3E). Maés adelante, la proliferacion en dicha zona aumenta, de tal manera que el arilo que se origina
comienza a cubrir parte de la semilla, incluyendo el micropilo. En esta etapa los apices de las
excrecencias se curvan (Fig. 3F, Anexo 4 Fig. Ill). En etapa de embrion globular, las excrecencias se
observan lignificadas, al igual que la exotesta. El arilo estd conformado por tejido aerenquimatoso con
grandes espacios intercelulares (Fig. 3G). En la zona micropilar se aprecia que, ni la testa ni el tegmen,
participan en la formacion del arilo (Fig. 3H). En la zona distal del funiculo el haz vascular de esta
estructura esta inmerso en el tejido aerenquimatoso del arilo (Fig. 3l). En etapas méas avanzadas el
apéndice ha cubierto por completo la zona hilo micropilar (Fig. 3G, J). En etapa de embrion
acorazonado se observa que los tegumentos no forman parte del arilo, sino Unicamente la parte distal
del funiculo 11 (ver Anexo 3, Fig. I), por lo tanto, el apéndice de B. liliputana es un arilo (Fig. 3K-M).

En semilla madura el apéndice luce turgente, cuando se deshidrata se torna papiraceo.
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Figura 3. Ontogenia del arilo de Blossfeldia liliputana. A. Ovulo de flor en antesis visto en MEB. B. Corte longitudinal
de semilla joven, después de la fecundacion mostrando la proliferacion celular en la zona distal del funiculo que dara
origen al arilo (zona punteada). C. Acercamiento de la zona micropilar donde se muestra el inicio del desarrollo de las
excrecencias de la exotesta. D. Excrecencias de la epidermis externa de la exotesta. E. Semilla joven con la zona distal
del funiculo (arilo) ensanchada, vista en MEB. F. Semilla vista MEB, con el arilo cubriendo la zona hilo-micropilar y
con los &pices de las excrecencias ya desarrolladas. G. Corte longitudinal de semilla en etapa de embrién globular,
mostrando el apéndice aerenquimatoso, las excrecencias y la exotesta se han lignificado. H. Acercamiento a la zona
micropilar donde se ve el tegmen y la testa diferenciados. 1. Acercamiento al haz vascular inmerso en el arilo. J. Semilla
madura vista en MEB donde el micrépilo esta cubierto por el arilo. K. Corte longitudinal de semilla en etapa de embrion
acorazonado. L. Acercamiento al micropilo, cubierto por el arilo. M. Zona distal del funiculo diferenciado en arilo
aerenquimatoso. ar, ariloz; ca, célula apical; cb, célula basal; cs, cubierta seminal; E, embridn; en, endospermo; ex,
excrecencia de la exotesta; F, funiculo; hv, haz vascular; NT, endotesta; P, perispermo; s, suspensor; tg, tegmen; tp, tubo
polinico; XT, exotesta. La cabeza de flecha sefiala al micrdpilo. Barras: D=8 um; E= 40 um; , H, I, L, M=50 um C, G=
80 um; A, B, F, J, K=100 um. El color verde fuerte sefiala el arilo (zona distal del funiculo), el verde claro sefiala el
funiculo que no forma parte del arilo, el morado sefiala el micrépilo.
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Lophophora williamsii (Lem. ex Salm-Dyck) J.M. Coult.

El 6vulo es campildtropo y el micropilo es endostomo. El funiculo esta cubierto de papilas en la parte
ventral (obturador) (Fig. 4A). El apéndice seminal comienza su desarrollo en etapa de proembrion
bicelular (célula basal y célula apical) La proliferacion se da en la parte distal del funiculo en las zonas
'y Il (Fig. 4B; Anexo 3, Fig. I). El tegumento externo cercano al micrépilo del lado funicular (ver
Anexo 3, Fig 1) no presenta proliferacion. Las células de la exotesta en la zona micropilar se dividen
periclinalmente aumentando el nimero de estratos (Fig. 4C). También se pueden ver divisiones
periclinales en el tegumento externo en la zona micropilar del lado del funiculo, que formaréan la copa
hilar (Fig. 4D). En etapa de embrién de torpedo, la cubierta seminal se encuentra diferenciada y es
posible ver al arilo diferenciado y conformado por aerénquima contenido en la copa hilar, la cual luce
como un reborde formado por la proliferacion celular de la parte distal del funiculo y de la endotesta
con engrosamientos de lignina en la pared celular (Fig. 4E-G). Estos engrosamientos también se
presentan en un conjunto de células que forman una barrera que separa al arilo de la parte interna de
la semilla (Fig. 4G). El haz vascular que corre por el funiculo y que atraviesa la barrera antes
mencionada, se encuentra rodeado por el tejido aerenquimatoso del arilo. En la periferia, el arilo esta
delimitado y protegido por una epidermis de células parenquimaticas alargadas periclinalmente (Fig.
4H). En semilla madura, el arilo es mas conspicuo y se observa abultado (Fig. 41). En etapa de semilla
madura se ve el embrién cotiledonario rodeado de endospermo y restos de perispermo. El arilo
aerenguimatoso es de mayor tamafo y la copa hilar es mas ancha. Las células de la exotesta se vuelven
conicas y presentan engrosamientos de lignina en las paredes periclinales (Fig. 4J, K). En la zona
distal del funiculo I se observa el tejido aerenquimatoso, asi como la epidermis del arilo con las células
alargadas colapsadas en la vista externa de la semilla (Fig. 4L). Dado que el tejido que se diferencia
en arilo de origen funicular de la zona distal I, se trata de un arilo. En semilla fresca el arilo es méas

conspicuo, cuando se seca, tiene una textura papiracea.
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Figura 4. Ontogenia del arilo de Lophophora williamsii. A. Ovulo de flor en antesis visto en MEB. B. Semilla joven
con las zonas de proliferacion del arilo marcadas con circulos punteados. C. Las células de la endotesta y la exotesta se
dividen periclinalmente en la zona del microépilo. D. Parte distal del funiculo I con las zonas de proliferacion que en semilla
madura formaran el arilo (circulo con linea discontinua) y testa del lado funicular que formaréd la copa hilar (circulo
punteado). E. Semilla con la cubierta seminal diferenciada y arilo contenido en la copa hilar. F. Semilla en etapa de
embrién de torpedo. Copa hilar (rectangulo punteado) circundada por algunas células lignificadas de la endotesta. G. Zona
micropilar con el tegmen reducido y la testa diferenciada. Ninguno de estos tejidos participa en la formacion del arilo. H.
Haz vascular del funiculo inmerso en el arilo. I. Semilla madura con el arilo conspicuo y abultado. J. Corte longitudinal
de semilla en etapa de embrion cotiledonario. La copa hilar es mas grande y hay mayor cantidad de aerénquima en el arilo.
K. Acercamiento a la zona del micropilo, el cual queda fuera del arilo. L. Acercamiento a la zona del funiculo. Se observa
la epidermis del arilo. ar, arilo; ca, célula apical; cb, célula basal; cs, cubierta seminal; E, embrién; ed, epidermis del arilo;
es, endospermo; F, funiculo; hv, haz vascular; li, engrosamientos de lignina; ng, endotegmen; NT, endotesta; P,
perispermo; xg, exotegmen; XT, exotesta; cabeza de flecha, micrépilo. Barras: C= 40 um; B, D, G, H=80 um; A, E, |, J,
K, L=100 pum; F=200 um. El color verde claro sefiala el funiculo, el verde fuerte sefiala el arilo y el morado sefiala el
micrépilo.
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Thelocactus leucacanthus subsp. schmollii (Werderm.) Mosco & Zanov.

El évulo es campil6tropo, con el micrépilo endostomo y el funiculo provisto de papilas en la parte
ventral (Fig. 5A). El desarrollo del arilo comienza antes de la fecundacion. En esta etapa, en el 6vulo
se aprecian las zonas de proliferacion celular en la parte distal del funiculo (Fig. 5B, D). En la zona
micropilar, el tegumento externo se divide periclinalmente para formar varios estratos, pero no
formara parte del apéndice (Fig. 5C). La proliferacion en la zona distal del funiculo se da por medio
de divisiones anticlinales en la epidermis y periclinales en tejidos subepidérmicos, lo que dara origen
a una joroba funicular (Fig. 5D). Después de la fecundacion, no hay diferencias entre la morfologia
externa de la semilla joven y el dvulo (Fig.5E). En cuanto a la estructura interna, la joroba funicular
es evidente y las zonas de proliferacion continGan su actividad celular (Fig. 5F). En etapa de semilla
joven es posible diferenciar los componentes de la cubierta seminal, exotesta, endotesta, exotegmen
y endotegmen (Fig. 5G). En la parte central de la joroba funicular las células son de mayor tamafio y
con grandes espacios intercelulares (aerénquima) rodeado por tejido parenquimatico que, en semilla
madura estara lignificado y conformara la copa hilar (Fig. 5H). En etapas posteriores, la cubierta
seminal esta diferenciada. El arilo, de células mas grandes y globosas, sobresale de la copa hilar. Se
aprecia la zona hilo micropilar disyunta (Fig. 51; Anexo 3, Fig. I1). En etapa de embrion de se observa
abundante endospermo y restos de perispermo. La pared externa de la exotesta presenta
engrosamientos de lignina, y se aprecian las diferencias entre la copa hilar y el arilo (de aeréngquima)
contenido en ella (Fig. 5J), el micrépilo se encuentra rodeado por tejido endotestal lignificado que
conforma la copa hilar, indicando que el tegumento externo no particip6 en la formacién del apéndice
puesto que no proliferd ni se diferencio en aerénquima (Fig. 5K). En la figura 5L se muestra al arilo
formado por la parte distal del funiculo I 'y Il (Anexo 3, Fig. I). En semilla madura el apéndice es mas
conspicuo (Fig. 5M), la copa hilar es mas amplia y contiene mayor cantidad de aerénquima; en ella se
observa el haz vascular que persiste en este tejido. EI embrion es cotiledonario y el endotegmen ha
colapsado. La copa hilar esta conformada por células de la endotesta con engrosamientos de lignina
en toda la pared, y en el borde, por células de la exoetsta (Fig. 5SN-P). Puesto que el origen del apéndice
es de la zona distal del funiculo 1y Il, se trata de un arilo. Este es conspicuo cuando la semilla es

fresca, cuando se seca se colapsa y luce papiraceo.
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Figura 5. Ontogenia del arilo de Thelocactus leucacanthus sub. sp. schmollii. A. Ovulo de flor en antesis visto en
MEB. B. Corte longitudinal de 6vulo, zonas de proliferacion celular del funiculo en circulos punteados. C. Acercamiento
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a la zona micropilar, el tegumento externo se divide periclinalmente, pero no prolifera. D. Acercamiento a la parte distal
del funiculo mostrando las zonas de proliferacion en el circulo punteado. E. Semilla después de la fecundacion, con la
cubierta seminal poco diferenciada. F. Corte longitudinal de semilla joven, se observa la joroba funicular y las zonas de
proliferacion en circulos punteados. G. Acercamiento a la zona micropilar donde se ven las capas de la cubierta seminal.
H. Acercamiento a la joroba funicular que se diferencia en la copa hilar (zona punteada) y aerénquima. I. Semilla en etapa
avanzada, el arilo es mas conspicuo. J. Corte longitudinal de semilla, embridn en etapa de torpedo. La copa hilar se
encuentra lignificada y rodea al arilo aerenquimatoso. K. Acercamiento a la zona del micrdpilo que queda fuera del arilo
aerenquimatoso. L. Acercamiento al arilo aerenquimatoso inmerso en la copa hilar (zona punteada). M. Semilla madura
con el arilo conspicuo y el funiculo ensanchado. N. Corte longitudinal de semilla madura. La copa hilar es mas amplia
(zona punteada). O. Acercamiento a la zona micropilar. EI embrién es cotiledonario y el endotegmen ha colapsado. P.
Haz vascular que persiste en el arilo. ap, apéndice; ar, aerénquima; cs, cubierta seminal; E, embrion; es, endospermo; F,
funiculo; hv, haz vascular; jf, joroba funicular; li, engrosamientos de lignina; n, nucela; ng, endotegmen; NT, endotesta;
P, perispermo; te, tegumento externo; ti, tegumento interno; xg, exotegmen; XT, exotesta; cabeza de flecha, micrépilo;
rectdngulo punteado, copa hilar. Barras: C= 20 um; F, H, K, P=80 um; A, E, I, M, 0=100 pm; J, L, N=200 um. EI color
verde sefiala el funiculo, el morado sefiala el micrdpilo, el verde fuerte sefiala el arilo.

5.2.2. Ariloide
Ariocarpus kotschoubeyanus (Lem.) K. Schum.

El évulo es campilétropo, con micropilo enddstomo. El funiculo esta cubierto por papilas en la parte
ventral (Fig. 6A). El desarrollo del ariloide comienza después de la fecundacién. La parte distal del
funiculo comienza a proliferar. La proliferacion se da por divisiones anticlinales en la epidermis la
zona distal del funiculo dando como resultado una joroba funicular incipiente, y por divisiones
periclinales del tegumento externo, proximo al micropilo del lado del funiculo (zona de la rafe) (Fig.
6B; ver Anexo 3, Fig. I). El ariloide comienza a diferenciarse en aerénguima en la zona distal del
funiculo, el cual prolifera (Fig. 6C). En etapa de semilla joven, las células que formaran la exotesta
son alargadas, mientras que las de la endotesta proliferan en la zona del micrépilo opuesta al funiculo
(antirafe). En la antirafe, la exotesta experimenta divisiones extendiéndose hasta el micréopilo (Fig.
6D). En etapas posteriores la diferencia anatdmica y morfoldgica entre las células del apéndice y de
la testa son sutiles, excepto porque las células del apéndice se muestran menos turgentes (Fig. 6E). La
proliferacion continla en la zona distal del funiculo | y en la endotesta cerca del micrépilo de lado
opuesto al funiculo. La exotesta continda diferenciandose (Fig. 6F). En la Fig. 5G se observa la zona
del ariloide coloreado artificialmente con amarillo. EI micropilo (coloreado de morado) se encuentra
adosado a la zona del apéndice, es decir, la zona hilo-micropilar no es conjunta ni disyunta. En etapa
de embrion globular, el ariloide se conforma por aerénquima. La exotesta se encuentra diferenciada y
las células presentan engrosamientos de lignina. A diferencia de las especies anteriores, la copa hilar
esta conformada por endotegmen en la base y por exotesta en los bordes la cual cubre parte del ariloide
(Fig. 6H). La endotesta esta conformada por 1-2 capas de células, el exotegmen ha colapsado y las

células del endotegmen presentan engrosamientos de lignina en la zona micropilar opuesta al funiculo
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(Fig. 61). En esta misma etapa, el haz vascular se observa inmerso en el tejido aerenquimatico (Fig.
6J). En etapa de semilla madura se observa que las células del ariloide, incluso algunas del funiculo
(zona distal 1), son totalmente de tipo aerénquima. El ariloide es mas conspicuo y ha cubierto
totalmente al micropilo (Fig. 6K). Dado que el apéndice se formd tanto del tejido funicular (Zonas |
y I1) como del tejido del tegumento externo préximo al funiculo, se trata de un ariloide. En semilla
madura fresca el apéndice es de color blanquecino y sobresale de la semilla, cuando ésta se seca, el

tejido se contrae quedando contenido en la copa hilar.

Figura 6. Ontogenia del ariloide de Ariocarpus kotschoubeyanus. A. Ovulo de flor en antesis visto en MEB. B. Corte
longitudinal de semilla joven mostrando zonas de proliferacion celular y la joroba funicular. C. Acercamiento a la zona
distal del funiculo diferenciandose en aerénquima. D. Acercamiento a la zona micropilar donde se observa la
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diferenciacion de la endotesta y exotesta. E. Semilla en etapa temprana del desarrollo vista en MEB donde ya se aprecia
el ariloide. F. Corte longitudinal de semilla joven mostrando la proliferacion celular en la parte distal del funiculo y en la
endotesta del lado opuesto al funiculo. G. Semilla joven vista en MEB. EI micropilo se encuentra adosado al ariloide. H.
Semilla en etapa de embridn globular con el ariloide completamente diferenciado y contenido en la copa hilar. I.
Acercamiento a la zona micropilar donde se observa del lado funicular, tejido aerenquimatoso y del lado opuesto al
funiculo, la endotesta y exotesta con engrosamientos de lignina. J. Zona distal del funiculo con el apéndice diferenciado
en aerénquima y el haz vascular inmerso en él. K. Semilla madura con el ariloide cubriendo al micrépilo vista en MEB.
ap, apéndice (ariloide); cs, cubierta seminal; E, embridn; ed, epidermis del apéndice; es, endospermo; F, funiculo; hv, haz
vascular; jf, joroba funicular; ng, endotegmen; NT, endotesta; P, perispermo; xg, exotegmen; XT, exotesta; cabeza de
flecha, micropilo; circulo punteado, zonas de proliferacion celular; rectangulo punteado, copa hilar. Barras: C, D, F, I, J=
40 pm; B=80 um; A, E, G= 100 pum; H, K= 200 um. El color verde sefiala el funiculo, el morado sefiala el micropilo, el
amarillo sefiala el ariloide.

Aztekium ritteri (Boed.) Boed.

El 6vulo es campil6tropo, con el micrépilo enddstomo de gran tamafio y el funiculo esté cubierto de
papilas del lado ventral (Fig. 7A). Después de la fecundacion, la semilla joven presenta dos zonas de
proliferacion celular, una en la zona distal del funiculo I, donde se puede ver el haz vascular, y la
segunda en el tegumento externo del lado opuesto al funiculo. En esta etapa hay diferencias entre la
epidermis del apéndice conformada por células pequefias e isodiamétricas, y la exotesta, conformada
por células de mayor tamafio y alargadas en un plano periclinal (Fig. 7B-D). En una etapa previa a la
de semilla madura, el micrépilo y el funiculo estan separados por tejido de la testa (tegumento externo
del lado funicular en 6vulo), que en semilla madura conformara el apéndice seminal (Fig. 7E, en
amarillo). En la misma etapa, se han diferenciado tres zonas de proliferacion celular (Fig. 7F). La
primera zona corresponde a la testa del lado opuesto al funiculo, donde la endotesta prolifera y la
epidermis del ariloide se diferencia de la exotesta (Fig. 7G). En la segunda zona, el tegumento externo
del lado del funiculo se divide activamente, al igual que en la tercera zona, la parte distal del funiculo,
donde las células son mas grandes y con espacios intercelulares indicando su diferenciacion en
aerénquima (Fig. 7H). Lo anterior evidencia que el apéndice es un ariloide de origen funicular y
tegumentario. En semilla madura, el funiculo y el micropilo se encuentran rodeados por el ariloide
(Fig. 71). En un corte longitudinal de semilla madura, el micrépilo esta rodeado por el aerénquima del
ariloide (Fig. 7J), cuya epidermis es delgada y con celulas amorfas, ademas queda separado del interior
de la semilla por una barrera de células con engrosamientos de lignina (Fig. 7K). En esta etapa, la
exotesta presenta cristales y engrosamientos de lignina. EI endotegmen es persistente, aunque muy

reducido (Fig. 7L). El ariloide de Aztekium ritteri tiene textura papiracea en semilla seca.
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Figura 7. Ontogenia del ariloide de Aztekium ritteri. A. Ovulo de flor en antesis visto en MEB. B. Corte longitudinal
de semilla joven con dos evidentes zonas de proliferacién. C. Acercamiento a la zona de proliferacion de la testa en la
zona micropilar del lado opuesto al funiculo. D. Acercamiento a zona de proliferacion de la parte distal del funiculo. E.
Semilla joven con el ariloide haciéndose evidente entre el micropilo y el funiculo. F. Corte longitudinal de semilla en la
misma etapa con tres zonas de proliferacion celular. G. Acercamiento a la zona micropilar mostrando las capas de la
cubierta seminal y el ensanchamiento en la zona del micrépilo. H. Acercamiento a la testa en la zona micropilar del lado
funicular. 1. Semilla madura. J. Corte longitudinal de semilla madura con el ariloide conformado por aerénquima. K.
Acercamiento al micrépilo con el aerénquima a ambos lados. Barrera de células lignificadas de la endotesta. L.
Acercamiento a una zona de la cubierta seminal. ap, apéndice; ar, aerénquima; cr, cristales; cs, cubierta seminal; ed,
epidermis del apéndice; es, endospermo; F, funiculo; hv, haz vascular; li, engrosamientos de lignina; ng, endotegmen; NT,
endotesta; P, perispermo; XT, exotesta; xg, exotegmen; cabeza de flecha, micropilo; circulo punteado, zonas de
proliferacion celular. Barras: C, D, G, H, K, L= 40 um; B, F, J=80 um; E, 1=100 um; A=200 um. El color verde sefiala el
funiculo, el morado sefiala el micrdpilo, el amarillo sefiala el ariloide.
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Gymnocalycium mihanovichii (Fri¢ & Giirke) Britton & Rose

El évulo es campildtropo con el micropilo endéstomo y el funiculo cubierta de papilas en la zona
ventral (Fig. 8A). En corte longitudinal de 6vulo se ven ambos tegumentos, la nucela y se aprecian
tres zonas de proliferacion celular (Fig. 8B). La primera es en la zona micropilar que experimenta
divisiones periclinales y anticlinales en el tegumento externo del lado del funiculo. La segunda es en
el tegumento externo de la zona micropilar del lado del funiculo (Fig. 8C). La tercera es en la zona
distal del funiculo I, donde la proliferacién celular se acentta formando una joroba funicular (Fig.
8D). Después de la fecundacion el ensanchamiento en la zona distal funicular se hace méas evidente,
el 6vulo se curva, provocando que el funiculo se encuentre en contacto con el microépilo (Fig. 8E). Las
zonas de proliferacion son mas marcadas en la exotesta alrededor del micrépilo y la parte distal del
funiculo (Fig. 8F). En consecuencia, la exotesta en la zona del micropilo y opuesta al funiculo (zona
de antirafe) esta ensanchada (Fig. 8G). La joroba funicular y la exotesta del lado funicular (zona de la
rafe) contindan proliferando (Fig. 8H). En una etapa més avanzada la cubierta seminal esta
diferenciada y el apéndice seminal es evidente en la zona hilo-micropilar (Fig. 81, J). La cubierta
seminal presenta endotegmen con engrosamientos, endotesta y exotesta conformada por células
alargadas. El ariloide esta diferenciado en aerénquima y tanto el micropilo (Fig. 8K) como el funiculo
(Fig. 8L) se encuentran rodeados por este tejido. En semilla madura se observa que el ariloide no
proliferé mas, por lo que es poco conspicuo (Fig.8M). Se presenta una barrera de células provenientes
de la endotesta, con engrosamientos (Fig. 8N). La cubierta seminal estd completamente diferenciada,
la exotesta presenta engrosamientos en los limites periclinales internos, la endotesta ha degenerado y
el endotegmen es mas delgado (Fig. 80). En la zona funicular, el tejido aerenquimatico se extiende
hasta parte del funiculo. La barrera de células endotestales lignificadas es persistente (Fig. 8P).
Cuando la semilla se seca el apéndice luce deshidratado con textura papiracea, cuando se hidrata

regresa a su apariencia turgente.
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Figura 8. Ontogenia del ariloide de Gymnocalycium mihanovichii. A. Ovulo de flor en antesis visto en MEB. B. Corte
longitudinal de dvulo con las tres zonas de proliferacion. C. Zonas del tegumento externo que proliferan. D. Parte distal
del funiculo que prolifera. E. Semilla joven después de la fecundacion con la cubierta seminal poco diferenciada. F.
Semilla joven con las tres zonas de proliferacion celular. G. Zona micropilar mostrando las capas de la cubierta seminal y
la testa ensanchada. H. Joroba funicular inconspicua y testa del lado funicular ensanchados. 1. Semilla inmadura con el
ariloide mas conspicuo. J. Ariloide diferenciado en aerénquima. K. Micrépilo rodeado por aerénquima. L. Funiculo
ensanchado y haz vascular rodeado por aerénquima. M. Semilla madura con el ariloide totalmente desarrollado. N. Corte

31



longitudinal de semilla madura con el haz vascular del funiculo y el micrépilo inmersos en el aerénquima del ariloide. O.
Zona micropilar. EI embrién es cotiledonario y la cubierta seminal estd conformada por endotegmen y exotesta, ambos
con engrosamientos. P. Haz vascular atravesando el tejido del ariloide. Barrera de células de la endotesta con
engrosamientos de lignina. ap, apéndice; cs, cubierta seminal; E, embrion; F, funiculo; hv, haz vascular; jf, joroba
funicular; li, engrosamientos de lignina; n, nucela; ng, endotegmen; NT, endotesta; P, perispermo; te, tegumento externo;
ti, tegumento interno; xg, exotegmen; XT, exotesta; cabeza de flecha, microépilo; circulo punteado, zonas de proliferacion
celular. Barras: C, D= 20 um; B, F, G, H, J, K, O, P=40 pm; L= 80 um; A, E, I, M=100 um; N=200 pm. El color verde
sefiala el funiculo, el morado sefiala el micrépilo, el amarillo sefiala el ariloide.

Parodia ottonis (Lehm.) N.P. Taylor.

Tiene 6vulo campil6tropo con el micropilo enddstomo con el funiculo cubierto de papilas en la parte
ventral (Fig. 9A). Desde esta etapa se pueden notar tres zonas de proliferacion celular que indican que
el futuro apéndice corresponde a un ariloide (Fig. 9B). La primera zona es el tegumento externo en la
zona que rodea al micropilo del lado opuesto al funiculo. Prolifera mayormente por medio de
divisiones anticlinales, seguida de divisiones periclinales (Fig. 9C). En la segunda zona de
proliferacion que corresponde al tegumento externo del lado funicular, las divisiones son menos
pronunciadas que en la zona anterior. La tercera zona de proliferacion celular se encuentra en la parte
distal del funiculo I, donde las divisiones anticlinales y periclinales de la epidermis contribuyen al
ensanchamiento de esta zona (Fig. 9D). Después de la fecundacion, el tejido del ariloide se nota desde
el exterior a simple vista (Fig. 9E). En la misma etapa persisten las zonas de proliferacion, pero son
mas grandes (Fig. 9F). En lado opuesto al funiculo se ve la diferencia morfoldgica entre las células de
la exotesta que son mas grandes, a diferencia de la epidermis del ariloide que son mas pequefias (Fig.
9G). Del lado del funiculo (zona de la rafe) también se nota la diferencia morfoanatémica entre la
exotesta y la epidermis del ariloide. Las células de la parte central de la parte distal del funiculo |
ahora son de mayor tamafio, indicando el inicio de la diferenciacion en aerénquima (Fig. 9H). En etapa
de embrion globular, el ariloide es mas conspicuo y las paredes periclinales externas de la exotesta
son concavas (Fig. 91). Estas presentan engrosamientos de lignina, asi como las células del
endotegmen y las células que forman una barrera multiestratificada de origen endotestal, que separa
el apéndice del resto de la parte interna de la semilla (Fig. 9J). En esta etapa el apéndice esta
diferenciandose en aerénquima, las células son mas grandes, aungue ain no son evidentes los espacios
intercelulares. La cubierta seminal estd conformada por exotesta, endotesta y endotegmen (Fig. 9K).
El haz vascular rodeado de aerénquima es evidencia de en el desarrollo del ariloide intervienen tejidos
funiculares (Fig. 9L). En semilla madura el ariloide es mas grande, turgente y sobresale de ésta (Fig.
9M). En esta etapa, el ariloide esta totalmente diferenciado en aerénquima ocupando toda la zona hilo-

micropilar (Fig. 9N). La cubierta seminal esta completamente diferenciada, la exotesta presenta
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engrosamientos secundarios en la pared periclinal externa, la endotesta presenta células con espacios
intercelulares, el endotegmen también presenta engrosamientos de lignina. La epidermis del ariloide
es més delgada y con las células alargadas. Las células de la endotesta de la zona micropilar presentan
engrosamientos de lignina, en conjunto forman una barrera entre el ariloide y el interior de la semilla
(Fig. 90, P). Cuando la semilla se seca, el apéndice se contrae y adquiere una apariencia papiracea,

cuando se hidrata regresa su apariencia turgente.
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Figura 9. Ontogenia del ariloide de Parodia ottonis. A. Ovulo de flor en antesis visto en MEB. B. Corte longitudinal
de 6vulo con las tres evidentes zonas de proliferacién. C. Zona micropilar del lado opuesto al funiculo con proliferacion
del tegumento externo. D. Parte distal del funiculo mostrando proliferacion celular de éste y del tegumento externo. E.
Semilla joven con la cubierta seminal poco diferenciada y con el ariloide conspicuo. F. Corte longitudinal de semilla joven
con las tres zonas de proliferacion celular. G. Zona micropilar donde se ve la diferencia en tamafio, entre la exotesta y la
epidermis del ariloide. H. Zona distal del funiculo I proliferando junto con la endotesta del lado funicular, donde comienza
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la diferenciacion en aerénquima. I. Semilla en etapa avanzada del desarrollo con el ariloide mas conspicuo. J. Corte
longitudinal de semilla con el ariloide evidente y parcialmente diferenciado en aerénquima. K. Micrépilo rodeado por
aerénquima. Exotesta y endotegmen presentan engrosamientos de lignina. L. Haz vascular rodeado por aerénquima. M.
Semilla madura con el ariloide totalmente desarrollado. N. Corte longitudinal de semilla madura con el ariloide cubriendo
toda la region hilo-micropilar. O. Cubierta seminal con exotesta, endotesta y endotegmen. P. Acercamiento al haz vascular
persistente atravesando el tejido del ariloide. Barrera de células de la endotesta, entre el apéndice y el endotegmen con
engrosamientos de lignina. ap, apéndice; ar, aerénquima; cs, cubierta seminal; E, embrion; ed, epidermis del apéndice; es,
endospermo; F, funiculo; hv, haz vascular; li, barrera de células de la endotesta con engrosamientos de lignina; n, nucela;
ng, endotegmen; NT, endotesta; P, perispermo; s, suspensor; se, saco embrionario; sy, sinérgidas; te, tegumento externo;
ti, tegumento interno; xg, exotegmen; XT, exotesta; cabeza de flecha, micrdpilo; circulo punteado, zonas de proliferacion
celular. Barras: C, D= 40 um; G, H=50 um; B=80 um; A, E, F, I, K, L, M, N, O, P=100 pm; J=200 pum. El color verde
sefiala el funiculo, el morado sefiala el micropilo, el amarillo sefiala el ariloide.

Rebutia minuscula K. Schum.

Ovulo campilétropo con el micrépilo endéstomo, el funiculo esta provisto de papilas en la parte
ventral y se aprecia una joroba funicular (Fig. 10A). Después de la fecundacién se hacen evidentes
tres zonas de proliferacion celular, una en la parte distal del funiculo donde la joroba funicular se hace
evidente, la segunda y la tercera en la testa alrededor del micrépilo (Fig. 10B). En esta etapa la cubierta
seminal se compone de exotesta, endotesta, exotegmen y endotegmen. La testa ubicada en la zona
micropilar del lado opuesto al funiculo prolifera por medio de divisiones periclinales, principalmente
(Fig. 10C). En la zona de la joroba funicular es posible diferenciar las células grandes y abovedadas
de la exotesta, de las células pequefias alargadas y lisas de la epidermis del ariloide. Algunas células
del centro de la zona | de la parte distal del funiculo comienzan a diferenciarse en aerénquima (Fig.
10D). En semilla inmadura el apéndice se hace conspicuo (Fig. 10E) y las zonas de proliferacion se
mantienen y aumentan su actividad celular en la zona distal del funiculo I méas que en el lado opuesto
al funiculo (Fig. 10F). Aqui la testa prolifera, mientras que el endotegmen comienza a presentar
engrosamientos de lignina (Fig. 10G). En el lado funicular, conformado por la parte distal del funiculo
mas la testa, se aprecia el aumento en el tamafio de las células en la parte central, indicando el inicio
de la diferenciacién en aerénquima (Fig. 10H). En semilla madura el apéndice estd completamente
desarrollado y la morfologia externa indica que las celulas de la epidermis del ariloide son alargadas
periclinalmente (Fig. 101). En un corte longitudinal de semilla madura se observa como el apéndice
seminal cubre completamente la zona hilo-micropilar (Fig. 10J). En un acercamiento a la zona
micropilar, se ve que las células de la endotesta que proliferaron, se diferenciaron en aerénquima, por
lo que se trata de un ariloide. En esta etapa la cubierta seminal esta conformada por exotesta, endotesta,
y endotegmen, ya que el exotegmen ha degenerado (Fig. 10K). Se observa una barrera de células
engrosadas provenientes de la endotesta que queda entre el ariloide y el endotegmen (Fig. 10L).
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Cuando la semilla es fresca o se encuentra hidratada, el ariloide es turgente, cuando éste seca adquiere

una apariencia papiracea.

Figura 10. Ontogenia del ariloide de Rebutia minuscula. A. Ovulo de flor en antesis visto en MEB. B. Corte
longitudinal de semilla joven con las tres zonas de proliferacion celular. C. Zona micropilar del lado opuesto al funiculo
con proliferacion de la endotesta. D. Parte distal del funiculo donde se muestran las zonas de proliferacion y la diferencia
morfoldgica entre la epidermis de la testa y del ariloide. E. Semilla inmadura con la pared periclinal externa de la cubierta
seminal poco diferenciada y con el ariloide poco conspicuo. F. Corte longitudinal con las zonas de proliferacion celular.
G. Zona micropilar donde se ve la proliferacion celular de la endotesta mediante divisiones periclinales. H. Parte distal
del funiculo proliferando junto con la testa del lado funicular. Se muestra el inicio de la diferenciacion en aerénquima. I.
Semilla madura con el ariloide totalmente desarrollado. J. Corte longitudinal de semilla madura con el ariloide cubriendo
toda la region hilo-micropilar. K. Cubierta seminal con exotesta, endotesta y endotegmen. Micropilo rodeado por
aerénquima. L. Funiculo rodeado por aerénquima. Barrera de células entre el apéndice y el endotegmen con
engrosamientos de lignina. ap, apéndice; ar, aerénquima; cs, cubierta seminal; E, embrién; ed, epidermis del apéndice; es,
endospermo; F, funiculo; hv, haz vascular; jf, joroba funicular; li, engrosamientos de lignina; ng, endotegmen; NT,
endotesta; P, perispermo; xg, exotegmen; XT, exotesta; cabeza de flecha, micropilo; circulo punteado, zonas de
proliferacion celular. Barras: C, D, G, H, K= 40 um; A= 50 um; B, F, L= 80 um; E, 1=100 um; J=200 um. EI color verde
sefiala el funiculo, el morado sefiala el micrépilo, el amarillo sefiala el ariloide.
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Tabla 2. Comparacion de los atributos ontogenéticos y morfoanatdmicos de los apendices seminales de las especies estudiadas

Atributo Blossfeldia ~ Lophophora  Thelocactus  Ariocarpus Aztekium Gymnocalycium  Parodia Rebutia

liliputana  williamsii leucacanthus  kotschoubeyanus ritteri mihanovichii ottonis minuscula
Tipo de apéndice arilo arilo arilo ariloide ariloide ariloide ariloide ariloide
Etapa en la que inicia el post post previo a la post post previo a la previo a la post
desarrollo del apéndice fecundacion  fecundacién  fecundacion fecundacion fecundacion fecundacion fecundacion  fecundacion
Zonas de proliferacion que
forman al apéndice
Zona distal del funiculo | no si si si si si si si
Zona distal del funiculo Il si si si si no no no no
Tegumento externo del lado no no no si si si si si
funicular
Tegumento externo opuesto al no no no no si si si si
funiculo (antirafe)
Tipo de tejido que conforma el aerénquima  aerénquima  aerénquima aerénquima aerénquima aerénquima aerénquima  aerénquima
apéndice
Joroba funicular ausente ausente presente presente ausente presente ausente presente
Copa hilar ausente presente presente presente ausente ausente ausente ausente
Tejidos que forman la copa hilar
Exotesta - si si si - - - -
Endotesta - si si solo en la zona - - - -

del antirafe

Endotegmen - no no si - - - -
Barrera de células endotestales ausente presente presente ausente presente presente presente presente
Apariencia del apéndice en papiraceo papiraceo papiraceo papiraceo papiraceo papiraceo papiraceo papiraceo
semilla seca
Conformacion de la zona hilo- disyunta disyunta disyunta no aplica* conjunta conjunta conjunta conjunta
micropilar
Presencia de lipidos si si si si si si si si
Presencia de polisacaridos si si si si si si si si
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5.3. Histoquimica de semillas. Elaiosomas.
Todas las especies dieron reaccion positiva para las pruebas histoquimicas de Rojo “O” de aceite para

la deteccion de lipidos, y para Reactivo de Schiff que detecta polisacaridos insolubles (Fig. 11).

Semilla seca Semilla hidratada Rojo “O" de aceite ~ Reactivo de Schiff

2
o
T

Figura 11. Pruebas histoquimicas en apéndices seminales. Se muestran los apéndices en semilla seca comparado con
los apéndices en semillas hidratadas que funcionan como control. En la tercera columna se encuentran los resultados con
la tincion Rojo “O” de aceite, donde los lipidos se destacan en las areas tefiidas de anaranjado-rojo (circulo punteado). La
cuarta columna muestra las reacciones con el Reactivo de Schiff donde los polisacaridos insolubles se ven de color rosa.
Ak, Aricarpus kotschoubeyanus; Ar, Aztekium ritteri; Bl, Blossfeldia liliputana; Gm, Gymnocalycium mihanovichii; Lw,
Lophophora williamsii; Po, Parodia ottonis; Rm, Rebutia minuscula; Tl, Thelocactus leucacanthus subsp. schmollii.
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5.4. Reconstruccion de caracteres ancestrales de los apéndices seminales

La reconstruccion de caracteres de los apendices seminales muestra que el arilo es el caracter ancestral
con una alta probabilidad (Tabla 3). La subfamilia Opuntioideae presenta cubierta funicular en todos
sus miembros con dos especializaciones, Pterocactus con cubierta funicular alada, y Maihueniopsis y
Pereskiopsis con cubierta funicular lanosa. La presencia de arilo continla hasta el clado de la
subfamilia Cactoideae, iniciando con Blossfeldia liliputana, especie hermana del resto del clado. El
arilo inicamente se encuentra en la tribu Cacteae. En la misma tribu, aparece el ariloide en tres clados.
Primero en el clado que incluye a Aztekium y Geohintonia, el segundo en el clado ATEP donde se
encuentran Turbinicarpus y Ariocarpus, y el tercero ocurre en Ortegocactus del clado Mammilloid.

La cuarta aparicion de ariloide ocurre en el clado Core Cactoideae. Cabe destacar que, aunque
hay clados en donde no se sabe si las semillas presentan apéndices, se puede inferir que si lo presentan,
dadas las probabilidades por nodo para cada uno de los diferentes apéndices (Tabla 3, Fig. 12). El
ariloide es un caracter homoplasico, ya que tiene cuatro origenes diferentes a lo largo de la subfamilia
Cactoideae. Ademas, es posible reconocer patrones, por ejemplo, en los clados que incluyen a las
especies columnares y epifitas, las semillas no presentan apéndices seminales, con excepcion de

Epiphyllum.

Tabla 3. Probabilidades significativas de cada caracter por nodo

Clado ausente arilo cf cfa cfl ariloide
Cactaceae 0.149  0.774* 0.048 0.007 0.007 0.010
Opuntioideae 0.007 0.056 0.918* 0.005 0.008 0.004
Cactoideae 0.014 0927  0.023 0.003 0.003 0.027
Cacteae 0.006 0.924* 0.001 0.001 0.001 0.065
Core Cactoideae 0.074  0.104 0.007 0.006 0.006 0.800*

Cf, cubierta funicular; cfa, cubierta funicular alada; cfl, cubierta funicular lanosa

* Probabilidades significativas, indica mayor probabilidad de ser el caracter ancestral.
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muestra como caracter ancestral. El ariloide es un caracter convergente con cuatro origenes. La cubierta funicular es

exclusiva de la subfamilia Opuntioideae con sus respectivas variaciones. Topologia del arbol basada en filogenia de
Hernandez-Hernandez et al. (2011).
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6. Discusion
6.1. Apéndices seminales en Cactaceae

La literatura consultada, asi como las observaciones realizadas en el presente estudio muestran que en
30 géneros de Cactaceae se presentan apéndices seminales, entre los que destacan el arilo, el ariloide,
el estrofiolo, la cartncula o el elaiosoma (ver Anexo 2). De estos géneros se descarta la presencia de
apéndice en el género Pachycereus, ya que las semillas no exhiben un crecimiento conspicuo como
los apéndices seminales del resto de los géneros. Mammillaria y Parodia son los géneros mejor

representados con un mayor nimero de especies descritas con apéndices seminales.

En Pereskioideae Dau y Labouriau (1974) reportan la presencia de caruncula en Pereskia
aculeata, mientras que Jiménez-Duran et al. (2014) describen el desarrollo de P. lychnidiflora donde
se observa el origen del apéndice, aunque no lo mencionan explicitamente. Con la informacién
anterior junto con observaciones de la zona hilo-micropilar de la semilla de P. lychnidiflora se
concluye que el apéndice es un arilo, puesto que el tejido diferenciado se encuentra en la parte distal
del funiculo I. En Opuntioideae se reporta arilo para todos los géneros de la subfamilia (Scheinvar,
2004; Griffith y Porter, 2009), con algunas particularidades como alas en Pterocactus (Bregman,
1988) y pelos alargados a manera de lana en Maihueniopsis (Anderson, 2001) y Pereskiopsis (Bravo-
Hollis, 1978).

Comparando las principales clasificaciones de los apendices seminales con el estudio del
desarrollo de semillas aqui presentado, se comprueba que el ariloide si difiere anatomicamente del
arilo. Por lo tanto, la propuesta del presente trabajo, concuerda con la de van der Pijl (1972), ya que
el ariloide es reconocido como un apéndice diferente del resto que se forma a partir del funiculo y del
tegumento externo circundante al micropilo. También se sugiere no incluir a la cartncula y al

estrofiolo dentro de la clasificacion de ariloides para evitar confusiones.

6.2. Ariloy ariloide

Hasta el momento, el presente estudio es el primero en detallar el origen ontogenético de los apéndices
seminales en la familia Cactaceae. En la familia Cactaceae se muestra una diversidad en el tipo de
arilo y ariloides que presentan las semillas de las diferentes especies. Una caracteristica compartida
durante la ontogenia del arilo y ariloide, se da al inicio del desarrollo, y consiste en la formacion de
una joroba funicular como se observo en Ariocarpus kostchoubeyanus, Gymnocalycium mihanovichii,

Rebutia minuscula (ariloides) y Thelocactus leucacanthus subsp. schmollii (arilo).
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El arilo de Blossfeldia liliputana presenta un tipo de crecimiento que se encuentra en semillas
de familias como Fabaceae (Rodriguez-Riafio et al., 2006), Passifloraceae (Zhang 2013), Turneraceae
(Gonzalez y Arbo, 2013) y Thymelaeaceae (Venugopal y Marbaniang, 2015). En los casos donde el
arilo cubre la zona hilo micropilar (ZHM), es confuso determinar el tipo de apéndice, lo cual puede
ser la razdn por la que los términos no esta asignados correctamente. Otro problema se presenta en los
Ovulos de tipo campil6tropo, ya que la curvatura de la nucela y de los tegumentos hace dificil la

delimitacién de la rafe, puesto que la antirrafe es mas amplia que en los 6vulos anatropos.

Los arilos que presentan las especies de la tribu Cacteae quedan contenidos en una copa hilar
formada por células de la testa, como ocurre en Lophophora williamsii y Thelocactus leucacanthus
descritos en el presente trabajo. En el caso de Astrophytum myriostigma se sabe que la proliferacion
celular que da origen al apéndice proviene del funiculo (Engleman, 1960), por lo que se concluye que
se trata de un arilo y no de un estrofiolo como ha sido descrito para otras especies del mismo género
(Scheinvar 2004). En Thelocactus bicolor (Engleman 1960) el desarrollo es similar al de T.
leucacanthus, por lo que se propone que esta especie también presenta arilo. En Cactaceae, también
hay especies con ariloide que queda contenido en una copa hilar formada por células de la endotesta

y endotegmen como ocurre en Ariocarpus kostchoubeyanus.

Un caréacter clave para identificar un ariloide sin conocer necesariamente su ontogenia, es
observando la disposicion del micrépilo con respecto al hilo. Si la zona hilo-micropilar es conjunta,
el apéndice en cuestion, muy seguramente es un ariloide. Sin embargo, en el caso de las semillas del
género Ariocarpus es dificil de distinguir, ya que desde una vista externa se ven muy juntos o bien,
parecen disyuntos. En este caso, por medio del estudio del desarrollo de la semilla se sabe que el
tegumento externo en la zona micropilar, del lado del funiculo si participa en la diferenciacién del
ariloide. En el caso de la zona hilo-micropilar de Ariocarpus, el micrépilo se encuentra adosado al
ariloide, cuestion que también se observo en las semillas del género Turbinicarpus (obs. pers.). Asi
como los ariloides, los arilos también se pueden inferir viendo las caracteristicas externas de la semilla,
particularmente la zona hilo-micropilar, si ésta es disyunta, seguramente se trata de un arilo como en

Lophophora, Mammillaria y Neolloydia (Barthlott y Hunt 2000) (ver Fig. 2)

Generalmente, el desarrollo del arilo y ariloide en Cactaceae comienza después de la
fecundacién, como en Passiflora citrina (Zhang, 2013), sin embargo, el arilo de Thelocactus
leucacanthus, y el ariloide de Gymnocalycium mihanovichii, Parodia ottonis y Rebutia minuscula,

comienzan su desarrollo en etapa de 6vulo maduro. Esto se ha reportado también para el arilo de
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Cytisus striatus y C. multiflorus (Fabaceae) (Rodriguez-Riafio et al., 2006). Una de las diferencias
entre los apéndices de Cactaceae es que la textura tanto del arilo como del ariloide son papiraceos en
semilla madura debido a que el aerénquima se deshidrata. Este caracter también se ha reportado para
especies como Aquilaria malaccensis (Thymelaeaceae) (Venugopal y Marbaniang, 2015) y en los
géneros Turnera y Piriqueta (Turneraceae) donde el arilo adquiere una consistencia membranacea
cuando se deshidrata. La caracteristica papirdcea 0 membranacea del apéndice deshidratado difiere de
las definiciones generales, donde se describe al arilo como una estructura carnosa (van der Pijl, 1972;
Boesewinkel y Bouman, 1984; Johri et al., 1992; Gorb y Gorb, 2003).

6.3. Cubierta funicular en Opuntioideae

Diversos autores mencionan que la familia Opuntioideae se caracteriza por tener arilo, llamandolo
arilo funicular endurecido (“bony”) (Kiesling, 1984; Bregman, 1988; Barthlott y Hunt, 1993; Nyffeler
2002). Griffith y Porter (2009) mencionan que la presencia del arilo en Opuntioideae es una
sinapomorfia para el grupo. Otros autores, cuyos estudios se han realizado en Opuntia, llaman cubierta
funicular a la estructura que se origina del funiculo y que se caracteriza por tener estratos celulares
con engrosamientos de lignina, seguida de capas de células parenquimatosas que conforman un tejido
suave que se desprende facilmente de la semilla (Flores y Engleman, 1976; Orozco-Segovia et al.,
2007).

Por otra parte, en la revision hecha por Stuppy (2002) enfocada en las caracteristicas de las
semillas de Opuntioideae, destaca la importancia de la cubierta funicular como elemento de gran valor
para la clasificacion de las especies dentro de la subfamilia. De hecho, propone algunos términos
relacionados con la cubierta funicular como “funicular girdle” que se refiere al abultamiento que rodea
a la semilla, formado por el haz vascular mas varias capas de células esclerenquimatosas; y “flanks”
que son las partes de la cubierta funicular que quedan a los costados del “funicular girdle”. En este
sentido, este autor hace la descripcion de los géneros de Opuntioideae destacando las caracteristicas
morfo-anatomicas de la cubierta funicular, ademas sugiere usar este término en lugar de “arilo

funicular”.

A diferencia de los apéndices seminales carnosos en estado hidratado (arilo, ariloide,
caruncula, estrofiolo), la cubierta funicular en Opuntioideae comienza su desarrollo cuando el
funiculo envuelve al 6vulo (circundandolo y fusiondndose lateralmente) tempranamente durante el
desarrollo de la flor (Silva, 2007; Paredes, 2016) lo que se conoce como funiculo circinotropo (Flores
y Engleman, 1976; Nufiez-Mariel et al., 2001). Dadas las diferencias ontogenéticas que presenta esta
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estructura en Opuntioideae, con el arilo, en el presente trabajo se sigue la propuesta de Flores y
Engleman (1976) y de Stuppy (2002) de Ilamarle cubierta funicular, ya que en esta investigacion se
hace la distincion de arilo como un apéndice externo de tejido blando que se forma a partir de la parte
distal del funiculo, generalmente, después de la fecundacion. Ademas, el término arilo funicular es
redundante puesto que el arilo por si mismo, indica que es de origen funicular. Asimismo, a las
estructuras especializadas en los géneros Pterocactus y Pereskiopsis, cuyos apéndices son alas y lana
respectivamente, se les nombra como cubierta funicular alada y cubierta funicular lanosa. Con ello
queda implicito el origen funicular de la estructura, y también que surgieron como una modificacion

de la cubierta funicular caracteristica de la subfamilia Opuntioideae.

La cubierta funicular en la subfamilia Opuntioideae (Griffith y Porter, 2009) ha sido
relacionada con la proteccién y germinacion de las semillas mas que con la dispersion (Orozco-
Segovia et al., 2007; Paredes, 2016). En aquellas especies en donde la cubierta funicular esté asociada
a un mecanismo de dispersion son Pterocactus, con la cubierta funicular alada cuya dispersion se lleva
a cabo por anemocoria (Bregman 1988), y Pereskiopsis y Maihueniopsis de quienes no se conoce con
certeza la funcion de los tricomas alargados que conforman la cubierta funicular lanosa. En estos
casos, la evolucion de la forma externa de las semillas puede representar una adaptacion a las
condiciones del habitat donde se distribuyen las especies, cuestion que hace falta comprobar con

estudios ecoldgicos y evolutivos.

6.4. Elaiosomas en Cactaceae

El elaiosoma se define como un tejido esponjoso que se desprende facilmente y es rico en nutrientes
como lipidos, proteinas, almidon y vitaminas (van Rheede y van Rooyen, 1999; Rojas-Aréchiga,
2009). En este sentido, por su contenido celular, los apéndices seminales como el arilo y el ariloide
de Cactaceae son considerados elaiosomas (van der Pijl, 1972; Gomez y Espadaler, 1997; Severino
et al. 2012). Las primeras descripciones que se hicieron de los elaiosomas en las semillas fueron para
referirse a aquellas estructuras con contenidos exclusivamente lipidicos y especializadas en la
dispersion de las semillas por las hormigas (mirmecocoria) (Sernander 1906). En la actualidad, el
término elaiosoma se utiliza en un sentido mas amplio para referirse a todas las estructuras con
contenidos nutritivos que representen una recompensa como mecanismo de atraccion para las
hormigas dispersoras (Hughes y Westoby, 1992; Mark y Olesen, 1996; Gémez et al., 2005; Leal et al.,

2007; Lengyel et al., 2010; Linhart, 2014). El elaiosoma puede presentarse tanto en las semillas como
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en los frutos (Gorb y Gorb, 2003) y pueden o0 no ser carnosos, pero si llamativos, ya sea por el color,

consistencia o contenido.

6.5. Evolucion de los apéndices seminales en Cactaceae

En la reconstruccion de la evolucion los apéndices seminales dentro de la familia Cactaceae, se
reconocen linajes donde aparecen los apéndices. La presencia de arilo se observa en paralelo, en
Pereskioideae y en la tribu Cacteae. Por otra parte, en el Core Cactoideae aparece el ariloide en
diferentes linajes. La diferencia entre las especies en donde se presentan el arilo, el ariloide y la
cubierta funicular, tiene implicaciones en la sistematica y taxonomia de los grupos, y posiblemente

esté relacionado con el modo de dispersion (Hughes y Westoby 1992, Lengyel et al. 2010).

Entre las caracteristicas que se observan en la reconstruccion de caracteres ancestrales es la
aparicion de ariloide en diferentes grupos, es decir, se presenta como un caracter convergente. Las
convergencias se definen como un fendmeno en donde distintos linajes con diferentes ancestros con
fenotipos diferentes, resultan en fenotipos similares (True y Haag, 2001). También puede tratarse de
deriva ontogenética del desarrollo o DSD por sus siglas en inglés (developmental system drift) y se
refiere a las diferentes rutas durante el desarrollo que resultan en un fenotipo similar o idéntico, a

partir de un mismo ancestro (True y Haag, 2001, Nahmad et al., 2008).

Aunque este proceso se ha descrito en términos moleculares, en el caso de las semillas de la
familia Cactaceae se puede hacer una analogia con la ontogenenia de los apéndices. De hecho, el
nombre que se le asigna al apéndice (arilo o ariloide) nos habla de las diferentes rutas del desarrollo
por las cuales se origina el apéndice. Este fendmeno se observa en el clado de Turbinicarpus +
Ariocarpus con ariloide y Epithelantha + Strombocactus con arilo. Para comprobar esta hipotesis, es
necesario realizar estudios moleculares que demuestren las diferentes rutas del desarrollo en un

contexto genético para conocer los genes involucrados en el desarrollo tanto de arilo, como de ariloide.

Adicionalmente, con la reconstruccidn de caracteres ancestrales es posible hacer predicciones
sobre el curso evolutivo de los apéendices seminales. El arilo se muestra como caracter ancestral,
mientras que ariloide se encuentra con mayor frecuencia en los clados mas tempranamente
divergentes. Con esto se observa que hay una tendencia hacia la presencia de ariloide. Asimismo, se
puede predecir el tipo de apéndice seminal que presentan los taxones donde no hay informacion al
respecto. Un ejemplo es en el clado Core Cactoideae, donde la presencia de apéndice seminal en varias
terminales se desconoce. En este caso, la probabilidad del nodo (ancestro hipotético del clado) es de

P=0.8 para ariloide, por lo que se espera que dichos taxones presenten este apéndice.
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Finalmente, para poder tener un panorama mas amplio sobre los fendmenos evolutivos que
ocurren en la familia Cactaceae y para completar esa informacion faltante que se observa en la
reconstruccion de caracteres ancestrales, son necesarios mas estudios de desarrollo de semilla, mas
trabajos ecoldgicos donde se demuestre la funcion de los apéndices seminales en la dispersion de las
semillas y sobre todo, estudios de evolucion que esclarezcan el valor adaptativo de los apéndices

seminales para la familia.
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7. Conclusiones

La presencia de apéndices seminales en las semillas habla indirectamente del modo de dispersion.
También representa una caracteristica diagnostica en términos taxondmicos, y la incidencia de los

apéndices a nivel de grupo, habla de la evolucion de caracteres a distintos niveles.

Los apéndices seminales se encuentran distribuidos en las tres subfamilias de la familia
Cactaceae. La subfamilia Pereskioideae tiene representantes con arilo por lo que se considera el
caracter ancestral, aunque éste es reducido. La subfamilia Opuntioideae tiene cubierta funicular en
todos sus representantes, mas dos estados de caracter diferentes, la cubierta funicular alada en
Pereskiopsis y la cubierta funicular lanosa en Maihueniopsis y Pereskiopsis.

En la subfamilia Cactoideae se presentan la mayoria de las especies con arilo y todas las
especies que presentan ariloide. El arilo se forma a partir de la parte distal del funiculo en Blossfeldia
liliputana (zona I1), Lophophora williamsii y Thelocactus leucacanthus subsp. schmollii (zonas | y
I1). El ariloide se forma a partir de células de la parte distal del funiculo y de células del tegumento
externo en la zona micropilar en Ariocarpus kotschoubeyanus, Aztekium ritteri, Gymnocalycium
mihanovichii, Parodia ottonis y Rebutia minuscula. Ambos apéndices se componen de aeréngquima

con apariencia papiracea cuando la semilla se deshidrata.

La caracteristica diagnostica en semilla madura para saber si es un arilo, es cuando las semillas
presentan la zona hilo-micropilar disyunta, mientras que para el ariloide la zona hilo-micropilar es
conjunta. En las ocho especies donde se estudio el desarrollo completo del apéndice, éste presenta

lipidos y polisacaridos, por lo que se consideran elaiosomas.

Aunque este es el primer trabajo comparativo del desarrollo de los apéndices seminales en la
familia Cactaceae, alin existen especies por estudiar y de las cuales no se sabe si presentan apéndices.
Con la presente investigacion, se espera que se esclarezca el origen de éstos y su distribucién general
en la familia Cactaceae. Ademas, se sugiere que en futuras descripciones se opte por utilizar el término

correcto.
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9. Anexos

Anexo I. Imégenes de las especies estudiadas. A. Ariocarpus kostchoubeyanus. B. Aztekium ritterii.
C. Blossfeldia liliputana. D. Gymnocalycium mihanovichii. E. Lophophora williamsii. F. Parodia
ottonis. G. Rebutia minuscula. H. Thelocactus leucacanthus sub. sp. schmollii.
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Anexo I1. Tabla con los taxones en los que se han descrito o mencionado semillas con algun tipo de apéndice seminal, incluyendo las
que se estudiaron y revisaron en el presente trabajo. CF= cubierta funicular, CFA= cubierta funicular alada, CFL=, cubierta funicular

con pelos a manera de lana. *Reportes de zona blanquecina abultada en la zona hilo-micropilar.

Taxon
PERESKIOIDEAE
Pereskia
P. acuelata
P. lychnidiflora
OPUNTIOIDEAE

Austrocylindropuntia
Brasiliopuntia
Consolea
Cumulopuntia
Grusonia
Maihueniopsis
Miquelopuntia miquelii
Nopalea
Opuntia
O. stenopetala
O. karwinskiana
Pereskiopsis

P. blakeana
P. kellermanii
P. porteri
P. rotundifolia
P. diguetii
Pterocactus
Quiabentia
Tacinga
Tephrocactus
Tunilla
CACTOIDEAE
Ariocarpus
kostchoubeyanus
Astrophytum

Arilo

Scheinvar, 2004 Griffith y
Porter, 2009

Anderson 2001

Anderson 2001

Britton y Rose, 1919
Britton y Rose, 1919

Bravo-Hollis, 1978
Anderson 2001

Scheinvar, 2004

Anderson, 2001
Anderson, 2001
Briton y Rose, 1919

Dau y Labouriau, 1974

Estrofiolo

Scheinvar, 2004

Otro?
Anderson, 2001

Anderson, 2001
Anderson, 2001

Anderson, 2001

Anderson, 2001, L
Anderson, 2001, P

Paredes, 2016, CF

Bravo-Hollis, 1978
Bravo-Hollis, 1978
Arias-Montes, 1996, P
Bravo-Hollis, 1978, L
Arias-Montes, 1996, P
Arias-Montes, 1996, P
Bravo-Hollis, 1978, P
Arias-Montes, 1996, P
Bregman, 1988, A
Anderson, 2001

Anderson, 2001
Anderson, 2001

Anderson, 2001

Rios-Carrasco
arilo

arilo

arilo

arilo

CF

CFL
CF
CF
CF
CF
CFL
CF
CF
CF
CF
CF
CFE
CFL
CFL

CFL

CFL
CFL

CFA
CF

CF

CF

CF
ariloide

arilo
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A. ornatum
Aztekium

A. hintonii
A. riterii
Blossfeldia liliputana

Corryocactus
Discocactus

Echinomastus mariposensis
Echinopsis
Epyphyllum phylanthus
Escobaria

E. missouriensis

Frailea

Geohintonia mexicana
Gymnocalycium
Lobivia gonjiani
Lophophora

Mammillaria bocasana
M. bombycina
M. crinita ssp. painteri
M. crinita ssp. wildii
M. decipiens ssp.
camptotricha
M. erectacantha
M. guelzowiana

M. mercadensis
M. napina
M. pennispinosa
M. tetrancistra
Mammiloydia candida
Matucana aurantiaca
Neolloydia

N. conoidea
Neoraimondia

Barthlott y Porembski, 1996

Almeida et al., 2013
Britton y Rose, 1923
Britton y Rose, 1923

Reppenhagen, 1991

Britton y Rose, 1923
Britton y Rose, 1923

Anderson, 2001
Rojas-Aréchiga, 2012

Glass y Fitz Maurice, 1992
Barthlott y Hunt, 2000
Barthlott y Hunt, 2000 Rojas-
Aréchiga, 2012

Kiesling, 1973

Barthlott y Hunt, 2000
Barthlott y Hunt, 2000

Mihalte et al. 2011
Bravo-Hollis y Sanchez-
Mejorada, 1991
Barthlott y Hunt, 2000
Barthlott y Hunt, 2000
Anderson, 2001
Barthlott y Hunt, 2000
Barthlott y Hunt, 2000

Scheinvar, 2000

Engleman, 1960

Rojas-Aréchiga 2009, E
Rojas-Aréchiga 2009, E

Anderson 2001
Anderson 2001
Moreno et al. 1992, E

Anderson 2001
Lengyel et al., 2010, E

Rojas-Aréchiga, 2009, E
Britton y Rose, 1922
Anderson 2001

Anderson, 2001
Anderson, 2001

Bregman 1988, E

Anderson 2001

Rojas-Aréchiga, 2009, E
Britton y Rose, 1923
Anderson, 2001

Britton y Rose, 1920
Anderson, 2001

arilo
ariloide

ariloide
ariloide
arilo

ariloide
ariloide
arilo
ariloide
ariloide
arilo
arilo
ariloide

ariloide
ariloide
ariloide
arilo

arilo
arilo
arilo
arilo
arilo

arilo
arilo

arilo
arilo
arilo
arilo
arilo
ariloide
arilo

arilo
ariloide
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Neoraimondia arequipensis
Oreocereus
Ortegocactus macdougallii

Pachycereus pecten-
aboriginum
Parodia

P. ottonis
P. ayopayana
P. comarapana
P. crassigibba
P. chrysacanthion
P. mammusola
P. microsperma
P. schwebsiana
Rebutia
Rebutia minGscula
Strombocactus disciformis

S. disciformis ssp. esperanzae

Thelocactus

Thelocactus bicolor
Thelocactus leucacanthus

Turbinicarpus
T. pseudomacrochele

Anderson, 2001

Anderson, 2001

Anderson, 2001

Anderson, 2001
Anderson, 2001

Bravo-Hollis y Sanchez-
Mejorada, 1991
Bravo-Hollis, 1978

Barthlott y Hunt, 2000
Anderson, 2001

Barthlott y Hunt, 2000

Barthlott y Hunt, 2000

Bravo-Hollis y Sanchez-
Mejorada, 1991

Anderson, 2001
Rojas-Aréchiga, 2012

Bravo y Sanchez-Mejorada
1991,

Barthlott y Hunt, 2000 Rojas-
Aréchiga, 2012

Anderson 2001
Bravo-Hollis, 1978

Rojas-Aréchiga, 2009, E

Anderson, 2001

Anderson, 2001

Rojas-Aréchiga, 2009, E

Rojas-Aréchiga, 2009, E

Britton y Rose, 1923
Scheinvar, 2004

Anderson, 2001
Bravo-Hollis y Sanchez-
Mejorada, 1991
Scheinvar, 2004

ariloide
ariloide
ariloide

sin apéndice

ariloide

ariloide
ariloide
ariloide
ariloide
ariloide
ariloide
ariloide
ariloide
ariloide
ariloide
arilo

arilo

arilo

arilo
arilo
ariloide
ariloide
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Anexo I11. Esquemas de 6vulo y de semillas para ubicar las zonas que se describen en
los resultados.

tegumento
interno

tegumento
externo

] Parte distal del funiculo (zonas | y Il)

. Tegumento externo del lado funicular
4 \Zona circundante

¢+ al micropilo

_# {Zona micropilar) Tegumento externo opuesto al funiculo
micrépilo

(antirafe)

funiculo

Figura 1. Esquema con las partes del 6vulo que se mencionan en las descripciones del
desarrollo de los apéndices seminales.

Zona hilo-micropilar Zona hilo-micropilar Micrépilo adosado
disyunta conjunta al ariloide

hila hila
ARILO ARILOIDE
micrapile
micropilo

Ariocarpus

Figura 2. Esquema de la zona hilo-micropilar en semillas de Cactaceae con arilo y ariloide.
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Anexo V. Micromorfologia de las semillas de las especies con apéndices seminales
estudiadas en el presente trabajo.

Apical (E)

Lateral (D)

4 (F) Periferia (B)
(rafe)

Figura 1. Esquema de una semilla con las diferentes zonas en que se ha dividido para
su estudio. Las letras corresponden a las zonas fotografiadas de las semillas que se muestran
en las figuras de cada una de las descripciones. ZHM, Zona hilo-micropilar. Tomado y

modificado de Barthlott y Hunt (2000).
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Ariocarpus kotschoubeyanus

Semilla casi simétrica en vista lateral con el hilo basal, forma ampliamente ovalada con la
base trunca, de tamafio mediano de aproximadamente 1.30 mm de didmetro (Fig. 2A). Testa
rugosa, papilosa de color café oscuro, mate, pero cambia a negro cuando se seca (no
mostrado), periferia poco diferenciada (Fig. 2B), borde ligeramente expandido alrededor del
hilo. Células de la testa circulares e isodiamétricas, abruptamente mas pequefias en la
proximidad de la zona hilo micropilar (Fig. 2C). Los limites de las paredes anticlinales no se
distinguen (Fig. 2D). La pared periclinal externa es convexa, altamente abovedada, con la
cuticula estriada (Fig. 2E). La regién hilo-micropilar es mediana, basal, impresa, con el hilo

y el micrépilo conjuntos y de forma redonda (Fig. 2F). Presenta ariloide.

Figura 2. Micromorfologia de semilla de Ariocarpus kotschoubeyanus. A. Vista
panoramica. B. Periferia. C. Zona de borde. D. Zona lateral. E. Zona apical. F. Zona hilo-
micropilar. Escala: B, D, E= 40 um; A, C, F=100 pm.
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Aztekium ritteri
Semilla casi simétrica en vista lateral con el hilo basal, forma ovalada con la base trunca, de
tamafio muy pequefio de 0.66 mm de didmetro aproximadamente (Fig. 3A). Testa de color
negro, mate (no mostrada), superficie rugosa, periferia no diferenciada (Fig. 3B), borde
expandido alrededor del hilo. Células de la exotesta irregularmente alargadas y gradualmente
mas pequerfias hacia la zona hilo micropilar (Fig. 3C). Los limites de las paredes anticlinales
son acanalados, irregularmente curvos, con intersticios no diferenciados. La pared periclinal
es convexa, altamente conica, con la cuticula lisa en el campo central y estriada en el campo
anticlinal (Fig. 3D, E). La regién hilo-micropilar es mediana, basal, superficial, con el hilo y

el micrépilo conjuntos y de forma oval. Presenta ariloide (Fig. 3F).

Figura 3. Micromorfologia de semilla de Aztekium ritteri. A. Vista panoramica. B.
Periferia. C. Zona de borde. D. Zona lateral. E. Zona apical. F. Zona hilo-micropilar. Escala:
B, D, E= 40 um; A, C, F=100 pm.
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Blossfeldia liliputana

Semilla simétrica en vista lateral con el hilo basal, forma circular, de tamafio muy pequefio
de 0.60 mm de diametro aproximadamente (Fig. 4A). Testa de color café, lustrosa (no
mostrada), superficie armada con excrecencias de la pared periclinal externa, parecidos a
tricomas, periferia no diferenciada (Fig. 4B), borde no expandido alrededor del hilo. Testa
de celulas isodiamétricas de tamafio uniforme hacia la zona hilo-micropilar (Fig. 4C). Los
limites anticlinales de las células de la exotesta son inconspicuos, con intersticios no
diferenciados en la zona lateral (Fig. 4D), y son acanalados e irregularmente curvos en las
zonas periférica y apical (Fig. 4E). La pared periclinal externa es plana, con la cuticula lisa.
La region hilo-micropilar es pequefia, basal, superficial, con el hilo y el micrépilo disyuntos.

Presenta prominente arilo (Fig. 4F).

Figura 4. Micromorfologia de semilla de Blossfeldia liliputana. A. Vista panordmica. B.
Periferia. C. Zona de borde. D. Zona lateral. E. Zona apical. F. Arilo. Escala: B, D, E= 40
pm; C= 50 um; A, F=100.
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Gymnocalycium mihanovichii

Semilla casi simétrica en vista lateral con el hilo basal, forma ampliamente orbicular, de
tamafio muy pequefio de 0.64 mm de didmetro aproximadamente (Fig. 5A). Testa de color
café claro semi-mate (no mostrada), superficie rugosa, periferia no diferenciada (Fig. 5B),
borde ligeramente expandido alrededor del hilo. Células de la exotesta isodiamétricas,
gradualmente mas pequefias hacia la zona hilo-micropilar (Fig. 5C). Los limites anticlinales
no se observan. La pared periclinal es convexa, altamente abovedada, con la cuticula
reticulada en la zona central y ligeramente estriada en el campo anticlinal (Fig. 5D, E). La
region hilo-micropilar es mediana, basal, superficial, con el hilo y el micrépilo conjuntos y

de forma oval. Presenta ariloide (Fig. 5F).

Figura 5. Micromorfologia de semilla de Gymnocalycium mihanovichii. A. Vista
panoramica. B. Periferia. C. Zona de borde. D. Zona lateral. E. Zona apical. F. Zona hilo-
micropilar. Escala: D= 10 um; B, E= 40 um; A, C, F=100.
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Lophophora williamsii
Semilla casi simétrica en vista lateral, con el hilo basal, forma ampliamente ovalada, con la
base trunca, de tamarfio pequefio de 1 mm de diametro aproximadamente (Fig. 6A). Testa de
color negro con apariencia mate (no mostrado), superficie rugosa, con la periferia no
diferenciada (Fig. 6B), borde expandido alrededor del hilo. Células de la exotesta poligonales
(penta- a hexagonales), ligeramente alargadas, gradualmente mas pequefias hacia la zona
hilo-micropilar, en donde se forman abultamientos a manera de glandulas que contienen
polisacéridos (Fig. 6C). Los limites anticlinales celulares son acanalados e irregularmente
curvos, sin intersticios diferenciados (Fig. 6D). La pared periclinal externa es convexa,
conica en la zona apical de la semilla (Fig. 6E), y domos inconspicuos en el resto de la
semilla, con la cuticula corrugada. La region hilo-micropilar es mediana, basal, impresa, con

el hilo y el micrépilo disyuntos y de forma oval. Presenta arilo (Fig. 6F).

Figura 6. Micromorfologia de la semilla de Lophophora williamsii. A. Vista panordmica.
B. Periferia. C. Zona de borde con glandula con polisacaridos. D. Zona lateral. E. Zona
apical. F. Zona hilo-micropilar. Escala: B, D, E= 40 um; A, C, F= 100 pum
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Parodia ottonis
Semilla simétrica en vista lateral, con el hilo basal, forma oval a circular con la base trunca,
de tamafio pequefio de 0.9 mm de diametro aproximadamente (Fig. 7A). Testa de color café
oscuro con apariencia semi-mate (no mostrado), superficie rugosa con la periferia no
diferenciada (Fig. 7B), borde expandido alrededor del hilo. Células de la exotesta
poligonales, ligeramente alargadas, gradualmente mas pequefias hacia la zona hilo-
micropilar (Fig. 7C). Los limites anticlinales celulares son acanalados, rectos, sin intersticios
diferenciados. La pared periclinal es convexa, ligeramente conica, con la cuticula rugulada
(Fig. 7D, E). La region hilo-micropilar es grande, basal, impresa, con el hilo y el micrdpilo

conjuntos de forma oval. Presenta ariloide (Fig. 7F).

Figura 7. Micromorfologia de la semilla de Parodia ottonis. A. Vista panoramica. B.
Periferia. C. Zona de borde. D. Zona lateral. E. Zona apical. F. Zona hilo-micropilar. Escala:
B, D, E=40 um; A, C, F= 100 pm
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Rebutia minuscula
Semilla casi simétrica en vista lateral, con el hilo basal de forma ampliamente ovalada, con
la base trunca, de tamafio muy pequefio de aproximadamente 0.62 mm de largo (Fig. 8A).
Testa es de color café oscuro con apariencia semi-mate (no mostrado), superficie rugosa con
la periferia no diferenciada (Fig. 8B), borde expandido alrededor del hilo. Células poligonales
y alargadas, gradualmente mas pequefias hacia la zona hilo-micropilar (Fig. 8C). Los limites
anticlinales celulares son acanalados e irregularmente curvos, con intersticios perforados
(Fig. 8D). El relieve de la pared periclinal externa es convexo, altamente par-conico en la
zona apical de la semilla (Fig. 8E), y ligeramente abovedados en el resto de la semilla, con
la cuticula finamente reticulada. La region hilo-micropilar es mediana, basal, superficial, con

el hilo y el micrépilo conjuntos y en forma oval. Presenta ariloide (Fig. 8F).

Figura 8. Micromorfologia de la semilla de Rebutia minuscula. A. Vista panoramica. B.
Periferia. C. Zona de borde. D. Zona lateral. E. Zona apical. F. Zona hilo-micropilar. Escala:

C=10 um; B, D, E= 40 um; A, F= 100 pm
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Thelocactus leucacanthus subsp. schmollii
Semilla asimétrica en vista lateral, con el hilo basal, forma ampliamente ovalada, con la base
trunca, de tamafio mediano (Fig. 9A). Testa de color café oscuro con apariencia mate (no
mostrado), superficie reticulada, con la periferia ligeramente diferenciada (Fig. 9B), borde
expandido alrededor y constrefiido sobre del hilo. Células de la testa poligonales,
isodiamétricas, abruptamente mas pequefias en la zona hilo-micropilar (Fig. 9C). Los limites
anticlinales de las células de la exotesta son elevados (a manera de reborde), de rectos a
ligeramente ondulados, sin intersticios diferenciados (Fig. 9D). La pared periclinal externa
con la cuticula ampollosa (Fig. 9E). La region hilo-micropilar es mediana, basal, impresa,

con el hilo y el micrdpilo disyuntos y en forma oval. Presenta arilo (Fig. 9F).

Figura 9. Micromorfologia de la semilla de Thelocactus leucacanthus. A. Vista
panoramica. B. Periferia ligeiramente diferenciada por células pequefias e isodiamétricas.
C. Zona de borde. D. Zona lateral. E. Zona apical. F. Zona hilo-micropilar. Escala: E= 10
um; 40 B, C, D=40 um; A, F= 100 pum.
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