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Resumen

El género Echeveria es exclusivo de América y su habitat abarca desde el sur de los Estados
Unidos hasta el noreste de Sudameérica y estad conformado de 140 a 145 especies, de las cuales
el 95% se encuentran en México, que es el centro de diversidad y endemismo. En 2003
Kimnach reconoce 17 series con base en afinidades morfoldgicas y citolégicas. Sin embargo,
la clasificacion dentro de niveles mas especificos en Echeveria aun es tema de discusion, por
lo que resulta importante combinar caracteres de diversas areas de estudio. El proposito del
presente trabajo es describir la anatomia del nectario floral de once especies del género para
evaluar si existe al menos un caracter con posible valor taxonémico que contribuya a la
delimitacidn de especies o grupos de ellas. Se examinaron los nectarios de 17 flores en antesis
y se llevo a cabo el procesamiento de acuerdo a las técnicas histologicas convencionales en
paraplast para obtener preparaciones permanentes, las cuales se observaron con un
fotomicroscopio. Se obtuvieron 11 caracteres cualitativos y 10 caracteres cuantitativos, a
estos ultimos se les aplicd un andlisis de varianza (GLM), y las diferencias significativas
entre ellos, asi mismo fueron evaluados estadisticamente a partir de un Analisis
Discriminante Canonico (ADC) para conocer los caracteres de mayor peso en la
conformacién de grupos. Ademas, se realizd un analisis de conglomerados con una matriz
mixta usando el indice de Distancia Taxondémica Promedio para poder observar el nivel de
similitud entre las especies de Echeveria. E1 ADC mostrd que las tres primeras funciones
canonicas explican el 82.72% de la variacion y que los caracteres que muestran mayor peso
para la separacion de las once especies fueron cuatro, asi mismo nos permitio observar la
conformacion de dos grupos. Este trabajo es el primero en analizar la anatomia de los
nectarios florales de Echeveria utilizando caracteres cualitativos y cuantitativos a partir de

analisis uni y multivariados lo que representa un aporte a la biologia del género.



l. INTRODUCCION

El género Echeveria D.C. es exclusivo de América y se encuentra de forma natural
desde el sur de los Estados Unidos hasta el noreste de Sudamérica. Echeveria esta
conformado por 140 a 145 especies, el 95% de las cuales se encuentran en Meéxico, que es el
centro de diversificacion y endemismo (Jimeno-Sevilla et al., 2019). En 1972, Walther
propuso una clasificacion infragenérica en 14 grupos denominados series. Actualmente,
Kimnach (2003) reconoce 17 series con base en afinidades morfologicas. En particular, la
Serie Gibbiflorae contiene especies ampliamente distribuidas, eventos prominentes de
hibridacion y variacion morfoldgica. La clasificacion dentro de niveles especificos del género
Echeveria aln esta en discusion, por lo que resulta importante incorporar caracteristicas de
diversas areas de estudio para comprender la delimitacion taxonomica de sus especies y sus
relaciones evolutivas (Reyes-Santiago et al., 2011). En este contexto, los rasgos anatdmicos
han tenido un papel tradicional y sustancial en la taxonomia a diferentes niveles de diversos
grupos vegetales. De tal forma que, desde los primeros analisis de clasificacion, se utilizaron
estos rasgos para dar respuesta a preguntas relacionadas con las relaciones entre géneros y
entre especies (Dickison, 1975, 1989). Los datos anatomicos junto con los datos
morfoldgicos, a menudo proporcionan confiabilidad a los estudios comparativos al poner de
manifiesto caracteres diagnosticos (Dickison, 1975; Stuessy, 2009). Echeveria ha sido objeto
de estudio debido a su diversidad y endemismo en México. Sin embargo, su taxonomia

infragenérica sigue siendo un tema debatido.

En este contexto, los caracteres anatdmicos vegetativos y reproductivos han
demostrado ser utiles en la taxonomia de plantas con flor, proporcionando caracteres
diagnosticos adicionales a otras fuentes de informacion. En el caso particular de los nectarios,
su anatomia puede variar significativamente entre especies por lo que ofrece caracteres
distintivos con posible valor taxonémico. Por lo tanto, en esta tesis se propone realizar un
estudio basado en el uso de caracteres anatomicos del nectario floral para examinar once

especies de Echeveria.



. ANTECEDENTES
Descripcion y taxonomia de la familia Crassulaceae

La familia Crassulaceae, establecida en 1801 por Agustin Pyramus De Candolle, esta
dentro de las Eudicotileddneas que pertenece a las Gunnéridas dentro del orden Saxifragales.
Hasta ahora, este orden aun es considerado como monofilético (Reyes-Santiago et al., 2011;
APG, 2016; Christenhusz y Byng, 2016).

Aunque se encuentra en casi todo el mundo, la mayoria de sus especies se concentran
en cinco areas de gran diversidad: en México (aproximadamente 330 especies), la region
mediterranea (alrededor de 100 especies), las Islas de la Macaronesia en el norte del Océano
Atlantico (aproximadamente 63 especies), Africa del sur (alrededor de 250 especies) y Asia
oriental (aproximadamente 300 especies). Por el contrario, es rara en el sur de América y
Australia. Estas especies suelen crecer en ambientes montafiosos distinguidos por aridez y
semi-aridez, asi como en habitats de montafa en regiones templadas y subtropicales (Mort et
al., 2001)

Esta familia esta conformada por plantas con hojas dispuestas en una roseta basal o
apical en las ramas, también pueden presentarse distribuidas a lo largo del tallo en un arreglo
opuesto, alterno o verticilado; sus flores presentan simetria radial, son completas ya que
presentan todos sus verticilos florales, usualmente pentameras y a veces tetrdmeras;
presentan uno o dos verticilos de estambres; el gineceo es apocarpico, con ovario sipero, con
los carpelos libres y en el mismo nimero que sépalos y pétalos; presenta una escama
nectarifera en la base de cada carpelo (Mort et al., 2001; Carrillo-Reyes et al., 2009; Reyes-
Santiago et al., 2011). Si bien, a nivel de familia son facilmente reconocibles, definir grupos
monofiléticos dentro de ella ha sido extremadamente dificil debido a la extensa diversidad
en morfologia, citologia y habito. No solo los limites genéricos no estan claros, sino que las
relaciones entre géneros también son poco comprendidas debido a la frecuente intergradacion
de caracteres morfoldgicos entre los taxones (Mort et al., 2001)

Para el afio 2013, en The Plant List (2013), se registran 5,557 denominaciones cientificas
que corresponden a especies de la familia Crassulaceae, agrupadas en 50 géneros. Sin

embargo, solo 1,482 de estas denominaciones son consideradas como nombres aceptados de



especies. En esta misma base de datos se mencionan 1,072 nombres cientificos de plantas

que tienen un rango intraespecifico en Crassulaceae.

De acuerdo con la APGIV en el afio 2016 y reportado por por Christenhusz y Byng (2016)

estiman una cifra diferente. En dicho estudio, calcularon que hasta ese momento habia

alrededor de 35 géneros y aproximadamente 1,400 especies identificadas en esta familia.

ESTADO TOTAL %
SINONIMO 3,397 58%
B ACEPTADO 1.702 29%
NO COLOCADO 802 14%
TOTAL 5.901

Figura 1. Estado de los nombres de especies y de todos los nombres contenidos en WFO

Plant List (2021) para la familia Crassulaceae



Recientemente, en The World Flora Online (WFO), Plant List (2021) se registran 1702
nombres aceptados de especies, 3397 sinonimias y 802 no resueltos (Figura 1). Tambiéen se
menciona que la familia contiene 140 nombres de géneros, donde el 62% son sindbnimos y el

38% estan aceptados

A pesar de que la ubicacion taxondmica de la familia ha sido establecida de manera
consistente, las relaciones evolutivas en varios de sus grupos internos siguen siendo
desconocidas. En 2007, Thorne y Reveal identificaron dos subfamilias, Crassuloideae y
Sempervivoideae. En el mismo afio, Thiede y Eggli propusieron la idea de una tercera
subfamilia, Kalanchoideae, con un concepto restringido de Sempervivoideae. Esta propuesta
ha llevado a la creacion de una clasificacion filogenética ampliamente reconocida en la

actualidad (Carrillo-Reyes et al., 2009; Reyes-Santiago et al., 2011).

En Crassulaceae, la subfamilia Sempervivoideae destaca como la méas extensa, y en
México, la gran mayoria de las especies de esta familia se encuentran en esta subfamilia.
Sempervivoideae se divide en cinco tribus: uno de ellos es Sedeae, donde se encuentra el
género Echeveria. Este género se ubica en una subcategoria informalmente conocida como
"clado Acre", que contiene ocho géneros en total (Mort et al., 2001; Carrillo-Reyes et al.,
2009; Reyes-Santiago et al., 2011).

Taxonomia de Echeveria

El género Echeveria DC. fue propuesto hace aproximadamente 200 afios por el botanico
suizo Agustin Pyramus De Candolle (Reyes-Santiago et al., 2011) y estad conformado de 140
a 145 especies, el 95% de las cuales se encuentran en México, donde tienen su centro de
diversidad y endemismo (Jimeno-Sevilla et al., 2019). En 1972, Walther propuso una
clasificacion infragenérica en 14 grupos denominados series y Kimnach (2003) reconoce 17
series con base en semejanzas morfoldgicas y cromosomicas, y han permanecido sin cambios

durante casi 50 afos.

La Serie Gibbiflorae contiene plantas glabras, tallos gruesos y altos o no evidentes,
rosetas medianas a grandes, pero sobre todo por su inflorescencia paniculada con varios
cincinos. Esta serie comprende cerca de 22 especies con distribucion geogréafica en su
mayoria en el Altiplanicie Mexicana, Eje Neovolcanico Tranversal y Sierra Madre del Sur

(Kimnach, 2003). Un ejemplo es Echeveria aff. gigantea Rose & Purpus que tiene una amplia
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distribucion en los estados de Oaxaca, Puebla y Michoacan (México) y habita en una amplia
gama de ambientes aridos y templados, dentro de suelos rocosos y matorrales densos. Debido
a su distribucion, esta especie muestra una gran variabilidad morfoldgica, lo que dificulta su

identificacién taxondmica (Reyes-Santiago et al. 2011).

The Plant List (2013) incluye 370 nombres cientificos de especies para Echeveria. De
estos, 170 son nombres que estan aceptados, uno esta registrado como invalido y cinco como
ilegitimos. Asimismo, se incluyen 34 nombres infraespecificos para este grupo. En 2023, The
WFO Plant List incluye en total 397 nombres de especies entre los cuales el 47% estan
aceptados (Figura 2). Actualmente el conocimiento de la diversidad del grupo sigue
incompleto y por lo tanto, no existe una filogenia exhaustiva que permita la correcta
asignacion infragenérica ni hay entendimiento de las relaciones dentro y entre las series
reconocidas para el género, esto se debe a que el género presenta: gran diversidad de formas,
es dificil lograr buenos ejemplares de herbario por la suculencia de sus hojas, los eventos de
hibridacion dificultan la delimitacion de los grupos, hay un gran nimero de sinonimias y son
escasas las exploraciones de campo (Reyes-Santiago et al., 2011; Jimeno-Sevilla et al.,
2019).

ESTADO TOTAL %%
ACEPTADO 186 47%
B SINONIMO 120 30%
NO COLOCADO 91 23%
TOTAL 397

Figura 2. Estado de los nombres de especies de Echeveria contenidos en WFO Plant List
(2021)



Hasta el momento aln no se realizan investigaciones exhaustivas sobre la filogenia de
este genero, pero se han utilizado secuencias de ADN, caracteres morfolégicos o una
combinacion de ambos para la subtribu llamada el “clado Acre”, donde estd incluido
Echeveria y otros géneros: Cremnophila, Graptopetalum, Sedum y Thompsonella (Carrillo-
Reyes et al., 2009). Estos estudios indican que el género Echeveria no es monofilético y “que
los géneros Cremnophila, Graptopetalum y Thompsonella asi como algunos representantes
de Sedum, pertenecen al mismo linaje y estan estrechamente relacionados con distintas

especies de Echeveria” (Reyes-Santiago et al., 2011).

Existen diversos estudios donde se menciona la gran diversidad en el nimero de
cromosomas de especies del género, Uhl en 1992 registré mas de 50 nimeros gaméticos, que
van desde n = 12 — 34 hasta n = 260 en plantas poliploides de diferentes especies del género.
Debido al amplio rango en nimeros cromosomicos (n 'y 2n), algunas de las especies que han
sido descritas como diploides muestran un nimero de cromosomas tan alto como se esperaria
en plantas poliploides (Uhl, 1982 y 2006).

La clasificacion a nivel de especie dentro del género continGa siendo un tema de
discusion, y resulta importante combinar caracteristicas de diversas areas de estudio (como
ecologia, palinologia, citogenética, genética, etc.) para comprender las relaciones evolutivas
en este grupo (Reyes-Santiago et al., 2011). En este contexto, los caracteres anatdbmicos han
tenido gran relevancia en la taxonomia de las plantas. En los primeros analisis de
clasificacion, se utilizaron estos caracteres para abordar preguntas relacionadas con la
taxonomia entre géneros y especies (Dickison, 1975, 1989). Los datos anatomicos a menudo
proporcionan confiabilidad a los estudios comparativos, al sugerir caracteres diagndsticos
junto con los datos morfol6gicos. Ademas, en algunos casos, contribuyen a la comprension
de patrones evolutivos y asi facilitar la interpretacion de posibles relaciones filogenéticas a

través de la evaluacidn de caracteres anatdmico-vegetativos (Dickison, 1975; Stuessy, 2009).

Distribucion y habitat de Echeveria

El género Echeveria es exclusivo de América y se encuentra de forma natural desde el
sur de los Estados Unidos hasta el noreste de Sudamérica. Segin un estudio recopilatorio
sobre este genero realizado por Reyes-Santiago y sus colaboradores en 2011, Echeveria se

extiende por todo México, desde los estados de Sonora, Chihuahua y Tamaulipas hasta



Chiapas. Entre estos estados, Oaxaca, Puebla e Hidalgo son los que cuentan con la mayor
diversidad de especies, mientras que Baja California, Tabasco y Colima no tienen ningun
registro conocido (Figura 3). Para 2019 ya se han identificado al menos dos especies en el

estado de Colima (Reyes-Santiago et al., 2011; Jimeno Sevilla et al., 2019).

Aguascalientes
1% Nayarit

Sonora

Nuevo Leon
4%
Guanajuato

4%

Estado de México Tamaulipas
P 4%

Figura 3. Porcentaje de especies por estado del género Echeveria, de un total estimado de
248 especies (Reyes-Santiago, et al., 2011).



Actualmente, “Naturalista” cuenta con datos de GBIF (Global Biodiversity
Information Facility) que contiene informacion internacional de publicaciones cientificas. A
través de esta base de datos se pueden obtener mapas que sirvan para estimar la distribucion
actual de Echeveria (consultado en febrero 2024) (Figura 4). Las especies tienen una marcada
preferencia por afloramientos rocosos, como pendientes pronunciadas, cafiones y rocas con
poca profundidad y humedad. Esta preferencia topoldgica se atribuye a la suculencia en sus
6rganos, una adaptacién para soportar déficits prolongados de agua (Reyes-Santiago et al.
2011).
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Figura 4. Distribucion actual estimada del género Echeveria en México. Puntos rosas:
informacion de GBIF (corroborado en febrero 2024). Puntos anaranjados: observaciones
verificables. (Reyes-Santiago, et al., 2011).



La mayoria de sus especies se encuentran en México, mientras que unas pocas especies
y formas intermedias se encuentran en los Andes de América del Sur. Las condiciones
ambientales volatiles, tales como: la erosion, los deslizamientos de tierra y los cambios
climaticos, han hecho que la distribucién de las poblaciones de las especies de este género

varie a lo largo del tiempo (Uhl, 2006).

Morfologia e importancia de Echeveria

En su estudio sobre el género Echeveria en Veracruz, México. Jimeno- Sevilla en 2008

afirmé sobre la morfologia de las plantas del género, lo siguiente:

“Plantas herbaceas perennes algunas veces sufrutescentes o arbustivas, suculentas,
fragiles, glabras o pubescentes. Raices fibrosas a veces engrosadas, fusiformes. Tallos
simples o ramificados; Hojas aplanadas, carnosas, dispuestas en espiral, formando rosetas
densas o laxas de color verde claro a oscuro, lustrosas, pruinosas o glaucas, algunas veces
papilosas o muriculadas, a veces tefiidas de rojo, principalmente en los margenes y el apice,
usualmente siempre verdes, rara vez semideciduas, margen principalmente entero, rara vez
lacerados o fimbriados, glabras o pubescentes. Inflorescencia lateral, en cincino, panicula,
espiga, o racimo; tallo floral o pedunculo de color verde, amarillento o rojizo, con bracteas
alternas, sésiles, con frecuencia las flores provistas de una hoja reducida o bracteola
subyacente; flores hermafroditas, hipdginas, actinomorfas, con 5 sépalos, con frecuencia
desiguales y unidos brevemente en la base; corola de 5 pétalos, formando un tubo definido
de longitud variable, de color amarillo, anaranjado, rojizo, rosa, blanco, verde o la
combinacién de estos colores, I6bulos erectos o extendidos en el &pice, imbricados, o rara
vez valvados; estambres 10, 5 de ellos insertos en la base de la corola, opuestos a los I6bulos
y 5 parcialmente unidos a la base y alternando con los I6bulos; escamas nectariferas
presentes; carpelos 5, connados en la base; fruto en foliculo, oblongo, erectos o divergentes,

semillas pequefias, numerosas.”

Echeveria es popular en la jardineria ornamental, gracias a sus hermosas flores y hojas.
Algunas especies, como E. elegans Rose y E. coccinea (Cav.) DC. son comunes en la
propagacion de plantas de interior y exterior. Ademas, varias especies se utilizan en la
medicina tradicional para tratar dolencias como heridas, quemaduras y enfermedades
respiratorias (Kimnach, 2003).



Anatomia vegetativa y reproductiva de Echeveria

Actualmente, solo se tiene conocimiento de una publicacion sobre anatomia del género
en la cual se describe la variacion de caracteres foliares en siete accesiones de E. gibbiflora
DC. y una accesion de E. aff. gigantea, donde se encontr6 que el 65 % de los rasgos
anatomicos son heterogéneos entre las unidades taxonémicas. El analisis mostré que E.
gibbiflora y algunas accesiones de E. aff. gigantea comparten extensas similitudes
anatomicas. Hubo variacion dentro de E. aff. gigantea, lo que sugiere que al menos una de
las accesiones es un grupo taxondmico independiente. Los rasgos que contribuyeron mas a
la variacion entre los grupos estaban relacionados con la epidermis, la hipodermis, el tipo de
haces vasculares y el colénquima asociado a los haces vasculares. También se cuantifico la
variacion en la forma de la hoja. Se encontrd correlacion entre la forma de las hojas y los
rasgos anatémicos, sino que ademas estos caracteres aportan informacion que refleja la
variacion infragenérica lo que puede ser de importancia taxondémica (Sandoval-Zapotitla et
al., 2019).

Said (1982) menciona que los nectarios florales se presentan morfolégicamente como
escamas en la parte posterior inferior de los carpelos, y el néctar se libera a través de estomas
ubicados en la parte superior y adaxial del nectario, aunque en algunas especies, esto ocurre
solo en la parte apical. El tejido glandular esta altamente especializado y puede contener
almidon, a menudo se encuentran inclusiones fenolicas, como los taninos en las vacuolas
celulares. Ademas, los nectarios siempre reciben nutrientes a través del floema proveniente

del sistema vascular de los carpelos cercanos.

Nectarios en Angiospermas, anatomia y su importancia taxonémica

En la taxonomia de angiospermas, los caracteres florales generalmente han sido
preferidos sobre los caracteres vegetativos. Los caracteres reproductivos estan mas
conservados y son mas constantes que los caracteres vegetativos; esto es debido a que los
caracteres reproductivos sexuales son producidos en muchas especies s6lo por un breve
periodo y por tanto estan sujetos a menor grado de presion evolutiva que las partes
vegetativas (Benitez de Rojas et al., 2006). Existen diversos trabajos en grupos de plantas
donde se han estudiado caracteres anatémicos de la flor para considerarlos como diagnosticos

en niveles especificos, tal es el caso del trabajo realizado por Tantawy y colaboradores en
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2021, donde mencionan que la vascularizacion floral de los sépalos, pétalos, estambres,
nectarios y carpelos pueden ser utilizados como caracteres diagnosticos y fiables a nivel

especifico en 25 especies de la familia Brassicaceae.

El nectario floral es una estructura compuesta por tejidos especializados que secreta
néctar, el cual estd compuesto de monosacéridos, disacaridos, aminoacidos, proteinasy trazas
de otros componentes (Gomes y Lombardi, 2013) y es producido por la planta, para atraer y
recompensar a los animales que actian como visitantes florales, los responsables de la
polinizacion. El nectario esta presente en muchas especies de angiospermas y muestra una
gran diversidad de formas, estructura, funciones y contenidos (Freitas et al., 2000). En las
angiospermas, la diversidad de los nectarios puede estar vinculada a varias causas que
abordan tres aspectos fundamentales de la biologia de los nectarios: la manera en que se
presenta el néctar, la estructura del nectario y el destino final del mismo. En conjunto, la
conexién entre estas variaciones y la delimitacion histérica de grupos emparentados de
plantas no ha sido completamente explorada. A pesar de ello, todos estos aspectos podrian
revelar patrones significativos y deben ser considerados al tratar de comprenderlas. Ademas,
la simetria, el nimero y el color de los nectarios son elementos de interés al evaluar la

diversidad de estos.

Caspary (1848), fue el primero en proponer una clasificacion de nectarios basada en su
topografia. Reconoci6 nectarios florales localizados en las flores y nectarios extra-florales
sobre érganos vegetativos, criterio que aun predomina en los trabajos publicados sobre el

tema.

Morfolégicamente, el nectario floral puede ser reconocible como glandulas ubicadas en
diferentes partes de la flor (Fahn, 1979, 1985; Bernardello, 2007), que en general, difieren
histologicamente de sus tejidos adyacentes y varian entre las especies en términos de su

posicion, tipo de tejidos que lo constituyen, contenidos celulares y mecanismos de secrecion.

La estructura anatémica del nectario incluye los tres tejidos basicos: dérmico,
fundamental y vascular. Estos tres tejidos anatdmicos pueden variar segun el tipo de nectario
y la especie (Pacini et al., 2003). Ademas, el tipo de tejidos que componen el nectario puede
diferir en aspectos como: la presencia y proporcién de tejidos asimiladores o almacenadores,

el nimero y tipo de haces vasculares que alimentan el nectario lo cual también influye en el
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volumen del néctar, la dinamica de la secrecion y la composicion quimica del néctar (Nepi,
2007).

Aunque Gomes y colaboradores (2013) mencionan que la ausencia o presencia de tejido
vascular esta estrechamente relacionado con el tamafio del nectario, en algunas especies, el
volumen total del nectario puede estar relacionado con la cantidad de néctar producido
(Gulyas et al., 1976; Dafni et al., 1988; Orosz-Kovacs et al., 1996; Petanidou et al., 2000).

Para contribuir al conocimiento de la biologia floral de la flora chilena, lo que es dtil
para estudios de apicultura y las interacciones entre plantas y polinizadores, Diaz-Forestier,
(2016) realizaron un analisis de los nectarios florales en cuatro géneros de plantas nativas de
Chile: sus observaciones indicaron que Eucryphia cordifolia Cav. (Cunoniaceae) y Quillaja
saponaria Molina (Quillajaceae) tienen el mayor volumen de nectario. Por otro lado,
Escallonia pulverulenta Ruiz & Pav. Pers. y Q. saponaria tienen cuticulas gruesas y
nectarostomas. El tejido secretor en el nectario de E. cordifolia era rico en almiddn, mientras
que en E. pulverulenta, Q. saponaria y Gevuina avellana Molina (Proteaceae) eran ricos en
celulas taniniferas. Con excepcion de G. avellana, los haces vasculares siempre estan
presentes en el parénquima subnectarifero, todas ellas son visitadas por una amplia diversidad
de insectos, incluyendo abejas meliferas, mencionan que estas plantas son responsables de la
principal produccion de miel monofloral en Chile, Las cuatro especies estudiadas tienen el
néctar expuesto y sus flores exhiben caracteristicas morfoldgicas similares, como color y
coherencia de los pétalos. ElI gran nimero de visitantes florales en nuestras especies
estudiadas, incluida A. mellifera, podria estar asociado con estas caracteristicas del néctar y

los rasgos de la flor, entre otros.

En las subfamilias Dodonaeoidea y Paullinioideae (Sapindaceae) se realizd la
descripcion anatomica de los nectarios de 11 géneros neotropicales, asi como los cambios en
la coloracién del nectario en diferentes fases de desarrollo, para contribuir al entendimiento
de los patrones de evolucion de los nectarios florales y la sistematica de la familia. Los
resultados mostraron que hay una ligera variacion en los caracteres anatdbmicos, comparada
con la gran variacion detectada respecto a la morfologia del nectario (Solis et al., 2017). Un
trabajo realizado por Lattar et al., (2009), tuvo como objetivo comparar la morfo-anatomia
de los nectarios florales y extraflorales de Triumffeta rhomboidea Jacq (Malvaceae,
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Grewioideae). Las diferencias observadas entre ellos estan dadas por el tamafio y la forma de
las células epidérmicas basales, el nimero de las células del pie y de la cabezuela de los
tricomas glandulares, los idioblastos del parénquima secretor y el tejido vascular que inerva
los nectarios. El anélisis de varianza mostr6 diferencias significativas entre los nectarios
florales y extraflorales en las siguientes variables: longitud y diametro de la cabezuela,
longitud y ancho del pie, pared periclinal de las células epidérmicas basales. Estos resultados

fueron congruentes con el analisis de componentes principales (ACP).

Nectarios en la familia Crassulaceae

Existen diversos trabajos donde se realizé la anatomia floral de algunos géneros de la
familia Crassulaceae, tales como el realizado en el género Sedum donde se revisaron aspectos
sobre la micromorfologia floral de su epidermis y la morfologia del polen en diferentes
especies (Giuliani et al., 2018). Esta publicacion hace referencia a diferentes trabajos
morfoldgicos y anatdmicos del mismo grupo que han influenciado en su taxonomia. Se
encontrd6 una amplia variabilidad en la morfologia de los nectarios y de los tricomas
glandulares, informacion que, al combinarse con diagramas y formulas florales, son utiles

para saber qué tanta variabilidad existe en el género (Giuliani et al., 2017).

Dentro del complejo Jovibarba heuffelii (Schott) A. Léve & D. Lévey se realiz6 un analisis
morfométrico entre las 14 poblaciones analizadas con caracteres cuantitativos de los
nectarios florales, estos mostraron gran variabilidad en su forma y la distancia que hay entre
ellos (Nikoli¢ et al., 2015).

Importancia de los analisis estadisticos para la delimitacion de especies

Los analisis multivariados de los caracteres estructurales, han permitido separar a
diversos niveles taxondmicos. Este tipo de analisis permite reconocer si la variacién dentro
de un taxon forma grupos discretos con lo cual se argumenta sobre el reconocimiento de
especies o categorias infraespecificas (Arroyo-Cosultchi et al., 2010).

A través de un analisis de conglomerados Sandoval (1999) demuestra la importancia
de los caracteres anatémicos foliares para conocer las similitudes y agrupaciones
taxondmicas de las especies que se estudiaron dentro del clado Lophiaris (Oncidiinae). En
la misma familia, pero a nivel interespecifico, Castellanos y colaboradores (2023) realizaron

un estudio incluyendo caracteres estructurales vegetativos de 12 especies en el genero Laelia
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en México para el nivel de similitud del género lo que permitié reconocerlo como un grupo
homogéneo y su relacion con posibles adaptaciones ecologicas. En este mismo estudio, se
realiz6 un andlisis discriminante candnico donde se mostré que las tres primeras funciones
canonicas contribuyeron al 90% de la variacién, lo que indica que los parametros evaluados
contribuyeron en gran medida a la discriminacién de las especies de Laelia donde los
caracteres que mostraron mayor peso fueron: el area de las células epidérmicas abaxiales, el
grosor de la cuticula abaxial y el grosor del mesofilo. Asi mismo se obtuvieron resultados de
un analisis de conglomerados donde se muestra la separacién del género Laelia de las
especies de Broughtonia y Cattleya. Se evidencid que existen caracteres estructurales propios
de las especies de Laelia que habitaban en cierto gradiente altitudinal.

En la familia Cactaceae Arroyo-Cosultchi et al., (2010) a través de los analisis
multivariados, delimitaron las especies del género Neobuxbamia. En este estudio se
evaluaron 46 caracteres en 290 individuos de N. mezcalaensis, N. multiareolata, N. polylopha
y N. squamulosa. Donde menciona que Neobuxbamia multiareolata ha cambiado de
clasificacion dentro del genero, tratdndola como sinénimo de N. mezcalaensis, como
subespecie de esta 0 como especie diferente. El anélisis de componentes principales arrojé
que las tres primeras variables explicaron 100% de la variacion total. Posteriormente, en el
andlisis discriminante canonico permitié reconocer a las cuatro especies a partir de 13
caracteres cuantitativos. El andlisis clasificatorio mostr6 que 100% de los individuos

evaluados fueron asignados correctamente dentro de sus respectivas especies.
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I1l.  JUSTIFICACION

La familia Crassulaceae es conocida por su complejidad morfoldgica, sistematica y
citologica, Echeveria dentro de esta familia ha sido objeto de estudio debido a su diversidad
y endemismo en México. Sin embargo, su taxonomia infragenérica sigue siendo un tema
debatido.

En este contexto, los caracteres anatdmicos vegetativos y reproductivos han
demostrado ser Utiles en la taxonomia de plantas con flor, proporcionando caracteres
diagnosticos adicionales a otras fuentes de informaciéon. En el caso particular de los nectarios,
su anatomia puede variar significativamente entre especies por lo que ofrece caracteres

distintivos con posible valor taxonémico.

Si bien, se han realizado estudios anatémicos de algunas especies en la familia,
incluyendo el género Echeveria, donde se da la descripcion general y se describe la variacion
de los caracteres anatomicos en la hoja, hasta la fecha no se han investigado a profundidad
caracteres en los nectarios especificamente de este género. Dado la importancia de esta
estructura y que muestran una gran diversidad en otras especies de angiospermas, es de
esperar que en este género también puedan existir caracteristicas anatomicas distintivas que
apoyen a la delimitacion y determinacién taxondmica de sus especies, por lo cual, la presente

investigacion resulta un aporte a la taxonomia del género

IV. HIPOTESIS
Si existe diferencia en al menos un caracter anatomico del nectario floral entre las once
especies seleccionadas de Echeveria, entonces podran ser utilizados como posibles caracteres
con valor taxondmico.
V. OBJETIVO GENERAL

Describir anatomicamente la estructura de los nectarios de once especies de Echeveria
pertenecientes a la serie Gibbiflorae, para evaluar si existe al menos un caracter con valor

taxondmico que contribuya a la delimitacién de especies o grupos de ellas.
Objetivos particulares

e Caracterizar la anatomia general de los nectarios florales de las once especies
estudiadas del Echeveria.

15



e Documentar y evaluar la variabilidad inter-especifica de las once especies de
Echeveria.

e Evaluar si existen caracteres anatdbmicos del nectario que permitan distinguir las once
especies del género.

VI. MATERIALES Y METODOS

Trabajo de gabinete

Se realiz6 una investigacion bibliogréafica sobre estudios taxondmicos relacionados con
la familia Crassulaceae, enfocandose en el género Echeveria. EI material proviene de plantas
vivas pertenecientes a la Coleccion Nacional de Cactaceas y Crassulaceas del Jardin Botanico
del Instituto de Biologia, UNAM, a cargo del curador de la coleccién, el Bidlogo Jeronimo
Reyes. El estudio de estas plantas con ejemplares de herbario presenta ciertas dificultades
debido a la suculencia de sus érganos, ya que al ser herborizadas cambian considerablemente
su aspecto, por esta razén es recomendable trabajar con ejemplares vivos, recién colectados
o0 en cultivo (Walther, 1972).

16



Tabla 1. Lista de especies de Echeveria incluidas en el presente estudio con sus nimeros de
colecta y sus respectivos lugares de origen.

Especie #Colecta Lugar de origen.
1. E. cerrograndensis EK3749 Tolimén, Jalisco
EK3751 Minatitlan, Colima
2. E. guerrerensis JE6623 San Miguel Totolapan, Guerrero
JE7531 Zihuatanejo de Azueta, Guerrero
3. E. fulgens JE5549 Huitzilac, Morelos
JE6986 Huitzilac, Morelos
JE5667 Temascaltepec. Edo. Méx
4. E. aff. fulgens JE6096 Santa Maria Ixtepeji, Oaxaca
JE6744 Morelia, Michoacan
JE5562 Temascaltepec. Edo. Méx
5. E. crenulata JE5676 Ocuilén, Edo. Mex
6. E. aff. gigantea JE5979 San Juan Mixtepec, Oaxaca
7. E. aff. gibbiflora JE8240 Santiago Yosondua, Oaxaca
8. E. altamirae JE6095 San Vicente Nufit, Oaxaca
9. E. triquiana JE6089 Santiago Juxtlahuaca, Oaxaca
10. E. roseiflora EK3824 Mascota, Jalisco
11. E. michihuacana JEB8214 Cd. Hidalgo, Michoacan
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Procesamiento del material biol6gico

El procesamiento histoldgico se llevé acabo de acuerdo a las técnicas mencionadas

por Sandoval y colaboradores (2005), las cuales se describen a continuacion:

Las muestras de flor se cortaron a la mitad conservando todas sus estructuras (sépalos,
pétalos, anteras, carpelos, etc.) y se fijaron en FAA (Formaldehido-Alcohol-Acido acético-
Agua) por 24 horas, pasado este tiempo se enjuagaron con agua hasta retirar el exceso del
fijador, se procedio a deshidratar con cambios graduales de diferentes concentraciones de
Alcohol Ter-butilico (ATB), desde el 35% hasta ATB absoluto, permaneciendo 24 horas en
cada cambio. Estas muestras se infiltraron e incluyeron en paraplast, generando blogues que
se montaron en cubos de madera; se cortaron secciones longitudinales a 5 pm (parte media
del nectario), de cada una de ellas con un micrétomo de rotacién (American Optical, modelo
820); se colocaron de 4 a 10 secciones aproximadamente en cada portaobjetos,
posteriormente se desparafinaron para tefiir con safranina y verde rapido; se montaron como
preparaciones permanentes en resina sintética; para el secado de las preparaciones se
colocaron en una estufa con una temperatura de 56°C a 60°C durante 3 a 4 semanas, después
de este tiempo se procedio a limpiarlas y etiquetarlas. EI material biolégico procesado paso
a ser parte del acervo de preparaciones Histoldgicas del Laboratorio de Apoyo a la
Investigacion del Jardin Botanico, Instituto de Biologia, UNAM. Para propésitos de estudio,
en seccion longitudinal del nectario se ubicaron dos regiones la basal y la apical (Fig. 5).
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Figura 5. Seccidn longitudinal del nectario floral de E. aff. gibbiflora que representa las
regiones analizadas. (RA=Region Apical. RB=Region Basal).

La observacion y fotomicrografias de los nectarios se realiz6 con un Fotomicroscopio
Carl Zeiss, Axioskop a partir de secciones longitudinales del nectario con la cadmara

PointGrey

Para la descripcion anatomica general se considero la informacion obtenida de Pacini
y Nicolson (2007), quienes describen la anatomia basica de los nectarios en varias familias,
tomando en cuenta la presencia de tejido epidérmico, fundamental (parénquima nectarifero

y subnectarifero) y tejido vascular.
Obtencion de datos y Analisis estadisticos

Se llevé a cabo un muestreo aleatorio multiple en el cual se recolectaron 17 flores en
antesis en total para las once especies que corresponden a la serie Gibbiflora (Kimnach, 2003)
(Tabla 1), estas se obtuvieron a partir de observaciones directas, hechas por el curador de las
colecciones vivas, quien determind que las especies que se trabajaron mostraron una gran
variacion en los colores de los nectarios, estos son: blancos, rojos y guindas, hasta hialinos;
asi mismo determiné que la forma también es variable, mencionando que morfol6gicamente
se distinguen: reniformes, ligulados, estipitados y cordados. Se analizaron anatdbmicamente

los nectarios de las once especies propuestas.
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A partir de la propuesta de Nikoli¢ et al. (2015) y de observaciones personales, se
establecieron 11 caracteres anatomicos cualitativos bi y multi estado, con sus respectivos
estados de caracter y 10 caracteres anatdmicos cuantitativos continuos, ambos se incluyeron
en una matriz basica de datos (Tabla 2 y 3 respectivamente). A partir de observaciones de las
secciones longitudinales de los nectarios, se establecio que es posible diferenciar la epidermis
del nectario en dos regiones de tal forma para su analisis, se establecio la region basal y apical
para cada uno de ellos. Donde se estimd el ancho y alto de las células epidérmicas de cada
una de las regiones, asi como el grosor de la cuticula solo en la region apical. Las mediciones
de los parametros anatémicos se hicieron con el programa Image-J v.1.48 (Schneider et al.,
2012). Para los caracteres cuantitativos, se registraron 20 datos por caracter, para cada
individuo de cada especie, teniendo asi, un total de 340 datos, de estos se obtuvieron los
valores de la estadistica descriptiva basica univariada (Tabla 4), asi como una prueba de
normalidad para todos los caracteres (Shapiro -Wilks) para conocer la distribucion de datos

de cada cardcter, los datos resultaron ser no paramétricos (P<0.05).

Se evaluo si existen diferencias significativas entre las especies de Echeveria de los
caracteres anatoOmicos cuantitativos del nectario, a través de un analisis de varianza con el
Modelo General Lineal (GLM por sus siglas en inglés). Debido a que el nimero de individuos
por especie no es el mismo, se selecciono este modelo porque permite evaluar conjuntos de
datos no balanceados. Para cada variable se realizé un histograma de frecuencias con el fin
de poder visualizar el tipo de distribucion de sus datos y asi poder elegir el GLM
correspondiente. De los diez caracteres cuantitativos analizados, y a partir de su distribucion
en el histograma de frecuencias se encontrd que cinco caracteres son continuos y positivos,
tuvieron una distribucion sesgada a la derecha de acuerdo a un modelo de distribucion
Gamma (Nelder et al, 1972), mientras que los cinco restantes tienen una distribucion de los
errores que tiende a ser normal segin un modelo de distribucion Gaussiana (Nelder et al,
1972).

En el caso del modelo con distribucion Gamma, se utilizd una funcion de enlace
logaritmica ("log") porque la escala logaritmica suele ser apropiada para modelar variables
positivas que tienen una varianza que aumenta con la media. La funcion de enlace “log”

transforma la variable de respuesta de manera que el modelo lineal pueda predecir el
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logaritmo de la media de la variable de respuesta en funcion de las variables
predictoras (Nelder et al., 1972) (Anexo 2).

En la distribucion Gaussiana se utilizé la funcion de enlace identidad (“identity™), el
modelo asume que la variable de respuesta se relaciona linealmente con los predictores sin
ninguna transformacién. Se usa comunmente con este tipo de distribucién para ajustar
modelos lineales estandar y cuando la variable de respuesta es continua y simétrica alrededor
de su media. Es una opcion adecuada cuando los residuos se distribuyen normalmente y no

hay violaciones importantes de los supuestos de normalidad (Nelder et al., 1972) (Anexo 2).

Para confirmar si los modelos seleccionados para cada conjunto de datos son los
adecuados, se aplicé el Criterio de informacion de Akaike (AIC por sus siglas en inglés).
Este es una medida de calidad relativa de un modelo estadistico para un conjunto de datos.
Cuanto menor sea el valor del AIC, mejor se considera el ajuste del modelo. Por lo tanto, al
seleccionar el modelo con el valor mas bajo de AIC para cada variable, se esta eligiendo el
modelo que proporciona un mejor equilibrio entre ajuste y complejidad del modelo (Burnham
etal., 2004).

Dado que los datos de los caracteres cuantitativos no estan balanceados y con el
proposito de conocer el nivel de variabilidad entre las especies, se calculd el coeficiente de
determinacion (pseudo R?) donde este puede variar de 0 a 1, o si es expresado como
porcentaje de 0% a 100%, de manera que aquellos valores cercanos a 100% denotan mayor
variabilidad (McCullagh et al, 1989) (Anexo 2). Con la finalidad de conocer entre que pares
de especies existen diferencias significativas, se hizo una prueba de comparacién de medias

aplicando la prueba de Tukey (P < 0.05).

Tanto la estadistica descriptiva la prueba de normalidad Shapiro Wilks, los
histogramas, ajustes del modelo (GLM, Gamma y Gaussiana), el estadistico AIC, el
coeficiente de determinacion (pseudo R?) y la prueba de Tukey se realiz6 con el programa
R-Studiolnc® v.1.4.16 (RStudioPBC, 2009).

Para poder visualizar si es posible distinguir a las once especies a partir de los
caracteres anatomicos y conocer cuales son los caracteres de mayor peso en esta separacion,

se realizé un andlisis discriminante candnico (ADC). La matriz bésica de datos cuantitativos
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continuos se transformé a logaritmo natural con el objetivo de mejorar la distribucién y
homogeneizar las varianzas (Arroyo-Cosultchi et al., 2010). Este analisis discriminante

candnico se realiz6 con el programa JMP® v.7 (SAS Institute Inc.).

Para evaluar las relaciones de similitud entre las once especies se elabor6 un andlisis
de conglomerados a partir de los 21 caracteres anatomicos del nectario (cualitativos y
cuantitativos), para lo cual se generé una matriz de datos mixta. Se aplico el coeficiente de
Distancia Taxondémica Promedio debido a que la matriz de datos incluye ambos tipos de
caracteres (Crisci et al., 1983) y se realizé un fenograma donde se utiliz6 el ligamiento
promedio UPGMA como algoritmo de agrupamiento con el programa NTSYSpc 2.1.
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Tabla 2. Caracteres anatdmicos cualitativos de los nectarios florales de Echeveria con sus

respectivos estados de caracter y sus acrénimos. RA= region apical del nectario.

CARACTER Y ESTADO DE CARACTER ACRONIMO

1. Forma de Nectario: 0. Falcado; 1. Deltado; 2. Lobulado; 3. FN
Estipitado y Deltado; 4. Reniforme y Oblongo; 5. Eliptico

2. Forma de células epidérmicas (RA): 0. Tetragonal-elongada; 1. FCEA
Tetragonales

3. Contenidos celulares (RA): 0. Ausentes;1. Presentes CCEA

4. Abundancia de contenidos celulares (RA): 0. Escasos; 1. AbCCA
Abundantes

5. Tipo de epidermis (RA): 0. No papilosa; 1. Papilosa TE

6. Estomas (RA): 0. Escasos; 1. Abundantes E

7. Hipodermis (RA): 0. Ausentes; 1. Presentes H

8. Posicion de los estomas con respecto al resto de las células PECE
epidérmicas: 0. A nivel; 1. Emergentes y al nivel

9. Diferenciacion celular en regiones del parénquima nectarifero: 0.  DCRPN
Ausente; 1. Presente

10. Ramales floematicos en el parénquima nectarifero:1. Escasos. 2. RFPN
Abundantes

11. Contenidos celulares del parenquima nectarifero: 0. Ausentes; 1. CCPN

Presentes
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Tabla 3. Caracteres anatomicos cuantitativos de los nectarios florales de Echeveria y sus
acronimos. RA=region apical del nectario. RB= region basal del nectario.

CARACTER ACRONIMO

1. Area del nectario (um?) AN

2. Alto de ceélulas epidérmicas (RA) (um) ALCEA

3. Ancho de células epidérmicas (RA) (um) ANCEA

4. Grosor de cuticula (um) GC

5. Grosor de la pared de las células del parénquima nectarifero (um) GPCPN

6. Area de células del parénquima nectarifero (um?) ACPN

7. Alto de células epidérmicas (RB) (um) ALCEB

8. Ancho de células epidérmicas (RB) (um) ANCEB

9. Grosor de pared de las células del parénquima sub-nectarifero (um)  GPCPSN

10. Area de células del parénquima sub-nectarifero (um?) ACPSN
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VII. RESULTADOS
Caracterizacion anatomica general de los nectarios florales de las especies de Echeveria
En cada flor de Echeveria se observd que los nectarios son glandulas abultadas que
sobresalen de la parte baja de los carpelos y se ubican en posicion adnada al ovario que es
supero (Figs. 6, 7 y 8), morfolégicamente, en promedio miden de 1 a 2.5 mm de largo, son

de color rojo, rojo intenso, blanco y hialino.

A B

Figura 6. Flor de Echeveria aff. gigantea que muestra la posicion de los nectarios. A. Flor

en antesis; B. N= Nectario, C= Carpelo; C. N= Nectario.

En el presente estudio se han encontrado al menos seis variantes de nectarios (Fig. 9).
Anatémicamente, estos tienen una epidermis monoestratificada con estomas al nivel y
emergentes en relacion a la epidermis, en algunas especies son escasos; generalmente la
epidermis no es papilosa excepto en E. cerrograndensis y E. guerrerensis, tanto los estomas
como la condicién de la epidermis se observaron solamente en la region apical del nectario.
Algunas especies presentan una hipodermis con dos estratos en la region apical (E. aff.
gigantea, E. aff. fulgens y E. aff gibbiflora; Fig. 10). Las células epidérmicas en ambas

regiones tienen contenidos celulares y presentan una cuticula uniforme vy lisa.

La epidermis estd compuesta por células que en la base del nectario son tetragonales-
elongadas, donde E. altamirae y E. aff. fulgens tienen células mas altas que anchas mientras
que en el resto de las especies las células son casi iguales en alto y ancho o son méas anchas
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que altas (Tabla 4). En la region apical del nectario las células epidérmicas son tetragonales

y/o tetragonales-elongadas.

El parénquima nectarifero subyacente se caracteriza por la presencia de varios estratos
de células isodiamétricas con paredes delgadas, de 1.20+0.25 um de grosor promedio y pocos
espacios intercelulares. El citoplasma es denso y posee nucleos conspicuos, dando como
resultado un tejido compacto que cubre todo el nectario. El area de las células es mas grande
que las de la epidermis, pero mas pequefias que las células del parénquima sub-nectarifero
(Tabla 4).

El parénquima sub-nectarifero se encuentra debajo del parénquima nectarifero y tiene
varios estratos de células relativamente grandes con espacios intracelulares considerables,
paredes celulares delgadas que forman un tejido menos compacto que el otro parénquima. La
vascularizacion del nectario esta compuesta de trazas de floema que tienden a llegar hasta el

parénquima nectarifero (Fig. 10).

Dentro de las 11 especies estudiadas de la serie Gibbiflorae se pudo observar que tienen en
comudn una diferenciacion en region apical y basal, una epidermis apical y basal mono
estratificada con células tetragonales elongadas y contenidos celulares, en la epidermis apical
los estomas son evidentes, el parénquima se diferencia en nectarifero y subnectarifero, los

ramales flematicos se pueden observar hasta el parénquima nectarifero.
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Figura 7. Secciones longitudinales de las flores de Echeveria (Flechas) Ay B. E.
guerrerensis (JE6623 y JE7531); C y D. E. cerrograndensis (EF3749 y EK3751); E,Fy G.
E. fulgens JE5667, JES549 y JE6986; H. E. roseiflora; 1. E. aff. gibbiflora.
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Figura 8. Secciones longitudinales de las flores de Echeveria (Flechas). A, By C. E. aff.
fulgens (JE6744, JES562 y JE6096), D. E. crenulata; E. E. aff. gigantea. F. E. altamirae;
G. E. michihuacana.
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Figura 9. Secciones longitudinales. Forma de nectarios. A. Reniforme, E. guerrensis
(JE6623). B. Oblongo, E. guerrerensis (JE7531). C. Deltado, E. crenulata. D. Falcado, E.
aff. fulgens (JE6095). E. Lobulada. E. aff. gigantea. F. Eliptico, E. aff. fulgens (JE6089).

(Moreno, 1984)
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Figura 10. Anatomia de los nectarios en secciones longitudinales mostrando los diversos
tejidos que los componen. A. E. aff. fulgens; B. E. roseiflora, estomas a nivel de la epidermis
(flechas); C. E. aff. fulgens papilas (flechas); D. E. guerrerensis trazas de floema (flechas);
E. E. aff. fulgens estoma emergente (flecha); F. E. aff. gigantea cuticula; G. E. aff. gibbiflora
hipodermis; H. E. aff. gigantea cuticula en contraste de fases. PN = Parénquima nectarifero,
PSN = Parénquima subnectarifero, E = Epidermis, H = Hipodermis, P =Epidermis papilosa,
C = Cuticula.
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Tabla 4. Promedio + una desviacion estdndar de los 10 parametros anatomico-cuantitativos de las 11 especies de Echeveria. Letras

diferentes indican grupos distintos en la prueba de Tukey (P<0.05).

E. E. E. E. aff, E. E. aff. E. aff, E. E. E. E.

cerrograndensis guerrerensis fulgens fulgens crenulata gigantea  gibbiflora altamirae triquiana roseiflora michihuacana
AN 438642+ 302742+785 332346 344966+72 335053+35 506175+ 513347+22 831088+56 381781+86 711587+53390 581293+3146
(pmz) 68402.4 d 17.3d +11213 850.9d 4424 d 29795.5 986.7 ¢ 1163 a 6879d 6b 85¢

63d c
ALCEA 223+52a 16.1+2.5 a 17.4+2. 204+5.7a 142+74a 21.9+23 21.5+33a 157+32a 256+22a 19.0+19a 293+3.1a
("’m) 9a a
ANCEA 25.5+58a 17.2+3.3a  22.2+6. 22.0+3.6a 11.7+52b 264+29 20.6+2.7a 13.1+2.1 21.1+3.5a 229+4.1a 297453 a
(um) la a b
GC (um) 25414 ¢ 22405 ¢ 1.9+ 2.0+0. ¢ 1.6+10.3¢ 43+0.7b 3.5+0.6a 2.1+ 04¢ 1.9+02c¢ 20+04¢ 22+04¢
05¢

GPCPN 1.1+ 0.2 a 1.2+0.2 a 1.2+ 1.0+0.2 a 0.8+0.3 a 1.0+ 0.1 1.1+0.2 a 1.2+0.2a 1.24+0.2 a 1.1+ 0.2 a 1.3+0.1 a
(nm) 02a a
ACPN 341.8+50.4 b 2569 +42.2  496.5+ 352.3 144 .5+ 307.2+ 320.8 + 268.6+ 248.7+3.b  422.1+63.9b  364.1+ 682 b
(umz) b 80.6 a +66.4b 37.1c¢ 653b 53.0b 458 b
ALCEB 51.0+13.4a 51.2+14.2 a 48.1+ 48.0+59a 299+3.5 585+73 57.8+3.1a 60.2+88a 41.8+36.a 56.6+7.1a 46.9t6.9 a
(nm) 17 a b a
ANCEB 62.4+10.1 a 64.4+15.1a 70241 39.0+9.0c 19.5+48¢ 76.4 48.8+7.2b 28.142.5¢ 36.7+63 ¢ 69.3+74a 71.6+11.8 a
(nm) 6.4a +10.5a
GPCPSN 1.5+ 04 a 1.540.3 a 1.7404 1.8+0.5a 1.5402a 124+03a 1.7+03a 22+04a 14+ 03a 14403 a 1.540.2 a
(um) a
ACPSN 1250.0 +216.9 b 1431.4 2169.1 1379.1+38 1674.9+20 1077.4+1 1695.7 1296.6+ 994.2+136. 1414.9+342.4 1400.9+166.2
(pmz) +312.3 b +719.2 43b 25b 53.8b +578.8 b 502.2 b 5b b b

a
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Analisis de varianza (GLM) y prueba Post Hoc de Tukey

Con el proposito de conocer si existe variacion de los caracteres cuantitativos del
nectario, entre las once especies de Echeveria, se hizo un andlisis de varianza (GLM), a partir
del cual se encontr6 que 5 caracteres mostraron variacion significativa (P<0.001) con un
valor de pseudo R? mayore a 50%. Donde el 4rea del nectario (AN) formé 4 grupos, el grosor
de la cuticula (GC), area de las células del parénquima nectarifero (ACPN), el ancho de las
células epidérmicas basales (ANCEB) formaron 3 grupos y el ancho de las células
epidérmicas apicales formé (ANCEA) 2 grupos. Si bien los caracteres ALCEB y ACPSN
formaron dos grupos, tienen un valor bajo de F y de pseudo R? menor al 50% (Anexo 2), el
resto de los caracteres (ALCEA, GPCPN y GPCPSN) resultaron homogéneos para las once
especies de Echeveria. (Fig. 11).
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Figura 11. Representacion grafica de la variacion de los cuatro caracteres anatomicos de los

nectarios con mayor peso en los dos primeros ejes candnicos para las once especies de

Echeveria. A. Eje canonicol. B. Eje canoénico 2.

34



Analisis Discriminante Canonico (ADC)

A partir del andlisis discriminante candnico se determind que las tres primeras
funciones candnicas explican el 82.72% de la variacion. Tanto los eigenvalores como los
valores de representacion candnica fueron altos, cercanos a 1, lo cual indica que los
parametros evaluados tienen una gran importancia en la discriminacion de los grupos (Tabla
5). El valor del Lambda de Wilks es bajo (A= 0.02036), con un valor F significativo (P<0.05),
lo cual también indica que los centroides de las especies son distintos para los parametros
evaluados, contribuyendo en la discriminacion de las mismas.

Tabla 5. Resumen del andlisis discriminante candnico (ADC), de los diez caracteres
anatomicos cuantitativos del nectario evaluados para las once especies de Echeveria.

Funcién Eigenvalores Porcentaje Porcentaje Correlacion
canonica individual acumulado canonica
1 5.49 41.43% 41.43% 0.91
2 3.74 28.22% 69.65% 0.88
3 1.73 13.06% 82.72% 0.79
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Tabla 6. Representatividad de los diez caracteres anatomicos cuantitativos del nectario en
cada una de las dos primeras funciones del analisis discriminante canonico (* indican los

caracteres de mayor peso).

Caracter DC1 DC2
AN (um?) -1.488162 *3.987307
ALCEA (um) -0.774341 0.2641176
ANCEA (um)  1.944544  0.053226
GC (um) -0.346779  *2.105732
GPCPN (um)  0.2790242 -0.897645
ACPN (um?)  *2.7064471 0.1970748
ALCEB (um) -1.161296 0.9944198
ANCEB (um) *3.5511218 0.9417992
GPCPSN (um) -0.183934 -0.827548
ACPSN (um?)  0.5719704 -1.727761
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Figura 12. Diagrama de dispersion de puntos en el espacio bidimensional del ADC con
diez caracteres anatdbmicos cuantitativos del nectario floral evaluados para once especies de
Echeveria.

En la representacion grafica (Fig. 12) se observa que las especies E. altamirae, E.
crenulata y E. fulgens se separan y el resto se mantienen formando dos grupos. El grupo I
incluye a E. aff. gibbiflora, E. aff. gigantea, E. roseiflora, E. michihuacana y E.
cerrograndensis, mientras el grupo Il incluye a E. triquiana, E. aff. fulgens y E. guerrerensis.
En este grafico se muestran dos ejes principales: el discriminante canénico 1, que contribuye
a explicar la discriminacioén de los grupos con un porcentaje de 41.43%. los caracteres de
mayor a menor peso en este eje son: ancho de células epidérmicas basales (ANCEB), area de
células del parénquima nectarifero (ACPN). En el extremo derecho de este eje, se encuentran
las especies con valores mayores en ANCEB, por ejemplo: E. aff. gigantea (76.4 pum), E.

michihuacana (71.6 um) y E. fulgens (70.2 pm), mientras que en el extremo izquierdo las
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especies con valores menores, por ejemplo: E. crenulata (19.5 pum) y E. altamirae (28.1 pm).
Para ACPN, las especies con valores mayores y ubicadas hacia la derecha del eje son: E.
fulgens (496.5 um?) y E. roseiflora (422.1 nm?) mientras que hacia la izquierda con valores

menores se ubican: E. crenulata (144.5 pm?) y E. triquiana (248.7 pm?). (Fig. 13; Tablas 4
y 0).

El discriminante candnico 2, explica el 28.22% de la variacion en el grupo de estudio,
en este eje los caracteres con mayor carga son AN y GC. En la parte superior del eje se ubican
las especies con mayor carga en ambos caracteres, tales como: E. altamirae (831088 pm?) y
E. roseiflora (711587 um?), mientras que, en la parte inferior, en relaciéon al AN, se ubican
las especies con valores menores: E. fulgens (344966 um?)y E. crenulata (335053 pm?). Para
el caracter GC las especies con valores mayores son: E. aff. gigantea (4.3 um) y E. aff.
gibbiflora (3.5 um), mientras que en la parte inferior se encuentran E. crenulata (1.6 um), E.

fulgens (1.9 um) y E. triquiana (1.9 pum) con los valores menores (Fig. 14; Tabla 4 y 6.)

38



Figura 13. Secciones longitudinales de Echeveria. Caracteres anatbmicos del nectario con mayor peso en el
eje canonico 1. Ancho de células epidérmicas basales, A. E. altamirae (JE6095) valor menor; B. E. fulgens
(JE6986) valor mayor. Area de células del parénquima nectarifero, C. E. crenulata (JE5676) menor valor; D.
E. fulgens (JE5549) mayor valor.
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Figura 14. Secciones longitudinales de Echeveria. Caracteres anatomicos del nectario con mayor peso en el
eje canonico 2. Area del nectario: A. E. crenulata (JE5676) valor menor de Area del nectario; B. E. altamirae
(JEB095) valor mayor; Grosor de cuticula: C. E. crenulata (JE5676) valor menor. D. E. aff. gigantea (JE5979)
valor mayor.

Analisis de conglomerados

A partir del anlisis de conglomerados se obtuvo un fenograma donde se observa la
conformacién de un gran conglomerado (1) donde E. fulgens (I1) permanece fuera de este
(Fig. 15). Dentro del conglomerado I, se definen dos grupos, A y B, este Gltimo sélo incluye
a E. crenulata. El grupo A contiene dos subgrupos (1 y 2), el subgrupo 1 esta conformado
por dos conjuntos 1.1 y 1.2 donde este ultimo conjunto sélo incluye a E. altamirae. El
conjunto 1.1, a su vez contiene a dos subconjuntos (1.1.1 y 1.1.2). EI primero de estos
subconjuntos estd formado por: E. aff. fulgens y E. cerrograndensis y se encuentran
relacionados a una distancia de 0.84 y entre los caracteres cualitativos que comparten se
encuentran los siguientes: forma tetragonal de las células epidérmicas y presencia de

contenidos celulares en la epidermis apical, epidermis papilosa, estomas emergentes y al
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nivel de la epidermis, parénquima nectarifero diferenciado en regiones con ramales
floematicos y contenidos celulares presentes. Dentro de los cuantitativos 9 caracteres son
similares entre ellas: el &rea del nectario, alto y ancho de las células epidérmicas apicales,
grosor de cuticula, grosor de paredes celulares y area del parénquima nectarifero y
subnectarifero, asi como el alto de células epidérmicas basales. En el subconjunto 1.1.2 se
agrupan: E. guerrerensis, E. triquiana, E. michihuacana y E. roseiflora. Donde E. triquiana
y E. michihuacana son los més similares a una distancia de 0.87 y tienen en comdn los
siguientes caracteres cualitativos: nectario falcado, células epidérmicas tetragonales,
hipodermis ausente, contenidos celulares abundantes en la region apical, epidermis lisa,
estomas escasos y al nivel de la epidermis, parénquima nectarifero diferenciado en regiones
y presencia de contenidos celulares. En cuanto a los caracteres cuantitativos, son iguales entre
ellas: alto y ancho de células epidérmicas apicales, grosor de pared y &rea de células de
parénquima nectarifero y subnectarifero y alto de células epidérmica basales. Ambas especies
a su vez comparten similitudes con E. roseiflora, en cuanto a sus caracteres cualitativos son:
forma de nectario falcada, células epidérmicas apicales de forma tetragonal elongada,
ausencia de hipodermis, contenidos celulares presentes y abundantes, la epidermis no es
papilosa, los estomas estan al nivel de la epidermis y no hay contenidos celulares en el
parénquima nectarifero. Los caracteres cuantitativos compartidos son: alto y ancho de células
epidérmicas apicales, grosor de pared de células del parénquima nectarifero y subnectarifero,
grosor de cuticula, alto de células epidérmicas basales y area de células del parénquima
nectarifero (Fig. 15).

Por otro lado, el subgrupo 2 esta conformado por E. aff. gibbiflora y E. aff. gigantea a
una distancia de 1.15 compartiendo los siguientes caracteres cualitativos: forma tetragonal
de las células epidérmicas, hipodermis, escasos contenidos celulares en la region apical del
nectario, epidermis es, estomas a nivel de la epidermis, parénquima nectarifero no
diferenciado en regiones con ramales floematicos. Los caracteres cuantitativos compartidos
son los siguientes: area del nectario, ancho y alto de células epidérmicas apicales, grosor de
pared y area de células del parénquima nectarifero y alto de células epidérmicas basales (Fig.

15).
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Figura 15. Fenograma con 21 caracteres anatomicos del nectario floral de Echeveria de las
once especies evaluadas con el coeficiente de distancia taxonomica promedio y el algoritmo
de agrupamiento por ligamiento promedio (UPGMA).
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VIIl. DISCUSION

Anatomia de los nectarios florales de las especies de Echeveria

Hasta ahora, el trabajo de Said (1985) es el Gnico que ha examinado comparativamente
la anatomia floral en algunos géneros dentro de la familia Crassulaceae, incluyé dos especies
de Echeveria: E. derenbergii J. A. Purp y E. gibbiflora var. metallica (Lem.) Bak., por lo
tanto, el presente trabajo representa el primer estudio comparativo de la anatomia de los
nectarios en algunas especies de Echeveria a través de analisis estadisticos descriptivos e
inferenciales por lo que los hallazgos obtenidos en esta tesis representan una contribucion

valiosa al conocimiento de la anatomia floral de Echeveria.

De acuerdo con la clasificacion propuesta por Zimmermann (1932) y retomado por
Nepi (2007) para los nectarios florales en eudicotiledoneas, las once especies de Echeveria
propuestas en este trabajo presentan la estructura anatomica basica de los nectarios del tipo

estructural ya que incluyen los tres tejidos basicos: epidérmico, fundamental y vascular.

En el presente trabajo se encontrd que el grosor promedio de la cuticula fue de 2.37 um
(1.68enE. crenulata - 4.35 en E. aff. gigantea), ademas dos especies presentan una epidermis
de tipo papilosa, caracter que no se habia reportado. En contraste con en el trabajo realizado
por Said (1985), en el que menciona que todas las células epidérmicas en Echeveria
gibbiflora var. metallica estan cubiertas por una cuticula delgada, a veces notablemente mas
delgada que la que cubre otros 6rganos florales y no hace referencia a la presencia de papilas

u otras ornamentaciones.

En las once especies ahora estudiadas de Echeveria también se pudieron observar
estomas, pero su abundancia y posicién con respecto a la epidermis difiere entre estas. Sin
embargo, no se pueden distinguir las caracteristicas de los mismos ya que no se analizaron a
un nivel superficial. Said (1985), menciona que los estomas observados en los nectarios de
Echeveria derenbergii y E. gibbiflora var. metallica, son de tipo anomocitico, las células
oclusivas son simétricas y el ostiolo es eliptico; la cémara subestomatica es
considerablemente méas pequefia en comparacion con la de los estomas foliares, esto lo
observo en la superficie de las epidermis de los nectarios a partir de microscopia electronica
de barrido. El analisis de conglomerados muestra que el caracter epidermis papilosa (EP)

agrupa a E. cerrograndensis y E. aff. fulgens. La presencia de estomas en nectarios se ha
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reportado en Herrania y Theobroma (Malvaceae; Young et al., 1984). Lattar et al. (2009)
mencionan que la secrecion de néctar en Triumfetta rhomboidea se da a partir de la cuticula,
estomas o tricomas. Particularmente en Herrania y Theobroma (Malvaceae), la secrecion es
a través de estomas (Young et al., 1984). En Echerria no fue posible confirmar la secrecion
de néctar a través de las papilas o de la cuticula, por lo que se requieren futuras
investigaciones para indagar la forma de secrecion del néctar en este género. Se sugiere que
posteriormente se realicen analisis de la superficie de los nectarios de las once especies
incluidas en el presente estudio, a través de la microscopia electrénica de barrido para generar

una descripcién mas completa de ellos.

En todas las especies estudiadas de Echeveria, se observo que la vascularizacion de los
nectarios florales solamente estd inervada con trazas de floema y su presencia solo se registro
como escasos o abundantes; sin embargo, no fue posible determinar qué tipo de elementos
celulares lo conforman por lo que se sugiere hacer un analisis detallado de este tejido. De
acuerdo a Said (1985), la vascularizacion de los nectarios en el género Echeveria esta
formada por células nucleadas y células cribosas originadas en el haz cribrovascular dorsal
del carpelo. Estos elementos que penetran en el paréngquima nectarifero referido por este autor
como “tejido glandular” estan presentes en todas las especies mencionadas, en este estudio
tampoco se define el tipo de células que conforman las trazas de floema. Leitao y
colaboradores (2005) observaron que en los nectarios florales de Triumfetta semitriloba Jacq.
(Malvaceae), el tejido vascular se compone de trazas de floema y elementos xilematicos,
mientras que en su especie hermana Triumfetta rhomboidea el tejido vascular esta inervado
solamente por trazas de floema a nivel del parénquima nectarifero y menciona que estas son
un elemento importante para la secrecion del néctar, siendo este un caracter que permite
diferenciarlas. Asi mismo Lattar y colaboradores (2009), también mencionan que el tejido
vascular es diferente entre los nectarios florales y extraflorales en Triumfetta rhomboidea,
condicion que comparte con los nectarios florales de las once especies ahora estudiadas de

Echeveria.

En relacién a los contenidos celulares, la mayoria de las especies trabajadas, excepto
E. fulgens y E. aff. gibbiflora presentan contenidos celulares de color marrén sélo a nivel de

las células epidérmicas, y a su vez estos difieren en cuanto a abundancia. Sandoval y
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colaboradores (2019), mencionan la presencia de estos contenidos en hojas de Echeveria
especificamente en epidermis y mesofilo. Said (1985) a traves de pruebas histoquimicas pudo
evidenciar que las células epidérmicas de los nectarios de Echeveria derenbergii y E.
gibbiflora var. metallica, son ricas en taninos, asi como en el tejido glandular, este también
puede coexistir con células ricas en almiddn. Este mismo autor establece que la presencia 'y
abundancia de los taninos en las células epidérmicas de los nectarios es mas abundante con
respecto a otros drganos florales de las especies de Echeveria que €l analiz6. Este mismo
autor también reporta la presencia de estos contenidos en otras especies de Crassulaceae
(Monanthes polyphylla (Aiton) Haw., Sedum aizoon L., Sempervivum arachnoideum L.,)
donde encuentra que estos compuestos son mas escasos en comparacion a lo encontrado en
Echeveria, no obstante, menciona gque estos compuestos también pueden estar ausentes en la
region apical donde se localizan los estomas como es el caso de: Aeonium arboreum (L.)
Webb & Berthel, Echeveria gibbiflora Lindl., Pachyphytum bracteosum Klotzsch (Said,
1985).

El color de, los nectarios en las muestras de Echeveria analizadas en el presente trabajo
son variables, de tal forma que algunas de las especies ahora estudiadas tienen nectarios
blancos, amarillos y rojos. Sin embargo, Giuliani ef a/. (2012) mencionan que en plantas con
flores, la modificacion del color en el nectario puede ser el resultado de la sintesis de
carotenoides en los cromoplastos o la acumulacion de flavonoides en las vacuolas, por su
parte, en un estudio realizado por Solis et al, (2017) mencionan que en Diplokeleba
floribunda N.E. Br. (Sapindaceae), el color varia en funcion del estado fenoldgico de la flor,
cuando es joven muestra un color verde amarillento, en su madurez se torna naranja y cuando
la flor se esta marchitando el nectario se torna rojo. Particularmente, pigmentos carotenoides
podrian ser los responsables del color amarillo, mientras que las antocianinas son
responsables del color rojo; en Diplokeleba floribunda, las imagenes de microscopio
electronico de transmision (TEM) mostraron que los cromoplastos desaparecieron en la fase
roja ademads de que algunos amiloplastos estan experimentando degradacion. El color rojo de
la glandula de néctar en las flores individuales de D. floribunda estaria asociado con la
acumulacioén progresiva de antocianinas en las vacuolas de los estratos epidérmicos y
subepidérmicos del parénquima secretor (Solis et al., 2017). En el presente estudio realizado

en las once especies de Echeveria no fue posible determinar si existe cambio en el color de
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los nectarios a partir de su fenologia debido a que las muestras fueron colectadas en antesis,
por lo que se sugiere llevar a cabo un estudio mas detallado que incluya flores en diferentes

estados fenoldgicos y realizando observaciones con TEM.
Variacion de los caracteres anatomicos del nectario entre las especies de Echeveria

A continuacion, se discuten aspectos relacionados con la variacion anatémica de los
nectarios de las once especies de Echeveria. A partir de los andlisis inferenciales fue posible
evidenciar los caracteres que resultaron ser mas significativos en la determinacion de las
especies. En el analisis de varianza (GLM), estos representan el 50% de los caracteres
anatomicos cuantitativos, y son: ancho de las células epidérmicas basales, area de células del
parénquima nectarifero, ancho de las células epidérmicas apicales, area del nectario y grosor
de cuticula. Estos mismos caracteres, salvo ANCEA resultaron informativos en el analisis
discriminante canonico (ADC) para la separacion de las especies donde explican un 82.72%

la variacion.

Un ejemplo donde se resalta la importancia de los caracteres cuantitativos de los
nectarios es el trabajo de Nikoli¢ et al., (2015), quienes a partir de un analisis morfométrico
de estos caracteres en el complejo Jovibarba heuffelii (Crassulaceae) sefiala que el ancho y
largo del nectario son moderadamente variables, a nivel intra como interpoblacional. Dentro
de este mismo estudio mencionan que la forma de los nectarios y la distancia entre ellos se
mostraron como los mas importantes para separar en dos grupos a las 14 poblaciones,

indicando que pueden utilizarse como caracteres taxondémicos dentro de este complejo.

A través del andlisis de variacion, se pudo reconocer que el ancho de las células
epidérmicas de la region es diferente entre las especies. Asi mismo, este caracter se ratificaron
como caracteres de mayor peso en la separacion de las especies en el andlisis discriminante
canonico (ADC), donde se puede observar que E. aff. gigantea tiene los valores mayores y
E. crenulata menores. Cabe resaltar que también con valores mayores en el ancho de las
células epidérmicas basales, a través del andlisis de conglomerados se observa que las
especies E. guerrerensis, E. michihucana y E, roseiflora se agrupan compartiendo un
intervalo similar (64.4 a 71. 6 um) ubicandose en el subgrupo 1.1.2 del conjunto “A”, dentro

del fenograma. En relacion al tamafio y la forma de las células epidérmicas basales del
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nectario, Lattar y colaboradores (2009) pudieron diferenciar los nectarios florales y

extraflorales de Triumfetta romboidea Jacq. (Malvaceae).

El area del nectario es el caracter significativamente mas variable entre las especies
analizadas, en el analisis de varianza se formaron cuatro grupos con distintos intervalos,
mientras que en el analisis discriminante canoénico se distinguen dos agrupaciones en relacion
a este caracter, los taxones con valores mayores se ubican en la parte superior del Eje
canonico Il donde solo E. aff. gibbiflora y E. aff. gigantea, con intervalos de valores similares
(513347 um? y 506175 um? respectivamente) ademas de veinte caracteres anatomicos mas,
las agrupan como taxones similares. A partir de las especies analizadas de Echeveria se
observd una asociacion entre el tamafio del area del nectario y su morfologia, E. altamirae y
E. roseiflora con areas mayores tienen nectarios deltado y falcado respectivamente, las
especies con nectarios de areas menores son de cinco formas diferentes, de tal manera que
las especies con areas mayores tienen nectarios con menor variacion en su forma mientras
que las especies con nectarios de areas reducidas, su morfologia es mas variable. No obstante,
de tener areas significativamente diferentes, en el andlisis de conglomerados se observéd que

E. triquiana y E. michihuacana comparten nectarios de forma falcada.

Pentanidou y colaboradores (2000) plantean que el tamafio de los nectarios de algunos
miembros de la familia Lamiaceae del Mediterraneo puede ser variable y definir su
morfologia, la cual se ve modificada en funcion de la disponibilidad de agua en el ambiente
donde crecen sus especies. Por ejemplo, en aquellas especies donde los estomas liberan néctar
y habitan en areas mas secas, el tamafio de los nectarios tienden a reducirse, mientras que las
especies que se encuentran en las regiones de clima templado el tamafio se mantiene
constante. Dado que las especies analizadas en el presente trabajo fueron cultivadas bajo las
mismas condiciones ambientales y de disponibilidad de agua, no se observo la liberacion de
néctar a través de los estomas, entonces una posible explicacion de la variacion de su tamafio
y forma puede ser que estos caracteres estén genéticamente determinados; sin embargo, este
aspecto requiere de un analisis mas profundo. Ademas, las especies de Echeveria aunque
crecen en zonas templadas y ambientes aridos, poseer metabolismo CAM que les permite
tolerar déficit de agua durante largos periodos de tiempo, por lo que la disponibilidad de agua

no deberia tener un papel fundamental en la determinacion del tamafio de sus nectarios.
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Davis y colaboradores en 2006 mencionan que en Brassica rapa L. (Brassicaceae),
existe una gran variabilidad en la morfologia de los nectarios y esta variabilidad estd dada
por el nivel de ploidia dentro de la misma especie, de tal forma que los individuos haploides,
diploides y tetraploides presentan diferentes caracteristicas morfologicas en sus nectarios,
mientras que Nikoli¢ et al., (2015), mencionan que dentro de Crassulaceae, Jovibarba
heuffelii (Schott) A. Love & D. Love muestra poliploidia, sin embargo, no parece ser una

causa de la alta variabilidad en la morfologia de sus nectarios.

En relacion al grosor de cuticula, en el presente estudio pudimos detectar que en el
analisis de varianza se formaron tres grupos; para el andlisis discriminante es uno de los
caracteres con mayor carga en el eje Il por lo que es variable entre las especies de Echeveria
ratificandose como un caracter que permite distinguir a estas especies, donde se puede
observar a E. aff. gigantea con el mayor grosor (4.3 um) y a E. crenulata con el menor (1.6
um). Por otro lado, compartiendo un intervalo similar de menor grosor en la cuticula del
nectario (1.9 a 2.5 um) se ubican: E. altamirae, E. aff. fulgens, E. cerrograndensis, E.
guerrerensis, E. michihuacana, E. roseiflora y E. triquiana todas ellas integradas en el
subgrupo I del grupo “A” en el analisis de conglomerados. Said en 1985 analizo los nectarios
florales de varias especies de Crassulaceae, entre ellas E. derenbergii y E. gibbiflora var.
metallica donde menciona que la cuticula de sus nectarios es delgada en las dos especies que
estudio; sin embargo, no recabo parametros cuantitativos ni un analisis estadistico exhaustivo

de los mismos.

Finalmente, E. aff. gibbiflora se distingue por tener un ancho Unico en sus células
epidérmicas basales; E. fulgens y E. crenulata por tener valores exclusivos en el area de las
células del parénquima nectarifero; E. altamirae y E. roseiflora tienen areas de nectarios
distintas del resto de las especies analizadas; E. aff. gibbiflora y E. aff. gigantea tienen
valores exclusivos en el grosor de su cuticula. Aun cuando en el ADC el ancho de las células
epidérmicas apicales tiene una gran carga en la distincion de los grupos, no distingue a las

especies.

Los resultados obtenidos nos permitieron evidenciar algunas caracteristicas que son

similares entre las 11 especies de la serie Gibbiflora, no obstante no es posible asumir que
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son caracteristicas propias de la misma ya que el muestreo realizado no incluye todas las

especies que la conforman y ademas se requiere hacer una comparacion con otras series.

IX.  CONCLUSIONES

Se describid la anatomia detallada de los nectarios florales para las especies de
Echeveria incluidas en el presente andlisis, sin embargo, se sugiere llevar a cabo mas estudios

sobre el tejido dérmico de las mismas.

Se detectd que existen caracteres anatdmicos de los nectarios florales que son variables

y permiten distinguir a algunas especies de Echeveria o grupos de ellas,

Los caracteres anatomicos de los nectarios florales en la distincion de los grupos son:
ancho de células epidérmicas basales, area del parénquima nectarifero, area del nectario y

grosor de cuticula.

La combinacion de caracteres anatdmicos cualitativos y cuantitativos en un analisis de

conglomerados permitio visualizar las similitudes que comparten las especies.

Este trabajo es el primero en analizar la anatomia de los nectarios florales de Echeveria
utilizando caracteres cualitativos y cuantitativos a partir de analisis uni y multivariados lo

que representa un gran aporte a la biologia del género.
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ANEXO 1. Matriz basica de caracteres anatomicos cualitativos del nectario floral de
las once especies Echeveria.

Especie FN FCEA HDN CCEA AbCCA TE E PECEDCRPNRFPNCCPN
1. E. cerrograndensis 3 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0
2. E. guerrerensis 4 1 0 1 1 0 O 0 1 1 1
3. E. fulgens 0 1 0 0 0 1 0 0 0 2 0
4. E. aff. fulgens 5 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0
5. E. crenulata 1 1 0 1 1 0 O 0 0 1 1
6. E. aff. gigantea 2 1 1 1 0 0 O 0 0 2 1
7. E. aff. gibbiflora 0 1 1 0 0 0 1 0 0 2 0
8. E. altamirae 1 1 0 1 1 0 1 0 1 2 1
9. E. triquiana 0 1 0 1 1 0 0 0 1 1 0
10. E. roseiflora 0 1 0 1 1 0 1 0 0 1 0
11. E. michihuacana 0 1 0 1 1 0 0 0 1 2 0
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ANEXO 2. Coeficientes de determinacion para los diez caracteres anatomicos. *
indica mayor variabilidad en los parametros anatomico-cuantitativos. Grados de

libertad = 10, significancia P<0.001.

Distribucion Valor F Coeficiente de
determinacion
(pseudo R?)
*AN Gaussian (link= 154.49 82.44%
“identity”) AIC=8556
ALCEA Gamma (link= “log”) 29.11 44.45%
AIC=1991.3
ANCEA Gamma (link= “log”) 42.73 62.54%
AIC=1849.2
*GC Gamma (link= “log”) 57.31 58.94%
AIC=443.45
GPCPN Gaussian (link= 14.29 30.28%
“identity™)
AIC=-141.24
*ACPN Gaussian (link= 85.45 72.20%
“identity”)
AIC=3749
ALCEB Gaussian (link= 13.33 28.82%
“identity™)
AIC=2599.2
*ANCEB Gaussian (link= 79.69 70.78%
“identity”)
AIC=2623.4
GPCPSN  Gamma (link= “log”) 13.42 29.43%
AIC=244.39
ACPSN Gamma (link= “log”) 22.88 42.98%
AIC=5006.6
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