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RESUMEN

La informacién embriolégica de la familia Lentibulariaceae se ha establecido de
acuerdo con los resultados obtenidos en investigaciones realizadas principalmente en el
género Utricularia. Los géneros Pinguicula y Genlisea haﬁ sido muy poco estudiados al
respecto y la informacidon es escasa. En esta investigaciéon se llevéd a cabo el estudio
embrioldgico de Pinguicula agnata, subgénero Isoloba; P. oblongiloba, subgénero
Pinguicula y P. crenatiloba, subgénero Temnoceras del género Pinguicula, desde botén
floral hasta el establecimiento de la plantula. Los resultados indicaron que el desarrollo de
la pared de la antera es de tipo dicotiledéneo, el endotecio presenta engrosamientos
fibrosos, mientras que el tapete es de tipo secretor. La microsporogénesis €s sucesiva con
tétradas tetraédricas de microsporas. Los granos de polen maduros son bicelulares de
tetracolporados a hexacolporados con la exina tectada perforada. Los 6vulos son andtropos
y tenuinucelados con un solo tegumento del cual se diferencia un tapete tegumentario. Al
término de la meiosis se forman tétradas lineales de megasporas con la funcional en
posicidn calazal, de esta se desarrolla un saco embrionario monospérico de tipo Polygonum
con fecundacién porégama. El desarrollo del endospermo es de tipo celular, durante el
desarrollo de la semilla se diferencia un haustorio micropilar y un haustorio calazal. El
cigoto es alargado y la primera division que sufre es transversal y desarrolla un suspensor.
Las semillas endospérmicas muestran un embrién con 1 6 2 cotiledones. La cubierta
seminal se diferencia a partir de la epidermis externa del tegumento. Se observaron
variaciones en la forma de la semilla asi como en la ornamentacién de la testa. Se diserto la
pertinencia de los subgéneros Isoloba, Pinguicula y Temnoceras del género Pinguicula a

partir de las estructuras y los procesos embrioldgicos. La consistencia observada en los



caracteres embrioldgicos y sus estados de caracter pone en duda la divisién de este género,

asi como las delimitaciones a nivel de secciones y subsecciones.



ABSTRACT

The embryological information of the family Lentibulariaceae is based mainly on
studies done in the genus Utricularia, while genus Pinguicula and Genlisea have received
little attention and the information are scanty. In this work the embryology of Pinguicula
agnata, subgenus Isoloba; P. oblongiloba, subgenus Pinguicula y P. crenatiloba, subgenus
Temnoceras of the genus Pinguicula was carried out in detail, from floral bud until
establishment of new plant. The result show that the embryology for the genus Pinguicula
1s characterized by the development of the dicotyledoneous type of the anther wall layers;
the endothecium with fibrous thickenings; the secretory tapetum; the simultaneous
microsporogenesis; the tetrahedral microspore tetrads; the 2-nucleate mature pollen grains,
the tetra- to hexacolporate pollen grain with tectate perforate exine; the anatropous,
unitegmic and tenuinucellate ovules, the presence of integumentary tapetum; the linear
megaspore tetrads; the functional chalazal megaspore, the development of Polygonum type
female gametophyte; the porogamous fertilization, the endosperm cellular type
development; the presence of micropylar and chalazal haustoria; the elongate zygote and a
first transversal or oblique division, the presence of a suspensor cells, the 1 or 2 cotyledons
mature embryo; the persist endosperm in the mature seeds; the seed coat formed by the
outer epidermis of the integument; the testa with differences in shape, size and pattern of
arrangement of epidermal cells. Considering the embryological features and embryologic
process, a discerning about the pertinence of subgenus Isoloba, Pinguicula and Temnoceras
was done. The homogeneity of the embryological characters and it characters states refused

the current classification into the three subgenera, as well as, the sections and subsections.



1. INTRODUCCION

La familia Lentibulariaceae pertenece al orden Lami ales, esta integrada por los
géneros Pinguicula, Utricularia y Genlisea. Son pequeflas plantas insectivoras, herbaceas
anuales o perennes que habitan ambientes hﬁxnedoé 0 acuaticos. Las hojas presentan
modificaciones y estructuras que les permiten atraer, atrapar y digerir pequefios insectos,
acaros, crustaceos y otros microorganismos (Juniper ef al., 1989; Taylor, 1989).

En Meéxico la familia estd representada por 19 especies de Utricularia (Olvera,
1996, 1997), aproximadamente 44 especies de Pinguicula (Zamudio, 2000) y una sola
especie de Genlisea (Olvera y Martinez, 2002). Con base en las caracteristicas
morfolégicas de la corola de la flor, el género Pinguicula fue dividido en los subgéneros:
Isoloba, Pinguicula y Temnoceras (Casper, 1966). Los tres subgéneros estan bien
representados en México, pais que contiene cerca del 50% de las especies conocidas a nivel
mundial, de las cuales cerca del 90% son endémicas al territorio nacional por lo que es
considerado su centro de diversificacion mas importante de este género a nivel mundial
(Zamudio, 1990, 2000, 2001).

A pesar de la existencia de los trabajos monograficos de Utricularia (Taylor, 1989)
y de Pinguicula (Casper, 1966), el interés de los botanicos por esta familia, es
relativamente reciente, por lo que, el conocimiento d‘e su biologia permanece incompleto.
Se han registrado problemas taxonomicos, como el hecho de que las caracteristicas
morfolégicas de P. emarginata Zamudio et Rzedowski (Zamudio y Rzedowski, 1986), P.
gracilis Zamudio (Zamudio, 1988) y P. immaculata Zamudio et Lux (Zamudio y Lux,

1992) no coinciden con ninguna de las secciones propuesta por Casper (1966) para el



Temnoceras, y su posiciéon no es clara. Por otro lado, a_igunos de los ejemplares de los
herbarios europeos que se consideraron erréneamente como nuevas especies, han quedado
invalidadas después de estudios intensivos y extensivos (Zamudio, 2000, 2001). Por ultimo,
se debe mencionar que la informacién es escasa en temas como la biologia de la
polinizacion, el desarrollo floral, la genética, la biologia molecular y la embriologia.

En México las investigaciones sobre el género Pinguicula se han centrado
principalmente en estudios taxondémicos (Zamudio, 2000, 2001) y palinolégicos (Zamudio
y Ludlow-Wiechers, 1993). Otras investigaciones estan relacionadas con el estudio
ecologico del habito camivoro (Alcald, 2003; Alcald y Dominguez, 2003), la
caracterizacion morfoldgica y molecular de posibles hibridos (S. Vazquez, com. per) y la
cgracteristicas morfolégicas de las semillas (S. Zamudio, com. per). Por otra parte, se ha
incrementado el interés por promover especies de este género como plantas de ornato;
debido a su rapida y facil propagacion vegetativa a través del corte de hoja y su adaptacién
a crecer en la sombra (Zamudio, 1995, 2003; A. Ibarra com. per.). A pesar de su facil
propagacién, el interés de los horticultores y aficionados por estas plantas para fines
omamentales representa un inminente riesgo para su existencia en el medio silvestre si se
realizan colectas intensivas de poblaciones silvestres, sobre todo de las especies endémicas
(Zamudio, 2000).

A nivel mundial, los caracteres embriolégicos de la familia Lentibulariaceae se
conocen por los estudios realizados en aproximadamente el 10% de las especies de
Utricularia. En cambio, los géneros Genlisea y Pinguicula han sido poco estudiados y con
frecuencia la informacién disponible esta incompleta (Davis, 1966; Johri et al., 1992). Los
Unicos trabajos con alguna informacién embriolégica que se conocen para Genlisea

corresponden a los realizados por Merl (1915), Fromm-Trinta (1979, 1981), Taylor (1991) y



Berger (1998 trabajo inédito). La limitada informacidén embriolégica existente para Pinguicula
se ha obtenido principalmente del estudio de las estructuras reproductoras femeninas de las
especies europeas Pinguicula vulgaris L, P. alpina L. y P. leptoceras Reichenbach,
(Wydler, 1857; Dickson, 1869; Stolt, 1926; Crété, 1956a, 1956b; Haccius y Hartl-Baude,
1956; Kopczynska, 1964; Ibannain y Vallade, 1989). En las especies del continente
americano, esta informacién es ain mas limitada (Casper, 1966; Zamudio y Ludlow-
Wiechers, 1993, Zamudio, 2001). No existen estudios embrioldgicos completos que
muestren los caracteres embrioldgicos y sus estados de caracter el género Pinguicula.

En la presente investigacion se abordé el estudio embriolégico comparativo de los
subgéneros Isoloba (especie: P. agnata Casper), Pinguicula (especie: P. oblongiloba DC) y
Temnoceras (especie: P. crenatiloba DC), que se establecen en México. Se caracterizé
embriolégicamente al género Pinguicula, y desde este punto de vista, se discuten las
relaciones entre los subgéneros de Pinguicula y los géneros restantes de Lentibulariaceae.

Por otro lado, se discuten las relaciones con familias afines del orden Lamiales.



II. ANTECEDENTES

.1 EMBRIOLOGIA Y TAXONOMIA.

La embriologia estudia en sentido amplio, el desarrollo y organizaciéon de las
unidades reproductivas masculinas y femeninas, los procesos de esporogénesis y
gametogeénesis que suceden en estas unidades, los eventos de la prefertilizacién,
fertilizacién, embriogénesis  cigdtica y somatica y el desarrollo del endospermo
(Maheshwari, 1950; Davis, 1966; Bhojwani y Bhatnagar, [981; Tobe, 1989; Raghavan,
1997). Los caracteres embriolégicos han sido de considerable utilidad en la determinacién
de afinidades taxonomicas y en ocasiones dan puevas ideas sobre éstas (Bhojwani y
Bhatnagar, 1981; Stuessy, 1990)

La informaciéon embriolégica de las Angiospermas se haya recopilada en las
publicaciones de Maheshwan (1950), Davis (1966), Palser (1975), Bhojwani y Bhatnagar
(1981), Herr (1984), Nagendran y Dinesh (1989), Tobe (1989), Stuessy (1990) y John ez
al. (1992) y Raghavan (1997). En estos escritos los autores definen a las estructuras
asociadas con los procesos embriolégicos y los caracteres que de éstos derivan. Coinciden
en sefialar que la importancia y utilidad de estos caracteres estid en funcidn del grupo en
estudio y de su nivel jerarquico. Destaca la investigacién de Tobe (1989) quien propone
una lista de aproximadamente cincuenta caracteres embriolégicos de importancia
taxondmica y enfatiza la necesidad de definir los estados de caracter para cada uno de éstos.
Sefiala que los caracteres que se consideran consistentes en una familia pueden no serlo en
otra, aun perteneciendo al mismo orden. En otros casos, los caracteres pueden ser muy

diversos a nivel de familia, pero consistentes a niveles jerarquicos inferiores como:



subfamtlia, tribu o género. De acuerdo con Herr (1984) dos taxa pueden ser considerados
estrechamente relacionados st comparten un gran nimero de caracteristicas embriologicas
expresadas de manera similar, especialmente si estas caracteristicas se correlacionan con

otros caracteres.

1. 2. UBICACION TAXONOMICA Y DISTRIBUCION DE LA FAMILIA
LENTIBULARIACEAE.

La familia Lentibulariaceae pertenece al orden Lamiales (Olmstead et al., 1993;
Cosner et al., 1994, Williaras et al., 1994; Hedrén er al., 1995). Este orden comprende
alrededor de 24 familias con aproximadamente 18000 especies (Milller er al., 2001; Judd et
al., 2002). La familia Lentibulariaceae comprende a los géneros Pinguicula, Utricularia y
Genlisea y mas de 300 especies, tiene una distribucidén casi cosmopolita. Son plantas
carnivoras, herbaceas anuales o perennes, de hébitos terrestres, acudticos o epifitos
(Gibson, 1974; Taylor, 1977, 1989; Juniper et al., 1989; Zamudio y Ludlow-Wiecher,
1993; Alcald y Dominguez, 2003). Sus miembros crecen tanto en las regiones templadas y
tropicales, como en el circulo polar artico (Gibson, 1974; Fromm-Trinta, 1979, 1981;
Juniper et al., 1989; Taylor, 1989, Karlsson ef al., 1991; Zamudio y Ludlow-Wiecher,
1993).

El género Pinguicula cuenta con aproximadamente 84 especies ubicadas en los
subgéneros Isoloba, Pinguicula y Temnoceras distribuidas en las regiones templadas del
Hemisferio Norte (excepto el occidente de Estados Unidos y el Centro de Asia), en el
sureste de Estados Unidos, México, Centroamérica, las Antillas Mayores, asi como en el
norte de los Andes, Chile y Tierra de Fuego (Casper, 1966; Zamudio, 1995; Zamudio y

Ludlow-Wiecher, 1993, Zamudio, 2000, 2001).



El género Utricularia cuenta con aproximadamente 214 especies distribuidas en los
subgéneros Polypompholyx y Utricularia. El pnmero tiene dos secciones con tres especies
y el Gitimo 33 secciones con 211 especies (Taylor, 1989). La distribucién de las especies es
cosmopolita, la mayoria se localizan en las regiones tropicales y subtropicales siendo raras
en las regiones articas, y ausentes en las islas ocednicas y regiones aridas. (Taylor, 1989;
Karlsson et al., 1991, Olvera, 1996, 1997).

El género Genlisea es el més pequefio en cuanto al nimero de especies y el menos
conocido, cuenta con 21 especies ubicadas en los subgéneros Tayloria y Genlisea (Claudi-
Magnussen, 1982) Las especies de este género se distribuyen en Centro y Sudamérica,
Cuba, Africa tropical y Madagascar (Fromm-Trinta, 1979, 1981; Taylor, 1991; Paiva y

Velayos, 2001).

.3 LA FAMILIA LENTIBULARIACEAE EN MEXICO.

En la flora de México la familia Lentibulariaceae estd representada por especies de
los tres géneros. Casper (1966) reconocié trece especies de Pinguicula para México y
Centroamérica, sin embargo, durante los wltimos aftos el nimero de especies conocidas para
el pafs ha aumentado hasta llegar a 44, las cuales representan mas de la mitad de las
registradas para el mundo (Zamudio, 1990, 2000, 2001). Crecen principalmente en las
regiones montafiosas del pais, en [ugares hiimedos, sobre pefias o laderas muy inclinadas de
los bosques meséfilos de montafia, de Pinus, del bosque mixto de Pinus-Quercus, o con
menor frecuencia en el bosque tropical caducifolio o en matorrales xeréfilos, sin que se
conozca su presencia en los bosques tropicales hurnedos. La mayoria son de distnibucion

muy restringida y no existen en la Peninsula de Baja California, ni en los desiertos
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Sonorense y Chihuahuense. Estan ausentes también en las planicies costeras del Istmo de
Tehuantepec y en la Peninsula de Yucatin (Zamudio, 1993; Zamudio y Ludlow-Wiecher,
1993).

Los sustratos que ocupan las especies de este género son principalmente calcareos y
yesosos, su presencia en rocas igneas es menos frecuente. Crecen en un intervalo altitudinal
de 450 a 3000 m s.n.m., aunque la mayoria de las especies se encuentran por arriba de los
2000 m s.n.m. (Zamudio, 2000).

Las 44 especies de Pinguicula conocidas para México y Centroamérica se sitlian en
los subgéneros soloba, Pinguicula y Temnoceras (Casper, 1966; Zamudio, 1999, 2000):
Subgénero Isoloba. Se caracterizan por tener la corola dividida en cinco 1dbulos iguales o
casi iguales, enteros, profundamente divididos o emarginados, el tubo de la corola es
ctlindrico, con o sin paladar, el espoldn es igual o mas corto que el tubo de la corola. El
subgénero esta dividido en 5 secciones: Cardiophyllum, Discoradix Isoloba, Agnata
Heterophylla de las cuales 3 se encuentran en México. La seccidn Isoloba con 3 especies y
las secciones endémicas Agnata y Heterophylla con 2 y 7 especies respectivamente

(Cuadro 1).

Cuadro 1. Especies del subgénero Isoloba conocidas para México (Zamudio, 2000).

SUBGENERO SECCION ESPECIES DISTRIBUCION
DE LA SECCION
EN MEXICO

Isoloba P. lilacina Schl. et Cham Chiapas, Jalisco,
Isoloba P. takakii Zamudio et Rzedowski Michoacdn, Oaxaca,
P. sharpii Casper et Kondo Querétaro, San Luis
Potosi,

Tamaulipas, y
Veracruz.

Agnata P. agnata Casper Guanajuato,

P. gigantea Lhurs Hidalgo, QOaxaca
Querétaro, San Luis
Potosi y
Tamaulipas
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SUBGENERO SECCION ESPECIES DISTRIBUCION
DE LA SECCION
EN MEXICO

Isoloba Heterophyllum P. acuminata Benth Chiapas, Distrito

P. heterophylla Benth

P. imitatrix Casper

P. kondoi Casper

P. mirandae Zamudio

P. parvifolia Robinson
P. rotundiflora Studnicka

Federal, Durango,
Guerrero, Hidalgo,
Jalisco, Michoacan,
Morelos

Nuevo Ledn,
Oaxaca, Querétaro,
San Luis Potost
Tamaulipas.

Subgénero Pinguicula. Se caracteriza por tener una corola claramente bilabiada, el labio

superior es mas corto que el inferior, los lobulos son enteros, y rara vez alguno de ellos es

emarginado, de coloracion purpurea, morada, roja o blanca, el tubo de la corola es

claramente infundibuliforme de longitud variable, sin paladar, el espolén es igual o mas

largo que el tubo de la corola. Esta dividido en 5 secciones, de las cuales 4 se encuentran en

México: seccidn Orcheosanthus con |3 especies, Longitubus con 5 especies, Pinguicula

con 2 especies y Homophyllum con 1 especie (Cuadro 2).

Cuadro 2. Especies del subgénero Pinguicula conocidas para México (Zamudio, 2000).

SUBGENERO SECCION ESPECIES DISTRIBUCION DE
LA SECCION EN
MEXICO
Pinguicula Orcheosanthus | P. colimensis McVaugt et Mickel Aguascalientes,
P. cyclosecta Casper Chihuahua Colima,
P. ehlersiae Speta et Funchs Durango,
P. elizabethiae Zamudio Edo. de México,
P. esseriana Kirchner Guanajnato,
P. gypsicola Brandegee Guerrero, Hidalgo,
P. macrophylla HBK. Jalisco, Michoacan,
P. mesophytica Zamudio Nuevo Ledén Oaxaca,
P. moctezumae Zamudio et R.Z. Ortega Querétaro,
P. moranenesis HBK. San Luis Potosi,
P. oblongiloba DC. Tamaulipas, Sinaloa,
P. orchidioides DC: Sonora y Zacatecas.
P. zecherii Speta et Funchs
Homophyllum | P. greenwoodii Check Oaxaca




SUBGENERO SECCION ESPECIES DISTRIEUCION DE
LA SECCION EN
MEXICO
Pinguicula Pinguicula P. debberriana Speta et Fuchs San Luis Potosi,
P. laxifolia Luhrs Tamaulipas
Longitubus P. crassifolia Zanudio Hidalgo, Oaxaca,

P. hemiepiphytica Zamudio et Rzedowski
P. laueana Speta et Fuchs

P. umricularioides Zamudio et Rzedowski
P. calderonige Zamudio

Querétaro y
San Luis Potosi

Subgépero Temnoceras. Se caracteriza por tener la corola bilabiada con los labios

desiguales, en general el labio superior es méas corto que el labio inferior, los 1dbulos son

marcadamente partidos (crenados, dentados o emarginados), el 16bulo medio del labio

inferior generalmente es mas grande que los laterales, el tubo de la corola es ampliamente

conico-cilindrico, igual o mas corto que el tubo, con paladar, pelos ordenados en tres lineas,

el espoléon es coénico-sacado o rara vez conico-cilindrico. Se divide en 3 secciones

Temnoceras, Ampullipalatum y Micranthus, de las cuales Temnoceras esta en México con

cinco especies endémicas (Cuadro 3).

Cuadro 3. Especies del subgénero Temnoceras conocidas para México (Zamudio, 2000).

SUBGENERO SECCION ESPECIES DISTRIBUCION DE
LA SECCION EN
MEXICO

Temnoceras Temnoceras P. clivorum Standl. et Steyerm Chiapas, Edo. de

P. crenatiloba DC

P. emarginata Zamudio et
Rzedowski

P. gracilis Zamudio

P. immaculata Zamudio et Lux

México, Guerrero,
Jalisco, Michoacdn,
Nayart,

Nuevo Ledn

Qaxaca, Sinaloa,
Sonora, y Tamaulipas.
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Por otra parte, como réultado de la revisién del género Utricularia para la
Republica Mexicana, se reconocen 19 especies de las cuales U. hintonii P. Taylor, U.
perversa P. Taylor y U. petersoniae P. Taylor son endémicas en México (Olvera, 1996,
1997). Las especies de este género en el pais se les localizan én altitudes que van desde el
nivel del mar hasta 3100 m s.n.m. Crecen en los bosques mesofilos de montaiia, de Pinus,
bosques mixtos de Pinus-Quercus y selvas bajas inundables en lugares saturados de
humedad, en bordes de pequefios nachuelos, cafiadas, pantanos, lagunas, charcas someras a
profundas o escurrideros de agua. Algunas estan restringidas a las planicies costeras del
Pacifico y del Golfo de México (Cuadro 4).

Cuadro 4. Especies de Utricularia subgénero Utricularia registrados para México (Olvera,
1996, 1997)

ESPECIE DISTRIBUCION EN MEXICO

U. amethystina Salzm.ex A.St.-Hil, et Girard Chiapas, Edo. de México, Guerrero y
Veracruz.

U. erectiflora A.St.-Hil. et Girard Chiapas

U. foliosa L. Campeche, Chiapas, Guerrero,

Jalisco, Oaxaca, Quintan Roo,
Tabasco, Tamaulipas y Veracruz.

U. gibba L Carapeche, Chiapas, Coahuila,

Distrito Federal, Durando, Edo.

de México, Hidalgo, Jalisco, Michoacén,
Puebla, Quintana Roo,

San Luis Potosi, Tabasco, Tamaulipas,
Veracruz, Yucatdn y Zacatecas.

U. hintonii P. Taylor Edo. de México

U. hispida Lam Chiapas, Tabasco y Veracruz.

U. hydrocarpa Vahl. Tabasco

U. jamesoniana Otliv. Chiapas

U. juncea Vahl. Chiapas, Tabasco y Veracruz.

U. livida E. Mey. Chiapas, Chihuahua, Distrito Federal,

Durango, Edo. de Meéxico, Guerrero,
Hidalgo, Jalisco, Michoacdn, Morelos,
Nayarit, Puebla, Oaxaca, San Luis

Potosi, Sonora, Tlaxcala, Veracruz y
Zacatecas.
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ESPECIE

DISTRIBUCION EN MEXICO

U. macrorhiza Leconte

Baja California Sur, Coahuila, Distrito
Federal, Edo. de México, Michoacan y
Puebla.

U. perversa P. Taylor

Chihuabua, Guanajuato e Hidalgo

U. petersoniae P. Taylor

Guerrero

U. purpurea Walter

Quintana Roo y Tabasco.

U. pusilla Vahl. Chiapas, Guerrero, Jalisco, Nayarit y
Veracruz.

U. radiata Small Tabasco

U. resupinata B.D. Greene ex Bigelow Tabasco

U. simulans Pilg., Notizb). Kénigl. Chiapas

U: subulata L.

Chiapas, Edo. de Meéxico, Hidalgo,
Jalisco, Nayarit y Tabasco.

Finalmente, el género Genlisea esta representado por Genlisea filiformis A.St.-Hil. et

Girard que hasta hace poco se le conocia de Centroamérica desde Belice hasta Colombia. Su

descubrimiento en México amplia su distribucién. Fue colectada en el municipio de

Ocosingo, Chiapas en un claro de sabana rodeado por selva baja subcaducifolia donde

predominan Metopium brownei y Guettarda combsii (Cuadro 5)(Olvera y Martinez, 2002).

Cuadro 5. Distribucién de Genlisea en México (Olvera y Martinez, 2002).

ESPECIE

DISTRIBUCION EN MEXICO

Genlisea filijormis A.St.-Hil. et Girard

Chiapas
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L. 4. ESTUDIOS EMBRIOLOGICOS EN LA FAMILIA LENTIBULARIACEAE.

Los estudios sobre el habito camnivoro y sobre la biologia de Le;ltibuladacae tienen
su origen en la publicacién de las investigaciones de Charles Darwin sobre las plantas
carnivoras en 1875.

La familia como un todo, es interesante, los géneros que la conforman muestran
caracteristicas peculiares y variadas en el desarrollo del saco embrionario, el embridn y el
endospermo a partir de sus haustorios. El primer trabajo en este campo de la investigacién
fue el de Kamienski (1877 citado en Kausik, 1938), quien estudio la ontogenia de las
frampas y las primeras divisiones celulares del embridn en Utricularia vulgaris. La
siguiente contribucién fue hecha por Merz (1897 citado en Kausik, 1938), quien realizé un
estudio comparativo sobre el desarrollo del saco embrionario y el embridn en diferentes
especies de Utricularia y Pinguicula vulgaris. Este autor puso especial atencién en la

naturaleza del haustorio en relacidon con el tejido nutritivo.

I1.4.1. Estudios embriolégicos eu el género Pinguicula

La informacién embriolégica que presenta Casper (1966) en la monografia del
género Pinguicula, esta basada en los resultados de las investigaciones de Wydler (1857),
Dickson (1869), Stolt (1936), Crété (1956a, 1956b), Haccius y Hartl-Baude (1956), asi
como de sus propias observaciones en Pinguicula. vulgaris, P. alpina, P. leptoceras, P.
crenatiloba, P. moranensis y P. gypsicola.

La ontogenia de las estructuras reproductoras masculinas del género Pinguicula es

poco conocida (Davis. 1966; Johri et al., 1992). En las flores maduras se han observado
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estaminodios o mas de los dos estambres (Wydler, 1857; Dickson 1869; Barnhart, 1916,
Casper, 1966. Los estudios sobre la morfologia del gametofito masculino mostraron que
estos son suboblados a subprolados, oblado esferoidal a suboblado, prolado esferoidal o
esferotdales, muestran de 3 a 8 aberturas y pueden se colporados o colporoidados de
ectoaberturas largas con membranas lisas y endoaberturas variables. La exina es tectada
perforada, tectada verrugada, semitectada, reticulada, ligeramente reticulada o rara vez
puntitegilada (Erdtman, 1952; Sohma, 1975b; Zamudio y Ludlow-Wiechers, 1993; Moore
et al., 1991; Berger, 1998, trabajo inédito; Zamudio, 2001). Los granos de polen se
dispersan con dos células (Casper, 1966).

El conocimiento sobre la embriologia de las estructuras reproductoras femeninas en
este mismo género también es limitado, las investigaciones desde este punto de vista se han
realizado principalmente en las especies europeas Pinguicula vulgaris. P. alpina y P.
leptoceras (Johrt et al., 1992). En P. vulgaris el ovario es sipero, globoso, bicarpelar y
unilocular con un corto estilo y estigma bilabiado (Casper, 1966; Wydler, 1857
Kopczynska, 1964). En esta misma especie se ha observé que el dvulo es anatropo,
unitégmico y tenuinuceldo. Se forman tétradas lineales de megasporas con la megaspora
funcional en posicién calazal (Kopczynska, 1964; Casper, 1966).

El endospermo es de tipo celular con haustorios en la calaza y/o micrépilo se ha
observado en P. vulgaris (Stolt, 1936; Kopczynska,1964; Casper, 1966), P. alpina (Créte,
1956b; Casper, 1966), P. leptoceras, P. crenatiloba, P. moranensis y P. gypsicola (Casper,
1966).

De acuerdo con los resultados de Casper (1966) y Zamudio (2001) las semillas son
pequefias y cilindricas con la testa generalmente reticulada. Estudios anatémicos de las

semillas mostraron que la testa es uniestratificada y los embriones pueden presentar uno o
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dos cotiledones (Stolt, 1936; Crété, 1956a; Haccius y Hartl-Baude, 1956 Kopczynska, 1964

Jbannain y Vallade, 1989; Degtjateva et al., 2004).

I1.4.2. Estudios embriolégicos en el género Utricularia.

El género Utricularia ha sido objeto de repetidas y variadas investigaciones
morfoldgicas, taxonémicas, fisiolégicas y embrolégicas (Davis, 1966; Khan, 1970;
Nagendran y Dinesh, 1989; Johri et al., 1992; Taylor, 1989).

Desde las investigaciones de Merz (1897 citado en Kausik, 1938) hasta la fecha han
sido numerosas las especies que se han estudiado desde el punto de vista embriologico. En
dichas investigaciones se ha estudiado también la morfologia de las flores, y estas son
zigomorficas y espolonadas con el caliz y la corola bilabiados, el labio inferior
géneralmentc presenta un paladar (Compton, 1909; Kausik y Raju, 1955; Farooq, 1964a,
1965a, 1965b, 1966; Farooq y Siddiqui,1964, 1967, Shivaramiah, 1964a; Farooq y Bilquis,
1966; Siddiqui, 1978b; Subramanyan y Narayana, 1969, 1978; Narayana y Satyavathi,
1988).

En este género se presentan otros tipos de desarrollo de la pared de la antera,
ademas del dicotiledéneo, asi como alteraciones en ¢l nimero de estratos en las capas de la
pared de la antera, dando especial atencidn al tipo de tapete y su origen (Kausik, 1938;
Khan, 1954; Kausik y Raju, 1955; Farooq y Siddiqui, 1964, 1967; Shivaramiah, 1964a,
1964b, 1967, Begun, 1965; Farooq, 1965a, 1965b, 1966; Farooq y Bilquis, 1966; Siddiqui,
1978a, 1978c).

La microsporogenesis en Utricularia puede ser simultdnea o sucesiva, Aen ambos
casos, sincrémnica o no, y muestra una amplia variedad en los tipos de tétrada (Khan, 1954;

Shivaramiah, 1964a, 1964b, 1967; Begun, 1965; Farooq y Stddiqui, 1964, 1967; Farooq,
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19654, 1965b, 1966; Farooq y Bilquis, 1966 Siddiqui, 1968,1978a, 1978c). Los granos de
polen maduros se han descritos como oblados, prolados, subprolados, suboblados, esféricos
con exina tectada lisa o tectada reticulada, semireticulada y equinada. El nimero de
aberturas va desde rara vez 3-4 a 28 y generalmente son colporados. Se han observado
aberraciones en la forma y nimero de células en los granos de polen, en este ultimo caso, se
mencionan mas de tres células. Algunos autores han indicado que existe una relacién entre
la morfologia de los granos de polen con el habitat o la morfologia vegetativa (Kausik,
1938, Erdtman, 1952; Khan, 1954; Faegri e Iversen, 1964; Shivaramiah, 1964a, 1964b,
1967, Begum (1965; Farooq, 19652a; Thanikaimoni, 1966; Huynh, 1968; Casper y Manitz,
1975; Sohma, 1975a, 1975b; Siddiqui, 1978a; Taylor, 1989; Berger, 1998 trabajo inédito y
Lobreau-Callen et al., 1999).

Los caracteres embriologicos y sus estados de caracter de las estructuras
reproductoras femeninas se han estudiado ampliamente en Urricularia. El gineceo es
bicarpelar y unilocular con placentacién libre central con numerosos évulos. El estilo es
corto y hueco y el estigma es bilabiados, los labios generalmente son diferentes en tamafio
y funcién, aunque se han mencionado variaciones de éstos (Khan, 1954; Slinger, 1954;
Kausik y Raju, 1955; Farooq, 1964a, 1965a, 1965b, 1966; Farooq y Siddiqui, 1964, 1967;
Shivaramiah, 1964a, 1964b, 1967; Farooq y Bilquis, 1966; Subramanyam y Narayana,
1969, 1978, Narayana y Satyavathi, 1988).

El género Utricularia se caracteriza por presentar 6vulos anatropos, unitégmicos y
tenuinucelados. Otros tipos de dvulos, y formas intermedias de éstos se han observado en
una misma especie. El saco embrionario es monospdrico de tipo Polygonum con un nimero
variable de células (Kausik, 1935, 1938; Khan, 1953, 1954; Kaﬁsik y Raju, 1955; Farooq,

1964a, 1965a, 1965b, 1966; Farooq y Siddiqui 1964, 1965, 1967, Begun, 1965,
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Shivaramiah 1964a,1964b; Farooq y Bilquis 1966; Siddiqui, 1968, 1978a, 1978¢). Durante
los procesos de la megasporogénesis y megagametogénests se diferencia més de una célula
arquesporial. Tanto el tipo de tétrada de megasporas con el nimero de megasporas
funcionales es variable en una misma especie (Khan 1953; Kausik y Raju, 196S;
Shivaramiah, 1964b, Begun, 1965; Faroog, 19652a,1966; Farooq y Bilquis, 1966; Farcoq y
Siddiqui, 1967; Siddiqui, 1968, 1978b, 1978¢; Shivaramiah et al., 1975),

En Utricularia el desarrollo del endospermo es de tipo celular y se caracteriza por la
diferenciacién de un endospermo haustorial calazal y micropilar que invaden y consumen
los tejidos adyacentes. El cigoto es tubular y en ]a madures el embrién es indiferenciado de
forma eliptica, esférica o discoidal. En algunas especies la viviparidad es comin (Compton
1909; Kausik, 1935, 1938; Khan, 1954; Kausik y Raju 1955, 1956; Farooq, 1964, 19654,
1965b, 1966, Farooq y Bilquis 1966; Farooq y Siddiqui 1967; Shivaramiah 1967; Siddiqui,
1968, 1975, 1978a, 1979; Suddiqui y Farooq 1974; Shivaramiah et al, 1975).

Aunque diversos grupos de insectos actian como polinizadores de las flores de
Utricularia, se han observado granos de polen germinando en el interior de las anteras y
otras especies se han descrito como cleistogamas (Kausik, 1935, 1938; Khan 1954; Slinger
1954; Kausik Raju 1955; Farooq 1964, 1965a, 1965b, Farooq y Bilquis 1966; Farooq y
Siddiqui 1967; Shivaramiah 1967; Begun 1969; Kondo 1972; Shivaramiah et al.1975;
Siddiqui 1978a, 1979), (Kausik y Raju, 1955).

Entre las especies de Utricularia la forma, el tamafio de las semillas, asi como la
ornamentacién de la testa son variables y complejas, permiten diferenciar a las especies
(Abraham y Subramanyam, 1965; Farooq, 1965a, 1965b, 1966; Farooq y Bilquis, 1966;

Siddiqui, 1968, 1978; Kondo et al/, 1978; Robins y Subramanya.nﬁ, 1980; Taylor, 1989).
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II1.4.3. Estudios embrioldgicos en el género Genlisea.

De acuerdo con la informacién presentada por Davis (1966), Nagendran y Dinesh
(1989) y John et al., (1992) el género Genlisea es el menos estudiado desde el punto de
vista embriolégico. Hasta ¢l momento no hay estudios completos sobre la morfologia de los
granos de polen de las especies de Genlisea, Las observaciones al respecto se hayan en los
trabajos de Erdtman (1952), Fromm-Trnta (1979), Taylor (1989) y Berger (1998, trabajo
inédito). Fromm-Trinta (1979) y Merl (1915) han estudiado en tipo de évulo y el desarrollo
del endospermo. Por ofro lado, Taylor (1991) sefialé que las flores parecen estar bien

adaptadas a la polinizacién por insectos pero es probable que presenten autopolinizacidn.

I1.5. LA FAMILIA LENTIBULARIACEAE EN EL ORDEN LAMIALES

Las Lamiales pertenecen al clado asteride como Jo indican las secuencias de
ADN, las corolas simpétalas, los évulos con un solo tegumento y el megasporangio con
paredes muy finas (http//www.mobot.org/MOBOT/Research).

Las Lamiales consisten de 24 familias y 17,800 especies. Las familias mas diversas
en cuanto al nimero de especie son Avicenniaceae, Oleaceae, Buddlejaceae, Bignoniaceae,
Myoporaceae, Scrophulariaceae, Orobanchaceae, Plantaginaceae, Gesneriaceae,
Lentibulariaceae, Acanthaceae, Verbenaceae y Lamiaceae (Olmstead et al., 1993; Cosner et
al., 1994, Williams et al., 1994; Hedrén et al., 1995).

El orden Lamiales es claramente momnofilético e incluye familias parasitas e
insectivoras. El orden se caracteriza por la presencia de tricomas glandulares,
oligosaciridos que reemplazan al almidén como producto de reserva, la produccién

frecuente de 6-oxi-flavonas, las inclusiones de proteinas en los nucleos de las células del
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mesofilo de la hoja, la presencia de tejido parenquimatoso el cual se extiende desde el
conectivo de la antera hacia los 16bulos, a menudo se observan estomas diaciticos. También
muestran un embridn con desarrollo generalmente Onagrado, y el endospermo con un
haustorio micropilar muy conspicuo (Judd er al., 2002).

En el orden Lamiales, las familias Oleaceae, Tetrachondraceae y Plocospermataceae
probablemente son probablemente basales debido a que presentan generalmente flores
actinomorfas con solo dos estambres, mientras que las familias Gesneriaceae vy
Verbenaceae muestran francamente 4 estambres, dos largos y dos cortos (Judd et. al.,
2002). En el resto del orden, las familias tienen flores zigomorfas bilateralmente simétricas
con un patrén de 2 + 3, esto es, con dos pétalos superiores y tres infeniores formando una
corola con dos lébulos opuestos (bilabiado). El orden Lamiales también se caracteniza por
presentar tricomas glandulares, estomas anomociticos y hojas opuestas. También muestran
un endospermo con haustorios en la regién micropilar, El fruto en todas las familias es una
capsula (htip//www.mobot.org/MOBOT/Research).

La familia Lentibulariaceae pertenece al grupo de las plantas carivoras. Debido al
habito carnivoro esta familia ha llamado la atencién de los botanicos, horticultores y
aficionados a las plantas exéticas. La condicién de la camnivoria permite que estas plantas
obtengan nutrimentos a partir de la asimtilacién de pequefias presas (Juniper et al., 1952)

En las angiospermas la carnivoria ha evolucionado en diferentes grupos: en las
Poales (Brocchinia y Catopsis), Oxalidales (Cephalotus), Caryophyllales (Dionea, Drosera
y Nepenthes), Ericales (Sarracenia y Darlingtonia) y Lamiales ( Pinguicula, Utricularia y
Genlisea) (Albert er al., 1992; Milller et al., 2003).

Dentro de las Lamiales, la familia australiana Byblidaceae (Byblis) y la familia

americana Martynaceae (/bicella y Proboséidea), muestran atributos propios de las
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especies camivoras como son la presencia de tricomas glandulares para atraer y atrapar
presas, pero carecen de tricomas productores de enzimas digestivas, por lo que son
llamadas proto-carnivoras. Esto sugiere que la carnivoria y sus estados preliminares (proto-
carnivoras), evolucionaron independientemente mas de una vez en el orden Lamiales
(Albert et al., 1992; Milller ef al., 2003)

Con base en los anélisis moleculares recientes sobre la evolucién de [a carnivoria se
ha establecido que las Lentibulanaceae (con los géneros Pinguicula, Utricularia y
Genlisea), es un grupo monofilético, siendo Pinguicula el grupo hemmano del clado
formado por Utricularia y Genlisea (Jobson y Albert, 2002; Jobson et al., 2003; Miiller ez
al., 2004). Los géneros Umricularia y Genlisea muestran una amplia diversidad en la forma
de las hojas, tallos y trampas y carecen del sistema radicular (Juniper et al., 1989; Taylor,
1989). En estos géneros las trampas son organos extremadamente complejos dentro del
reino vegetal (Juniper er al, 1989) y han perdido el tipico cuerpo vegetativo de una
angiosperma el cual consiste de raiz, tallo o rizoma y hojas (Jobson y Albert, 2002). En el
caso particular de Utricularia, 1a amplia variacidon en la forma y estructura de [as trampas le
ha permitido tener éxito en la ocupacién de ambientes inhabitables para otras
angiospermas. Estas trampas les permiten la captura de presas de 12 meiofauna (organismos
altamente especializados que viven entre los granos de arena de las costas o riveras) de
ambientes aculticos y terrestres (Juniper et al, 1989; Jobson y Albert, 2002,
http//www.awi_bremerhaven.de/Benthic/coastalEco/population_ecology/PE_meiofaunal .ht
ml). En contraste en Genlisea las trampas en forma de sacacorchos parecen estar muy

especializadas a la captura de microfauna (Taylor, 1989; Jobson y Albert, 2002).
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ITII. OBJETIVO

Caracterizar embrioldgicamente al género Pinguicula a partir del estudio detallado de una
especie representativa de los subgéneros Isoloba, Pinguicula y Temnoceras y establecer la
variacion embrioldgica que éstos presentan dentro de la familia Lentibulariaceae y en el

orden Lamiales.
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IV. MATERIAL Y METODOS

IV.1. ESPECIES ESTUDIADAS Y SITIOS DE COLECTA

Para la realizacién de este trabajo se selecciono una especie representativa de cada
subgénero del género Pinguicula y son las siguientes:

1) Pinguicula agnata Casper (subgénero Isoloba), una especie perenne y heterofila. La
floracidn y fructificacion se presenta de septiembre a noviembre. Las plantas crecen
sobre rocas sedimentarias, calcareas o lutitas. Las poblaciones colectadas se ubican
en el arroyo Toliman, municipio de Zimapan, Hidalgo (20° 49. 344’ N; 99°26. 225’
W) a 1150 m s.n.m. y en la cafiada de La Culebra, municipio de Cadereyta,
Querétaro (20° 56’18’ N; 99° 40°38’’ W) a 1800 m s.n.m. La vegetacion de estos
sitios corresponde a un matorral desértico con elementos de bosque tropical
caducifoiio (Rzedowski, 1978).

Colectas: S. Zamudio y E. Pérez-Calix 9517 y 9771.

2)Pinguicula oblongiloba DC (subgénero Pinguicula), es una especie perenne y heterofila
que produce dos tipos de roseta y dos tipo de hoja durante un ciclo anual. La
floracién y fructificacion se presentan de mayo a agosto. Las plantas crecen en
suelos arcillosos rojizos o café-rojizos, derivados de rocas igneas extrusivas. Los
ejemplares se colectaron en la ladera no?oeste del Cerro Blanco, municipio de
Patzcuaro, Michoacan (19°31°57°’°N, 101°36° 03’W) a 2150-2200 m s.n.m. Esta es
un area perturbada y erosionada con remanentes de la vegetacién originél formada
por un bosque de pino-encino (Rzedowski, 1978).

Colectas: S. Zamudio 9520, 9522, 9517 y 9817.
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3) Pinguicula crenatiloba DC (subgénero Temnoceras), es una especie anual y homofila.
Las flores y frutos aparecen de agosto a diciembre. Las plantas crecen en suelos
arcillosos rojizos o café-rojizos, derivados de rocas igneas extrusivas. Se colectaron
en la loma de Santa Maria, al sur de Morelia, Michoacan (19 °41°’N, 101°11.3° W) a
2300 m s.n.m., y en la ladera noroeste del Cerro Blanco municipio de Patzcuaro,
Michoacan (19°31°57°°N, 101°36’ 03”’W) a 2150-2200 m s.n.m., sobre musgo en
sitios abiertos del bosque de pino-encino (Rzedowski, 1978).

Colectas: S. Zamudio 9564, 10151 y S. Zamudio y E. Pérez 9246.

Se hicieron visitas periddicas a las poblaciones de cada una de las especies durante
las épocas de floraciéon y fructificacién, con el propdsito de colectar material en las
diferentes etapas del desarrollo. En cada caso los ejemplares de respaldo se depositaron en
el herbario del Instituto de Ecologia A.C., Centro Regional del Bajio (IEB)

En cada una de las especies seleccionadas se estudio:

a) la morfologia y anatomia de los verticilos sexuales

b) los procesos embrioldgicos del androceo para determinar el tipo de desarrollo de la pared
de la antera, la microsporogénesis y la microgametogénesis

c) los procesos embrioldgico del gineceo para determinar el tipo de megasporogenesis,
megagametogénesis y el tipo de 6vulo

d) el tipo de fecundacién

€) el desarrollo del embrién y el endospermo y la aplicacién de pruebas histoquimicas
cualitativas para determinar los materiales de reserva en la semilla madura

f) el desarrollo del ovario y 6vulo y se determinan los cambios de estas estructuras para dar

origen a la pared del fruto y la cubierta seminal
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g) las caracteristicas morfoldgicas y micromorfoldgicas de la cubierta seminal y de los

granos de polen maduros por medio del microscopio electrénico d barrido

IV.2. COLECTA Y FIJACION

El material biolégico fue fijado directamente en el campo usando FAA (formol,
acido acético, etanol al 96%, agua 2:1:10:7) como solucidn fijadora. El material colectado
consistio de:

a) botones florales en diferentes etapas del desarrollo
b) flores en etapa de preantesis y antesis

c) frutos en varias etapas de desarrollo

d) semillas maduras

€) anteras con granos de polen maduros

Las semillas maduras y las anteras maduras se colocaron en bolsas de papel

absorbente y se dejaron secar a temperatura ambiente.

IV.3. TECNICAS HISTOLOGICAS

En el laboratorio se establecieron diferentes etapas de desarrollo de las especies en
estudio, tomando como criterio de seleccién el tamafio del material bioldgico. Una vez
establecidas las etapas se procedid a procesar las muestras para su inclusion en paraplast y
en la resina JB-4.

Inclusién en Paraplast (Johansen, 1940; Ruzin, 1999).

El material bioldgico seleccionado se lavd en agua corriente por 2 horas.

- Posteriormente se deshidrataron en una serie gradual de etanoles (30%, 50%, 70%, 85%,

96%, 100%, 100%) durante dos horas en cada uno.
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El material deshidratado se infiltré colocdndolo en diferentes proporciones del
solvente del material de inclusion (xilol), y el material de inclusion (paraplast), con el fin de
que este ultimo penetre en los tejidos: xilol-paraplast (2:1), xilol-paraplast (1:1), xilol-
paraplast (1:2) y paraplast puro. Durante el proceso de infiltracién se mantuvieron a una
temperatura constante de 56 °C por 24 horas en cada una de las mezclas.

El material se incluyd en moldes de plastico orientandolo para su corte tanto
longitudinal y transversal. Los bloques obtenidos se cortaron en un micrétomo de rotacion
American Optical 820 a 8 -10 um de grosor.

Los cortes obtenidos se desparafinaron e hidrataron. Con ellos se realizaron pruebas
histoquimicas para detectar polisacaridos insolubles (APS-Reactivo de Schiff), proteinas
(Azul negro de naftol) y lipidos (rojo "O" de aceite).

Las laminillas seleccionadas se observaron y fotografiaron con microscopia fotonica

en un fotomicroscopio Olympus Provis AX70.

Inclusion en la resina JB-4 (Ruzin, 1999).

El material biolégico seleccionado se lavé en agua corriente por 2 horas.
Posteriormente se deshidraté en concentraciones graduales de acetona (30%, 50%, 70%,
85%, 96%, 100%, 100%) durante dos horas en cada uno.

La infiltracion del material se llevo a cabo en una mezcla del Componente A y el
catalizador por 12 horas, a 4 °C. Por tltimo la inclusién se realizé en una mezcla de los tres
reactivos que conforman el kit del JB-4 (componente A, catalizador y componente B). El

material se colocé en céapsulas Been, previamente etiquetadas, dandoles la orientacion
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requerida. Hecho lo anterior, las capsulas se sellaron para permitir la polimerizacion a
temperatura ambiente en ausencia de oxigeno.
. Los bloques obtenidos se cortaron con cuchillas de vidrio a 1-2 um de grosor, en un
ultramicrétomo Sorvall MT2-B. Los cortes se tifieron con azul de Toluidina.
Las laminillas seleccionadas se observaron y fotografiaron con microscopia fotdnica

en un fotomicroscopio Olympus Provis AX70.

IV.4. TECNICA DE MICROSCOPIA ELECTRONICA DE BARRIDO (Bozzola y Russell,
1999).

Las semillas y los granos de polen deshidratados se montaron en portamuestras de
aluminio sobre cinta conductiva de carbon de doble cara y se cubrieron con una delgada
capa de oro en una ionizadora Denton Vacuum Desk II. Las muestras se observaron en un
microscopio electronico de barrido Jeol JMS-35 y Jeol JSM5310LV y se tomaron

fotografias en placas fotograficas de 4x5 pulgadas de las estructuras observadas.
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V.RESULTADOS

Debido a la consistencia de los caracteres embrioldgicos y sus estados de caracter
observada en Pinguicula agnata, P. oblongiloba y P. crenatiloba de esta investigacion (ver
Cuadro 6 y 7 al final de este capitulo), los resultados que a continuacion se presentan, se
refieren a las tres especies estudiadas y se menciona a la especie o las especies que

presenten diferencias.

V.1. CARACTERISTICAS MORFOLOGICAS DE LA COROLA DE LA FLOR

En Pinguicula agnata la corola es subisoloba. El color de la corola generalmente es
blanca con los margenes de los 16bulos de color violdceo a ptirpura, con algunas manchas
mas oscuras en la garganta de la corola (Fig. 1). La corola en P. oblongiloba es bilabiada, el
labio superior es mas pequefio que el labio inferior, éste, tiene l6bulos enteros obovados. El
color de la corola varia de purpura a rosa (Fig. 2). En P. crenatiloba la corola es
fuertemente bilabiada de color blanco. El labio superior es mds pequefio que el labio

inferior, éste, se caracteriza por presentar un paladar en la base. Los 1dbulos son crenados

(Fig. 3)

V.2. ANATOMIA Y MORFOLOGIA FLORAL

Las plantas de esta investigacion tienen flores hermafroditas con corola gamopétala
y caliz gamosépalo. El caliz persiste hasta la etapa de fructificacion. El androceo consiste

de dos estambres epipétalos situados lado a lado en la zona anterior o inferior de la flor,
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justo abajo del labio estigmatico discoidal que se arquea sobre ellos, cubriéndolos (Fig. 4).
Las anteras jovenes son bitecadas o bilobuladas y tetrasporangiadas (Fig. 5), sin embargo,
conforme las anteras alcanzan la madurez, el tejido que separa a los esporangios se degrada,
por lo que en la etapa de antesis, la antera se vuelve secundariamente monotecada o
monoesporangiada (Fig. 6). Los filamentos son blancos, hialinos, cilindricos y ligeramente
curvos con tricomas esparcidos. Las anteras son dorsifijas (Figs. 6, 17).

El ovario es stipero y globoso (Fig. 4). La pared del ovario joven presenta de 6 a 7
estratos celulares de naturaleza parenquimatica, delimitados por una epidermis
uniestratificada. Se observan tricomas glandulares dispersos que se desarrollan de las
células epidérmicas. La célula epidérmica que dara origeh a un tricoma crece y sobresale
del resto de las células. Posteriormente ésta se divide transversalmente y origina una célula
bﬁsal grande y una apical de menor tamafio la cual sufre varias divisiones longitudinales
para dar origen a la glandula propiamente dicha. En la preantesis y antesis algunos de los
estratos celulares del ovario maduro presentan almidén (Fig. 7).

En el ovario maduro, las paredes celulares de los dos estratos internos se observan
engrosadas (Fig. 8). Finalmente, el fruto maduro consiste de la epidermis y los dos estratos
con engrosamientos celuldsicos, los cuales al deshidratarse facilitan la dehiscencia del fruto
(Fig. 9).

El gineceo consiste de dos carpelos fusionado formando un solo loculo con
placentacion libre central. La placenta es masiva de forma esférica, excepto en la zona en
donde se une a la corta columna, la cual surge de la base del ovario (Fig. 10). Los 6vulos

son pequefios y numerosos, y ocupan la superficie de la placenta (Figs. 6, 10).
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El ovario se ensancha y origina un estilo corto. Las células que delimitan al tejido
del canal estilar son grandes con respecto al tejido adyacente y se caracterizan por presentar
citoplasma denso y niicleo evidente (Fig. 11).

El estigma es bilabiado con labios desiguales. El labio estigmatico posterior o punta
estigmatoide es pequefio y con escasos tricomas. Por su parte, el labio estigmatico anterior
esta bien desarrollado y tiene forma discoidal. La superficie adaxial y abaxial del labio
estigmatico anterior presenta tricomas de diferente morfologia y funcidén (Fig. 12). De estas
superficies, la adaxial es considerada la zona receptiva, muestra tricomas papilosos de
funcion glandular, los cuales tienen cuticula delgada y lisa (Fig. 13). Las papilas son
unicelulares con el nicleo evidente y el citoplasma denso (Fig. 14). En la superficie
abaxial, los tricomas son largos, multicelulares con cuticula rugosa. Estos tricomas atrapan
a los granos de polen de la misma flor evitando que alcancen la zona receptiva del estigma
(Fig. 15). Por su parte, los tricomas del margen del labio anterior tienen la misma
morfologia que los de la superficie abaxial (Fig. 16).

Durante la ontogenia de la flor, el labio estigmatico anterior cubre a las anteras
cuyas lineas de dehiscencia estan dirigidas hacia la cara abaxial de éste (Fig. 17). Cuando
los estambres maduran, la base de los filamentos se tuerce, y el ovario en desarroilo va
empujando gradualmente a las anteras de tal forma que durante la antesis, las anteras
dehiscentes quedan dirigidas hacia el tubo de la corola (Figs. 6, 18). Con la nueva posicién
de las anteras, los granos de polen de la misma flor caen hacia la parte interna del tubo de la

corola o quedan adheridos a los tricomas de la superficie abaxial del labio anterior del

estigma.
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V.3. DESARROLLO DE LA PARED DE LA ANTERA

Los verticilos florales surgen a partir del meristemo, siendo los primordios de la
antera los que crecen y se diferencian mas rapido (Fig. 19).

En un botén floral, el primordio de la antera es una masa de tejido indiferenciado
rodeado por la protodermis uniestratificada. Las células subprotodérmicas son de mayor
tamafio y presentan un nucleo evidente, éstas corresponden al tejido arquesporial
uniestratificado (Fig. 20). Una vez que la protodermis se ha diferenciado en la epidermis,
las células arquesporiales se dividen periclinalmente para dar origen a dos capas celulares,
la externa, adyacente a la epidermis, corresponde a la capa parietal primaria, y la interna al
tejido espordgeno (Fig. 21).

La capa parietal primaria se divide periclinalmente, lo cual origina las capas
parietales secundarias externa e interna (Fig. 22). La interna adyacente al tejido espordégeno
se diferencia en las células del tapete. Por su parte, la externa se divide nuevamente
periclinalmente dando lugar a la capa media y al endotecio (Fig. 23). De esta forma, la
pared de la antera joven consiste de cuatro capas uniestratificadas y su desarrollo
corresponde al tipo dicotiledéneo. Las capas que lo constituyen son la epidermis
persistente, el endotecio, la capa media y el tapete de tipo secretor uni o binucleado (Fig.
24). Las células del tejido conectivo de la antera, adyacentes al tejido espordgeno toman las
caracteristicas morfolégicas y funcionales de tejido tapetal, incrementan su contenido
citoplasmico y pueden o no presentar mitosis (Fig. 25).

Simultaneamente con la diferenciacion de los granos de polen, la pared de la antera

presenta los siguientes cambios morfoldgicos:
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1) Durante la meiosis de las células madres de las microsporas, el tapete alcanza su maxima
tamaiio, el niicleo se hace mas evidente y el citoplasma es mas denso lo cual sugiere
una intensa actividad metabdlica (Fig. 25).

2) En la etapa de formacion de microsporas libres uninucleadas, las células tapetales entran
en lisis, el contenido citoplasmico disminuye y las paredes celulares se hacen
visiblemente mas delgadas, las células de la capa media se colapsan y quedan
adosadas a los restos de las células tapetales (Fig. 26). |

3) Una vez que las células tapetales han concluido con sus funciones, los restos del
citoplasma de este tejido se vierten al interior del esporangio y sus paredes celulares
se adosan al endotecio, junto con las paredes de la capa media (Fig. 27).

4) En la etapa de microsporas libres uninucleadas, algunas células del endotecio de
Pinguicula crenatiloba se dividen periclinalmente dando origen a dos estratos (Fig.
28). Estos estratos no se observaron en P. agnata y P. oblongiloba.

5) En la etapa de grano de polen binucleado, la pared de la antera consiste solo de la
epidermis y el endotecio. Las células de este ultimo tejido alcanzan su maximo
desarrollo, se elongan radialmente y producen engrosamientos en forma de barra en

la pared anticlinal y tangencial interna (Fig. 29).
V.4. MICROSPOROGENESIS Y MICROGAMETOGENESIS

Simultaneamente con el desarrollo de la pared de la antera, el tejido esporégeno se
diferencia en las células madres de las microsporas, las cuales estan cubiertas por una

gruesa pared de calosa y rodeadas a su vez por las células del tapete (Fig. 30).
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Como resultado de la meiosis se originan tétradas tetraédricas de microsporas
rodeadas también por la pared de calosa (Fig. 25, 31). Cuando esta pared se degrada, las
microsporas uninucleadas se separan (Fig. 26, 32). Las microsporas uninucleadas o granos
de polen joven presentan ornamentaciones en sus paredes y un ntcleo evidente (Fig. 32). El
nicleo de la microspora se divide mitéticamente dando como resultado a la célula
vegetativa y a la célula generatriz, que pueden ser del mismo tamafio como en P.
crenatiloba (Fig. 33) o de diferente tamafio como en P. agnata y P. oblongiloba (Fig. 34).
Los granos de polen maduros se dispersan en su etapa bicelular y salen a través de la linea

de dehiscencia (Figs. 6, 18).

V.5. MORFOLOGIA DE LOS GRANOS DE POLEN

En esta investigacion so6lo los granos de polen de Pinguicula agnata se estudiaron
con microscopia de luz y microscopia electronica de barrido. Pinguicula oblongiloba y P.
crenatiloba se estudiaron tunicamente con MEB debido a que la descripcion palinoldgica
fue realizada por Casper (1966) y Zamudio y Ludlow-Wiechers (1993). Para fines
comparativos se incluiran los resultados de estos autores en la siguiente presentacion.

Pinguicula agnata

En P. agnata algunos granos de polen son oblados, de 35(37)40 x 35(37)41 um
(Fig. 35). La vista polar es pentagonal, de 35(37)40 pm de diametro (Fig. 36). Son tetra a
pentacolporados con una larga ectoabertura (Fig. 37) con membrana lisa (Fig. 38). La exina
es de 2 pm de grosor, tanto la sexina como la nexina miden 1 pm de grosor (Fig. 36). La
exina es tectada perforada (Fig. 39). Pinguicula agnata también tiene granos de polen

prolados de 34(36)40 x 25(27.3)33 pm (Fig. 40). La vista polar es circular con 4 6 5§
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l6bulos de 20(25.4)32 pum de diametro. Son tetra a pentacolporados, con una larga
ectoapertura con membrana lisa. La exina es de 2 um de grosor, tanto la sexina como la
nexina miden 1 pm de grosor. La exina es tectada perforada.

Las muestras de granos de polen observados con MEB revelaron que en un mismo
grano de polen la exina varia de tectada perforada en la zona ecuatorial a escasamente
tectada perforada en la zona polar (Fig. 41). Con esta herramienta se confirmé la presencia
de granos de polen prolados (Fig. 42), asi como la de granos de polen tetracolparados o
pentacolporados y rara vez hexacolporados en vista polar (Fig. 43).

Aproximadamente el 20% de los granos de polen de esta especie presentan formas
anormales si_n un patrén especifico (Fig. 44), mientras que otros permanecen rodeados por
los restos de la pared de calosa (Fig. 45).

Pinguicula oblongiloba

Los granos de polen de P. oblongiloba han sido descritos como esferoidales de
27(33)39 x 24(29)36 um. La vista polar es circular con 4 6 5 16bulos de 28(33)39 um de
didmetro. Son pentacolporados a hexacolporados, algunas veces tetra a heptacolporados,
con largas ectoaberturas con membrana lisa. La exina es de es 3 pm de grosor, tanto la
sexine como la nexina miden 1.5 pm de grosor. La exina es tectada perforada (Casper,
1966; Zamudio y Ludlow-Wiechers, 1993).

Al igual que en P. agnata en P. oblongiloba se observaron granos de polen oblados
y prolados, asi como amorfos (Fig. 46). La vista polar de los oblados es de 5 lébulos en
prolados es de 4 lobulos (Fig. 47). En ambos casos, la exina es tectada perforadaen en la
zona ecuatorial y escasamente tectada perforada en la zona polar. Los granos de polen tetra
a pentacolporados con largas ectoaberturas son comunes, mientras que los granos de polen

hexalcolpados son escasos. Estos ultimos con la exina tectada perforadaen en la zona
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ecuatorial y escasamente tectada perforada en la zona polar (Fig. 48). En otros granos de
polen la vista polar muestra 4 lobulos. Los granos de polen amorfos comprenden casi el
40%.
Pinguicula crenatiloba
Los granos de polen de P. crenatiloba han sido descritos como esferoidales,
de 22(24)26 x 23(25)28 pum. La vista polar es circular, con 7 a 8 l6bulos de 23(25)29 de
didmetro. Son hepta a octacolporado, algunas veces hexacolporados, con largas
ectoaperturas con membranas lisas. La exina es de 2 um de grosor, tanto la sexina como la
nexina tienen 1| pm de grosor. La exina es tectada perforada y verrugada (Zamudio y
Ludlow-Wiechers, 1993).
En las muestras observadas con el MEB, el 80% de los granos de polen son oblados
y solo el 15% son prolados. En ambos tipos, la vista polar es tetra (Fig. 49) penta (Fig. 50)
y hexa-colparados (Fig. 51) con la exina tectada perforada y verrugada.. Solamente el 5%
de los granos de polen mostraron anormalidades en sus formas, otros se observan rodeados

por la pared de la calosa (Fig. 52).

V. 6. MEGASPOROGENESIS Y MEGAGAMETOGENESIS

En la placenta, el tejido de la nucela abarca de 2 a 3 estratos delimitados por una
protodermis nucelar uniestratifica (Fig. 53). Las células de la nucela son isodiamétricas,
con citoplasma denso y nucleo muy evidente (Fig. 54). Posteriormente el tejido nucelar se
diferencia asincronicamente en numerosos ldbulos o primordios de évulo. Los situados en
la regién apical de la placenta se encuentran en etapas mas avanzadas del desarrollo, con

respecto a los situados en la regién basal (Fig. 55).
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Los primordios 6vulo estin delimitados por la epidermis nucelar. En estos
primordios de évulo, la nucela sufre continuas y numerosas divisiones mitéticas (Fig. 56).
Del tejido nucelar, una célula crece y se diferencia mas rapido que el resto de las células.
Esta célula corresponde a la arquesporial (Fig. 57) la cual, se diferencia directamente en la
célula madre de la megaspora. Simultdneamente a esta diferenciacién, el primordio del
inico tegumento surge a partir de la epidermis nucelar. El tegumento, que en la madurez
presentara de 3 a 4 estratos, crece rapidamente y alcanza el nivel del 4pice de la nucela atin
antes de que de inicio la meiosis

El évulo crece sobre un corto funiculo, y continia curvandose al tiempo que el
tegumento se diferencia rodeando por completo a la nucela dejando un canal estrecho y
corto que corresponde al micrdpilo. Al mismo tiempo que la nucela y la célula madre de la
megaspora son rodeadas por el tegumento, esta ultima se cubre de una pared de calosa (Fig.
58). Como resultado de la meiosis que sufre la célula madre de la megaspora se produce
una tétrada linear de megasporas, las tres situadas hacia la regién micropilar degeneran,
mientras que la adyacente a la regién calazal actia como la megaspora funcional que
daraorigen al saco embrionario monospérico de tipo Polygonum (Fig. 59).

En algunos 6vulos de Pinguicula oblongiloba se observaron dos megasporas
funcionales, generalmente las de los extremos calazal y micropilar, mientras que las
intermedias degeneran (Fig. 60). Sin embargo, en esta especie ni en ninguna de las otras de
esta investigacion, se observaron évulos con dos sacos embrionarios. Después de las tres
divisiones mitéticas que sufre la megaspora funcional, el saco embrionario maduro consiste
de tres células antipodas efimeras, una célula central binucleada (Fig. 61) y el aparato del
huevo conformado por las células sinérgidas y el gameto femeniho u ovocélula (Fig. 62). El

6vulo es anatropo, unitégmico y tenuinucelado. El funiculo carece de tejido vascular.
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Alrededor del saco embrionario la epidermis interna del tegumento se diferencia en tapete
integumentario de células rectangulares arregladas perpendicularmente al eje micrépilo-
calaza. El tejido nucelar se consume durante el desarrollo del saco embrionario y los restos

de este tejido quedan adosados al tapete tegumentario (Fig. 63).

V. 7. DESARROLLO DE LA SEMILLA

La fecundacién es de tipo porégama, es decir, €l tubo polinico entra a través del
micrépilo (Fig. 64). Una vez que el tubo polinico ha descargado a las células espermaticas,
las células sinérgicas se colapsan y degeneran. Los nucleos polares de la célula central ya se
han fusionado y estan listas para la triple fusién (Fig. 65). Como resultado de la doble
fecundacién se observa al ntcleo primario del endospermo y al cigoto (Fig. 66).

Desde el momento de la fecundacién y durante las etapas de desarrollo de la
semilla, las células del tapete tegumentario degeneran gradualmente en direccién del
micrépilo hacia la calaza (Fig. 66).

Como resultado de la triple fusidn, el nicleo primario del endospermo da origen al
endospermo de tipo celular. La primera division del nticleo primario del endospermo es
transversal. A partir de la cual se originan dos células de gran tamailo, las cuales
nuevamente se dividen transversalmente originando cuatro células arregladas linealmente.
Las células adyacentes a la region calazal y micropilar dan lugar a una camara
endospérmica calazal y una cadmara endospérmica micropilar respectivamente (Fig. 67),
" mientras que las centrales dan origen al endospermo propiamente dicho.

Las células de las cimaras antes mencionadas se dividen activamente para

diferenciarse en el endospermo haustorial micropilar y calazal (EHM y EHC). Con respecto
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al EHC, las células del EHM son numerosas, de menor tamafio y tienen citoplasma denso
(Fig. 68). Este tejido haustorial invade la region del micrépilo (Fig. 69) e interviene en la
degradacion de las células del tegumento locaiizadas en esta region (Fig. 70). En etapas
avanzadas del desarrollo de la semilla, las células del EHM rodean al suspensor (Fig. 71),
Sin embargo, cuando éste degenera ocupa la regién micropilar (Fig. 72) hasta que
finalmente es consumido por el embrién, quedando solo restos que forman un tapén celular
(Fig. 73). Las células del EHC se caracterizan por ser escasas y de mayor tamaiio, estas
células invaden la region de la calaza (Fig. 74) y gradualmente van degradando a las células
del tegumento situadas en esta region (Fig. 75). Al mismo tiempo que se desarrolla el EHM
y el EHC, las células que dardn origen al endospermo propiamente dicho, continian
dividiéndose en plano transversal (Fig. 76).

El cigoto se elarga adquiriendo una forma tubular hasta alcanzar casi las %'s partes
de la longitud del saco embrionario. En esta etapa, en el endospermo se aprecian las
divisiones principalmente transversales, que sufren las células de este tejido (Fig. 77).

La primera division del cigoto es generalmente transversal y rara vez oblicua. Como
resultado de la division transversal se origina la células apical (ca) y la célula basal (cb).
Esta dltima se divide una vez mas en plano transversal y da origen a dos células hijas
superpuestas (m y ci).

La célula m adyacente a la célula apical, es pequefia y rectangular y se divide
longitudinalmente para dar origen a las células que separan al suspensor del cuerpo del
proembriéon. En las células del endospermo, se observan divisiones longitudinales
principalmente en la regién micropilar (Fig. 78). La célula ci se divide transversalmente y
da lugar a las células precursoras del suspensor (n’ y n) y no se vuelven a dividir. Por su

parte, las células del cuerpo del embrién sufren divisiones principalmente longitudinales, en
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éste, se observan las etapas de cuadrante (Fig. 79) y octante (Fig. 80). Posteriormente, las
células del embrién sufren divisiones tranversales y tangenciales y se produce un embrion
globular con polisacaridos insolubles (Fig. 81). En la etapa de embridn globular, las células
del suspensor empiezan a colapsarse y el endospermo es consumido en direccion del
micrdpilo hacia la calaza. El endospermo (Fig. 82) y el suspensor (Fig. 83) presentan
polisacaridos insolubles.

El embrién inicia la diferenciacion de los cotiledones (Fig. 84). En la etapa de
corazdn, el embrién se observa inmerso en el endospermo debido a que el suspensor ha
degenerado totalmente. Finalmente, alrededor del embridn se observan los restos
citoplasmicos del endospermo que se ha consumido, excepto por la tnica capa
uniestratificada (Fig. 85) que persistira hasta la etapa de semilla madura (Fig. 86).

Cabe destacar que en las semillas maduras de Pinguicula agnata y P. oblongiloba
los cotiledones son mas largos que el eje radicula-hipocétilo (Fig. 86), mientras que en P.
crenatiloba éstos son mas cortos o iguales al eje radicula-hipocétilo (Fig. 87). Los
embriones de las tres especies presentan abundantes cuerpos proteicos y polisacaridos
insolubles en sus paredes celulares (Fig. 88).

En las semillas maduras de las tres especies bajo estudio se observaron embriones
maduros con un solo cotiledén (Fig. 89). Estas semillas coexisten en el mismo fruto con
aquellas cuyos embriones presentan los dos cotiledones (Fig. 90). Las semillas germinadas
mostraron que el otro cotiledon se desarrolla durante el proceso de germinacién dando
origen al otro primordio foliar (Fig. 91), lo cual se hace mas evidente cuando la plantula

esta muy avanzada en su desarrollo (Fig. 92).
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V.8. MICROMORFOLOGIA DE LA CUBIERTA SEMINAL

En el tegumento, los estratos ubicados entre el tapete tegumentario y la epidermis
externa gradualmente degeneran (Fig. 74) de tal forma que en la semilla madura, la cubierta
seminal o testa esta constituida solamente por la epidermis externa del tegumento (Fig. 86,
87). Los restos de los estratos se observan entre las células del endospermo y la testa (Fig.
93). El endospermo rodea al embrion y queda reducido a una sola capa uniestratificada,
cuyas c€lulas tienen las paredes periclinales externas muy engrosadas. Se detectaron
cuerpos proteicos en el endospermo y lipidos en la cuticula de la epidermis nucelar y de la
epidermis interna del tegumento (Fig. 94).

En Pinguicula agnata las semillas maduras miden en promedio 0.8-1.0 mm de
largo, por 0.24-0.26 mm de ancho. Son cilindricas ligeramente adelgazadas hacia el polo
calazal y fuertemente delgadas; hacia el polo micrépilar (Fig. 95). Las semillas son de color
café. La superficie de la cubierta seminal es reticulada y estd formada por hileras
longitudinales de. células rectangulares que tienen paredes anticlinales uniformemente
engrosadas con cimas, las cuales marcan los limites celulares. Los vértices celulares
carecen de papilas. Las paredes periclinales externas son lisas y estan ligeramente hundidas.
La cuticula es lisa (Fig. 96).

En P. oblongiloba las semillas maduras miden en promedio 0.8-1.0 mm de largo,
por 0.24-0.26 mm de ancho. Son cilindricas ligeramente adelgazadas hacia el polo calazal y
fuertemente delgadas hacia el polo micrépilar (Fig. 97). Las semillas son de color café. La
superficie de la cubierta seminal es reticulada y esta formada por hileras longitudinales de
células rectangulares que tienen las paredes anticlinales uniformemente engrosadas con

cimas que marcan los limites celulares. Los vértices celulares se caracterizan por presentar
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papilas. Las paredes periclinales externas son lisas y estin ligeramente hundidas. La

cuticula es lisa (Fig. 98).

En P. crenatiloba, las semillas maduras miden 0.33-0.50 mm de largo, por 0.12-

0.15 mm de ancho. Son obovoides y tienen un ensanchamiento en la region micropilar. Las

semillas son de color café (Fig. 99). La superficie de la cubierta seminal es verrugada y esta

formada por hileras longitudinales de células irregulares. Las paredes anticlinales estan

ligeramente onduladas, los vértices de los limites celulares presentan pequefias papilas,

cuyos apices son verrugados. Las paredes periclinales son cdncavas y en el centro presentan

1 a2 papilas con sus apices verrugados. La cuticula presenta ligeras estrias (Fig. 100)

Los siguientes cuadros recapitulan la informacién antes citada y evidencian las

semejanzas y diferencias encontradas durante la ontogenia del androceo y gineceo de P.

agnata, P. oblongiloba y P. crenatiloba.

Cuadro 6. Caracteristicas morfologicas del androceo y gineceo de Pinguicula agnata, P.
oblongiloba y P. crenatiloba.

Caracter P. agnata P. oblongiloba P. crenatiloba
| 1. No. de estambres 2
2. Posicion de los anterior

estambres

3. Tipo de anteras dorsifijas

4. No. de esporangios 4

en antera joven

5. No. de esporangios
en antera madura

1 por la degradacién del los septos

6. Forma del filamento

cilindricos, curvos

7. Trnicomas en
filamento

presentes

8. Modificaciones en el
filamento

sufren una torcién

9. No. de carpelos bicarpelar
10. Estilo corto
11. Tipo de estilo hueco
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Caracter

P. agnata P. oblongiloba P. crenatiloba

| 12. Estigma

bilabiado, labios de diferente forma y funcién

13. Labio anterior del
estigma

grande, discoidal, cubre a las anteras, con diferencias en la
superficie adaxial y abaxial

14. Superficie adaxial
del labio anterior del

estigma

considerada la zona receptiva, con la superficie papilosa de
funcién glandular; las papilas son unicelulares con cuticula
delgada y lisa

15. Superficie abaxial
del labio anterior del

considerada no receptiva, con tricomas multicelulares largos
de cuticula rugosa

| estigma

' 16. Labio posterior del llamado punta estigmatoide, no receptivo, pequeiio,
estigma

' 17. Ovario supero, globosos y unilocular

18. Placentacion

libre central

19. Placenta esférica

20. Tejido nutritive en la ausente

placenta

21. Ovulos numerosos con desarrollo asincrénico

22. Distribucién de los
Gvulos en la placenta

en toda la placenta

Cuadro 7. Caracterizaciéon embrioldgica de Pinguicula agnata, P. oblongiloba y P.
crenatiloba. La lista de caracteres fue tomada de Tobe (1989).

Caracter

P. agnata P. oblongiloba | P. crenatiloba

1. Tipo de desarrollo de
la
| pared de antera

dicotiledoneo

' 2. Epidermis

una capa persistente

| 3. No. de estratos de la
epidermis

1

4. No. de estrados del 1 parcialmente 2
endotecio
' 5. Engrosamientos del fibrosos

endotecio

6. No. de estratos de 1

capa media

7. Persistencia de la efimera

capa media

8. No. de estratos de 1

tapete

9. Tipo de tapete secretor

10. Ongen de tapete doble origen: parietal y del tejido conectivo
11. No. de micleos en el 1-2

tapete
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Caracter P. agnata P. oblongiloba | P. crenatiloba
12. Microsporogénesis sucesiva

13. Tipo de tétradas de tetraédricas

microsporas

14, No. de células en 2

grano de polen maduro

15. Dispersion de polen ménada

16. Forma de los granos
de polen

oblados y prolados

17. No. de aberturas en
los granos de polen

4-5 (6) colporados 4-6 colporados

18. Ectoaberturas largas
19. Membrana lisa
20. Sexina y nexina igual grosor

de polen anormales

21. Exina tectada perforada a ligeramente verrugada
22. Grosor de exina 2 um
23. Porcentaje de granos 20% 40% 5%

24, Anormalidades

morfoldgicas y calosa persistente

25. Granos de polen
germinando en anteras

no se observaron

26. Tipo de dvulo anatropo
27. No. de tegumentos 1
28. No. de estratos en el 34
tegumento
''29. Tejido vascular en ausente
el tegumento
' 30. Micrépilo formado por el \inico tegumento
| 31. Tapete tegumentario presente
32. Fupiculo corto
33. Tejido vascular en ausente
el funiculo
34.Células 1
arquesporiales por
nucela
35. Divisidn de la célula ninguna
arquesporial

36. Diferenciacién de la
célula arquesporial

funciona directamente como célula madre de
megaspora

la

37. Nucela

tenuinuceiada

38. Tipo de tétrada de
megasporas

lineal

39.Mepaspora funcional

en posicidn calazal

40, Tipo de desamollo Polygonum
del megagametofito

41. Células antipodas 3, efimeras
42, Sinérgicas 2, pequeiias
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Caracter

P. agnata P. oblongiloba | P. crenatiloba

43. Nucleos polares

3, se fusionan antes de la fecundacion

Caracter

P. agnata P. oblongiloba | P. crenatiloba

44. Aparato de] huevo

intraovular

45. Sitio de entrada del
tubo polinico

por el micropilo (porégama)

del endospermo

46. Primera division del transversal
nicleo primario del

endospermo

47. Tipo de desarrollo celular
del endospermo

48. Camara calazal del presente
endospermo

49. Camara micropilar presente

50.Endospermo
haustorial micrépilar

muy agresivo con respecto al calazal

51.Endospermo
haustorial calazal.

poco agresivo con respecto al micropilar

semilla madura

52.Endospermo se origina de las células que permanecen entre la cimara
propiamente dicho micropilar y calazal
53.Endospermo en un estrato alrededor del embrién

54. Sustancias de
reserva en endospermo
de semilla madura

polisacaridos insolubles y proteinas

55. Forma del cigoto

alargado

56. Primera division del
cigoto

transversal u oblicua

''57. Diferenciacién del
embrion

bien diferenciado

58. Cotiledones

1-2

59. Caracteristicas de
los cotiledones

mas largos que el eje radicula- | cortos o iguales
hipdcotilo al eje radicula-
hipdcotilo

' 60.  Sustancias  de
reserva en el cuerpo del
. embrién

proteinas y polisacaridos insolubles

61. Suspensor

presente

62.  Sustancias  de
reserva en el suspensor

polisacaridos insolubles

63. Caracteristicas del
suspensor

alargado de 2-3 células

64. Forma de la semilla

cilindrica alargdndose en la zona | obovoide
calazal y micrdpilar

65. Tamafio de 1la
semilla

0.8-1.0 mm de largo por 0.24.0.26 de | 0.33-0.55mm de
ancho. largo por 0.12-
0.15 de ancho

66. Origen de Ia
cubierta seminal

de la epidermis externa del tegumento

67. Cubierta seminal

testa
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Caracter P. agnata P. oblongiloba P. crenatiloba
68.  Sustancias  de polisacaridos insolubles
reserva en la testa
Caracter P. agnata P. oblongiloba P. crenatiloba
69. Superficie de la reticulada verrugada
cubierta seminal

| 70. Forma de las células rectangulares irregulares
de la testa

71. Armeglo de las
células epidérmicas de

| la testa

en hileras longitudinales

| 72. Paredes anticlinales

de la cubierta seminal

rectas y uniformemente engrosadas
con cimas marcando los limites

celulares

ligeramente
onduladas

73. Paredes periclinales
externas de la cubierta

lisas y ligeramente hundidas

concavas con 1-2
papilas de apices

seminal verrugados

74. Vértices celulares sin papila con papilas con pequeiias
papilas

75. Cuticula lisa estriada

76. Viviparidad no observada
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LAMINA I. MORFOLOGIA FLORAL.
Fig. 1. Pinguicula agnata mostrando la corola subisoloba. Escala =2 cm.
Fig. 2. P. oblongiloba mostrando la corola bilabiada. Escala = 1.5 cm.

Fig. 3. P. crenatiloba mostrando la corola fuertemente bilabiada. Escala =0.7 cm
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LAMINA II. MORFOLOGIA FLORAL

Fig. 4. Pinguicula oblongiloba. Corte longitudinal del botén floral. Se muestra el ovario
(OV) supero y globoso con el labio estigmatico anterior de forma discoidal (flecha)
cubriendo a las anteras (A) Escala = 39.6 um.

Fig.5. P. agnata. Corte longitudinal de antera joven bilobulada y tetrasporangiada. Las
flechas sefialan los septos que separan a los esporangios. Escala = 147 um.

Fig.6. P. agnata. Flor en antesis. Se muestra la antera madura secundariamente (A)
monotecada o monoesporangiada. Escala 500 6 um. MEB

Fig. 7. P. agnata. Corte longitudinal de la pared del ovario joven. Se observa la epidermis
con tricomas glandulares (flechas) y almidén (asteriscos) en los estratos internos
Escala=75 um

Fig. 8. P. oblongiloba. Corte longitudinal de la pared del ovario joven. Se observan
engrosamientos celuldsicos (flechas) en las paredes celulares de la epidermis interna
y estrato adyacente. Escala =37.5 um

Fig. 9. P. crenatiloba. Corte longitudinal de ovario maduro. Se muestra a la epidermis
externa (E) y e interna, esta ultima con engrosamientos celulésicos que favorecen la
dehiscencia del fruto (flecha). Escala = 15.38 um.

Fig. 10. P. agnata. Corte a mano de ovario. Se muestra al gineceo bicarpelar y unilocular
con la placenta esférica libre central . Escala =315 um.

Fig. 11. P. crenatiloba. Corte longitudinal de estilo corto (ES) con citoplasma denso y
nucleo evidente en las células del canal estilar (flechas). Escala = 36.5 pum.

Fig. 12. P. oblongiloba. Vista por arriba del estigma bilabiado. Se muestra el labio anterior
de forma discoidal (ED) y superficie papilosa, la fecha seiiala al labio posterior o

punta estigmatoide.. Escala =203 um.
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LAMINA ITII. MORFOLOGIA FLORAL

Fig. 13. Pinguicula oblongiloba. Acercamiento a la zona receptiva del labio anterior del
estigma. Se observan las papilas o tricomas glandulares con cuticula lisa (flechas).
Escala=37.5 um.

Fig. 14. P. crenatiloba. Corte longitudinal de la zona receptiva del labio anterior del
estigma. Se muestran los tricomas glandulares unicelulares con el citoplasma denso
y el nicleo evidente. Escala = 36.5 yum.

Fig. 15. P. oblongiloba. Corte longitudinal a mano del labio anterior del estigma. Se
observan los tricomas multicelulares largos (flecha) de la superficie abaxial. Escala
=168 um.

Fig. 16. P. oblongiloba, Acercamiento al margen del labio anterior del estigma. Se
observan los tricomas multicelulares largos con cuticula rugosa (flechas). Escala =
113 u

Fig.17. P. agnata. Flor en preantesis con los pétalos y sépalos removidos. Se observa el
labio anterior o discoidal del estigma (ED) cubriendo a las anteras (A) cuyas lineas
de dehiscencia estan dirigidas hacia la cara abaxial de este labio. En el estambre el
filamento es corto, curvo y con tricomas (flecha). Escala = 362 um.

Fig. 18. P. agnata. Flor en antesis con los pétalos y sépalos removidos. Se muestra la
nueva posicién de las anteras debido a la torcién de los filamentos, ahora las lineas
de dehiscencia de las anteras (A) estan dirigidas hacia el tubo de la corola. Escala =

500 pm
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LAMINA IV. DESARROLLO DE LA PARED DE LA ANTERA.
(Figs. 19-26. Pinguicula agnata)

Fig. 19. Corte longitudinal de boton floral. Se muestran los primordios de antera (A) y
gineceo (G). Escala =121 ym.

Fig. 20. Corte transversal de antera. Se muestra la protodermis (PR) y al tejido arquesporial
(TA). Escala = 14 pm.

Fig. 21. Corte transversal de antera. Se muestra a la epidermis (E) delimitando a la capa
parietal primaria (PP) y al tejido espordgeno (TE). Escala = 12.4 pym.

Fig. 22. Corte transversal de antera. Se observa al tejido esporégeno (TE) rodeado por la
capa parietal secundaria interna (PSI) y la capa parietal secundaria externa (PSE).
Escala=12.7 um.

Fig. 23. Corte transversal de antera. Se muestra al endotecio (EN) a la capa media (M) y al
tapete (T). Escala = 12.4 ym

Fig. 24. Corte transversal de antera. Se muestran las cuatro capas uniestratificadas que
conforman a la pared de la antera, la mas interna corresponde al tapete secretor
(flecha) que rodea a las células madres de las microsporas (CMI). Escala = 35.4 um

Fig. 25. Corte transversal de antera. Se muestran las células del tejido conectivo que se han
diferenciado en tejido tapetal (flechas). En la pared de la antera, las células de la
capa media (cabeza de flecha) se observan colapsadas. Escala = 23.8 um.

Fig. 26. Corte transversal de antera. Se muestran microsporas libres (MI) en esporangio. En
la pared de la antera las células tapetales muestran menor contenido celular y sus

paredes se han adelgazado. Escala = 35 um
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LAMINA V. MICROSPOROGENESIS Y MICROGAMENTOGENESIS.

Fig. 27. Pinguicula agnata. Corte transversal de antera. Se muestran las paredes celulares
de la capa media (M) y el tapete (T) adosadas al endotecio (EN). Escala = 14.2 ym.

Fig. 28. P. crenatiloba. Corte transversal de antera. Se muestra al endotecio (EN)
parcialmente biestratificado (flecha). Escala = 12.1 pym.

Fig. 29. P. agnata. Corte transversal de antera madura. Se observa a la pared de la antera
conformada por la epidermis (E) y el endotecio (EN) con engrosamientos en forma
de barra. La flecha indica los restos de la capa media y el tapete. Escala = 140 ym.

Fig. 30. P. agnata. Corte transversal de antera. Se observan a las células del tapete (T) uni o
binucledo, las células madres de las microsporas (CMI) se han rodeado por la pared
de calosa. Escala=14.1 um.

Fig. 31. P. agnata. Corte transversal de antera. Se muestran las tétradas tetraédricas de
microsporass rodeadas por calosa (flecha). Escala =12.3 um.

Fig. 32. P. agnata. Se observa a la microspora libre uninucleda o grano de polen joven.
Escala=12.1 pym.

Fig. 33. P. crenatiloba. Se muestra un grano de polen bicelular, la célula vegetativa y la
generatriz son del mismo tamaiio. Escala = 14.5 um.

Fig. 34. P. agnata. Se muestra un grano de polen bicelular, la célula vegetativa es de

mayor tamafio con respecto a la célula generatriz. Escala = 13.8 um.
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LAMINA VI. MORFOLOGIA DEL GRANO DE POLEN

Fig. 35. Pinguicula agnata. Grano de polen oblado. Escala =12.7 um.

Fig. 36. P. agnata. Grano de polen con vista polar pentacolporado . Escala = 12.9 um.

Fig. 37. P. agnata. Grano de polen con ectoabertura. Escala =13.1 pm.

Fig. 38. P. agnata. Grano de polen con la membrana lisa. Escala = 12.4 ym.

Fig. 39. P. agnata. Grano de polen con exina tectada perforada. Escala=12.5 pm.

Fig. 40. P. agnata. Grano de polen prolado. Escala = 13.3 um.

Fig. 41. P.agnata. Grano de polen con exina tectada perforada en la zona ecuatorial y
escasamente tectada perforada en la zona polar. Escala=7 um.

Fig. 42. P. agnata. Grano de polen en vista ecuatorial. Escala=8 um.

Fig. 43. P. agnata. Grano de polen pentacolporado en vista polar. Escala =6 um.

Fig. 44. P. agnata. Granos de polen con malformaciones. Escala=11.3 um.

Fig. 45. P. agnata. Granos de polen maduros rodeados por restos de calosa (flechas). Escala
=15 pm.

Fig. 46. P. oblongiloba. Vista panoramica con granos de polen oblados (flecha) y

prolados (asterisco). Escala = 49 um.
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LAMINA VII. MORFOLOGIA DE LOS GRANOS DE POLEN.

Fig. 47. Pinguicula oblongiloba. Grano de polen tetracolporado en vista polar Escala = 5.3
pm.

Fig. 48. P. oblongiloba. Grano de polen hexacolporado con la exina tectada perforada en la
zona ecuatorial y exina escasamente tectada perforada en la zona polar. Escala = 4.5
pm..

Fig. 49. P. crenatiloba Grano de polen oblado tetracolporado en vista polar. Escala = 3
pm,

Fig. 50. P. crenatiloba Grano de polen oblado pentacolporado en vista polar. Escala = 3.5
pm.

Fig. 51. P. crenatiloba. Grano de polen oblado hexacolporado en vista polar. Escala = 4
pm.

Fig. 52. P. crenatiloba. Granos de polen unidos por restos de calosa (flechas). Escala = 18

pm
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LAMINA VIII. MEGASPOROGENESIS Y MEGAGAMETOGENESIS

Fig. 53. Pinguicula agnata. Corte longitudinal de ovario. Se muestra la placenta globosa y
libre central (PL) sobre una columna que surge de la base del ovario (OV). La
flecha sefiala el tejido de la antera. Escala = 153 um.

Fig. 54. P. agnata. Corte longitudinal de ovario. Se muestra a la protodermis (PR)

| delimitando a los estratos del tejido nucelar (NU). Escala = 76.5 pm

Fig. 55. P. oblongiloba. Corte longitudinal de ovario. Se muestra la diferenciacion
asincronica de lébulos o primordios de 6vulo (flechas). En la esquina superior
izquierda se observa tejido de la antera. Escala =151 pm.

Fig. 56. P. agnata. Corte longitudinal de ovario. Acercamiento a los primordios de évulo
que consisten de tejido de la nucela (NU) delimitados por la epidermis nucelar (E).
Escala = 38.6 um.

Fig. 57. P. crenatiloba. Corte longitudinal de primordio de évulo. Se muestra a la célula

' arquesporial (CA) delimitada por la epidermis nucelar (E). Escala=15.5 um.

Fig. 58. P. oblongiloba. Corte longitudinal de primordio de évulo. Se muestra a la célula
madre de la megaspora (CME) rodeada por el tegumento (TG) que surge de la
epidermis nucelar. Escala = 14.8 um

Fig. 59. P. crenatiloba. Corte longitudinal de évulo. Se muestra a la megaspora funcional

(MF) en el polo calazal rodeada por tejido nucelar (NU). Escala =15 pm.
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LAMINA IX. FIGS. 60 a 63. MEGASPOROGENESIS Y MEGAGAMETOGENESIS.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

FIGS. 64 a2 68. DESARROLLO DEL ENDOSPERMO HAUSTORIAL.

60. Pinguicula oblongiloba. Corte longitudinal de évulo. Se muestran dos megasporas
funcionales una hacia el polo calazal y la otra hacia el polo micropilar. Las
megasporas centrales (flecha) han degenerado. Escala =15 pm

61. P. oblongiloba. Corte longitudinal de 6vulo. Se muestra a los nucleos polares del
saco embrionario (flecha). Escala = 14.8 um.

62. P. crenatiloba. Corte longitudinal de 6vulo. Se observa a la ovocélula (OC)
flanqueda por las células sinérgidas (S). Escala = 14.7 um.

63. P. oblongiloba. Corte longitudinal de 6vulo. Se muestra un 6vulo anatropo,
tenuinucelado y unitégmico con un corto funiculo (F) sin tejido vascular. La flecha
sefiala el micrdpilo. Escala = 37.5 ym.

64. P. oblongiloba. Corte longitudinal de évulo. Se muestra el tubo polinico (flecha)
entrando a través del micrépilo. Escala =15 pm.

65. P. agnata. Corte longitudinal de évulo. Se muestra un évulo fecundado, el tapete
tegumentario (TT) degenera del micrdpilo en direccion a la calaza. En el saco
embrionario se observan restos de las sinérgidas (flecha) y del tubo polinico.(cabeza
de flecha). Escala=38.2 um

66. P. agnata. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al nicleo primario del
endospermo (EC) y al cigoto (C). Escala = 74.3 um.

67. P. agnata. Corte longitudinal de semilla. Se muestran las divisiones transversales
(flechas) del nicleo primario del endospermo. Las células adyacentes al micrépilo y
la calaza daran origen a camara endospérmica micropilar (CEM) y calazal (CEC)
respectivamente. Escala = 37.3 ym.

68. P. crenatiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al endospermo haustorial
micropilar (EHM) y calazal (EHC). Las flechas indican las divisiones transversales

del endospermo propiamente dicho. Escala =75.4 uym.






LAMINA X. FIG. 69 a 75. DESARROLLO DEL. ENDOSPERMO HAUSTORIAL.
FIG. 76 a 77. DESARROLLO DEL ENDOSPERMO CELULARY
EMBRIOGENESIS.

Fig. 69. Pinguicula crenatiloba.Corte longitudinal de semilla. Se muestran las numerosas

ga

células del endospermo haustorial micropilar (flechas) invadiendo el polo
micropilar. Escala = 40.3 pum.

Fig. 70. P. crenatiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al endospermo haustorial
micropilar (EHM) consumiendo las células del tegumento (TG) localizadas hacia el
micrdpilo. Escala=37.5 um.

Fig. 71. P. oblongiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al endospermo haustorial
micropilar (EHM) rodeando al suspensor (SU). Escala =38.5 um.

Fig. 72. P. agnata. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al endospermo haustorial
micropilar (EHM) invadiendo la zona que ocup6 el suspensor. Escala =37 um.

Fig. 73. P. oblongiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra el micrdpilo con el tapén
celular (flecha). Escala = 149 ym.

Fig. 74. P. crenatiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al endospermo haustorial
calazal (EHC) invadiendo la zona de la calaza. Escala = 74 um.

Fig. 75. P. crenatiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al endospermo haustorial
calazal (EHC) consumiendo las células del tegumento (TG) de la zona calazal.
Escala=37.5 um

Fig. 76. P. crenatiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestran las divisiones
transversales y longitudinales (flechas) de las células del endospermo celular (EC)
propiamente dicho. Escala = 73 um.

Fig. 77. P. agnata. Corte longitudinal de semilla. Se muestra el cigoto elongado (C)
ocupando casi las ¥% 's partes de la longitud de la semilla. Escala =38 um.
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LAMINA XI. DESARROLLO DEL ENDOSPERMO CELULAR Y

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

| Fig.

Fig.

Fig.

EMBRIOGENESIS.

78. Pinguicula agnata. Corte longitudinal de semilla. Se muestra a la célula apical (ca)
y a la célula basal (cb) del proembridn. Las cabezas de flecha indican las divisiones
de las células del endospermo. Escala = 37.3 um.

79. P. agnata. Corte longitudinal de semilla. Se muestra la etapa de cuadrante del
embrion y la divisidn transversal de la célula ci. Escala = 36.5 um.

80. P. agnata. Corte longitudinal de semilla. Se muestra la etapa de octante del
embrién y divisiones longitudinales y transversales (flechas) en el endospermo
Escala =37 pm.

81. P. crenatiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra un embrién globular con
polisacaridos insolubles (flehas) en sus células. El suspensor (SU) casi ha
desaparecido. Escala =15 pm.

82. P. oblongiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al endospermo rico en
polisacaridos insolubles (flechas), y al embrién globular que consume al
endospermo del micrépilo hacia la calaza. Escala = 99.6 pm.

83. P. oblongiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra a las células del
suspensor con polisacéridos insolubles (flecha). Escala =37.2 um.

84. P. agnata. Corte longitudinal de semilla. Se muestra el inicio de la diferenciacién
de los cotiledones (flechas) y al suspensor (SU) con escasas células. Escala = 37.7
pm.

85. P. agnata. Corte longitudinal de semilla. Se observa el embridn en etapa de
corazon inmerso en 1-2 capas de células de endospermo (flechas). Escala =37 um.
86. P. oblongiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al embrién con los
cotiledones (CO) mas largos que el eje formado por la radicula (R) y el hipocétilo

(H) y a la testa uniestratificada (TS). Escala = 149 ym
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' LAMINA XII. SEMILLA MADURA

Fig. 87. Pinguicula crenatiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra al embrién con
los cotiledones (CO) iguales 0 mas cortos el eje formado por la radicula (R) y el
hipocétilo (H) y a la testa uniestratificada (TS). Escala =37 pym.

Fig. 88. P. oblongiloba. Corte longitudinal de se semilla. Se muestra un acercamiento a las
células del embridon con cuerpos proteicos en el citoplasma y polisacaridos
insolubles en las paredes celulares. Escala = 14.6 um.

Fig. 89. P. crenatiloba. Corte longitudinal de semilla. Se muestra un embrién con un solo
cotiledén (CO). Escala =37 ym.

Fig. 90. P. crenatiloba. Corte longitudinal de fruto. Se muestran semillas con un cotiledén
y semillas con dos cotiledones. Escala = 145.7 um.

Fig. 91. P. crenatiloba. Se muestra una plantula con la segunda hoja cotiledonaria de menor
tamafio (flecha). Escala = 148 um.

Fig. 92. P. oblongiloba. Se muestra una plantula en etapas avanzadas el desarrollo con la

segunda hoja cotiledonaria de menor tamafio. Escala = 365 pm.
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LAMINA XIII. MICROMORFOLOGIA DE LA SEMILLA MADURA

Fig. 93. Pinguicula crenatiloba. Corte transversal de semilla madura. Se muestra a la testa
uniestratificada (TS) y al endosp=rmo (EC) reducido a una capa uniestratificada con
las paredes periclinales engrosadas rodeando al embridén (EM). Escala = 14.3 ym.

Fig. 94. P. agnata. Corte transversal de semilla. Se muestran las cuticulas (flechas) de la
epidermis nucelar y de la epidermis interna del tegﬁmento rodeando al endospermo
uniestratificado. Se observa tejido del embridon (EM) y la testa (TS). Escala = 13.7
pm.

Fig. 95. Pinguicula agnata. Semilla madura. Se muestra la forma cilindrica de la semilla
con adelgazamientos muy marcados en el polo calazal (PC) y el polo micropilar
(PM). Escala =119 pm.

Fig. 96. P. agnata. Semilla madura. Se muestra a la testa reticulada formada por hileras
longitudinales de células rectangulares con las paredes anticlinales uniformemente
engrosadas con cimas que marcan los limites celulares. Escala = 27.4 pm.

Fig. 97. P. oblongiloba. Semilla madura. Se muestra la forma cilindrica de la semilla con
adelgazamientos en el polo calazal (PC) y el polo micropilar (PM). Escala = 113
pm.

Fig. 98. P. oblongiloba. Semilla madura. Se muestra a la testa reticulada formada por
hileras longitudinales de células rectangulares con las paredes anticlinales
uniformemente engrosadas con papilas (flechas) en los vértices celulares. Escala =
29 pm.

-F' ig. 99. P. crenatiloba. Semilla madura. Se muestra la forma obovoide de la semilla con el
polo micropilar ensanchado (flecha). Escala =59 pm.

Fig. 100. P. crenatiloba. Semilla madura. Se muestra la testa verrugada formada por hileras
longitudinales de células irregulares con las paredes anticlinales onduladas, los
vértices celulares con papilas de apices verrugados; las paredes periclinales son

cdncavas y también presentan papilas (flechas). Escala = 29.4um.
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VIL.LDISCUSION

Los resultados de esta investigacién muestran una clara uniformidad en el
desarrollo de las estructuras reproductoras tanto masculinas como femeninas entre
Pinguicula agnata subgénero Isoloba, P. oblongiloba subgénero Pinguicula y P.
crenatiloba subgénero Temnoceras, lo cual sugiere que estos caracteres son expresados
consistenternente en el género Pinguicula. Al parecer solo los caracteres morfoldgicos
gruesos y los micromorfolégicos de los granos de polen y de las semillas son ttiles en
medida limitada para la caracterizacion de los subgéneros (Cuadros 6, 7). Es posible que
con estudios més finos de dichas estructuras se puedan observar y obtener caracteres
que permitan diferenciar claramente a los subgéneros.

En P. crenatiloba algunas diferencias como la presencia del endotecio
parcialmente biestratificado, alto porcentaje de granos de polen oblados, embriones con
cotiledones cortos o iguales a la longitud del eje radicula-hipocétilo y diferencias en el
tamafio y forma de la semilla, asi como en la ornamentacién de la cubierta seminal
(Cuadro 7), la separan de las otras dos especies estudiadas.

Los caracteres embriolégicos de Pinguicula son similares a los observados en
Utricularia, pero es importante hacer notar que el ultimo género, ademas, muestra otros
caracteres en el desarrollo embrioldgico que no se han observado en Pinguicula (Anexo
2) (Kausik, 1938; Shivaramiah, 1964a, 1964b, 1967, Begum, 1965; Farooq, 1965a,
1966; Davis, 1966; Farooq y Siddiqui, 1967; Siddiqui, 1968, 1978a, 1978b; Khan,
1970; John et al., 1992), y que seran discutidos en las siguientes secciones de este

capitulo. En cuanto a Genlisea la escasa informacién disponible también seré discutida.
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ANDROCEO

Generalmente en el orden Lamiales se observan 4 estambres pero algunas veces,
como en Lentibulanaceae y los miembros mas avanzados de Scrophulariaceae los
estambres se han reducido a 2. La combinacién de flores zigomorfas con la presencia de
dos estambres, pone de manifiesto la afinidad entre Lentibulariaceae y Scrophulariaceae
(Khan, 1970; Judd et al., 2002). Dentro de los caracteres florales del orden Lamiales
destaca el hecho de que solo la familia Oleaceae se caracteriza por poseer flores
actinomérficas con solo dos estambres, mientras que la mayoria de las familias tienen
flores zigomorfas rormando un patrén de 2 + 3. Solamente en la familia Buddlejaceae la
flor se vuelve secundariamente radial con 4 pétalos (Anexo 1)

Una caracteristica del desarrollo de las flores de Pinguicula y en general de la
familia Lentibulatiaceae lo presenta el retraso en el desarrollo de la parte posterior de la
flor y el acelerado desarrollo de la parte anterior de la misma (Khan, 1954; Casper,
1966). Esta asincronia da como resultado que el androceo sea el primero de los
verticilos sexuales en desarrollarse, lo cual sugiere una dicogamia en Pinguicula aunque
la protandria es el proceso mas comun

El nimero de estambres en las familias Acanthaceae, Scrophulariaceae,
Gesneriaceae y Lentibulariaceae fluctia entre 2 y 4 (Judd et al., 2002). En esta ultima
familia, el androceo estd situado en la parte anterior de la flor, el cual tiene solamente
dos estambres con anteras dorsifijas y los filamentos estin unidos a la corola (Casper,
1966; Fromm-Trinta, 1979; Taylor, 1989; Zamudio, 2000, 2001). En las especies de
esta investigacidn se observaron siempfe dos estambres, la presencia de méas de dos
estambres funcionales o estaminodios en el género Pinguicula (Wydler, 1857; Dickson,
1869), se ha interpretado como una anormalidad en el desarrollo del androceo (S.

Zamudio, com. per). Los dos estambres de Lentibulariaceae han sido interpretados
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como remanentes de un androceo pentimero ancestral (Subramanyam y Narayana,
1969). Sin embargo, no hay evidencias morfologicas que sugieran la reduccién o
modificacion de los estambres (Narayana y Satyavathi, 1988) lo cual se corrobora en la
presente investigacién. Debido a la falta de evidencias morfolégicas, seria conveniente
llevar a cabo estudios especificos de desamollo floral, con herramientas como el
microscopio electronico de barrido, que permitan seguir detalladamente las etapas de
desarrollo desde el merstemo floral y poder establecer, si ese es el caso, en que
momento detienen su desarrollo. Por tltimo la pentameria a nivel de orden se presenta
en Scrophulariaceae y Bignoniaceae. En este caso un quinto estambre se diferencia en
un estaminodio (Anexo. 3) (Johri et al, 1992).

Las observaciones Casper (1966) y los resultados de la presente investigacién
(Cuadros. 6 y 7) coinciden al describir a las anteras maduras como secundariamente
monotecadas por la degradacion del tejido conectivo y de los septos de los esporangios.
Estas observaciones podrian explicar el hecho de que Bamhart (1916) haya descrito en
Pinguicula vulgaris anteras tanto monoesporangiadas o monotecas como
biesporangiadas o bitecadas. En Utricularia las anteras mantienen durante su desarrollo
sus caracteristicas morfoldgicas y anatémicas, y no se ha observado la degradacién de
tejidos. En este género la antera madura puede ser biesporangiada (Shivaramiah, 1964s;
Farooq, 1965a), tetraesporangiada (Khan, 1954; Farooq, 1966; Shivaramiah, 1967,
Siddiqui, 1978c), pentaesporangiada (Khan, 1954) o hexasporangiada (Siddiqui, 1978c).
Aunque para Genlisea no se menciona la degradacion de tejidos en la antera, éstas son
biesporangiadas y posteriormente se observan como monoesporangiadas (Fromm-
Trinta, 1979), lo cual sugiere que podria haber un proceso de degradacién de tejidos

similar al observado en Pinguicula (Anexo 1).
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GINECEO

Las tres especies de Pinguicula de esta investigacién comparten en general con
las especies dc Utricularia el ovario stpero, unilocular y bicarpelar con un estilo hueco
y corto, asi como el estigma bilabiado con labios de diferente forma y funcién (Cuadro
6, Anexo 1) (Compton, 1909; Kausik, 1938; Khan, 1954; Slinger, 1954; Kausik y Raju,
1955; Farooq, 1964a, 19652, 1965b, 1966; Farooq y Siddiqui, 1964, 1967; Shivaramiah,
1964a, 1964b, 1967; Farooq y Bilquis, 1966, Subramanyam y Narayana, 1969,
Subramanyam y Narayana, 1978; Narayana y Satyavathi, 1988). Sin embargo existen
diferencias en el patrén de las estructuras antes mencionadas. En P. villosa los labios del
estigma son papilados, estin enrollados hacia afuera y tienen mismas dimensiones
(Heide, -1912), mientras que en U. arcuata (Farooq, 1965a), U. uliginosa (Farooq,
1965b) y U. scandens (Farooq y Bilquis, 1966) los labios muestran las misma
diferencias pero estin dirigidos hacia el canal estilar. Estas caracteristicas morfoldgicas,
asi como la posicién de los labios estigmaticos pudieran estar relacionadas con un
probable proceso de autofecundacién, lo cual se discutira en el apartado correspondiente
de esta discusion.

Una placentacién libre central con una placenta esférica y masiva con numerosos
ovulos observada en Pinguicula agnata, P. oblongiloba y P. crenatiloba (Cuadro 6) esta
también en las especies de Utricularia (Anexo. 1) (Khan, 1954; Slinger, 1954; Kausik y
Raju, 1955; Farooq, 1964a, 1965a, 1966; Farooq y Siddiqui, 1964; Shivaramiah, 1964a,
1964b, 1967; Farooq y Bilquis, 1966; Subramanyam y Narayana, 1969; Subramanyam
y Narayana, 1978; Narayana y Satyavathi, 1988). La ausencia de évulos en la zona
apical de la placenta se ha observado en Utricularia (Shivaramiah, 1964a; Farooq,

1965a, 1966) y en Genlisea (Fromm-Trinta, 1979), aunque en Pinguicula, Casper
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(1966) menciona que esto es comiin, en las tres especies de esta investigacion este
estado de cardcter no se observo.

En el orden Lamiales con excepciéon de las Gesneriaceae, que muestran
placentacién parietal y las Lentibulariaceae placentacion libre central, el resto de las
familias del orden tienen placentacién axilar (Judd et al., 2002). El ovario unilocular
con placentacion libre central de las Lentibulariaceae es una condicién derivada, lo que
se sustenta en el desarrollo ocasional de un septo incompleto en el ovario de U. stellaris
var. inflexa (Farooq, 1964a), lo cual indica que la presencia de un septo completo pudo
ser la condicién ancestral. De igual forma, la presencia de una placenta bifurcada con
tejido vascular en cada una de las placentas (Farooq, 1964a), sugiere que la condicién
ancestral en Lentibulariaceae fue probablemente un ovario bilocular con placentacion
axilar como es el caso de las Scrophulariaceae.

La placenta con tejido nutritivo es un caracter que solo se ha registrado en
Utricularia. En este género la placenta presenta zonas con células que se caracterizan
por ser de mayor tamafio con citoplasma denso rico en nutrimentos (Khan, 1970, Johri
et al, 1992). La presencia de este tejido nutritivo se ha relacionado con el
comportamiento haustorial del saco embrionario y/o del aparato del huevo, y se
discutird en la seccién relacionada con el comportamiento haustorial del saco

embrionario.

TIPO DE DESARROLLO DE LA PARED DE LA ANTERA

Las especies de Pinguicula revisadas en esta investigacion las estudiadas por
Casper (1966) y las especies de Utricularia (Cuadro 7, Anexo 2) comparten el tipo
dicotiledéneo de desarrollo de la pared de la antera, las caracteristicas de las capas

uniestratificadas de la pared de la antera, el tapete de tipo secretor con su doble origen y
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el endotecio con engrosamientos fibrosos en forma de barra, Este dltimo género ademas,
se caracteriza por tener otros tipos de desarrollo de la pared de antera, como el
monocotiledéneo (Begun, 1965; Farooq, 1965a) y el basico (Siddiqui, 1978a; 1978c).En
la familia, U. dichotoma es la Unica especie en donde se ha detectado la coexistencia de
estos dos tipos de desarrollo de pared de antera (Kausik y Raju, 1955, 1965a, 1965b,
1966, Begun, 1965;; Farooq y Siddiqui, 1964, 1967; Shivaramiah, 1964a, Farooq, 1966;
Farooq y Bilquis, 1966; Subramanyan y Narayana, 1969; Siddiqui,1978a, 1978b;
Subramanyan y Narayana,1978; Narayana y Satyavathi, 1988).

En Pinguicula y Utricularia generalmente las capas de la pared de la antera son
uniestratificadas, aunque el endotecio y/o el tapete pueden ser parcial o totalmente
biestratificados en U. arcuata, U. uliginosa, U. striatula (Farooq, 1965a, 1965b, 1966),
U. scandens (Farooq y Bilquis, 1966), U. stellaris (Farooq y Siddiqui, 1967), U.
dichotoma (Siddiqui, 1978a) y U. cornuta (Siddiqui, 1978c). En contraste, en
Pinguicula, se documentd en esta investigacion el primer registto del endotecio
parcialmente biestratificado en P. crenatiloba del subgénero Temnoceras. La condicién
bi- tetra o multiestratificada de las capas de la pared de la antera caracteriza a otras
familias del orden Lamiales. Por ejemplo en Bignoniaceae el endotecio es
multiestratificado y en Scrophulariaceae puede presentar de 2 a 6 estratos, mientras que
en Oleaceae y Pedaliaceae el endotecio es biestratificado. Con respecto a la capa media,
ésta puede ser biestratificada (Scrophulariaceae, Orobanchaceae, Pedaliaceae),
triestratificada (Pedaliaceae) ¢ tetraestratificada (Bignoniaceae, Orobanchaceae) (Johri
et al., 1992). El tapete biestratificado observado en Utricularia, es un caricter que,
dentro del orden, solo lo comparte con Oleaceae (Anexo 4).

El tapete de tipo secretor se encuentra en el orden Lamiales (Anexo 4) (Johri et
al., 1992; Judd et al., 2002), aunque ocasionalmente en U. scandens las paredes de las
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células tapetales se rompen y el citoplasma de estas células forma un coenocito dentro
del loculo (Farooq y Bilquis, 1966). Esta observacion sugiere que probablemente el
tapete de tipo plasmodial también se encuentra en Lentibulariaceae, especificamente en
Utricularia. Si esto se confirma, esto representaria el primer registro de este estado de
caracter a nivel de familia y de orden. Sin embargo este hallazgo debe ser corroborado,
pues existe la probabilidad de que el uso de material biolégico senescente por parte de

Farooq y Bilquis (1966) haya conducido a una mala interpretacion del tipo de tapete.

MICROSPOROGENESIS Y MICROGAMETOGENESIS

El tipo de microsporogénesis en las células madres de las microsporas observada
en las especies de Pinguicula revisadas en este trabajo, corresponde al tipo sucesivo y es
totalmente sincronico (Cuadro 7). En contraste, en Utricularia ademas del tipo sucesivo
también se presenta el tipo simultineo. Sin embargo, a diferencia de lo que ocurre en
Pinguicula, estos procesos ocurren también de forma asincronica, observiandose al
mismo tiempo en el microsporangio tanto a las células madres de las microsporas como
a las tétradas de microsporas y las microsporas libres uninucleadas (Maheshwari, 1950;
Khan, 1954; Davis, 1966; Farooq, 1965b, 1966; Farooq y Bilquis, 1966; Shivaramiah,
1967; Siddiqui, 1978a, 1978c; Bhojwani y Bhatnagar, 1981). Es probable que tal
asincronia se deba a una interrupcion entre las conexiones plasmodésmicas de las
células madres de las microsporas, en una etapa temprana del desarrollo.

Pinguicula y Utricularia tienen en comin las tétradas tetraédricas de las
microsporas. Sin embargo, en Utricularia ademas tiene tétradas isobilaterales, en forma
de T, decusadas y romboidales, destacando el hecho de que un mismo esporangio tienen

mas de un tipo de éstas (Khan, 1954; Farooq y Siddiqui, 1964a; Shivaramiah, 1964a,
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1964b, 1967, Begun, 1965; Farooq, 19653, 1965b, 1966; Farooq y Bilquis, 1966;
Farooq y Siddiqui, 1964, 1967; Siddiqui, 1968, 1978a, 1978c¢). El caso extremo de esta
diversidad se encuentra en U. cornuta (Siddiqui, 1978¢) en la cual se han observado
cinco tipos de tétradas: tetraédrica, decusada, romboidal, isobilateral y en forma de T
(Anexo 2)

Asi como en Lentibulariaceae, en las familias Scrophulariaceae, Acanthaceae,
Pedaliaceae y Gesneriaceae son comunes las tétradas tetraédricas, isobilaterales y
decusadas, mientras que a nivel de orden las tétradas en forma de T son las menos
frecuentes (Anexo 4) (Johri et al, 1992).

El nimero de células en los granos de polen que estin listos para la dispersion es
un estado de caracter que distingue a Pinguicula y Utricularia (Anexo 2). En el género
Pinguicula (Cuadro 7), asi como en Scrophulariaceae, Acanthaceae y Gesneriaceae
(Anexo 4), los granos de polen se dispersan en etapa bicelular. En Utricularia (con
excepcion de U. graminifolia (Begun, 1965)) los granos polen al dispersarse son
tricelulares (Khan, 1954; Kausik y Raju, 1955; Farooq, 1965b; Farooq y Bilquis, 1966b;
Farooq y Siddiqui, 1967; Shivaramiah, 1964a, 1964b, 1967; Siddiqui, 1968; 1978a;
1978c).

En Pinguicula las modificaciones morfolégicas de los granos de polen suceden
generalmente en el tamafio y la forma (Sohma, 1975a; 1975b; Taylor, 1989). Sin
embargo, en P. agnata, P. oblongiloba y P. crenatiloba de esta investigacién se
observaron bajos porcentajes de granos de polen con modificaciones solo en sus formas
(Cuadro 7). En contraste, P. zecheri presenta casi el 90 % de los granos de polen con
diferencias tanto en la forma como en el tamafio. Estos resultados sugieren que P.
zecheri es de origen hibrido aun en proceso de diferenciacién y sin reproduccion sexual

(Zamudio y Ludlow-Wiechers, 1993). A diferencia de lo antes mencionado, en
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Utricularia se seflalan modificaciones como en ¢l nimero elevado de células
espermaticas (Khan, 1954; Farooq, 1965a; Farooq y Bilquis, 1966, Siddiqui, 1978c),
también se han observado granos de polen con dos nicleos de gran tamaiio
(vegetativos) y dos nicleos pequefios (generatrices) que pueden o no estar separados por
una delgada pared (Khan, 1954; Farooq, 1965a, 1965b; Farooq y Bilquis, 1966; Farooq
y Siddiqui, 1967; Siddiqui, 1978b), en otros ejemplos, los granos de polen tienen 34
nicleos de igual tamafio (Begun, 1965; Siddiqui, 1968, 1978c). De igual forma se ha
observado que las cuatro microsporas de la tétrada desarrollan una exina comin que
persiste hasta la dispersién del polen (Khan, 1954; Farooq, 1965a, 1965b), mientras que
los granos de polen de gran tamafio y amorfos son también comunes (Sohma, 1975a,
1975b; Taylor, 1989). Estas y otras anormalidades que comtinmente forman parte de los
granos de polen de Utricularia se encuentran resumidas en las investigaciones de Khan
(1954), Kausik y Raju (1955), Farooq y Siddiqui (1964, 1967), Shivaramiah (1964a,
1964b, 1967), Begun (1965), Farooq (1965a, 1965b, 1966), Farooq y Bilquis (1966) y
Siddiqui (1968, 1978a, 1978¢). De acuerdo con Casper y Manitz (1975) y Araki (2000)
las anormalidades morfolégicas de los granos de polen estin relacionadas con la

esterilidad masculina de las especies y/o con los bajos niveles de germinacién del polen.

COMPARACION POLINICA

Dentro del orden Lamiales, la palinologia de 1a familia Lentibulariaceae es la
m4s conocida, principalmente la del género Utricularia (Thanikaimoni, 1966; Huynh,
1968; Casper y Manitz, 1975; Shoma, 1975a, 1975b; Taylor, 1989; Berger, 1998 trabajo
inédito; Lobreau-Callen ef al., 1999), mientras que en los otros géneros se han realizado

pocos estudios.
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Las formas de los granos de polen observadas en esta investigacién concuerdan
con lo descrito en otras especies de Pinguicula (Sohma, 1975b; Zamudio y Ludlow-
Weichers, 1993 Berger, 1998 trabajo inédito), Utricularia (Erdtman, 1952; Faegri e
Iversen, 1964; Shoma, 1975a; Berger, 1998 trabajo inédito) y Genlisea (Erdtman, 1952;
Fromm-Trinta, 1979; Berger. 1998 trabajo inédito). Estos granos de polen son prolados
a prolado esferoidales, oblado esferoidales, suboblados o esferoidales.

La escultura de la exina en los granos de polen de la familia Lentibulariaceae es
vaniable, se ha descrito como lisa o rugosa, principalmente en Utricularia (Kausik,
1938; Erdtman, 1952; Shivaramiah, 1964a, 1964b, 1967; Begum, 1965; Farooq, 1965a;
Thanikaimoni, 1966; Huynh, 1968; Siddiqui, 1978a). Otros tipos de escultura
observados en la familia son la exina tectada reticulada, tectada microreticulada, tectada
psilada a escarbada, tectada escabrada perreticulada, tectada finamente reticulada o
tectada perforada verrugada y tectada ligeramente reticulada a puntitegilada
(Thanikaimoni, 1966; Khan, 1970; Heusser, 1971; Casper y Manitz, 1975; Sohma,
19752a,1975b; Fromm-Trinta, 1979, 1981; Johr et al,, 1992; Zamudio y Lux, 1992;
Zamudio y Ludlow-Weichers, 1993; Berger, 1998 trabajo inédito; Zamudio, 2001). La
excepcion a estos patrones en la escultura se encuentra en Utricularia neottioides y U.
oliveriana de la seccidn Avesicaria en las cuales la exina tiene espinas agudas y
delgadas (Lobreau-Callen et al., 1999). Estas son las tnicas especies de la familia, que
presentan la escultura de la exina muy ormamentada.

En Lentibulariaceae el niimero de aberturas en los granos de polen varia de 3 a
28. Las variaciones en este estado de caracter representan la diferencia mas importante
entre los géneros de esta familia. En Genlisea y Pinguicula los granos de polen son
generalmente tricolporados a rara vez octacolporados (Erdtman, 1952, Casper, 1966;

Heusser, 1971; Fromm-Trinta, 1979, 1981; Sohma, 1975b; Zamudio y Lux, 1992;
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Zamudio y Ludlow-Weichers, 1993; Berger, 1998 trabajo inédito; Zamudio, 2001). En
Pinguicula se han observado granos de polen tetra a heptacolporados, mientras que
Genlisea estos son tri a tetracolporasos (Taylor, 1989; Jobson ef al, 2003). En
contraste, en Utricularia son raras las especies que tienen granos de polen tri a
tetracolporados.

Taylor (1989) considera que los granos de polen de Pinguicula son
aparentemente similares en la forma y el nimero de aberturas a los tipos primitivos de
Utricularia. Estos tipos primitivos se observan en las especies terrestres y epifitas cuyos
granos de polen son oblados a prolados con 34 aberturas. El resto de las especies de
Utricularia son consideradas como derivadas e incluye a las especies acuaticas, las
cuales muestran granos de polen con un mayor mimero de aberturas, estas vande de 5 a
28 y generalmente son sinorados o sincolpado con un cinturén ecuatorial
(Thanikaimoni, 1966; Huynh, 1968; Casper y Manitz, 1975; Shoma, 1975a, 1975b;
Taylor, 1989; Berger, 1998 trabajo inédito; Lobreau-Callen et al., 1999). Coincidiendo
con la propuesta de Taylor (1989), las especies de Pinguicula hasta el momento
estudiadas tienen granos de polen tetra a hexacolporados. Ejemplos de este caso son P.
cyclosecta, P. morarensis y P. moctezume (Zamudio, 2001), asi como en las especies de
esta investigacion: P. agnata, P. oblongiloba y P. crenatiloba. También existe el caso
en P. crenatiloba la cual presenta granos hepta a octacolporados (Zamudio y Ludlow-
Wiechers, 1993), lo cual difiere con los resultados de la presente investigacion, en esta
especie, no se observaron granos de polen con mas de seis aberturas. En contraste con
Utricularia, en Pinguicula tampoco se han observado granos de polen sinorados o
sincolpados (Erdtman, 1952; Heusser, 1971; Sohma,1975b; Zamudio y Ludlow-

Wiechers, 1993; Zamudio, 2001).
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Para el género Pinguicula, Zamudio (2001) sugiere que la forma y el nimero de
aberturas de los granos de polen no proporcionan estados de cardcter que permitan
diferenciar a las especies. Menciona que la exina debe ser estudiada a detalle con otras
herramientas como el microscopio electrénico de barrido y transmisién para mostrar
diferencias sutiles y determinar si existe alguna correlacién entre la ornamentacién y la

ultraestructura de la exina con los subgéneros.

TIPO DE OVULO

En las tres especies de esta investigacion los évulos tienen un funiculo corto que
carece de tejido vascular. Son anatropos, tenuinucelados y unitégmicos con la epidermis
interna del tegumento diferenciado en un tapete tegumentario, el cual delimita al saco
embrionario (Cuadro 7). Estos resultados coinciden con las observaciones realizadas en
P. vulgaris (Kopczynska, 1964), Genlisea (Fromm-Trinta, 1979, 1981) y, especies de
Utricularia (Anexo 2). En este ultimo género, también se han observado évulos
hemianatropos, ortotropos y anacampildtropos y es comun que coexistan més de un tipo
en un mismo ovario. Asi mismo, existen estados intermedios entre el tipo anétropo y el
hemianatropo y entre los 6vulos ortétropos y hemianatropos (Kausik, 1935, 1938;
Khan, 1953, 1954; Kausik y Raju 1955; Farooq, 1964a, 1965a,1965b, 1966; Farooq y
Siddiqui 1964, 1965, 1967, Farooq y Bilquis, 1966; Shivaramiah 1964a, 1964b, 1967;
Begum 1965; Farooq y Bilquis 1966; Siddiqui, 1968, 1978, 1978c¢).

De acuerdo con varios autores, la variacién observada en los 6vulos de un
mismo ovario no interfiere con la viabilidad, de manera que todos los évulos son
funcionales (Khan, 1954; Farooq, 964a, 1965a, Farooq y Bilquis, 1966). A nivel de

orden, ademas de las Lentibulariaceae solamente en la familia Acanthaceae se desarrolla
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mas de un tipo de 6vulo. En esta familia se han observado évulos hemianétropos,
campilétropos y apatropos, siendo este iltimo el que predomina en el orden Lamiales

(Anexo 4)(Johri et al.,1992).
MEGASPOROGENESIS Y MEGAGAMETOGENESIS

Las tres especies de esta investigacion comparten la presencia de una célula
arquesponal en posicién hipodérmmica (Cuadro 7). Este estado de caricter también se ha
observado en Utricularia (Anexo 2) y en el resto de los miembros del orden Lamiales
(Anexo 4). De igual forma, en este orden es comiin que el tejido arquesporial sea
multicelular, es decir, con mas de una célula arquesporial. En tales casos, solo una
célula arquesporial se diferencia en la ¢élula madre de la megaspora (Johri et al., 1992).
En contraste, en Lentibulariaceae, especificamente en el género Utricularia, todas las
células arquesportales, de 1 a 4, se diferencian en el mismo nimero células madres de la
megaspora. Ejemplo de esto se observa en U. reticulata var. parviflora, en la cual las
cuatro células arquesporiales se diferencian, cada una, en una célula madre de las
megaspora (Khan, 1953; Kausik y Raju, 1965; Shivaramiah, 1964a; Begun, 1965;
Farooq, 1965a, 1966; Farooq y Bilquis, 1966; Farooq y Siddiqui, 1967; Siddiqui, 1968,
1978b, 1978c; Shivaramiah et al., 1975).

A pesar de estas variaciones, lo comiin en el orden Lamiales (Cuadro. 7, Anexo
2, 4) es que haya solo una célula arquesporial hipodérmica como funcional. La
presencia de un mayor numero de estas células, como en Utricularia, podria
interpretarse como una desviacién en el patrén de desarrollo.

En los géneros Pinguicula y Utricularia (Anexo 2) predominan las tétradas

lineales de megasporas, coincidiendo con observado en el orden Lamiales (Anexo 4).
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Sin embargo, en este orden las familias Lentibulariaceae, Bignoniaceae,
Orobanchaceae, Oleaceae y Pedaliaceae presentan mas de un tipo de tétrada de
megaspora (Johri et al,, 1992). Siendo la familia Lentibulariacea, especificamente el
género Utricularia, el que muestra la variacién mas amplia, ya que incluye ademas a las
tétradas isobilaterales, en forma de T, romboidales, en forma de L y T invertida (Faroogq,
1964a, 1965a, 1965b,1966; Farooq y Siddiqui, 1964, 1967; Kopczynska, 1964;
Shivaramiah, 1964b; Farooq y Bilquis, 1966; Siddiqui, 1968; 1978b). Ademis en este
género, Jos Ovulos de un mismo ovario muestran diferentes tipos de tétrada de
macgaspora. La mayor variacién de este estado de caracter se presenta en U. stellaris
var. inflexa con cinco tipos de tétrada funcionales: lineales, en forma de L, en forma de
T invertida (L), en forma de T y decusadas (Farooq, 1964).

De acuerdo con Johrt ef al., (1992) la presencia de una megaspora funcional en
posicion calazal que da origen a un saco embrionario monospérico de tipo Polygonum
son estados caracter constantes en el orden Lamiales (Cuadro 7, Anexo2). Sin embargo
en este trabajo se observd que en la familia Lentibulariaceae, los géneros Pinguicula 'y
Utricularia pueden desarrollar 2, 3, 6 4 megasporas funcionales, cada una a partir de
una megaspora de la tétrada. Invariablemente, en el género Pinguicula solo una de las
megasporas funcionales sufre la mientras que en Utricularia, cada megaspora funcional
pasa por la megagametogenesis para dar origen a un saco embrionario. La
diferenciacién de cada megaspora funcional puede ser sincrénica o asincrénica. En este
ultimo caso, los 6vulos tienen sacos embrionarios en diferentes etapas del desarrollo
(Farooq, 1964a, 1965a, 1966; Farooq y Siddiqui, 1964;; Farooq y Bilquis, 1966;
Siddiqui, 1968, 1978b, 1978c¢; Shivaramiah et al., 1975). La presencia de mis de una

megaspora funcional explica la poliembrionia observada en el género Utricularia.
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Los sacos embrionarios en Pinguicula son siempre heptacelulares y
octanucleados, mientras que en U. stellaris var inflexa (Farooq, 1964a), U. vulgaris var.
americana, U. stellaris (Farooq y Siddiqui, 1965, 1967), U. cornuta y U. dichotoma
(Siddiqui, 1978a, 1978c) tienen diferencias en la organizacién de los tejidos y el nimero
de nicleos en el saco embrionario. Ejemplos de tales diferencias son: 1) la presencia de
numnerosos nucleos polares, 2) la desorganizacidn del tejido calazal, 3) el aparato del
huevo con solo dos células, 4) los sacos embrionarios con cuatro niicleos libres y nueve

células o con siete nicleos libres, etc.

COMPORTAMIENTO HAUSTORIAL DEL SACO EMBRIONARIO

En el orden Lamiales, las familias que los conforman se caracterizan por
presentar un tapete tegumentario que puede o no rodear por completo al saco
embrionario (Anexo 4) (Davis, 1966; Johri et al, 1992). En este orden, la familia
Lentibulariaceae se distingue por que sus géneros ademas de temer el tapete
tegumentario tienen otros tejidos nutritivos en el 6vulo y la placenta que contribuyen
con la nutricién del embrién (Davis, 1966; Nagendran y Dinesh, 1989; Johri ez al,
1992).

El tapete tegumentario solamente se presenta en Pincuicula (Crété, 1956a;
Kopczynska, 1964; Khan, 1970; Johri et al, 1992), mientras que en Genlisea y
Utriculariam, ademds del tapete tegumentario, la calaza, el micrépilo, y
excepcionalmente el funiculo, tienen tejidos nutritives. El género Uftricularia se
distingue de los demis por ser el inico que desarrolla tejido nutritivo en la placenta y
asociado a esto, sacos embrionarios fuera de los tejidos del 6vulo (Merl, 1915; Kausik,

1935, 1938; Khan, 1953,1954, 1970; Kausik y Raju 1955; Faroog 1964a, 1965a, 1965b,
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1966; Farooq y Siddiqui 1964, 1965, 1967, Shivaramiah 1964a, 1964b, 1967; Begum
1965, Farooq y Bilquis 1966; Siddiqui, 1968, 1978a, 1978b, 1978c).

En las especies de esta investigacidon, asi como en P. vulgaris (Kopczynska,
1964) los sacos embrionarios y/o el aparato del huevo, nunca salen del évulo ni se
proyectan mas alla del micrdpilo, como sucede en Utricularia. En este tltimo género se
menciona que el saco embrionario tiene un comportamiento haustorial debido a que sale
total o parcialmente del évulo e invade el tejido nutritivo de la placenta (Davis, 1966;
Johri et al., 1992). Se han descrito generalmente tres tipos de comportamiento
haustonial, ninguno de los cuales se ha observado en Pinguicula. El primero es conocido
como parcialmente intraovular. En este caso, los apices de las dos sinérgidas o de una
de ellas se extienden y salen a través del micropilo hasta entrar en contacto con el tejido
nutritivé de la placenta. Este comportamiento se ha observado en U. wallichiana
(Shivaramiah, 1964b), U. uliginosa (Farooq, 1965b), U. stellaris (Farooq y Siddiqui,
1967) y U. cornuta (Siddi;qui, 1978¢). El segundo tipo es conocido como extraovular.
En esta ocasion, se tiene que es el aparato del huevo el que sale totalmente del évulo a
través del micrépilo y entra en contacto con el tejido nutntivo de la placenta. Asimismo,
en este sitio generalmente se lleva a cabo la fecundacién. El tipo extraovular es el mas
comun en las especies de Utricularia (Kausik, 1935, Khan, 1953, 1954; Kausik y Raju,
1955; Farooq, 1964a, 1965b,1966; Shivaramiah, 1964a, 1964b; Begun, 1965; Farooq y
Siddiqui, 1965, 1967; Siddiqui, 1978¢). El tercer tipo es conocido como intraovular y es
el menos frecuente. En este caso, el saco embrionario permanece en el interior del
6vulo, y es la epidermis externa del tegumento la que crece hasta alcanzar el tejido
nutritivo de la placenta. Este comportamiento se ha observado en U. flexuosa (Khan,
1954), U. stellaris var inflexa (Farooq, 1964a), U. arcuata (Farooq, 1965a) y U.

scandens (Farooq y Bilquis, 1966).
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La ausencia de tejido vascular en el 6vulo, de las especies estudiadas de
Pinguicula y Utricularia sugiere que la fuente de nutrimentos para el desarollo del
embrién se encuentra en el tapete tegumentario, y en los tejidos nutritivos de la zona

calazal, 1a zona micrépilar, el funiculo y/o la placenta segin el género de que se trate.

DESARROLLO DE LA SEMILLA

a) Endospermogénesis.

El endospermo de tipo celular y su diferenciacién en haustorios en la regién
calazal y micropilar son estados de cardcter que se presentan comiinmente en los
géneros Pinguicula 'y Utricularia, asi como en las familias Acanthaceae, Byblidaceae,
Gesneriaceae, Pedaliaceae y Scrophulariaceae (Anexo 2 y 4) (Krishna, 1940a, 1940b;
Davis, 1966; Kopczynska, 1964; Khan, 1970; Johr, ef al., 1992).

A diferencia de Pinguicula, en la cual los haustorios del endospermo no salen

del 6vulo y sélo degradan los tejidos de la calaza y el micrépilo, en las especies de
Utricularia el endospermo haustorial micropilar es un tejido muy agresivo que puede
salir del 6vulo e invadir y absorber los nutrimentos del tejido nutritivo de la placenta.
De igual forma, el endospermo haustorial calazal hace lo propio tomando los
nutrimentos de la calaza o del fumiculo (Compton, 1909; Kausik, 1935, 1938; Khan
1954; Kausik y Raju 1955, 1956; Farooq, 1965a, 1965b, 1966; Farooq y Bilquis 1966;
Farooq y Siddiqui 1967; Shivaramiah 1967, Siddiqui, 1968, 1975, 1978a, 1979; Begun
1969; Siddiqui y Farooq 1974; Shivaramiah et al, 1975; Siddiqui, 1978b; Johri et al.,
1992).

La invasién y degradacién gradual de los tejidos por parte del endospermo
haustorial tanto calazal como micropilar se asocia con el desarrollo de la semilla. Estas

estructuras funcionan como una via de entrada de nutrimentos para el embrién. En todas
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las especies investigadas de Lentibulariaceae, Scrophulariaceae, Acanthaceae,
Gesneriaceae, Byblidaceae y Pedaliaceae el endospermo propiamente dicho surge de las

células centrales situadas entre la cdmara calazal y micropilar (Johri, ef al., 1992)

b) Embriogénesis

Dentro del orden Lamiales, solamente en la familia Lentibulariaceae,
especificamente en el género Pinguicula, la divisién oblicua de la célula apical del
proembridn provoca una asimetria, la explica el hecho de que algunos embriones tengan
un solo cotiledén (Haccius y Hartl-Baude, 1956; Ibannain y Vallade, 1989; Degtjareva et
al.,2004). De acuerdo con la secuencia del desarrollo observada en esta investigacion y
coincidiendo con lo observado por Haccius y Hartl-Baude (1956) e Ibannain y Vallade
(1989), como resultado de la division oblicua antes mencionada se producen dos células
de diferente tamarfio. La célula de mayor tamafio da origen al cotiledén que se observa
en las semillas maduras, mientras que la célula de menor tamafio permanece
indiferenciada hasta la germinacién de la semilla. Bajo el estimulo de la germinacion,
dicha célula se reactiva y origina al otro cotiled6n. El hecho de que coexistan semillas
con embriones con un cotileddn y otras cuyos embriones presentan dos cotiledones,
sugieren que una vez que se ha diferenciado el proembrién bicelular, éste, puede sufrir
tanto divisiones longitudinales como oblicuas.

El grado de diferenciacién de los embriones en las semillas maduras de los
géneros Pinguicula y Utricularia es contrastante (Anexo 2). En Pinguicula, los
embriones estdin morfolégica y estructuralmente bien diferenciados, mientras que en
Utricularia son indiferenciados. Estos ltimos embriones, tienen por una region
compuesta por tres o cuatro estratos de células pequefias de naturaleza meristematica. El

resto del cuerpo del embrién esta formado por células poligonales de mayor tamafio con
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granulos de almidon como material de reserva. En estos embriones los cotiledones, la
plimula y la radicula estin ausentes. Ellos son generalmente esféricos, discoidales o
elipsoidales, sin ningtn tipo de polaridad. En muy pocos casos hay ligeros indicios de lo
que podrian ser los cotiledones o una corta plimula (Khan, 1954, 1970; Farooq, 1958;
Farooq y Siddiqui, 1964, 1967; Farooq, 1965a, 1966; Shivaramiah, 1965; Farooq y
Bilquis, 1966; Siddiqui, 1968, 1975, 1978b, 1978c¢; Siddiqui y Farooq, 1974; Kondo et
al., 1978, Taylor, 1989). Sin embargo de forma similar a lo que sucede en
Orobanchaceae y Orchidaceae, los embriones de Utricularia nunca dan origen a una
verdadera radicula, plimula o cotiledones (Judd et al, 2002). En Genlisea atin no se
tiene informacién sobre la anatomia y morfologia de los embriones, pero se ha
propuesto que son similares a los observados en Utricularia (Jobson y Albert, 2002). La
presencia de embriones indiferenciados es un estado de cardcter poco frecuente y
generalmente se observan en especies saprofitas o pardsitas, como en las familias
Cuscutaceae y Orobanchaceae (Tiagi, 1951; Bhojwani y Bbatnagar, 2000; Judd et al.,
2002).

En Pinguicula las zonas meristeraticas de los embriones maduros corresponden
a los meristemos de la radicula y de la plimula, que al diferenciarse dan lugar a una
planta con raiz, tallo, hojas y flores respectivamente. Por su parte, la zona meristematica
de Utricularia da origen a prnimordios de trampas, estolones o pnimordios foliares
(Kondo et al., 1978). En Utricularia y Genlisea las trampas son las primeras estructuras
en diferenciarse. Posteriommente se forman los reducidos cotiledones, los cuales, no son
fotosintéticos, por lo que las plantas dependen de la captura de presas para la obtencién
de compuestos orgénicos. El hecho que las trampas sean las primeras estructuras en
diferenciarse, se ha interpretado como una alta dependencia a la camivoria de estos

grupos (Miiller et al., 2004).
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La poliembrionia en Lentibularnaceae, solo se conoce en Utricularia (Faroogq,
1965a). En este género los embriones adventicios pueden diferenciarse de las células del
proembriéon o de las células del tegumento. En este dltimo caso, en Jlos ovulos no
fecundados, las células del tapete tegumentario degradan sus paredes transversales
formando una cavidad o nédulo, en cuyo interior se localizan los niicleos de cada una de
las células. Postertormente, los nddulos invaden el espacio que ocupd el saco
embrionario y los micleos libres originan embriones adventicios (Khan, 1963, 1970;
Farooq, 1964a; Farooq y Siddiqui, 1964a). Este tipo de embriones se desarrollan
también partir de 'as sinérgidas. En otras familias del orden Lamiales, el origen de los
embriones adventicios es de las células sinérgidas como en Plantaginaceae y Oleaceaeo;
o de las células del suspensor como sucede en Acanthaceae y Scrophulariaceae (Johri et
al., 1992)

Dentro de las especies del género Pinguicula, se ha sefalado que P. lignicola es
la unica que se caracteriza por presentar viviparidad (C. Panfet, com. per; S. Zamudio,
com. per.). En el resto de las especies estudiadas de este género, el proceso de
germinacién de la semilla y crecimiento de la nueva planta se lleva a cabo una vez que
las semillas se han dispersado, nunca en el interior del fruto. Las primeras
observaciones de este estado de caracter en Lentibulariaceae corresponden a las
realizadas en Utricularia (Merl, 1915; Farooq, 1965a; Farooq y Siddiqui, 1967; Khan,
1970; Taylor, 1989). En este dltimo género, el embrién maduro produce dos o mas
primordios foliares, a partir de las células de naturaleza meristeraticas y sucede cuando
las semillas se encuentran adheridas a los restos del tejido de la placenta y el fruto estd

unido a la planta madre.
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POLINIZACION Y FECUNDACION EN LENTIBULARIACEAE

Diversas observaciones han mostrado que las flores de Utricularia son visitadas
por miembros de himenoptera, diptera y lepidoptera (Taylor, 1989). En el caso de las
especies de Pinguicula de ambientes templados y tropicales no se conocen con certeza
a los polinizadores. Sin embargo, de acuerdo con las observaciones de S. Zamudio
(com. pers.) los polinizadores de las especies tropicales del género Pinguicula podrian
ser pequefias mariposas. En contraste, las especies articas y subarticas las flores son
visitadas por pequeiias moscas (Muscidea, Anthomyiidae, Diptera y Syrphidae), abejas,
pequeitas mariposas (Geometridae), escarabajos, lepidépteros diumos, y abejorros
(Miiller, 1881 citado en Molau, 1993; Heide, 1912; Molau, 1993).

A pesar de la presencia de polinizadores, la autopolinizacién es comuin en
Utricularia (Taylor, 1989; Jérémie, 1989). En este género, a diferencia de lo observado
en Pinguicula (Casper, 1966; Zamudio-Ludlow-Weichers, 1993), los granos de poien
germinan en el interior de las anteras indehiscentes. Esto ha llevado a plantear que la
cleistogamia es un proceso que ocurre normalmente en Utricularia (Khan, 1954,
Farooq, 1964; 1965a; 1966; Farooq y Bilquis, 1966, Farooq y Siddiqui, 1967; Kondo,
1972; Siddiqui, 1978¢c). En casos como U. dimorphantha y U. geminiscapa la
inflorescencia presenta flores casmdgamas en el apice y cleistdgamas en la base. Las
flores cleistdgamas generalmente tienen corolas reducidas con respecto a las
casmogamas. Este dimorfismo puede deberse a factores ambientales, posiblemente
humedad y temperatura durante la ontogenia del escapo (Taylor, 1989). Por otra parte,
las investigaciones realizadas por Kondo (1972) mostraron que el nimero de flores

cleistégamas es tres veces mayor que el de las flores casmégamas.
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Aunque las flores parecen estar adaptadas a la polinizacién por insectos, las
especies articas Pinguicula alpina, P. vulgaris y P. villosa, son autocompatibles (Heide,
1912), Las observaciones que apoyan esta afirmacion se realizaron en 1)P. vulgaris, en
la cual el labio anterior del estigma esta enrollado de tal manera que la superficie
receptiva entra en contacto con el polen de la misma flor; y 2) en P. villosa el estigma
no cubre por completo a las anteras, de manera que los granos de polen liberados se
depositan y germinan en el estigma papiloso de la misma flor.

Tanto en Utricularia como en Pinguicula la autogamia es comiin en los
ambientes articos y templados, en los cuales los polinizadores son escasos (Jérémiie,
1989). Ademas en el primero de estos géneros, la autogamia se ha observado en
especies donde el 16bulo anterior o receptivo del estigma, entra en contacto con los
estambres en el momento de la dehiscencia de las anteras, de manera que las flores son
capaces de producir semillas usando su propio polen ((Johri et al., 1992; Araki, 2000).
Se ha observado que cuando los insectos no visitan a las flores casmégamas de U.
cornuta 'y U. juncea, los bordes del estigma se enrollan hasta que la zona receptiva del
estigma queda en contacto con las anteras dehiscentes. Con esta modificacion
morfolégica, la autogamia ocurre, pudiendo ser ésta la tinica forma de polinizacién de
estas especies (Kondo, 1972). Conclusiones similares se han reportado para Pinguicula
(Oliver, 1895 citado en Kondo, 1972) y Genlisea cuyas especies también estan
adaptadas a 1a polinizacién por insectos (Taylor, 1991).

Uno de los mecanismos que evita la autopolinizactén es la dicogamia, la cual
estimula, a la fecundacién cruzada (Eguiarte ef al., 1999). El primer registro de la
dicogamia en la familia Lentibulariaceae corresponde a la especie artica Pinguicula
alpina. En esta especie las anteras y los granos de polen se desarrollan antes que los

ovulos y que el estigma sea receptivo (Heide, 1912). Este mecanismo se ha encontrado
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en las especies P. agnata, P. oblongiloba y P. crenatiloba, en estas, los granos de polen
se desarrollan y maduran antes que los 6vulos, y las anteras abren y dejan expuesto ¢l
polen antes de que el estigma sea una estructura receptiva.

Otro mecanismo floral observado en Lentibulariaceae que reduce la
autopolinizacion es la hercogamia. En este caso la separacién espacial de los érganos
sexuales masculinos y femeninos es una barrera para evitar la autopolinizacién. En
Utricularia transrugosa (Slinger, 1954), se describe por primera vez la rotacién de 180°
de las anteras a consecuencia de la torsién que sufren los filamentos en su base. Esta
rotacidn coloca a las anteras hacia la boca del espolon y lejos del ovario y del estigma.
Este separacion de los verticilos sexuales se registra por primera vez en Pinguicula
agnata, P. oblongiloba y P. crenatiloba. En estas especies los estambres sufren una
rotacién gradual que provoca un cambio en la disposicién de las anteras. En la antesis,
las anteras maduras dehiscentes quedan dirigidas hacia el espolén, de estd forma los
granos de polen se adhieren a la superficie abaxial y no receptiva del estigma o caen en
el interior del espolén.

En las especies de Pinguicula y Utricularia, la ubicacion de las anteras maduras
con respecto al estigma, asi como el hecho de que los granos de polen de la misma flor
caigan al interior del es espolén, sugieren que se lleva a cabo la polinizacién cruzada,
debido a que los granos de polen deben ser removidos y transportados por un
polinizador a otras flores. Al respecto Heide (1912) y Schnell (1976) argumentan que
debido a la ubicacién de las anteras en el tubo de Ja corola y a estar totalmente cubiertas
por el labio anterior del estigma dehisciendo por debajo de éste, se requiere la
intervencién de un polinizador para la remocién de los granos de polen. Estos autores
coinciden en sefialar que cuando el polinizador introduce la parte anterior de su cuerpo

en el tubo de la corola, este, deposita los granos de polen de otra flor sobre Ja zona
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receptiva del estigma (Fig. 101A). Una vez dentro, el polinizador toma los granos de
polen y al retirarse dobla en sentido contrario el labio anterior del estigma (Fig. 101B).
Bajo estas circunstancias se evita la autopolinizacién. Durante el tiempo que dura la
antesis (aproximadamente 20 dias), las flores estdn expuestas a la visita de los

polinizadores.

tubo de la corola

16bulo discoidal de la antera (zona adaxial), con
J1a superficie de adhesi6n para e] polen

estambre

B

l6bulo discoidal de la antera
superficie de adhesién pa
el polen ’

antera expuesta

Polinizador saliendo de la

Fig. 101. Flor de Lentibulariaceae. A. Muestra la posicién que guardan las
estructuras reproductoras en el momento en que el polinizador entra a la flor y deposita
los granos de polen en la zona receptiva del estigma. B. Cuando el polinizador se retira
de la flor, dobla el labio discoidal del estigma evitando la autopolinizacién. (Schnell,
1976).
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Las especies de esta investigacién, asi como P. alpina, muestran los rasgos
morfolégicos relacionados con la fecundacién cruzada, en estas especies la hercogamia
es clara y evita la autopolinizacién. En otras especies como P. vulgaris y P. villosa la
hercogamia se ha descrito como parcial, en estos casos el estigma no cubre por
completo a las anteras, y aunque se observaron polinizadores en las poblaciones de estas
especies, se ha sefialado que son autocompatibles (Molau, 1993).

De acuerdo con el postulado de Bawa y Beach (1981) en un mismo grupo o
género de plantas se pueden presentar flores con polinizacidn cruzada y la
autopolinizacion. En el caso de las especies que presentan polinizacién cruzada las
flores flores xendgamas son grandes y generalmente olorosas, mientras que las flores
que se autopolinizan son poco vistosas y generalmente son pequefias. De acuerdo con la
informacion recabada, las flores de los diferentes géneros de Lentibulariaceae muestran
caracteres morfoldgicos que favorecen la polinizacién cruzada por insectos y la
autopolinizacién. Los atributos que favorecen la polinizacién cruzada son la presencia
de flores zigomorficas con corolas bilabiadas, la rotacion de las anteras hacia 1a boca del
espolén en donde caen los granos de polen, el espolon mismo como estructura
nectarifera, la presencia de tricomas no glandulares en la cara abaxial del estigma o
zona no receptiva en donde quedan atrapados los granos de polen de la misma flor, la
asincronia en el desarrollo y maduracion de los gametos masculinos y femeninos. Ahora
bien, en las flores que se autopolinizan se han observado diferentes modificaciones en la
morfologia de la flor entre las cuales destaca la maduracidén y germinacién de los granos
de polen en el interior de las anteras indehiscentes, el estigma en forma de cuenco en
donde los granos de polen entran en contacto con una sustancia viscosa secretada por el
estigma. También se ha observado que las anteras abren cerca de la zona receptiva del

estigma (Kausik y Raju, 1955). Por ultimo, la sincronia en la maduracién de los
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gametos masculinos y femeninos observada en Utricularia es otra adaptacién que
favorece la autopolinizacién (Khan, 1954; Farooq, 1964; 1965a; 1966; Farooq y

Bilquis, 1966, Farooq y Siddiqui, 1967; Siddiqui, 1978c¢).

MORFOLOGIA Y MICROMORFOLOGIA DE LAS SEMILLAS

El analisis morfoldgico y micromorfoldgico de las semillas asi como la
estructura de la cubierta seminal han probado tener valor taxondémico y han permitido
reconocer o distinguir especies o grupos de acuerdo con fa presencia o ausencia de
estados de cardcter (Tobe, 1989; Martinez-Ortega y Rico, 2001; Segarra y Mateu,
2001). La baja varacién de los caracteres estructurales de la cubierta seminal ha
permitido que sean una fuente de estados de cardcter de valor sistematico y filogenético
(Barthlott, 1984; Koul er a/ .,2000; Juan ef a/.,2000; Buss et a/.,2001)

El reconocimiento de los caracteres macro y micromorfolégicos de las semillas
se hace a través del uso de herramientas tales como el microscopio electrénico de
barrido, mientras que el anélisis de los caracteres cuantitativos se lleva a cabo mediante
herramientas estadisticas (Barthlott, 1984; Koul ef al., 2000; Arias y Terrazas, 2004).
Esto ha permitido identificar a los estados de caracteres que distinguen a los grupos bajo
estudio, dando asi solucién a muchos de los problemas taxonémicos que presentaban.
En el caso de Pinguicula (Cuadro. 7), la variaciéon en los caracteres morfoldgicos y
micromorfolégicos no se han estudiado o evaluado completamente. En las especies
estudiadas la variacién de las semillas fue minima, pero permiten distinguir a las
especies P. agnata (subgénero Isoloba) y P. oblongiloba (subgénero Pinguicula). Estas
especies se diferencian inicamente por la ausencia o presencia de papilas en los vértices
celulares respectivamente. En P. crenatiloba (subgénero Temnoceras, el tamafio y la

forma de la semilla, asi como las ornamentaciones de la testa son marcadamente
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diferentes con respecto a las otras dos especies. Desde el punto de vista embriolégico
estos datos apoyan las observaciones de Jobson et al (2003). Estos autores sefialan que
los subgénero [soloba y Pinguicula forman un clado, que a su vez es el grupo hermano
del clado formado por P. alpina del subgénero Temnoceras y otras especies.

En la seccién Orcheosanthus del subgénero Pinguicula la forma y la
ornamentacion de la cubierta seminal muestran gran homogeneidad, y son similares a
las observadas en P. oblongiloba (subgénero Pinguicul) aqui estudiada, y no permiten
la diferenciacidn a nivel especifico (Zamudio, 2001) Estas conclusiones coinciden con
Casper (1966), Jobson ef al. (2003) y Degtjareva et al. (2004) quienes enfatizan el hecho
de que las semillas de las especies de Pinguicula mantienen el mismo disefio, ya que
todas son elipsoidales, cilindricas o fusiformes con cubiertas rugosas. Sin embargo,
Degtjareva et al.,, (2004) establecen que algunos caracteres de la cubierta seminal de
Pinguicula son probablemente significativos a nivel especifico o infraespecifico,
mientras que otros caracteres lo son a nivel de secciones. Por ejemplo, los datos de la
estructura de la cubierta seminal confirman que la seccidén Pinguicula representa un
taxén natural.

En contraste, las emillas de Utricularia son muy diversas en cuanto a la forma,
el tamafio y las omamentaciones de la cubierta seminal (Taylor, 1989). Los estudios
micromorfolégicos de la cubierta seminal de Utricularia han mostrado que hay
diferencias significativas en la forma (subglobosa, semiglobosas, globosas, ovoide,
obovoide, cilindrica, romboide, elipsoides, lenticular, etc), el tamario (0.2 a lmm o mas
grandes), asi como en el arreglo u ornamentacion de las células epidérmicas de la testa
(reticuladas, finarnente reticulada, crenadas, aladas, granulosa, rugosa, estriada, etc).

Estos caracteres son diagnosticos a nivel de seccién y permiten diferenciar a las
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especies (Abraham y Subramanyam, 1965; Farooq, 1965a, 1965b, 1966; Khan, 1970;
Siddiqui, 1978b; Robins y Subramanyam, 1980; Taylor, 1989; Johri et al., 1992).

Las -semillas de Genlisea estan poco estudiadas, sin embargo, los datos
morfolégicos indican que las especies americanas tienen semillas de formas prismaticas
a conicas (Fromm-Trinta, 1979, 1981, 1984), mientras que las africanas muestran
formas globosas a ovoides (Taylor, 1991; Fischer et al., 2000).

La testa de las especies de Utricularia y Pinguicula es uniestratificada y se
origina exclusivamente de la epidermis externa del unico tegumento (Farooq, 1965a,
1965b, 1966; Farooq y Bilquis, 1966; Farooq y Siddiqui, 1967). Sin embargo, la
excepcion a esta condicién se observa en U. dichotoma en donde los 3-6 estratos del
tegumento se diferencian en la cubierta seminal (Siddiqui, 1978b) siendo este el tnico
caso conocido de una cubierta seminal multiestratificada. En estos géneros el desarrollo
del embridn estd acompatiado por la digestién del tejido del endospermo, excepto por la
capa periférica que persiste en la semilla madura (Casper 1966; Faroog, 1965b; Farooq
y Siddiqui, 1967; Shivaramiah, 1967, Siddiqui, 1968; Khan, 1970; Johri et al., 1992)

Debido a que las diferencias en la micromorfologia de la testa en las tres
especies de esta investigacién fueron evidenciadas con el microscopio elecirénico de
barrido, es importante que se realicen estudios con un nimero mayor de especies del
género Pinguicula para poder hacer comparactones validas. Este tipo de andlisis en el
género permitiria confirmar si las caracteristicas de la semilla son utiles para la
delimitacién a nivel especifico, infraespecifico o a nivel de secciones como lo

establecieron Degtjareva ef al.(2004)
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VII. CONCLUSIONES

1. La uniformidad de los caracteres embriologicos que se observd en las especies del
género Pinguicula apoyan la conclusién de Miiller et al., (2002) y Jobson et al (2003)
quienes basados en datos moleculares sostienen que la divisién del género Pinguicula
en los subgéneros Isoloba, Pinguicula y Temnoceras no representan una divisién
natural y ponen en duda las delimitaciones a nivel de secciones y subsecciones

propuestas por Casper (1966).

2.- En este trabajo se caracterizd y se presentan los estados de caracter embriol6gicos
del género Pinguicula y son los siguientes: el desarrollo de la pared de la antera es de
tipo dicotiledoneo, el endotecio presenta engrosamientos fibrosos, mientras que el
tapete es de tipo secretor. La microsporogénesis es sucesiva con tétradas tetraédricas de
microsporas. Los granos de polen maduros son bicelulares de tetracolporados a
hexacolporados con la exina tectada reticulada o microreticulada. Los 6vulos son
anatropos y tenuinucelado con un solo tegumento del cual se diferencia un tapete
tegumentario. Al término de la meiosis se forman tétradas lineales de megasporas con la
funcional en posicidn calazal, de esta se desarrolla un saco embrionario monospérico de
tipo Polygonum con fecundacion porégama. El desarrollo del endospermo es de tipo
celular, durante el desarrollo de la semilla se diferencia un haustorio micropilar y un
haustorio calazal. El cigoto es alargado y la primera divisién que sufre es transversal u
oblicua y desarrolla un suspensor. Las semillas endospermicas muestran un embrién

con 1 6 2 cotiledones. La cubierta seminal se diferencia a partir de la epidermis externa
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del tegumento. Se observaron variaciones en la forma de la semilla asi como en la
ormamentacion de la testa.

La consistencia en los caracteres embrioldgicos observada en las tres especies
estudiadas del género Pinguicula pone en duda la division del género en las tres
secciones y apoya la monofilia de este taxdon propuesta por Miiller et a/ (2000), Jobson

y Albert (2002), Jobson et al (2003) y Miiller et a/, (2004)

3.- La constancia que presentan los caracteres embriologicos en el género Pinguicula,
en comparacion con la alta variacién observada de estos mismos caracteres en
Utricularia, apoyan la propuesta de que Pinguicula es el género mas primitivo dentro

de la familia Lentibulariaceae.

4.- La micromorfologia de las semillas es un caracter muy poco explorado que, dado los
resultados obtenidos en este trabajo, resulta muy prometedor como fuente de estados de
caracteres para entender las relaciones intergénericas de las Lentibulariaceae. Sin
embargo, es necesario ampliar significativamente el tamafio de la muestra para llegar a

conclusiones validas.
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VIII. ANEXOS

ANEXO 1. Morfologia del androceo y gineceo de Lentibulariaceae. La informacion fue
tomada de la bibliografia y los resultados de la presente investigacion.

Caracter Pinguicula | Utricularia | Genlisea
1. No. de estambres 2 "
2. Tipo de anteras dorsifijas

3. Posicién de las
anteras

anteriores, insertas en la base de la corola

4. No. de esporangios
en antera joven

4 2-6 2

5. No. de esporangios
en antera madura

1, por degradacién | 2-6 esporangios, no | 1, no se menciona
del tejido conectivo | se ha observado la | ningiin  tipo de

y septo degradacién de | degradacion de
ningin tejido tejido '
6. Forma del cilindrico curvo
filamento

7. Tricomas en
filamento

presentes

8. Modificaciones en
el filamento

sufren una torcién

9. Posicion de la
antera en flores
preanteticas

la linea de dehiscencia est4 cubierta por el | desconocido
labio anterior del estigma

10. Posicion de la
antera en la antesis

las anteras dehiscentes ven hacia el tubo de la corola

11. No. de carpeles 2

12. Estilo corto

13. Tipo de estilo hueco

14. Estigma bilabiado

15. Tamaifio de los | el anterior de mayor tamafio, el posterior es pequeiio
labios del estigma 0 ambos del mismo tamafio. | desconocido

16. Forma del labio
anterior del estigma

discoidal, eliptico u oblongo

17. Funcién del labio
anterior del estigma

cubre a las anteras, con diferencias en la superficie adaxial y
abaxial

18. Superficie adaxial
del labio anterior del
estigma

considerada como la zona receptiva, con la superficie papilosa
de funcién glandular

19. Superficie abaxial
del labio anterior del

considerada no receptiva, con tricomas | desconocido
multicelulares largos de cuticula rugosa

estigma
20. Labio posterior | ovado, triangular a mas o menos oblongo, llamado punta
del estigma estigmatoide

21. Funcién del labio
posterior del estigma

no receptivo

22. Ovario

supero, globoso

23. Placentacién

libre central

24. Placenta

esférica o globosa

bifurcada o con el
dpice  proyectado
hacia el canal
estilar.
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Caracter

Pinguicula

Utricularia

Genlisea

25. Tejido nutritivo
en la placenta

sin tejido nutritivo

con tejido nutritivo

desconocido

26. No. de 6vulos

numerosos con maduracién asincrénica

desconocido

27. Distribucién de
los oOvulos en la
placenta

en toda la placenta desconocido
o el apice sin | desconocido
ovulos

ANEXO 2. Caracterizacién embriolégica de la familia Lentibulariaceae.
Los datos embriologicos corresponden a la bibliografia y los resultados de la presente

investigacion. La lista de caracteres fue tomada de Tobe (1989).

Caracter Pinguicula Utricularia Genlisea
1. Tipo de desarrollo | dicotiledéneo dicotiledéneo, desconocido
de monocotiledéneo,
pared de antera basico. U.dichotoma
presenta los dos
dltimos en la
misma antera
2. No. de estratos de la 1 desconocido
epidermis
3. Epidermis persistente desconocido
4. No. de estrados del | 1 estrato, o parcialmente biestratificado | desconocido
endotecio
5. Engrosamientos en fibrosos desconocido
el endotecio
6. No. de estratos de la 1 desconocido
capa media
7. Capa media efimera desconocido
8. No. de estratos del 1 1 estrato, o | desconocido
tapete parcialmente bi o
triestratificado
9. Origen de tapete doble origen desconocido
10. No. de ntcleos en | 1-2 1-2 (3-4) desconocido
el tapete
11. Tipo de tapete secretor secretor y | desconocido
plasmodial
12. Tipo de | sucesiva sucesiva y | desconocido
Microsporogénesis simultinea
13. Ocurrencia de la | sincrénica sincrénica y | desconocido
microsporogénesis asincrdnica
14. Tipo de tétradas de | tetraédricas tetraédricas, desconocido
microsporas decusadas,
isobilaterales
romboidales, en
forma de T.




Caracter

Pinguicula

Utricularia

Genlisea

15. No. de células en
grano de polen maduro

2

3(2)

desconocido

16. Dispersion  de | ménadas bicelulares | moénadas bi- o | ménadas
polen tricelulares,
algunas veces
como tétradas con
una exina comun
17. Forma de los | oblados esferoidales, prolados esferoidales suboblados,

granos de polen

subprolados, prolados y oblados

18. No. de aberturas

3-7(8) colporados

(3-4)5-28
colporados
sinorados
sincolpados

3-7 (8) colporados

19. Exina

tectada-reticulada, te

ctada-microreticulada,

tectada- psilada,

tectada-escabrada, perreticulada, tectada-perforada-verrugada,
ligerament-pereticulad -puntitegilada

o lisa, puntitectada
y microequinada

20. Porcentaje  de | variable, desde 5% | variable desconocido
granos de  polen | hasta 90% como en
anormales P. zecheri
21. Anormalidades en | morfoldgicas y | morfoldgicas, en el | desconocido
los granos de polen calosa persistente nimero de células

y exina comun en

los granos de polen

madurtos
22. Granos de polen | no se han | comin, desconocido
germinando  en  la | observado. cleistogamia
anteras presente
23. Tipo de évulo anatropo anatropos, anatropo

hemianatropos

ortétropos,

anacampilétropos,

coexistiendo mas

de tipo en un

mismo ovario.
24. Tejido vascular en ausente desconocido
el 6vulo
25. No. de tegumentos unitégmico desconocido
en el 6vulo
26. No. de estratos en | 3-4 3-4 (6) desconocido
el tegumento
27. Microépilo formado por el tnico tegumento desconocido
28. Caracteristicas del | No se mencionan Duracion variable, | desconocido
micrépilo longitud  variable

puede o no cubrir a

la nucela, masivo,

puede o no ser

haustorial
29.Tapete presente ausente o presente, | desconocido
tegumentario cubre  total 0

parcialmente al
6vulo
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Caracter Pinguicula Utricularia Genlisea
30. Funiculo corto corto, masivo, con | desconocido
tejido nutritivo;
puede entrar en

contacto con la
placenta.

31. Tejido vascular en ausente desconocido
el funiculo
32. Calaza sin tejido nutritivo, | con tejido nutritivo, | desconocido
nunca funciona | a veces funciona
como haustorio como haustorio
33. Nucela efimera y tenuinucelada desconocido
34. No. de células | 1 1(2-4) desconocido
arquesporiales en la
nucela
35. Posicién de Ia hipodérmica desconocido
célula arquesporial
36. Division de la [ no hay divisiéon, se diferencia | desconocido
célula arquesporial directamente en la célula madre de la
megaspora
37. Tipo de tétrada de | lineal lineal, en forma de | desconocido
megasporas T, isobilateral, T
invertida,
romboidal y en
formade L
38.Megaspora calazal desconocido
funcional
39. No. de megasporas | 1(2) - 1 o todas las | desconocido
funcionales megasporas de la
tétrada
40. Tipo de desarrollo Polygonum desconocido
del megagametofito
41. No. de | 1 la 4, de desarrollo | desconocido
megagametofitos por sincronico 0
ovulo asincrénico.
42, No. de nucleos en | octanucleado y | variable desconocido
megagametofito heptacelular
43 Naturaleza no sale del évulo extraovular y | desconocido
haustorial del parcialmente
megametofito extraovular
44. Células antipodas | 3 efimeras 3 a numerosas, | desconocido
efimeras 0
persistentes ‘

45. Nicleos polares 2 2 a numerosos desconocido
46. Sinérgidas 2, flanquean a la | 1 6 2 de naturaleza | desconocido
6vocelula haustorial
47. Aparato del huevo | intraovular intraovular, desconocido

extraovular,

parcialmente

extraovular
48. Tipo de cruzada o autopolinizacion desconocido
polinizacion

49. Polinizadores

insectos, moscas, mariposas, etc

desconocida

50. Entrada del tubo

polinico al évulo

por el micrépilo
(por6gama)

desconocido
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Carécter | Pinguicula | Utricularia | Genlisea
51.Tipo de fecundacién cruzada y/o autogamia
fecundacion
hercogamia cleistogamia, y | probablemente
granos de polen | hercogamia
germinando en el
interior de la
antera.
52. Tipo de desarrollo celular desconocido
del endospermo
53. Primera division transversal desconocido

del nicleo primario

del endospermo

54.Endospermo

haustorial micrépilar

muy agresivo

desconocido

permanece en el
interior del 6vulo

puede salir por el
micropilo e invadir
el tejido nutritivo
de la placenta o del
funiculo

desconocido

55.Endospermo
haustorial calazal

micropilar

poco agresivo con respecto al haustorial

desconocido

degrada las células
de la zona calazal

absorbe
nutrimentos de la
calaza y en
ocasiones del
funiculo

desconocido

56.Endospermo
propiamente dicho

se origina de las células centrales de las
dos hileras de células iniciales

desconocido

57. Endospermo en | unsolo estrato alrededor del embridon desconocido

semilla madura

58. Sustancias de | polisacaridos almidén desconocido

reserva en | insolubles,

endospermo de | proteinas

semilla madura

59. Forma del cigoto alargado o tubular desconocido

60. Primera divisién transversal desconocido

del cigoto

61.Grado de | diferenciado indiferenciado desconocido

diferenciacion del

embridn

62.No. de Cotiledones | 1-2 no se presentan desconocido

63.Forma del embrién | torpedo discoidal, desconocido
elipsoidal,

en forma de pera

64. Sustancias en el | polisacaridos almidén desconocido
cuerpo del embrién insolubles y

proteinas
65. Suspensor largo, desparece en | largo, efimero desconocido

la etapa de embrién
en forma de
corazon.

66. Sustancias en
suspensor

el

polisacéridos

insolubles

no se mencionan

desconocido

67. Poliembrionia

no se ha observado

presente

desconocido

108



Cardcter Pinguicula Utricularia Genlisea

68. Forma de la | cilindrica, subglobosa, ovoide a

semilla obovoides. globosa, subglobosa o
semiglobosa, prismaticas de base
ovoikle, obovoide, | tetra-hexagonal, o
cilindricas, piramidales de base
romboides, cuadrangular
elipsoides,
lenticulares, etc.

69. Tamano de la
semilla

pequeiias de 0.2 a 1.0 mm

70. Cubierta seminal

testa

71. Origen de la testa

de la epidermis externa del tegumento

desconocido

72. No. de estratos de | uniestratificada uniestratificada 6 3- | desconocido
la cubierta seminal 6 estratos
73. Superficie de la | reticulada, reticulada, reticulada,
cubierta seminal Verrugosa finamente reticulada,
crenada, alada,
granulosa, rugosa,
estriada, etc.
74. Forma de las | rectangulares, usualmente poligonales a
células de la testa irregulares poligonales, rectangulares
rectangulares.
isodiamétricas,
75. Arreglo de las | en hileras en hileras o | desconocido
células  epidérmicas arreglos irregulares
de la testa
76. Cuticula lisa o estriada lisa, estriada. | desconocido
verrugada,
papilada, etc
77. Viviparidad presente desconocido
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ANEXO 3. Morfologia de las familias del orden Lamiales. Datos tomados de Judd et al.,

(2002). .------ -= no se menciona
CARACTER OLEACEAE PLANTAGINACEAE | SCROPHULARIACEAE |OROBANCHACEAE |
L. Flores bisexuales o bisexuales y reducidas | bisexuales bisexuales
unisexuales
2. Simetria radial bilateral, a veces bilateral o casi radiales, + bilateral, bilabiada
personada, radial + bilabiada o con un tubo
radial en Plantago estrecho ampliamente
plegado.
3. Sépalos 4 unidos orara- | 4 6 5, cognados 3-5 cognados usualmente S cognados
ves ausentes
4. Pétalos 4-numerosos, usualmente 5, 4 6 5 cognados, 16bulos usualmente 5 cognados,
unidos, ocasionalmente 4 imbricados 16bulos imbricados
imbricados o (debido a la fusion de 2
valvados l6bulos superiores),
conduplicados, cognados, imbricados o
rara vez valvados
reducidos o
ausentes
5. Espolon - a veces basal --- -—-
nectarifero
6. Estambres 2 usualmente. 4, 5,4,2,el 5°aveces 4 didinamos, el 5° a

didinamos, a veces
reducidos a 2,
estaminodios a veces
presentes.

presente como estaminodio.

veces presente como
estaminodio

7. Filamentos

unidos a la corola

8. Anteras no se menciona | biloculares, CudoCad | biloculares, esporangios biloculares, dehiscentes
distintos, abriendo por 2 | confluyen y abren por una | por dos suturas
suturas longitudinales, a | sutura distal simple ( longitudinales,
veces unidos y abriendo un léculo a veces
por suturas reducido o modificado.
9. Polen tricolpados, usualmente tricolporado
tricolporados
10. Carpelos 2 cognados
11. Ovario sipero
12.Placentacién axilar axilar (placentas no

divididas) o parietal
(con frecuencia
placentas divididas)

13. Estigmas bilabiado usualmente bilabiado bilabiado
capitado
14. No. de 6vulos |2 nuMmerosos 1 a numerosos numerosos
por léculo
15. No. de I
tegumentos del
ovulo
16.Megasporangio 1, con pared delgada
17. Nectarios en forma de disco en forma de disco,
alrededor de la base del
ovario
18. Fruto capsula capsula septicida, capsula septicida o cépsula septicida a
loculicida o cépsula poricida o esquizocarpo de 2 aquenios. | loculicida
circumsesil, circumsesil
samara, baya o
drupa
19. Semillas no se menciona | angulares o aladas no se menciona angulares
20Endospermo presente a — - -
€5¢aso
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ANEXO 3. Morfologia de las familias del orden Lamiales. Datos tomados de Judd ef al.,

(2002). Continuacién.-----—=no se menciona
CARACTER BIGNONIACEAE | ACANTHACEAE | GESNERIACEAE [LENTIBULARIACEAE
1.Inflorescencia varios tipos usualmente indeterminada, racimos, o

determinada, a
reducida a una flor
axilar

un escapo terminando en
una flor.

2. Flores bisexuales
3. Simetna bilateral, ,
4. Sépalos 5 cognados 4 6 5 cognados 5 separados a unidos | 4 6 5, unidos a separados,
con frecuencia bilabiado
5. Pétalos 5 cognados, l6bulos | 5 cognados, corola + | 5 cognados, corola | 5 cognados, corola
, corola + bilabiada, | bilabiada, 16bulos usualmente bilabiada, el labio inferior
l16bulos usualmente | imbricados o bilabiada, |6bulos usualmente con un espolén
imbricados convolutos imbricados nectarifero, con frecuencia
con un paladar
obstruyendo la garganta,
16bulos imbricados
6. Espolén o espoldn nectarifero
7. Estambres 4, aveces 2, 4, didinamos , a 4, + didinamos 2
didinamos, el 5° a veces 2
veces presente como
estaminodio
8. Filamentos unidos a fa corola
9. Anteras sagitadas -— soldadas en pares o | dorsifijas
todas juntas
10. Polen- diverso, a veces en | varias formas -— varias formas
tétradas
11. No. de “-- - tricolporados tricolporados a
aberturas multicolporados
12. Carpelos 2 cognados
13. Ovario stpero
14. Placentacién | axilar, las placentas | usualmente axilar, |paretal libre central
divididas
15. Estigma fuertemente bilabtado bilabiado Bilabiado, en el l6bulo
bilabiado infundibuliforme un anterior se localiza la zona
l6bulo a veces receptiva
reducido o ausente
16. No. évulos NUMErosos usualmente 2 a 10 | numerosos en cada | numerosos

en dos hileras en
cada I6culo., rara
VeZ NUmerosos

placenta,

17. Tipo de ovulo | --- anatropo o --- anétropo, anacampilotrépo,
campildtropo hemianatropo

18. Tegumentos 1

del ovulo

19.Megasporangio 1 pared delgada

20. Nectarios en forma de disco espolén

Fruto cépsula septicida 0 | capsula loculicida, | capsula loculicida o | cdpsula usualmente
loculicida, casi siempre con septicida, a veces circunsicil, loculicida o
ocasionalmente una | dehiscencia carmnosa o baya irregularmente dehiscente
baya o una vaina explosiva
indehiscente

21. Semillas planas, aladas o usualmente planas | -- varias formas
fimbriadas con pelos

22, Cubierta -— mucilaginosa - testa se origina de la

seminal epidermis externa del

tegumento.

23. Endospermo | usente usualmente ausente | presente o ausente | presente

24. Embrion cotiledones - -- diferenciado o
profundamente indiferenciado
bilobados
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ANEXO 3. Morfologia de las familias del orden Lamiales. Datos tomados de Judd et al.,
(2002). Continuacion,------~ = no se menciona

CARACTER

VERBENACEAE

LAMIACEAE

I. Inflorescencia

indeterminada, las unidades
laterales aparecen como

flores individuales o
formando racimos,
cabezuelas o espigas

terminales o axilares.

con un gje principal
indeterminado o determinado
ramificado cimosamente, ejes
laterales determinados, a veces
apretados en pseudoverticilos
terminales o axilares

2. Flores bisexuales

3. Simetria bilateral usualmente bilateral

4. Sépalos 5 cognados, céliz tubular o 5 cognados, céliz radial a
campanulado, persistente, bilateral, + tubular, campanutado
ocasionalmente agrandado en | o persistente, ocasionalmente
el fruto. agrandado en el fruto

5. Pétalos 5 (a veces parecen 4 por Usualmente 5 cognados,
fusion del par superior) usualmente bilabiados, lébulos
cognados, corola ligeramente | imbricados
bilabiada, 1ébulos imbricados

6. Espolén --- ---

7. Estambres 4 didinamos 4 didinamos a mas 0 menos

iguales, a veces reducidos a 2

8. Filamentos

unido a la corola

9. Anteras - ---
10.No. de usualmente tricolpado tricolpado o hexacolpado
aberturas en el
polen
11. Exina engrosada cerca de las ---
aberturas
12. Carpelos 2 cognados
13. Ovario stpero, unilobado a £ supero, unilobado a

tetralobado, bilocular pero de
apariencia tetralocular por el
desarrollo de un septo falso,
pero algunas veces un carpelo
se suprime y la apariencia es

bilocular

profundamente tetralobado,
bilocular pero pareciendo
tetralocular debido al desarrollo
de un septo falso

14, Placentaciéon

axilar

15. Estigmas usualmente bilabiado bilabiado, labios pequeilos e
inconspicuos

16. No. 6vulo 2, cada uno marginalmente 2, cada uno unido lateralmente al

l6culos unido al margen de la falsa falso septo muy cerca del

divisién

margen enrollado del carpelo

17. Tipo de ovulo

18. Tegumentos

del ovulo
19.Megasporangio | pared delgada
20. Nectarios en forma de disco
21. Fruto drupacon 2 6 4 léculos o un | drupacon 1 a4 l6culos
esquizocarpo dividido en 2 6 | indehiscentes, una vaina
4 nuececillas, indehiscente con 4 semillas, o un
esquizocarpo que se divide en 4
nuececillas o cuatro drupillas
22. Semillas -
23. Cubierta - -—
seminal
24. Endospermo | ausente €5C€aso 0 ausente.
25. Embrién -— ---
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ANEXO 4.Caracteres embrioldgicos de las familias del orden Lamiales. Informacion
tomada de Davis (1966) y Johri ef al.(1992) y la presente investigacion. + = presente;

*= raro, ocasional; ¢/= con; ------ =no se menciona

CARARTER PLANTAGINACEAE. | SCROPHULARIACEAE | BUDDLEIACEAE | LAMIACEAE VERBENACEAE
(LABIATEAE)

1.No. Esporangios | --- --- —- - ---

2. Tipo pared de -—- *masiva --- - -

antera

3. Epidermis j— + + +, células grandes +
c/gléndulas

4. Endotecio - fibroso, *2-6capas fibroso fibroso fibroso

5. Capa media - 162 efimeras 1-efimera efimera 1

6. Tapete secretor secretor ,*doble origen secretor secretor secretor

c/igual morfologia
7. No. niicleos en bi- *multinucleado b1 6 multinucleado, binucleado binucleado multinucleado en

Tapete *fusién nuclear . Lippia
8. Conectivo - se diferencia en células | --- --- zonas fibrosas
de tapete
9. Léculo - -—- -—- - * invadido
por citoplasma
del tapete

10. Célula madre
de la megaspora

sufre meiosis

sufre meiosis

sufre meiosis

sufre meiosis

11. Citocinesis simultdnea simultinea simultinea simultanea simultanea
12. Tétradas -- tetraédrica, isobilateral y | tetraédrica, tetraédrica, tetraédrica,
microsporas decusada. isobilateral isobilateral y decusada e isobila
decusada
13. Polen -~ formas variables — -— formas variables
14. Ne. aberturas inaperturado o 3-colporado 3 6 4<colporado 3-6-colpados 3-colpado
polen irregulares
15. Caracteristicas [ ---- - - --- ---
de las aberturas
16. No. nicleos en | --- 2 2 263 263
los granos de polen
maduros
17. Sitio de dentro de anteras --- - --- ---
germinacién polen [ cerradas
18. 1% Division del | transversal transversales transversal transversal transversal
niicleo primario del
endospermo
19. Camara calazal |+ + divisiones incompletas | solo en algunas + +
especies
20. Camara + ¢/ endospermo haustorial |+ + +, extraovular
micropilar y endospermo como tal
21. Haustorio + ausente 0 masivo y rara vez agresivo + poco agresivo,
calazal agresivo, diverso en unicelular, y
ntmero de células y uninucleado
tamaiio de estas

22. Haustorio + agresivo puede salir del | * algunas especies + agresivo,
micropilar ovulo transporta

nutrimentos al

embrion
23. Reservas en aceites -- -- aceites -
endospermo
24. Primera divisién | --- - -- -—- —-
del cigoto
25. Proembrion e globular —— . - ——
26. Embrién recto curvo o recto, *dobles, pequeiio; ¢/ hojas recto recto

los adicionales son de
origen cigético.

cotiledonarias
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CARARTER PLANTAGINACEAE | SCROPHULARIACEA |BUDDLEIACEAE |LAMIACEAE VERBENACEAE
E (LABIATEAE)

27. Cotiledones --- -— —- - grandes y gruesos,
ocupan toda la
semilla

28. Suspensor largo y filamentoso torcido con 40-50 -— - masivo

celulas, las basales
pueden ser hautinales

29. Estructuras en el | --—- - hipostasa obturador, tapete | ---

dvulo o semilla lignificada tegumentario,
hipostase

30. Semillas pequerias, pequefias, ¢/endospermo | ¢/ escaso c/escaso o pequeiias, ¢/escaso

c/endospermo ¢/ 6 categorias endospermo abundante endospermo
morfoldgicas endospermo

31. Cubierta Seminal | membranosa consiste de 4 capas de la | Testa delgada de Testa,. ¢/ espinas | Testa vascularizada

epidermis, el tapete células colapsadas | lignificadas o

tegumentario que puede
0 no estar aplastado.

celuldsicas en la
pared tangencial
interna

32. Pericarpio

15-18 capas rodean
a la semilla

Las células
hipodermicas
protegena la
semilla

33. Fecundacién/
Fertilizacion

porégama la singamia y
la triple fusion son
simultaneas.
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ANEXO 4. Caracteres embrioldgicos de las familias del orden Lamiales Informacién
tomada de Davis (1966) y Johri er al.(1992) y la presente investigacion. + = presente;
*= raro, ocasional; ¢/= con; ------

no se menciona

CARARTER BIGNONIACEAE ACANTHACEAE GESNERIACEAE | OROBANCHACEAE

L. No. - —-- -— -—

Esporangio

2. Tipo pared de | ---- ——————— - -

antera se ha observado la
protrusién de la pared
en el interior del
léculo

3. Epidermis cutinizada + + c/pared tangencial

cutinizada, y
*engrosamientos en
espiral

4. Endotecio multiestratificado, fibroso o s/ fibroso + c/engrosamientos en

fibroso 6 sin engrosamientos espiral
engrosamientos en fibrosos en algunas

Bignonia o distribuidos | especies

al azar en toda la pared.

5. Capa media | 4 estratos efimera, 1, efimera 2604 el estrato mas
c/engrosamientos en externo presenta
algunas especies gngrosamientos en

espiral.

6. Tapete secretor, *creciendo secretor secretor secretor, *de doble

hacia dentro del l6culo, origen.
de doble origen
7. No. nicleos | multinucleado 2a4 26 2a5 algunas multinucleado los niicleos

en
tapete

veces se fusionan
para formar una
masa poliploide.

presentan divisiones y
fusiones irregulares.

8. Conectivo

9. Léculo bi-tetraesporangiado | --- - ---
10. Tejido — rara vez se divide, o -~- -—
arquesporial se diferencia
directamente en célula
madre de la
microspora
| 1. Citocinesis | simultinea simultanea simultanea simulitdnea
12. Tétradas tetraédrica,*isobilateral o | tetraédrica, tetraédrica o terraédrica, isobilateral o
microsporas decusada isobilateral o decusada decusada
decusada
13. Polen --- colpados, colporados, | --- -—-
porados o acolpados
14. No. --- - 3-porados 3-colpado
aberturas polen
15. Aberturas - - - -—-
16. No. niicleos |26 3 2 2 2

en el grano de
polen maduro

17. Exina -— lisa espiralada --- -

18. Sitio de --- - -—-- -

germinacion del

polen

19.Placentacion | -— - --- ---

20. Nucela tenuinucelada tenuinucelada tenuinucelada ---

21. Célula. 162 1 a multicelular pero | 1 1 a multicelular pero solo

arquesporial solo una funciona una funciona como CMM
como CMM

22. Tétrada lineal en foma de T. En | linear linear linear o en formade T

un 6vulo puede haber dos
tétradas.
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CARARTER BIGNONIACEAE ACANTHACEAE GESNERIACEAE | OROBANCHACEAE
23. Megaspora | calazal calazal calazal calazal

funcional

24. Saco Polygonum Polygonum., se Polygonum Polygonum,cominmente
Embrionario extiende hasta el se observan dos sacos

micrépilo

embrionarios, puede ser
extramicropilar

25. Aparato del
huevo

las sinérgidas ¢/ ganchos

las sinérgidas ¢/
ganchos

sinérgicas alargadas

26. Nicleos
polares

se fusionan antes de la
fertilizacidén

se fusionan antes de la
fertilizacion

se fusionan antes de
la fertilizacién

se fusionan antes de la
fertilizacidn,

27. Antipodas

efimeras o persistentes

efimeras o persisten,
*binucleadas

efimeras o persisten

los restos persisten

*multicelulares
28. Tipo de anatropo anétropo, anatropo anatropo con el micrdpilo
6vulo campilotropo estrecho. ¢
hemianétropo o
29. No. unitégmico unitégmico unitégmico unitégmico
Tegumentos
30. Tapete excepto en la calaza. + masivo ¢/ micropilo | +solo enlacalaza |+
tegumentario estrecho
31. Tipo celular celular, celular celular
endospermo ¢/ modificaciones
32 Endospermo | de las células centrales de las células centrales | --- de las células centrales

situadas entre la cAmara
calazal y micropilar

situadas entre la
camara calazal y

situadas entre la camara
calazal y micropilar

micropilar
33. Endospermo | + + + -
haustorial
34. Primera - transversal transversal -—
divisién del
endospermo
35. Cémara + + + -
Calazal
36. Camara + + + + de 2 células centrales y
micropilar hausioriales
37. Haustorio ¢/4 nicleos o pueden + + puede ser una sola célula
calazal presentar solo 2 nicleos | c/variaciones c/variaciones con 16 2 niicleos o dos
segiin la especie morfoldgicas morfolégicas células binucleadas

38. Haustorio
micropilar

¢/4 micleos

+ variaciones

+ variaciones

de 2 células, agresivo

39. Reservas en
endospermo

40. Primera
divisién del
cigoto

41. Proembrién

extraovular

42. Embrién

tubular y recto

recto y pequerio

globoso e indiferenciado

43. Suspensor

de 5-6 células

algunas células se
diferencian en
embriones adventicios

degenera pronto

44, Estructuras | hipostasa lignificada obturador funicular, hipostasa poco -
en el 6vulo desarrollada
45. Semilla aladas, con endospermo | -—-- -— pequeiias con endospermo
algunas veces cutinizado
46. Cubierta testa testa, con células testa, de células testa
seminal aplastadas y tricomas | engrosadas y
unicelulares aplastadas

47. Pericarpio

48.Fecundacién/
Fertilizacion

la doble fecundacion tiene
lugar, los tubos polinicos
persisten.
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ANEXO 4. . Caracteres embriologicos de las familias del orden Lamiales . Informacién
tomada de Davis (1966) y Johri e al.(1992) y la presente investigacion. + = presente;

*= raro, ocasional; ¢/= con; ------ = no se menciona

CARARTER OLEACEAE BYBLIDACEAE PEDALIACEAE LENTIBULARIACEAE

1. No. Esporangios | -—- -— - 2-4 (5-6)

2. Tipo de desarrollo | --- --- -- dicotiledoneo,

de pared de antera monocotiledoneo ,
basico

3. Epidermis + - + uniestratificada

4. Endotecio

¢/ engrosamientos
fibrosos

en algunas sp
biestratificado

solo en el apiced la
antera, ¢/
engrosamientos
fibrosos.

¢/ engrosamientos
fibrosos.

c/engrosamientos
fibrosos, parcialmente
biestratificado

5. Capa media uniestratificada y --- 2 6 3 estratos, los uniestratificada, efimera

efimera cuales se pueden
fusionar

6. Tapete secretor, - secretor secretor, y
irregularmente probablemente
biestratificado en plasmodial
algunas spp

7. No. niicleos en multinucleado .- binucleado 2-3(4 6 mas)

tapete

8. Conectivo - - - degenera

9. Tejido - --- -— —-—- da origen a las células

arquesporial madres

10. Célula madre de
las microspora

sufre meiosis

sufre melosis

sufre meiosis

11. Citocinesis simultdnea --- simultanea simultidnea o sucesiva
: pueden o no ser
sincronicas
12. Tétradas tetraédrica, - Tetraédrica, tetraédrica, decusada,
microsporas isobilateral , *en isobilareral, isobilateral en forma de
forma de T o lineales decusada yen T y romboidales
formade T
13. Polen -— - -— oblados, prolados,

subprolados,
suboblados, esféricos,
etc.

14. No. aberturas
polen

364 colpado a
colporoidado

3-28colporado

15. No. nicleosen |2630 - --- 2-3

los granos de polen | multinucleados,

maduros

16. Exina - --- —- amplia variacién

17. Sitio de * in situ -— --- el estigma, o en anteras

germinacion de los
granos de polen

cerradas

maduros
18. Placentacién -— —- libre central
19. Nucela tenuinucelada tenuinucelada tenuinucelada tenuinucelada

20. Cel. arquesporial

| 6 multinucleada,
pero solo una se
diferencia en célula
madre

1, se diferencia
directamente en la
célula madre de la
megaspora

1 6 2 pero solo una
se diferencia en
célula madre

16 1 a4, en este caso
todas se diferencian
directamente en la
célula madre

21. Célula madre de

sufre meiosis

sufre meiosis

sufre metosis

sufre meiosis

megaspora
22. Téwrada de lineal 0 en forma de | - lineal o en forma de | lineal, en forma de T, en
megasporas T T. formadeL,

isobilaterales,
romboidalesy T
invertida.
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23. Megaspora I en posicion calazal | --- -- 1 6 2 en Pinguicula en
funcional posicién calazal, o 1-4
megasporas funcionales
en Utricularia
24, Saco Polygonum o --- --- Polygonum. .
embrionario Allium
25. Ovocélula -— - -- puede o no salir del saco
embrionario
26. Sinérgidas una intervieneen la | --- - pueden o no salir del
fecundacién, 1a otra saco embrionario
da origen a un
embridn
27. Nicleos polares | se fusionan antes de | -— se fusionan antes de | se fusionan antes de la
la fecundacion la fecundacién fecundacién, el nimero
es varable.
28. Antipodas efimeras - efimeras efimeras, el numero es
variable
29. Tipo de évulo anatropo, anatropo anatropo anétropo,
ortotropo hemianatropo,
anacampilotropos,
ortotropos
30. No. Tegumentos | unitégmico bitégmico, el unitégmico unitégmico
tegumento interno
forma el micrépilo
31. Tapete +soloenla s + + +
tegumentario inferior del saco
embrionario
32. Tipo celulary probablemente celular se diferencia | celular
endospermo nuclear celular forma un en tres zonas

haustorio teminal

33. Endospermo
como tal

células centrales

células centrales

34. Endospermo

+

muy agresivo, puede

haustorial salir del saco
embronario

35. Pnmera divisién | --—- -— - transversal

del cigoto

36. Cigoto -— - --- tubular ensanchado en
el apice

37. Embrién embrién recto con -— espatulado o recto | bien diferenciado en

aceite y almidén. Pinguicula,

hay
poliembrionia

indiferenciado en
Utricularia
hay poliembrionia

38. Cotiledones

en los embriones

1 6 2 prominentes o

restos son ausentes
prominentes
39. Suspensor --- -— - largo, delgado y
uniseriado,
40. Estructuras en el | arilo presente -— hipostasa con ---

ovulo o saco paredes gruesas

embrionario

41. Semillas c/endospermo pequeilas, c/endospermo varias formas, pequeilas
c/endospermo c/endospermo

42. Cubierta séminal

testa con células
arregladas en
empalizada, la
epidermis interna
crece irregularmente

testa, las células de la
epidermis externa
estan alongadas con
paredes gruesas

testal, en algunas
especies las células
presentan cristales
de oxalato de calcio

testa la ornamentacién y
el arreglo de las células
es variable

43. Pericarpio -— --—- —- 3-4 capas
44. Fecundacioén/ --- -— --- cruzada, autogamia y
Fertilizacion cleistogamia
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