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RESUMEN

La familia Podostemaceae es de entre las angiospermas acuaticas la mas numerosa,
habita en cascadas o rios de corrientes rapidas, su ciclo de vida esta ligado a la
estacionalidad de dichos cuerpos de agua. La familia posee caracteristicas embriologicas
unicas, una de ellas es la ausencia de la doble fecundacion vy, por lo tanto, la ausencia
de endospermo. Noveloa coulteriana es una especie endémica de México. Se llevd a
cabo el estudio del desarrollo de la antera, la microsporogénesis y microgametogénesis
en esta especie, mediante técnicas de inclusion en plasticos y corte en el ultramicrotomo.
Noveloa coulteriana posee una antera bilobulada tetrasporangiada. La pared de la
antera joven es del tipo monocotiledoneo; esta constituida por cinco estratos: epidermis
y endotecio uniestratificados, dos capas medias y un tapete del tipo secretor, también
monoestratificado. La forma de las tétradas es tetraédrica, y el polen se dispersa en
monadas bicelulares. Durante el desarrollo de la antera el material de reserva (almidoén)
se encuentra en mayor cantidad en los tejidos de la antera joven y conforme avanza
el desarrollo va disminuyendo hasta desaparecer de la pared de la antera. El

“septo” que separa la célula vegetativa de la generatriz es muy evidente en esta especie.



INTRODUCCION

La biologia reproductiva de las Podostemaceas es un area de investigacion en desarollo.
La familia posee notables caracteristicas embriolégicas que la separan de todas las

angiospermas.

Fundamentalmente los resultados de las investigaciones realizadas sobre la estructura
y el desarrollo de los érganos sexuales, se han utilizado en gran medida para apoyar
estudios taxondmicos, y muy poco para sustentar estudios reproductivos experimentales

de la biologia de la reproduccién.

Todo estudio sobre la biologia reproductiva de las angiospermas debe contemplar como
punto de partida, un conocimiento profundo del desarrollo de las estructuras sexuales
que permitan responder, entre otras preguntas: ;Cual es la etapa en la que los granos
de polen se encuentran maduros? 4 Cual es el tiempo de dehiscencia de las anteras con
relacion a la receptividad del estigma? ;,Cémo es el contenido de reserva en los granos
de polen maduros? ¢ Con cuantas células se dispersa? ¢Es una especie protandrica o

protégina?

Noveloa es un nuevo género de podostemacea que anteriormente se denominaba
Oserya (Typpery et al., 2011). Noveloa es endémica de México, cuenta con dos especies:
N. coulteriana y N. longifolia. La primera se distribuye particularmente de la vertiente del
Pacifico, desde Baja California Sur a Guerrero: Sonora, Sinaloa, Nayarit. Jalisco, Colima,
Michoacan y Morelia (mapa 1) (Novelo y Philbrick, 1995, 1997 y 2000), mientras que N.
longifolia so6lo se ha reportado en un rio del estado de Jalisco (Novelo y Philbrick, 1995,

1997).



Oceéano Pacifico

W Colectas citada por van Royen (1954).
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no realizadas per Philbrick e Nevele.
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Mapa 1. Distribucion de Noveloa coulteriana (Modificado de Philbrick y Novelo, 1995).

En este trabajo se investigo el desarrollo del verticilo floral masculino de Noveloa coulteriana:
el desarrollo de la pared de la antera, la microsporogénesis, la microgametogénesis, la
localizacion, sintesis y consumo del almidén durante el desarrollo del polen. Estos estu-
dios se realizaron mediante el uso de la microscopia de luz, microscopia electrénica de

barrido e histoquimica.



ANTECEDENTES

Angiospermas acuaticas.

Las plantas con flores o angiospermas son las dominantes en el mundo, tanto por su
diversidad como por su numero. Cuentan con 250,000 a 300,000 especies, distribuidas
en 300 o 400 familias aproximadamente, de tal manera que, ni aun reuniendo a todos los
grupos de plantas sin flores, se obtendria tal numero de especies (Martinez, 2013), este
numero tan grande, se debe a su éxito reproductivo y rapida diversificacién. Las
angiospermas, surgen en el Cretacico inferior (Cevallos, 2013), pero su rapida diversificacion
y radiacion tuvo lugar durante el Cretacico medio (Willis y Mc Elwain, 2002). Este grupo
de organismos no solamente es importante por su riqueza, sino también desde el punto
de vista ecolégico, ya que se encuentran practicamente en todos los habitats de la tierra,

desde los trépicos, a la tundra, incluyendo ambientes acuaticos (Martinez, 2013).

Las angiospermas surgieron y se diversificaron notablemente en el medio terrestre, pero
la transicion a una vida acuatica sélo se presenta en un 1% de las especies. Aunque las
plantas acuaticas son normalmente consideradas como un grupo biolégico unificado, las
formas en que las especies han evolucionado a la vida en este medio son tan diversas

como lo son sus diferentes linajes evolutivos (Philbrick y Less, 1996).

Aunque pocas en numero, las angiospermas acuaticas poseen un interés botanico
extraordinario. Estas presentan una morfologia compleja, ya que su reduccion vegetativa,
como resultado de una adaptacion al medio acuatico, es tan extrema, que las distinciones
morfoldgicas tipicas en las terrestres, como: tallo, raices y hojas, pueden no ser tan
facilmente distinguibles. Ellas viven y se reproducen, parcial o totalmente de forma
sumergida, ya sea en agua dulce (rios, lagos, lagunas, cascadas, 0 zonas inundadas con

estacionalidad) como en el mar. La forma de evaluar el grado de especializacion al medio
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acuatico de estos organismos es dificil, y por supuesto, varia en funcion del concepto que

adoptemos para una planta acuatica (Sculthorpe, 1985).

Es dificil sugerir una definicién de hidréfita vascular que sea universalmente aceptable, y
que no resulte artificial, debido a que su sorprendente diversidad de habito y la plasticidad
de su organizacion morfoldgica, dificultan la clasificacion de este grupo tan heterogéneo,
Sculthorpe (1985) propone un reconocimiento de las plantas acuaticas vasculares de

acuerdo a sus formas de vida:

A. Hodroéfitas adheridas a un sustrato

» Con hojas libre-flotantes

« Sumergidas

B. Hidréfitas libre-flotantes

Una de las caracteristicas principales de las angiospermas son las flores, estructuras
especializadas para la reproduccién sexual y las menos afectadas por los
cambios ambientales. Las flores en la mayoria de las angiospermas acuaticas estan
especializadas para realizar la reproduccion en el medio aéreo, es decir dependiendo aun
de animales o factores fisicos como agentes polinizadores, como cualquier angiosperma
terrestre. La ultima adaptacion a la vida acuatica estricta, es la formacion de flores hidrofilas,

completamente sumergidas, como los pastos marinos (Sculthorpe, 1985).

En la familia Podostemaceae, mientras que el cuerpo vegetativo (cuya vida se desarrolla
debajo del agua) esta altamente modificado por el ambiente, el patrén floral es constante. Sus
flores son expuestas a un medio aéreo durante la antesis para que ocurra la polinizacién

(Rutishauser, 1997).
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La familia Podostemaceae Rich. ex Kunth

Es lafamilia mas grande de angiospermas acuaticas (O’ Neill et al., 1997), con aproximadamente
280 especies y 50 géneros ubicados en tres subfamilias: Podostemoideae, que incluye a
la mayoria de los géneros, Tristichoideae y Weddellinoideae (Cook y Rutishauser, 2007).
La familia se encuentra distribuida tanto en el Viejo como en el Nuevo Mundo, pero esta
presente principalmente en regiones tropicales y subtropicales (Philbrick y Novelo, 1995).
Las podostemaceas del Nuevo Mundo comprenden aproximadamente 135 especies en 21

géneros (Tippery et al., 2011).

Sistematica de la familia

Las relaciones infrafamiliares de las podostemaceas han sido complicadas a causa del
numero limitado de caracteres que han sido utilizados para la taxonomia infrafamiliar,
particularmente en las subfamilias. Algunos autores dividen la familia en solo dos sub-
familias: Podostemoideae y Tristichoideae. La subfamilia Tristichoideae se caracteriza
por distintos tipos de periantos, y Podostemoideae se distingue de ésta por poseer un
tipo de escama muy pequefia en sus tallos o por sus periantos filamentosos y una espatela
membranosa no vascularizada que cubre los botones florales (Kita y Kato, 2001). En la
clasificacion de van Royen (1951), Tristichoideae esta compuesta por cinco géneros,
siendo Weddellina uno de ellos, mientras que Podostemoideae tiene aproximadamente
cuarenta géneros. Sin embargo, en estudios mas recientes (Jager-Zurn, 1997; Rutishauser,
1997; Kita y Kato, 2001; Tippery et al., 2011) apoyan la clasificacién propuesta por
Engler (1930), quien dividio a las podostemaceas en tres subfamilias: Podostemoideae

(35 géneros), Tristichoideae (3 géneros) y Weddellinoideae (monotipico).

12



Morfologia

En general, la morfologia de la familia es una fuente de controversia, ya que poseen
raices, tallos y brotes que difieren sustancialmente de las demas angiospermas
(Rutishauser, 1997) y adoptan formas postradas y dorsoventralmente aplanadas contra el
sustrato rocoso, semejando cuerpos talosos y foliosos (O’ Neill et al., 1997), que recuerdan
la morfologia de los musgos y liquenes. Dicha morfologia extremadamente especializada
les permite estar expuestas a tensiones mecanicas impuestas por los ambientes en que
viven (Rutishauser, 1997). Debido a esto las relaciones filogenéticas en esta familia han

sido muy controvertidas (Kita y Kato, 2001).

Ciclo de vida

El ciclo de vida de las podostemaceas esta relacionado con cambios estacionales en el
nivel de agua de los rios, debido a las temporadas de lluvia y sequia. En la temporada de
lluvias, cuando el nivel del rio es alto, se desarrolla el cuerpo vegetativo que se encuentra
totalmente sumergido, y conforme inicia la temporada de secas y baja el nivel del rio

emergen los botones florales y se lleva a cabo la etapa reproductiva.

Embriologia

El cuerpo vegetativo de las podostemaceas no es lo unico particularmente notable de es-
tas plantas, también presentan caracteristicas embriologicas unicas, el patron de desarrollo
dentro de la familia Podostemaceae, difiere con respecto al de todas las demas angiospermas
(Jager-Zurn, 1997), debido a la presencia de un gametofito femenino tetracelular (Battaglia,
1971; 1980, Jager-Zurn, 1997, Murguia-Sanchez, 2003), dando lugar a un saco
embrionario del tipo Apinagia (Arekal y Nagendran, 1975) (figura 1), y de un pseudosaco
embrionario o plasmodio nucelar (Battaglia, 1971). Otra caracteristica embriolégica notable
es la ausencia de endospermo, lo cual se ha adjudicado a la ausencia de una doble
fecundacion (Kapil, 1970).
13
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Figura 1. Clasificaciéon de los tipos de desarrollo monospéricos y bispérico del saco embrionario

en angiospermas. (Modificado de Raghavan, 1997)
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Desarrollo del androceo

Existen pocas investigaciones sobre la familia Podostemaceae respecto al microsporangio,
el desarrollo de la antera, la ontogenia del androceo, y, hasta ahora, ninguna hace referencia
especifica del tipo de desarrollo completo de la pared de la antera (Kita y Kato, 2001).

Murguia-Sanchez (2003), encontré que el tipo de desarrollo de la pared de la antera de
Vanroyenella plumosa Novelo & C. Philbrick corresponde al tipo basico, y el de Tristicha
trifaria (Bory ex Willd) Spreng al dicotiledéneo. En el mismo trabajo se abord6 también
el desarrollo de la pared de la antera de otras especies de la misma familia, tales como:
Marathrum rubrum Novelo & C. Philbrick , Oserya coulteriana Tul. ahora Noveloa coulteriana
(Tul). C. Philbrick, y Podostemum ricciiforme (Liebm.) P. Royen, en donde las capas
medias se han desintegrado cuando se inicia la meiosis y persisten tres capas celulares

en la pared de la antera: epidermis, endotecio y tapete.

En Weddellina squamulosa Tul. Jager-Zirn (1997) report6é que la pared de la antera esta
formada por cuatro o cinco capas de células: epidermis, una capa endotecial densamente
fibrosa, una o dos capas medias comprimidas y el tapete. En las anteras maduras de
W. squamulosa solamente se encuentra la epidermis y el endotecio y se observa
un desarrollo tardio del tejido gametofitico, ya que las células arquesporiales y células
madres de las microsporas se encuentran en la antera al comienzo de la antesis. La
meiosis y la formacion de las microsporas ocurren de manera muy rapida, pero el tipo de

desarrollo, ya sea simultaneo o sucesivo, se desconoce.

Mukkada (1969) realiz6é una descripcion detallada sobre la embriologia de Terniola zeylanica
(Gard.) Tul. y reporta que la antera esta formada por cuatro capas celulares, que son:
epidermis, endotecio, capa media y tapete, y que durante la profase de la célula madre de
la microspora la capa media llega a degenerar y las células del tapete se convierten en
binucleadas. Hasta la fase de microsporas, la capa del endotecio esta densamente llena

de granos de almiddn, mas tarde el endotecio desarrolla engrosamientos fibrosos.

15



En algunos trabajos se reporta la presencia de cuerpos de Ubisch en anteras jovenes
(Ameka et al., 2002; Jager-Zurn et al., 2006), como en el género Saxicolella que posee un
tapete secretor, y en la madurez, la pared de la antera tiene una epidermis y una o dos

capas de endotecio con engrosamiento fibroso en las paredes.

Otra caracteristica que varia en la familia es la microesporogénesis simultanea y sucesiva
(en el desarrollo temprano del polen). En la subfamilia Tristichoideae se ha observado
que es uniforme con respecto a que solo presenta citocinesis simultanea, en contraste con
la subfamilia Podostemoideae que presenta citocinesis tanto sucesiva como simultanea

(Jager-Zurn et al., 2006).

A continuacion se exponen las caracteristicas de un estudio embriolégico del gametofito

masculino realizado en algunas especies (tabla 1).
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Tabla 1. Caracteres embrioldgicos del gametofito masculino en la familia Podostemaceae

(Bravo, 2011).

pared Tipode desarrollo Tipode  Tipode Tpode . " Polen J:'?n:m Tipo de
antera de la pared tapete citodnesis tétradas SPOANGIoS . orado dehiscencia
de la antera del polen
inmadura
1 isobdaterales
Apnagia latfola 3 secretor sucesiva od " 4 bicelular ménadas
Diamantina lombardi smutanea tetraédricas tétradas
Marathrum rubrum® 234 s "I'°|"°| :° secretor  simultanea tetraédricas -+ bicelular ménadas introrsa
Vanroyenella plumosa® 56 Basico secretor  simultanea tetraédricas B bicelular monadas introrsa
Oserya coulteriana® no observado secretor no observado no observado B bicelular ménadas introrsa
Podostemum ricciforme® no observado Secretor sucesiva isobilaterales - bicelular diadas introrsa
Podostemum subulatum’ sucesiva bicelular diadas
Podostemum olivaceum® sucesiva bicelular diadas
Polypleurum stylosum® 5 basico sucesiva bicelular diadas
Thelethylax minutifiorus'® smultanea
. 1 mono O 2 e
Terniola zeylanica - dicotiledéneo secretor  simultanea bicelular diadas
3 12 mono o . _
Griffithella hookeriana 4 dicotiedéneo secretor sucesiva bicelular diadas
Tristicha trifaria" 4 dicotledoneo  secretor no observado no observado 4 bicelular  moénadas introrsa
Indotristicha ramosissima™ monocotiledoneo smultanea B tricelular monadas introrsa
Daizellia ceytanica™ smultanea ménadas
Weddelina squamulosa'® 4.5 hisio 0 moR0 0 secretor desconocido  desconocido bicelular ménadas

1. Jager-Zirn et al., (2005); 2. Philbrick et al., (2004) en Jager-Zirn et al., 2005. 3. Jager-Zirn

et al., (2005) y Murguia-Sanchez, (2003); 4. Murguia-Sanchez et al., (2011) y Murguia-Sanchez,

(2003); 5. Murguia-Sanchez, (2003); 6. Murguia-Sanchez, (2003); 7. Magnus y Werner 1913 en

Jager-Zurn et al., 2005 y Magnus, (1913) en Murguia-Sanchez, 2003; 8. Magnus y Werner 1913 en

Jager-Zurn et al., 2005 y Magnus, (1913) en Muguia-Sanchez, 2003; 9. Magnus y Werner 1913 en

Jager-Zurn et al., 2005; Khosla et al., 2005; Khosla et al., (2000) y Kapil (1970) en Murguia-Sanchez,

2003; 10. Jager-Zurn, (1967) en Jager-Zurn et al., (2005); 11. Mukkada, (1969) en Murguia-San-

chez, 2003; 12. Razi, (1949) en Jager-Zirn et al., 2005; 13. Murguia-Sanchez, (2003); 14. Khosla

y Sehgal, (2009), Chopra y Mekkada, (1966) en Jager-Zirn et al., 2005; 15. Mukkada, (1969) en

Murguia-Sanchez, 2003; 16. Jager-Zirn (1997).
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Género Oserya Tul. & Weedt

Oserya es un género neotropical establecido por Tulasne en 1849, quien describi6é cuatro
especies con anteras que presentan dehiscencia extrorsa, dos de Brasil (O. biceps Tul. y
Wedd. y O. flavellifera Tul y Wedd). una de Guyana (O. sphaerocarpa Tul. y Wedd.) y una
de México (O. coulteriana). Went (1910) cuestiond el reconocimiento del género, ya que
soOlo estaba basado en la dehiscencia de las anteras y coloco a Oserya en sinonimia con

Apinagia (Tippery et al., 2011).

Van Royen (1954), propuso que Oserya era distinto de Apinagia, enfatizando otras
caracteristicas, ademas de la dehiscencia de las anteras, que apoyaban su reconocimiento,
especificamente, contrasto las flores uniestaminadas, anteras basifijas, y un estilo bulboso
que se presenta en Oserya con las flores uniestaminadas, anteras dorsifijas, y un estilo

lineal que se presenta Apinagia.

Van Royen (1954), reconocié seis especies de Oserya, incluyendo las cuatro descritas por
Tulasne en 1849 y dos especies adicionales del norte de Sudamérica (O. minima
P. Royen. fue una nueva especie y O. perpusilla (Went) P. Royen. originalmente fue puesta
en Apinagia por Went en 1910). Novelo y Philbrick (1995) después describieron una nueva

especie en el género, O. longifolia Novelo & C. Philbrick del oeste de México.

Novelo y Philbrick en 1997 cuestionaron la inclusion de las especies de Oserya mexicanas
(O. coulteriana y O. longifolia) en el género, por sus considerables diferencias morfologicas
con las especies sudamericanas. Las especies mexicanas tienen anteras dehiscentes,
introrsas o latrorsas, uno a tres (O. coulteriana) o dos (O. longifolia) estambres por flor,
y capsulas con seis costillas sin sutura. En contraste, las especies sudamericanas de
Oserya presentan anteras con dehiscencia extrorsa, un solo estambre y diez costillas sin

sutura.
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Oserya es disyunta geograficamente; su rango norte incluye centro y sur de México,
mientras que su distribucion al sur es predominantemente en el norte de Sudamérica (el
centro de Venezuela, las Guyanas, y el norte de Brasil). Los dos clados donde se
encuentra Oserya, propuestos por Tippery et al., (2011) (clados D y E, figura 2) reflejan
la disyuncién mexicana/sudamericana. Aunque la parafilia de estos clados no fue soportada
por el analisis de datos combinados (datos moleculares -ITS, rbcL, trnL- y morfolégicos),

ninguno de estos analisis las ubica como monofiléticas.

Debido a las diferencias mencionadas entre los miembros de Oserya en México, comparadas con
las sudamericanas se establecieron dos especies de este género para México: Noveloa
coulteriana y Noveloa longifolia (Tippery et al., 2011). Noveloa es diferente de su género
hermano Oserya por la division de sus hojas en forma dicotémica o subdicotomica (pinnada
en Oserya) tres costillas sin sutura por capsula (5 en Oserya) y de 1 a 3 estambres (flores

uniestaminadas en Oserya).
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Figura 2. Cladograma de sensu stricto, arbol mas parsimonioso obtenido del analisis molecular

combinado de ITS, rbcL, trnL. (Modificado de Tippery et al., 2011).
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Descripcion botanica de la especie

Noveloa coulteriana (Tul.) C. Philbrick.

Planta perenne o anual bajo condiciones desfavorables, raices de hasta 20 cm de largoy
de 0.5 a 1.8 mm de ancho; hojas hasta de 10 cm de largo cuando estan sumergidas, mas
pequefias 0 ausentes cuando quedan expuestas, cerca de la superficie del agua o durante
la antesis, de color verde brillante o a veces rojizas, peciolo comprimido, de 0.5 a 1.5 cm
de largo, generalmente armado a los lados con papilas o dientecillos agudos a redondeados,
laminas hasta seis veces divididas, ultimas divisiones de 0.1 a 0.3 mm de ancho, apice
agudo; espatela hasta de 6.5 mm de largo; tépalos laterales de 0.7 a 1.6 mm de largo,
tépalo del apice del andropodio de 0.4 a 0.8 mm de largo, andropodio de 0.9 a 1.5 mm
de largo, filamentos de 0.4 a 1.4 mm de largo, anteras con dehiscencia introrsa, de 0.4 a
1.1 mm de largo; ovario con dos carpelos iguales, estigmas de 0.2 a 0.7 mm de largo, de
apice agudo; pedicelos en fruto hasta de 1.5 cm de largo, capsulas elipsoides, de 1.6 a 2.8
mm de largo y 0.8 a 1.2 mm de didmetro, con dos valvas del mismo tamano, persistentes,
de color moreno claro, éstas con tres costillas cada una, las costillas se unen al apice del
pedicelo formando una estructura columnar; semillas elipsoides, ca. 30 por fruto, de 0.22 a

0.28 mm de largo y 0.12 a 0.14 mm de ancho (Novelo y Philbrick, 2000) (figura 3).

Es un elemento propio de rios con sedimento rocoso, agua limpia o ligeramente con-
taminada. Florece durante la época seca del afno, de octubre a mayo, dependiendo de los
niveles de agua. Noveloa coulteriana, como en toda la familia Podostemaceae, presenta
la caracteristica de polinizacion aérea al igual que sus parientes terrestres, ya que es en
la temporada de secas, cuando el nivel de agua ha bajado, cuando las flores emergen en

antesis (Novelo y Philbrick, 2000).
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Figura 3. Noveloa coulteriana. A. Aspecto general de la planta; B. Detalle de una raiz de donde
emergen nuevos vastagos con hojas sumergidas; C. Detalle de las dobles vainas de las hojas de
donde emergen las flores; D. Flor joven emergiendo de la espatela; E. Flor joven vista por el lado
donde se encuentra el androceo; F. Corte transversal del ovario; G. Flor madura; H. Planta expuesta

al aire con frutos maduros; |. Detalle de la capsula (Novelo y Philbrick, 2000; ilustrado por Albino

Luna).
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JUSTIFICACION

Existe un solo trabajo embriolégico que involucra al género Noveloa (Podostemoideae),
gue menciona de manera general aspectos de la microsporogénesis y microcrogametogénesis
en N. coulteriana. Por lo que los conocimientos generados en este trabajo, ademas de
proporcionar informacion basica sobre la embriologia de |la especie, también aportan con-
ocimientos de su biologia reproductiva, area en pleno desarrollo para las especies ameri-

canas de la familia Podostemaceae.
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OBJETIVOS

General
» Conocer el desarrollo de la antera, la microsporogénesis y microgametogénesis de

Noveloa coulteriana (Podostemaceae).

Particulares
* Conocer el desarrollo de la pared de la antera.
» Conocer la microesporogénesis y microgametogénesis.
» Conocer el estado en el cual se dispersa el grano de polen.
* Determinar la naturaleza quimica de las reservas, su distribucion y su utilizaciéon

durante los eventos de formacion del polen.

HIPOTESIS

La microsporogénesis, microgametogénesis y el desarrollo de la pared de la antera, son
procesos comunes a todos los miembros de la subfamilia Podostemoideae de la familia

Podostemaceae.
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METODOLOGIA

Area de estudio

Rios en el estado de Jalisco, México: Los Horcones, Municipio de Cabos Corrientes
(20°27°12.1”N, 105°17°23.9”0; 371 msnm); Las Juntas del Sur, Municipio de Cabo
Corrientes, Jalisco (20°14’43.6”N, 105°18’42.2”0; 347 msnm), y Las Juntas y Los Veranos,
este ultimo llega a la localidad conocida como Chico’s Paradise, aproximadamente 25 km

al sur de Puerto Vallarta (20° 26’ 05”N, 105° 18’ 10” O; 264 msnm) (mapa 2).

Colecta de material

Se realizaron tres colectas, todas en temporadas de secas; noviembre-diciembre 2009,
2010 y 2011. En los tres rios se encontraron botones florales en diferentes estados de

desarrollo, asi como flores en antesis.

Tratamiento de las muestras

Fijacion

Los botones florales y flores de Noveloa coulteriana se fijaron en FAA: (10% de
formaldehido, 5% de acido acético glacial, 50% de etanol y 35% de agua destilada). Una
parte del material colectado se fijo en glutaraldehido-paraformaldehido (3:1.5%) en
amortiguador de S-colidina 1M pH 7.2 mas sacarosa al 8% a 4 °C, después de 24 horas de
fijacion, se realizaron 6 enjuagues con amortiguador de S-colidina (1:1) con agua destilada

y se mantuvieron a 4 °C.
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Deshidratacion

Las muestras que se encontraban en FAA y en glutaraldehido-paraformaldehido se
deshidrataron en alcoholes graduales al 50%, 70%, 85%, 96% hasta llegar al 100%,
durante 2 horas cada uno.

Las muestras se separaron en diferentes etapas de desarrollo, las cuales se obtuvieron
aun dentro del tallo (con espatela), que en campo se encontraban aun por debajo del nivel
del agua. Nuestra etapa mas desarrollada corresponde a una flor ya en antesis (figura 4 y

tabla 2).

Rio Las Juntas

Rio Los Veranos J

) b,

/ kos Horcones

T A
. V\a—\\i\

Vas Juntaé'y Los Veranos

Bahia de Banderas

\

Mapa. 2 Localidades de los rios: las Juntas y los Veranos (Chicos Paradise), Los Horcones y Las

Juntas, en donde se colectdé Noveloa coulteriana.
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Tabla 2. Determinacién de las distintas etapas florales.

Etapa|Longitud (mm)
1 0.976 - 1.24

2 1.25-1.31

3 1.32-1.63

4 1.64 —2.14

5 2.15-2.20

6 221-3.42

7 3.43-3.71

8 3.72-5.96

9 >5.97

Figura 4. Botones florales y flores de Noveloa coulteriana.

Inclusion

Las muestras se incluyeron en LR-White, en donde el material, una vez deshidratado, se
sometié a mezclas de etanol absoluto y LR-White en distintas proporciones: 25%, 50%,
75% por una hora en cada tratamiento. Se realiz6 un cambio de LR-White al 100% y se

mantuvieron 24 h a 4 °C.

Cortes

Se realizaron cortes longitudinales y transversales en el ultramicrotomo de rotacién (RMC-

MT990), obteniendo cortes semifinos de 0.75 a 1 ym de grosor con ayuda de cuchillas de

vidrio (Lopez et al., 2005).
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Pruebas histoquimicas

* Prueba de lugol para determinar almidén (Lopez et al., 2005). Cortes en LR-White

se les aplico lugol, se lavaron e inmediatamente se observaron al microscopio optico.

* Prueba de calosa. Se aplicé azul de Anilina decolorado al 1% sobre cortes en LR-

Withe y se observé con microscopia de fluorescencia.

* Reactivo de SCHIFF (APS) para determinar polisacaridos insolubles (comunicacién
personal Dra. Clara Esquivel). Se aplicé acido peryodico sobre cortes en LR-White, los

cuales se mantuvieron en una parrilla a 20 °C y se observaron al microscopio optico.

Microscopia electronica de barrido (MEB)

Las flores en antesis fueron procesadas para el microscopio electronico de barrido, para
esto, el material se deshidraté en una serie gradual etandlica, a partir de alcohol al 30%
hasta llegar al 100%, una hora en cada cambio. Después se llevo el material a punto
critico con CO2 en una desecadora Sandri 795. Este material se montd en portamuestras
metalicos para cubrirse con una capa de oro por medio de una ionizadora Jeol fc-1100. Se
realizaron las observaciones correspondientes en un microscopio electronico de barrido
(Jeol JSM-6360LB SEM) y se tomaron micrografias electronicas de una flor completa y de

granos de polen.
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RESULTADOS

Observaciones en campo

Las tres localidades donde se trabajé presentan condiciones muy similares: rios de
corrientes rapidas y el sol incide de forma directa sobre las rocas en donde se
encuentran las plantas; en la figura 5 se presentan imagenes de los rios en la época de
colecta (sequia). La literatura sefiala que las podostemaceas se encuentran en rios

oligotroficos, siendo éstos de este tipo (Quiroz et al., 1997).

Aunque las colectas se realizaron durante tres anos consecutivos (2009, 2010 y 2011)
en la misma temporada de secas (diciembre-enero), la etapa de madurez en la que
se encontraron los botones y las flores fue muy diferente. En 2009 habia en su mayoria
flores ya senescentes, frutos y semillas. En los dos siguientes afos, se encontré
abundante material y en diferentes etapas de desarrollo, como se muestra en las figuras

6y7.
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Figura 5. Rios: A. Los Horcones. B. Las Juntas del Sur y C. Las Juntas y Los Veranos (Chico’s

Paradise).
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Figura 6. Botones florales de Noveloa coulteriana en diferentes etapas de desarrollo. A. La

flecha sefiala el primordio floral, que se insinta en el interior del tallo. B y C. Botdn ya fuera del
tallo envuelto por la espatela, la flecha sefala el botdon rompiendo el tallo. D. Flor emergiendo de
la espatela. E. Flor en antesis, la flecha sefala restos de la espatela. F. Flor senescente (La linea

azul indica el nivel del agua).
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Figura 7. Noveloa coulteriana adherida a un sustrato rocoso. Ay B. Muestra la parte vegetativa que
esta sumergida, las flores comienzan a ser expuestas al medio aéreo (flecha). C. Esquemas de la

parte vegetativa (inferior) y de la parte reproductiva (superior).
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La floracion es dependiente del nivel del agua, en la temporada de lluvias se desarrolla el
cuerpo vegetativo sumergido, y no es hasta la temporada de secas que en la superficie
de las rocas, se observan botones florales pedicelados, flores en antesis y frutos, como se

muestra en la figura 8, donde se ilustra la transicion del medio acuatico al aéreo.

En algunas localidades se observé que Noveloa coulteriana se asocia a otras especies de
la misma familia como: Vanroyenella plumosa, Marathrum rubrum y Tristicha trifaria,
creciendo en el mismo sustrato rocoso (figura 9), siendo N. coulteriana, por lo regular, la
que se encontraba en la parte inferior de la roca, y no siendo expuesta sino hasta la an-

tesis, como ya se ha explicado.
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Figura 8. Noveloa coulteriana. Transicion del medio acuatico (A) al medio aéreo (B y C).
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Figura 9. Posicién que guardan las diferentes especies sobre una misma roca. A. Vista desde
arriba de la roca B. Esquema que representa la posicion de cada especie en la roca: Vanroyenella
plumosa (V.P), Marathrum rubrum (M.R), Tristicha trifaria (T.T) y Noveloa coulteriana (N.C). C. Vista

lateral de la roca (la flecha senala la posicion de N. coulteriana).
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Morfologia y anatomia de la flor

Noveloa coulteriana presenta flores hermafroditas, el verticilo mas externo consiste de dos
tépalos laterales y un tépalo en la base del andropodio, el androceo esta formado por un
andropodio que sostiene de dos (en mayor proporcién), a tres estambres. La antera es
tetraesporangiada y bilobulada. El gineceo esta constituido por ovario sincarpico, supero;

estigma bilobulado y carece de estilo (lamina 1).

Desarrollo de la pared de la antera

La etapa mas temprana en el desarrollo de la pared de la antera comienza con la
diferenciacion de las células arquesporiales, las cuales se encuentran rodeadas por la
protodermis. Posteriormente ocurre una division periclinal, para formar una capa parietal
primaria y el tejido espordgeno, la capa parietal primaria a través de otra division periclinal,
da origen a dos capas celulares que constituiran la capa parietal secundaria externa e
interna (Iamina 2-A), la primera se convierte directamente en el endotecio, la interna dara
origen a una capa media y al tapete. Posteriormente la capa media se divide periclinalmente
dando origen a otra capa media. En total la pared de la antera joven se encuentra constituida
por 5 capas: epidermis y endotecio, ambos monoestratificados, dos capas medias y el

tapete (lamina 2-B). Dicho desarrollo se ilustra en la figura 10.

La epidermis es el tejido mas externo de la antera, esta formado por un solo estrato de
células alargadas y uninucleadas y aunque se adelgaza durante la formacion del grano
de polen, ésta es persistente hasta el momento de liberacion del mismo. El endotecio es
monoestratificado y uninucleado, difiere muy poco de la epidermis o de las capas medias,
y alcanza su diferenciacion durante el periodo meiético, que es cuando comienza a formar
engrosamientos fibrosos en forma de bandas sobre su pared interna tangencial y sus

paredes anticlinales (lamina 3-E).
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Se observa la presencia de dos capas medias, que presentan células alargadas y
delgadas (lamina 2-B). Un mayor desarrollo en la antera involucra una mayor
diferenciacion histolégica, dando como resultado células y tejidos altamente
especializados. Algunos de estos tipos celulares continuan diferenciandose, como el
endotecio, mientras otras degeneran en etapas muy tempranas, como ocurre en las capas
medias, que son efimeras, ya que colapsan y degeneran en una etapa temprana, éstas

se obliteran y degeneran en etapa de células madres de las microsporas (lamina 2-B).

El tapete es la capa mas interna, rodea al tejido esporogeno, forma un estrato bien
definido, sus células son notablemente alargadas y es rico en un citoplasma activo, ya
que éste se observa denso, presenta nucleos evidentes y las células se encuentran
vacuoladas, dicha actividad termina en la degeneracion misma del tapete en etapas posteriores

(lamina 4-D), el tapete es del tipo secretor y esta formado por una sola capa de células.

Presencia de almidon en la pared de la antera.

Se observé durante el desarrollo de la pared de la antera la presencia de almidén
(ldmina 3). En la etapa de células madres de las microsporas, la epidermis, el endotecio
y las capas medias presentan abundante almiddn, que aun es evidente en etapa de
tétradas de microsporas (lamina 3-B). Este polisacarido es mas abundante en el
endotecio, cuando las capas medias ya han colapsado. Cuando los granos de polen aun
sonjovenes, la cantidad de almidén claramente disminuye, pero sin desaparecer
completamente (lamina 3-D), no es sino hasta que el grano de polen es maduro y
bicelular, cuando esta listo para la dispersion, que desparece el almidon en las capas de

la antera (lamina 3-E).
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Primordio de la Antera

células arquesporiales l 1

| tejido haces
l l conectivo vasculares
v
protodermis capa parietal primaria tejido esporogeno (2n)
l i células madre de
capa parietal secundaria capa parietal secundaria las microspéras (2n)
externa interna
| tétradas
l dela
microspora (n)
capamedia
i l microsporas (n)
Y Y Y l
epidermis endotecio capamedia capamedia tapete granosde polen (n)

Figura 10. Esquema del origen de las diferentes capas de la pared de la antera en Noveloa

coulteriana.
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Microsporogénesis y microgametogénesis

En Noveloa coulteriana las células arquesporiales, a través de divisiones periclinales, se
diferencian en células espordgenas y éstas entran a mitosis, formando a los
microsporocitos o células madres de las microsporas que llenan el lI6culo de la antera
(lamina 4-A). Presentan un citoplasma denso y nucleos conspicuos, los microsporocitos
incrementan notablemente su tamafo. Antes de que se inicie la meiosis, una capa de
calosa, se comienza a depositar alrededor de las células madres de la microspora, seguida
por la disolucion de la pared primaria. Al finalizar la meiosis se forman cuatro microsporas
haploides dentro de la tétrada (lamina 4-B), éstas tienen un acomodo tetraédrico. La calo-
sa se deposita alrededor y entre las microsporas, asi cada una se encuentra rodeada
individualmente de calosa. Posteriormente de la disolucion de la calosa por la calasa
(enzima que se sintetiza en el tapete), las microsporas son liberadas en el interior del
l6culo de la antera (lamina 4-C). Poco después de la liberacion de la tétrada, las
microsporas contienen un nucleo central prominente y se comienzan a observar la presencia
de abundantes cuerpos de Ubisch adheridos a la pared radial interna de las células del

tapete (lamina 5-A).

Una vez libre la microspora en el interior del I6culo, incrementa su tamano y el nucleo se
hace aun mas prominente. Una gran vacuola se forma dentro de la microspora seguida
de la migracion del nucleo hacia la periferia de la célula (lamina 5-B). Ya en esa posicion,
el nucleo se divide mitéticamente formando una placa entre los dos nuevos nucleos, esta
division es desigual, ya que se forman dos células morfologicamente diferentes: la célula
vegetativa y la célula generatriz, ambas células se encuentran separadas por sus
respectivas membranas, y la célula generatriz, mas pequefa, se encuentra inmersa en la
célula vegetativa que es la mas grande (lamina 5-C). Algo notable, aun sin explicacion,
es la presencia de un “septo” sumamente grueso que separa a la célula vegetativa de la

generatriz, grosor no observado en las otras especies de podostemaceas estudiadas.
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En un comienzo, la célula generatriz es de forma lenticular (lamina 5-B), la separacién de
la célula generatriz de la pared del grano de polen se inicia con la pérdida de dicha forma.
Después de esta separacion se mueve hacia el nucleo de la célula vegetativa, adoptando
una forma elipsoidal (lamina 5-D). Mientras tanto la célula vegetativa, que es la de mayor
volumen, presenta un nucleo muy conspicuo y un citoplasma denso. Para esta etapa el
almidon ha desaparecido de la antera y se presenta dentro del grano de polen. La pared

de la antera rodea a las microsporas y se observa la exina ornamentada.

Estructura del grano de polen

El polen es tricolpado, los colpos son transversalmente lalongados con los apices
redondeados (lamina 5-C), las aberturas, aunque grandes, no alcanzan los polos (lamina
5-B), la ornamentacion de la abertura es equinada, y el resto de la exina es microequinada
(ldmina 5-D). El polen se dispersa en monadas (lamina 5-A). Los granos de polen

presentan una polaridad del tipo isopolar, mientras que la simetria es radiosimétrica.

40



LEFTYLC

Lamina 1

Lamina 1. Boton floral y flor de Noveloa coulteriana. A. corte longitudinal de botén
floral, se observa la espatela rodeando a los érganos reproductivos. El gineceo, compuesto
por un ovario y estigma sésil. El androceo constituido por un andropodio, filamentos y
antera. B. La micrografia presenta a una flor en antesis constituida por tres tépalos, androceo
y gineceo. AP: Andropodio, AT: Antera, ES: Espatela, ET: Estigma, FL: Filamento, OV:
Ovario, TP: Tépalos.
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Lamina 2. Desarrollo de la pared de la antera. A. Corte transversal de un microsporangio.
Se observan las divisiones periclinales (flechas) de la pared de la antera. Hacia el centro
del microsporangio, células madres de las microsporas. B. Capas de la pared de la
antera joven: Epidermis, endotecio, dos capas medias y el tapete. C. Corte transversal de
antera joven bilobulada y tetraesporangiada. CM: Capa media, CMM: Células madres de
las microsporas, CPSE: Capa parietal secundaria externa, CPSI: Capa parietal secundaria

interna, EN: Endotecio, EP: Epidermis, TA: Tapete, TC: Tejido conectivo.
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Lamina 3
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Lamina 3. Almidéon como material de reserva en antera. Cortes transversales
A. Presencia de almiddén en epidermis, endotecio y las capas medias (flechas). B. Almidén
abundante en epidermis y endotecio (flechas). Las capas medias han desaparecido. C. En
la etapa de grano de polen joven el almidén se localiza en la epidermis y el endotecio.
D. El alImidén casi ha desaparecido en la pared de la antera en la etapa bicelular del grano
de polen E. En la etapa de grano de polen maduro ya no se encuentra almidon en las
capas de la antera, la flecha indica los engrosamientos del endotecio. CM: Capas medias,
CMM: Células madres de mirosporas, EN: Endotecio, EP: Epidermis, GP: Grano de polen,

TA: Tapete, TT: Tétradas.
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Lamina 4
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Lamina 4. Desarrollo del tapete. Corte transversal de antera. A. Tapete en etapa de
células madres de las microsporas. B. Tapete en etapa de tétradas C. Tapete en etapa
de grano de polen joven uninucleado. D. El tapete ha desaparecido en la etapa de polen
bicelular. CM: Capa media, CMM: Celulas madres de las microsporas. EN: Endotecio,

EP: Epidermis, GP: Grano de polen, TA: Tapete, TT: Tétradas.
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Lamina 5
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Lamina 5. Microgametogénesis. A. Grano de polen uninucleado (La flecha sefiala los
cuerpos de Ubisch). B. Primera division mitética del grano de polen. C. Formacion de un
septo muy evidente entre las dos células del grano de polen (La flecha sefiala el septo).
D. Grano de polen bicelular con la célula generatriz y la célula vegetativa. CG: célula

generatriz, CV: Célula vegetativa, GP: Grano de polen.

49



Lamina 6

Lamina 6. Granos de polen observados al MEB. A. Granos de polen tricolpados.
B. Grano de polen en vista polar. C. Grano de polen en vista meridional. D. Ornamentaciones

de la exina.
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Discusion

Las fases gametofitica y esporofitica de Noveloa coulteriana se inician cuando la planta
se encuentra completamente sumergida, ya que los primordios florales se forman dentro
del tallo que se encuentra adherido a las rocas por debajo del nivel del agua (Jager-Zurn
y Grubert, 2000). Este tipo de desarrollo de las estructuras reproductoras es general en
la familia Podostemaceae (Scnell, 1967). Es hasta que el botén floral se eleva y sale del
agua, por el crecimiento del pedicelo, que se lleva a cabo la ruptura de la
espatela, caracteristica de la subfamilia Podostemoideae (Cook, 1990). Es en este
momento que la flor se expande y expone el androceo y el gineceo al ambiente aéreo para
realizar la polinizacién. Es posible que el incremento de la temperatura y la disponibilidad
de nutrientes, ademas del decremento en los niveles del agua, sean los factores que
disparan la diferenciacién del meristemo vegetativo a meristemo floral como lo menciona

Murguia-Sanchez (2003).

La embriologia de N. coulteriana ya habia sido investigada anteriormente (Murguia-Sanchez,
2003); sin embargo, s6lo se mencionan algunos aspectos generales de los érganos
reproductivos. En este trabajo se profundiza en el conocimiento del desarrollo de la pared
de la antera, la microsporogénesis y microgametogénesis, asi como en la estructura del

grano de polen.

Es importante sefialar que hay pocos estudios que aborden el estudio del gametofito

masculino dentro de la familia, y los trabajos que existen son incompletos.

Los datos embriolégicos son importantes en estudios filogenéticos (Simpson, 2006). Dentro

de las Podostemaceae las principales caracteristicas que la definen estan dadas por el

gametofito femenino tetracelular, un saco embrionario del tipo Apinagia, y un pseudosaco
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embrionario o plasmodio nucelar (Mukkada, 1969; Battaglia 1971; Nagendran et al., 1977,
1980; Jager-Zurn, 1997); sin embargo los caracteres embrioldégicos masculinos pueden ser

utiles (Sa-Haiad et al., 2010).

Durante el periodo premeiético en Noveloa coulteriana se observa la formacion de la capa
parietal primaria que se divide para formar la capa parietal secundaria externa e interna,
la primera se diferencia directamente en el endotecio, mientras que la externa da origen a
una capa media y al tapete, posteriormente la capa media se divide periclinalmente dando
origen a otra capa media. Este desarrollo de la antera corresponde al tipo monocotiledoneo
propuesto por Davis (1966) o tipo centripeto propuesto por Batygina (2002). El tipo
monocotiledoneo ya se ha descrito dentro de la familia (Khosla y Sehgal, 2009); sin
embargo no es posible hacer generalizaciones, puesto que la informaciéon sobre el
desarrollo de la pared de la antera en podostemaceas se conoce en menos del 4% de

las especies.

El tapete de Noveloa coulteriana es del tipo secretor, como reporté Murguia-Sanchez
(2003), alcanza su maxima actividad durante la meiosis y degenera en etapa de grano de
polen joven. Se observé la presencia de cuerpos de Ubish que estaban adosados a los
granos de polen, esta caracteristica es propia del tapete del tipo secretor, el mas comun en
las angiospermas (Furness y Rudall, 2001; Batygina, 2002). Esto cuerpos de
esporopolenina o cuerpos de Ubish ya han sido reportados para algunas especies de la
familia: Apinagia latifolia, A. multibranchiata, A. goejei, Marathrum rubrum, M. schiedeanum,

y Podostemum weddellianum, entre otras (Jager-Zurn et al., 2006; Sa-Haiad et al., 2010).

La presencia de almiddn se ha reportado en otras especies dentro de la familia: Terniola
zeylanica, Vanroyenella plumosa y Marathrum schiedeanum (Mukkada, 1969; Murguia
et al., 2001; Bravo, 2010). El almidén es el carbohidrato mas abundante en las plantas

(Esau, 2008).
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Durante el desarrollo de la antera dicho polisacarido puede ser metabolizado de inmediato
y utilizado por la microspora como nutrimento y también como precursor de la intina;
convertido en otras moléculas, o almacenado como material de reserva (Pacini, 1996).
En Noveloa coulteriana la cantidad de almidon en las células de la pared de la antera
esta directamente relacionada con las diferentes etapas de desarrollo, y esto sugiere
que durante la fase de crecimiento los productos de la hidrdlisis del almidon pueden ser
consumidos parcialmente por dichas capas (por ejemplo el tapete), pero sobre todo para
sostener el desarrollo de las microsporas (Clément et al., 1994). Se presume que las
reservas de almidén o de lipidos proveen la mayoria de la energia requerida, no solo
durante el desarrollo de la microspora, sino para la germinacion del grano de polen y el

crecimiento del tubo polinico (Miki-Hiroshige y Nakamura, 1981: En Clément et al., 1994).

El resultado de la meiosis en la microsporogénesis es la produccion de cuatro
microsporas haploides arregladas en diferentes patrones (Furness et al., 2002). En
Noveloa coulteriana se forman tétradas tetraédricas, por lo que se supone que el
tipo de citocinesis que ocurre es simultanea, ya que este tipo de tétradas es
generalmente el resultado de este tipo de citocinesis. Por otro lado, la descripcién de
tétradas tetraédricas como resultado de una divisién sucesiva es muy inusual, aunque
puede ocurrir (Furness et al., 2002). El tipo de citocinesis es muy variable dentro
de la familia Podostemaceae, anteriormente se creia que aunque no era constante a
nivel de familia, si lo era a nivel subfamilia: citocinesis simultanea en Tristichoideae
y sucesiva en Podostemoideae (Magnus y Werner 1913; Razi, 1949; Mukkada, 1969;
Chopra y Mukkada 1966: En Jager-Zurn et al., 2006). Jager-Zurn et al., (2006) reportaron

la presencia de ambos tipos de citocinesis dentro de la subfamilia Podostemoideae.
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En Noveloa coulteriana, cuando la microspora es liberada de la tétrada al I6culo de la antera,
lo hace de forma individual (mdnada). La disolucion de la pared de calosa es un requisito para
la liberacion de las microsporas, aunque su desaparicion no siempre da lugar a la liberacion
del grano de polen de manera individual, como ocurre en muchas familias. En la familia
Podostemaceae el polen se puede dispersar en ménadas, diadas o tétradas (Shivanna, 2003);
la liberacion en ménadas ocurre en 10 especies de la subfamilia Tristichoideae y en la subfamilia
monotipica Weddellinoideae, mientras que en la subfamilia Podostemoideae (con 270
especies), el grano de polen se libera tanto en ménadas, diadas o tétradas, siendo en forma

de diadas la forma predominante (Jager-Zurn et al., 2006).

El grano de polen en Noveloa coulteriana se libera en estado bicelular como se ha reportado
en la subfamilia Podostemoideae, el polen en estado tricelular solo se ha reportado en una
especie (Indotristicha ramosissima) de la subfamilia Tristichoideae (Chopra y Mukkada, 1966:

En Jager-Zurn et al., 2006).

En la siguiente tabla se resumen los resultados de la microsporogénesis y la microgametogénesis

que se reportan para la familia Podostemaceae.
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Tabla 3. Caracteres embrioldgicos del gametofito masculino en la familia Podostemaceae

(Modificado de Bravo, 2011).

Especie Numero de | Tipo de desarrollode | Tipo de Formade la Polen Tipo de Material de
capasde la la pared citocinesis tétrada liberado | diseminaci | reservaen
pared de la on del las capas de

antera polen la antera
3 Sucesiva Isobilaterales Bicelular Monadas
o decusadas
Simultdnea | Tetraédricas Tétradas
2,34 Simultanea Bicelular Monadas
Tetraédrica
4 Simultanea | Tetraédrica Bicelular Monadas Almidon
5-6 Basico Simultanea Tetraedrica Bicelular Monadas Almidon
5 Monocotiledoneo | Simultanea | Tetraédrica Bicelular Mdnadas Almidon
Sucesiva Isobilaterales Bicelular Diadas
Sucesiva Bicelular Diadas
Sucesiva Bicelular Diadas
5 Basico Sucesiva Bicelular Diadas
Simultanea
4 Simultanea Bicelular Diadas Almiddn
; 4 Bicelular Monadas
Tristicha trifaria™ 4 Dicotiledéneo Bicelular | Modnadas
Indotristicha ramosissima™ 4 Monocotiledéneo | Simultédnea Tricelular | Modnadas
Dalzellia ceylanica™ Simultanea Ménadas
Subfamilia Podostemoideae [ Subfamilia Tristichoideae | |  Subfamilia Weddellinoideae [l

Jager-Zirn et al., (2005); 2. Philbrick et al., (2004) en Jager-Zirn et al., 2005. 3. Jager-Zirn et al., (2005)
y Murguia-Sanchez, (2003); 4. Bravo, (2001). 5. Murguia-Sanchez et al., (2011) y Murguia-Sanchez,
(2003); 6. Villanueva-Arciniega, (2013); 7. Murguia-Sanchez, (2003); 8. Magnus y Werner 1913 en
Jager-Zirn et al., 2005 y Magnus, (1913) en Murgia-Sanchez, 2003; 9. Magnus y Werner 1913 en
Jager-Zirn et al., 2005 y Magnus, (1913) en Murguia-Sanchez, 2003; 10. Magnus y Werner 1913 en
Jager-Zirn et al., 2005; Khosla et al., 2005; Khosla et al., (2000) y Kapil (1970) en Murguia-Sanchez,
2003; 1. Jager-Zurn, (1967) en Jager-Zirn et al., (2005); 12. Mukkada, (1969) en Murguia-Sanchez,
2003; 13. Razi, (1949) en Jager-Zurn et al., 2005; 14. Murguia-Sanchez, (2003); 15. Khosla y Sehgal,
(2009), Chopra y Mekkada, (1966) en Jager-Zurn et al., 2005; 16. Mukkada, (1969) en Murguia-San-
chez, 2003; 17. Jager-Zirn (1997).
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El grano de polen en Noveloa coulteriana es esférico y tricolpado, esto coincide con lo
reportado por O’Neill et al., (1997). El polen de la familia Podostemaceae
(clasificacion sensu van Royen, 1951) es generalmente caracterizado por ser tricolpado
en Podostemoideae, pentaporado en Tristichoideae, y en el caso de Weddellina tricolporado

(O'Neill et al., 1997; Rutishauser, 1997).

Algo muy evidente en el grano de polen de N. coulteriana es la presencia de una estructura a
la cual se le nombra “septo”, entre la célula vegetativa y la célula generatriz, que aparece un
poco después de la mitosis que acontece en el nucleo del grano de polen joven, en un principio
se creyo que dicha estructura estaba constituida de calosa, ya que es el unico polisacarido que
ha sido observado en la zona delimitante entre estas dos células (Gorska-Brylass, 1970). Sin
embargo, al hacer pruebas citoquimicas no dieron positivo. Para determinar la naturaleza de

dicho “septo” se tendran que hacer mas estudios.

La microsporogénesis, la microgametogénesis y la estructura del grano de polen de N. coulteriana
sigue los patrones reportados para la subfamilia Podostemoideae en particular, y la familia
Podostemaceae en general. La Unica caracteristica embriolégica del androceo que unifica a la
familia es el tapete del tipo secretor (Johri et al., 1992), ya que otros caracteres como el tipo de
desarrollo de la pared de la antera, la forma y el estado en que se dispersa el grano de polen,

asi como la ornamentacion del mismo varia mucho a nivel de familia y subfamilia.n
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Conclusiones

* Noveloa coulteriana presenta un tipo de pared monocotiledéneo.

* Cuando la antera es inmadura se encuetra compuesta por cinco estratos celulares: epidermis,

endotecio, dos capas medias y el tapete.

*La forma de las tétradas es tetraédrica, muy comun como resultado de una citocinesis

simultanea.

* El polen se dispersa en etapa bicelular.

* El material de reserva es el almidon, abundante en la pared de la antera en etapa de célula

madre de la microspora y ausente en la etapa de grano de polen maduro.

* El almiddn se traslada durante el desarrollo de la pared de la antera al grano de polen.
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