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Resumen

La familia Lennoaceae (Boraginales) engloba un conjunto de plantas holoparasitas de raiz de diversas
familias de angiospermas, principalmente Asteraceae y Nyctaginaceae. Lennoaceae se compone de
dos géneros, Pholisma, que comprende tres especies: P. arenarium Nutt. ex Hook., P. sonorae (Torr.
ex A. Gray) Yatsk. y P. culiacana (Dressler & Kuijt) Yatsk.; y Lennoa representado por L.
madreporoides Lux.

El proposito de este estudio se ha enfocado en la investigacion de la morfoanatomia de los frutos y
semillas de las cuatro especies pertenecientes a la familia Lennoaceae. Esta investigacién tiene como
objetivo contribuir a la escasa informacion disponible sobre estas estructuras angiospérmicas de la
familia, donde las caracteristicas morfoanatémicas de frutos y semillas desempefian un papel esencial
en la caracterizacion de las especies.

El analisis morfoanatomico de los frutos y semillas de estas tres especies ha permitido obtener una
comprension mas detallada de aspectos como su desarrollo, la ultraestructura y composicion
histoquimica de las semillas maduras, asi como la descripcién precisa del tipo de fruto, su estructura
Yy su dehiscencia.

Los resultados obtenidos indican que los frutos de la familia Lennoaceae inicialmente forman dos
semillas por carpelo y tienen falsos septos, ya que la pared del fruto se introduce entre cada semilla
que se desarrolla. Los frutos maduros son secos, de tipo capsular esquizocarpico y con estilo y estigma
persistentes; presentan una dehiscencia circuncisil irregular del exocarpo y disminucion del
mesocarpo en la zona méas ancha del fruto maduro. Mientras que el endocarpo rodea a cada una de
las semillas formando endomericarpos lignificados. Asimismo, los frutos estan protegidos por el
caliz, corola y androceo hasta que maduran, incluso durante la dehiscencia. La morfometria de los
frutos de Lennoaceae revela que cada ejemplar posee una identidad en su forma y dimensiones,
demostrando diferencias significativas morfométricas entre todos los ejemplares analizados, siendo
la longitud del estilo persistente una identidad propia y relevante para cada localidad. Al romperse la
pared del fruto de manera circuncisil e irregular y al caerse la zona apical, el anillo de endomericarpos
guedan expuestos, aunque unidos a la parte basal del fruto, pudiendo desprenderse individualmente,
en pares o en grupos conforme el resto de los verticilos florales deshidratados se colapsan y
desprenden de la infrutescencia, o incluso junto con la zona apical del fruto.

Las semillas son funiculadas y mantienen la forma del 6vulo campil6tropo, estan protegidas
individualmente por el endocarpo, formando endomericarpos lignificados y uniseminados. Las
semillas se originan de 6vulos unitégmicos biestratificados. Las células del funiculo se engrosan,
incluso las células de la testa en la zona del rafe. La exotesta estd compuesta por células de
transferencia con invaginaciones intracelulares de sus paredes celulares, algunas vacuoladas, y la
endotesta es parenquimatica. El embridn esta reducido a una forma semiglobular a lentiforme, aunque
su forma varia entre las especies analizadas. EI endospermo es celular, presenta dos tipos celulares,
por debajo de la testa, las células que conforman el uniestrato externo de la aleurona que rodea a
varios estratos de un endospermo almidonoso y con proteinas, predominando el almidén.

El presente estudio aporta informacion detallada de la morfoanatomia de las cuatro especies incluidas
en Lennoaceae, lo cual no habia sido anteriormente incorporado, ya que se tenia informacion aislada
0 poco precisa. A la luz de las ultimas filogenias, se discuten las caracteristicas reproductivas que
resaltan de los frutos y las semillas de las especies de Lennoaceae con respecto a algunas de
Ehretiaceae y Boraginaceae, las dos familias de Boraginales con las que se han emparentado.



1.  Introduccién

Las plantas parasitas son un grupo funcional unificado por su habito de crecimiento, definida
por su capacidad de obtener nutrientes y agua de manera directa de sus hospederos, algunas
capaces de fotosintetizar, pero todas dependen de las plantas hospederas para su soporte
estructural, agua y nutrientes (Kuijt 1969; T¢&sitel 2016; Nickrent, 2020). Las plantas parésitas
han desarrollado una variedad de mecanismos y morfologias para extraer nutrientes de sus
hospederos, como conexiones con el sistema vascular de la planta hospedera, la secrecion de
enzimas que reblandecen las paredes celulares del hospedero, la absorcion y transporte de
nutrientes y a menudo pérdida o incorporacion de material genético a traves de estructuras
especializadas llamadas haustorios (Kuijt, 1969; Nickrent, 2020; Texeira-Costa y Dauvis,
2021; Teixeira-Costa, 2021; Cai, 2023). Ademas, han desarrollado estrategias para evadir la
respuesta de defensa de sus hospederos y asegurar su supervivencia y permanencia (Clarke
et al., 2020).

Las plantas parésitas son organismos de gran interés en diversos campos de la ciencia y se
distribuyen en una amplia variedad de ecosistemas (Press y Phoenix, 2005). Estas plantas
pueden encontrarse en regiones que van desde la tundra hasta los desiertos, y desde la sabana
hasta los bosques templados y las selvas. Se dividen en dos grupos importantes: las parasitas
de tallo y partes aéreas, que constituyen el 40% de las especies, y las que crecen en las raices,

que representan el 60% (Musselman et al., 1995; Heide-Jargensen, 2008).

Debido al surgimiento de grupos parasiticos en clados no relacionados de las angiospermas,
se acepta que las vias para el origen de plantas parasitas son diversas (Heide-Jargensen, 2008;
Nickrent, 2020). Se considera que las plantas parasitas evolucionaron a partir de plantas no
parasiticas que adquirieron la capacidad de extraer nutrientes de otras plantas (Yang et al,
2019). Diferentes estudios han demostrado que las plantas parasitas han tenido eventos
evolutivos contundentes como la adquisicion de genes que les permitieron crecer sobre sus
hospederos, sortear su sistema de defensa y extraer nutrientes de ellos. Uno de los eventos

que se estudia es la transferencia horizontal de genes, logradas por la conexion de las células



de ambos interactuantes, el cual se considera relevante en la evolucion de estas plantas (Yang
etal., 2019; Cai, 2023; Teixeira-Costa, 2021).

Las investigaciones de Bell y Adams (2011) indican que existen al menos 4,100 especies de
angiospermas parasitas, ancladas a diversos hospederos. Presentan diversos tamarfios, formas
y estrategias de vida. Se distribuyen aproximadamente en 19 familias y 227 géneros de
angiospermas. Sin embargo, estudios mas recientes como el de Nickrent (2020) menciona

que hay 4,750 especies de plantas parasitas, que representan el 1.6 % de las angiospermas.

Las plantas parasitas pueden ser holoparésitas o hemiparasitas. Las primeras obtienen agua
y fotosintatos de sus hospederos, mientras que las segundas obtienen mayoritariamente agua
y minerales y tienen la capacidad de fotosintetizar porque presentan hojas y tallos con
clorofila. Las hemiparasitas se dividen en parésitas facultativas, que pueden vivir sin el
hospedero en alguna parte de su ciclo de vida porque pueden desarrollar raices ademas de
fotosintetizar. El otro grupo son las parasitas obligadas, que dependen del hospedero para
sobrevivir, entre ellas se encuentran los muérdagos, ya que carecen de raices comunes para
anclarse y absorber nutrientes, estas plantas incluso pueden parasitar a otros muérdagos,
convirtiéndose en plantas epiparéasitas (Galvan-Gonzalez et al., 2022) o bien caer dentro de
una categorizaciébn mas precisa como los términos de epiparasitas, hiperparéasitas, u
autoparasitas propuestos por Krasylenko et al. (2021). En México, hay 14 familias, 41
géneros y 411 especies de plantas paréasitas de acuerdo con Villasefior (2016) y Galvan-
Gonzélez et al. (2022).

Nickrent (2020) y Teixeira-Costa y Davis (2021) incluyeron a la familia Lennoaceae dentro
de las plantas parasitas obligadas de raices. Las semillas de estas plantas germinan bajo tierra
y posiblemente utilizan sefiales quimicas de sus hospederos para infestar los sistemas de
raices y conectarse a su sistema vascular o la cercania entre la semilla germinada de la
parasita y la raiz de su hospedero es la condicién para que se dé la unién e invasion (Cothrun
1969).

El estudio anatomico es fundamental para la investigacion de las plantas, ya que las
caracteristicas anatomicas y morfoldgicas de cada especie son informacion util para inferir
sobre su evolucion y relaciones de parentesco (Dickison, 1975). Los 6rganos reproductivos

como las flores, los frutos y las semillas son caracteristicas diagndsticas para la identificacion



de las angiospermas Yy reflejan la identidad de estas. Particularmente, el fruto se define como
una estructura que se desarrolla en la mayoria de los casos a partir del gineceo de una flor,
como resultado de la polinizacion y reproduccion sexual; en ocasiones otras partes florales o
incluso de la inflorescencia pueden participar en la formacion de los frutos. Asimismo, los
frutos pueden formarse por partenocarpia, sin fecundacion de los 6vulos y, por lo tanto, sin

semillas (Bobrov y Romanov, 2019).

Los carpelos, modificaciones de hojas, son un caracter exclusivo de las angiospermas y
forman el gineceo, el cual representa el verticilo sexual femenino y esta compuesto por uno
0 varios carpelos que, al fusionarse durante el desarrollo, forman el ovario, el estilo y el
estigma. Los carpelos son una de las sinapomorfias que distinguen a las angiospermas, una
de las innovaciones que les permitio proteger a los 6vulos y posteriormente convertirse en
frutos y semillas respectivamente en una amplia variedad de formas y tamafios. La
importancia del gineceo radica en que dentro de él se lleva a cabo la fecundacion, protege a
los 6vulos y selecciona a los gametos masculinos (Doyle, 2013).

Los frutos son estructuras fundamentales en la biologia de las angiospermas, ya que
desempefian funciones importantes en la proteccion y dispersion de las semillas, asi como en
la alimentacion de varios animales y en la adaptacion de las plantas a diferentes entornos
(Bobrov y Romanov, 2019). Después de la fecundacién, el ovario se diferencia en fruto y los
ovulos fecundados en semillas. A partir de entonces la pared del ovario llamada pericarpo
experimenta multiples transformaciones para garantizar la proteccidon y nutricion de las
semillas en desarrollo y adaptaciones para la dispersion. El pericarpo suele estar compuesto
por tres regiones principales: el exocarpo, el mesocarpo y el endocarpo, que proporcionan
una humedad y temperatura constantes en el interior del fruto protector, favoreciendo asi una

dispersion exitosa (Roth, 1977).

En los frutos donde sélo la pared del ovario interviene en la formacion del pericarpio, se
utilizan la posicion del ovario (supero) y caracteres morfoldgicos y anatomicos, la naturaleza
carnosa, coriacea o seca, entre otros caracteres para describir los diversos tipos de frutos
presentes en las angiospermas. Entre los principales tipos se incluyen el foliculo, nuez,
nacula, drupa, baya, capsula, legumbre y silicua. En otros tipos de frutos intervienen otras

hojas florales o incluso varias flores o inflorescencias para formarlos y pueden provenir



incluso de ovarios inferos. La descripcion de esos tipos de frutos se basa en la morfologia del
gineceo (apocarpico o sincarpico), numero de flores involucradas, dehiscencia o
indehiscencia, numero de semillas por fruto y presencia o ausencia de un estrato
esclerenquimatoso en la pared del fruto (Weckerle y Rutishauser, 2005; Bonzani et al., 2011).
Las diferencias morfoanatdmicas entre los tipos de pericarpo y los tipos de frutos se
relacionan con la composicion del exocarpo, mesocarpo y/o endocarpo, la dehiscencia del
fruto y la presencia de una region esclerenquimatosa que protege las semillas (Jiménez-

Ramirez y Vazquez-Santana, 2013).

Las semillas son los dvulos fecundados que contienen al embridn, tejidos de reserva y la
cubierta seminal. La cubierta seminal puede estar compuesta por la testa en 6vulos
unitégmicos, o por la testa y tegmen en dvulos bitégmicos, donde la testa se forma a partir
del tegumento externo y el tegmen del tegumento interno. EI embrién y el endospermo son
producto de la doble fecundacion caracteristica de las angiospermas y son diversos en cuanto
a formas, composicion y reservas incluidas en el cuerpo embrionario y tejido endospérmico
(Leins y Erbar, 2010; Jiménez-Ramirez y Vazquez-Santana, 2013; Espinosa-Matias et al.
2019). Cada estructura de la semilla tiene una funcion especifica, como la proteccion,
nutricion o facilitar la dispersién de frutos y semillas, segun las necesidades de cada especie
en su ambiente (Jiménez-Ramirez y Vazquez-Santana, 2013).

Considerando el limitado conocimiento existente sobre la morfologia, anatomia y dispersién
de los frutos y semillas de las especies de la familia Lennoaceae, el presente estudio se centra
en un andlisis exhaustivo y una descripcion detallada de la morfoanatomia de los frutos y
semillas de la familia Lennoaceae, con ello la aportacion de informacion para su
entendimiento de su biologia reproductiva y sistematica, que puede ser de utilidad para
propositos comparativos con las especies de familias asociadas con Lennoaceae en las

ultimas filogenias.



2. Antecedentes

Lennoaceae es una familia nativa de América, presente desde el sur de Estados Unidos hasta
el norte de Sudamérica. De acuerdo con Solms (Abh. Naturf. Ges. Halle 11: 174) (Bittrich,
2016) Lennoaceae se compone de los géneros Pholisma (Nutt. ex Hook.) y Lennoa (Lex.).
Tradicionalmente se consider6 como un grupo independiente cercano a Boraginaceae
(Boraginales), pero los anélisis filogenéticos basados en caracteres moleculares y
morfologicos han demostrado que Lennoaceae se encuentra anidada dentro de Boraginales,
como hermana de Ehretiaceae (Luebert et al., 2016). Pholisma originalmente comprendia
cinco especies descritas, sin embargo, de estas, sélo tres son aceptadas, una de ellas es
Pholisma sonorae (Torr. ex A. Gray) Yatsk. (Ammobroma sonorae Torr. ex A. Gray),
distribuida en Sonora, Baja california en México y Arizona y California en Estados unidos
de América (E.U.A). Las otras dos especies aceptadas son Pholisma arenarium Nutt. ex
Hook. Distribuida en Baja california México y Arizona E.U.A y Pholisma culiacana
(Dressler & Kuijt, Yatsk) distribuida al sur de Sonora y norte de Sinaloa, México.

Lennoa es un género monotipico endémico de America. Se reporta la presencia de Lennoa
madreporoides Lux. en México, en Ciudad de Meéxico, Chiapas, Chihuahua, Colima,
Durango, Estado de México, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Michoacan, Morelos,
Nayarit, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosi, Sinaloa, Tlaxcala, Veracruz y Yucatan.
Esta especie se ha reportado como holoparéasita de raices de especies de las familias

Asteraceae y Nyctaginaceae (Alvarado-Cardenas, 2007).

Weigand et al. (2014) presentaron una filogenia de Boraginales, donde Pholisma arenarium.
representante de Lennoaceae, aparece emparentada con Tiquilia (Boraginaceae) y en el
mismo clado con Bourreria P. Browne y Rochefortia Sw (Ehretiaceae). Sin embargo, la falta
de una filogenia completa de Lennoaceae que incluya todas sus especies hizo dificil

determinar su situacion taxonémica.

Por otra parte, Zhang et al. (2020) encuentran que Lennoaceae queda anidada en uno de los
dos clados formados en Ehretiaceae, especificamente en el clado Ehretiaceae I, la especie
utilizada en esa filogenia fue Unicamente Pholisma arenarium y su posicién dentro de dicha
familia estd apoyada por un 100% en los seis arboles filogenéticos surgidos de dichos

analisis. Lennoaceae se distingue de todas las familias incluidas en el orden Boraginales por



sus caracteristicas asociadas al habito parasitico, especialmente por ser una familia con
especies holoparésitas, sus estructuras vegetativas estan altamente reducidas y modificadas,
por lo que los caracteres de mayor utilidad estan representados por las estructuras

reproductoras como las flores, frutos y semillas.

En cuanto a los frutos y semillas de la familia Lennoaceae, existen algunas investigaciones
que reportan datos relevantes y generales, aunque solo para algunas de sus especies
(Steyermark, 1968; Yatskievych y Mason, 1986; Diane et al., 2002; Jeiter et al., 2023), lo
cual sirve como punto de partida para la presente investigacion. Especialmente uno de los
trabajos pioneros de la estructura de la semilla de Ammobroma sonorae (Pholisma sonorae)
fue el de Cothrun (1969), mencionando que son pequefias, planas, con cubierta ornamentada
y con embridon “primitivo” y poco endospermo que no alcanza para la germinacion y

crecimiento de la plantula para lograr unirse a la raiz de un hospedero si no esta cerca.

Acerca de los frutos de Lennoaceae, Steyermark (1968) menciona que estos presentan
dehiscencia circuncisil e irregular por debajo de la mitad del fruto, mientras que las semillas
son pequefias, ovoidales, elipsoidales a ligeramente reniformes, lateralmente comprimidas y

con testa reticulada.

Por otro lado, Yatskievych y Mason (1986) describen el fruto de Lennoaceae como una
capsula levemente deprimida, algo carnosa pero que se seca en la madurez, con dehiscencia
circuncisil por un anillo irregular debajo de la mitad de la capsula plurilocular, con
subdivision secundaria y numerosos endomericarpos, mientras que las semillas son ovadas a
ligeramente reniformes, lateralmente aplanadas y de color tostado a marrén oscuro, con
superficies reticuladas. Alvarado-Cardenas (2007) por su parte, describe a los frutos como
capsulas discoides, pardas, con dehiscencia tardia e irregularmente circuncisil y las semillas

como elipsoidales.

Diane et al. (2002) describieron las semillas de 50 especies de familias incluidas en
Boraginales, incluyendo la familia Boraginaceae y Lennoaceae (estudiando solo una especie
de Lennoaceae, a Pholisma arenarium). Los autores mencionan que los frutos son
indehiscentes, con un endomericarpo protector. Con respecto a las semillas en su trabajo,
reportaron que las semillas de Hydrophyllaceae, Heliotropiaceae, Ehretiaceae, Cordiaceae y

Lennoaceae presentan células de transferencia en la testa, lo que se define como células cuya



pared se invagina junto con la membrana plasmatica, aumentando la superficie de volumen
y con un papel importante en el transporte de nutrientes durante la germinacion. De manera
inicial, Diane et al. (2002) hipotetizaban que las células de transferencia es un caracter que
ocurre en todas las especies y géneros de estas familias, deberia considerarse una
sinapomorfia para Boraginales. Sin embargo, las especies de Boraginaceae estudiadas

carecen de estas células de transferencia.

En las escasas especies estudiadas por Diane et al. (2002) de cada familia de Boraginales, las
células de transferencia presentes en la testa tienen un patron diferente. En el caso de P.
arenarium de Lennoaceae, las células de transferencia se encuentran restringidas a la
epidermis cuando la testa consta de un solo estrato, en otras familias, estan presentes en 3-4
estratos de células subepidérmicas cuando la testa tiene varios estratos. Las células de
transferencia de la exotesta presentan protrusiones hacia el citoplasma sélo en las paredes
celulares internas tangenciales y radiales; las paredes celulares tangenciales externas
permanecen sin crecimientos internos. En Cordiaceae, las protrusiones de las células
subepidérmicas estan alrededor de toda la célula y llenan hasta un tercio el lumen celular.
Una de las limitaciones del trabajo de Diane et al. (2002) es que el analisis se realiz6 en pocas
especies de cada familia de Boraginales, y dado que el caracter de células de transferencia es
variable, se requiere profundizar y corroborar la presencia y variabilidad de estas células en
la testa de cada familia, asi como en el conjunto de todas las familias incluidas en

Boraginales.

La publicacion mas reciente sobre los frutos de Lennoaceae fue realizada en P. arenarium.
Jeiter et al. 2023, describen que el fruto maduro presenta un exocarpo, que se rompe por "la
parte mas ancha del ovario” sin una marca conspicua en ninguna de las tomografias que
obtuvieron. Ademas, describen que las semillas estan cubiertas por endomericarpos que
coinciden con los carpelos antes de madurar, pero el estudio no caracteriza a detalle de la

morfoanatomia de las semillas y otras partes del fruto.

En este contexto, el presente estudio aborda la investigacion de los frutos y semillas de las
cuatro especies reconocidas en Lennoaceae (Pholisma arenarium, Pholisma sonorae,
Pholisma culiacana y Lennoa madreporoides), provenientes de varios sitios de distribucion

en México.



Las preguntas para resolver en esta investigacion son: ;Existe variacion en la morfologia y
anatomia de los frutos y semillas de la familia Lennoaceae? ;Cual es la variacion
morfométrica en los frutos de Lennoaceae? ¢Existen diferencias entre los géneros y en las
mismas especies? ;Coémo se comparan con otras familias de Boraginales? ;Se pueden
identificar caracteristicas especificas que distingan a cada especie de Lennoaceae y a

Lennoaceae de otras familias del orden Boraginales?

3. Hipotesis
Dada la insuficiencia de investigaciones previas en relacion con la morfologia y anatomia de
los frutos y semillas de la familia Lennoaceae, y bajo la presuncion de que las
interpretaciones previas son inexactas, formulamos la hipétesis de que un andlisis detallado
de estas estructuras de las cuatro especies de Lennoaceae revelard una variabilidad
morfologica diversa y caracteristicas distintivas entre los taxones. Se espera que la
informacion obtenida no solo corrija y mejore la comprension de la morfologia y anatomia
de los frutos y semillas de la familia Lennoaceae, sino que también contribuya a la taxonomia

y la comprension de la biologia de estas plantas parasitas.

4. Objetivos

Objetivo general:

Describir de manera comparativa las caracteristicas morfoanatomicas e histoquimicas de los
frutos y semillas de las especies que componen la familia Lennoaceae, incluyendo Pholisma

arenarium, Pholisma culiacana, Pholisma sonorae y Lennoa madreporoides.
Obijetivos particulares:

1. Investigar y documentar las caracteristicas morfoldgicas de los frutos de cada una de
las cuatro especies de Lennoaceae, incluyendo su forma, tamafio, color, tipo y
cualquier rasgo distintivo.

2. Analizar los datos morfométricos de los frutos y estructuras asociadas, con métodos

estadisticos descriptivos.



3. Describir la anatomia de los frutos de las especies estudiadas, centrandonos en la
estructura del pericarpo, la dehiscencia y caracteristicas relevantes.

4. Examinar las semillas de cada especie en términos de su forma, tamafio, color,
superficie y la estructura de la cubierta seminal, incluyendo las células de
transferencia.

5. Examinar la composicion histoquimica de los frutos y semillas.

5. Materiales y méetodos

Obtencion de material bioldgico y sitios de colecta. Se recolectaron inflorescencias

maduras e infrutescencias en diferentes etapas de desarrollo de cuatro especies de
Lennoaceae en diferentes localidades (Figura 1). Pholisma sonorae (Figura 1A) en
vegetacion de dunas costeras y desérticas, a 40 km del Golfo de Santa Clara, Sonoraa 7 m s.
n. m.(D. Sanchez 852, IBUG); Pholisma arenarium (Figura 1B) se recolect6 en Playa El
Socorrito, Ensenada, Baja California (D. Sanchez 847, IBUG), en dunas costeras y matorral
xerdfilo, a una altura de 50-100 m s. n. m.; Pholisma culiacana (Figura 1C-D) se recolect6
en bosque tropical caducifolio, en dos localidades cercanas, al norte de Los Mochis, Sinaloa,
a una altura de 50-500 m s. n. m. (D. Sanchez 749, IBUG; D. Sanchez 989, IBUG); Lennoa
madreporoides (Figura 1E-G) fue recolectado en dunas costeras de Pérula, Jalisco a una
alturade 0-10 ms. n. m. (D. Sanchez 796, IBUG); Mazatlan, Sinaloa (D. Sdnchez 992, IBUG)
y Rincon de Guayabitos, Nayarit, México (D. Sanchez 1042, IBUG).
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Goog|e 200 km

Figura 1. Mapa obtenido en Google, de localidades de los sitios de recolecta acompafiado de los ejemplares correspondientes
de Lennoaceae: A. P. sonorae; B. P. arenarium; C. P. culiacana (1); D. P. culiacana (2); F. L. madreporoides (2); G. L.
madreporoides (3); E. L. madreporoides (1).
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Recolecta, fijacién vy diseccion de ejemplares. EI material recolectado se fijo en etanol al

70% o en FAA (formaldehido, &cido acético, etanol y agua destilada; Marquez et al., 2016),
durante 72 horas, se realizd un cambio de FAA, posteriormente se elimind el exceso de
fijador con agua corriente y el material bioldgico se paso por etanol al 50% y al 70%, donde
se almacenaron en frascos para su posterior procesamiento. Las disecciones del material
bioldgico se realizaron utilizando un microscopio estereoscopico LEICA, con aumentos de
8x a 35x, de individuos colectados en diferentes sitios de distribucion de cada especie. En
cada inflorescencia se realizd un corte longitudinal en la seccion central, se seleccionaron
flores en antesis y flores fecundadas (cuya corola se seca y se colapsa hacia el gineceo-fruto),
se retiraron bracteas florales, el céliz, la corola y el androceo para dejar libre al gineceo
maduro con el estilo-estigma persistente, lo mismo se realiz6 para los frutos en desarrollo y
frutos maduros. Los frutos maduros también se recolectaron secos, sin fijar y se guardaron

en bolsas de papel estraza junto con silica gel para su posterior analisis.

Las semillas y frutos maduros seleccionados se colocaron en frascos pequefios de cristal con
etanol al 70%, para ser pretratado para la observacion en microscopio electronico de barrido
y posterior descripcién (Marquez et al., 2016). La rehidratacion de los ejemplares que se
recolectaron secos se realizé con agua purificada caliente a 60 °C durante 24 horas, después
se colocaron en etanol al 30% y 50% durante 2 horas en cada uno, posteriormente se dejaron

en etanol al 70% para la diseccion de los frutos maduros.

Identificacién y seleccidon del material bioldgico: Se realizé la identificacion de las especies

siguiendo los criterios descritos y publicados por Yatskievych y Mason (1986), lo cual
permitid reconocer caracteristicas propias para los dos géneros y las cuatro especies
estudiadas (P. arenarium, P. sonorae, P. culiacana y L. madreporoides). Debido a que
durante el analisis del material vivo y fijado, se observaron diferencias morfoldgicas entre
los ejemplares de la misma especie provenientes de diversos sitios de recoleccion
(particularmente en relacién con el color de la corola persistente y aspectos morfolédgicos de
la inflorescencia, de los sépalos y de las bracteas, asi como en el fruto), se decidié describir
por separado el material obtenido de los siete sitios para representar las cuatro especies

reportadas en la familia Lennoaceae.
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Inclusion en paraplast: La técnica comienza con la deshidratacion de los materiales en

etanol de graduacion creciente: 70%, 85%, 96% por 24 horas en cada cambio y dos cambios
al 100%, una hora al ambiente y una hora al vacio, se realizé el mismo procedimiento de
deshidratacion con una hora en cada cambio. Seguido a ello, las muestras se dejaron cubiertas
con xileno-etanol (1:1) por cinco minutos y se hizo un cambio de xileno puro en el recipiente
que contiene los frutos y semillas por 5 minutos. Seguido de ello, las muestras se infiltraron
en una mezcla de xileno y paraplast (1:1), en estufa a 60 °C durante 12 horas. Después se
cambid la muestra para infiltrar en paraplast por espacio de 24 horas, y a continuacion se
incluyeron en paraplast puro y se dejaron solidificar. A continuacion, se realizaron secciones
histolégicas de 5 a 8 um con un microtomo rotatorio, se montaron en portaobjetos, se
desparafinaron por 1 hora, se tifieron con safranina-verde rapido y se montaron con Entellan

(Mérquez et al., 2016), el tiempo en safranina se estandarizé a una hora.

Asimismo, en algunas secciones histoldgicas se realizaron pruebas histoquimicas para
detectar algunos componentes de reserva en endospermo, embridn y otros tejidos. Lugol para
almidon, APS y reactivo de Schiff para polisacaridos insolubles, rojo O de aceite para lipidos
y cuticulas, histoquimica doble de APS y azul negro de Naftol para polisacaridos insolubles
y proteinas respectivamente. Posteriormente se observaron al microscopio 6ptico con camara
fotogréfica para analizar los tejidos, describir la anatomia, la composicion histoquimica y

estructura, asimismo para tomar fotomicrografias (Marquez et al., 2016).

Inclusién en resina LR-White: Posterior a la deshidratacion de los tejidos, estos se pasaron

por unas mezclas de etanol 100% y LR-White en proporciones 2:1y 1:1, durante 1 hora, en
cada uno, posteriormente en LR-White puro, se colocaron al vacio por 24 horas para su mejor
inclusion en los tejidos, después se polimerizaron en cépsulas de gelatina, en una estufa a
60°C grados durante 24 horas. Se realizaron secciones anatomicas de 1 a 5 pum de grosor en
el ultramicrotomo, con navajas de vidrio, se montaron en portaobjetos y se tifieron con azul
de toluidina por escasos segundos; se montaron con Entellan, para su posterior observacion,

analisis y registro fotografico de algunas estructuras (Marquez et al., 2016).

Observacion al microscopio electronico de barrio (MEB): Después de la diseccidn de las

inflorescencias, se seleccionaron frutos y semillas para ser procesadas enteras o bien para

secciones anatdmicas a mano alzada, con navajas delgadas. Posteriormente el material se
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guardd en canastillas de metal y deshidrato en etanoles graduales, se realizd un desecado a
punto critico con CO2 en el desecador BAL-TEC, modelo CPD 030, se monté en
portamuestras metalico con cinta de carbono y se sometié a una metalizacién con oro en una
ionizadora DELTON VACUUM, modelo Desk Il, para una observacion y registro
fotografico en Microscopio Electronico de Barrido, JEOL, modelo JSM-5310LV. Las

muestras se observaron a diferentes aumentos que van desde 35x hasta 5000x.

Datos morfométricos: Se recopilaron datos morfométricos que incluyeron la altura y el

diametro mayor del gineceo maduro de los ejemplares (zona basal), asi como la longitud del
estilo-estigma persistente (zona apical), estos datos se tomaron en milimetros, bajo un
microscopio estereoscopico LEICA a un aumento de 8x, montando los frutos en una cama

delgada de alcohol en gel y cubiertos de etanol al 70% para inmovilizarlos.

Para el andlisis estadistico, se utiliz6 el software IBM SPSS STATISTICS version 29.0. 01.0,
en el que se registraron los datos obtenidos y se ejecutd un andlisis de datos, datos
descriptivos, pruebas de homogeneidad de varianzas, analisis de la varianza (ANOVA por sus
sigloides en inglés, ANalysis Of VVAriance), comparaciones multiples con pruebas Post hoc
y una gréafica de dispersion de medias para todos los casos, para su posterior andlisis e
interpretaciones. Las tablas y graficas obtenidos del programa se reportan de manera directa

y original del programa en ANEXOS.

Descripcion_morfoanatémica: Se describieron los frutos y semillas usando caracteres

morfoanatdmicos convencionales, con lo observado durante su revision y analisis a partir de
las microfotografias obtenidas. La edicion de las fotomicrografias se realizd para cada
estructura con la finalidad de resaltar y que fuera comparativo entre las zonas observadas

para cada una de las especies estudiadas.

Se obtuvierony analizaron un total de 332 frutos de toda la familia. Para P. sonorae 30 frutos
para medidas y 28 para secciones anatomicas y observacion al MEB. Para P. arenarium 30
frutos para medidas y 8 para secciones anatomicas y observacion al MEB. Para P. culiacana
(1) 30 frutos para medidas y 13 frutos para secciones anatémicas y observacién al MEB; P.
culiacana (2) 30 frutos para medidas y 12 para secciones anatémicas y observacion al MEB;
para L. madreporoides (1) 30 frutos para medidas y 25 para secciones anatémicas y
observacion al MEB; Para L. madreporoides (2) 30 frutos para medidas y 10 para secciones
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anatomicas y observacion al MEB; para L. madreporoides (3) 30 frutos para medidas y 26
para secciones anatomicas y observacion al MEB, buscando una n > 30. El nimero de frutos
analizados estuvo limitado al tamafio y nameros del individuo recolectado y a la etapa de
desarrollo de la planta, ademas de la integridad del fruto después de la manipulacién. Para el
caso de las semillas, se disectaron un total de 268 endomericarpos con semillas en su interior
para su manipulacion y medicién, con una n=30 para cada localidad en el caso de las

mediciones, y el resto para realizar cortes y disecciones para su revision en los microscopios.

6. Resultados

Anélisis morfométricos

Durante el analisis y manipulacion de los frutos se identificaron variaciones importantes en
las proporciones del gineceo maduro y el estilo persistente, por lo que se procedid a registrar
su identidad morfométrica con estadistica descriptiva, en tres caracteres diferentes,
correspondiente al diametro del gineceo maduro, altura del estilo persistente y la altura del

gineceo maduro (Tabla 1, anexos).

En las pruebas de homogeneidad de varianzas, en las tres dimensiones registradas de los
frutos de Lennoaceae se obtuvo un p-valor menor a 0.001 en el estadistico de Levene,
indicando que hay evidencia estadistica significativa para rechazar la hipétesis nula de
homogeneidad de varianzas entre los grupos (Tabla 2); mientras que el ANOVA arroja un p-
valor menor a 0.001, sugiriendo que hay al menos una diferencia significativa entre las

medias de las siete localidades estudiadas (Tabla 3).

La prueba Post Hoc al tener robustez ante heterogeneidad de varianzas se realiz6 con
Tamhane, obteniendo las diferencias significativas para cada caso (Tabla 4).

En P. sonorae la diferencia significativa en el didmetro del gineceo maduro existe entre todos
los ejemplares excepto con L. madreporoides (2); para la altura del estilo-estigma persistente
la diferencia es significativa con todos los ejemplares; para la altura del gineceo maduro la

diferencia es significativa con todos los ejemplares, excepto con P. culiacana (2).

En P. arenarium la diferencia es significativa en el diametro del gineceo maduro con todos

los ejemplares excepto con P. culiacana (1) y con L. madreporoides (3). Para la altura del
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estilo-estigma persistente la diferencia significativa es con todas las localidades: para la altura
del gineceo maduro no hay diferencias significativas con P. sonorae, P. culiacana (1 y 2),

mientras que con las tres Lennoa si hay diferencia significativa.

Para P. culiacana (1) la diferencia significativa en el diametro del gineceo maduro existe en
todas menos con P. arenarium; para la altura del estilo-estigma persistente es significativa
con todos los ejemplares, menos con P. culiacana (2); la altura del gineceo maduro tiene

diferencias significativas con P. sonorae y L. madreporoides (1y 3).

En P. culiacana (2) la diferencia significativa del diametro del gineceo maduro existe con
todas las Pholisma, sin expresar diferencia significativa con las tres Lennoa; la altura del
estilo-estigma persistente es significativa con todos los ejemplares menos, con P. culiacana
(1); la altura del gineceo maduro posee diferencias significativas con L. madreporoides (1y
2).

Para L. madreporoides (1) la diferencia significativa del diametro del gineceo maduro es con
P. sonorae, P. arenarium, P. culiacana (1) y con L. madreporoides (2); las diferencias
significativas de la altura del estilo-estigma persistente es con todos los ejemplares, menos
con L. madreporoides (2); las diferencias significativas de la altura del gineceo maduro se

encuentran para todos los casos.

En L. madreporoides (2) las diferencias significativas en el didmetro maduro es con P.
arenarium, P. culiacana (1), y con L. madreporoides (1 y 3); las diferencias significativas de
la altura del estilo-estigma persistente es con todos los ejemplares, excepto L. madreporoides
(1); respecto a la altura del gineceo maduro, las diferencias significativas se encuentran con

P. sonorae, P. arenarium, L. madreporoides (1 y 3).

Para L. madreporoides (3) las diferencias significativas en el diametro del gineceo maduro
existen con P. sonorae, P. culiacana (1) y L. madreporoides (2); la diferencia es significativa
con todos los ejemplares respecto a la altura del estilo-estigma persistente y la altura del

gineceo maduro.

La dispersion de medias para cada medida fue graficada para una visualizacion de las
proporciones de los frutos de Lennoaceae, observando que la altura del gineceo maduro

siempre sera menor al diametro del gineceo maduro, mientras que la altura del estilo
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persistente es menor que el diametro en P. sonorae y en Lennoa madreporoides (1,2y 3) y

mayor en P. arenariumy P. culiacana (1 y 2) (Gréfica 1).
Ejes de inflorescencias/infrutescencias

Se observaron los cambios morfoldgicos de la transicion de inflorescencias al desarrollo de
las infrutescencias, principalmente los cambios de las estructuras acompafantes a los
carpelos durante el crecimiento del fruto, es decir, se observé un cambio en tamafio de los
sépalos, pétalos, estigmas y estilos persistentes, asi como el largo del receptaculo desde la
antesis hasta la etapa de fruto maduro. También se tomo en cuenta la dehiscencia activa como
caracteristica del fruto en su altimo estado de maduracion y los endomericarpos como

estructuras de dispersion final.

Para P. sonorae (Figura 2A, a) y las tres muestras de L. madreporoides (Figura 2 E-G, e-g),
en un mismo eje de la inflorescencia se encontraron flores en desarrollo, en antesis y frutos
en desarrollo y frutos maduros, mientras que para P. arenarium y las dos muestras de P.
culiacana, los frutos se encontraron en una misma etapa de desarrollo, toda la
inflorescencia/infrutescencia con flores en antesis o bien con frutos maduros (Figura 2B-D,

b-d), para P. culiacana los ejemplares se recolectaron secos (Figura 2C-D, c-d).

El tipo de inflorescencia es el mismo para las infrutescencias, de tipo cima escorpioide para
Lennoa, conspicuo en Lennoa madreporoides (Figura 2 e-g), mientras que en el género
Pholisma es variable, con mdltiples flores y frutos en una misma rama con tendencia a
capitulo, mas conspicuo en P. culiacana (Figura 2-c) y en P. arenarium se aprecia como tipo

panicula (Figura 2-b).
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Figura 2. Ejemplares fotografiados in-situ (en mayusculas), representan el exdéfito de cada planta, el endéfito (parte
vegetativa permanece anclado a las raices de los hospederos. En minuscula (abajo) las respectivas fotografias de
ramificaciones de las inflorescencias/infrutescencias fijadas de los ejemplares recolectados. A, a. P. sonorae. B, b. P.
arenarium. C, c. P. culiacana (1). D, d. P. culiacana (2). E, e. L. madreporoides (1). F, f. L. madreporoides (2). G, g. L.
madreporoides (3).
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Morfologia de frutos y estructuras asociadas

Durante el desarrollo de los frutos, todas o varias partes florales como el androceo y la corola
permanecen, dentro de las infrutescencias y se mantienen adheridas al fruto en desarrollo,
tanto para las tres especies de Pholisma (Figura 3A-D) como en L. madreporoides (Figura
3E-G). Para distinguir el fruto maduro es necesario remover tanto las bracteas asociadas a
los frutos como algunos de los verticilos florales como la corola y las anteras; el estilo y el
estigma son persistentes; la base del fruto siempre permanece anclado al receptaculo. Las
bracteas son proyectadas y protegen al fruto, estas siguen creciendo con la maduracién del
fruto (Figura 3) y siguen vivas cuando el fruto ya estd seco y dehiscente. La primera
distincion entre las especies de Lennoaceae es el diametro y la forma que toma el ovario

maduro y la longitud del estilo persistente (Figura 3 A-G; 4A-E).

En todas las especies de Lennoaceae, los frutos se originan a partir de un ovario supero, lo
que los hace de tipo simple y “capsular” de tipo esquizocarpo, mas adelante se explica con
mayor detalle. Son aplanados o bien redondeados, discoidales y con estilo y estigma
persistentes (Figura 3 a-g). Las medidas de altura y didmetro del gineceo maduro y la altura
del estilo-estigma persistente se muestran en la Tabla 1 y se muestran en la Grafica 1 en
anexos. Para las cuatro especies el gineceo maduro es mas ancho que alto, en promedio
Pholisma presentan gineceos maduros mas altos que en Lennoa (Figura 3 e-g; 4 D-E). Para
el estilo persistente, en promedio Pholisma presentan estilos mas altos en todas sus especies
que en Lennoa, siendo el estilo de P. arenarium el de mayor altura, de hasta tres veces su
ancho del gineceo maduro, mientras que en Lennoa presentan los estilos mas pequefios,

siendo L. madreporoides (3) la que presenta el estilo mas pequefio.

En P. sonorae la parte basal es amplia y discoidal (Figura 4A), la zona apical con un estilo
alargado de hasta tres veces la altura del ovario maduro, con el estigma seco y las bracteas
mas largas que el fruto, protegiéndolo (Figura 3A, a), con sélo 20 endomericarpos en su
interior. En P. arenarium la parte basal del fruto es ligeramente achatada, conservando la
forma del ovario, desde el desarrollo hasta secarse, alargado por el estilo prolongado de hasta
tres veces el tamafio del ovario maduro, su coloracion es oscura desde el ovario maduro y el
estilo es mas claro (Figura 3b), con 18, 20 o 22 endomericarpos formados por fruto. En P.

culiacana 1 (Figura 3C, c) el fruto es mas ancho que largo, en la parte basal del fruto es

19



geoide, con un estilo 1.5 veces mas alto que la zona basal; desarrolla de 18 o 20
endomericarpos (en P. culiacana 2 son 16, 18 o0 20 endomericarpos y llega a ser mas ancho
que P. culiacana 1), dos por loculo, desarrollados con o sin semilla en su interior, la
coloracion es homogenea por la muerte total de los tejidos involucrados (Figura 3c-d). En P.
arenariumy P. culiacana se encontraron frutos con un mayor namero de semillas abortivas,

incluso frutos con una sola semilla desarrollada.

En L. madreporoides 1 (Figura 3E) el gineceo maduro es méas ancho que alto, siendo mas de
dos veces la altura del gineceo maduro, posee una forma discoide al secarse, el estilo es casi
piramidal colapsando en didmetro en la maduracion, desarrolla 28, 30 o 32 endomericarpos
igual que en L. madreporoides 3 (34 en L. madreporoides 2; Figura 3F), dos por I6culo, con
0 sin semilla en su interior, en general es la especie con mayor nimero de semillas
desarrolladas, la morfologia del estilo y el ovario es constante en cada una de las localidades,
en las tres localidades, las brécteas protegen al fruto y estas varian en forma y tamafio (Figura
3E-Gye-g).

La corola se desprende con facilidad o estéa ausente. El color de todo el fruto en Pholisma es
variable, en P. sonorae es blanco sin ninguna particularidad conspicua; en P. arenarium el
gineceo maduro es morado como el color de la corola, mas intenso en la parte superior, con
menor intensidad hacia la zona basal cercana al receptaculo, la zona apical correspondiente
al estilo es blanco, poco morado cercano al estigma, oscureciéndose totalmente al madura y
en P. culiacana es blanco con tonalidades rosas muy tenues (colores no mostrados). En
Lennoa también se encontraron variaciones, en general es rosado, oscureciendo a morado,
siendo el nectario el ultimo en colorearse, este cambio se da desde el estigma a la base (mas
homogéneo en L. madreporoides 2; Figura 3f) y con una dehiscencia circuncisil poco
uniforme sobre el ecuador (Figura 4E); el exocarpo del fruto al madurar y secarse es café
pardo, con coloraciones difusas en L. madreporoides 1 (Figura 3e), en L. madreporoides 3 la
coloracion es café con un patron en serie coincidente con los pares de endomericarpos,
restringido en la zona basal (Figura 3g), las descripciones de los colores son conspicuas in

situ y no son mostrados, por lo que las figuras citadas no reflejan con claridad lo descrito.
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Figura 3. Fotografias tomadas en microscopio estereoscopico de frutos y las partes florales persistentes. A-G. Frutos con céliz, corola y androceo persistentes. Arriba (1) las cabezas
de flecha aluden a la corola. Abajo (2) las cabezas de flechas aluden a los sépalos. a-g. Frutos con el caliz persistente, la corola y restos de androceo fueron removidos. A, a. P. sonorae

(Ps) B, b. P. arenarium (Pa). C, c. P. culiacana (1) (Pcl). D, d. P. culiacana (2) (Pc2). E, e. L. madreporoides (1) (Lm1). F, f. L. madreporoides (2) (Lm2). G, g. L. madreporoides (3)
(Lm3).
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Micromorfologia y anatomia del pericarpo

Se identificaron dos zonas principales en el fruto de las cuatro especies. El estigma persistente
en la parte apical, el estilo persistente por debajo de este, en conjunto se denominé zona
apical; y la del ovario/fruto maduro como la zona basal (Figura 4A-E). Los frutos de P.
sonorae (Figura4A)y P. arenarium (Figura 4B) se distinguen por tener los estilos méas largos
y proyectados persistentes y en la parte basal (originada del ovario fecundado) que contiene
a las semillas es semidiscoidal. P. culiacana tiene estilo de longitud intermedia con respecto
a las otras especies de Pholisma y L. madreporoides y la parte basal es redondeada,
semiesférica (Figura 4C). En L. madreporoides los estilos son cortos y colapsados, la parte
basal es discoide (Figura 4E-G), en esta zona se marcan de manera conspicua los
endomericarpos dentro del fruto (Figura 4D) y cuando se presenta la dehiscencia irregular
(Figura 5E). Se caracterizan por la dehiscencia irregular del pericarpo maduro, tipo capsular,
esquizocarpico, especificamente del exocarpo y mesocarpo, ya que el endocarpo rodea a la

semilla formando endomericarpos (Figura 4A-B, E).

El exocarpo exhibe sus células colapsadas, conspicuas por las uniones de las paredes
celulares que dan un patrén constante en todas las especies (Figura 4A-D). La parte basal del
fruto en etapa madura de todas las especies y localidades, cerca del receptaculo presenta la
reminiscencia del nectario anular y esa zona tiene nectarostomas (Figura 7A-1) y algunos se
encuentran con secreciones (Figura 51). En Lennoa, se observo la presencia de bacterias
baciliformes sobre el ostiolo (Figura 51), se identific6 como nectarostomas actinocitico
(Figura 5H).
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Figura 4. Micromorfologia de frutos maduros y completos de Lennoaceae observados en el MEB. A. P. sonorae; B. P. arenarium; C. P.
culiacana 1. A-B. Frutos completos. C. Fruto con dehiscencia circuncisil irregular. D. L. madreporoides 1. E. L. madreporoides 3 mostrando
fruto con dehiscencia circuncisil del exocarpo y mesocarpo; se observan los endomericarpos en el interior (al igual que en E). En Ay D se
ilustran las dos zonas analizadas (zona basal y zona apical) en el presente estudio. El perianto y androceo persistentes fueron removidos en A-
C, mientras que en D y E sélo la corola y androceo fueron removidos, se observan los sépalos persistentes. ET, estigma; ST, estilo (ambos
representan la zona apical). OM, ovario fecundado o fruto (representa la zona basal); las flechas blancas aluden a la dehiscencia circuncisil de

exocarpo y mesocarpo.
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Figura 5. Micromorfologia del exocarpo y nectarostomas del nectario reminiscente. A. P. sonorae (Ps). B. P. arenarium (Pa). C. P. culiacana 1 (Pcl). D. L.
madreporoides 1 (Lm1). E. P. culiacana 2 (Pc2). F. L. madreporoides 3 (Lm3). G-I. Se ejemplifican los nectarostomas con restos de secrecion de L. madreporoides
1 (Lm1). Cabeza de flecha blanca sefiala nectarostomas; cabeza de flecha naranja sefiala secrecion; Cabeza de flecha roja sefiala bacterias baciliformes.




En todo Lennoaceae el pericarpo de los frutos maduros esta formado por un exocarpo,
mesocarpo y endocarpo. De manera particular, como el endocarpo rodea a cada semilla y se
separa del mesocarpo y exocarpos a cada unidad se le conoce como endomericarpo. Los
endomericarpos son aplanados lateralmente (Figuras 4E, 6D) y se forman dos
endomericarpos por cada carpelo inicialmente (Figura 6D). El fruto es plurilocular,
dependiendo del numero de carpelos que lo conformen es el nimero de endomericarpos que
desarrollen, la base del estilo prolifera un poco en la zona de insercién al ovario, este sin
llegar al centro del fruto, dejando un espacio en la zona de la placenta (Figura 6 A). La
placentacion es parietal y cada 6vulo surge en cada margen del carpelo. Los margenes de los
carpelos proliferan hacia el centro del ovario formando falsos septos (Figura 6A, D), pero no
alcanzan a fusionarse (Figura 8A, D), ni alin en etapa avanzada del fruto lo cual es evidente

en los frutos maduros, luciendo con apariencia unilocular (Figura 6A).

El desarrollo de cada endomericarpo tiene lugar a partir del endocarpo del fruto, que se
multiplica y va cubriendo a cada semilla de manera independiente en cada carpelo (Figura
6D). Los endomericarpos no se cierran completamente, sino que dejan una apertura alrededor
de cada funiculo que sobresale del endomericarpo (Figura 6 B). En los frutos inmaduros, el
pericarpio esta formado por un exocarpo uniestratificado, un mesocarpo con varios estratos
parenquimaticos poco diferenciados (Figura 6C). A medida que van madurando, los dos o
tres estratos internos de la pared del fruto y que corresponden al endomericarpo se engrosan
las paredes con lignina; las de mayor grosor son las mas internas y cercanas a la semilla
(Figura 6E-F).
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Figura 6. Endomericarpos y pared de fruto en etapa intermedia de desarrollo y etapa madura. A. Seccion longitudinal
de fruto de L. madreporoides (2) con dehiscencia marcada en el exocarpo (estrella roja), el cual muestra signos de degradacion
y ruptura, el mesocarpo se ha colapsado. B. Seccion longitudinal de un endomericarpo en desarrollo rodeando a la semilla, L.
madreporoides (3). C. Acercamiento al pericarpo (incluido el endomericarpo en desarrollo en la zona de dehiscencia del fruto
de L. madreporoides (3), se observan los estratos del exocarpo, mesocarpo y endocarpo, asi como estratos de la cubierta
seminal. D. Seccion transversal del fruto maduro de P. sonorae en la zona de dehiscencia, se muestran dos semillas por
carpelo y cada una rodeada por el endocarpo lignificado, se observan semillas con embriones y semillas abortivas (colapsadas
y vacias), todas estan rodeadas de endocarpo. E-F. Endomericarpo con semilla de P. culiacana (1); se observan los estratos
lignificados del endocarpo que rodea a la semilla, la flecha punteada en E marca el limite de los dos tipos celulares del
endocarpo. CA, capa de aleurona; EB, embrion globular; EC, endocarpo; EP, endospermo; ET, estigma; EX, exocarpo; F,
funiculo; G. Granos de almiddn en el endospermo; NT endotesta; SL, Sépalo persistente; ST, estilo; T, testa.

El exocarpo es uniestratificado, parenquimatico y con cuticula delgada en las cuatro especies
de Lennoaceae, se percibe colapsado y difuso (Figura 7A-G). En la zona basal del fruto,
cercano al receptaculo, la epidermis del pericarpo muestra nectarostomas de tipo actinocitico
con el ostiolo abierto. Las células oclusivas de los nectarostomas son conspicuas su contenido
celular en comparacion a las células acompafiantes (Figura 7H), las células acompafantes
son diferentes en morfologia en todas las localidades (Figura 7 H-G). EI mesocarpo consta
de unos o dos estratos de células parenquimaticas, que contienen granulos de almidon difusos
(Figura 70-U) y nucleos heterocromaticos (Figura 7S). EI mesocarpo parenquimatico es
pluriestratificado y se ubica entre el exocarpo y endomericarpo, sus células contienen
numerosos granos de almidon con morfologia diferencial entre las especies, excepto en P.
culiacana (Figura 70-U), en este tejido los nucleos heterocromaticos son evidentes (Figura
7S); en P. culiacana se percibe de mejor manera los agregados celulares, que se depositan
cerca del exocarpo cuando el fruto estd maduro (Figura 7C-D), en L. madreporoides (1), se
perciben conspicuos los depoésitos del mesocarpo cerca del exocarpo (Figura 7E). El
endomericarpo es esclerenquimatoso (Figura 7V-Z y AA-BB), con varios estratos celulares,
los méas cercanos a la semilla son los primeros que alcanzan mayor grosor y pierden el
citoplasma. EI endomericarpo tiene dos tipos celulares formado de, uno hasta cuatro estratos
celulares, que envuelven a la semilla, presenta braquiesclereidas alargadas (Figura 7AA). El
segundo tipo celular proximo al mesocarpo, presenta de una a dos capas de células poco
engrosadas y un lumen muy amplio, con punteaduras, mientras que las que se encuentran
cercanas al mesocarpo son mas delgadas o con mayor lumen celular, excepto para P.
arenarium, con un lumen casi cerrado (Figura 7W), la anatomia y micromorfologia del
endomericarpo es diferente en todos los ejemplares analizados y lo presentan de manera

constante, siendo P. culiacana (1) el mas amplio (Figura 7X); en L. madreporoides (1) el

27



endomericarpo presenta dos estratos celulares con un arreglo constante y definido, también
presentan punteaduras (Figura 7Z), en todas las Lennoa, el estrato que se encuentra en
contacto con el mesocarpo, presenta proyecciones (Figura 7Z,AA-BB); mientras que para L.
madreporoides (2) pueden haber hasta 4 estratos celulares con un arreglo semiorganizado
(Figura 7AA) y para L. madreporoides (3) los estratos son difusos y sin un arreglo aparente
(Figura 7BB).

El exocarpo consta de un estrato celular parenquimatico que se colapsa en el desarrollo
(Figura 7 A-G). En esta etapa la semilla contiene embriones globulares y endospermo celular
(Figura 6 B-C). Posterior a ello, las paredes celulares del endomericarpo se engrosan, el
mesocarpo colapsa y la epidermis del exocarpo comienza a romperse, formando la zona de
dehiscencia (Figura 6A, C). Al final de la maduracion, al romperse la pared del exocarpo
quedan expuestos los mericarpos, conformados con una semilla con cubierta seminal
formada por una testa y un endomericarpo lignificado de varios estratos celulares (Figura
8A-G).

Figura 7. Anatomia del pericarpo de las cuatro especies de Lennoaceae. A-G. Zona del exocarpo y mesocarpo mostrando el
exocarpo uniestratificado, parenquimatico y colapsado. La linea punteada amarilla divide el exocarpo del mesocarpo. Se muestra
parte del mesocarpo parenquimatico, pluriestratificado y almidonoso. A-N. Vista superficial de los nectarostomas del exocarpo tipo
actinocitico, en la zona del nectario reminiscente. O-U. Zona exclusiva del mesocarpo pluriestratificado y almidonoso. W-BB.
Endocarpo pluriestratificado, con varios grados de lignificacion. Lo mas lignificado se encuentra rodeando a las semillas. En la fila
inferior de la figura se muestran imagenes amplificadas de E, H, S, Y para mejor detalle de las estructuras. C, paredes celulares
parenquimaticas colapsadas; DP, dep6sitos de pared secundaria; EC, endocarpo; EX, exocarpo; G, granulos de almidoén; H, nlcleos
heterocromaticos; MC, mesocarpo; NT, nectarostomas; P, paredes celulares; PF, polifenoles; PT, punteaduras; PY, proyecciones
del endocarpo.
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Estructura de los endomericarpos

Los endomericarpos frescos retirados de las capsulas dehiscentes presentan textura esponjosa
(Figura 8 Izquierda), excepto en P. arenarium que es muy sélida (Figura 8 B), con un arreglo
difuso que se dirige al funiculo, es mas conspicuo en Lennoa (Figura 8E-G). La forma del
endomericarpo es variable en cada especie, al mismo tiempo, la forma de este para cada
localidad es constante, la cubierta externa tiene células esponjosas en P. sonorae y P.
culiacana (Figura 8A-D) y en las tres L. madreporoides se aprecian con bordes filosos
(Figura 8E-G). Tienen una coloracion oscura hacia la periferia, y las caras laterales centrales
son claras y casi planas, son la zona de contacto unas con otras cuando estan en el interior
del fruto (Figura 8A-G izquierda). Las semillas son diferentes para cada una de las
localidades, conservan la forma del évulo campil6tropo, la calaza es conspicua al igual que
el micrépilo por su tono mas oscuro respecto al resto de la semilla (Figura 8 A-G, derecha).
Presentan un funiculo, en Pholisma es prolongado y conspicuo (Figura 8 A-D, derecha) y en
Lennoa se encuentra fusionado con el micrépilo (Figura 8E-G, derecha). EI nimero de
endomericarpos depende del nimero de carpelos formados, en cada carpelo se formaran dos
ovulos que daran origen a dos semillas. Cada semilla esta protegida por un endomericarpo,
que separa entre si a cada semilla, envolviéndolas individualmente durante el desarrollo.
Aunque las semillas sean abortivas se inicia el desarrollo del endomericarpo alrededor de
ellas y aparecen con las semillas abortivas en el interior del fruto (Figura 6A, D). Se observd

un mayor numero de semillas abortivas en P. arenarium (datos no mostrados).

El endocarpo que forma los endomericarpos individuales estd formado por esclereidas.
Durante la dehiscencia de los frutos, los mericarpos quedan al descubierto, los mericarpos no
estan completamente cerrados, deja una apertura por donde se ubican los funiculos donde se
observan células colapsadas de diferentes tamafios, cuya pared exterior se colapsa poco
debido a la deshidratacion; hacia la zona de la apertura las células del mesocarpo son mas
alargadas (Figura 9A-G). La micromorfologia externa de cada mericarpo en cada localidad
es constante, incluso en las tres localidades de Lennoa (Figura 9E-G). El grosor de las células
que conforman la pared del endomericarpo son de 2-6 estratos, las cuales son lignificadas,
de tipo macroesclereidas, entre mas cercanas a las semillas las paredes lignificadas son mas

gruesas, compactas entre ellas y el lumen mas cerrado, mientras que las de la periferia son
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mas alargadas y de paredes menos gruesas y
con restos de citoplasma en su interior
(Figura 9H, K). La conexion entre cada
celula es conspicua, formando pliegues entre
ellas (Figura 9E-G).

Figura 8. Morfologia de endomericarpos (formados por
endocarpo lignificado que rodean a una semilla). A-G. A
la izquierda el mericarpo completo mostrando la superficie
ornamentada y forma variable; a la derecha la semilla
campildtropa disectada de cada endomericarpo, en vista
lateral. Material obtenido de frutos secos dehiscentes. A. P.
sonorae. B. P. arenarium. C. P. culiacana (1). D. P.
culiacana (2). E. L. madreporoides (1). F. L. madreporoides
(2). G. L. madreporoides (3). La flecha verde sefiala el
micrdpilo, la cabeza de flecha roja sefiala la zona calazal, la
cabeza de flecha blanca sefiala el funiculo.

>

P. culi 2 - - 7 -
enkacamum (2} Figura 9. Micromorfologia de endomericarpos 'y

semillas observadas al MEB. A-G. Endomericarpos
completos mostrando la forma y ornamentacion. Las
cabezas de flechas naranja sefialan la apertura del
mericarpo por donde sale el funiculo. H-N. Seccidn
transversal de los endomericarpos. Se observa que son
pluriestratificados y la organizacion de las esclereidas. Las
cabezas de flecha blanca sefialan depdsitos de pared
secundaria; la estrella amarilla sefiala bacterias
baciliformes sobre el endomericarpo. O-U. Semillas
campil6tropas completas mostrando el funiculo, la célazay
el micropilo; la forma de las células de la testa, el funiculo
y el micrdpilo son variables. V-BB. Seccidn longitudinal de
las semillas mostrando la cubierta seminal, el endospermo
abundante y el embrion reducido (coloreado en
amarillo). Linea punteada roja marca la division de dos
estratos en el endocarpo, linea punteada blanca marca el
limite del endocarpo; en O-BB la cabeza de flecha azul
sefiala la célaza, la cabeza de flecha verde el funiculo y la
cabeza de flecha roja el micrépilo. La fila inferior, muestra
imagenes aumentadas para mayor detalle de las estructuras.
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Micromorfologia, anatomia e histoquimica de las semillas

Las semillas son las que dan la forma al mericarpo, son campilotropas y la zona de la calaza
es redondeada o poco proyectada, tienen una ligera costilla en la zona del rafe, mientras que
en la zona de la antirrafe son redondeadas. Los funiculos son cortos, redondeados o delgados,
o0 bien aplanados lateralmente, los micrépilos son conspicuos (Figuras 8A-G derecha; 90-
U). En semillas disectadas longitudinalmente se distinguen los tres componentes principales,
la cubierta seminal, el endospermo y el embrion (Figura 9V-Z, AA-BB), la cubierta seminal
la conforman dos estratos de testa, s6lo en la zona micropilar suele tener mas estratos
celulares, mas conspicuo en L. madreporoides (Figura 92, AA-BB). El embrion es pequefio
y reducido, casi globular a lentiforme y carente de cotiledones, el mas grande es el de P.
culiacana 1y casi periforme con simetria bilateral para L. madreporoides (Figura 9Z, AA-
BB).

Los embriones lentiformes tienen células de tamafio ligeramente menor que las del
endospermo (Figura 10A-1), con citoplasma denso y con una protodermis; en el polo
micropilar una incipiente zona meristematica (sin llegar a ser evidente como meristemo
radicular) en contacto con el endospermo celular que la rodea en la zona micropilar (Figura
10E-1). En la zona micropilar la exotesta y endotesta tiene varios estratos, la exotesta formada
por células lignificadas que se prolongan hacia el funiculo y las de la endotesta son
parenquimaticas, esta zona micropilar proyectada es méas evidente en L. madreporoides
(Figura 10 H-1). El haz vascular que entra por el funiculo posee xilemay floema (Figura 101).

El endospermo esta conformado por dos tipos celulares, un estrato periférico uniestratificado
externo de células cubicas o alargadas periclinalmente que corresponde a la capa de aleurona
(Figuras 10E, H, K, L, P; 11A-G), el resto de las células al interior del endospermo, son
numerosas, mas redondeadas o isodiamétricas y corresponden al endospermo almidonoso
(Figuras 10L;11H-N). Las células del estrato de aleurona dieron positivo a las pruebas
histoquimicas de proteinas en mayor cantidad (Figura 10K), esta también se hizo evidente
con Sudan negro O (Figura 100), aunque no fueron evaluadas cualitativamente; las células
del resto del endospermo dieron positivo para polisacaridos insolubles y almidén (Figura 10J,
L, respectivamente). Las células del endospermo contienen nicleos heterocromaticos y

condensados de polifenoles en todas las especies (en excepcion de P. culiacana que no se
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encontraron condensados) (Figuras 10E, F, H; 11A-B, E-G). La micromorfologia de los
granulos de almiddn en el endospermo es particular en cada ejemplar (Figura 11 A-N) y la

diferencia entre ellos es mas conspicua en las tres Lennoa (Figura 11 E-G, L-N).

El embrion dio positivo a polisacaridos insolubles, almidon en menor cantidad y tamafio con
respecto a las células del endospermo (Figura 10J-M) y proteinas en mayor cantidad (Figura
10K-L). La capa de aleurona dio positivo a proteinas (FiguralOL) y lipidos (FiguralOP) La
cubierta de la semilla dio positivo a polisacaridos insolubles (Figura 10J). La cuticula nucelar
se hizo evidente con la prueba rojo O de aceite y de manera tenue la cuticula del embrién
(Figura 10N-O); ademas, la cuticula nucelar se hizo evidente con Sudan negro B (Figura
10P), quedando sobre las células de aleurona cuando las células se degradan después de la
fecundacion.
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Figura 10. Micromorfologia, anatomia e histoquimica de semillas disectadas. A-D. Embrién lenticular y endospermo circundante, embrion
coloreado artificialmente en amarillo; la cabeza de flecha roja sefiala el mayor nimero de estratos de la capa de aleurona en la zona micropilar.
E-F. Seccion longitudinal de la semilla mostrando el embrion lentiforme. G-1. Seccidn longitudinal de semillas en la zona micropilar mostrando
el embrion, cubierta seminal y endospermo. J-M. Pruebas histoquimicas de APS, azul negro de naftol y lugol para polisacaridos insolubles,
proteinas y almidon respectivamente ubicados en embrién y/o endospermo. N-O. Prueba histoquimica de rojo O de aceite (en N el campo
oscuro favorece lo observado en M) da positivo en la cuticula nucelar que al desaparecer recubre a las células de aleurona. P. Prueba
histoquimica de Sudan negro B, da positivo en la cuticula nucelar que al desaparecer recubre a las células de aleurona. CA, capa de aleurona;
CT, cristales; EC, Endocarpo; EP, endospermo; HC, nlcleos heterocromaticos; MC, zona micropilar; Ms, meristemo del embrion; NT, cuticula
nucelar; T, Exotesta con células de transferencia. La estrella amarilla alude a la exotesta con células de transferencia. Las especies se marcan
como Ps= Pholisma sonorae; Pa= Pholisma arenarium; Pc= Pholisma culiacana y Lm= Lennoa madreporoides.
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Células de transferencia en la testa de la semilla

La cubierta inicial de la semilla esta conformada por una endotesta parenquimatica en cercana
unién con el endospermo y una exotesta con paredes celulares engrosadas y lignificadas
(Figura 11 A-G, O-Z, AA-BB). Por lo tanto, la semilla de las especies de Lennoaceae son
exotestales ya que la exotesta es el estrato engrosado (Figura 110-U) formado de células
esclerenquimaticas con engrosamientos irregulares, conocidas como células de transferencia
(Figura 11V-Z, AA-BB). Las células de transferencia son de dos tipos. Un morfo se
denomina como de tipo reborde, el cual presenta paredes periclinales externas hundidas,
haciendo evidentes las paredes anticlinales elevadas, marcando el contorno celular; las
paredes periclinales internas y externas presentan engrosamientos irregulares de manera que
forma bordes en sus paredes y semejan las células conductoras del xilema; estas células
forman punteaduras alargadas o redondeadas en la exotesta de P. sonorae (Figura 11 O,V) y
las dos variantes de P. culiacana (Figura 11Q-R, X-Y). El segundo morfotipo de células de
transferencia se denomina tipo reticulado, presenta digitaciones de pared celular formadas
por corpusculos densos que surgen inicialmente de las paredes periclinales internas y se
anastomosan en el interior de las células, se van depositando y anastomosado nuevos
corpusculos formando un reticulo de engrosamientos de la pared celular, que tiene apariencia
granulosa en el interior de las células; este tipo de células de transferencia lo comparten P.
arenarium (Figura 11P,W) vy las tres variantes de L. madreporoides (Figura 11 S-U, Z, AA-
BB), de manera particular en L. madreporoides 3 se presentan vacuolas conspicuas por su
tamafio y apariencia trasltcida (Figura 11S).

Figura 11. Anatomia y estructura del endospermo y cubierta seminal formada por exotesta con células de
transferencia y endotesta parenquimatica. A-G. Seccion del endospermo con dos tipos celulares, las periféricas son de
aleurona y por debajo de esta capa las células de reserva isodiamétricas, almidonosas y con taninos condensados. H-N.
Endospermo parenquimatico con granulos de almiddn y paredes celulares delgadas. O-U. Zona periférica de la semilla,
mostrando exotesta formada por células de transferencia y la endotesta de células parenquimaticas. V-Z, AA-BB.
Acercamiento a la exotesta y endotesta. A, H, O, V, P. sonorae; B, I, P, W, P. arenarium; C, J, Q, X, P. culiacana (1); D,
K, R, Y, P. culiacana (2); E, L, S, Z, L. madreporoides (1); F, M, T, AA, L. madreporoides (2); G, N, U, BB, L.
madreporoides 3. L a fila inferior de la figura muestra imagenes aumentadas de A, M, S, V para mayor detalle de las
estructuras. CA, capa de aleurona; CL, céalaza; EP, endospermo de reserva; HC, nucleos heterocromaticos; NT, Endotesta
parenquimatica; S, taninos condensados; T, exotesta con células de transferencia; V, vacuolas en las células de transferencia.
La estrella amarilla alude a las células de transferencia de la testa, la estrella azul a la capa de aleurona.
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7. Discusion

En el contexto de la morfologia y los datos morfométricos obtenidos de los frutos, se observé
que todas las especies analizadas presentan una caracteristica morfolégica comdn,
manifestada en su forma discoide por ser aplanada y redondeada (gréafica 1 presentada en el
anexo). Al comparar la morfologia entre los géneros Pholisma y Lennoa, se resaltan
diferencias significativas en la longitud del estilo persistente. Pholisma exhibe frutos con una

mayor altura del estilo. Por contraste Lennoa, posee frutos con estilos mas cortos.

También se observo una diferencia significativa en el diametro del gineceo maduro en varios
casos, sugiriendo variabilidad morfoldgica entre las especies y localidades de Lennoaceae.
La altura del estilo-estigma persistente muestra diferencias significativas en todos los casos,
indicando una variacion notable en esta caracteristica morfologica en la familia y dentro de
la misma especie. La altura del gineceo maduro presenta diferencias significativas en varias
comparaciones, lo que sugiere diversidad morfoldgica entre las especies y localidades. Sin
embargo, no existieron diferencias significativas entre P. culiacana (1) y P. culiacana (2) en
algunas mediciones, lo cual no es raro, tratandose de ejemplares cercanos en localidad,
abriendo paso a la posible variacion que existe en las poblaciones. La grafica 1 de dispersién
sugiere que la altura del gineceo maduro siempre es menor que el diametro, indicando la

forma discoide aplanada.

La comparacion morfométrica entre Pholisma y Lennoa revela diferencias distintivas en sus
caracteristicas reproductivas. Mientras Pholisma exhibe patrones de diametro del gineceo
maduro homogéneos, Lennoa madreporoides muestra variabilidad intraespecifica
significativa. La altura del estilo-estigma persistente destaca en promedio, siendo menor que
el diametro en P. sonorae y L. madreporoides, pero mayor en P. arenarium y P. culiacana
con relacion a su diametro, siendo el didmetro del fruto menor que la altura del estilo-estigma.
La diversidad presente en Lennoa, especificamente entre las supuestas especies idénticas (L.
madreporoides 1, 2 y 3), apunta hacia la imperativa necesidad de realizar una revision

taxondmica mas exhaustiva y profundizar la comprension de la complejidad morfoldgica
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presente en estas entidades y, potencialmente, identificar nuevas especies. La obra pionera
de Yatskievych y Mason en 1986, constituye una base sélida e importante para la familia
Lennoaceae, pues es un punto de partida y un enfoque pertinente en el contexto de este
estudio, no obstante, es crucial reconocer las limitaciones de la informacion en las
ilustraciones, de la anatomia analizada y caracteristicas proporcionadas, las cuales resultan
poco esclarecedoras. El estudio reciente para P. arenarium de Jeiter et al. (2023), y los datos
nuevos en este trabajo, revelan caracteristicas adicionales que no fueron contempladas en

investigaciones anteriores, 1o que sugiere la necesidad de una revision integral de esta familia.

Esta comparacion resalta la riqueza morfoldgica dentro de la familia Lennoaceae y plantea
interrogantes sobre la variabilidad adaptativa en respuesta a entornos especificos. Estas
notables disparidades en la morfologia de los frutos entre los géneros Pholisma y Lennoa
conllevan potenciales implicaciones de relevancia biologica y ecoldgica, particularmente en
lo que respecta a sus adaptaciones y exaptaciones de las estructuras asociadas al fruto, como
la complejidad del endomericarpo y el estilo persistente, las estrategias de dispersion de
semillas, asi como su implicacion en el ciclo de vida de estas plantas parasitas en sus
diferentes ecosistemas. Por consiguiente, resulta imperativo considerar el posible impacto de
estas variaciones morfoldgicas y morfométricas en las interacciones de estas plantas
parésitas, con su entorno y los hospederos que las acogen, asi como la pérdida e integracion

de genes y una perspectiva de su evolucion (Cai et al., 2021; Cai, 2023).

El estilo persistente es poco focalizado en las descripciones de los frutos en las especies de
Ehretiaceae (Boraginales), este estilo es conspicuo en Bourreria, asi como las bréacteas
asociadas, evidenciados en fotos e ilustraciones de las descripciones, al mismo tiempo, no se
menciona su papel o sus caracteristicas propias ya sea en el fruto maduro (Campos-Rios,
2005; Pio-Ledn et al., 2021). En la més reciente publicacion de Jeiter et al. (2023) relacionada
con Lennoaceae, donde el estilo persistente de Bourreria suculenta Jacq. si es mostrado y
considerado para las comparaciones, para el caso de Ehretia dicksonii Hance, no es
focalizado, sin embargo, no hay profundidad en el analisis porque pareciera no ser relevante
para la especie estudiada, quedando fuera de sus objetivos, a comparacion de P. arenarium

con la que es comparada y se evidencia todas las caracteristicas ya descritas en este trabajo.
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Las familias del orden Boraginales, al cual pertenece Lennoaceae, presentan frutos de
diversos tipos (Gottschling, 2003). Estudios anatdmicos y morfolégicos comparativos, tanto
a nivel intrafamiliar como entre especies relacionadas, han demostrado ser herramientas
efectivas en la resolucion de relaciones de parentesco, la comprension de formas, tamafios y
aspectos evolutivos, asi como la identificacion de caracteres taxondémicos, como se ha
evidenciado en investigaciones previas de Boraginales (Gottschling, 2004; Patzold et al.,
2023). La morfologia, quimica, estructura interna, ontogenia y bioquimica de los frutos son
aspectos que han sido utilizados de manera efectiva para la identificacion y clasificacion de
las especies de algunas familias de angiospermas, y en el contexto de la familia Lennoaceae,

este enfoque no es una excepcion.

Con base en las caracteristicas de flores y frutos se propuso la ubicacion de Lennoaceae en
el orden Boraginales (Hallier, 1923) y posteriormente esta ubicacion se reforzd con caracteres
moleculares generados por otros autores (Nazaire y Hufford, 2012; Weigand et al., 2014). En
la actualidad la familia Ehretiaceae del orden Boraginales resulta monofilética cuando se
incluyen las plantas parasiticas Lennoa y Pholisma, fortaleciendo la hipétesis del parentesco
entre Lennoaceae y Ehretiaceae (Gottschling et al., 2014). Asimismo, Ehretiaceae se
posiciona como grupo hermano de Cordiaceae, otra familia de Boraginales (Weigend et al.,
2014; Jeiter et al., 2023). El parentesco evidenciado en las filogenias propuestas por Zhang
et al. (2020) sitla a Lennoaceae y Ehretiaceae como un grupo monofilético, especificamente
P. arenarium se agrupa en uno de los dos subclados de Ehretiaceae, mientras que las otras
familias de Boraginales como Cordiaceae, Coldeniaceae y Heliotropiaceae son el grupo
hermano del clado Ehretiaceae-P. arenarium. Los autores mencionan que estos taxa
comparten caracteristicas plesiomarficas en lo que respecta a la estructura de la flor y el fruto,
un ejemplo de esto es la presencia de un fruto tipo capsula, un caracter plesiomorfico en las
Asterides, un fruto que se supone evolucioné a partir de la drupa, y que se encuentra presente
en diversas familias hermanas de Lennoaceae (como Ehretiaceae). Es importante destacar
que en Lennoaceae, el fruto maduro se presenta como tipo “capsular” tipo esquizocarpico
formado de varios endomericarpos uniseminados, ya que al final del desarrollo cada una de
las semillas producida en cada carpelo se rodea de endocarpo lignificado. ElI endomericarpo
lignificado y uniseminal que representa la unidad de dispersion de Pholisma y Lennoa. En la
filogenia de Zhang et al. (2020) la informacion esta respaldada con un soporte alto en la
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cercana relacion entre Ehretiaceae y P. arenarium, desde el punto de vista morfoldgico
podrian involucrarse en el estudio otros taxa de Ehretiaceae, aunque hay que considerar que
muchos de los caracteres morfoldgicos en Lennoaceae estan asociados con su habito

parasitico.

Las Ehretiaceae tienen como caracteristicas principales flores tetraciclicas, pentdmeras con
cinco estambres y un gineceo supero, bicarpelar y con cuatro dvulos, sin embargo, la
diferencia de esta familia con Lennoa y Pholisma es que tienen ovarios con 7-15 léculos y

dos 6vulos por carpelo como lo mencionan Yatskievych y Mason (1986) y Jeiter et al. (2023).

Los caracteres que se han considerado para la identificacion y clasificacion del fruto incluyen
la forma, la textura, el nimero de carpelos y la posicién de los évulos. La forma del fruto,
por ejemplo, puede variar desde la esférica hasta la alargada, y puede ser Gtil para identificar
diferentes generos y especies. Segun Patzold et al. (2023), la taxonomia e interpretacion
evolutiva basada en la morfologia y anatomia de los frutos ha sido Gtil en la identificacion y
clasificacion de las especies del género Cordia (Boraginales), particularmente, la forma del
fruto y la textura del exocarpo son caracteristicas importantes. En la familia Lennoaceae la
forma de cada fruto en localidades distintas es muy propia y constante, incluso en una misma
especie, no solo la forma de estos cambia, también las caracteristicas florales que ya se estan
investigando en nuestro grupo de trabajo.

El hallazgo de nectarostomas en la familia Lennoaceae es relevante en el estudio de
Lennoaceae. La presencia de nectarostomas en esta familia la evidenciaron los estudios de
Jeiter et al. (2023), quienes presentaron imagenes de estos 6rganos utilizando microscopia
electrénica de barrido y tomografia de flores y frutos de P. arenarium. Sus imagenes abarcan
desde las etapas iniciales del desarrollo del gineceo hasta la formacién del fruto, confirma

sus observaciones, y también en toda la familia Lennoaceae.

En la presente tesis se confirma la presencia de nectarostomas con secreciones activas incluso
en fruto maduro, antes de su fase de deshidratacion en todas las especies de la familia
Lennoaceae. Asimismo, se ubica del tejido secretor del nectario y también su conexion con
el haz vascular, un componente indispensable para la conduccidn de los materiales necesarios

para la sintesis de azlcares, enriqueciendo la comprension de la anatomia del nectario.
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Es relevante mencionar que el reporte de bacterias sobre estas estructuras es inédito, dejando
mas cuestionamientos al respecto, ya que segun Alvarez-Pérez et al. (2012) y Fridman et al.
(2012) es normal la presencia de bacterias en flores polinizadas por animales y que el recurso
principal de estas bacterias es el néctar, pero no se sabe su papel, ademas de que la diversidad
puede ser baja o alta en algunas plantas; en este caso, queda pendiente la interpretacion como
una posible asociacion estrecha en L. madreporoides y las bacterias asociadas en las
diferentes estructuran en las que se encontraron, requiriendo de un analisis con mayor

profundidad en el tema para que sea conclusivo el analisis.

Respecto a la morfologia y anatomia del fruto, nuestros hallazgos concuerdan en gran medida
con los presentados por Jeiter et al. (2023), destacamos el estilo proyectado y hueco, la
morfologia del exocarpo y la desaparicion gradual del mesocarpo, asi como el engrosamiento
gradual del endocarpio y la dehiscencia circuncisil como caracteristicas de la madurez
completa del fruto. Con respecto a las semillas en el presente trabajo se describen los cambios
que ocurren en la cubierta de la semilla, formalmente constituida de exotesta y endotesta, se
detallan especialmente las células de transferencia de la exotesta y los cambios en las células
del funiculo y protuberancia del micrépilo. Es importante destacar una diferencia
fundamental, las tomografias proporcionadas por Jeiter et al. (2023) no ofrecen una
representacion detallada de las células y estratos de los endomericarpos, siendo una parte
fundamental en los frutos y un buen punto de comparaciéon. En contraste, los resultados
obtenidos con las diferentes técnicas que utilizamos en el presente trabajo permitieron una
visién de diferentes perspectivas para interpretar la morfologia y anatomia pétrea del
endomericarpo, cémo van disminuyendo los estratos del mesocarpo y como se rompe el
exocarpo, lo que afiade un nivel adicional de comprensién en el contexto no sélo de P.
arenarium, si no de todas las especies de Lennoaceae, incluso sobre las particularidades
encontradas en ejemplares de la misma especie en diferentes localidades, pudiendo tener una

implicacion evolutiva y reproductiva (Cai, 2023; Jeiter et al., 2023).

En el contexto de sus grupos hermanos, se ha descrito que el fruto en Ehretiaceae se asemeja
en toda la familia, descrita como una drupa en especies como Bourreria ritovegana Pio-Léon,
M.G. Chavez & L.O. Alvarado, que presenta endomericarpos de color café oscuro y cuatro

pirenos por fruto (Pio-Ledn et al., 2021), o bien, para varias especies de Bourreria los frutos
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son referidos como drupas, cuyos carpelos estan divididos en endomericarpo esta dividido
en endomericarpos que encierran cada uno a una semilla (Gottschling, 2004). Para Ehretia
longifolia Miers, se describe la presencia de dos o cuatro mericarpos con un canal de apertura
funicular y embrién recto (Gottschling y Hilger, 2004). Lennoaceae presenta este mismo
canal de apertura funicular, aunque en este caso se resalta que las células del funiculo
sobresalen por sus engrosamientos irregulares en sus paredes celulares, caracter que también

menciona Jeiter et al. (2023) para P. arenarium, pero no se menciona para Ehretia.

Esto plantea una cuestion importante también presente en Jeiter et al. (2023) proponen que
sus resultados de anatomia y desarrollo dan evidencia de que a Lennoaceae no hay que
considerarla como una familia por las adaptaciones aberrantes como plantas paréasitas, sino
como parte de Ehretiaceae, aunque me parece apresurado dar esa conclusion analizando solo
a P. arenarium sin tener otro género de Lennoaceae como punto de comparacion. En esta
tesis, al evidenciar la identidad de los frutos y semillas de la familia Lennoaceae, son justo
sus rasgos aberrantes (que mas bien ventajosos y exitosos) los que hacen de estas especies de
plantas parasitas un grupo distinto por su habito parasitico y en estrecha relacion con
Ehretiaceae 1. Hay que tomar en cuenta que Lennoaceae es una familia joven, con tan solo
88 m.a. (Nickrent, 2020) y que los argumentos alin son insuficientes para dar una conclusion,
dejando la pregunta abierta y al mismo tiempo encaminada a esclarecer la situacion de

Lennoaceae como familia.

Comparando a las plantas de los géneros Bourreria y Ehretia, que son considerablemente
mas grandes en comparacion estricta con Lennoaceae, se puede interpretar un cambio en la
estrategia de vida impulsado por las presiones de seleccion natural, adoptando una estrategia
tipo K, siendo las Ehretiaceae plantas mas grandes, arbustivas o arbdreas, perennes, de
crecimiento mas lento y con un menor nimero de semillas por fruto (Gottschling y Hilger,
2004; Campos-Rios, 2005).

Siguiendo el argumento de Jeiter et al. (2023), quienes interpretan como una fuerza evolutiva
lo encontrado en P. arenarium, se puede retomar la idea de un cambio de estrategia de tipo r
para Lennoaceae. Dado que es una planta holoparasita, presenta un ciclo de vida mas corto,
un cuerpo vegetativo reducido, un crecimiento rapido (directamente hacia la inflorescencia),

una maduracion temprana y una alta produccion de semillas. Este panorama sugiere que la
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estrategia tipo r ha sido responsable de la aparicién de autapomorfias en cada género de la
familia Lennoaceae, incluyendo la pérdida de caracteres que complican la interpretacion de

las relaciones morfoldgicas y filogenéticas.

En relacion con el numero de semillas formadas, es esencial destacar una caracteristica
distintiva de la familia Lennoaceae: los frutos pueden contener hasta una sola semilla fértil
rodeada de su propio endocarpo y ser acompafiada de endomericarpos que albergan semillas
abortivas, colapsadas y secas, esto visto propiamente mas comdn en Pholisma y muy poco
en Lennoa madreporoides, pero no ausente. De acuerdo con nuestras observaciones, esta
caracteristica es evidente de manera particular en P. arenarium. Por el contrario, en el articulo
de Jeiter et al. (2023) sobre P. arenarium de Estados Unidos de América, se describe un fruto
que principalmente contiene semillas abortivas, como se evidencia por la estructura difusa
con espacios negros en las tomografias, sin aportar evidencia de semillas con embriones
desarrollados, esto confirma el desarrollo del endomericarpo adn sin el desarrollo de semilla
fertil. Esto sugiere que su descripcion se enfoca en la anatomia tipica de un fruto abortivo en
P. arenarium, con el desarrollo completo del pericarpo, pero sin un desarrollo 6ptimo de las
semillas, caracteristica particular en P. arenarium. Sin embargo, esto no quiere decir que la
familia Lennoaceae posea frutos abortivos, sino que el desarrollo del fruto es independiente
y por ello la presencia de endomericarpos que se liberan de manera independiente

(esquizocarpo).

De la misma manera, Cothrun (1969), el pionero en estudiar la estructura y germinacién de
la semilla de Ammobroma sonorae (Pholisma sonorae) da informacion errénea de la
estructura, ya que en las fotos de su tesis sefiala como cubierta seminal el endocarpo

lignificado.

Con respecto a las células de transferencia, un estrato altamente especializado presente en la
exotesta de las semillas de manera conspicua en Lennoaceae, puede desempefiar un papel
fundamental tanto en la germinacion como en la proteccion de las semillas contra condiciones
ambientales adversas. Investigaciones previas, como la realizada por Talbot et al. (2002), han
identificado multiples funciones de la testa de células de transferencia en las semillas. Entre
estas funciones se incluyen la regulacion de la entrada de agua y nutrientes, la prevencion de

la entrada de patdgenos y la promocion del crecimiento de la plantula. En el caso especifico
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de Lennoaceae, este estrato se origina a partir de células del tejido de la planta madre (el
tegumento del évulo) y se diferencia durante el desarrollo de la semilla.

Estas células presentan paredes celulares engrosadas que se invaginan junto con la membrana
plasmatica y el citoplasma de las células de la exotesta, aumentando el area de absorcion, y
dado que se encuentran en la parte mas externa de la semilla, pueden actuar como una barrera
efectiva contra la entrada de patégenos y como un filtro que regula la absorcion de agua y
nutrientes en la semilla, incluso, tener un papel importante en la recepcién quimica de los
compuestos liberados por la raiz del hospedero como se mencionan para otras angiospermas
(Akiyama y Hayashi, 2006; Cardoso et al., 2011). Ademas, la exotesta con células de
transferencia puede desempefiar un papel vital en la promocién del crecimiento de la plantula
al liberar hormonas y nutrientes almacenados en las células del endospermo durante el
proceso de germinacion (Pate y Gunning, 1972). Estos hallazgos subrayan la relevancia
crucial de las células de transferencia en Lennoaceae, tanto en su posible funcion para
adherirse y parasitar a los hospederos como en la proteccion de las semillas antes de la

parasitacion.

La presencia de una exotesta de este tipo en semillas ya se habia reportado en el estudio de
Diane et al. (2002) para P. arenarium de Lennoaceae y varias especies de otras familias de
Boraginales, sin embargo este es el primer trabajo donde se describen las células de
transferencia de las cuatro especies de Lennoaceae, incluso de dos regiones para P. culiacana
y tres para L. madreporoides, encontrando que las células de transferencia corresponden a
dos tipos diferentes, uno de ellos el reticulado (en P. arenariumy las tres variantes de Lennoa
madreporoides), mientras que para P. sonorae y P. culiacana es de tipo rebordeado. La
semejanza entre una especie de Pholisma y las Lennoa llama la atencion por tratarse de
géneros diferentes, sin embargo, para hacer inferencia falta tener una filogenia que incluya a
todas las especies de Pholisma y Lennoa. En los trabajos referentes a las células de
transferencia no se menciona que un género pueda tener especies con los dos tipos de células
de transferencia (Gunning y Pate, 1969; Talbot et al., 2002; McCurdy et al., 2008).

Aunque la presencia de células de transferencia en semillas se relaciona con la capacidad de
aumentar la superficie de contacto y facilitar el transporte de nutrientes via apoplasto y

simplasto, aun falta corroborar su papel en las especies de Lennoaceae. La meticulosa
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observacion de la anatomia y micromorfologia en cada especie adquiere una relevancia al
proporcionar una perspectiva detallada de las diferencias estructurales, no sélo arrojan luz
sobre las particularidades intrinsecas de cada especie, también sugieren una adaptacion
especifica a su entorno local. En el género Pholisma, se distinguen tres morfologias notables:
P. sonorae exhibe una singularidad morfoldgica con protrusiones escalariformes en su
interior y células de aspecto hueco con un amplio volumen. Este patron se repite en las dos
especies de P. culiacana, aunque con células de menor volumen y una configuracion mas
aplanada, ademas de presentar evidentes protrusiones en la parte superior de la testa. Por su
parte, P. arenarium muestra una anatomia y micromorfologia sorprendentemente similar a
la observada en Lennoa, caracterizada por protrusiones papilosas en su interior, siendo la
principal diferencia entre estos ejemplares el grosor de la testa. Las marcadas diferencias
anatomicas y micromorfologicas entre las especies sefialan la posibilidad de adaptaciones
locales que otorgan ventajas en términos de supervivencia para cada poblacion, reflejando la
capacidad de las plantas para ajustarse a diversos entornos y condiciones. Todas las especies
analizadas comparten la presencia de una endotesta conspicua unida a la cuticula de las
células nucelares muertas, que permanece durante el desarrollo de la semilla; toda esta capa
sugiere que cumple un papel esencial al resguardar la semilla de la deshidratacion, dafios
mecanicos y la exposicion a patdgenos, por su naturaleza cerosa confiere impermeabilidad y

posiblemente ayude en la regulacion del proceso de germinacion.

La capa de aleurona se ha estudiado con mayor frecuencia en semillas de importancia
alimentaria como el maiz y el trigo, representa un componente critico debido a su contenido
diverso que engloba enzimas hidroliticas, lipidos, vitaminas, micronutrientes y proteinas (Liu
et al., 2022). Es la primera vez que se describe esta capa de aleurona para la familia
Lennoaceae. Estos elementos son de vital importancia en el proceso de germinacion de la
semillay en el desarrollo del embrién. EI endospermo en si es el tejido mas abundante de las
semillas de Lennoaceae, con contenido almidonoso y solidos de taninos, estas células
envuelven a un embrion, es importante destacar que no se logré identificar la identidad de
los taninos que formaban estos depdsitos en el endospermo, ya que eran evidentes al tefiirse
de rojo en las secciones histolégicas de las semillas, se observaron diferentes formas y
tamarios en todas las especies, excepto para P. culiacana en ambos casos, pero en las

preparaciones del MEB parecian disolverse en el proceso y no fueron vistos de manera
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conspicua con esa técnica, dando paso a una posible caracteristica inédita en el endospermo
de Lennoaceae. La presencia de taninos actia como agentes defensivos contra patdégenos y
herbivoros al inhibir la actividad de enzimas digestivas, disuadiendo asi el consumo por parte
de animales (Barbehenn y Constabel, 2011) y también se visto un papel importante en la
regulacion del crecimiento y desarrollo de las semillas al interactuar con proteinas y otras
moléculas, influyendo en la germinacion y en la formacion de estructuras protectoras
(Tuladhar et al., 2021).

Con respecto a los embriones reducidos a etapa globular son frecuentes en algunos grupos
de angiospermas (Espinosa-Matias et al., 2019; Baskin y Baskin, 2023). En Lennoaceae las
diferencias morfoldgicas entre los embriones de diferentes especies es evidente, por lo menos
en Lennoa pueden servir como caracteristicas distintivas para la taxonomia y, al mismo
tiempo, ofrecen una vision inicial sobre la germinacion y el desarrollo de estas plantas
parésitas, abriendo el camino a futuras investigaciones en este campo, sobre todo saber si
completan su desarrollo al germinar o tienen modificaciones especiales en los procesos de

desarrollo y formacion de las plantulas durante la infestacion al hospedero.

En resumen, los frutos no solo son estructuras reproductivas vitales en las angiospermas, sino
que su morfologia, composicién quimica y estructura interna también representan un valioso
recurso taxonémico. La morfologia de los frutos ha sido histéricamente una herramienta
confiable en la identificacion y clasificacion de las angiospermas (Yu, 2023;
Ngernsaengsaruay et al., 2023; Ibrahim et al., 2023) y sigue siendo relevante en la
investigacion botanica contemporanea, como lo demuestra este estudio, dando camino al
conocimiento de Lennoaceae y a la precision de los tejidos que forman parte del fruto y de

las semillas como unidades de dispersion.

La trascendencia de este estudio radica en la importancia de los frutos y las semillas como
caracteristicas fundamentales para una mejor descripcién de los taxones y su aportacion en
la clasificacion de las angiospermas. En el caso particular de la familia Lennoaceae, gran
parte de los resultados relativos a frutos y semillas son escasos y no incluyen las cuatro
especies de esta familia. El analisis morfoanatdmico de estas estructuras proporciona una

comprension detallada de las sutilezas que los configuran, y cdmo estas caracteristicas se
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presentan de manera diferencial entre las distintas especies estudiadas y que involucran a

todas las reportadas para Lennoaceae.

8. Conclusiones
La morfometria de los frutos en la familia Lennoaceae es variable, evidenciada por las
diferencias significativas en el diametro del gineceo maduro, altura del estilo-estigma
persistente y altura del gineceo maduro. El estilo persistente en Lennoaceae es una

caracteristica distintiva, variable en cada una de las localidades y especies.

La especie Lennoa madreporoides presenta diferencias significativas entre las diferentes
localidades, sugiriendo una diversidad morfologica y anatomica, pero falta analizar lo que

esto significa.

La familia Lennoaceae, con sus frutos clasificados como simples debido a sus ovarios
superos, revela una compleja morfologia en su estado maduro, ya que incluso el estilo-
estigma y varios de los verticilos florales prevalecen. La dehiscencia irregular de tipo
circuncisil, en la porcion mas ancha del fruto, permite la liberacion de endomericarpos. De
esta forma, el fruto se define como un esquizocarpo con endomericarpos uniseminados, un
distintivo que diferencia de manera conspicua a los géneros Pholisma y Lennoa por las

dimensiones de sus frutos.

El minucioso analisis anatomico y micromorfologico de los mericarpos destaca diferencias
notables entre ejemplares de distintas localidades. La exotesta de las semillas presenta dos
morfologias distintas, con protrusiones celulares escalonadas y rebordeadas en algunas
especies, mientras que en otras se observan como papilosas. Este detalle, junto con la
presencia de una capa de aleurona rica en lipidos y proteinas, afiade capas de complejidad a

la estructura de las semillas.

La persistencia de la corola en los frutos de Lennoaceae emerge como un rasgo distintivo que
probablemente desempefia un papel crucial en la proteccion de las semillas y en el proceso

de dehiscencia, facilitando su dispersion a través de mecanismos bioticos.

48



El endomericarpo es la unidad de dispersion, también una caracteristica taxondémica por su
identidad anatomica, y se requiere de investigaciones adicionales para desentrafiar las

complejidades taxondmicas y ecoldgicas de las especies de Lennoaceae.

La informacion proporcionada en esta tesis sobre la familia Lennoaceae permite abordar las
preguntas de investigacion planteadas. La variabilidad morfoldgica y anatémica de los frutos
y semillas en las diferentes especies de Lennoaceae (Pholisma arenarium, Pholisma sonorae,
Pholisma culiacana y Lennoa madreporoides) se ha detallado exhaustivamente. Se ha
observado que la familia presenta una serie de caracteristicas distintivas, como la dehiscencia
irregular de tipo circuncisil en el fruto, la persistencia de la corola y las diferencias

microanatomicas en los endomericarpos.

En cuanto a la comparacion con otras familias de Boraginales, se han identificado rasgos
especificos que distinguen a Lennoaceae. La clasificacion de los frutos como una variante de
tipo capsular, esquizocarpo con endomericarpos uniseminados, la presencia de dos
morfologias en la exotesta de las semillas funiculadas, endospermo diferenciado en la capa
de aleurona y células de almacenamiento, asi como la forma particular del embrion son

caracteristicas Unicas de Lennoaceae.

En consecuencia, se puede afirmar que el presente estudio proporciona respuestas a las
preguntas planteadas. La investigacion ha logrado identificar las diferencias significativas en
su morfometria de los frutos y las caracteristicas especificas que distinguen a cada especie
de Lennoaceae, y a futuro a Lennoaceae en si de otras familias del orden Boraginales. Las
conclusiones derivadas del analisis morfolégico y anatomico de frutos y semillas ofrecen una
base solida para comprender la diversidad dentro de Lennoaceae y su posicion taxonémica

en el contexto mas amplio de Boraginales.

En conclusion, este estudio no sélo aporta informacion a la caracterizacion de las especies en
Lennoaceae, sino que también ilumina la sorprendente adaptacion y especializacion de estas
plantas a diversos entornos. La persistencia de caracteristicas distintivas, la variabilidad
intrapoblacional y la presencia de elementos novedosos, establecen un punto de partida para
futuras investigaciones sobre la evolucion y la diversidad de esta fascinante familia botanica.
La botanica se beneficia, una vez maés, de la observacion de detalles morfoldgicos y

anatémicos, revelando el intrincado mundo de Lennoaceae.
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9. Perspectivas

Los descubrimientos en este estudio proporcionan una base para la caracterizacion e
identificacion de especies dentro de la familia Lennoaceae, destacando que estas plantas
muestran variabilidad morfoldgica a niveles micro y macroscopicos en diversos entornos. La
variabilidad morfologica a niveles micro y macroscopico, abriendo la puerta a futuras
investigaciones sobre la evolucion y diversidad de Lennoaceae en una amplia gama de
habitats.

El estudio de los datos morfométricos en Lennoaceae sugiere mas andlisis en diferentes
poblaciones donde se reporta su presencia, pero no fueron analizadas, como aquellas de las

regiones del centro y sur del pais para futuros trabajos.

La persistencia de varias estructuras florales en la etapa del fruto podria ser analizada en
detalle para determinar si pueden desempefiar un papel relevante en la proteccion de las
semillas y en el proceso de dehiscencia y dispersion a traves de mecanismos bidticos o

abibticos.

La presencia de la capa de aleurona y la exotesta de células de transferencia en las semillas
plantea preguntas relevantes por responder sobre su ultraestructura, composicion y funcién
especifica en Lennoaceae, particularmente en la relacién a su germinacion y adherencia a

diversos hospederos.

El embridn lentiforme a periforme variable en cada ejemplar analizado abre la posibilidad de
un estudio enfocado en el embrion desde su desarrollo, la etapa de maduracion, al momento

de dispersarse o de la germinacion.

La identificacion de diferencias anatomicas y morfologicas entre poblaciones de una misma
especie destaca la importancia de considerar la variabilidad intrapoblacional en futuros
estudios taxonomicos y ecologicos de Lennoaceae. Este aspecto sugiere adaptaciones locales
y cambios genéticos y fenotipicos posiblemente relacionados con factores como la deriva

génica y la seleccion natural, contribuyendo asi a una comprension mas completa de la
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dindmica evolutiva dentro de la familia. Aunado a ello, las significativas diferencias
morfométricas entre los ejemplares de Lennoa, especialmente en el didmetro del gineceo
maduro y la altura del estilo-estigma persistente, sugieren variabilidad intraespecifica
marcada. Estas disparidades podrian respaldar la consideracion de nuevas especies dentro de
Lennoa, destacando la importancia de un andlisis taxonémico mas detenido para evaluar la

validez de estas potenciales nuevas entidades.

En perspectiva, este estudio integral no solo contribuye al entendimiento de la morfologia y
anatomia de Lennoaceae, abre mas cuestionamientos y también da una perspectiva a la
taxonomia y ecologia, estableciendo una base para investigaciones futuras sobre la biologia
de estas especies en sus diversos habitats. Subraya la importancia de la observacion detallada
de las caracteristicas morfologicas y anatdmicas en la botanica, asi como las futuras

direcciones de investigacién sobre este tema.
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11.Anexos

Datos morfometricos
Tabla 1. Estadistica descriptiva para los frutos de Lennoaceae, los datos en milimetros, los nimeros corresponden a los ejemplares
analizados: 1. P. sonorae; 2. P. arenarium; 3. P. culiacana (1); 4. P. culiacana (2); 5. L. madreporoides (1); 6. L. madreporoides (2) y
7. L. madreporoides (3).

Descriptivos

95% de intervalo de confianza
parala media

I Media Desv. estandar  Errorestandar  Limite inferior  Limite superior Minimo Maxima

Diametro del ginecen 1 30 3.8130 28724 05427 3.7020 3.9240 3.02 442
L 2 30 2.9777 39341 07183 2.8308 3.1246 2.05 3.68
3 30 2.7490 28321 05171 2.6432 2.8548 2.01 314

4 0 34167 500889 09147 3.2296 3.6037 2.64 428

5 30 3.3220 18718 03600 3.2484 3.3956 2.91 370

B 30 3.6597 36408 06647 3.5237 3.7956 3.02 459

7 0 31783 22853 04172 3.0830 3.2637 2.27 3.53

Tatal 210 33023 47927 03307 3.2371 3.3675 2.01 4.59

Altura del estilo-estigma 1 0 3IMTT 14883 02717 3.3621 3.4732 311 372
R 2 3 61157 41122 07508 5.9621 £.2692 5.50 7.36
3 0 38187 18632 03584 3.7454 3.8920 3.31 4.21

4 30 37987 22067 040289 37163 3.8811 3.39 4.20

5 0 15777 18102 03487 1.5063 1.6480 1.03 1.83

B 30 1.4543 20101 03670 1.4193 1.5684 1.04 1.64

7 0 1.0203 1198986 02180 G755 1.0651 78 1.34

Total 210 3.0347 1.68364 11618 2.8057 3.2638 78 7.36

Altura del gineceo maduro 1 30 1.8240 16183 02955 1.7636 1.8844 1.44 2.08
2 k[ W 247589 04520 1.6852 1.8701 1.22 2.31

3 0 16167 23778 04341 1.5279 1.7055 1.05 2.01

4 0 1.7170 39696 07247 1.5688 1.8652 1.23 2.56

5 30 1.2587 11884 02170 1.2143 1.3030 1.06 1.70

B 0 1.5387 14607 {02667 1.4841 1.5932 1.14 1.83

7 30 8693 07896 01442 8399 5988 70 1.00

Total 210 15146 38462 02654 1.4622 1.5669 70 2.56
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Tabla 2. Pruebas de homogeneidad de varianzas de los frutos de Lennoaceae.

Pruebas de homogeneidad de varianzas

Estadistico de

Levene gl glz Siq.
Diametro del gineceo Se basaenla media 8.809 G 203 = 001
tiRau Se basa en la mediana 7.762 6 203 =001
Se hasaenla medianay 7.762 B 176.668 =001
con gl ajustado
Se hasa enla media 8.812 3] 203 = 001
recortada
Altura del estilo persistente Se basa en la media h168 ] 203 = 001
Se basa en la mediana 4818 ] 203 =001
Se hasaenla medianay 4818 4] 85.198 = 001
con gl ajustado
Se hasaenla media RATT 3] 203 =001
recortada
Altura del gineceo maduro  Se basa en la media 11.714 _ ] 203 _ = 001
Se basa en la mediana 10.673 E 203 {.qm
Se basa enla medianay 10673 ] 106.875 = 001
con gl ajustado
Se basa en la media 11.184 3] 203 = 001
recortada
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Tabla 3. Analisis de varianza de los frutos de Lennoaceae, los datos reportados son en milimetros, los grupos corresponden a las 7
localidades estudiadas: 1. P. sonorae; 2. P. arenarium; 3. P. culiacana (1); 4. P. culiacana (2); 5. L. madreporoides (1); 6. L.
madreporoides (2) y 7. L. madreporoides (3).

ANOVA
Suma de Media
cuadrados ql cuadratica F Sin.
Diametro del gineceo Entre grupos 24 BET B 4.144 36.356 =.001
e Dentro de grupos 23.141 203 114
Total 48.008 209
Altura del estilo-estigma Entre grupos 581.718 6 86.853 1835387 =.001
bl Dentro de grupos 10.723 203 053
Total 592.442 209
Alfura del gineceao madura Entre grupos 208963 i 3.494 71.241 = 001
Dentro de grupos 9 956 203 0448
Total 30.919 209

58



Tabla 4. Prueba Post Hoc para los frutos de Lennoaceae, los datos en milimetros, los

nameros corresponden a los ejemplares analizados: 1. P. sonorae; 2. P. arenarium; 3. P.
culiacana (1); 4. P. culiacana (2); 5. L. madreporoides (1); 6. L. madreporoides (2) y 7. L.
madreporoides (3).

Comparaciones multiples

Tamhane
() ldentificador de Ia {J) Identificadar de |a Diferencia de gl e Bl
Variahle dependiente especie especie medias (-J) Error estandar Sig. Limite inferior  Limite superior
Diametro de| gingcen 1 2 83533 08002 =00 5480 11216
tndiie 3 1.06400° 07436 <001 8264 1.3018
4 39633 0635 | LTy 1370
5 4a100 06512 =001 .2832 .Gaas
(i 156333 08581 824 -1 4258
7 63467 06845 <.001 417 8523
2 1 83533 08002 =.001 -1.1216 -.5480
3 22867 08850 234 -.0531 5105
4 -43900° 1630 .oos -.8085 -.0685
5 34433 08034 .0oz -.6032 -.0B55
B - 68200 08786 =001 823 =377
7 -.20067 08307 34 - 4669 0656
3 1 -1.06400" 07496 <.001 -1.3016 -.8264
2 -.22867 08850 .234 -.5108 0531
4 - 66767 0807 =001 -1.0047 -.3306
5 - 57300 06300 <.001 -.7738 -.3722
(i 51067 0841 =001 -1.1783 -.6430
7 -42833 06644 =.001 -.6403 -:Z1B3
4 1 -39633 0635 | -.7370 -.0557
2 43900 1630 .ooe 0695 8085
3 BETET 0507 =001 3306 1.0047
] 09467 08830 1.000 -.2246 4140
G -.24300 11307 539 -.6029 1168
7 .23833 10053 381 -.0866 5633
5 1 -49100° 06512 =.001 -.6o88 -.2832
2 34433 08034 ooz .0ess 6032
3 57300 06300 =.001 3722 7738
4 -.09467 .08830 1.000 -.4140 2246
] -33767 07559 .oo1 -.58058 -.0948
7 14367 05511 .218 -.0312 :31ES
8 1 -.15333 08581 824 -.4258 191
2 68200 09786 =.001 3717 8923
3 91067 08421 <.001 6430 1.1783
4 .24300 11307 539 =212 R 6028
] 33767 07559 .o 0948 5805
7 48133 07848 <.001 2304 1322
7 1 - 63467 06845 =001 -.8523 - 4171
2 20067 08307 341 -.0656 4665
3 42933 06644 =001 .2183 6403
4 -.23833 10053 381 -.5633 0866
] -.14367 05511 .218 -.3185 .ﬁ312
G -48133 07848 =.001 -.7322 -.2304
>
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Altura del estilo persistente
| Diametro del gineceo maduro
| Altura del gineceo maduro
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Grafica 1. Grafica de dispersion de medias de los frutos de Lennoaceae, con barras de error simple, datos expresados en milimetros.
Los numeros en el eje X corresponden a los ejemplares analizados: 1. P. sonorae; 2. P. arenarium; 3. P. culiacana (1); 4. P. culiacana

(2); 5. L. madreporoides (1); 6. L. madreporoides (2) y 7. L. madreporoides (3).
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