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ESTUDIOS EMBRIOLOGICOS EN LA TRIBU SPERMACOCEAE (RUBIACEAE)
PARTE I: ANATOMIA FLORAL. MEGASPOROGENESIS.
MEGAGAMETOGENESIS.!

Por BEATRIZ G. GALATI 2

Summary  Embriological studies on the tribe Spermacoceae (Rubiaceae). Part I: Floral anatomy. Megas-
porogenesis. Megagametogenesis. This is the first part of an embriological study of some representatives of
the tribe Spermacoceae (Rubiaceae) in Argentine. The floral anatomy, the megasporogenesis and the
megagametogenesis have been studied in seventeen species. These-show a new ovule type compared with
six types mentioned by Fagerlind (1937). The megagametophyte types of Fagerlind (1937) were also
observed in the studied material. Six species exhibit the Richardsonia type, ten species the Vaillantia type,
and one (Borreria sulcata) shows an intermediate type with the chalazal antipodal cell shorter than those of

the Vaillantia type. The discussion and general phylogenetical conclusions will be recorded in the third and

last part of this study.

INTRODUCCION

La familia Rubiaceae es una de las mds numero-
sas del reino vegetal. Se calcula que comprende
unas 6500 especies (Cronquist, 1981) distribuidas

en 29 tribus (verdcourt, 1958). Su distribucién geo-

grafica comprende casi todo el mundo, aunque la
mayor diversidad de géneros se halla en las regio-
nes tropicales y subtropicales de América, Africa y
Asia. Las relaciones filogenéticas entre sus géneros
no son todavia bien conocidas. Las evidencias fosi-
les en forma de polen o frutos sélo se conocen para
un género (Galiunt) de modo que este tipo de infor-
macién hasta ahora no ha contribuido a esclarecer
el problema filogenético. Sin erhbargo, la informa-
cion de cardcter embriol6gico se ha mostrado
COmMo un campo Promisorio en cuanto a proporcio-
nar datos que permitan relacionar distintos géne-
ros.

Los trabajos pioneros de Lloyd (1902) y Fager-
lind (1937) que por otra parte son los mds detalla-
dos y completos que existen hasta el momento,
comprenden el estudio de alrededor de 30 espe-

cies, lo cual representa menos del 1% del total de

integrantes de la familia.
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Con posterioridad, se han realizado, algunos
otros estudios referentes a la gametogénesis y la
fertilizacion en la familia (Fagerlind, 1936; Farooq,
1959; Lloyd, 1904, 1905; Raman, 1954; Shivaramiah
et al., 1961, 1964; Siddiqui et al., 1968). En lo que
respecta a los estudios sobre la morfologia y vascu-
larizacion de la flor (Fukuoka, 1978, 1979; Weber-
ling, 1977) podemos decir que son muy escasos.

De lo citado precedentemente se deduce la im-
portancia de continuar con el andlisis del resto de
los representantes a fin de tener un panorama ge-
neral que permita extraer conclusiones en favor de
un ordenamiento mds natural de la familia.

Con esta idea se decidi6 llevar a cabo un estudio
embrioldgico de algunos representantes de la tribu
Spermacoceae de la cual muy poco se sabe a este
respecto, y que, por otra parte, se encuentra bien
representada en nuestro pafs.

Siete son los géneros que componen esta tribu
en la Argentina: i

Borreria: Es un género de regiones tropicales y
subtropicales, representado en Africa, Asia y Aus-
tralia, pero sobre todo rico en especies americanas.
Comprende dos secciones: :

Secc. Borreria: caracterizada por poseer inflores-
cencias en cimas capituliformes. Con aproximada-
mente 14 especies de las cuales se tomaron como
representativas para este estudio 6.

Secc. Galianthe: caracterizada por poseer inflo-
rescencia en cimas laxas. Consta de 10 especies en
la Argentina, de las cuales fucron estudiadas dos.
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Diodia: Es un género con mayoria de especies
de América templado cdlida. En nuetro pais se
hallan presentes alrededor de 4 especies, de las
cuales 3 fueron estudiadas en este trabajo.

Mitracarpus: En su mayoria de América tem-
plado-cdlida, también en Africa e isla del Pacifico.
De las especies que lo componen, alrededor de 15,
se reconocen 3 6 4 como argentinas. En este trabajo
se realizo el estudio de 2 de ellas.

Richardia: Habita regiones templado-cdlidas de
América, desde México y SE de EE.UU. hasta cen-
tro de Argentina. De las 15 especies que lo inte-
gran, 4 son argentinas. Se tomaron las dos mds
representativas para este trabajo.

Spermacoce: Género de reducido ntimero de
especies si se aceptan sus limites en sentido estric-
to. En América hay alrededor de 6 especies de
las cuales sélo una se encuentra en nuestro territo-
rio. :

Staelia. Género exclusivamente americano.
Habita en las regiones templado-cdlidas de Améri-
ca del Sur. Se citan alrededor de 10 especies de las
cuales dos serian argentinas.

El presente trabajo, que constituye la primera
parte del estudio embriolégico realizado envla tri-
bu, comprende el andlisis anatémico de las estruc-
turas florales relacionadas con el proceso de fertili-
zacion, la vascularizacién de la flor, y la organiza-
cién y desarrollo de los megagametofitos.

MATERIALES Y METODOS

Los materiales coleccionados fueron fijados en
FAA (Formol-Alcohol y Acido acético). Las flores
en distintos estados de desarrollo fueron incluidas
en Paramat. Posteriormente se hicieron cortes se-
riados con micrétomo tipo Minot entre 8 y 10 um.

Las coloraciones usadas fueron: metacromatica
con violeta de cresilo (Dizeo de Strittmatter, 1980)
y doble de safranina-fast green (Dizeo de Strittmat-
ter, 1979). Como medios de montaje se utilizaron:
Balsamo de Canadd sintético.y Depex.

Para la deteccién de azicares en el nectarlo se
utilizé el licor de Fehling.

Fue de ayuda para el reconocimiento del almi-
dén el uso de un microscopio con Luz Polariza-
da. ;

Los dibujos fueron realizados por la autora, con
la ayuda de un tubo de dibujo. -

Las descripciones realizadas en el capitulo de
observaciones son comunes a todas las especies
estudiadas, si hay alguna particularidad se lo indi-
ca especialmente.

A continuacién se cita el material argentino es-
tudiado y su procedencia:

Borreria brachystemonoides Cham. et Schlecht.
Prov. Corrientes: Dpto. Capital, Riachuelo, Lomada are-
nosa, 22/XI1/1983, Cabral 472 (SI).

Borreria eryngioides Cham. et Schlecht.
Prov. Salta: Dpto. Ordn, ruta 50, entre Ordn y Rio Pesca-
do, 19/111/1986, Guaglianone 1973 (SI).

" Borreria nelidae Cabral.
Prov. Misiones: Dpto. Concepcidnde la Sierra, Ruta 1,5 Km
de Concepciénde la Sierra, 18/X11/83, Cabral et al. 463 (SI).

Borreria spinosa (L.) Cham. et Schlecht.
. Prov. Chaco: Dpto. Independencia, 2 Km a Cnia. J. Mar-
mol, 3/VIII/1971, Boelcke 9597 (BAA).

Borreria sulcata (N. Bacigal.) Cabral

Prov. Entre Rfos: Dpto. Uruguay, Concepcién del Uru-
guay, Balneario Banco Pelay, 17/11/85, Bacigalupo y Degi-
nani 116 (SI); Dpto. Concordia, Ayui, 25/111/1984, Troncoso,
Bacigalupo y Arroyo 3799 (SI).

Borreria verticillata (L.) Meyer.
Prov. Entre Rios: Dpto. Concordia, Ayui, Represa Salto
Grande, 25/111/1984, Troncoso 3787 (SI).

Borreria (Galianthe) fastigiata (Griseb.) K. Schum.
Prov. Entre Rfos: Dpto. Concordia, Ayui, 25/1[]/1984,
Troncoso 3797 (SI).

Borreria (Galianthe) laxa Cham. et Schlecht.
Prov. Entre Rios: Dpto. Concordia, Norte de Concordia,
Barrio la Bianca, 24 /111 /1984, Troncoso 3808 (SI).

Diodia brasiliensis Sprengel.

Prov. Buenos Aires: Ptdo. San Isidro, San Isidro, 111 /1984,
Galati 20300 (BAA); Prov. Entre Rios: Dpto. Concordia, Nue-
va Escocia, arroyo Yerma, 27 /111 /1984, Troncoso 3836 (SI).

Diodia dasycephala Cham. et Schlecht.
Prov. Buenos Aires: Tandil, Cerro la Movediza, 1/1984,
Galati 20302 (BAA).

Diodia schumannii Standl. ex N. Bacigal.

Prov. Misiones: Dpto. Iguazii, Catarata, 4/1/68, Krapo-
vickas y Cristébal 13696 (SI). Prov. Entre Rfos: isla Curuzii-
Chali, 10/1V /1968, Burkart et al. 27103 (BAA).

Mitracarpus hirtus (L.) DC.
Prov. Entre Rfos: Dpto. Concordia. Barrio La Bianca. 25/
111/84. Troncoso 3809 (SI).

" Mitracarpus megapotamicus (C;prcnb) OK.
Prov. Entre Rfos: Dpto. Concordia, Ayui. 25/111/1984.
Troncoso 3785 (SI).

Richardia brasiliensis Gomes.

Prov. Entre Rios: Dpto. Concordia. Ayui, 25/111/1984,
Troncoso 3784 (SI). Prov. Misiones: Dpto. Iguazii, Cataratas,
Parque Nacional Iguazi, 12/X11/1983, Hunziker, Naranjo
y Ulibarri 10992 (SI); Dpto. Iguazii; Cataratas, Parque Na-



cional Iguaza, 12/X11/1983, Hunziker, Naranjo y Ulibarri
10992 (SI); Dpto. Iguazii, Cataratas, 6/1V /1985, Galati
20298 (BAA).

Spermacoce tenuior L.

Prov. Jujuy: Dpto. Capital, Ruta 9 entre Lozano y arroyo
Yutumayo, 22/111/1986, Guaglianone ef al. 2035 (SD). Dpto.
Ledesma, Calilegua, 20/111/1986, Guaglianone et al. 1990
(SD.

Spermacoceodes glabrum (Michx.) O.K. var rectum N.
Bacigal.

Prov. Entre Rios: Dpto. Uruguay, balneario Banco Pelay,
17/11/1985. Bacigalupo y Deginani, 115 (SI). Dpto.
Concordia, Ayui, 25/111/1984, Troncoso 3798 (SI).

Staelia thymoides Cham. et Schlecht.
Prov. Entre Rios: Dpto. Federacidn, Chajari, 29/111/1984,
Troncoso 3857 (SI).

ABREVIATURAS USADAS:
CT: corte transversal.
CL: corte longitudinal.
hv: haz vascular.

OBSERV ACIONES

Flor, organizacion y vascularizacion

Las flores son perfectas, epiginas y actinomor-
fas. El cdliz es gamosépalo 4-5 dentado. La corola
es blanca, gamopétala, tubulosa o algo infundibu-
liforme, de tubo corto o largo, y limbo 4- lobado (2-
4 en D. dasycephala). Los estambres son cuatro, sol-
dados al tubo de la corola. En Diodia dasycephala se
han observado flores con 4, 3 6 2 estambres. Las
anteras son de dehiscencia longitudinal. El ovario
es infero, bicarpelar, bilocular y el estilo se conti-
ntGa en dos ramas estigmadticas filiformes o ten-
diendo a capitada. Hay un dvulo andtropo por
16culo. Sélo Richardia brasiliensis presenta un cliz
6-dentado, corola 6-lobada, a veces con tinte rosa-
do, 6 estambres y ovario tricarpelar y estilo trifido.

El estilo corresponde al tipo sélido (Fig. 1, A, B),
con un tejido transmisor de células de contenido
denso, con paredes gruesas (Fig. 1, C), a través de
las cuales avanza el tubo polinico. El tejido ‘trans-
misor se conecta con un cémpito que posee tantas
ramas como carpelos. Este cémpito es de tipo
abierto aunque el limen del canal es practicamente
virtual (Fig. 2, E). La epidermis de esta estructura
es de tipo secretor.

El estigma posee papilas largas 1-celulares, con
ndcleos grandes y activos, y una cuticula esmada
(Fig."1, D).

En la base del estilo se desarrolla un nectario

(Fig. 1, A) en forma de un disco anular grueso. La,
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morfologfa del nectario varia en los distintos géne-
ros y adn dentro de las especies de un mismo
género_. Asi, en Richardia brasiliensis, Spermacoce
tenuior, Spermacoceodes glabrum, Staelia thymoides,
Mitracarpus hirtus, M. megapotamicus y Borreria
(Galianthe) laxa forma un disco anular entero (Fig.
1, H, I), aunque levemente bilobado en su parte
superior en las Gltimas cuatro especies.

En todos ellos el nectario en CT es de contorno
aproximadamente circular, menos en Mitracarpus
megapotamicus (Fig. 1, 1, J) que se presenta octogo-
nal en CT, mientras que en los otros es circular. Las
restantes especies de Borreria y Diodia poseen el

'disco nectarifero bipartido desde la base (Fig. 1, E).

Las células de este nectario tienen las caracteristi-
cas correspondientes a las de un tejido secretor
tipico. Poseen una relacién ntcleo-citoplasma alta.
Los nicleos presentan caracteristicas de activa sin-
tesis y el citoplasma de estas células es denso con
numerosas vesiculas que, presumiblemente, con-
tienen el material a secretar. Los tests microquimi-
cos revelaron la presencia de aztcares en la secre-
cién, lo que concuerda con el hecho de que el
nectario esté sélo inervado por abundantes termi-
naciones floematicas (Fig. 1, E, H, I). La epidermis
del nectario es papilosa con cuticula muy estriada
y hay estomas, relativamente escasos, distribuidos
en forma de corona sobre el borde del disco (Fig. 1,
F). Su ostiolo es grande y permanece siempre
abierto (Fig. 1, F-G), no hay cdmara subestomadtica
(Fig. 1, F), por lo que presumiblemente actdan .
como poros para la secrecion.

En cuanto a la vascularizacién de la flor, un
corte algo por encima del punto de insercién de la
misma con la inflorescencia, muestra la presencia
de un cilindro vascular entero (Fig. 2, A, B). En un
nivel superior, el cilindro se subdivide en 12 haces,
8 periféricos y 4 centrales (Fig. 2, C). De los 8 haces
periféricos, 4 constituirdn los nervios medios de los
pétalos, en tanto que, los otros 4, tendrdn un desti-
no diferente. Dos de ellos, se dividen originando
hacia afuera los nervios medios de dos de los sépa-
los, y hacia adentro, los haces de dos de los estam-
bres. Los dos haces restantes del ciclo representan
la intima fusién de los haces dorsales de los carpe-
los, los nervios medios de los restantes dos sépalos,
y los haces de los otros dos estambres (Fig. 2, C-]).
A su vez, los haces dorsales del ovario, a su paso -
por el nectario, desprenden unas ramas puramente
floemdticas (Fig. 2, H, K). Los cuatro haces centra-
les corresponden a los ventrales de los carpelos |
(Fig. 2, C). Estos se fusionan de a dos, algo por

. debajo del cémpito, donde la fusién de los'carpelos

es incompleta (Fig. 2, D). Luego, atn mds arriba,
cada uno de ellos penetra en el estrofiolo de un
ovulo y termina alli, sin llegar al estilo (Fig. 2, E).
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Este tipo de vascularizacion se observa en todas las
especies de ovario bicarpelar estudiadas. En el caso
de Richardia brasiliensis, cuyo ovario es 3-carpelar,
el patrén de vascularizacion es badsicamente el mis-
mo. Solamente difiere en que parte de un anillo de
12 haces periféricos y 3 centrales. En la Fig. 2, L
puede verse un CT de esta flor en un nivel supe-
rior.

Ovulo y megasporogénesis

El 6vulo es andtropo y posee un tinico tegumen-
to de varias capas de espesor. Se caracteriza por
tener una estructura particular denominada estro-
fiolo (Fig. 3, B, C). El 6vulo comienza desde el
inicio de su formacién siendo andtropo. La forma-
cién del estrofiolo es muy rdpida. En los primeros
estadios ya comienza a visualizarse como una ex-
pansién a la altura del rafe a modo de un disco méds
o menos eliptico (Fig. 3, A-C).

El tejido arquespdrico puede estar representado
por una (Fig. 3, A) o mds arquésporas, pero usual-

mente sélo una origina el saco embrionario. La

nucela estd formada précticamente por la epider-
mis nucelar representada. por unas pocas células
que se ubican en el polo micropilar de la o las
arquésporas, y que con el desarrollo de la megds-
pora funcional, aparecen reducidas, concluyendo
por desaparecer poco antes de la primera carioci-
nesis.

Debido a que existe una séla capa de células
nucelares por encima de la arquéspora, el ¢vulo
corresponde al tipo tenuinucelado. Esta epidermis
nucelar estd representada sdlo por tres células de
forma piramidal (Fig. 3, B; Fig. 4, A). En primor-
dios de 6vulos muy jévenes, las células de la epi-
dermis nucelar son aproximadamente isodiamétri-
cas (Fig. 3, A). Al crecer y cerrarse el micrépilo,
estas células son comprimidas en su cara externa y
adquieren la forma piramidal tipica.

La célula madre de las megdsporas sufre divi-
sién meidtica y como consecuencia de ésta se for-
ma una tétrade de megdsporas de disposicién li-
neal. La megdspora calazal es mds grande y es la
que se va a desarrollar en el saco embrionario (Fig.
3, D-E; Fig. 4, B-C). En Borreria brachystemonoides,
B. nelidae, B. wverticillata, B. spinosa y Staelia
thymoides varias arquésporas sufren. meiosis y

B. G. Galati, Tribu Spermacoceae (Rubiaceae)

como consecuencia se forman varias tétrades de
megdsporas por évulo. En las restantes especies
suele haber en los 6vulos jovenes mds de una ar-
quéspora, pero sélo una de ellas sufre reduccién
meidtica.

Megagametdfito

El saco embrionario por su ontogenia corres-
ponde al tipo Polygonum. Es 8-nucleado y 7-celular
(Fig. 3,1, J; Fig. 4, I; Fig. 5, A).

La megdspora funcional (Fig. 3, E) sufre un ciclo
cariocinético mitético origindndose un cenocito de
dos nticleos. En este estado se produce una polari-
zacion de los nicleos, dirigiéndose uno hacia el
polo calazal y el otro hacia el polo micropilar (Fig.
3, F). Esto es debido a la formacién de un gran
vacuolo central (Fig. 3, F; Fig. 4, E). Posteriormente
se realizan otros dos ciclos cariocinéticos mitéticos.
El primero de ellos (Fig. 3, G) originard un saco
embrionario 4-nucleado (Fig. 3, H; Fig. 4, F)yel
segundo producird dos cuartetos, uno mlcropllar y
otro calazal (Fig. 4, G). Por ultimo se. produce la
citocinesis, dando como resultado un megagame-
téfito 7-celular que consta de: oosfera, dos sinérgi-
das, una célula media con dos niticleos polares y
tres antipodas (Fig. 3, 1, J; Fig. 4, H-I).

Las sinérgidas j6venes poseen un citoplasma
denso y con varios vactiolos pequefios. A la madu-
rez, como es lo habitual en las Angiospermas, pre-
sentan sus nucleos polarizados hacia el extremo
micropilar, y sus vactiolos hacia el calazal. Pueden
también poseer “gancho” hasta donde llega el cito-
plasma de la célula media (Fig. 4, I). Todas las
especies estudiadas poseen un aparato filar bien
desarrollado (Fig. 3, 1, J; Fig. 4, ).

La oosfera no difiere en tamafio con respecto a
las sinérgidas. Como también es lo tipico, posee un
gran vacuiolo micropilar y el nicleo desplazado
hacia el extremo calazal (Fig. 3, 1, J;.Fig. 4, I; Fig. 6,
B). En Borreria (Galianthe) laxa se observé la inver-
sién del vactolo.

La célula media posee un gran vactiolo central y
los dos nicleos polares se acercan tempranamente
en el polo micropilar (Fig. 4, H) para luego fusio-
narse y formar un ntcleo secundario de gran volu-
men (Fig. 3, I, J; Fig. 4, ). g

Fig. 1.— Estructuras florales. A-G, Diodia dasycephala: A, Flor en CL, esquema; B, estilo y estigma; C, detalle del tejido
transmisor del estilo; D, detalle de papilas estigméti'cas; E-G, nectario; E-F. en CT; E, esquema; F, detalle; G, epidermis,
vista superficial; H-I. nectario en CT, esquemas; h. Mitracarpus hirtus; 1. Mitracarpus megapotamicus. s. sépalo, p. pétalo, e.
estambre, es. estilo y estigma, n. nectario, o. ovario. Reglas. A, E, H e 1200 pm, B. 50 pm, C, Fy G 25 pm.
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Las antipodas son las que presentan caracteristi-
cas mds peculiares, y de acuerdo a esto podemos
reconocer dos grupos: 1) Con antipoda haustorial,
2) Sin antipoda haustorial. En el primer tipo, dos
de las antipodas son comparativamente pequeiias,
mientras que la otra es mucho mayor en tamafio
(de 2 a 10 veces superior en volumen) y con fun-
cién haustorial. Las mds pequefias poseen citoplas-
ma denso con un vacuoma reducido (Fig. 4, H-I).
Ocasionalmente alguna de ellas puede sufrir una
divisién posterior luego de producida la fecunda-
cion. La forma y posicién de estas dos antipodas
varia en las distintas especies y atin a veces entre
los individuos de una misma especie. Pueden ser
de contorno cuadrangular (Fig. 3, J; Fig. 4, H) a
triangular (Fig. 4, I) y disponerse en forma para-
lela (Fig. 3, J; Fig. 4, H-I) o verticalmente, una
arriba de la otra. La antipoda que ocupa la posicion
calazal es muy larga y su niicleo aumenta de volu-
men posiblemente por un proceso de endomitosis.
Debido a la actividad de esta célula se produce
entonces la digestion de los tejidos ovulares en la
zona calazal formdndose una suerte de espacio
angosto que es ocupado por el megagametofito.
Este tipo de aparato antipodal aparece en: Diodia
dasycephala, D. schumannii, Staelia thymoies, Borreria
nelidae, B. brachystemonoides, B. spinosa, B. verticilla-
ta, B. sulcata, B. eryngioides, Mitracarpus hirtus y M.
megapotamicus (Fig. 4, H-I; Fig. 5, D).

En cuanto al segundo tipo de antipodas, pode-
mos decir que las tres células son-relativamente
pequeiias, de igual tamafio y funcién, con ntcleos
de volumen comparable. Su forma es subpirami-
dal y estdn dispuestas generalmente a la misma
altura (Fig. 3, I; Fig. 5, E). Este tipo de aparato
antipodal se encuentra en: Borreria (Galianthe) laxa,
B. (Galianthe) fastigiata, Spermacoceodes glabrum,
Spermacoce tenuior, Diodia brasiliensis y Richardia
brasiliensis.

Se ha observado la presencia de grandes canti-
dades de almidén en el saco embrionario desde el
estado temprano binucleado, en todas las especies
estudiadas (Fig. 3, E-J; Fig. 4, E-I). %
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En las especies en las que hay formacién de mds
de una tétrade de megdsporas, a la madurez apare-
cen varios sacos embrionarios por 6vulo en distin-
tos estados de desarrollo. Se ha observado también
mds de un saco embrionario totalmente maduro,
pero sélo uno de ellos llega a ser fecundado. En
Borreria brachystemonoides 'y Staelia thymoides se
genera una competencia ain mayor debido a la
formacién de una cantidad superior de sacos em-
brionarios por évulo, en comparacién con las res-
tantes especies que presentan esta caracteristica.
Debido a esto, algunos sacos embrionarios pene-
tran en el micrépilo con la consecuente destruccién
de los tejidos de éste. El micrépilo queda entonces
mds corto, resultando esto en un menor recorrido
de los tubos polinicos para llegar al aparato oosfé-
rico. A su vez, las sinérgidas de estas dos especies
presentan en estos megagametdofitos, una morfolo-
gia distinta. Son largas y aguzadas en el extremo
micropilar, sin gancho, debido a que deben acomo-

-darse al estrecho dmbito del micrépilo.

DISCUSION Y CONCLUSIONES.

El estigma de todas las especies estudiadas per-
tenece al grupo II (Superficie hiimeda papilosa,
con papilas 1-celulares) de la clasificacién de Hes-

lop-Harrison y Shivanna (1977).

El nectario corresponde al tipo estilar caracteris-
tico de las Umbelliferae. Esto es, ubicado en la base
del estilo, con células epidérmicas con cuticula
muy estriada, estomas pequefios y células secreto-
ras con contenido granular (Fahn, 1952).

Laguna y Cocucci (1971) seiialan dos lineas evo-
lutivas para Angiospermas, segiin que la vasculari-
zacion del estilo provenga del haz dorsal o de los
ventrales. Todas las especies de la tribu
Spermacoceae analizadas, se ubican en aquella linea
en que el estilo estd recorrido, con exclusividad,
por haces de origen dorsal.

Conforme al estudio de la vascularizacién de
la flor, se presume que el ovario infero resulta de
la adnacion de los apéndices florales en su for-

.

Fig. 2.— Vascularizacién de la flor. A-K, Flor con ovario bicarpelar. K, esquema de un CL de la flor con indicacién de los
planos transversales de corte. A-J, CT seriados indicados en K, esquemas. L, Flor con ovario tricarpelar, esquema de CT.
Simbolos usados para los haces vasculares de los esquemas:

hv de los sépalos

%' hv de los pétalos
m hv de los estambres

. hv dorsal del carpelo

hv ventral del carpelo

13 °
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ma extrema (Eames, 1931, Douglas, 1944; Puri,
1952).

La estructura extrategumentaria que poseen los
6vulos de esta tribu aparece bajo diversos nombres
y definida en formas distintas (Pfeiffer, 1911;
Lloyd, 1902; Fagerlind, 1937; Kapil y colaborado-
res, 1980). La terminologia usada presenta confu-
siones, debido a que muchos autores utilizan la de-
nominacién sin estudiar la ontogenia. Segtn Lloyd
(1902), esta estructura en las Rubidceas se inicia
como una protuberancia cerca del rafe, en estados
de desarrollo muy tempranos. Farooq (1959) deter-
miné lo mismo para Borreria hispida. De acuerdo a
lo observado en este estudio se corrobora la idea de
Lloyd y de Farooq en las especies estudiadas.

En este trabajo se considerd apropiado conser-
var el término estrofiolo, redefiniéndolo como una
estructura extrategumentaria, que aparece tempra-
namente en la ontogenia del 6vulo como una ex-
pansién del rafe. Su funcién se relaciona con la
guia del tubo polinico a modo de un obturador,
por lo menos hata el estadio que corresponde con
el megagametdéfito maduro, ya que esta estructura
continda diferencidndose durante el desarrollo de
la semilla. :

Fagerlind en 1937 se ocup6 de la embriologfa de
las Rubidceas sentando las bases para toda revision
posterior. Aunque se trata de una obra extensa,
falta informacién sobre las especies, que se estu-
diaron en este trabajo. Este autor establecid_seis
tipos de 6vulos para la familia Rubiaceae, de acuer-
do al desarrollo del tejido arquespdérico y de la
epidermis nucelar. Con el estudio de estas 17 espe-
cies se ha ampliado el espectro de los seis tipos de
6vulos establecidos por Fagerlind (1937), con el
agregado de un nuevo tipo que viene a constituir
un caso intermedio entre los tipos Bouwvardia y
Rubia. Las caracteristicas especificas de los siete
tipos son las siguientes (Fig. 25):

1) Tipo Phyllis: Una o dos arquésporas. Epider-
mis nucelar plana, de convexa. Es la mds frecuente
en la familia, segtin lo que se conoce hasta el mo-
mento.

2) Tipo Bouvardia: 3-4 arquésporas. Epidermis
nucelar plana, de pocas células, generalmente tres.

3) Tipo Vaillantia: numerosas arquésporas. Epi-
dermis nucelar plana de muchas células.

4) Tipo Oldenlandia: 3-4 arquésporas. Epidermis
nucelar generalmente de 1 - 2 células. i
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5) Tipo Houstonia: 3-4 arquésporas. Sin epider-
mis nucelar ni canal micropilar.

6) Tipo Rubia: 3-4 arquésporas. Epidermis nuce-
lar muy especializada, con pocas células piramida-
les muy alargada. Como resultado, el micrépilo
estd mds o menos desarrollado.

7) Tipo Mitracarpus: 1 a 3 arquésporas. Epider-
mis nucelar algo especializada, con 3 células pira-
midales mds cortas que en el tipo anterior. Micré-
pilo bien desarrollado.

Este séptimo tipo se encuentra presente en las
especies estudiadas en este trabajo y ha sido
denominado Mitracarpus dado que M. hirtus fue la
primera especie en la que se observo.

El andlisis de los distintos tipos de 6vulos a la
luz de la nueva informacién proporcionada en este
trabajo permite hacer una propuesta distinta de la
de Fagerlind (1937) en relacion a la evolucién del
megasporangio. Se coincide con Fagerlind en que
el tipo Phyllis seria el mds primitivo dado que la
nucela representada principalmente por la epider-
mis, sobresale por encima de la calaza y es recu-
bierta, sin soldarse, por el grueso tegumento. Su
principal tendencia evolutiva se manifiesta en una
progresiva inclusion del tejido arquespérico enel
seno de la calaza. Esto trae apareado una corres-
pondiente reduccion de la epidermis nucelar, ma-
nifiesta en la serie representada por los tipos: Vai-
llantia, Bouvardia y Oldenlandia, para culminar en la
desaparicion total de la epidermis nucelar en el
tipo Houstonia, donde, segiin Fagerlind, se halla
ademds, cerrado el canal micropilar (Fig. 6).

Una segunda tendencia ocurre paralelamente a
partir del tipo Bouvardia, que consiste en un pro-
gresivo cambio morfoldgico de las tres células de la
epidermis nucelar, las cuales se tornan piramida-
les. Esto se visualiza en el pasaje Mitracaipus-Rubia
(Fig. 6).

La principal discordancia con el sistema de Fa-
gerlind reside en la ubicacién de Vaillantia, que es
considerada por ese autor como una rama terminal
del plan evolutivo, mientras que en este trabajo
ocupa una posicién de transicion entre el tipo
Phyllis y Bouvardia. Una segunda diferencia estd en
que la primera divergencia segtn Fagerlind ocurre
entre los tipos Bouvardia y Vaillantia. La divergen-
cia serfa a partir de Bouvardia hacia Rubia, pero con
el tipo intermedio Mitracarpus haciendo enlace en-
tre ambos (Fig. 6). : ‘

Fig. 3.— A-l. Richardia brasiliensis, megagametogénesis. A-C, ontogenia del 6vulo; D, tétrade de megdsporas; E, megéspo-
ra desarrollada; F, saco embrionario 2-nucleado; G, saco embrionario en su segundo ciclo cariocinético mitético, metafa-
se; H, saco embrionario 4-nucleado; I, megagametéfito maduro, antipodas cortas; J, Borreria sulcata, megagametéfito
maduro, antipoda calazal de tipo intermedio, con tendencia a haustorial.
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Fig. 4—AI-M itracarpus hirtus, megagametogénesis: A, 6vulo joven en CL; B, célula madre de las megdsporas; C, tétrade
de megdsporas; D, saco embrionario 1-nucleado; E, saco embrionario 2-nucleado; F, saco embrionario 4-nucleado; G, saco
embrionario 8-nucleado; H, megagametéfito joven; I, megagametéfito maduro, antipoda calazal larga, haustorial.
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Fig. 5.— A-E. Megagametdfitos: A, Diodia d«zsyceplmla megagametéfito 7-celular; B, Mitracarpus hirtus, apamto oosférico,
C-E, antipodas; C, Borreria sulcata; D, Borreria nelidae; E, Spermacoceodes glabrum.

Un asunto de interés, es el referido a la naturale-
za del micrépilo en relacién al progresivo avance
de la calaza y la reduccién del tegumento, segiin se
indica por las dreas grisadas del esquema propues-
to, hasta culminar con la virtual desaparicién del
tegumento (Fig. 6).

Farooq (1959), con el estudio de Borreria hispida, .
establece un nuevo tipo de évulo intermedio entre
Oldenlandia y Bouvardia, teniendo en cuenta que el

-arquesporio y la epidermis nucelar son usualmen-
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te uni-celulares y ocasionalmente bi-celulares. Este
autor, no tiene en cuenta la forma de dichas células
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TIPO PHYLLIS TIPO RUBIA

TIPO VAILLANTIA

TIPO MITRACARPUS

TIPO BOUVARDIA .

TIPO OLDENLANDIA TIPO HOUSTONIA

TIPOS DE OVULOS EN RUBIACEAE

FAGERLIND 1937/ACTUALIZADO.

TIPO RUBIA

TIPO BOUVARDIA TIPO VAILLANTIA

TIPO HOUSTONIA

TIPO OLDENLANDIA

TIPOS DE OVULOS EN RUBIACEAE
FAGERLIND 1937

Fig. 6.— Comparacién esquematica de 6vulos en Rubiaceae, segiin Fagerlind (1937) y actualizado.
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epidérmicas, de manera que el nuevo tipo estable-
cido por él no se lo considera por ahora dentro del
esquema general propuesto en este trabajo.

El desarrollo de varias arquésporas y conse-
cuentemente varios sacos embrionarios fue citado
por Fagerlind (1937) para Asperula, Putoria, Crucia-
nella, Rubia, Vaillantia, Callipeltis, Sherardia y
Galium. Fagerlind observé en Galium que células
arquespdricas no reducidas actian como megdas-
poras. En cambio en Oldenlandia vio dos sacos
embrionarios jévenes en el mismo évulo que po-
drian provenir de una misma tétrade. En las espe-
cies estudiadas en este trabajo se observé en varios
casos la presencia de mds de una célula arquespé-
rica. En general, una séla de ellas sufre meiosis y
da lagar al saco embrionario. En Borreria brachyste-
monoides, B. nelidae y Staelia thymoides, se observé
la formacién de varios sacos embrionarios por
6vulo en distintos estados de desarrollo, como con-
secuencia de la meiosis en varias arquésporas
distintas, sin embargo, uno sélo de ellos es funcional.

La tipologia de los megagametdfitos ya fue con-
siderada por Fagerlind (1937) quien reconoce cinco
tipos segun las caracteristicas del aparato antipo-
dal: :

1) Tipo Richardsonia: tres antipodas cortas desa-

rrolladas en forma semejante, y dispuestas en for-

ma mads o'menos simétrica, una al lado de otra.

2) Tipo Leptodermis-Cephalanthus: las tres antipo-
da son mds o menos largas. El cardcter puede va-
riar.

3) Tipo Vaillantia: es un aparato antipodal de
larga vida. Consta de tres células de las cuales la
calazal es extremadamente larga y las otras dos
pequeiias.

4) Tipo Phyllis: tres células, la calazal es larga y
las dos superiores pequefias, adquieren forma glo-
bosa. La antipoda calazal puede llegar a tener ocho
nacleos y las dos superiores cuatro niicleos cada
una.

5) Tipo Crucianella: el aparato antipodal consta
de mds de tres células.

En el presente trabajo se comprobé que Diodia
dasycephala, D. schumannii, Staelia thymoides, Mitra-
carpus hirtus, M. megapotamicus, Borreria brachyste-
monoides, B. nelidae, B. eryngioides, B. spinosa y B.
verticillata coinciden con el tipo Vaillantia y que

Diodia brasiliensis, Borreria (Galianthe) laxa, B. (Ga-

lianthe) fastigiata, Spermacoceodes glabrum, Sperma-
coce tenuior y Richardia brasiliensis corresponden al
tipo Richardsonia. Se puede hacer notar que Borreria
sulcata presenta un aparato antipodal, que si bien
podria corresponderse con el tipo Vaillantia, la an-
tipoda calazal no estd tan profundamente alarga-
da. Su tamafio es tan sélo dos veces el de las mds
pequeiias (Fig. 3, J; Fig. 6, C).
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Lloyd (1902), describe la antipoda calazal en el
caso del tipo Vaillantia, como un haustorio, mien-
tras que Fagerlind (1937) niega haberlo visto asi.
De lo observado en este trabajo se deduce que
dicha antipoda concuerda con las caracteristicas
citoldgicas y morfoldgicas correspondientes a las
de una célula haustorial (Crété, 1951).

Tal como se dijo en la Introduccion, cte trabajo
constituye la primera parte del estudio embrioldgi-
co realizado en la tribu Spermacoceae. Por lo tanto,
los datos aqui presentados, serdn nuevamente con-
siderados en la tercera y tltima entrega, para la
discusion filogenética.
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