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ONTOGENIA DEL OVULO Y SEMILLA DE STERCULIA STRIATA
(STERCULIACEAE)

ANA MARIA GONZALEZ!2 Y CARMEN L. CRISTOBAL!

Summary: Gonzalez, A.M. & C.L. Cristébal. 2006. Ovule and seed ontogeny of Sterculia
striata (Sterculiaceae). Bonplandia 15(1-2): 63-77. ISSN: 0524-0476.

Sterculia striata presents two types of flowers on the same foot, perfect flowers that are
functionally pistilate, and staminate flowers. For this reason this species was described as
andromonoecious. The ovary is apocarpous, constituted by 4-5 carpels, while the style and the
stigma are coherent. Considering their ontogeny and organization, the ovules are constituted
by two units: the nucellar one, formed by nucella and inner integument; and the funicular one,
that includes chalaza and external integument. The position of exostome near the hilum is in
accordance with an anatropous ovule. However, due to the combination of all these
characteristics the ovule of S. striata is described as hemianatropous. The ovule displays a
very prominent exostome that persists in the seed as a caruncle. It also presents an obturator
of placentarian origin. The fertilization is acrogamous. Three phases of the ovule and seed
ontogeny were detected: initial, where nucella is curved until 90°; prefertilization, where the
external integument continues its growth until the exostome is closed at 180°;, and
posfecundation, where the nucelar unit retakes the erect position and the embryo is inverted
with respect to the hilum. The seed coat is multiplicative, being the layer of macrosclereids of
the exotegmen the mechanical layer. The fruit is a follicle, in which each carpel presents
abundant lysigenous cavities filled with mucilaginous substances.

Key words: ovule, seed, inverted embryo, trichomes, lysigenous cavities.

Resumen: Gonzalez, A.M. & C.L. Cristébal. 2006. Ontogenia del évulo y semilla de Sterculia
striata (Sterculiaceae). Bonplandia 15(1-2): 63-77. ISSN: 0524-0476.

Sterculia striata presenta flores estaminadas y perfectas que son funcionalmente pistiladas en
un mismo pie, por lo que esta especie se describi6 como andromonoica. El ovario es
apocarpico, constituido por 4-5 carpelos, los estilos y estigmas son coherentes. Considerando
su ontogenia y organizacién, los évulos estan constituidos por dos unidades: una unidad
nucelar, formada por nucela y tegumento interno, y una unidad funicular que incluye célazay
tegumento externo. La posicion del exdstoma cercana al hilo concuerda con la de 6vulos
anatropos. Por esta combinacién de caracteristicas, este 6vulo se describe como
hemianatropo. El évulo presenta un exdéstoma muy prominente, que persiste formado una
cartncula en la semilla. Presenta obturador de origen placentario, la fertilizacion es porégama.
En la ontogenia del évulo y la semilla se diferencian tres fases: inicial, donde la nucela se
curva hasta 90°, fase prefecundacion, donde sélo el tegqumento externo continGia su crecimien-
to hasta cerrar el exdstoma a 180°, y una fase final posfecundacién, donde la unidad nucela-
tegumento interno retoma la posicion erecta quedando el embrién en posicion invertida con
respecto al hilo de la semilla. La cubierta seminal es multiplicativa, siendo la capa de
macroesclereidas del exotegmen el estrato mecanico. El fruto es un plurifoliculo, cada carpelo
presenta abundantes cavidades de origen lisigeno ocupadas con sustancias mucilaginosas.

Palabras clave: 6vulo, semilla, embrién invertido, tricomas, cavidades lisigenas.

! Instituto de Botanica del Nordeste, Corrientes, Argentina.
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Introduccién

Serculia striata A. St- Hil. & Naudin esun
arbol poligamo, descrito con dos tipos de flo-
res. estaminadas o masculinas y perfectas en
el mismo pie (Taylor, 1989).

Las flores poseen el pedicelo articulado y
son monoclamideas. El perianto simple esta
representado por un céliz 4-5-mero, castano
con estrias rojas que se corresponden con los
haces vascul ares.

El fruto es un plurifoliculo de color rojo
intenso por fueray naranja por dentro, con 1 a
5 semillas por foliculo. Las semillas son
elipsoides, de color negro brillante al momen-
to de la dehiscencia del fruto, adquiriendo
coloracion gris plomo en € fruto completa-
mente maduro, con €l hilo blanquecino; a la
madurez contienen poca cantidad de endos-
perma. El embrion se ubica con la radicula
opuesta al hilo y posee dos cotiledones carno-
SOS.

Uno de los caracteres usado por Brown
(1844, en Guymer, 1988) para la distincion
entre Serculia L. y Brachychiton Schott &
Endl. esla posicion de laradicula con respec-
to a hilo de la semilla, adyacente al hilo en
Brachichyton y opuesto a hilo en Serculia.
Guymer (1988) confirma esta observacion y
por esta razén denomina a embrion de S
striata como “invertido”. Este término tam-
bién fue usado por Corner (1976) y Taylor
(1989).

Rao (1953) en su estudio de la embriologia
de las Sterculiaceas, describe a Sterculia
foetida L. y S colorata Roxb. con évulos
anatropos, bitégmicos y crasinucelados, pero
no estudio el desarrollo del embrién ni el dela
semilla

Guymer (1988) en la revision del género
Brachychiton analizé el tegumento seminal
de Serculia quadrifida R.Brown y sugiere
gue lainversién del embrién puede deberse a
embrionia adventicia, pero no da evidencias
sobre esta interpretacion.

El objetivo de este trabajo es e estudio
ontogénico del 6vulo, semilla y fruto de
Serculia striata a fin de dilucidar €l origen'y
desarrollo del denominado “embrion inverti-
do”.
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Material y métodos

El &rea natural de S striata abarca NE y
centro de Brasil, E de Bolivia hasta e extre-
mo NE de Paraguay. Para este estudio se utili-
z6 material de gjemplares cultivados que se
detalla a continuacion:

ARGENTINA. Corrientes. Dep. Capital,
Escuela Regional de Agricultura, (ERAGIA),
Cristébal 2250, cultivado, nimero que inclu-
ye inflorescencias y frutos en distintos esta-
dios de desarrollo.

ARGENTINA. Corrientes. Dep. Mburu-
cuyd, Estancia Santa Teresa, cultivado. Cris-
tobal 2328.

PARAGUAY. Dep. Central. Asuncion,
cultivado. Schinini & Mereles 24666.

Los testigos se encuentran en el herbario
dd Ingtituto de Botanicadel Nordeste (CTES).

Se usd formol-acohol-acido acético (FAA)
como fijador. El material se deshidratd en una
serie de alcohol butilico terciario, se incluyé
en parafina siguiendo técnicas usuales
(Johansen, 1940) y se cortd con micrétomo
rotativo con espesor de 10 um. Se usd la
coloracion safranina-Astra blue (Lugue et al.,
1996).

Para realizar recuentos de fertilidad de po-
len se usO material fresco, tanto de flores
estaminadas como perfectas, usando reactivo
de Mintzing (glicerina y carmin acético en
proporcion 2:1, D*Ambrogio de Argleso,
1986). Se macer6 el tegumento semina ma-
duro para la observaciéon de esclereidas, si-
guiendo la técnica de Schultze (Johansen,
1940).

Las observaciones con microscopio elec-
tronico de barrido (MEB) se realizaron en
material fijado en FAA, deshidratado en serie
ascendente de acetona, secado a punto critico
y metalizado con oro-paladio.

Observaciones

Sexualidad

Los especimenes estudiados tienen inflo-
rescencias que llevan flores estaminadas y
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pistiladas, estas Ultimas en menor proporcion,
y hay otros con flores estaminadas exclusiva
mente.

Flores

Las flores perfectas poseen un androgi-
noforo, € gineceo es dialicarpelar, con 4-5
carpelos, placentacion marginal y estilos y
estigmas coherentes, €l tubo estaminal es muy
breve de modo que € collar de 4-7 anteras se
ubica en la base del ovario (Fig. 1 A). Estas
anteras son indehi scentes, 1os granos de polen
son de menor tamafio que los de las flores
estaminadas, si bien presentan citoplasma
denso, la prueba realizada con reactivos espe-
cificos demostrd que son estériles, razon por
la cual estas flores son funcionalmente
pistiladas.

Las flores estaminadas (Fig. 1 B) poseen
andréforo y un tubo estaminal compuesto por
9-10 estambres, los granos de polen son férti-
les, algunas flores poseen un gineceo rudi-
mentario.

Ontogenia del 6vulo

Primordio ovular: Cada carpelo posee 4-6
Ovulos dispuestos de a pares (Fig 1 G). Los
primordios ovulares aparecen como protube-
rancias ubicadas en los bordes de los
carpelos, en dllos se distinguen dos zonas: €l
estrato dérmico y una masa central de células
(Fig. 2 A; 1, 1,). Todas las células del
primordio son meristematicas con nucleos
grandes, que ocupan casi todo e volumen
celular y usualmente con un solo nucléolo.

Durante el crecimiento del primordio, la
nucela se curva hasta los 90° (Fig. 2 B, n).
Paralelamente se inicia la diferenciacion de
los tegumentos que en forma de anillos ro-
dean y delimitan la nucela. En este estado
cada tegumento posee dos a tres capas de
células de espesor (Fig. 2 B, C; te, ti, n).

El 6vulo es crasinucelado y subepidérmi-
camente se diferencia la célula arquespérica.
Esta se divide entre 3 y 4 veces periclinal-
mente. De las células resultantes, |a ubicada
mas profundamente, cuyo tamafio equivale a
7-8 veces € de las células nucelares vecinas,
con un nacleo muy conspicuo y un solo
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nucleolo, se diferencia como la célula madre
de las megasporas (Fig. 2 B-C). La epidermis
nucelar sufre divisiones principalmente anti-
clinales. Laepidermisde lacortarafey ladel
tegumento externo poseen granulos taniferos
gue ocupan todo €l citoplasma (Fig. 2 C, t).

En e 6vulo ilustrado en la Fig. 2 D ya ha
ocurrido lameiosis, distinguiéndose una célu-
la basal, gque es la megéaspora funcional sobre
lacual se encuentran las 3 megasporas aborta-
das, més pequefias y aplastadas. El tegumento
externo supera en su crecimiento al interno,
posee tres capas de células de espesor, la epi-
dermis interna ha sufrido numerosas divisio-
nes anticlinales. El tegumento interno solo
alcanza a cubrir la mitad de la longitud de la
nucela; tiene tres capas de espesor. En €l
funiculo y rafe algunas células sufren divisio-
nes longitudinales para constituir el procam-
bium del haz ovular (Fig. 2 D, h).

A pesar que € tegumento externo contintia
creciendo, lanucelay el tegumento interno no
contindan curvandose, permaneciendo a 90°
en relacion al funiculo, en la figura 2 E se
puede apreciar esta relacion entre los tegu-
mentos y la nucela en un 6vulo con un saco
embrionario en formacion (tetranucleado). La
cédlaza se distingue en la base de la nucela por
sus células pequefias, isodiamétricas e inten-
samente coloreadas, hasta esta regién llega el
hacecillo ovular (Fig. 2 E, ¢, h).

A la madurez del évulo, con el saco em-
brionario completamente formado, la porcién
superior del tegumento externo continla cre-
ciendo y completa los 180° de curvatura, €
exéstoma queda asi junto a funiculo del évu-
lo (Figs. 1 E; 2 F, ex). La porcion del tegu-
mento externo que forma el exéstoma es muy
gruesa, de unas 10 capas de células de espe-
sor, el resto del tegumento sOlo posee tres
capas: la externa formada por células de con-
tenido rojo intenso, probablemente tanifera;
la capa media de células rectangulares en cor-
telongitudinal; y la epidermisinterna de célu-
las alargadas radialmente, con nucleos gran-
des, lo que evidencia divisiones predominan-
temente anticlinales (Fig. 2 F, te).

El tegumento interno no continla su desa-
rrolloy por lo tanto no se cierra paraformar el
endostoma sobre el dpice nucdar (Fig. 2 F,
ti). Tampoco sufre maodificaciones sustancia-
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Fig. 1. A: flor perfecta. B: flor masculina. C-D: fruto maduro, C: vista lateral, D: vista superior. E: 6vulo maduro,
corte longitudinal. F: detalle de los tubos polinicos entrando por el exdstoma (marcados con *). G-I: fotografias de
6vulos con MEB. G: ovario en corte longitudinal mostrando la posicion de los 6vulos. H: vista lateral de 6vulo. I:
vista del 6vulo desde el hilo-ex6stoma. J: detalle del hilo y arilo de semilla madura. K: corte longitudinal de semilla
madura. L: semilla germinada. Abreviaturas: ar: arilo, ex: ex6stoma, hi: hilo, r: radicula.

66



A.M. Gonzalez & C.L. Cristobal, Ovulo y semilla de Sterculia striata (Sterculiaceae)

[/

%
“Q;O' N
XS
N

B
&0
LY
- ‘.‘g

X

L3
(]
2K
O
S
Ss
<
<3
I IT Tl
Sy

o7
N

0
3
[]11

&
&
EF
S

Ty
o
“‘\
J

LI
g

Sav .’l‘{‘
i 1121“;

<l
ST

49
(7

Fig. 2. Ontogenia del 6vulo. A-F: cortes longitudinales de dvulos en distintos estadios de desarrollo. G: corte
longitudinal transmediano de 6vulo maduro. Abreviaturas: c: calaza, ex: exostoma, h: haz vascular, 11: estrato
dérmico, 12: estrato interno, n: nucela; t: taninos.
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les, posee tres capas de espesor. La nucela
también detiene su curvatura permaneciendo
a90° en relacion al funiculo (Fig. 2 F, n).

La micrdpila queda asi constituida por un
canal muy largo y sinuoso principal mente for-
mado por el tegumento externo (Figs. 1 E; 2
F). Observados los Gvulos con microscopia
electrénica de barrido, el exdstoma es conspi-
Cuo y muy prominente; en 6vulos desprendi-
dos, vistos desde € hilo, la micrépila es una
abertura alargada, de bordes irregulares (Fig.
1 H, I). En un corte transmediano se puede
constatar el espesor del tegumento externo en
el exéstoma y la longitud de parte de este
canal micropilar (Fig. 2 G, te, ex).

Las células de la epidermis interna del
carpelo que se enfrentan a exostoma se dife-
rencian en tejido transmisor constituyendo un
obturador placentario que cubre la entrada de
la micropila; esta formado por células que se
alargan radialmente, la pared externa es
papilosa, con citoplasma de contenido denso,
y nlcleo desplazado hacia la mitad externa.
(Fig. 2 F, 0).

El haz ovular se une a haz margina del
carpelo, atraviesa el funiculo y llega a la
cdlaza sin ramificarse, es netamente procam-
bial, sin desarrollo de elementos xileméticos
(Figs. 1E, 2F, h).

El saco embrionario es monospadrico, tipo
Polygonum, el aparato filar es muy conspi-
cuo, la célula central binucleada posee nume-
rosos granos de almidén (Fig. 2 F). En labase
del saco embrionario las células tienen las
paredes gruesas, diferenciandose en una
hipostasis.

Fecundacién: los tubos polinicos crecen a
través del tegjido transmisor que recubre la
placenta, recorren por el obturador € camino
hasta el exdstoma, penetran entre ambos
tegumentos hasta llegar al apice de la hucela.
Al penetrar la caliptranucelar € tubo polinico
se adelgaza considerablemente, entra al saco
embrionario por una de las sinérgidas, donde
su descarga se aprecia como un contenido
granuloso de color castafio anaranjado. Fre-
cuentemente se observo la entrada de varios
tubos polinicos en la micrépila (Fig. 1 F, *),
penetrando sblo uno de ellos ala hucela.
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Ontogenia de la semilla

El primer cambio observado en e 6vulo
fecundado es e rapido aumento de la masa
nucelar y lamultiplicacién de estratos en am-
bos tegumentos (Fig. 3 A-C), lo que produce
un reacomodamiento de las partes de la semi-
[lajoven: se cierra el enddstoma sobre el api-
ce de la nucela, la unidad constituida por
nucela y tegumento interno recobra su posi-
cion erecta por 1o que el enddstoma se en-
cuentra alejado del exdéstoma. El tegumento
externo acomparia este crecimiento pero sin
modificar la posicién del exdstoma que per-
manece muy cercano a funiculo, y por lo
tanto al lado del futuro hilo de la semilla (Fig.
3B-C, en, ex).

En & saco embrionario se diferencian el
cigoto y el nicleo endospérmico; las sinérgi-
dasy las antipodas colapsan. La célulamedia
aumenta notablemente de tamafio, los nlcleos
resultantes de la division celular adoptan una
posicion parietal por la presencia de una
vacuola central, en esta etapa no hay forma-
cion de paredes celulares en e endosperma.
En este estado el cigoto no sufre divisiones
celulares, permaneciendo en estado de repo-
s0. Las células de la hipostasis ubicadas en la
base del saco embrionario lignifican sus pare-
des, que se observan refringentes con luz po-
larizada; las células de la zona de la cdlaza y
en la base de los tegumentos acumulan com-
puestos tanicos formando una estructura de
forma piramidal (Fig. 3 A-B, hp). Hasta sus
inmediaciones llega el haz vascular constitu-
yendo unabreve rafe (Fig. 3 A-B, h, r)

Semillajoven: la epidermis externa del te-
gumento externo constituye la exotesta de la
semilla, formada por células taniferas a ex-
cepcion del exdstoma, no hay estomas (Fig. 3
D, et). Lamesotesta es |a capa que sufre divi-
siones celulares resultando inicialmente con
5-6 capas de células parenquimaticas (Fig. 3
D, mt). En la endotesta se producen divisio-
nes anticlinales, 1o que produce el aumento en
superficie (Fig. 3 D, nt).

Tegmen: el exotegmen presenta células
dispuestas radialmente, formando una empa-
lizada, producto de activas divisiones anticli-
nales de la epidermis externa del tegumento
interno; el mesotegmen esta constituido por
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Fig. 3. Anatomia y ontogenia de la semilla. A-C: corte longitudinal de évulo y semillas en distintos estadios
mostrando posicion relativa de unidad nucelar y funicular. A: ¢vulo. B-C: semillas. D: detalle de la cubierta seminal
del sector indicado en B. E: detalle del endotegmen. F: detalle de la extotesta. G: detalle de las esclereidas del
exotegmen. H: corte transversal de tegumentos de la semilla madura. I: detalle de la cubierta seminal y embrion de
semilla madura. J: semilla con embrion joven. K: semilla con embridon desarrollado. Abreviaturas: c¢: célaza, cot:
cotiledones, eb: embrion, eg: exotegmen, en: endostoma, end: endosperma, endc: endosperma celular, endn:
endosperma nuclear, et: exotesta, ex: exdstoma, h: haz vascular, hi: hilo, hp: hipdstasis, mg: mesotegmen, mt:
mestotesta, ng: endotegmen, nt: endotesta, ra: rafe, r: radicula, t: testa, te: tegumento interno, ti: tegumento interno.
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4-6 cgpas de cdulas mientras que d endotegmen
es uniestratificado y tiene células cuadrangu-
lares o rectangulares en transcorte (Fig. 3 D, tg).

En las células de la caliptra nucelar se de-
positan sustancias tanicas; también lo hacen
algunas células del enddstoma. Se puede
apreciar una doble cuticula entre testa y
tegmen, notable por su refringencia en tanto
gque la existente entre tegmen y nucela es
inconspicua.

Semilla de 5 mm de diametro: una vez a-
canzado este tamafio, hilo, cllazay exdstoma
ya se encuentran en un polo de la semilla
mientras que endéstomay 4pice de la nucela
(con e embrién) quedan en el polo opuesto
(Fig. 3C, hi, c, ex, en, eb).

Cuando la semilla acanza su tamario final
de 2-2,5 x 1-1,5 cm el embrion ain es cordi-
forme, midiendo 0,2 x 0,25 mm aproximada-
mente (Fig. 3, I, J). El endosperma inicia la
citocinesis de manera centripeta (Fig. 3 I;
endc, endn).

Semilla madura: e embridn en su desarro-
[lo consume la mayor parte del endosperma
por lo que el tamafio final de la semilla a
momento de la dehiscencia es ligeramente
menor que la semilla con endosperma com-
pleto (Fig. 3 J, K; end, eb). El embridn posee
los cotiledones muy voluminosos, la radicula
gqueda completamente opuesta a hilo de la
semillay presenta epicétilo bien desarrollado
(Figs. 1 K; 3 K, cot, end, hi, r). La excres-
cencia formada por el exdstoma practicamen-
te no continda su crecimiento durante la for-
macion de la semilla, por lo que € arilo for-
mado es muy pequefio en la semilla madura,
se encuentraen € limite de la zona blanqueci-
naque es el hilo delasemilla (Fig. 1 J, ar).

Latesta de la semilla madura queda forma-
da por una exotesta unistrata de células
taniferas cuyas paredes radiales y tangen-
ciales externas se engrosan y lignifican (Fig.
3 F, H, et). Las capas de mesotesta adyacentes
a la exotesta también depositan taninos, en
los estratos externos hay numerosos haces
vasculares mientras que en las capas internas
se forman importantes espacios intercelulares
congtituyendo un aerénquima; la endotesta
permanece unistrata (Fig. 3 H, et, h, mt, nt).

El exotegmen constituye el estrato mecani-
co de la semilla, las células en empalizada se
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diferencian en esclereidas columnares, de pa-
redes muy gruesasy lignificadas, salvo lapor-
cion interna adyacente al mesotegmen que
conserva paredes celul§sicas muy gruesas, sin
lignificar; el lumen gueda reducido a una es-
casa cavidad en laporcion superior delacélu-
la (Fig. 3 G, H, eg), es estrellado en trans-
corte. La altura de las macroesclereidas varia
en el contorno de la semilla: sobre laradicula
€l estrato es continuo pero delgado (0,1 mm),
esmasgrueso en loslaterales (0,35-0,4 mm) y
se interrumpe en lazona de lacélaza (Fig. 31,
K, eg).

En el mesotegmen aumenta el nimero de
estratos celulares, llegando a medir 1,8 - 3
mm de espesor en la regién adyacente a hilo
(Fig. 1 K, hi). Esta capa adquiere consistencia
corchosa, esta formada por células taniferas
de formairregular, con paredes gruesas y es-
pacios intercelulares (Fig. 3 H, mg). En la
semilla madura, solo persisten las paredes de
estas céulas.

Vascularizacion de la semilla (Fig. 4): se
analiz6 la misma en una semilla de 5 mm de
didmetro, momento en que &l embridn, aln en
estado cordiforme, ya ocupa su posicion defi-
nitiva opuesto a hilo, la cdaza permanece
muy cercana a este ultimo (Fig. 4 O-P, eb, c,
hi).

Al desarrollarse la semilla, e Unico haceci-
[lo que inervaba la semilla se ramifica diver-
giendo en un abanico de multiples haces
vasculares que inervan unilateralmente la se-
milla, del lado opuesto a arilo (exdstoma)
(Fig. 4 A-C). Las Uultimas ramas del haz prin-
cipal que ingresa a la semilla terminan de
ramificarse bajo la region de la cllaza, tejido
notablemente tanifero (Fig. H-I, hp). Los
hacecillos resultantes se dividen y ramifican
numerosas veces vascularizando completa-
mente latesta (Fig. 4 D-M).

En un cortelongitudinal radial delasemilla
realizado por €l exéstoma (Fig. 4 P, F, ), se
puede apreciar como el haz vascular que
inerva la semilla se ramifica lateralmente,
mientras que otro corte longitudinal radial
realizado en angulo recto con el anterior (Fig.
40, F, O") se observa como este mismo haz,
visto en otro plano, se bifurca para vascu-
larizar latesta

La germinacién de la semilla se produce
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Fig

al

radial por el nivel indicado en F. P: corte longitudinal radial a través del exdstoma, por el nivel indicado en F.
Abreviaturas: c: calaza, eb: embridn, en: enddstoma, end: endosperma, ex: exdstoma, h: haz vascular, hi: hilo, hp:
hipdstasis, n: nucela, te: tegumento interno, ti: tegumento interno.

entre los 7'y 10 dias, los cotiledones aumentan
de tamafio por imbibicion de agua, la radicula
rompe la cubierta seminal por la region hacia
la cual se orienta, es decir opuesto al hilo de la
semilla, la germinacién es epigea (Fig. 1 L,
hi).

Ontogenia del fruto

Desarrollo prefecundacion: las flores per-
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fectas presentan 4 o 5 carpelos libres, durante
su desarrollo en cada uno se produce la solda-
dura de los bordes formando la sutura. Los
estilos y los estigmas son coherentes, la solda-
dura se produce en la zona de sutura de los
carpelos, quedando un pequefio canal a través
del estilo que llega hasta el estigma lobulado,
dicho canal se encuentra tapizado por un teji-
do papiloso, de citoplasma que se colorea in-
tensamente y que se continua con la epidermis
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glandular del estigma. Cada estilo es sdlido
con un solo haz vascular, no se observatejido
de transmision. El androginéforo posee cinco
canales lisigenos de mucilago que llegan has-
tala base de los carpel os.

Luego que los bordes de los carpel os se han
cerrado, en el estadio en que se inicia la for-
macion de los 6vulos, cada carpelo posee 6-7
capas de células parenquimaticas cubiertas
por epidermis uniestratificada; la externa for-
mada por células taniferas, cuadrangulares en
transcorte, sin estomas ni indumento. En el
ovario maduro, con évulos con saco embrio-
nario completo, la epidermis externa del
carpelo presenta ademés de las célul as tanife-
ras gran cantidad de pelos estrellados y glan-
dulares en diferentes estadios de desarrollo
(Fig. 5 D-E, e¢, €, pe, pg).

Ontogenia de los tricomas estrellados: la
célulainicial de cada tricoma se torna papilo-
say sufre divisiones anticlinal es hasta formar
7-12 brazos, cada uno presenta contenido
denso gue se colorea intensamente y tienen
paredes celul @sicas gruesas pero escasamente
lignificadas a la madurez (Fig. 5 D, pe). La
base del tricoma puede quedar al mismo nivel
de las células epidérmicas o puede elevarse en
un pedestal de altura variable, constituido por
céulasepidérmicasy del parénquima subyacen-
teformando unaemergencia (Fig. 5D, E, F, pe).

Tricomas glandulares: no son tan abundan-
tes como los estrellados, se encuentran Unica-
mente en los margenes del carpelo, en la epi-
dermis externa de la zona de sutura (Fig. 5 E,
pg). Se originan a partir de una célula epidér-
mica tanifera que crece formando una papila
globosa. Esta célula pierde su contenido
tanifero adquiriendo el citoplasma consisten-
cia granulosa. Luego sufre repetidas divisio-
nes periclinales formando una estructura de 4-
7 células, las basales formaran el pie uni-
seriado, las de la zona media vuelven a divi-
dirse periclinal y anticlinalmente constituyen-
do el cuerpo y la célula apical, de mayor ta-
mafo, forma la cabezuela (Fig. 5 A-C). Todo
el tricoma se encuentra recubierto por una
delgada cuticula.

El estrato medio del carpelo esta formado
por células parenqui méticas donde se encuen-
tran embebidos numerosos haces vasculares.
SAlo se destacan los haces marginales por su
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mayor tamano, no se diferencia un haz medio
(Fig. 5 D-E, h, hm).

La epidermis interna del carpelo también
es uniestratificada, presenta tricomas estrella-
dos con igual desarrollo ontogenético que los
de la epidermis externa, solo se diferencian
por tener paredes celulares delgadas y carecer
de pedestal (Fig. 5 F, €i). En la zona interna
de los mérgenes carpelares la epidermis se
diferencia en tejido secretor, con células
papilosas de contenido denso, que se conti-
nuan por los bordes del carpel o constituyendo
la sutura por encastramiento de sus células
(Fig.5E, ).

Desarrollo post-fecundacion: El cambio
mas importante ocurre a nivel de parénguima
carpelar, aumenta notablemente el nUmero de
capas de células, de haces vasculares y se
diferencian cavidades de mucilago; contintia
el desarrollo de nuevos tricomas estrellados,
especia mente abundantes en la epidermis ex-
terna (Fig. 5 F-G).

En un fruto joven lapared del pericarpio se
diferencia en varias zonas, |as capas externas
estan formadas por parénquima donde abun-
dan las células taniferas, las células que se
encuentran bajo un tricoma estrellado partici-
pan en la formacion del pedestal del mismo
(Fig. 5 F, pe). El segundo estrato es el que
aoja a los haces vasculares, los cuales se
ramifican profusamente; |os haces marginales
son los de mayor desarrollo, tienen forma de
abanico (Fig. 5 F, hm, G).

La zona media del carpelo esta ocupada
por cavidades lisigenas de mucilago, que con-
fluyen entre si amedida que aumenta el tama-
fio del fruto (Fig. 5 F, G, cl). Se inician a
partir de células parenquiméticas que reto-
man la actividad meristematica formando un
pequefio grupo de células en activa divisiéon
(Fig. 5 H); la célula central de este grupo
aumenta de tamafio (Fig. 5 1) y se produce la
lisis de su contenido (Fig. 5 J), progresiva-
mente las que la rodean repiten este proceso,
guedando una cavidad ocupada por mucilago
(Fig. 5K).

El estrato interno dd carpelo esta formado
por células parenquimaticas donde comienza a
acumularse granulos tanicos. La epidermis in-
ternase divide peri-y anticlindmente (Fig. 5F, €).

Fruto maduro: a medida que continGa el
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Fig. 5. Anatomia y ontogenia del fruto. A-C: ontogenia de los tricomas glandulares. D: corte transversal de ovario
maduro: detalle de la pared del carpelo. E: corte transversal del ovario maduro en la zona de la sutura. F: detalle del
pericarpio joven, zona indicada en G. H-K: ontogenia de una cavidad lisigena. L: corte transversal del pericarpio
maduro. Abreviaturas: cl: cavidad lisigena, ee: epidermis externa, ei: epidermis interna, h: haz vascular, hm: haz

marginal del carpelo, pe: pelo estrellado, pg: pelo glandular, s: linea de sutura, t: taninos.
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desarrollo de las semillas, el pericarpio au-
menta de espesor manteniéndose la distincién
entre las capas antes mencionadas (Fig. 5L).
En las capas parenquimaticas entre las cavi-
dades lisigenas se diferencian fibras de pare-
des muy gruesas y lignificadas. El fruto ma-
duro tiene una coloracién roja muy intensa
por fuera y anaranjada por dentro, que con-
trasta notablemente con el color negro de las
semillas. La dehiscencia se produce por la
linea de sutura del carpelo (Fig. 1 C, D).

Discusion y Conclusiones

Sexualidad

Esta especie ha sido descripta con flores
estaminadas y perfectas (Taylor, 1989; Taroda,
1980, 1984), sin embargo, la androsterilidad
de estas Ultimas fue mencionada por otros
autores para Serculia foetida (Rao, 1953),
resultados semejantes se encontraron en S.
cordata, S. macrophylla, S. rubiginosa y S.
shillinglawii (Tantra, 1976).

En Serculia striata también se pudo com-
probar la androesterilidad de las flores per-
fectas: los granos de polen presentan citoplas-
ma que se tifie intensamente con safranina,
pero no lo hace con los colorantes especificos
para fertilidad de polen; asi estas flores son
funcionalmente pistiladas. Esta caracteristica
ya fue descripta por Sunnichan et a. (2004)
para Sterculia urens y por Taroda (1980,
1984) para S. chichay S. striata.

Taylor (1989) describe a S. striata como
monoica. Por la presencia de flores perfectas
(funcionalmente pistiladas) y estaminadas en
un mismo pie se describe a esta especie como
andromonoica. La andromonoecia también
fue confirmada para S. urens por Sunnichan
et al. (2004), pero estos autores registraron
también &rboles con flores Unicamente mas-
culinas. Estos datos sugieren una tendencia a
la androdioecia. En el material procedente de
los dos arboles de S striata cultivados en la
Estancia Santa Teresa (Corrientes) tampoco
se encontraron flores pistiladas; seglin comu-
nicacion personal del Dr. T. M. Pedersen este
gemplar no produce frutos.
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Ovuloy semilla

El desarrollo ontogénico de los évulos y
semillas de S. striata se puede dividir en tres
fases:

- Faseinicia, afin ala descrita para cualquier
Ovulo anétropo tipico, donde nucela y tegu-
mentos inician, conjuntamente, la curvatura
hasta llegar alos 90°.

- Enunasegundafase, lanucelay el tegumen-
to interno detienen su desarrollo a los 90° de
curvatura, mientras que el tegumento externo
contintia su crecimiento cerrando el exostoma
a completar los 180° de curvatura, la calaza
permanece en la posicion gue tendria en un
6vulo hemitropo, larafe es corta.

- La tercera fase de esta ontogenia es post-
fecundacion: la unidad nucela-tegumento in-
terno retoman la posicién erecta, la calaza se
reacomoda guedando cercana a hilo de la
semilla, mientras el tegumento externo no
modifica su posicion, por 1o que el exdstoma
permanece cercano a hilo. Estalltimafase de
reacomodamiento es la causa de la posicion
invertida del embrion.

En sus primeros estadios el primordio
ovular de S striata es bizonado, a diferencia
de lo descripto por Bouman (1984), quien
considera gue los primordios ovulares trizo-
nados es la condicién generalizada para la
familia Sterculiaceae.

Rao (1953) describe a Serculia foetiday S.
colorata con évulos anatropos, con la micré-
pila en zigzag; también Guymer (1988) los
considera anétropos. Corner (1976) caracte-
riza a los 6vulos de la familia Serculiaceae
como “anétropos, con la micropila formada
por el exdstoma, fuera de linea con € endos-
toma’.

Dado que la posicion de lahucelaes la que
determina el prefijo usado para denominar 1os
diferentes tipos de 6vulos (Bouquet &
Bersier, 1960), consideramos que la denomi-
nacion “Hemianatropo” es la més correcta
para describir aeste tipo de 6vulo. Este térmi-
no fue acufiado en 1913 por Warming
(Bouquet, 1959) para cubrir formas interme-
dias entre los tipos anétropo y ortétropo. El
motivo por € que los évulos pueden interpre-
tarse incorrectamente como anatropos es que
lamicrépila, externamente identificada por la
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ubicacion del exéstoma, se sitUa cercana al
funiculo.

La presencia de I6bulos en el exdstoma del
ovulo es un carécter descrito en S alexandri
Harv. por Van Heel (1970). Corner (1976)
analiza S. foetida L., S. lanceolata Cav. y S.
macrophylla Vent. y las describe con semillas
ariladas, siendo el arilo originado por €l
exéstoma. También describe a S. rubiginosa
Vent. sin arilo. En S striata la estructura des-
critacomo arilo se origina a partir delos|ébu-
los del exdstoma que permanecen en la semi-
Ilamadura, sin adquirir mayor desarrollo que-
dando de tamafio reducido. Si se considera su
origen, estrictamente esta estructura es una
caruncula.

L os 6vulos poseen un obturador formado a
partir de células de la placenta, Rao (1953)
describe una estructura similar para S. foetida
pero la sefidla como originaria del funiculo;
este origen placentario es citado paractrafami-
lia relacionada, las Euphorbiaceae, por
Bhojwani & Bhatnagar (1986). Se observé la
entrada de multiples tubos polinicos a exos-
toma por este obturador, sin embargo solo
penetra uno de ellos, siendo la fertilizacion
porégama.

Inversion del embrion

El embrién se forma en e lugar habitual
dentro de la nucela, es decir con la radicula
orientada hacia el apice nucelar, con los
cotiledones dirigidos a la base de la misma;
sin embargo dado que la nucela, en la semilla
madura, volvié a ocupar la posicion erecta,
embridn y endostoma quedaron en el extremo
distal de la semilla mientras que el exdstoma
permanece al lado del funiculo y cercano ala
cdlaza. Esta reubicacién se produce inmedia-
tamente después de la fecundacién y se debe
a répido crecimiento experimentado por la
nucelay region de la cllaza.

La expresion “embridon antitropo o inver-
s0” se aplica a aquellos embriones provenien-
tes de un évulo ortétropo, en los cuales la
radicula queda opuesta a hilo de la semilla
(Font Quer, 1979). Dado que la semillade S.
striata presenta la radicula del embrién
opuesta al hilo también es correcto el uso de
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este término.

Corner (1976) describe el embrion de
Sterculia como invertido, con la radicula
apuntando a lo que denomina una “cdlaza
poco diferenciada’ carente de heterdpila (o
falsa micropila) donde el exotegmen es mas
delgado; una “falsa cdlaza’ o “célaza abor-
tiva’ se forma cercana a la micropila. Segin
este autor dicha inversion esta relacionada
con €l hecho de que el haz que entra por €
funiculo no seria un haz rafeal, y a dividirse
en numerosos hacecillos, inervan el lado
opuesto de la falsa cllaza, que por esta razon
no constituiria una verdadera calaza (Corner,
1976:22, 259). Para este autor esto representa
un desplazamiento de funciones en la estruc-
tura de la semilla.

De acuerdo a nuestras observaciones esta
“falsa cldaza’ es la verdadera cdlaza de la
semilla, y es la regiéon de donde se originan
los tegumentos, en ella se interrumpe la capa
del exotegmen y se caracteriza ademas por la
presencia de una hipostasis. Al andizar la
vascularizacion del évulo y la semilla esta
cédlaza es la misma zona inervada por € haz
del 6vulo y de la cua parten las trazas que
inervan latesta.

En la descripcion de S. foetida, Corner
menciona ademas: “el meséfilo del tegmen
(mesotegmen) posee un poro pequefio, sin
heterdpila, en linea con la radicula del em-
brion”. De acuerdo a nuestras observaciones
esto en realidad no es otra cosa que el
endostoma que puede ser observado sobre la
radicula embrional cuando la semilla es jo-
ven.

No existe embrionia adventicia como fuera
sugerido por Guymer (1988).

El cigoto no se desarrolla inmediatamente
después de lafecundacién; el embridn perma-
nece en estado cordiforme hasta que la semi-
|la alcanza aproximadamente 5 mm de didme-
tro. En Theobroma, otro género de la misma
familia, pudo comprobarse que el desarrollo
del embridn puede suspenderse hasta 50 dias
después de la fecundacion (Corner, 1976).

Con € estudio ontogénico se puede con-
cluir gue tegumento interno y nucela se com-
portan como una unidad de desarrollo, inde-
pendiente del tegumento externo, confirman-
do la hipdtesis de Bor (1978) que e 6vulo
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consta de dos unidades separadas; unidad fu-
nicular que incluye el tegumento externo, rafe
y cdlaza (y originara la testa) y una unidad
nucelar de la que deriva el tegumento interno.

Cubierta seminal

Testay tegmen son multiplicativos; latesta
se halla constituida por una exotesta tanifera
de paredes gruesas y lignificadas, la meso-
testa con numerosos haces vasculares desa-
rrolla una capa aerenquimatica. En el tegmen
aumenta considerablemente el nimero de es-
tratos, el exotegmen estd formado por una
capa de esclereidas columnares de paredes
muy lignificadas, a excepcion de su porcién
basal; estas macroesclereidas son denomina-
das Céulas de Malphigi (nombre dado por
Targioni-Tozzeti, 1853) y son consideradas
caracteristicas paralafamilia (Werker, 1997).
Estas células son las responsables de la
impermeabilidad de la semilla. El mesotegmen
consiste en una capa de consistencia corchosa
de 20-35 estratos de células con taninos que
dejan espacios intercelulares. El endotegmen
es una sola capa de células cuadrangulares
con engrosamientos radiales y entrecruzados
de lignina.

Esta anatomia de la cubierta seminal con-
cuerda con la encontrada en otras especies de
Serculia (Guymer, 1988; Rao, 1953).

La hipoOstasis es una estructura caracteristi-
cadel 6vulo, sin embargo en S striata persis-
te y aumenta de tamafio en la semilla, situa-
cion similar se ha registrado en Aristolochia
(Bhojwani & Bhatnagar, 1986).

La vascularizacion de la semilla concuerda
basicamente con la descripta por Corner
(1976) para S. foetida y S. rubiginosa, excep-
to en lo que se refiere a la ubicacién de la
cdlaza. Esta profusa vascularizacion de lates-
ta estd en relacion directa a tamafio de la
semilla

Fruto

Serculia striata presenta ovario apocar-
pico, con estilos y estigmas adnatos de mane-
ra congeénita. Presenta abundantes tricomas
estrellados en epidermis externa e interna del
pericarpio y glandulares microcapitados en la
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epidermis externa, en la zona de sutura; luego
de la fecundacién hay un incremento en €
nimero de tricomas en ambas caras pero Uni-
camente los de tipo estrellado.

Es notable el desarrollo del fruto a partir de
una flor que no superalos 0,5-0,7 cm de lon-
gitud, alcanzando € plurifoliculo unos 20-22
cm de diametro. El fruto maduro se caracteri-
za por la abundancia de cavidades lisigenas,
formadas después de la fecundacién, en €
resto de los drganos estudiados solo se las
encontrd en el androginéforo de laflor.

El presente estudio es el primero que des-
cribe en detale el origen ontogenético de la
posicion invertida del embrion de Serculia
striata. Esta especie se destaca ademas por la
presencia simultanea de numerosos caracteres
considerados por Corner (1976) como primi-
tivos en las semillas: tegumentos multipli-
cativos, profusamente vascularizados, con
calaza e hipéstasis elaboradas, ariladas, y
también la presencia de un primitivo plurifo-
liculo; se refutan sin embargo las descripcio-
nes acerca de la presencia de unafalsa cdlaza
descripta por dicho autor.
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