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BOTANICA ESTRUCTURAL
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MASCULINAS DEL GENERO PINGUICULA L.
(LENTIBULARIACEAE)
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*Autor para la correspondencia. Correo-e: sem@hp.fciencias.unam.mx

Resumen: Con el propésito de contribuir al conocimiento embriolégico del género Pinguicula (Lentibulariaceae) se estudiaron
los procesos ontogenéticos de las estructuras reproductoras masculinas de una especie representativa de cada uno de los tres sub-
géneros que conforman a este género. Los caracteres embrioldgicos relacionados con el desarrollo de la pared de la antera, la
microsporogénesis, la microgametogénesis y la morfologia de los granos de polen se describen y fueron generalmente homogé-
neos entre las tres especies, lo cual refuerza la hip6tesis de que es un grupo monofilético y no apoya la divisién del género
Pinguicula en los subgéneros Isoloba, Temnoceras y Pinguicula propuestos por Casper (1966).

Palabras clave: granos de polen, Lentibulariaceae, microgametogenesis, microsporogenesis, Pinguicula.

Abstract: In order to gain greater knowledge about the embryology of the genus Pinguicula (Lentibulariaceae), a study of the
development of male structures was conducted for a representative species of each subgenus. Embryological features concerning
the development of the anther wall, microsporogenesis, microgametogenesis and pollen grains are described for the three species.
These were generally consistent between them, and this evidence strongly supports the hypothesis that it is a monophyletic group.
It does not support the division of the genus Pinguicula into three subgenera: Isoloba, Pinguicula and Temnoceras proposed by

Casper (1966).

Key words: Lentibulariaceae, microsporogenesis, microgametogenesis, Pinguicula, pollen grain.

L a familia Lentibulariaceae estd conformada por los
géneros Genlisea, Pinguicula y Utricularia (Fromm-
Trinta, 1979; Taylor, 1989, 1991; Zamudio, 1990;
Olvera, 1996). Las mds de 300 especies que la componen
corresponden a plantas herbdceas, anuales o perennes,
que pueden ser terrestres, acudticas o epifitas (Gibson,
1974; Taylor, 1989; Zamudio, 1990). Son cosmopolitas y
se distribuyen en las regiones templadas, tropicales
(Juniper et al., 1989) y articas (Taylor, 1989; Karlsson et
al., 1991).

En México se encuentran representados los tres géneros:
Pinguicula con 44 especies (Zamudio y Ludlow-Weichers,
1993; Zamudio, 2001), Utricularia con 19 especies

(Olvera, 1996, 1997), y Genlisea con una especie (Olvera
y Martinez, 2002).

Con base en la morfologia de la corola, el género
Pinguicula se ha dividido en los subgéneros Isoloba,
Pinguicula y Temnoceras (Casper, 1966). Todos ellos estin
representados en México, territorio en donde crece casi 50%
de las especies de Pinguicula registradas a nivel mundial y
donde mas de 90% son consideradas endémicas (Zamudio,
1990).

La informacién embrioldgica existente de la familia
Lentibulariaceae corresponde a investigaciones realizadas
en el género Utricularia (Kausik, 1938; Khan, 1954;
Kausik y Raju, 1955; Farooq y Siddiqui, 1964, 1967,
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Shivaramiah, 1964a,b, 1967; Begum, 1965; Farooq,
1965a,b, 1966; Farooq y Bilquis, 1966; Siddiqui, 1968,
1978a,b). Los géneros Pinguicula y Genlisea han sido poco
estudiados; para el primero de ellos, la informacién de las
estructuras femeninas es mas abundante que de las mas-
culinas (Stolt, 1936; Crété, 1956a, b; Haccius y Hartl-
Baude, 1956; Kopczynska, 1964; Davis, 1966; Fromm-
Trinta, 1979; Ibannain y Vallade, 1989; Nagendran y
Dinesh, 1989; Johri er al., 1992). Aunado a esto, las inves-
tigaciones palinoldgicas también se han realizado princi-
palmente en especies de Utricularia (Erdtman, 1952;
Khan, 1954; Faegri e Iversen, 1964; Shivaramiah, 1964a,
1967; Begum, 1965; Thanikaimoni, 1966; Huynh, 1968;
Casper y Manitz, 1975; Sohma, 1975a, b; Siddiqui, 1978a;
Lobreau-Callen et al., 1999), mientras que en Pinguicula y
Genlisea son escasas (Erdtman, 1952; Faegri e Iversen,
1964; Casper, 1966; Heusser, 1971; Sohma, 1975b;
Fromm-Trinta, 1979, 1981; Zamudio y Lux, 1992;
Zamudio y Ludlow-Weichers, 1993; Zamudio, 2001).

El propésito de la presente investigacion fue estudiar el
desarrollo de la pared de la antera, la microsporogénesis, la
microgametogénesis y la morfologia de los granos de polen
de una especie mexicana representativa de los subgéneros
Isoloba, Pinguicula y Temnoceras con el fin de contribuir
al conocimiento embriolégico del género Pinguicula y de
la familia Lentibulariaceae.

Materiales y métodos

Material biologico. Se selecciond a una especie mexicana
representativa de cada subgénero. En cada caso los ejem-
plares de respaldo se depositaron en el herbario del
Instituto de Ecologia A.C., Centro Regional del Bajio
(IEB).

(1) Pinguicula agnata Casper (subgénero Isoloba) es una
especie perenne y heteréfila. La floracion y la fructifi-
cacion se presentan de septiembre a noviembre. Las plan-
tas crecen sobre rocas sedimentarias, calcdreas o lutitas.
Las poblaciones colectadas se ubican en el arroyo Tolimén,
municipio de Zimapan, Hidalgo (20°49.344’ N; 99°26.225°
0O) a 1,150 m snm, y en la cafiada de La Culebra, munici-
pio de Cadereyta, Querétaro (20°56°18”* N; 99°40°38” O) a
1,800 m snm. La vegetacidn de estos sitios corresponde a
un matorral desértico con elementos de bosque tropical
caducifolio (Rzedowski, 1978).

Especimenes: Sergio Zamudio y E. Pérez-Calix 9517 y
9771.

(2) Pinguicula oblongiloba DC. (subgénero Pinguicula) es
una especie perenne y heterdfila. La floracion y la fructifi-
cacion se presentan de mayo a agosto. Las plantas crecen
en suelos arcillosos rojizos o café-rojizos, derivados de
rocas igneas extrusivas. Los ejemplares se colectaron en la
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ladera NO del Cerro Blanco, municipio de Patzcuaro,
Michoacdn (19°31°57” N, 101°36°03” O) entre 2,150 y
2,200 m snm. Esta es un area perturbada y erosionada con
remanentes de la vegetacién original formada por un
bosque de pino-encino (Rzedowski, 1978).

Especimenes: Sergio Zamudio 9520, 9522, 9517 y 9817.

(3) Pinguicula crenatiloba DC. (subgénero Temnoceras) es
una especie anual y homdfila. Las flores y frutos aparecen
de agosto a diciembre. Las plantas crecen en suelos arcillosos
rojizos o café-rojizos, derivados de rocas igneas extrusivas.
Se colectaron en la loma de Santa Maria, al sur de Morelia,
Michoacan (19°41’ N, 101°11.3” O) 2 2,300 m snm, y en la
ladera NO del Cerro Blanco, municipio de Patzcuaro,
Michoacdn (19°31°57” N, 101°36°03” O) entre 2,150 y
2,200 m snm, sobre musgo y en sitos abiertos del bosque de
pino-encino (Rzedowski, 1978).

Especimenes: Sergio Zamudio 9,564, 10,151. Sergio
Zamudio y E. Pérez 9,246.

Técnica histologica. De cada especie se recolectaron
botones florales en diferentes etapas de desarrollo y flores
en antesis. El material recolectado se fijé en el sitio de la
colecta utilizando FAA (formol, 4cido acético, etanol 96%,
agua 2:1:10:7). Se lavd con agua corriente y se deshidratd
en una serie gradual de etanol. Posteriormente el material
se incluy6 en la resina JB-4 (Ruzin, 1999) y se cortd en un
ultramicrotomo Sorvall MT2-B a 2 pm de grosor. Los
cortes se tifieron con azul de toluidina acuosa al 1%. Las
laminillas se observaron y fotografiaron en un microscopio
optico Olympus Provis AX-70.

Técnica de acetolisis dcida. Solo los granos de polen de
Pinguicula agnata fueron acetolizados y montados en jalea
glicerinada de acuerdo con la técnica de Erdtman (1952). Se
midi6 el grosor de la sexina y nexina, asi como el didmetro
polar y ecuatorial, para obtener la relacién del primero sobre
el segundo (P/E) de 20 granos de polen de cinco ejemplares
procesados, y se obtuvieron los promedios.

Microscopia electrénica de barrido (MEB). Granos de polen
maduros y flores en antesis de cada una de las especies
fueron colocados en portamuestras de aluminio sobre cinta
conductiva de carbon de doble cara. Se cubrieron con una
capa de oro en una ionizadora Denton Vacuum Desk II. Se
observaron y fotografiaron en un microscopio electrénico
de barrido Jeol 35 y Jeol JSM-5310LV.

Resultados

Dado que el patrén de desarrollo del androceo es similar y
la morfologia de los granos presenta pocas diferencias en
las tres especies estudiadas, sélo se describira el desarrollo
de Pinguicula agnata y se hardn comentarios adicionales



EMBRIOLOGIA DE LAS ESTRUCTURAS REPRODUCTORAS DEL GENERO PINGUICULA

2 ik
BN el
b ‘ g

o "53'*;! |
By R

Figuras 1-3. Anatomia y morfologia del androceo. 1. Corte trans-
versal de antera mostrando los microsporangios o sacos polinicos
separados por el septo (flechas); barra = 54 um. 2. Flor en antesis
mostrando la antera madura unilocular (flechas); barra = 500 um.
3. Corte longitudinal de bot6n floral mostrando un primordio de
la antera (flecha) y los carpelos (asteriscos); barra = 100 pm.

para P. oblongiloba y P. crenatiloba cuando se presente
alguna diferencia.

En preantesis las anteras son bilobadas y tetrasporan-
giadas (figura 1), pero en la antesis la antera es unilocular
debido a que el tejido conectivo y el septo se degradan. La
dehiscencia de las anteras es extrorsa (figura 2).

Desarrollo de la pared de la antera. Los verticilos florales
emergen casi al mismo tiempo, pero son los primordios de
las anteras los que crecen y se diferencian mds rapido (figu-
ra 3). Una vez que la protodermis se ha diferenciado en la
epidermis, el tejido arquesporial se divide periclinalmente,
originando a la capa parietal primaria y al tejido
espordgeno (figura 4). Como resultado de la division peri-
clinal de la capa parietal primaria, se originan las capas
parietales secundarias interna y externa (figura 5). La
primera se diferencia en las células del tapete y la segunda
se divide nuevamente para dar origen a las células del
endotecio y la capa media (figura 6). De esta forma, el
desarrollo de la pared de la antera corresponde al tipo
dicotiledéneo (sensu Davis, 1966), y consiste de cuatro
capas uniestratificadas: la epidermis, el endotecio, la capa
media y el tapete secretor uni-binucleado. Las células del
tejido conectivo, adyacentes al esporangio, adquieren la
apariencia de células tapetales, son uni-binucleadas con
citoplasma denso (figuras 7 y 10).

Microsporogénesis 'y microgametogénesis. El tejido
esporogeno se diferencia en las células madres de las
microsporas, las cuales se rodean de calosa (figura 7). Al
término de la meiosis, se originan tétradas tetraédricas de
microsporas rodeadas también por calosa (figura 8); una
vez que ésta se degrada, las microsporas uninucleadas o
granos de polen jévenes son liberados (figura 9). En esta
etapa, las células tapetales reducen su contenido citoplds-
mico y el grosor de las paredes celulares, mientras que las
células de la capa media se colapsan y adosan al endotecio
(figura 10). Cuando finaliza la actividad celular de las célu-
las tapetales, los restos del citoplasma son liberados al inte-
rior de los esporangios. En esta etapa, algunas células del
endotecio de Pinguicula crenatiloba se dividen periclinal-
mente, dando lugar a una capa parcialmente biestratificada.
Este fendmeno no se observé en P. oblongiloba ni en P.
agnata (figura 11).

Los granos de polen se liberan como ménadas en etapa
bicelular (figura 12); en esta etapa la pared de la antera
consiste de la epidermis y del endotecio cuyas células se
han elongado radialmente y muestran engrosamientos en
forma de barra en las paredes anticlinales y tangenciales
internas (figura 13).

Morfologia de los granos de polen. En esta investigacion

s6lo los granos de polen de P. agnata se estudiaron con
microscopia optica y MEB. P. oblongiloba y P. crenatiloba
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Figuras 4-11. Desarrollo de la pared de antera, microsporogénesis y microgametogénesis en Pinguicula agnata. 4. Se muestra a la capa
parietal primaria (PP) y al tejido esporégeno (TE) resultado de la division periclinal de las células arquesporiales; barra = 10 um. 5. Se
observa la division de la capa parietal primaria (cabeza de flecha) para dar origen a la capa parietal secundaria interna (flecha) y externa
(asterisco); barra = 10 pum. 6. Se muestra la division periclinal de la capa parietal secundaria externa (flecha); barra = 11 pm. 7. Pared de
la antera mostrando las capas que la conforman. Se observa al tapete (T) rodeando a las células madres de las microsporas (MM). La
flecha indica al tapete que se ha originado del tejido conectivo; barra = 53 pm. 8. Tétrada tetraédrica de microspora rodeada por la pared
de calosa (flecha); barra = 55 um. 9. Microspora uninucleada; barra = 8 um. 10. Antera al final de la meiosis mostrando el tapete secre-
tor (flecha), el asterisco indica el tapete de origen conectivo; barra = 27 um. 11. P. crenatiloba se muesta la capa del endotecio parcial-
mente biestratificada (flechas); barra = 51 pm.
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Figuras 12-18. Pinguicula agnata. Microgametogénesis y pared de antera (figs. 12-13). Morfologia de los granos de polen (figs. 14-18).
12. Grano de polen en etapa bicelular mostrando la célula vegetativa y la célula generatriz; barra = 10 pm. 13. Pared de antera madura,
se muestra los engrosamientos del endotecio (flecha); barra = 51 pm. 14. Grano de polen tetracolporado mostrando la vista polar circu-
lar con cuatro l6bulos; barra = 9 pm. 15. Grano de polen prolado en vista ecuatorial; barra = 9 pm. 16. Grano de polen pentacolporado
mostrando la vista polar circular con cinco l6bulos; barra = 9 um. 17. Grano de polen en vista ecuatorial mostrando una endoabertura;
barra = 9 um. 18. Grano de polen en vista ecuatorial mostrando la exina tectada reticulada; barra = 9 um.
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Figuras. 19-27. Granos de polen con microscopia electronica de barrido. Pinguicula agnata (figs. 19-21), P. oblongiloba (figs. 22-24)
y P. crenatiloba (figs. 25-27). 19. Grano de polen prolado tetracolporado en vista ecuatorial; barra = 4 um. 20. Grano de polen penta-
colporado mostrando la vista polar pentagonal, nétese la exina microreticulada; barra = 4 um. 21. Grano de polen de forma anormal;
barra = 4 um. 22. Vista panoramica mostrando granos de polen prolados (flecha) y oblados (asterisco); barra = 3 pm. 23. Grano de polen
tetracolporado mostrando la vista polar cuadrangular, se observa la exina microreticulada; barra = 5 um. 24. Grano de polen hexacolpo-
rado mostrando la vista polar circular con seis 16bulos y exina tectada microreticulada en la regién polar y tectada reticulada en la region
ecuatorial; barra = 6 pm. 25. Grano de polen tetracolporado; en vista polar circular con cuatro 16bulos; barra = 3 pm. 26. Grano de polen
pentacolporado en vista polar circular con cinco 16bulos; barra = 5 um. 27. Grano de polen hexacolporado mostrando la vista polar con
seis 16bulos; barra = 4 pm.
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se estudiaron unicamente con MEB debido a que la
descripcién palinolégica con microscopia éptica fue rea-
lizada por Zamudio y Ludlow-Weichers (1993).

Con microscopia 6ptica los granos de polen de P. agna-
ta mostraron ser oblados (figura 14) y prolados (figura 15)
de P: 3525 x E: 3537 um y P: 25.16 x E: 34.24 um,
respectivamente. Los granos de polen tienen vista polar con
cuatro o cinco 16bulos (figura 16), y son tetra a pentacol-
porados, con largas ectoaberturas y membrana lisa (figura
17). El grosor de la sexina y nexina es de 1 um. La exina
es tectada, reticulada, de 2 um de grosor (figura 18).

Con el MEB se confirmo la presencia de granos de polen
oblados y prolados, mientras que la exina se observo tecta-
da reticulada en la region ecuatorial y tectada microreticu-
lada en la regién polar. La regioén ecuatorial puede ser rec-
tangular (figura 19), mientras que la regién polar puede ser
cuadrada o pentagonal (figura 20), con cuatro o cinco y rara
vez seis 16bulos. Aproximadamente 20% de los granos de
polen de P. agnata mostraron anormalidades morfoldgicas
y grupos de éstos permanecen atn rodeados por restos de la
pared de calosa (figura 21).

En P. oblongiloba, con MEB también se observaron gra-
nos de polen oblados, prolados y aproximadamente 40%
con anormalidades en sus formas, asi como rodeados por
restos de la pared de calosa (figura 22). La regién polar de
los granos de polen oblados es circular con cinco 16bulos,
mientras que la regién polar de los prolados es cuadrada
con cuatro 16bulos (figura 23). Se observaron granos de
polen tetra a pentacolporados con largas ectoaberturas,
mientras que los granos de polen hexacolporados fueron
escasos. La exina es tectada reticulada en la region ecuato-
rial y tectada microreticulada en la region polar (figura 24).

En P. crenatiloba 80% de los granos de polen son obla-
dos y 15% son prolados. En ambos tipos la vista polar es
circular con cuatro a seis 16bulos (figuras 25-27). Son tetra
a hexacolporados con exina tectada reticulada en la region
ecuatorial y microreticulada en la regién polar. Sélo 5% de
los granos de polen observados mostraron anormalidades
en su forma.

Discusion

En el género Pinguicula sélo se presentan dos estambres
anteriores (Casper, 1966), y aunque excepcionalmente se
ha registrado la existencia de un nimero mayor, éstos
pueden ser el resultado de anormalidades en el desarrollo
de este verticilo (Wydler, 1857; Dickson, 1869). En ningu-
na de las mds de 100 flores examinadas de Pinguicula
agnata, P. oblongiloba y P. crenatiloba se observaron mas
de dos estambres funcionales o estaminodios. La presencia
de dos estambres anteriores es un cardcter constante en la
familia, el cual ha sido registrado también en Genlisea y
Utricularia (Fromm-Trinta, 1979; Taylor, 1989).

Con respecto al orden Lamiales, Pinguicula se caracteri-

za por poseer ontogenéticamente s6lo dos estambres con
anteras secundariamente uniloculares, por la degradacién
del tejido conectivo y del septo, como lo mostraron Casper
(1966) y las observaciones de esta investigaciéon. Esto
explicaria el hecho de que Barnhart (1916) haya observado
anteras tanto monoesporangiadas como biesporangiadas en
P. vulgaris. En los otros géneros no se ha observado la
degradacién de ningun tejido (Davis, 1966; Johri et al.,
1992). En Genlisea las anteras son exclusivamente biespo-
rangiadas (Fromm-Trinta, 1979), mientras que Utricularia
presenta anteras tetraesporangiadas (Khan, 1954; Farooq,
1966; Shivaramiah, 1967; Siddiqui, 1978b), pentaesporan-
giadas (Khan, 1954) y hexasporangiadas (Siddiqui, 1978b).

Desarrollo de la pared de la antera. En general, el tipo de
desarrollo de la pared de la antera es un estado de caracter
que se desconoce para la mayoria de las especies de
Lamiales. En éstas sdlo se sefalan las caracteristicas de las
capas de la pared de la antera, una vez que las divisiones
del tejido parietal han concluido. En las especies aqui estu-
diadas el desarrollo de la pared de la antera es exclusiva-
mente del tipo dicotiledéneo, lo cual contrasta con
Utricularia, que se caracteriza por presentar tres tipos de
desarrollo de la pared de antera: el dicotiledéneo (Kausik,
1938; Khan, 1954; Kausik y Raju, 1955; Farooq y Siddiqui,
1964, 1967; Farooq, 1966; Siddiqui, 1978a), el mono-
cotiledéneo (Begum, 1965; Farooq, 1965a) y el bdsico
(Siddiqui, 1978a,b), con la presencia simultdnea del tipo
bésico y dicotiledéneo en U. dichotoma (Siddiqui, 1978a).

Generalmente las capas de la pared de la antera en
Lamiales son uniestratificadas, aunque se pueden presen-
tar dos o mas estratos, como sucede en el endotecio y las
células tapetales; estas ultimas ademds presentan un doble
origen en Scrophulariacerae, Bignoniaceae, Oleace,
Orobanchaceae y Lentibulariaceae (Farooq, 1965a,b 1966;
Farooq y Siddiqui, 1967; Siddiqui, 1978a,b; Johri et al.,
1992). En Lentibulariaceae, el doble origen del tejido
tapetal se ha observado en Pinguicula y Utricularia; en
Genlisea esta informacion se desconoce. Con respecto al
endotecio, s6lo P. crenatiloba presenté un endotecio par-
cialmente biestratificado, estructura no descrita con ante-
rioridad para el género y que comparte con U. dichotoma
(Siddiqui, 1978a) y U. cornuta (Siddiqui, 1978b). En el
caso de la capa media, ésta presenta de dos a cuatro estratos
en Scrophulariaceae, Bignoniaceae y Orobanchaceae (Johri
et al., 1992), lo cual no se ha registrado en ningiin miembro
de la familia Lentibulariaceae.

El tapete de tipo secretor se presenta en todas las familias
de Lamiales y es una caracteristica embrioldgica del orden.
Sin embargo, en Utricularia scandens ocasionalmente las
paredes de las células tapetales se rompen y el citoplasma
de estas células forma un coenocito dentro del léculo
(Farooq y Bilquis, 1966). Es necesario confirmar esta obser-
vacion, ya que esto representaria el primer registro de tapete
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de tipo plasmodial en Lentibulariaceae y seria la inica fami-
lia en el orden en presentar este estado de carécter.

Microsporogénesis y microgametogénesis. De acuerdo con
Johri et al. (1992), en las familias del orden Lamiales la
microsporogénesis es exclusivamente del tipo simultineo.
La dnica excepcién a este hecho se presenta en
Lentibulariaceae con Pinguicula, que presenta el tipo suce-
sivo, y Utricularia, que se caracteriza por presentar los dos
tipos conocidos de microsporogénesis, el sucesivo y el
simultdneo (Khan, 1954; Farooq, 1966; Shivaramiah,
1967; Siddiqui, 1978a,b). Aunado a esto, la microsporogé-
nesis en este género puede ser un proceso asincrénico,
pudiendo presentarse en un mismo esporangio células
madres de las microsporas, tétradas de microsporas y
microsporas libres (Farooq, 1965b, 1966; Farooq y Bilquis,
1966; Siddiqui, 1978a,b).

Al término de la microsporogénesis Pinguicula presenta
Unicamente tétradas tetraédricas de microsporas, lo cual
contrasta fuertemente con Utricularia (Khan,1954; Farooq
y Siddiqui, 1964; Shivaramiah, 1964a,b, 1967; Begum,
1965; Farooq, 1965a,b, 1966; Farooq y Bilquis, 1966;
Farooq y Siddiqui, 1967; Siddiqui, 1968, 1978a,b) y el
resto del orden Lamiales (Johri et al., 1992), en donde tam-
bién se han observado tétradas isobilaterales, en forma de
T, decusadas y romboidales. Sélo para algunas especies de
Utricularia se ha mencionado que en un mismo esporangio
coexisten mds de un tipo de tétrada de microspora (Farooq
y Bilquis, 1966; Farooq y Siddiqui, 1967).

En el orden Lamiales lo comitn es la dispersién de los
granos de polen en etapa bicelular (Johri et al., 1992), lo
cual contrasta con el género Utricularia, cuyos granos de
polen se dispersan en etapa tricelular (Kausik, 1938; Khan,
1954; Kausik y Raju, 1955; Farooq y Siddiqui, 1964;
Shivaramiah, 1964a,b, 1967; Farooq, 1965a,b, 1966;
Farooq y Bilquis, 1966; Farooq y Siddiqui, 1967; Siddiqui,
1968, 1978a,b).

Morfologia de los granos de polen. Las formas de los gra-
nos de polen observadas en esta investigacién concuerdan
con lo descrito para la familia Lentibulariaceae (Erdtman,
1952; Faegri e Iversen, 1964; Sohma, 1975a,b; Fromm-
Trinta, 1979; Zamudio y Ludlow-Weichers, 1993; Berger,
1998 [trabajo inédito]; Sohma, 1975a,b). Por otro lado, la
morfologia de los granos de polen es similar en las especies
de Pinguicula aqui estudiadas. Estos son oblados y prola-
dos, tetra a hexacolporados, con exina tectada microrreticu-
lada a tectada reticulada. Esta descripcién coincide con las
observaciones en otras especies de este mismo género
(Erdtman, 1952; Casper, 1966; Heusser, 1971; Sohma,
1975b; Zamudio y Lux, 1992; Zamudio y Ludlow-
Weichers, 1993).

En P. vulgaris y P. ramosa también se presentan granos
de polen con diferencias en la ornamentacién de la exina
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(Sohma, 1975b), como fue observado en las tres especies
de esta investigacidn, caracter que no se ha observado en
Genlisea (Erdtman, 1952; Fromm-Trinta, 1979, 1981) ni en
Utricularia (Thanikaimoni, 1966; Sohma, 1975a; Taylor,
1989).

En general, la exina en las especies de Pinguicula es tec-
tada reticulada a finamente reticulada (Casper, 1966;
Heusser, 1971; Sohma, 1975b; Zamudio y Lux, 1992;
Zamudio y Ludlow-Weichers, 1993), ocasionalmente verru-
gada, psilada escabrada (Sohma, 1975b) o puntitegilada
(Zamudio, 2001). Por otro lado, en Genlisea s6lo se ha
registrado exina subreticulada (Erdtman, 1952) y tectada
rugosa (Fromm-Trinta, 1979, 1981). A diferencia de los
géneros antes mencionados, Utricularia muestra la mayor
diversidad de ornamentaciones de la exina. Las primeras
investigaciones mostraron que ésta era tectada lisa, por lo
que fueron considerados como homogéneos (Kausik, 1938;
Shivaramiah, 1964a,b, 1967; Begum, 1965; Farooq, 1965a;
Siddiqui, 1978a). Posteriormente se han observado otros
tipos como tectada finamente reticulada (Erdtman, 1952;
Khan, 1970; Sohma, 1975a; Johri et al., 1992), tectada
escabrada (Thanikaimoni, 1966), tectada psilada a escabra-
da (Thanikaimoni, 1966; Sohma, 1975a), puntitectada
(Casper y Manitz, 1975) y microequinada con espinas agu-
das (Lobreau-Callen et al., 1999).

A nivel del orden Lamiales, el caracter basico es la
presencia de granos de polen tricolpados o tricolporados.
Entre los miembros de la familia Lentibulariaceae, la diferen-
cia mds importante radica en el nimero de las aberturas en
los granos de polen. En Genlisea y Pinguicula éstos ge-
neralmente son tricolporados a rara vez octacolporados
(Erdtman, 1952; Casper, 1966; Heusser, 1971; Fromm-
Trinta, 1979, 1981; Sohma, 1975b; Zamudio y Lux, 1992;
Zamudio y Ludlow-Weichers, 1993; Berger, 1998 [trabajo
inédito]; Zamudio, 2001). En contraste, en Utricularia son
raras las especies que presentan granos de polen tri-tetra-
colporados, ya que la mayoria presentan de 5 a 28 aber-
turas, y generalmente son sincolpados a sinorados
(Thanikaimoni, 1966; Huynh, 1968; Casper y Manitz,
1975; Sohma, 1975a,b; Taylor, 1989; Berger, 1998 [trabajo
inédito]; Lobreau-Callen et al., 1999). Por lo tanto, la mor-
fologia de los granos de polen en Utricularia es extremada-
mente diversa y seria deseable realizar estudios mds deta-
llados para Pinguicula y Genlisea, géneros para los que en
esta informacién atn estd incompleta.

En Pinguicula (Casper, 1966; Heusser, 1971; Sohma,
1975b; Zamudio y Lux, 1992; Zamudio y Ludlow-
Weichers, 1993; Zamudio, 2001) no se ha establecido
ninguna relacién entre el habitat, la morfologia vegetativa
y la morfologia polinica como se ha hecho en Utricularia
(Thanikaimoni, 1966; Huynh, 1968; Taylor, 1989). De
acuerdo con Lobreau-Callen et al. (1999), la variacion en el
polen estd relacionada con la historia evolutiva de cada
especie y no con la especializacién del habitat, y por lo
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tanto no es factible establecer este tipo de relaciones.

En la familia Lentibulariaceae, sélo en Utricularia se
presenta la cleistogamia y la germinacién de los granos de
polen en el interior de las anteras (Farooq, 1965a,b, 1966;
Farooq y Bilquis, 1966; Farooq y Siddiqui, 1967; Taylor,
1989), procesos que podrian estar asociados con el habito
acudtico. Estos aspectos son desconocidos para los géneros
Pinguicula y Genlisea y requieren de estudios detallados.

Los caracteres embrioldgicos aqui observados sugieren
que en la familia Lentibulariaceae, Pinguicula es el género
que conserva un mayor numero de caracteres embrioldgi-
cos ancestrales como son la microsporogénesis sucesiva, la
presencia de tétradas tetraédricas, los granos de polen
maduros que se dispersan en etapa bicelular y la presencia
de un menor niimero de aberturas en los granos de polen.

Conclusiones

A pesar de las diferencias morfoldgicas que se observan en
la flor de cada uno de los subgéneros del género
Pinguicula, los caracteres embrioldgicos masculinos son
homogéneos. Esto refuerza la hipétesis de que éste es un
grupo monofilético, como lo proponen Albert et al. (1992)
y Jobson et al. (2003) con el uso de marcadores molecu-
lares. En cambio, los caracteres embrioldgicos no apoyan la
divisién del género Pinguicula en los subgéneros propuestos
por Casper (1966).
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