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EL SISTEMA EODP EN EL ORDENAMIENTO DE
TUBIFLORAE Y LA ENDOSPERMOGENESIS NUCLEAR *

por Teresa Ewmil DM Fulvio de Basso !t

I. Introduecién

Las Angiospermas son plantas con flores caracterizadas por poseer
los dvulos encerrados en el ovario, o lo que es igual las semillas contenidas
en el fruto. En su ciclo de vida se suceden 3 generaciones a saber: el
esporéfito, los gametéfitos y el xenéfito (Cocucei vy Hunziker, 1976).

El esporéfito es la generacién que alecanza mayor desarrollo y abarca
tanto a los 6rganos vegetativos: rafz, tallo y hoja, como a los reproduc-
tivos: flor y fruto (fig. 1).

Los gametoéfitos son microsedpicos v sélo visibles mediante téenicas
especiales. El gametéfito masculino se halla contenido en el grano de
polen y, aparte de las 2 gametas, s6lo posee una célula vegetativa. El ga-
metéfito femenino, llamado saco embrionario, se encuentra alojado en el
interior del évulo y en la mayoria de las Angiospermas tiene en total
7 células. Dos de ellas son las gametas femeninas que reciben el nombre
de oosfera y célula media (fig. 2) ; las 5 restantes son células vegetativas
v estin representadas por 2 sinérgidas y 3 antipodas. Como su nombre
lo indiea, la célula media ocupa la zona central del saco embrionario, mien-
tras que la oosfera y las 2 sinérgidas se ubican en el polo micropilar;
éste es llamado asi por la existencia del mierépilo, un pequefio canal por
donde, usualmente, penetra el tubo polinico para efectuar la fecundacién.
En el polo opuesto o calazal se ubican las 3 antipodas.

El xenéfito, méas conocido como endosperma, es el tejido reservante
que persiste en algunas semillas, pero es consumido en otras a medida
que el embrién se desarrolla. Se origina por fecundacién de la ecélula
media, la més grande del saco embrionario y funciona como depésito de
nutrientes y reguladores del crecimiento del embrién, el cual se forma
a partir de la oosfera fecundada o zigota.

* Confereneia pronunciada el 17 de noviembre de 1984 con motive de la recep-
cién del premio “Cristébal M. Hicken” para el pericdo 1$80-1982.
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Investigaciones Cientificas y Técnicas. Argentina). Instituto Multidisciplinario de
Biologia Vegetal, Laboratoric de Embriologia, Universidad Nacional de Cérdoba,
Casilla de Correo 495, 5000 (Cérdoba, Argentina.
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mas Dicetiledéneas, Las Areas punteadas representan tejidos diploides, mientras
las rayadas sefialan tejidos triploides. Los disefios de lineas sobre fondo blanco
aluden a tejidos o células haploides. El1 dibujo de la parte inferior representa
una semilla; el que sipue hacia arriba, una plidntula nacida de la misma y
el tltimo una planta adulta con cotiledones méis 2 hojas vegetativas y sus res-
pectivas yemas. El eje se continiia en una inflorescencia racimosa, La flor ter-
minal es un pimpollo, las que le siguen en orden descendente constituyen esta-
dos progresivos de desarrollo hasta terminar eon un frufo. (Cocuececi, 1969).



Fre. 2. — Haustorios endospérmicos de Hydrophytlum temuipos Heller var. tenuipes

SR e R g 1

Jeps. (UCBG 561054). A: Saco embrionario; en el polo micropilar (superior)
la cosfera {oj y una sinérgida (s), en el peolo calazal (inferior) las antipodas
(a) degenerantes; de la célula media fem) se deriva el endospeérma luego de
la fecundacidn. B: Endosperma 4-celular mostrando el comienzo de diferencia-
cibn de los haustorios, micropilar (hm) v calazal {hc} v del endosperma reser-
vanfe entre ambos; en el extremo micropilar se destaca la sinérgida penetrada
por el tubo polinice. G: hausiorio calazal con 2 prolongaciones que atraviesan el
endotelio (e} para avanzar en el tegumento covular. D: detalle del extremo
distal de una prolongacién haustorial que aloja al niieleo. E: Endosperma plu-
ricelular con ambos haustorios avanzando en el tegumento ovular. En todos
los casos se trata de cortes lomgitudinales. La escala equivale a2 25 ,m aprox.
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Para cumplir con su finalidad, el endogperma alcanza, generalmente,
cierto grado de desarrollo antes de que e] embrién se inicie; muchas veces
es auxiliado en la funcién de movilizar reservas desde los tegumentos del
6vulo, por algunas de sus células que se especializan en mayor o menor
grado y reciben el nombre de haustorios endospérmicos (fig. 2 B-E).
Aunque no siempre pregente, igual ayuda presta el endotelio o epidermis
interna especializada del tegumento ovular.

La endospermogénesis es el modo de desarrollarse esta generaciom
v se lo ha utilizade como un cargcter en la clasificacion de las Angios-
permasg. Tradicionalmente se reconocen 3 tipos de desarrolle, a saber:
celular, nuclear vy helobial.

En el tipo celular, tanto la primera divisién del nicleo endospermo-
genético como las sigiientes, van acompaiiadas de formacién de pared.
Por el contrario, en el tipo nuclear no hay citocinesis, hasta un estado
mas o menos tardio de desarrollo, formandose desde el principio un ce-
nocito cuyos nidcleos rodean un vactiolo. En el tipo helobial, la primera
divisién que ocurre es notoriamente desigual y hay formacién de pared,
resultandp una cdmara calazal pequefia y otra micropilar mayor. Las
divisiones siguientes dan ntcleos libres, pudiendo permanecer indivisa la
célula menor. Tanto en el endosperma helobial como en el nuclear, se
forman paredes entre los nicleos después de un tiempo mdis o menos largo,
es decir que la citocinesis estd diferida, variando e] retardo con las es-
pecies.

II. El sistema EQDP

A raiz de los estudios embriolégicos que realicé en especies pertene-
cientes a algunas familias de Tubiflorae, debi enfrentarme con la identi-
ficacion de las diversas variantes que presenta el desarroilo celular (Di
Fulvie, 1961, 1966, 1969, 1978, 1981). El analisis bibliografico demostré
que existen varios intentos de clasificacién, no utilizados por la mayoria
de log embridlogos, quienes prefieren describir cada caso, designandolos
a veces, con el nombre del género o de la especie en que se presenfan.
Esta practica provoeé confusion en la nomenclatura, ya que mientrag
algunas modalidades del desarrollo tenian méas de un nombre, otras per-
manecian innominadas. ' _

Nacié asi la idea de elaborar un sistema que permitiera relacionar
las diversas variantes conocidas, unificar la nomenclatura y facilitar la
comparacién de log regultados. Se lo designd “Sistema EODP”, porque
en su estructuraciéon se tuvieron en cuenta 4 caracteristicas: 1) si en
la primera divisién del naeleo endospermogenético se forma pared o no;
segin ello, 12 endospermogénesis (E) es celular o nuclear; 2) la orien-
tacion (Q) longitudinal o fransversal que tiene dicha pared cuando existe;
8) el destino (D) de las 2 primeras células segin formen haustorio o
endosperma reservante y 4) la posicion (P) longitudinal o transversal
de Ia pared producida en el segundo ciclo mitético.
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células que no intervienen en la formacién del tejido reservante. En todos los
esquemas la zigota se dibujé en el extremo superior; log nucleos semisuperpues-
tos indican formacién de pared en el plano del dibujo (Di Fulvie, 1983).



De esta forma, quedaron delimitados 5 tipos y 12 subtipos de endos-
permogénesis celular (fig. 3), pasando el endosperma helobial o ser sélo
un caso derivado de uno de ellos, con desarrollp intermedio entre celular
¥ nuclear (Di Fulvio, 1983).

IIT, El sistema EODP en el ordenamiento de Tubiflorae

Tubiflorae constituye, en el sistema de Engler y Diels (1936) un
orden de Angiospermas que agrupa a 22 familias de Dijcotiledéneas con
flores tetraciclicas y corola tubular, como la “campanilla”’, el “palan-
palan”, el “jacarandi”, ete.

En él estin presentes todos los tipos de endospermogénesis celular
identificados por el sistema EQDP y, en base al mismo, sus familias cuya
embriologia ha sido investigada, quedan reunidas como se muestra en la
figura 4. .

El tipo heteropolar micropilar es el mis difundido, particularmente
el subtipo longitudinal que caracteriza a: Bignoniaceae, (Gésneritceone,
Globulatiacede, Labiatae, Lentibulariaceme, Martyniaceae, Myoporaceae,
Orobanchaceae, Pedaliaceae, Phrymaceae, Scrophulariacene y Verbenaceae;
el subtipo transversal, en cambio, sélo es propio de Acanthaceae (excepto
Thunbergioideae) y de algunos géneros aislados que difieren, ya sea en
el tipo o subtipo, respecto al desarrollo de la familia correspondiente.

'El tipo heteropolar calazal, agrupa tGnicamente a taxones cuya endos-
permogénesis se aparta de la que es norma en la familia a que pertenecen.
Se trata de la subfamilia Thunbergioidece de Acanthaceue v de los gé-
neros Coldenia y Nemesia de Boreginaceae y Scrophulariaceae respecti-
vamente,

El tipo isopolar caracteriza a Solanaceae y Nolanacede, a 2 subfami-
lias de Boraginaceae (Ehretioideae y Heliotropioideae) v a otras tantas
tribus de Hydrophyllaceae (Hydrophylieae v Phaceélieae); se lo ha encon-
trado ademas en s6lo un género, Cynoglossum, de la subfamilia Boregi-
noidede (Boraginaceoe) y en otro, Scutellaria, de Labiatae.

De los tipos isolateral y heterolateral hay pocos ejemplos v todos per-
tenecen a la subfamilia Boraginoideae. Respecto al desarvollo del endos-
perma, Boraginaceae es la familia mag heterogénea.

En cuanto a la endospermogénesis nuclear, dentro de Tubiflorae se
presenta en todas las Convolvulaceae y Polemonicceae estudiadas hasta
ahora (Davis, 1966). Ha sido encontrada también en varios géneros de
Solanaceae (segiin datos recopilados por Bernardello, 1983) v en 2 Bora-
ginaceas (Borago y Onosma) asi como en Phacelin tanacetifolic Benth. y
Ph. malvaeifolia Cham. et Schlecht. de Hydrophyllaceae (Svenssorn, 1925).
De los taxa mencionados, sélo se pudo incorporar Phaeelia en la figura 4,
debido a que unicamente en dicho género, se tienen datos sobre la pri-
mera division de la célula endospermogenética. En Lycopsis (Boragina-
ceae}, el desarrollo del endosperma es intermedio en sentido estricto; se
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1o ha incluido en Ia'endospermogénesis nuclear, debido a que la produeccion
de pared esti postergada hasta que ocurre el segundo cielo mitotico, for-
méandose recién después nticleos libres (Svensson, 1925).

1V. Consideraciones sobre la endospermogénesis nuclear

Fl analisis detallado de la primera division del nicleo endospermo-
genético en Lycopsis arvensis L. v Phocelia tonacetifolic, demuestra que
la endospermogénesis nuclear, no sigue un patrén Unico sino que presenta
variaciones; las mismas se ponen de manifiesto por la orientacién del huso
y su ubicacién en la célula media.

En Lycopsis el huso que se forma es horizental, los nicleos hijos se
separan lateralmente y la divisién sucede en la region calazal de la célula
madre. En Phacelia, en cambio, el huso es vertical, los nicleos hijos se
separan hacia los polos y la cariocinesis ocurre en el ecuador de la célula
endogpermogenética.

Estas observaciones permiten asociar al primer caso con el tipo he-
terolateral, y al segundo con el isopolar de la endospermogénesis celular,
haciendo presumir que podrian encontrarse también, otrag variantes del
desarrollo nuclear relacionadas con los restantes tipos celulares.

La bisqueda bibliografica demostré que, en otros érdenes de Angios-
permas, se encuentran ejemplos que confirman esa sospecha. Los mismos
se describen a continuacién y han sido representados con linea cortada
en la figura 4 para distinguirlos de los ejemplos pertenecientes a T'ubi-
florae.

En Frankenia pulverulenta Linn. el huso es transversal y la primera.
mitosis ocurre en las proximidades del ecuador de la célula endospermo-
genética (Walia and Kapil, 1965). Por el contrario, en Eriocaulon hooke-
rianum Stapf el huso es vertical y la primera division se lleva a cabo
en el polo calazal (Govindappa and Ramaswamy, 1980), mientras que en
Zizyphus rotundifolie Lam. sucede en el extremo micropilay con igual
orientacién del huso (Arora, 1953). Por lo dicho anteriormente, el endos-
perma, nuclear derivaria: en Fronkenio del tipo isolateral, en Eriocaulon
del heteropolar micropilar v en Zizyphus del heteropolar calazal (fig. 4).

En base a estos datos se puede proponer que, la endospermogénesis
nuclear ha derivado de la celular por supresién de la citocinesis. Tal pro-
puesta se ve apoyada por los diversos casos de desarrollo intermedio,
donde la formacién de pared se inhibe después de una o pocas divisiones
completas, determinando la aparicién de ntcleos libres.

El mas conocido de dichos casos es el denominado “endosperma he-
lobial”, que deriva del tipo heteropolar micropilar de la endospermogé-
nesis celular; en él sélo la primera divigién, que ocurre en el polo calazal,
forma pared. Facil resulta comprender entonces, que por supresion de esa
nica citocinesis, se pudo originar endosperma nuclear a travég del he-
lobial; asf lo indica la tipica posicién calazal de los 2 nicleos hijos ini-
ciales gue muestra el tejido reservante de Eriocaulon hookeriamum.
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También hay elementos indicadores de que el endosperma intermedio
de Phacelia parryi Torr. vy el nuclear de Ph. tanacétifolia, pudieron deri-
varse del tipo celular isopolar presente en otras especies de Phacelia, entre
ellas Ph. congésta Hook., por supresiéon gradual de la citocinesis. En la
primera especie ésta ocurre después de formadas 4 células, mientras que
en la segunda ya se manifiesta en la divisién inicial del endosperma.

Existirfan pueg, distintas lineas evolutivas en la endospermogénesis,
las que a partir de los diversos tipos de endosperma celular, terminarian
con la produccién del tipo nuclear respectivo; a través de casos con desa-
rrollo intermedio. Por lo tanto, al usar como carécter taxondémico el modo
de formarse el endosperma, debe tenerse en cuenta que: Igual tipo de
desarrollo no es indice de estrecho parentesco cuando involuera a lineas
evolutivas diferentes; en cambio, desarrollos diferentes sefialarian gran
afinidad si pertenecen a Ia misma linea evolutiva.

Para establecer taleg correlaciones es imprescindible conocer las ca-
racteristicas de la primera divisién, sea la endospermogénesis celular o
nuclear. En los actuales sistemas taxondmicos, ésto no se ha tenido en
cuenta y el”criterio de clasificar al endosperma en nuclear, celular y
helobial, ha conducido a resultados poco satisfactorios que han puesto
en duda la utilidad de la endospermogénesis en la sisteméatica de Angios-
permas. '

Asi, Favre-Duchartre (1984) asegura: “There is no important rela-
tionship between the type of endosperm and taxonomic assignment” y
Stebbing (1974) dice: “...the character nuclear vs. cellular endosperm
must be regarded as sufficiently reversible that its phylogenetic value
is dubious”. '

El hecho de que tanto el desarrollo nuclear como €l celular se hallen
representados, indistintamente, en los 6rdenes méas primitivos v en los
mas avanzados, se explicaria considerando que el endosperma nuclear
pudo derivarse en momentos diferentes para cada linea evolutiva.

Aunque resta mucho por conocer sobre la endospermogénesis, antes
que su jmportancia en el ordenamiento de Angiospermasg pueda valorarse,
cuesta creer que, tratandose de una generacién exclusiva de dichas plantas,
su forma de desarrollo no indigque relaciones filogenéticas entre los taxa.

Es de esperar que la ejecucién de nuevos aportes y una exhaustiva
revision de los trabajos embrioldégicos. ya realizados, teniendo en cuenta
los conceptos precedentes, permitan clarificar las actuales dudas en un
futuro préximo; y asi, un conocimiento mis profundo de la endospermeo-
génesis podra contribuir a perfeccionar la sistematica de Angiospermas.
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