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4.2.4 Desarrollo floral. Las espiguillas de todos los géneros estudiados son bifloras, donde
la flor distal es perfecta y la flor proximal puede ser estaminada o neutra dependiendo de
la especie estudiada (Apéndice 1C). La secuencia de iniciacion de los érganos florales en la
misma flor es la siguiente: lemma, palea, estambres, lodiculas, carpelos y por ultimo el
ovulo. Se han observado numerosas diferencias en los sentidos y secuencias de iniciacién
de estos 6rganos dentro de la espiguilla y a su vez, en la misma flor (como se observa por
ejemplo con la secuencia de iniciacion de los estambres). En el Apéndice 4C se resumen las
variaciones mds importantes observadas durante el desarrollo floral de las especies

estudiadas.

Sentido de iniciacion de los érganos florales en la UIF. En todas las especies estudiadas la
iniciacion de los 6rganos florales, al considerar la totalidad de la UIF, sigue el mismo
sentido y secuencia de iniciacion de las espiguillas (véase arriba). Por lo tanto, el sentido de
iniciacion de los érganos florales se correlaciona directamente con el tipo de UIF que

presenten las especies estudiadas (Figs. 38-57).

Sentido de iniciacién de los 6rganos florales en las R'. Al considerar cada una de las R!
independientemente, se observa que, la iniciacion de los drganos florales también sigue la
misma secuencia y sentido de diferenciacion que las espiguillas sobre las R'. Una excepcion
a este patron se observa en U. mosambicensis, en la cual si bien la Cof de la R' se desarrolla
luego de iniciadas las glumas de las espiguillas sobre las R? cuando se diferencian los
organos florales lo hacen primero sobre la Cof. En esta especie entonces, la Cof pasa a ser la

mas avanzada en el desarrollo que el resto de las espiguillas de la R! (Fig. 50E,F).
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Sentido de iniciacion de la lemma en la espiguilla. Cuando el eje de la espiguilla (o
raquilla, Ra) se alarga, y una vez que se han iniciado las glumas, la lemma de la flor
proximal (L1) inicia su desarrollo. Casi simultdneamente, el primordio de la lemma de la
flor distal (L2) también se inicia. En todas las especies estudiadas, las lemmas, al igual que
las glumas, siguen una secuencia acrdpeta de iniciacién dentro de la espiguilla y se ubican
de forma alterna y opuesta, rodeando cada una de ellas al meristema floral remanente
(meristema floral proximal, Mfp; meristema floral distal, Mfd) que originara el resto de los

organos florales de las flores proximal y distal respectivamente (Figs. 79-98).

Tamaiio de los meristemas florales proximal y distal de la espiguilla. Una vez que se han
iniciado las lemmas se observa una notable variacion en los tamafios de los meristemas
florales que quedan rodeados por ellas. Por ejemplo, en Megathyrsus maximus el Mfp (27.25
pm de diam.) es el 50% mas pequenio que el Mfd (58.11 pm de diam.), mientras que en U.
plantaginea el Mfp solamente alcanza un tercio (19.76 um de diam.) del didmetro total del

Mfd de la espiguilla (68.97 um de diam.) (Figs 81 y 95).

Sentido de iniciacion de la pdlea en la espiguilla. En todas las especies estudiadas a partir
del Mfd, la palea de la flor distal es la primera en iniciarse alterna y opuesta a la L1y,
rodeando al Mfd remanente. Una vez que se han iniciado los estambres a partir del Mfd, en
la mayoria de las especies estudiadas, comienza el desarrollo de la palea de la flor proximal
a partir del Mfp, alterna y opuesta a la L2 y rodeando al Mfp remanente. En consecuencia,
el sentido de diferenciacion de la palea dentro de la espiguilla es basipeto (Figs. 79-98). Una

excepcion a este patron se observa en las dos especies de Eriochloa estudiadas y en Melinis
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minutiflora, donde la palea de la flor proximal se inicia y cesa su desarrollo muy
tempranamente, de forma tal que sélo se observa un primordio de palea rudimentario y

practicamente imperceptible mediante la resoluciéon del MEB (ej. Fig. 97).

Iniciacion de los estambres. Se observaron diferencias en el sentido de iniciacion de los
estambres dentro de la espiguilla y a su vez, existen divergencias en la secuencia de
iniciacion de los mismos dentro de la misma flor.

+ Sentido de iniciacion de los estambres en la espiguilla. Los tres primordios de estambres
de la flor distal son los primeros en iniciarse a partir del Mfd remanente una vez
diferenciada la palea de la misma flor. Dos de los estambres se ubican a los lados del Mfd
remanente y uno en posicion abaxial. Posteriormente, y una vez que se ha iniciado la palea
de la flor proximal en la mayoria de las especies estudiadas, comienzan a esbozarse los tres
primordios de estambres a partir de Mfp remanente (Fig. 79-98). En consecuencia, el
desarrollo de los estambres dentro de la espiguilla es basipeto, es decir primero se inician
en la flor distal y luego se inician los de la flor proximal. Una variacion de este patron se
observa en Melinis minutiflora y Urochloa distachya, donde los estambres de la flor proximal
nunca desarrollan (Figs. 79; 93).

« Secuencia de iniciacion de los estambres dentro de la misma flor. Si bien los estambres de
la flor distal se inician primero que los de la flor proximal (en los casos donde los estambres
se desarrollan en la flor proximal), a su vez y entre ellos, experimentan una iniciacién
diferencial en la misma flor. En Melinis y Megathyrsus maximus, el estambre abaxial siempre
estd algo mas adelantado en su iniciacion y diferenciacion respecto a los dos estambres que

se desarrollan a los costados del meristema floral (Fig. 79-81). Esto ocurre también en la
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mayoria de las especies estudiadas de Urochloa (U. bovonei, U. jubata, U. lorentziana, U.
mollis, U. panicoides, U. paucispicata, U. plantaginea, U. platyphylla y U. xantholeuca) (Figs. 82-
83; 86-87; 89-91; 94; 95). En Eriochloa, Brachiaria eruciformis y el resto de las especies de

Urochloa los estambres de los flancos son los mas adelantados en el desarrollo (Figs. 96-98).

Iniciacion de lodiculas y carpelos. Una vez que se han iniciado los estambres se inician las
lodiculas, las que primero se hacen visibles en la flor distal y luego en la flor proximal,
siempre formando un verticilo externo al de los primordios de estambres. Por lo tanto, el
sentido de iniciacion de las lodiculas es basipeto dentro de la espiguilla. En Eriochloa y
aquellas especies que no desarrollan estambres a partir del Mfp, las lodiculas no se inician.
Una vez que las lodiculas han iniciado su desarrollo, comienza a esbozarse el
primordio de gineceo que se desarrolla a partir del meristema floral remanente (Figs. 79-
98). El gineceo de la flor distal comienza su desarrollo con la iniciacién de los carpelos, que
se hacen visibles en primer lugar sobre el mismo lado de la L2, delimitando al meristema
que dara origen al tnico évulo. En el mismo momento, los primordios de estambres de la
flor distal se expanden para formar las tecas antes de que se produzca la elongacion de los
filamentos. Al mismo tiempo, la flor proximal puede o no estar protegida por las glumas o
lemmas dependiendo de la especie estudiada y sus drganos florales pueden abortar
tempranamente o proseguir su desarrollo normalmente. Esto ultimo se menciona

detalladamente mas abajo.

Presencia de un meristema remanente del dpice de la raquilla de la espiguilla. En todas las

especies estudiadas se observa un meristema remanente apenas por encima de la flor distal
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de la espiguilla. Dicho meristema corresponde al extremo apical de la raquilla, lo que
demuestra que las espiguillas carecen de flor terminal. Esta caracteristica se puede observar
antes de la iniciacion de los estambres o hacerse mas notorio luego de la iniciacion de los

mismos (Fig. 79-98).

Patrones de diferenciacion de la gluma 1 (GL1) y la lemma de la flor proximal (L1) en
relacion a las diferentes etapas del desarrollo floral. El momento y las intensidades de
ensanchamiento y alargamiento de las glumas y las lemmas no siguen un proceso uniforme
en el tiempo, dado que presentan distintos pulsos en relacion con las diferentes etapas del
desarrollo de los estambres y los carpelos y varian ademads entre las especies estudiadas.

Para estudiar los diferentes ritmos de desarrollo de las glumas y lemmas se
consideraron las siguientes etapas del desarrollo floral: (1) iniciacion de los meristemas
florales; (2) iniciacion de los primordios de estambres de la flor distal y (3) iniciacion de los
carpelos y las tecas en los estambres en la flor distal. En cada una de estas etapas se
compararon los diferentes grados de desarrollo de las glumas y las lemmas para cada una
de las especies estudiadas. Las ultimas dos etapas hacen referencia a la flor distal
unicamente dado que, en todas las especies, los érganos florales de la flor distal llegan
hasta la fase final de diferenciacion y en consecuencia se hace posible la comparacion entre
las especies (véase mas adelante).

En la primera etapa, cuando los Mfp y Mfd quedan delimitados, las glumas y
lemmas de todas las especies estudiadas no han experimentado diferenciacion alguna y en
consecuencia, los meristemas se encuentran descubiertos (Figs. 79-95; 98). Una variacion de

este patron se encuentra en las especies estudiadas de Melinis, en las que la L2 comienza a
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diferenciar la arista caracteristica para estas especies. Sin embargo, en esta etapa el Mfp y
Mfd de Melinis todavia se encuentran descubiertos (Fig. 79B). Otra variacion se presenta en
las especies de Eriochloa donde la GL1 permanece muy reducida en comparacion con el
resto de las bracteas de la espiguilla (Figs. 96-97).

Posteriormente, en la segunda etapa, pueden ocurrir dos patrones diferentes: (1) el
Mfp queda cubierto por el ensanchamiento y elongacion diferencial de la GL1 (ej. U.
bovonei, U. plantaginea, Figs. 82; 95) o de la L1 (ej. M. minutiflora y U. distachya, Figs. 79; 93),
mientras que el resto de las bracteas prosiguen una diferenciacion mas o menos
proporcional entre ellas de modo que no llegan a cubrir los meristemas florales; (2) en el
resto de las especies estudiadas, tanto las glumas como las lemmas de la espiguilla
prosiguen su diferenciacion mas o menos proporcional entre ellas, quedando ambas flores
descubiertas. Resulta interesante mencionar que M. minutiflora'y U. distachya no desarrollan
estambres, lodiculas y carpelos a partir del Mfp y en estas especies la flor proximal queda
cubierta por la L1 en la segunda etapa del desarrollo floral.

En aquellas especies que presentan el segundo patrdn, la diferenciacion de las
glumas y lemmas recién ocurre en la tercera etapa, es decir, cuando los carpelos de la flor
distal inician su desarrollo al igual que las tecas de los estambres. En esta etapa se han
observado tres patrones de diferenciacion distintos: (1) la GL1 es la primera en
diferenciarse llegando a cubrir completamente a la flor proximal (ej. U. lorentziana, U.
mosambicensis, U. paucispicata, U. platyphylla, U. ruziziensis y U. mollis) (Figs. 86-88; 90-92); (2)
la L1 es la primera en elongarse y ensancharse llegando a cubrir completamente a la flor
proximal (ej. B. eruciformis, M. repens, U. lata y U. panicoides) (Figs. 80; 84; 89; 98); (3) la

diferenciacion de las glumas y lemmas es proporcional entre ellas de manera tal que en esta
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etapa ambas flores permanecen descubiertas (ej. Eriochloa, Megathyrsus, U. jubata, U.
leucacrantha y U. xantholeuca) (Figs. 81; 83; 85; 94; 96).

En el momento en que la inflorescencia asoma de la hoja bandera, los 6rganos
florales que hayan o no continuado el desarrollo se encuentran completamente protegidos

por las glumas, lemmas y paleas, y antes de la antesis floral estdn completamente maduros.

Niimero de pasos en el desarrollo floral hasta que la flor proximal queda protegida por la
GL1 o L1. El namero de pasos del desarrollo floral que se requiere para que la flor
proximal de la espiguilla quede protegida por la GL1 o L1 varia entre las especies
estudiadas. En el primer caso, la espiguilla atraviesa por seis etapas: (1) delimitacion de los
meristemas florales distal y proximal, (2) iniciacion de los estambres de la flor distal, (3)
iniciacion de los estambres de la flor proximal, (4) iniciacion de las lodiculas de la flor
distal; (5) iniciacion de los carpelos de la flor distal y (6) la flor proximal queda protegida
por la L1. En el segundo patrén hacen falta cinco pasos: (1) delimitacion de los meristemas
florales distal y proximal, (2) iniciacion de los estambres de la flor distal, (3) iniciacion de
los estambres de la flor proximal, (4) iniciacion de las lodiculas de la flor distal y por
ultimo, (5) iniciacién de los carpelos de la flor distal cuando la flor proximal ya esta
protegida por la GL1 o L1. En el tltimo caso, sélo es necesario atravesar por dos etapas: (1)
delimitacion de los meristemas florales distal y proximal y (2) iniciacion de los estambres
de la flor distal cuando la flor proximal ya estd protegida por la GL1 o L1. En este ultimo
caso, los 6rganos florales de la flor proximal se inician y diferencian dentro de las bracteas.
Como ejemplos del primer patron se pueden mencionar las especies de Eriochloa,

Megathyrsus maximus y tres especies de Urochloa (U. jubata, U. leucacrantha, U. xantholeuca)
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(Figs. 81; 83; 85; 94; 96). El segundo patrdn esta representado por Melinis repens, Brachiaria
eruciformis y la mayoria de las especies de Urochloa (U. lata, U. lorentziana, U. mollis, U.
mosambicensis, U. panicoides, U. paucispicata, U. platyphylla, U. ruziziensis) (Figs. 80; 84; 86-92;
98). Por ultimo Melinis minutiflora, y las tres especies restantes de Urochloa (U. bovonei, U.
ditachya y U. plantaginea) presentan el tercer patrén (Figs. 79; 82; 93; 95).

A su vez, al combinar la secuencia de iniciacion de los estambres dentro de la
misma flor, el tipo de bractea que protege a la flor proximal (GL1 o L1) y el nimero de
etapas necesarias para que la flor proximal quede cubierta por las bracteas, se reconocen al

menos nueve patrones diferentes de desarrollo floral (Fig. 99).

Diferenciacion de los érganos florales. Una vez que se han iniciado los 6rganos florales se
observaron diferentes patrones de diferenciacion de dichos érganos entre la flor distal y la
flor proximal de la misma espiguilla y entre las diversas especies. Estas diferencias en los
patrones de diferenciacidon de los drganos florales se traducen en patrones de expresion
sexual diferentes.

« Flor distal. En todas las especies estudiadas, la flor distal de la espiguilla se inicia
como un primordio de flor perfecta. Una vez que se han iniciado los estambres y los
carpelos de dicha flor, las tecas se expanden y alargan, al igual que el tejido conectivo. Al
mismo tiempo, los carpelos también se expanden de forma tal que rodean y cubren
gradualmente al tnico 6vulo en formacién. Asimismo, las glumas, lemmas y paleas,
prosiguen su diferenciacion y paulatinamente cubren y protegen a la flor distal, de manera

tal que para estudiar los diversos patrones de diferenciacion de estambres, lodiculas y
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carpelos fue necesario remover las bracteas que se encontraban protegiendo a ambas flores
(Figs. 100-112).

En general, la diferenciaciéon del dvulo prosigue con la iniciacion del tegumento una
vez que éste se encuentra practicamente encerrado dentro de los carpelos. Posteriormente,
los estilos inician su desarrollo, las lodiculas van adquiriendo gradualmente su forma
definitiva, las tecas continian su expansion y alargamiento y al mismo tiempo, los
filamentos de los estambres inician su elongacion (Figs. 97; 100-104; 106; 108-112). Una
variante de este patron se observa en Urochloa mollis en la cual se observa que el desarrollo
del tegumento del évulo se inicia antes que éste quede completamente protegido por los
carpelos y al mismo tiempo en el que se inicia el desarrollo de los estilos (Fig. 107).

Cuando los carpelos han cubierto completamente al dvulo, los estilos comienzan su
alargamiento al mismo tiempo que se continuan elongando los filamentos de los
estambres. Recién cuando los dos estilos alcanzan aproximadamente la altura de insercion
del filamento con el tejido conectivo, se inician las ramificaciones estigmaticas sobre el
extremo apical de los estilos las que prosiguen su diferenciacion a medida que los estilos
contintian su alargamiento (Figs. 100-112).

La diferenciacion de los dérganos florales de la flor distal prosigue su desarrollo
hasta madurar como flor perfecta. Del mismo modo, las glumas, lemmas y paleas
acompanan la diferenciacion de los érganos florales hasta adquirir su forma, tamafio y
ornamentacion definitiva.

+ Flor proximal. En la mayoria de las especies estudiadas, la flor proximal se inicia
como un primordio de flor perfecta. Sin embargo a partir de este momento se pueden

observar diversos patrones de diferenciacion de éstos dérganos: (1) cuando los carpelos
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apenas se han iniciado, el gineceo detiene su diferenciacion, mientras que los estambres y
lodiculas prosiguen su maduracién siguiendo el mismo patrén que los de la flor distal (ej.
Urochloa panicoides) (Figs. 108), (2) una vez iniciada la diferenciacion de los carpelos, el
gineceo detiene su desarrollo, mientras que los estambres y lodiculas prosiguen su
maduracion siguiendo el mismo patrén que los de la flor distal (ej. Brachiaria eruciformis y la
mayoria de las especies de Urochloa estudiadas) (Figs. 100; 105-107; 110-111); (3) antes de la
iniciacion de los carpelos el gineceo detiene su desarrollo, mientras que las lodiculas y
estambres prosiguen su diferenciacién normalmente (ej. Megathyrsus) (Figs. 113B-C); (4) el
desarrollo de los estambres prosigue hasta la diferenciacion de las tecas, se inician las
lodiculas y el gineceo inicia los carpelos, sin embargo, dichos érganos no superan esta
etapa y detienen su desarrollo (Urochloa plantaginea) (Figs. 95D-F); (5) los estambres
detienen su desarrollo tempranamente antes de diferenciar las tecas y a su vez, las
lodiculas y los carpelos nunca se inician (ej. Eriochloa) (Fig. 97); (6) no hay evidencia de
primordios de estambres, carpelos y lodiculas en la flor proximal de Melinis minutiflora y U.
distachya (Figs. 79; 93).

En aquellas especies que presentan el primer, segundo y tercer patron de
diferenciacidn, la flor proximal es estaminada a la madurez. Como resultado de los ultimos

tres patrones, la flor proximal es neutra a la madurez.

4.2.5 Anatomia del desarrollo floral. El desarrollo histologico de las flores difiere entre
flores de la misma especie y entre las diversas especies. En M. maximus, el desarrollo del
miscroesporangio comienza al mismo tiempo en ambas flores y contintia simultaneamente

hasta la etapa de célula madre del polen (CMP, Figs. 113B; 113Ia). Luego, la flor proximal
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retrasa su desarrollo permaneciendo en la etapa de CMP, mientras que el desarrollo del
polen de la flor distal continda hasta la etapa de 1-celular (Figs. 113 D-F; 113Ib).
Posteriormente, el desarrollo del polen en la flor distal es temporalmente detenido en la
etapa 1-celular, mientras que el desarrollo del polen de la flor proximal retoma el
desarrollo alcanzando la etapa 1-celular (Figs. 113G,H; 113Ic). Finalmente, el polen de la
flor distal retoma su desarrollo, llegando a la etapa 3-celular incluso antes que el polen de
la flor proximal. En la antesis, la flor distal se abre antes que la flor proximal (Fig. 1131d, Ie).
Cuando el polen de la flor proximal y distal de M. maximus se encuentra en la etapa CMP,
el gineceo de la flor proximal detiene su desarrollo (Fig. 113B). La reconstruccion del
gineceo abortado, basada en una serie de cortes longitudinales (15 flores) mostré muerte
celular en las capas epidérmicas y subepidérmicas, formando un plato transversal de una
célula de espesor. Las células de este plato gradualmente pierden sus nucleos y citoplasma
y solo las paredes celulares permanecen intactas (Fig. 113C). En contraste, durante el
desarrollo de la flor distal todas las células del gineceo mantienen la integridad del
citoplasma y ntcleo (Fig. 113B).

Una reconstruccion basada en una serie de secciones transversales del antecio
proximal estéril de U. plantaginea (15 flores) mostrd a las células de los estambres y del

gineceo completamente colapsadas, sin estructura interna (Fig. 113A).
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Figura 79.- Fobomicrografia electninica de barrido del desarredlo de la espigailla g fhores die Adeliris
rurntilora, A, inicacdn de las glumas v lenimas en sentido acrdpeto, quedando delimitados lis
meeristemas florales que dardm origen al resto de los drganos forales de B for prosimal g distal, B,
iniciaciim cle la palea de la for distal e imicio die b edagea de diferenciaciin de L bemmacde ba flor prosimal,
Cinicice dee los estamibres v lodiculas de La flor distal, mientros prosigue La diferencacion di las glomas v
Eemrma o la CEpigu |I!.'|_!.r la lemima pn'mnmnlwhn.' al merisbema de La Flor pmtimal. [ imiciascstn die las
anteras y carpebos de 1 flor distal y prolongacdn de 1o arista de Lo lemma inferior cubriendo
comipletamente al aserisbema foral prosisal, E, se macian las becas v el aomedtivo die bos estambies de la
flowr proximal, prossgue o desarrollosde bos carpedos que delimiban al nerisbema gue dard origen al andco
twulin, ml:'m:ﬂﬂs,u-cln cliferemaincionde la:.s]umnﬂ:!.rli;-mm.ﬂ C]us comBormnan la |._HFIIEI,II||.‘LMW!
A, amleray O carpelig o, conectiviy B, estammbee: G, gineorod GL, gluma inferion GLE, glema superion
L1, bemsw de la flor prosinal; L2, bemema de Lo Plor distal; Lo, bedicula; MEd, merisderma e La flor distal;
Mfp. mweeris benna die laflor proximaal; Pa, pales; Ba, ragquilla; O, dooalo; T, beca, Barra = 20em.
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Figura 8- Folomiomografia electrdnics de barmido del desarrolbs de L espiguilla v flores die Melios
repenz. A, inksackion de las glumas v lemmas quedando delinnitadios bes merishemas que darin onigen a
Iu_'rg.;':l'gﬂru'r-;.!lu';luﬁ_:. c.h,*l..':ﬂ-;:rj,mnim.;ﬂ :,-:Ir:l:nl-l!,, maciaciom die L |;|-.'il-|_-,1 dixla l'h.u'dl:.l.;l}n;llﬁ.ﬂ-ru‘i..‘u;m‘mq:h:-
gluamas y lemumas, O miciacion die bos estambres die ansbas lones v delimatacdn del merishenn quedara
origen al gineceo die L flor distall [ iniciscdn die las lodiculas de la flor distal v delimitecdn ded
meTisleme quse |;|.1r.i-|'-1||_q-|_'n .1IF,|n4_'q_'|.'-u:h=I.1 (1% § |_'|n1'-.||11..'|l_ E. diferemciacitmde las Etum.'r-._.lu.-mm.h!.-'p.'ﬂr-a
¢ imciacidn die los carpelos de L flor distal, F, inkaacion de anderas v conedlivo die los. cstambres,
delimitacién del perislena que darh origen all dnseo dvalo, Ao procdesal cuberta poe La lemika
prosimal. Beberencas: A, anbera; O corpedon Co, comectivog E. estambres G, gineoeo; GL1, gluama indemor;
'I.:'I_‘!_.F.Iurru sUpTion LA, Bemvirna i o flowr pn'ﬁ.mul:l.l. Eennrma ol 1a ik distal: R, reristoma de la flor
distal; hMijp, mersterss de L for prosimal; Mg, mensterma de Lo espigailla; Pa, pilea: Ba, ragquilla; O,
il 1L Reca, Barra = 200 uim.
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i C A O o DS, el ct oo o hovs -;_.lll_'n_'llll-\,_ ChE L o il Pl s b |.||.||_'|;,L'||.|-\.'r|!_l|..'|l Al s dviiloe,
flow prosdamal culbserta por la leran proximal. E, diferenciacdn de ks organos lorales v flor prosiomal
aomplefamende protegida por la lenima F, diferendacion de glumas v Grgamos florales. Beferendas: A,
amfera; O, carpelo; E, estambire; G, gimaesoeo; GL, glema inferior; GLE, gloma superior; L1 lemma die la
flowr prosimal; L2, lemvma de b flor distal; Mid, menistona de La flor distal; hMfp. meristema de La flor
prosimal; Pa, padea; Mo, racquillag e, dvalo: T, beca, Barra =30 pm,

Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”
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Figura 82.- Fotomicrogralla clectrdmica de barmido del desamvollo die la espaguilla v Dores de Ueoclon
Boppuned, Ay iniciackn de las glumas v lemmmaas y delimitacion e ks meristemas e Lo Bor proscirmal v Elor
distal. B, iniciacdm div k= estambres die By flor distal v delimitacon del meristerma quae dard origen al
gineoe. O, gluma inferior cubriendo completamente ol meristerna de la flor prosimal. D, imiciacdn de
Las lodiculas de la flor distal, E, diferenciackin de las glemas y lemmas ¢ indciacion de los canpelos v
amferas die la fhor distal. Fo comparacion de la diferenciasciim de las glumas v kemoas dentro die la
e=piguillay entrecspiguilles. Beferencias: A, amtera; C, canpek; E, estambine; EI eje principal disla ULF; G,
gincoesy GL1, plama inferior GLZ, gluma SUPHHTROT; L1, lermma dhie La fhor pr-.'-'q.lnul; L2, ke ol Da flow
clesfal; M, meristoma die La flor cdasgal: h.ll'p_. merieicima Jdie ba flor qu-.mmL: I'-.It.l.r,. merristema e la
e=priguilla; Fa, padea; B rama de prismser ocden, E] asterison blanon representa la aesencia de oresoencia
prind pal sobre el exbremao distal dil ege principal. Barra = 200 pam

Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”
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Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Msg -
M50

Fiﬂu‘; &3« Folomicrografia cledrindca die barmido ded desamollo de 1a -|,"l-."!lI_F|II.I||.|1 ¥ ores e Llroscielon
fubsate. A, inbctacion de las glumas, B, imiclacdn de Lis lemmas v delimatacsdn de los meristemas florales,
. iniciacson de los estarmbres de La for distal v delimitacon del merisbema que dard origen al gineoeo. D,
indciacion de drgams florabes de la fr procimal, inicsoin de carpelos v anderas de la flor distal.
Ecferemoias: &, anbera; C, |_'.|'|th_"||.|-; E, estamibre; G, gineooog GLA, Elunu imferior; GLE, gluma SUPCTIon L1,
bemerka che La flor prosdmal; L2, lemma dela floe distal; S, meristema de La flor destal; Mip, mesistema de
La Bl proecienal; Mag, merstemade laespaguilla; Pa, paleas Bag racquilla. Barea = 20 pm,
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Fignira 84 - Fobomicrografia electndnica de barrido del desarollo de La espiguilla v fores de U rocirlon lata,
A, iniciacedn de las glumas. B, imdciacion de La lermma de Ba flor prosimal. O imiciacidon e Ba lermmade la
flowr clistal y delimitacion de ks merisbemas que dardn ongen a los drganos forales de La flor prosamal y
deefal. 0 miciacicoa die -‘irﬂ.;rh.ﬂ florakes de ba ihow diskal y Frn15-.|r|1.1l. E, diferenciandn de Liﬂ.ﬁ'l,.lr'llﬂ'\-i ¥
b quie conforman laespiguilla, donde la lemma prosimal cubre completamente la (lor proximal. F,
indciacion de los carpaedis did gineoeo, anberas v aomective de ks estambires die La flor diskal, mdentbras la
flowr prm:iln:ll PEA | n1m|,'|l|.1.1|1u'rﬂu.=n.|hi|.~rl.1 o la lemannay r.lrn'-:irrhal. Eeferenoias: A, antera; O r.:rrh.'l.u:r;li_n:r.
congctivee E eskarmdare: O, RAneCe,; Gl Ejum.‘i imferior L2, E]urrn SUPHITROT; L1, lemima die la flor
prosimal; L2, lemmma die la ibor distal; Mid, menstemade la flor destal: Mip, menisterma de L flor prosdmal;
Msge, mniermstemade laespagualla; Pa, palea; Ba, racquilla. Barra =20 po.

4

Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”
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Fignira 85.- Folomicrografia electninica de barrido del desarrollo die la espaguilla v fones de Lokl
fercac rionting, A, iniciackdn de Las glumas v lermma die La flor proximal on senfido aondpedo. B, insaacion de
la lemma dic Ta flor distal una wvee guee e han inicado las glumas v lemma de T for prosimal. ©,
dedimitaciim de los merisiemss horales qu dardn onigen a los Srganos de la Aor pn.h.imnl b distal. 13,

imiciacion de |los estambres de la flor distal v dedimbacion el merishema que dard ongen all gineoe, E
indciacion de s estamibres die L flor procimal. F, insdacion die anteras v carpedios e L flor diestal v
dedimitacion did meristema gue dard ongen al gineoen de la flor prosamal. Beferencias: A, antera; C,
|.'.1rr.u.'-h'-_: E, estambwe; G, gineooos GLI, gloma imderion; GL2, ;..';]I,lm.l supeTion L1, berma die la Blor
prosinmal; L2 lesmav o la 1o distal: Mid, mersbemadde 1a Nor disial: :'-.!fp_ ieri sl o Lo flor ELLEY irmal:
Msgr, mneresiema de laespagualla; Pa, paidea; Ba, racquilla. Barra = 20 pom.

Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

174



Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Msg

Figura 86.- Folomicrografia clectrdmica de barrdo del desarmollo de la espiguwilla v flones die Lleocfon
lewent chiona, A imaciacionm dhe los glamas v e dis L flor preoscimal encsentico sondpeto. B imdacion disla
Benma cle la flor distal una ver que se haniniaiado Las ghemas y lemma dela lor prosimal y delimiiecsdn
diz bos meniskemas Mlorales que dardn ongen a los Grgands o B for procimal v distal, © inciacidn de la
pdlea v los privnondios. de cstambres die la floe distal, L, delimiBacion del merishema que dard osigen al
gineoen die Ly fhor distal ¢ iniciacdn de los pramordios die estambres o partie del merisbema floral
preesimal, E, delimitacion del meristema gque dard onigen al gineceode la flor proximal v diferencaodn
diz Las glumas v lemmas de cspiguilla que min no cubren a los drgancs Alorbes. F imdcincion de los
carpehos, dhe bovas, gomectivo y delimnifacidn del paer stemn que damh orgen al dnioo dsulode B flor dispal,
miientras que la fhor prosimal se encuenbra cubierta por L glomas inferior. Beferencias: A anbera; ©
carpebos Co, comectives E, estambre; G, gineooo; GL, glama inferor; GL2, gluma sopersor; L1, emma die
La flor pnu.lmnl_: L2, lemmna g a flor desial; &4, mersbema die 1n flor deskal; h.[l'p. mrrisbema die la flor
prosimal; Msg, meristema de la esprguilla; Pa, palea; B, rama de segundoorden; Ra, raquilla; O, dvulos T,
e, Harra = 2 gam.



Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Figura &7.- Fodomicrografia electninica de barmido del desarrolbio de Ly espaguilla v flomes die Dlmocior
molliz. A, iniciaodn de las glumas v lemma de la flor progimal en sentido sondpeto. B, inddadon de la
B che L Mo distal wma vee quie se han inkaado las glemas v ke die L Bor prosimial y dedimalecsin
iz | pibsieri s bewruins Florabes gpue darkn origen a ks drgaes de L lor prosimal v distal, C indcacidn de los
cstambres die la flor distal v delimitacion del myeristema gue dad origen al gineoeo. D, inidaciin de
organas florales de la ibor proximal. E, inicaokinde canpelos v anferas de la flor distal cinicode lactapa
e diferenciacdn de las glumas, lemmas v pibea donde b gluma infenior cubse parcialmsende a la flor
proximal, F, iniciacitm die becas, delimitacidn del meristenia que dard origen al dnsco dyvalo, flor prosdemal
cubiera por Ly gluma inderior. Betenendas: A, andera; O conpodio; Cio, conedtivo: B, estambre; G, ginecoo;
L1, gluma inferion; GLE, glurma superion; L1 lemima die La Ao prosimnal; L2, leenma deLa flor distal; B,
mscrisbema de la flor distal: M, meristersa de la lor prosimal; Msg, mersstema die la cspiguilla; Pa,
pdbea; Ba, ragquilla; O, dvulo: T, teca. Barra= 30 pm



Mg

Frgura 84.- Fotomicrografia electnonica de barmdo del desarrolba de Lo espaguilla v flores de Ll
moszmbicenzis. A, inkacion de las glomass v emmas . B delimitacion de los meristemas forales que
clarin onigen a ks drganos die La flor procdmal v distal. C inidacidn de los estambres y delimitacion del
Fise T slem :'||.||_'-d..'|r.1 O 1'||:_glrl.:;-::_'u_'«_': izl il |_'|rn-|.u1'|.'||:|,- s skl b b ssan |_H.|_'|||¢|,||II.1. [ diniciacsdn
s los carpelos die la flor diskal v diferenciscin e ks glumas v lemmmas. E, flor prosimal probegida por la
gluma inferior en ol momento de inicacdn de ks carpelos v oanteras de la flor distal, Fo flones
n-.n1p||,-l.1|1'|.'-1|,--|:'||l'|mrr.1-: o lars Fjllmn'\-. 4 b ¥ diferenciascdn de Fh_-l.u-. e la base de |.]-|_‘qu||].'.|| illajem
ol recuiachno se obwerva 1o iniciackn de los pu_-l:,-,. i L bsase e la ..-:pl.;;-_l.ullﬂ Bplprencias: A, anlera: O,
carpedo: Co, comictivog E, estambie; G, gimeoeo; GL 1, gluma inferier: GLEZ gluma supersos: L1, emima de
La flor proximal; L2, lemma die la flor disgal; &, mersbema de la flor distal; K, menisbema de la Elor
l:nl-'-lr'n.i; hisp, merstema die la l,"'iiFllﬁl,.II".'l_: P, p.i!u,'n; M, Fh_'{n.r, Fa, r.1r||.||l|.1.. 01, dwulo: B, ramia de primeeT
oirclen, Barra= i,

Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”
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Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Frgura 89~ Folomicrografia electrinica de barmdo ded desarmollo de la espaguilla v Bomes de Lol
parricoides. A, iniciacion dis las glumas, B, imiciacon de bemmes v delimatacidn die los memislomas florales
cpuier clardin o gen a los drganos dis 1a flor prosimal v distal . Cinboacion de los estambires diela o distal v
clilimmibcidn del merisbema auiedani origen al gimasoen , 0, maciacion de carpelos ¥ anberas dli I Al disbal
mientras que La Flor prosimall e enouenira completamenbe cubserta por La bemna die L misma ilor. E.

iniciacicn defecas, delimitaodn del meristema que dari ongen al anicodsulo, for prosamal cubeerka por
la kemma proximal. F, ilores completamenie protegidas por las glamas v kemmas de la espiguilla,
Belerencins: A. anlera; O |.j.|.|'|,'-|.,'|||; O, conieclivio: B, eslambae: G, AT GL1, gluma inferior: GL2,
glumma superser; L1, lemmmia de la tor prosimal; L2 bemkd oe la for distal; B eierishema &e Ly Elod
distal; Mep. meristema die la flor procimal; Slse meristerma de la csspigoilla; Pa, padlea; Ba, raguilla; O,
cilo; T, teca Barra = 40 pm.



Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Figura 9.- Folomicrografia electninica de barrido del desarrollo die la espaguilla v flores de Llrociloan
primcEpicat A inicsaoim die Bas glumas v lemmas B delimitacion de s memstemnas florales que darin
origen a los drgancs de la flor prosimal g distal. ©, indciacion de bes estambres de la flor distal v
dedimibaciim del merisiems -'F||_=n.'|.1.r.1 arigen al gincose. 0, inicaodn de bos e:.irp_'lrrq:..' aniberas e la flor
clisfal ¥ Flor prowiaal cubserta por ba gluma inferior, E, iniciaadon oe bicas, oonedivo y diferencacion de
b carpedos g delirmaban al meristermas gque dard origen al arioodsaloen formaadn. Foanillo de pelis on
La basr dis La |.--.|.'l||q|.1|I|.|. Beferendas: A, antera; Apd, anillode pelos; O, carpelo; Co, conedtiviy, E, estambre;
G, gineooos GL, Fjum.n inferiorn GLY .!.:,:Ium.ﬂl;lp_'-rmr; L1, lemmna < la Flior pros irnal: LE lemimade la flor
distal: Mid, meristema de la flor distal; Mip, menistena de ka Bor proximal; Msg, merishema de la
e=ipiguilla; Pa, palea; Ba, ragualla; O dvubo; T, feca. Barra= 200 pme
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Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor

Figuira 91.- Folomicrografia electndnica de barmdo del desammollo de la espaguilla v flones die Llrocflon
pladyohplie. A nddacion die s glumas v lemmas. B iniciaodn de los estambes die la fhor distal v
didimitaciin del mernsterma que dard origen o gineoss. O, flor prosimal v flor distal de L misma
capiguilla. Dy inkciaciin die los carpelos v anberas de la Aor distal y for proximal completaments culbsicrta
por la gluma imferior, E, inkeacion e Las tecas v delimiisadin del merisbema gue dard orgen al aniooe
ivulin o misma flor que en E donde se mocsira o disposicoon de les glomaes, lemmas v pdlea
Eelfemmaas A anmlera; O r.:u:r|'.-|'||1,: Coy, comechivey; E, estambre; O, gineoco; GLI, gluma inferor; GL2,
gluma supersor; L1, lemma de la flor prosamal; 12, kemma de la flor distal; Mid, meristema de La flor
clestal; Mip, maristema de la bor prosimal; Msg, meristena de L espiguilla; Pa, pdlea; Ra, raguilla; O,
oo T, besca. Barra = 20 pm.,



Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Figura 92.- Folomicrografia electrdnica de barrido del desarrello de o espiguilla v Bores die Dol
ruzizienssd, A, inkcdacon de las glumas v kemmas. B, defimitacon del menstemas Aorales que darin
origen a los drgance de La flor prosamal y distal. C, imdciacion dela palea; D iniciacidon de losestambres de
La flow diskal v delimi odan diel mensbema que darad origen al Bineoen, E, iniqaodn de |.:|r|:|:..'|n::n; flowrales die
Lo thor proacinal, iniceackon de carpelos v anberas die La flor diskal @ insco die La dapa de diferenaacion de
Las glumas, kemmes v pdlea donde L enama die L flor prosimal cobre a la tor prosimal. F, diferentes
ctapas die diferenciscdn de drganos florales v bricless que conforman La cspiguilla a by largo de una
rama de primer orden, Boferencias: A, antera; C, carpebss E, estambre; G, gineoeo: GLL gluma inferiors
GL2 gluma supersos;: L1, leenma die la fer prosimal; L2, lesmnma de La flor distal: Mid, merstemade La flor
clistal: Mip, meristema de la for proccimal; Msg, merisfemas de la spiguilla; e, palea; O, Ovubio; Ka,
raguilla; K ramade r.IrI:I1'H'r|.1I'|:|-|."I1. Harra= 2ibjpm.



Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Figura 93.- Folomicrografia electronica de barvido del desarrollo de la espaguilla v fores de Ulrocidor
dafacinnr, A, inbcacon die las glumas. B, inidaadm de las lemmas y delimitacon del meristermas florales
quir darim origen a ks dogances die L flor proximal y distal. O iniciacdn de s prinordios de estamibnes
e L flor desial. O, delimetsmdn diel meristema e dard Origen al Rineceo. E. imacaaciin de i:.1.l'|_'.l|.',"|-|'rl: ¥
anferas die la flor distal y flor prosimal cubierta por la lemma de b misma flor, F, diferenciacdn de
glumas y lemmas. Beferenaas: A, andera; O canpaedio; E, essbambre; O, gineosop GL1L glunaa infersor; GL2,
gluma SUpCTR; L1, lewmmaa die La flor |'.|'1:-1:irr||.1|; L2 ke dis la flor diskal: SBAfd, meeristema de La flor
clisgal; I'l.!Ep,. meerishenn oke La flor Pn'ﬁ.ll‘rl.ﬂ',‘ H'-E_EL, eEr shemna ok I.m:-:.plﬂullln; "a, p.;ih,'n; R ramma die primer
orclen; Ra, raquilla, Barra = 20 gm.



Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Figura S4.- Fodomicrografia electnnica de barmido del desarrodlio die Ly espaguilla v flores die Dlrocision
varethodenica, A, imiciacidn die Las glomes v bemma de la flor rlr|1'-.||11.1l i senbido .j-m.'l-Fh'r-.'-. B, imacion die
La bemima i la flor distal una vez que se han inidado las glumas v lemma de la for prosimal v
dilimitacidn de los meristenmus orales que dardn origen a ks drganos de L flor proxiemal v distal, C,
indciacion die los primaordios de cadambres de La flor distal. E, iniciacdm de orgamios florales die L flor
prosimal, iniciacidn de carpelos y anteras de la flor distal. Beferenoas: A, antera; C, carpelo; E, estambre;
G, gineoooy GL1, gluma inferior; GL2, gluma superion L1, lemmna de La flor prosimal; L2, lenama de La flor
clistal; Mid, meristerma de L for distal; Mip, meristerma de La for proximal; Msg, merishema de la
c=priguilla; Pa, pabiea; Ka, vagquilla. Barra = 200gam.



Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor

Frgnira 95.- Folomicrografia electninica de barrido del desarrollo de la espaguilla v fores de Llrociloan
plamfagimda. A, inidacin de las glumas y lermmas en sendido acrdpeto. B, imiciacion de ks estanybne. ©
desarmodhi florad a o largo de una rama die primeer orden. I, flor procimal. E, comparacdn del diesarmollo
e 1a flor distal oon respecto a la flor |'-r-.'--|.|r1'|..'||. F. detalle de la flor |_1|'m.|n'|..'|| Beferoncias: A, anbera; ©,

carpels: Eoestamibre: Ly gineooo; GLL, gluma inferion GLZ gluma supesion; L1 bemd e la flon
prowcirnal; L2, benarmes chis L flor distal; S, maristerma die La foc diskal; Pa, palea; O Gvalbes T, beca. Barra
i pm.
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Figura %6.- Fofomicrograbia elechmiea die barrido del desarmollo de L espiguilla v fores de Enocila
macwtbeoideresie. A, pedicelo oupuliforme ¢ iniclacion de La gluma superion y lemimas en sentidoacrdpeto. B,
didimitaciin di los meristemas florales que dardn ongen a los drgands de L flor prosdimal. O, inicecdn
ol la pibea die La flor distal v delimdtackin de bes menstemas lorales que danin ongen a los daganos de la
flowr primimal v e la Flor distal. [ inggacion die ks estambres de b Fflor distal v dilimatasdin del
mwerisbema quae dard origen al ginecei B, iniciacdn dis drganos floralis de la flor prosimal e indeio die la
claps i dlifereniciacion cl-.rl.‘nF.Iurm_. h;'mm.'h::.' Fli'!h,"\.'l. F. imniciacidtn -d-_'anlq_'rm.-:.:rp_'hﬂ].' il rmalacstn el
mserisbema quiedari ongen al dnscodvialoen la flor distal,. Beferenoas A, andera; C, carpelo; E, estambine;
i A GL2, gluma superior; L1 lewtmma o ba thor prosinial; L2 lermma die s Bhor diskal; B8,
meeristema die la fhor distal; Mlp. meristema de la flor Frn1:-:i|11.'||; Mz, meristerma de La |.--.F|i;q|.1ill.:,' I*a,
p.'ih_'n; P, Fh,"dl-l_‘l.‘lﬂl_'lll!qlllll'd'n'h_": Ra, r.1|:||,||ll.1.lt.|rr.1-ill AT

Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”
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Resultados: “Desarrollo de la inflorescencia, espiguilla y flor”

Frgnira 97 - Folomicrografia electromica de barvido ded desarmodlo floral de Erdochion pumctiate. A, pedicelo
cupulifomme, aopula caracteristica del género Enacinlod v diffemenaiacim die los drgamaos florabes die L flor
clistal. B, alargamicnto progresivo de estibos del gineoeo y filamenitos dee los estambres de la flor distal ¢
iniciactdm de los estigmas sobre el extremo distal diles estilos. C ﬁp.gul.lla oo fkor diskal diesarrollada ¥y
flor procirmal abortada, D, detalbe de la for distal en C duranbe la diferencacion del gineos v los
e=tambres. E, degallie delaflor prosimal en O donde seobserva una pdles muay rodimentania y los dngamis
flowradis= completfamende atrofiados. F, diferencacdn de ks estigmas. Beferenoas: Ega, estigma; Elo,
p=shiliaz Fi, filamenibo died estambee: G, BTG GLE gluma supeTion L1, lemmna ol la ilor pn'|5-.|n1..1|; L2,
B ce La Alor distal; Lo, lodioala; Pa, padea; T, beca, Basra = 20 gam
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