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GLOSARIO

Anatomia: Estructura u organizacion de un animal o planta.

Apice: Parte superior del talo, para este estudio sinénimo de region apical.

Ciclo de vida: Parte de la historia de vida de la especie, donde se lleva la reproduccion
continda de células gaméticas y agaméticas.

Coleccion en seco: En Boténica, coleccion integrada por especimenes herborizados que
forman parte de un conjunto de g emplares que pertenecen a un herbario.

Coleccion en humedo: En Botanica, coleccion integrada por especimenes que se
encuentran en frascos adecuados e inmersos en una solucion conservadora de
formaldehido y agua de mar al 4% durante €l periodo de fijacion y posteriormente en
una solucién de acohol etilicoy agua de mar a 10% .

Complanada: Aplanado uniformemente

Conceptaculo esporangial: Cavidad en la region periférica del talo, en donde se
desarrollan los esporangios.

Conceptaculo carpogonial: Cavidad en la regidon periférica del talo, en donde se
desarrollan los filamentos carpogoniales y donde ocurre lafertilizacion.

Conceptéaculo carpoesporongial: Cavidad en la regién periférica del talo, en donde se
desarrollan los filamentos gonimobl asticos, una vez ocurrida la fertilizacion.

Conceptaculo masculino: Cavidad en laregion periféricadel talo, en donde se desarrollan
los espermétides.

Conexion pit: Conexiones intercelulares.

Dimero: Tipo de construccion del talo que envuelve dos grupos de filamentos (axia y

erecto) de angulos rectos a cualquier otro.

Dioico: Se refiere a aquellos organismos en donde las estructuras reproductivas femeninas
y masculinas surgen de individuos separados.

Disco de fusién: Estructura que se forma a fusionarse las células soportantes de los
filamentos carpogoniales unavez ocurridalafertilizacion.

Espermatangio: Estructura reproductiva masculinaen algas rojas.

Esper matides. Gametos masculinos.



Esporangio: Estructura que produce una espora, la cua cuando esta madura puede
contener biesporas, carpoesporas, triesporas o tetraesporas.

Espor ofito: Fase diploide del ciclo de vida, gque genera esporas 0 meioesporas germinando
en un esporofito o en un gametofito, respectivamente.

Fronda: Parte superior del talo, la cual esté delimitada en su parte inferior por €l estipe 'y
en la parte superior por e 4pice, en ella se encuentran los patrones de ramificacion y
define €l tipo del talo.

Filamento carpogonial: Estructura conformada por una célula de soporte, € carpogonio y
una célula alargada terminal denominada tricogino.

Filamento gonimoblastico: Estructura originada a partir del disco de fusion, e cual
produce carpoesporangios.

Filogenia: Historia evolutiva de un grupo o lingje.

Herbario: Coleccidon de especimenes vegetales preservados (generalmente secos). En el
caso de los herbarios ficol 6gicos (que contienen macroalgas y/o microalgas) también se
encuentran colecciones en himedo y laminillas permanentes.

Herborizacion: Técnica que consiste en prensar, deshidratar y catalogar a un g emplar para
gue pueda ser incluido en una coleccién.

Historia de vida: Conjunto de aternancia de generaciones, las cuales se distinguen por
presentar distinta carga génica.

Isomérfico: Tipo de ciclo de vida, en donde las dos fases de vida libre (gametofito y
esporofito) morfol 6gicamente son iguales.

Monoico: Se refiere a aguellos organismos en donde las estructuras reproductivas
(femeninas y masculinas) surgen del mismo individuo.

Monémero: Tipo de construccién del talo que envuelve un sistema pseudoparenquimatoso
de filamentos repetidamente ramificados en los cuales algunos derivados contribuyen a
un nucleo los cuales corren més o menos paralelos a la superficie del talo mientras que
otros derivan en curvas haciafueray colectivamente forman una region periférica

Morfologia: Apariencia externaen genera de un individuo.

Ontogenia: Curso de crecimiento y desarrollo de un individuo hastala madurez.

Par afises: Filamentos hialinos no reproductivos que se encuentran dentro de los soros.

Vi



Periferia: Regién contigua ala region central, que se caracteriza por la mayor presencia de
cloroplastos.

Region apical: Parte superior del talo que incluye el apice.

Regiodn basal: Parteinferior del talo que esta préxima al sujetador

Region central: Parte central interna del talo, en donde ocurren filamentos rectos
alineados.

Region media: Parte del talo que se encuentra ala mitad del mismo.

Sistemética: La clasificacion de los organismos vivos en series jerdrquicas de grupos,
poniendo atencion especial en sus relaciones filogenéticas; con frecuencia se le utiliza
como equivalente de taxonomia.

Taxonomia: Lateoriay la préactica de describir, nombrar y clasificar organismos.

Tetraesporangio: Esporangio que contiene cuatro tetraesporas divididas meioticamente

(presumiblemente) y simultaneamente para formar un arreglo haploide.

vii
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CARACTERESONTOGENICOSDE LASESPECIESDEL GENERO Amphiroa
LAMOUROUX (CORALLINALES, RHODOPHYTA) PARA EL NOROESTE
MEXICANO: IMPLICACIONESTAXONOMICASA NIVEL GENERICO.

RESUMEN

Estudios recientes sefialan que la ontogenia tanto anatémica vegetativa (tipo del sujetador,
tipo de genicula y nimero y forma de hileras en la intergenicula); asi como aspectos
reproductivos (desarrollo del poro en e conceptéculo esporongial, tipo de espermétide y
origen del filamento gonimobléastico), podrian ser Utiles para la separacion de grupos de
especies. Para especies de Amphiroa no se conocia completo su desarrollo ontogénico.
Dicha informacion se aporta para cinco especies del género distribuidas en la costa
Noroeste del Pacifico Mexicano. Paralo anterior se procesaron tanto muestras de herbario
como material recolectado mediante una técnica histolégica estandarizada. Como
resultados, se tiene al respecto de la anatomia vegetativa que: a) en la mayoria de las
especies existe un sujetador monémero, b) € desarrollo de la genicula sigue dos patrones y
c) el nimero y forma de las hileras de células de |la intergenicula varian como resultado de
su ontogenia. En cuanto ala anatomia reproductiva: @) para el conceptaculo esporongial, se
presentan dos patrones de desarrollo del poro, el de los esporangiosy el del rellenado de la
cavidad, b) en la formacion del conceptaculo femenino y masculino, se presentd un solo
patrén de desarrollo para todas las especies y ¢) para el conceptéaculo carpoesporongial, un
disco de fusion no continuo, asi como un origen de los filamentos gonimobl asticos distinto
entre los dos grupos de especies de Amphiroa. Lo anterior segrega dos subgrupos de
especies dentro del género Amphiroa, uno representado por A. misakiensis y A. rigida,
concordaria con e concepto de Eurytion descrito por Decaisne como seccion de Amphiroa,
mientras el otro, conformado por A. beauvoisii, A. vanbossaeae y A. valonioides como parte

de la seccién Euamphiroa.
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ABSTRACT
Recent studies indicate that the ontogeny both vegetative (holdfast type, genicula
development and the number and form of the group of cells a the intergenicula) and
reproductive (sporangial porous development, spermatia type and the gonimoblastic
filament origin) could be useful to generic level. For Amphiroa species the information is
not clear about all these ontogenic aspects. This information is given for five species of
Amphiroa distributed in the Northeast of Mexico. For this, it was processed with an
standard histological technique and collected material. Results, concerning the vegetative
anatomy were: @) most of the species present a monomer holdfast, b) two patterns of
genicula development was noted and ¢) the number and form of the layer cells of the
intergenicula vary as part of their development. With regards of the reproductive anatomy:
a) for the sporangia conceptacle, two patterns of development of the porous, the
sporangium and filling of the cavity cells were observed, b) for the female and mae
conceptacle, a unique pattern of development at al the species and c) for the
carpoesporongia conceptacle, a discontinuous fusion cell aswell as a different origin of the
gonimoblastic filaments between two groups of species. The subgroup where are A, rigida
and A. misakiensis can be named Eurytion, because this name correspond to described
Decaisne as subgroup of the Amphiroa genus, while the species A. beauvoisii, A.

vanbosseae and A. valonioides in the subgenus Euamphiroa.
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1. INTRODUCCION

Histéricamente el estatus taxonémico de las algas coralinas fue desde un principio
confuso, dado que su apariencia calcificada hizo que se les relacionard con los corales. Sin
embargo, a principios del  siglo XVIII ya se les ubicd dentro del Reino Plantae por
Tournefort (1719). Esto cambié cuando Jussieu (1745) concluyo gue pertenecian al Reino
Animal, pero dentro de las Zoophytas, que incluia organismos con caracteristicas de plantas
y animales. Esta idea prevalecio en textos subsiguientes de Linnaeus (1758), Ellis y
Solander (1768) y Lamouroux (1812).

Asimismo desde los inicios se percibe unafata de claridad en la delimitacion a méas
de un nivel taxonémico. En particular a nivel genérico, en un principio solo era reconocido
el género Corallina (que agrupaba incluso algas verdes y corales), creado por Linnaeus
(1758). Tiempo después Lamouroux (1812; 1816) creo los dos primeros generos de
coralinas. Uno donde agrupo coralinas no geniculadas a que [lamo Melobesia y otro donde
agrupo coralinas articuladas, donde uno de los nombres nuevos fué Amphiroa. Todos estos
nuevos géneros de algas geniculadas fueron agrupados por primera vez a nivel de familia
por Lamouroux (1812) dentro de la Coralinaceae usando solo la genicula como carécter
discriminate. Sin embargo, posteriores andlsis impulsaron un proceso de segregciéon de
nuevos géneros a partir de estos ya existentes (Lamouroux 1816; Areschoung 1852) lo que
provoco la necesidad de delimitar grupos de forma supragénericay tener caracteristicas que
las definan.

En cuanto a la agrupacion supragénerica, Lamouroux (1816) por primera vez
subdividié a la familia en dos categorias (valor no definido), con base en la genicula (=
articulacién) como el caracter mas evidente, en donde un grupo se designé por su presencia

“polypiers articulés’ o por su ausencia“polypiersinarticulés’ (TablalA).



Tabla | A: Esquemas de clasificacion empleados en algas coralinas geniculadas y no geniculadas.

IA. Clasificacion desde 1812 hasta 1953, para géneros tanto geniculados como no geniculados.

Referencia Familias Subfamilias Tribus Taxa sin valor
nomenclatural
Lamouroux 1812. Cordlinaceae
Lamouroux 1816. Corallinaceae Pol. articulés
Pol. inarticulés
Gray 1821. Cordlinaceae  Coralinoideae
Nulliporoideae
Johnston 1842. Cordlinaceae
Nulliporaceae
Kitzing 1843. Corallinaceae
Nulliporaceae
Spongitaceae
Areschough 1852. Corallineae
Melobesieae
Schmitz 1892. Coradlinaceae
Fodlie 1903 Coradlinaceae Lithothamnioneae
M astophoreae
Melobesieae
Cordlineae
Schmitzielleae
Pia 1939 Corallinaceae
Solenoporaceae
Setchell 1943. Cordlinaceae = Mastophoroideae
Sporolithoideae
Lithophylloideae
Lithothamnioideae
Coradlinoideae
Svedlius 1943. Lithothamnioneae
M astophoreae
Melobesieae
Corallineae
Schmitzielleae
Mason 1953. Coradlinaceae Melobesioideae Lithothmnieae
Lithophylleae
Corallinoideae
Hamel y Lemoine Melobesiées Lithophyllées
1953. Archaeolithothamniées
Lithothamniées
M astophorées
Epilothonées
Schmitziellées
Corallinées

El siguiente cambio importante fue cuando Schweigger (1819), gracias a sus

observaciones en coralinas geniculadas logro que se reconociera nuevamente a las algas



coralinas dentro del Reino Plantae. Esto es importante considerar ya que S existe una
modificacion en un nivel superior o inferior, habré necesariamente una repercusion en la
definicién de los taxa en otros niveles.

La categoria taxondémica que méas ha sufridé cambios a lo largo del tiempo es la de
género y en particular Amphiroa. Ya que durante € siglo X1X ocurrierén un gran nimero
de cambios nomenclatoriales en donde se describieron nuevos géneros, tanto de algs
coralinas geniculadas como de no geniculadas debido a la incorporacion de nuevos
caracteres 0 a su redescripcion (Agardh 1817, Bory 1832, Nardo 1834, Gray 1858). Esto se
debi6 a que la mayoria de los taxa se basaban en aspectos morfol 4gicos tanto vegetativos
como reproductivos (Woelkerling 1988) y se comenzardn a usar caracteristicas anatémicas.
El meor gemplo de esto es el caso representado por |os trabgjos de Phillipi (1837), quien
baso las diferencias entre géneros en algas no geniculadas, en aspectos de coloracion del
talo, grosor y morfologia del margen. En particular dentro de su obra describio varias
especies de dos de los nombres genéricos mas utilizados en la literatura, como lo son
Lithophyllum y Lithothamnion. Mientras que Kitzing (1849), contribuy6 a avance de la
taxonomia genérica ya que, en sus descripciones de géneros y especies incluy6 aspectos
anatomicos tanto vegetativos como reproductivos, lo que cambié la forma de reconocer a
los diferentes grupos. Mientras que en el caso de algas geniculadas, €l trabgjo de Decaisne
(1842) y Areschough (1852) son pilares del conocimiento moderno de especies pero que, a
mismo tiempo, propusieron la formacién de grupos supragenéricos o de secciones, esto fué
muy comun gue sucediera con Amphiroa. Un gemplo claro de esto lo congtituyé la
constante transferencia de especies en nuevos géneros.

En esta misma época, pese a la descripcién de nuevos géneros y especies, a nivel

supragénerico se siguié manteniendo la subdivision de agas coralinas en dos grandes



grupos (geniculados y no geniculados) propuesta por Lamouroux (1816) (Tabla IA). La
unica diferencia consistio en que no hubo un consenso del nivel supragénerico que se les
asignd (subfamilia, tribu, etc.). En orden cronolégico, primero Gray (1821) las ubicd anivel
de subfamilias, Corallinoideae para algas geniculadas y Nulliporoideae para algas no
geniculadas. Tiempo después Johnston (1842) las reubico a nivel de familias Corallinaceae
para geniculadas y Nulliporaceae para no geniculadas. El Nivel de familia dado por
Johnston continué con Kitzing (1843), quien ademés agregd una tercera familia, la
Spongitaceae donde segregaba a coralinas no geniculadas con particularidades en su
reproduccién. Finalmente Areschough (1852), quien no reconoce la Familia Spongitaceae
propuesta por Kitzing (1843) y propuso baar a nivel de tribu las dos familias restantes
Coradlineae para geniculadas y Melobesieae para no geniculadas (Tabla IA). Esta constante
delimitacién de subfamilias o tribus afecta la clasificacion de géneros y especies en cada
una de €ellas debido a la inconsistencia de los caracteres que se utilizaron. El género
Amphiroa fue siempre agrupado con otros genéros que también presentaban la
caracteristica genicula, solo variando el nombrey la categoria que se le atribuia.

A finades del siglo XIX, pese alafata de consenso del nivel supragenerico, a nivel
de Orden Schmitz (1892) agrup6 a las coralinas dentro del Orden Cryptonemiales, uno de
los cuatro Ordenes pertenecientes a la entonces subclase Florideae (Tabla IA). El Orden lo
distingui6 de los restantes con base en aspectos de sus eventos post-fertilizacion. Dejando
ahora nuevamente en duda el nivel supragénerico que los grupos deberian tener, segiin la
presencia 0 no de genicula. Este proceso no se hizo de manera clara ya que dentro de este
Orden se agruparon especies, géneros y familias de muy diversa indole. Sin embargo, esta
organizacion se mantuvo hasta casi finales del siglo XX, siendo la presencia o no de

genicula e factor que estabilizé alos dos sugrupos por casi un siglo.



Como nunca en la historia de la taxonomia del Orden Corallinales se dio un proceso
de descripcion de especies, géneros y subgéneros a partir de finales del siglo XI1X y hasta
mediados del siglo XX. Se dio este proceso, ya que los autores de la época se basaron en
aspectos de anatomia, tanto vegetativa como reproductiva para sus descripciones, aunque
en muchos casos se realizé de manera muy superficial y hasta subjetiva. Lo anterior derivo
en la descripcion de un gran nimero de taxa, que por citar un gemplo son 137 nombres
relacionados (entre géneros, especies y subgéneros) Unicamente para € género
Lithophyllum (Woelkerling 1988). En este sentido resalta la participacion de Michael Foslie
entre 1900 y 1908 quien fue & autor que segin Woelkerling (1988) “més dificultades
ocasiono en la taxonomia especifica de algas no geniculadas’. Ya que el solo describié més
de 480 especies y desarrollé una guerra de nombres con Heydrich, en donde se llego a
ridiculo de no reconocer alguna especie o cambiarla de género debido a que fuera descrita
por e rival (Foslie 1908). En el caso de coralinas geniculadas, en este mismo periodo
también ocurrié una gran descripciéon de géneros y especies, para los cuales, también se
consideraron aspectos anatdbmicos (Weber van Boseae 1904, Yendo 1905). Hasta esta
época, después de casi un siglo, fue cuando € género Amphiroa fue enmendado bajo
nuevos caracteres (Weber van Boseae 1904). En esta etapa aumentaron |os problemas para
encontrar un consenso en la taxonomia del grupo ya que se mantenia el mismo esguema de
una familia, dos subfamilias, pero ahora con una gran cantidad de géneros asociados en
cada grupo.

La gran cantidad de géneros y especies descritos tanto para coralinas geniculadas
como no geniculadas, puso en evidencia que la conformacion de dos grupos, cual quiera que
fuese @ nivel supragenérico, no bastabay requeriala conformacién de nuevos grupos. Para

el caso de coralinas no geniculadas, € primero en realizar una subdivision fue Fodlie (1903)



quien citd seis tribus, entre ellas la Schmitzielleae (Tabla 1A), cuya caracteristica de ser
endofitica bastdé para su segregacién, mientras que para las restantes tribus, no present6
descripcién alguna, 1o que imposibilitd ubicar a los distintos géneros. Tiempo despuésy a
nivel de familia, Pia (1939) creo a partir de géneros y especies no geniculadas fosiles la
familia Solenoporaceae (TablalA), las cuales ahora se conoce que fueron descritas basados
en un tubo de poliqueto y no en un alga (Riding 2004).

En el caso de coralinas geniculadas, pese a que también se aportaron elementos que
indicaron que no eran un grupo homogéneo, los cambios en su clasificacion supragenérica
no iniciaron a la par con el de coralinas no geniculadas. En vez de esto, se continud en la
década de los 40's con la creacién de nuevos géneros, asi como la adicion a géneros ya
descritos de informacién de aspectos anatdmicos. Trabagjos representativos son los
realizados por Manza en 1940, quien creo cinco géneros nuevos. Asi como € extenso
trabajo de Segawa (1940, 194143, 1941b, 1941c, 1941d, 1942) quien cred un Nnuevo géneroy
public6 la anatomia tanto vegetativa (genicula e intergenicula) como reproductiva
(conceptacul os esporongiales y gametangiales) de mas de cinco géneros, de entre ellos €l
género Amphiroa.

El siguiente cambi6 en la clasificacidn supragénerica de coralinas no geniculadas, |o
realiz6 Setchell (1943) (Tabla |A), quien reorganizé a las coralinas no geniculadas en 5
subfamilias, una de €ellas propuesta por é mismo (Mastophoroideae) y con base en
caracteristicas de anatomia vegetativa (talos mono o distrométicos y organizacion de las
células). El anterior esquema se modificd nuevamente cuando Svedlius (1943) desconocio
estas subfamilias y reconocié los grupos citados anteriormente por Foslie (1903), pero

ahora a nivel de tribu (Tabla IA). Esto reforzd el gran problema de la generacion de una



gran cantidad de nombres sin e sustento morfoldgico-anatbmico que claramente
diferenciaraalos grupos.

En e caso de las coralinas geniculadas, Segawa (1946, 1947 y 1949) continu6
aportando informacién sobre la anatomia tanto vegetativa como reproductiva. Mientras que
para coralinas no geniculadas, se continud realizando cambios a nivel supragénerico. Asi
Mason (1953) redujo a la existencia de tan solo una subfamilia Melobesioideae con sus dos
respectivas tribus (Lithothamnieae y Lithophylleae) que se distinguid por la presencia de
mucilago en e poro del conceptéculo esporongial y morfologia del poro (uni o
multiporado). Mientras Hamel y Lemoine (1953) si bien reconocieron la subfamilia
Melobesioideae (Melobesiées), también reconocieron la subfamilias Schmitziellées,
nombres que al no estar |atinizados fueron invalidados (Tabla lA).

El proceso de clasificacién supragenérica en algas geniculadas inici6 hasta 1968. En
este aflo, Chihara (1989) elucidd con base en € desarrollo de germinacién de esporas, la
existencia de dos “grupos’, uno donde se ubicaban los géneros Amphiroa y Lithothrix; y
otro con los géneros Corallina y Marginosporum. Chihara también concluyé que dicha
similitud era evidencia de dos lineas filéticas. A partir de este momento, |os resultados de
Chihara (1989) también proporcionaron que los taxébnomos valorardn la importancia del
desarrollo de estructuras (ontogénesis) como potencial uso para agrupacion de géneros o
categorias superiores, ya sea geniculados o no geniculados, y asimismo elucidar historias
evolutivas. Sin embargo, en esta época no se entendid que se necesita conocer |os
desarrollos en una gran cantidad de especies para poder establecer su consistencia entre

gruposy poder utilizar estas caracteristicas de manera consistente.



Tabla I1B: Esquemas de clasificacion empleados en algas coralinas geniculadas y no geniculadas.

Clasificacion desde 1969 hasta €l 2004.

Referencia

Familias

Subfamilias Tribus Taxa sin  valor
nomenclatural

Johansen en 1969

Coralinaceae

Melobesieae
Sporolitheae

M el obesioideae

Schmitzielloideae
Lithophylloideae

M astophoroideae
Amphiroideae
Corallinoidese

M etagoniolithoideae

Cabioch 1971

Coralinaceae

Schmitzielleae
Sporolitheae
Lithothamnieae
Mastophoreae
Neogoniolitheae
Corallinacae
Lithophylleae
Dermatolitheae
Amphiroeae

Schmitzielloideae
Sporolithoideae
Lithothamnioideae
Corallinoideae

Lithophylloidese

Woelkerling 1988

Corallinaceae

Choreonematoideae
Melobesioideae
Lithophylloideae

M astophoroideae
Amphiroideae
Corallinoidese

M etagoniolithoideae

Bailey y Chapman

1996

Coralinaceae

Choreonematoideae
Melobesioideae
Lithophylloideae

M astophoroideae
Corallinoideae
Amphiroideae
Metagoniolithoideae

Bailey 1999

Continuacion
Tabla|B

Sporolithaceae
Coralinaceae

Choreonematoideae
Melobesioideae
Lithophylloideae
Mastophoroideae
Corallinoideae

M etagoniolithoideae

Harvey et al. 2003

Sporolithaceae
Corallinaceae

Hapalidaceae

Lithophylloideae
Mastophoroideae
Corallinoideae
Metagoniolithoideae
Choreonematoideae
Melobesioideae

Austrolithoideae

Bailey et al. 2004

Sporolithaceae
Coradlinaceae

Hapalidaceae

Lithophylloideae

M astophoroideae Grupo 1
Corallinoidese Grupo 2
Metagoniolithoideae

Choreonematoideae

Melobesioideae

Austrolithoideae




Esto se ve reflgjado en los estudios ontogénicos de algunas estructuras desarrolladas
en algas coralinas geniculadas por Johansen (1969). Después de valorar toda la
informacion de la anatomia vegetativa y reproductiva existente, llego ala conclusion de la
existencia de tres subfamilias (Amphiroideae, Metagoniolithoideae y Corallinoideae)
(TablaIB). Sus conclusiones se basaron en tres aspectos. a) en que la genicula de estos tres
grupos -antes considerada homologa- era anatdbmicamente distintas y por lo tanto solo
idénticas en su funcionalidad, b) la morfologia del poro y c) la presencia o ausencia de
conexiones pit o fusiones celulares. En cuanto a las coralinas no geniculadas, y bajo los
mismos aspectos, su esquema las dividié en tres subfamilias (Melobesioideage,
Schmitzielloideae y Mastophoroideag).

Al tiempo que Johansen present6 estas subfamilias, también reconocio tribus, o que
es una combinacién de todas las anteriores propuestas buscando consensuar a los autores.
En donde los caracteres que utilizé fueron distintos segun la subfamilia que se tratara, para
el caso de las tribus Corallineae vs Janiae (subfamilia Corallinoideag), utilizo el origen del
filamento gonimoblastico (dorsal en Corallineag), ancho del conceptaculo masculino y
longitud de su poro. Mientras que para Amphiroeae vs Lithotricheae (subfamilia
Amphiroideae), utilizd el nimero de hileras de células en la geniculas, la longitud de las
mismas, nimero de tiras en médula de intergenicula, entre otras. A nivel de género la
delimitacién entre taxa se continuaba basando en la anatomia de la genicula
exclusivamente.

Trabagjos redizados por Ganesan (1971) y Johansen (1971) sobre e desarrollo
ontogénico de conceptaculos en varios géneros de corainas geniculadas, aportd que
aspectos relacionados con la ontogenia del conceptacul o esporangial, tales como presencia

0 no de columella (conjunto de filamentos estériles ubicados en la region central de la



cavidad). Asi como los patrones de desarrollo de los conceptaculos uniporados
(esporangiales), podrian ser tambiepn Utiles en la segregacion de genéros. Sin embargo, la
falta de este tipo de estudios ontogeneticos en otras especies de coralinas tanto geniculadas
como no geniculadas imposibilitd corroborar su uso, e incluso hoy en dia se carece de esta
misma informacion. Estas contribuciones se hicieron sobre una o dos especies, o que
genera problemas para suponer que estas son las formas en que se presentan las
caracteristicas a nivel género.

Después de que Johansen (1969) publico su sistema de clasificacion supragenérico.
Cabioch (1971) presentd e suyo, € cua abarcé géneros tanto geniculados como no
geniculados. La principal diferencia con e sistema de Johansen (1969), es que algunas de
las subfamilias agrupaban por primera vez en la historia, géneros geniculados y no
geniculados (Ej.: Lithophylloideae: Amphiroa, Lithothrix, Dermatolithon y Lithophyllum)
(Tabla IB). Los caracteres en que se fundament6 este sistema de clasificacion fueron al
igual que con Johansen (1969) la anatomia vegetativa y morfologia reproductiva, pero
agrego los patrones de desarrollo ontogénico, desde la germinaciéon de esporas hasta la
conformacion del talo adulto, que ocasiond una diferencia significativa en la forma de
comprender e desarrollo. Sin embargo, |as observaciones de esta autora se realizaron con
pocas especie por género (s acaso una) y ademés incluyo géneros (como Dermatolithon)
que se ha demostrado que son sinGnimos heterotipicos de otros del mismo grupo (como
Lithophyllum) segin Woelkerling (1988).

El sistema de clasificaciéon de Cabioch (1971) no daba a la genicula € valor para
segregar subfamilias sino de tribus. Lo anterior se fundamentaba en que todas las coralinas
geniculadas proceden en su desarrollo de un talo reducido costroso, asi como la presencia

de dos géneros con caracteres intermedios de geniculados y no geniculados (Yamadea y
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Chiaharea) y que existe un mayor parentesco anatdbmico y ontogénico entre ciertos talos
geniculados y no geniculados (Ej.: Amphiroa con Lithophyllum), siendo la genicula una
estructura homdloga resultado de evolucién paralela.

El esguema de Cabioch (1971), plante6 la siguiente hipéltesis del origen
filogenético: la presencia de un ancestro comun (Archeolithothamnion) el cual no posee ni
conexiones pit, ni fusiones celulares (caracter “primitivo”) y del cua se desprendieron dos
lingjes, el primero con fusiones celularesy el segundo con conexiones pit. Del primer lingje
con fusiones celulares, se desprendieron a su vez dos lineas, una con conceptaculos
uniporados (Negoniolithon, Metagoniolithon) y otra con conceptaculos multiporados
(Lithothamnion). Mientras del segundo lingje (con conexiones pit) solo se derivo unalinea
con conceptacul os uniporados y que representa la Subfamilia Lithophylloideae. Finamente,
en cada linea (tribu) por evolucion paralela progresiva partiendo de formas costrosas y
morfogeneticamente simples como el género Dermatolithon, pasando por formas costrosas
erectas como e género Neogoniolithon, hasta finalmente formas geniculadas como
Lithothrix.

La controversia ocasionada por €l sistema de clasificacion de Cabioch (1971), atrgjo
en su momento mas criticas que apoyo. Un gemplo es Adey y Johansen (1972) quienes
basaron su critica en sefidlar que las algas no geniculadas no pudieron ser precursores de
algas geniculadas, dado que en €l registro fosil, ambas formas ocurrieron en la misma época
(Ej.: Lithophyllumy Amphiroa en el Cretécico temprano). Y que ademas €l registro del alga
coralina més vigja provenia de un alga geniculada. Pero pese a dichas criticas reconocieron
gue lareal importancia de la genicula en la filogenia de las algas coralinas era aun un caso

no resuelto. Las criticas al sistema de clasificacion de Cabioch, asi como la falta de una
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diagnosis en latin de las tribus, ocasiond que € sistema propuesto por Cabioch se
invalidarg, dando pie a uso de la clasificacion propuesta por Johansen (1971).

El desarrollo de trabajos sobre el desarrollo ontogénico de conceptéculos, iniciada
por Johansen (1971), continud en afios subsiguientes y aportd informacién importante en la
clasificacion supragenérica. EI mismo Johansen (1973) para €l género Bossiella, concluyo
que aspectos del desarrollo del techo y poro en el conceptéculo esporangial, la presencia o
no de paréfisis en e conceptaculo masculino y el origen del filamento gonimoblastico
pudiesen tener algun significado filogenético dentro del grupo de algas geniculadas, pero
que se requeria abarcar otras especies y/o géneros para corroborarlo.

Estudios de la misma indole pero en coralinas no geniculadas también fueron
realizados. Uno de los trabajos mas completos es el de Lebednik (1977), para tres géneros
de algas costrosas (Clathromorphum, Melobesia y Mesophyllum). El concluyo a partir del
estudio de la ontogenia de los eventos postfertilizatorios, la existencia de un sistema no
procarpia (a excepcion de Archeolithothamnium) para la familia Coralinaceae, y es €
primero en cuestionar, con base en estos resultados, la ubicacion de la familia dentro del
Orden Cryptonemiales.

Otra conclusion del trabajo de Lebednik (1977), fue con respecto a origen del
filamento gonimobléstico. Este presentaba importantes diferencias, que iban desde un
origen sobre el disco de fusion hasta un origen ya sea periférico o sobre filamentos
conectivos, lo que interpretd como pasos progresivos en la evolucion de coralinas no
geniculadas, siendo los géneros del primer caso, los més simples y los géneros derivados
aquellos con filamentos conectivos (Fig. 1). Sin embargo, cit6 que lo anterior se debe tomar
con reserva debido a la fata de la misma informacion para otros géneros, y a que la

informacion ya publicada por otros autores sobre el tema, deberia ser tomada con
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precaucion por posibles errores de interpretacion, ya que no son resultado de un andlisis

ontogénico.
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Figura 1. Se esgquematiza los pasos hipotéticos de dos posibles series evolutivas en algas
coralinas no geniculadas y geniculadas a respecto de eventos post-fertilizatorios (A-C y D-
F). A. Reportado en Phymatolthon y Sporolithon, B. Otros géneros de la subfamilia
Melobesioideae. C. Lithophylloideae, Mastophoroideae, Amphiroideae en parte y
Coradlinoideae (en parte). D. Melobesioideae (Phymatholithon) y posible ancestro de
Cordlinaceae. E. Cordlinoideae (en parte), y F. Amphiroideae (en parte) (Tomado de
Lebednik 1977).

Lebednik (1978) estudiando la ontogenia del conceptaculo masculino en géneros no

geniculados, encontré diferencias en cuanto a la presencia o ausencia de células protectoras
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de espermatangios madres, formacion del techo y tipo de espermatangios ya sea
ramificados o simples. Las implicaciones directas que é les asocid, fueron en primera
instancia caracteres genéricos para distinguir géneros, asi como para elucidar sus relaciones
filogenéticas con otros géneros de la subfamilia a la que pertenecen. Asimismo Lebednik
(1977) sefidé que estas conclusiones se deben tomar con reserva hasta obtener series
completasy en un mayor nimero de especies.

Finalmente, € dltimo trabajo sobre desarrollo ontogénico en coralinas geniculadas
lo realiz6 Ducker (1979), quien afadié aspectos morfoldgicos y anatdbmicos tanto
vegetativos como reproductivos del género Metagoniolithon. Hoy en dia, la falta de este
tipo de estudios en otros géneros de coralinas geniculadas, no ha permitido responder
muchas dudas al respecto del desarrollo ontogénico de conceptéculos y, por consiguiente,
sus posibles implicaciones filogenéticas estan pendientes.

En la década de los 80's se dieron cambios en la clasificacién supragenérica
drasticos. El trabajo de Pueschel y Cole (1982), senté por segunda vez la duda que
Lebednick (1977) tuvo con respecto a nivel que la familia Corallinaceae debia tener. Su
trabajo sobre la morfologia y nimero de membranas de las conexiones pit, proveyd
evidencia que sugirié elevar a Orden la familia Corallinaceae. En ese mismo afio, otro
cambio importante fue la exclusion del género Schmitzidla y la subfamilia a la que
pertenecia, ya que larevision del materia tipo por Woelkerling e Irvine (1982), revel6 que
no poseia ninguno de |os caracteres diagnosticos de la ain Familia Corallinaceae.

A finales de la década de los 80's, Silvay Johansen (1986) realizaron formalmente
la propuesta (actualmente en uso) de elevar a nivel de Orden lafamilia Corallinaceae, dada
la evidencia ya antes mencionada. Siendo los caracteres que describen a Orden: una

construccion pseudoparenquimatosa, paredes de las células vegetativas impregnadas con
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carbonato de calcio en forma de calcita y presencia de gametangios y esporangios en
cavidades del talo Ilamadas conceptécul os, estos tanto uni 0 multiporados.

El otro cambio importante en esta década fue realizado por Woelkerling (1987), a
colocar €l género Choreonema, antes en la subfamilia Mastophoroideae, en su propia
subfamilia Choreonematoideae (Tabla |B), mientras después (1988) de realizar unarevision
exhaustiva de los géneros no geniculados en e Orden, puso de manifiesto que hoy en dia
existen géneros cuya situacion taxondémica incluso a nivel de especies es confusa (Ej.:
Neogoniolithon), sugiriendo revisiones monograficas de areas geogréficas amplias a fin de
esclarecer muchos aspectos aun en duda.

Finalmente, € Ultimo trabajo sobre ontogenia pero en agas coralinas no geniculadas
lo realiz6 Chihara (1989), quien encontré6 que e tamafio de esporas puede estar
correlacionado con el grado de avance filogenético de las subfamilias, siendo la subfamilia
M el obesioideae con largas esporas, ubicada en una rama mas avanzada que subfamilia con
esporas pequeiias.

La ultima escuela en la clasificacion supragénerica fue y continua siendo hasta
nuestros dias, aquella basada en andlisis moleculares. Uno de los primeros trabajos fue €
realizado por Saunders y Bailey (1996), en & cua llegaron a la misma conclusion de
Johansen y Silva diez afios antes, sobre la ubicacién del grupo coralinas en un grupo
distinto a las Cryptonemiales. En este mismo trabgjo, elucidan también que existe una
cercaniafiléticaentre e Orden Rhodogorgonalesy el de Corallinales.

Bailey y Chapman (1996) redlizaron el primer anadlisis que incluyd géneros de 5
subfamilias (Amphiroideae, Corallinoideae, Metagoniolithoideae, Mastophoroidea vy
Melobesioideae) de Coralinales (Tabla I1B). Este estudio fue importante a apoyar la

concepcion de Cabioch (1971) al respecto de que la genicula no es un carécter valido en la
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segregacion de subfamilias, y que su presencia se debe més bien a evolucion paralela en
taxa totalmente distintos, lo cua sembrd la duda de la propuesta de Clasificacion de
Johansen (1971).

El siguiente trabajo realizado por Bailey y Chapman (1998), vino a fortalecer alin
més e esquema de Clasificacion supragenérica de Cabioch (1971). Sus resultados
agruparon por primera vez en € mismo grupo, géneros de coralinas geniculadas y no
geniculadas (Ej.: Amphiroa y Lithophyllum), lo que indico lineas monofiléticas entre taxa
geniculados y no geniculados. Esto es como ya lo habia mostrado ontogenicamente
Cabioch (1971). La anterior concepcion también fue validada con €l registro fosil reportado
por Jonson (1961), pero dejainestabilidad en cuanto a que caracteristicas van a diferenciar
alos género dentro de cada subfamiliay si con esta nueva forma de ver la sistemética de la
subfamilia no pudieran surgir nuevos géneros por la eliminacién y/o reconsideracion de
caracteristicas que las segregan.

Un afio después € trabajo de Bailey (1999), al incluir un mayor nimero de géneros
y especies (aungue algunas de estas no identificadas), concluy6 que el parentesco molecular
entre los géneros citados por Cabioch en la subfamilia Lithophylloideae, era cierta'y por
consiguiente podia considerarse un grupo monofilético (Tabla IB). Esta informacion y la
propuesta por Cabioch (1972) sirvieron pararesurgir la subfamilia Lithophylloideae, la cua

incluia seis géneros, cuyas caracteristicas se enlistan en laTablalll.
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Tabla I1. Géneros pertenecientes a la subfamilia Lithophylloideae (Coralinalles, Rhodophyta),
segun Woelkerling et al. (2002).

Géneros Caracteristicas
Amphiroa Talo erecto geniculado, intergenicula y genicula con hileras de células cortas y
largas en laregién central
Lithothrix Talo erecto geniculado, intergeniculas solo por hileras de células largas en la

region central y genicula cuyo crecimiento dimero cubre alaintergenicula.
Paulsilvella  Talo erecto no geniculado, la region central del talo con hileras de células cortas 'y
largas.
Ezo Talo no geniculado, con organizacion dorsoventral o isobilateral y presencia de
haustoria
Lithophyllum- Talo no geniculado, con organizacion dorsoventral o isobilateral sin presencia de
Titanderma*  haustoria, con o sin ramificaciones erectas.

Tenarea Talo no geniculado, con ramificaciones erectas y organizacion exclusivamente
isobilateral

* Estatus a nivel genérico ain en duda, dado que los caracteres que los distinguen si bien s distinguen a las

especies tipo, no ocurre asi con las restantes especies.

Otra conclusion importante a la que I1egd Bailey, fue que existe una mayor relacion
entre Amphiroa y Titanoderma gque entre Amphiroa y Lithothrix, contrariando asi la opinion
de Garbary (1987) de que la genicula de Amphiroa y Lithothrix probablemente eran no
homal ogas.

Harvey et al. (2002) profundizaron en e conocimiento molecular y resolvieron,
tanto por evidencia anatdmicay morfologica reproductiva, la segregacion de géneros en la
familia Sporolithaceae y confirmaron que esta linea es monofilética. EI penultimo trabajo
de este tipo, y que ocasiond la resurreccion de la Familia Hapalidaceae, es el de Harvey et
al. (2003) el cual fue basado tanto en datos moleculares como anatémicos y morfol 6gicos.
Bailey et al. (2004) presenta la mas reciente contribucién, donde encontraron que la
subfamilia Mastophoroideae es polifilética, a diferencia de los anteriores esquemas
realizados con técnicas moleculares. Lo anterior puso en evidencia que el submuestrear
pOCOS géneros, 0 muestrear géneros cuyo estatus aln no es claro disminuye enormemente el

interval o de confianza de | os resultados aportados.
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En este trabajo por primera vez contrastan caracteres anatémicos con moleculares,
al segregar en una misma rama filética un alga perteneciente a Orden Rhodogorgonales y
géneros de Coralinales. Lo anterior es explicado como € meor gemplo de que en
ocasiones |os arbol es evol utivos de un género no necesariamente corresponden a los arboles
filogenéticos de las especies, y que estos solo adquirirdn respaldo s y solo s datos
morfol 6gicos y ontogénicos son complementarios.

Histéricamente a fin de establecer limites entre los taxa de algas coralinas se han
utilizado herramientas morfoldgicas, ontogénicas y finalmente moleculares. Estas mismas
herramientas se ha pretendido arrojen informacion para esclarecer implicaciones
filogenéticas en algas coralinas. Al respecto de la ontogenia sus implicaciones no se han
explorado a fondo en todos los taxa de algas coralinas, pese a la informacién valiosa que
han aportado. Por |o anterior en este trabajo se pretende explorar las implicaciones que €l
desarrollo de estructruras tanto vegetativas como reproductivas tienen en la taxonomia y
filogenia de | as especies del género Amphiroa.

2. ANTECEDENTES
Situacion taxonémica del género Amphiroa

La historia taxondmica del género inicié con Lamouroux (1812), quien con base en
el tipo de ramificaciéon y forma de las intergeniculas subdividié a género Corallina en los
géneros. Galaxaura, Nésée, Jania, Corallina, Cympodlie, Amphiroa, Halimeda y Udotea.
El género Amphiroa fue segregado por presentar €l més amplio rango de ramificacién e
intergeniculas cilindricas (Lamouroux 1812: 186); siendo caracteristicas representadas en €l
material tipo (Ellis y Solander) (Ellis y Solander 1786: 124; Lamouroux 1821: 26). Los
siguientes 8 afios se concentraron en la descripcion de una gran cantidad de especies (18)

por Lamouroux (1816), Lamouroux (1821: 26; 1824: 625) y Freycinet (1824: 627-628).
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La clasificacién realizada por Lamouroux para el género Amphiroa cambid, cuando
Decaisne (1842) afiadi6 como caracter segregativo la presencia de conceptaculos laterales.
Este autor ademas propuso reubicar a las especies antes descritas y las reagrup6 en los
subgéneros:. Euamphiroa, Eurytion (donde se ubicd incluso a la especie tipo del género),
Cheilosporum, y Arthrocardia, todos ellos basados en la forma de la intergenicula y
posicion de los conceptacul os.

L os cambios posteriores para €l género tuvieron como base no solo la posicién, sino
también la forma del conceptaculo. Primero Zanardini (1844) elevé a género la seccion
Cheilosporum. Después Areschough (1852), elevd a género la seccion Arthrocardia. Y
finamente Gray (1867) cred a género Lithothrix. Un cambio importante en la taxonomia
del grupo ocurrié en 1904 cuando Weber van Bosse, tomO por primera vez en
consideracion caracteres anatdbmicos internos tanto de las geniculas como de las
intergeniculas. Para el género Amphiroa, agrego la presencia de hileras de células largas
intercaladas con hileras de células cortas en laregion central de las intergeniculas, asi como
geniculas multizonales, y unizonales para el caso de Amphiroa valonioides. Mientras para
los géneros Cheilosporum, Arthrocardia y Lithothrix la presencia de geniculas unizonales.
Asimismo, cred a partir de especies de Amphiroa con ramificacion verticilada y ramas
originadas en genicula multizonal, a género Metagoniolithon. Esta tendencia del uso de
caracteres internos para segregar géneros fue continuada por Yendo (1905) quien afiadi6
para Amphiroa un origen cortical de los conceptéculos.

En los afios posteriores, 10s cambios en la taxonomia del género fueron realizados
primero por Manza (1940), quien cre6 a género Bossiella, con genicula unizonal, e
intergeniculas comprimidas, y en segundo lugar por Johansen en 1972, quien elevd a

género la seccién Marginosporum, con base en que |os conceptacul os eran originados en la
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region central y no en la periférica como ocurre en Amphiroa. Las grandes diferencias en
los caracteres que segregaron estos géneros, fueron bien reflgjados por Duker (1979), donde
quedd demostrado que estos grupos derivados de Amphiroa, también se diferencian por la
presencia de conexiones laterales entre las células de las intergenicul as.

Pese alos distintos caracteres que han sido utilizados paralaredefinicion del género
Amphiroa, en ninguna de las revisiones mencionadas se ha descrito la especie tipo. Esto
provoca controversias a no justificar las secciones propuestas para € género segun
caracteres internos, tanto anatdmicos como reproductivos, lo anterior ain siendo
complicado, a presentar la especie tipo del género (1821: 26, Tab. 21, Fig. €) lamorfologia
caracteristica de especies del género Metagoniolithon, es un indicio a respecto de su
posible ubicacién en otro grupo taxondmico. Es por ello necesario determinar los caracteres
gue unifiquen y den estabilidad a nivel de género y asi eliminar este tipo de controversias.
Este tipo de situaciones (donde existia inclusive hasta 10 diferentes definiciones para un

mismo género) se ha presentado también en Lithophyllum (Woelkerling 1983a).

Estudios del desarrollo ontogénico en Amphiroa

Los primeros trabajos que citaron aspectos ontogénicos sobre € género Amphiroa
fueron los redizados por Segawa (1940a, 1940b), para especies Amphiroa misakiensis
(ubicada aguel entonces en el subgénero Eurytion) y Amphiroa rigida. Al respecto del
conceptaculo esporangial, encontré que en ambas especies el techo del conceptaculo es
formado por participacion de tejido vegetativo, cuyas reminiscencias se ubican en la parte
central de la cavidad (no mostrando con imégenes dicho desarrollo), asi como una sdla
célula de sostén por cada tetraesporangio. Asimismo, pese a que ambas especies pertenecen

a mismo género, se encontraron diferencias tanto en la forma del piso de la cavidad
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(concavo contra convexo) como en el origen de los esporangios (en la periferia o en todo €l
piso).

Con respecto a los conceptaculos gametangiales, Segawa reportd que la formacion
del techo y poro del conceptaculo son por crecimiento de filamentos fuera del area fértil
(sin mostrar evidencia), mientras que para € conceptaculo femenino son ramas
bicarpogoniales y para el conceptéculo masculino, espermatangios simples. En cuanto a los
eventos postfertilizatorios, citdé y mostré en imagen (Pag.: 36) para Amphiroa rigida un
origen dorsal de los filamentos gonimoblésticos sobre un disco de fusion continuo. Cabe
hacer mencion que toda la informacién citada por Segawa (1940), carece de imagenes que
muestren los estadios sucesivos de su interpretacidn ontogénica.

El siguiente trabagjo también a respecto de la ontogenia de conceptaculos
esporangiales y gametangiales fue realizado por Johansen (1968) para Amphiroa
ephedraea. La principal diferencia de este trabajo con & de Segawa (1940a, 1940b) es que
mostré con mayor detalle los estadios sucesivos de la ontogenia. En cuanto a la ontogenia
del conceptaculo esporongial las principales fases fueron (Fig. 2): |: Presencia de un cap
conceptacular (sustancia mucilaginosa), ubicado entre las células corticales y epiteliales
(Fig. 2b 'y 2c), Il. Elongacion de las células inferiores a cap conceptacular, denominadas
células de cobertura que se perderan finalmente en conjunto con € cap conceptacular, 111.
En el espacio dejado por la pérdida celular, el crecimiento de células corticales, las cuales
se alongaran para dar origen a la cavidad del conceptaculo (Fig. 2d) y IV. Desarrollo de
células corticales por encima de la cavidad del conceptaculo para asi conformar €l techo del

mismo.
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Figura 2. Esguematizacion de la ontogenia de los conceptacul os tanto esporangiales (lado
izquierdo) como gametangiales (lado derecho) reportado para Amphiroa
ephedraeae seguin Johansen 1968.

Mientras que para e desarrollo de los propios esporangios. |. En € piso del
conceptaculo y en la region periférica, una vez que las células de la cavidad se hayan
degradado, la aparicion de esporangios iniciales. Cabe mencionar que se cita la presencia
continua de células de la cavidad no degradadas a las que denomina columella (Fig. 2d-f).
I1. Elongacion de los esporangios iniciales y su division centripetal, para dar finalmente 4 o
2 esporas por esporangio (Fig. 2g).

En particular para los conceptaculos espermatangiales las fases de desarrollo que
cito, son las mismas hasta la conformacion del cap conceptacular, y difiriendo en las

siguientes fases: |. Aparicion de espermatangios iniciales en e centro del piso del
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conceptaculo en formacion (Fig. 2d-€), I1. Autolisis de las células de la cavidad y hasta las
células corticales, ubicadas arriba del area fértil (todo el piso del conceptéculo) (Fig. 2f),
[11. Crecimiento de tegjido periférico hacia laregion fértil, para si conformar € techo y poro
del conceptaculo (Fig. 2g). Sobre e desarrollo de los espermatangios, este se da a partir de
las células espermatangiales iniciales, las cuales se elongaran y por divisiéon transversal
darén origen a 2 o tres espermatangios madres, a partir de los cuales se originaran los
espermatangios simples.

En lo que respecta a conceptaculo carpogonial, el desarrollo de la cavidad, techo y
poro del conceptéculo es idéntico a desarrollado en e conceptaculo masculino (Fig. 2a-f).
Sobre € desarrollo de las ramas carpogoniales, las siguientes fases fueron descritas: |I.
Origen a partir de las células de todo €l piso del conceptéculo de procarpos iniciaes (Fig.
2d-e), 1l. Elongacion de procarpos iniciales (pi) y posterior a su division longitudinal, la
conformacién de dos células primordio (Fig. 3), I1I. A partir de cada célula primordio, su
elongacion y division transversal para dar origen a los carpogonio (c), los cuales por otra

elongaciony division transversal dando origen alos tricoginos (Fig. 3).

Figura 3. Esquematizacion de la ontogenia de las ramas carpogoniales para Amphiroa
ephedraea segln Johansen (1968). Pi = procarpos iniciales, ¢ = carpogonio
y SC= célula de soporte.
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En este sentido Johansen (1968) sefidla que existe un desarrollo diferencial, siendo
en la parte periférica del talo en donde generamente ocurren ramas bicarpogoniales,
mientras a centro de la misma solo que con una rama, y que ademés, solo las ramas del
centro maduran hasta desarrollar tricoginos.

Y finamente Johansen (1968) citd para los eventos postfertilizatorios, la presencia
de una solo célula de fusion, y del origen de los filamentos gonimobl &sticos de la periferia
de la misma. Desafortunadamente, pese a que se describieron diferencias significativa en
alguna fase del desarrollo ontogénico (Ej.: origen de filamento gonimoblastico, columella,
etc.) los siguientes autores tomaron el patron de Johansen como representativo del género.

La siguiente etapa en la investigacion de la ontogenia del género fue ahora sobre
aspectos vegetativos. El primer trabgjo lo realizo Johansen en 1969, quién demostré que
existen dos patrones de desarrollo de la genicula, uno donde la descalcificacion de las
células ocurre Unicamente en las células centrales y otro en donde la descalcificacion
alcanza a las células periféricas, sugiriendo que esto pudiese tener potencial a nivel
filogenético, si y solo si se aportara mas informacién para otras especies, |o cua hasta €l
momento no se ha realizado.

Un segundo trabajo a este respecto, pero ahora sobre el desarrollo del talo, fue el de
Cabioch (1971), en cual puso en evidencia a partir de una sola especie (Amphiroa rigida)
gue €l tipo de sujetador en Amphiroa es de organizacién mondmeray citdé semejanzas en €l
desarrollo del talo con especies del género Lithophyllum. Asimismo, Cabioch (1971)
también cita que dentro de e mismo género, alin existen especies cuya caracteristicas
ontogeneticas los segrega (ssimples vs complejas), y que para € género Amphiroa, cita las

especie Amphiroa crustaeformis, cuyas intergeniculas son muy reducidas, o Amphiroa
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rigida, la cua difiere incluso por su tipo de germinacion; sin embargo, no explora cuales
son sus implicaciones filogenéticas.

Tiempo después, € Ultimo trabajo de desarrollo ontogénico de conceptaculos con
referencias a género Amphiroa, que es € realizado por Murata y Masaky (1978) sobre
Amphiroa zonata. Sus conclusiones son un patrén similar a ya reportado para € “género”
por Johansen en 1968 y que g emplifican con no mas ala de siete imégenes. Lo Unico
distinto descrito que agregan estos autores, es la existencia de una célula de soporte por
cada esporangio como en Amphiroa rigida, mientras sus imagenes muestran un tipo de
espermatangio dendroide, €l cual nunca antes habia sido citado para el género.

En afios posteriores, se citaron para €l género aspectos ontogénicos vegetativos. Por
un lado, Chamberlain (1984) describié un patrén del desarrollo de esporas 0 “progénesis’,
similar entre Amphiroa y Lithophyllum, pero distinto a de Lithothrix. Lo anterior ocasioné
se cuestionara desde ese entonces st Amphiroa y Lithothrix pertenecian ala misma linea
filética como lo habia sugerido Johansen (1971). Otro estudio que, contrario al anterior
ratificod la hermandad entre los género Lithothrix y Amphiroa, fue € realizado por Garbary
en 1987, quien sugirio que las intergeniculas de Amphiroa eran homologas a una serie de
geniculas e intergeniculas de Lithothrix, siendo la Unica diferencia la pérdida de capacidad
meristeméatica de las hileras de células chicas en Amphiroa (a excepcion del dpice).

Otro trabajo, pero ahora sobre aspectos de la anatomia de conceptéculos
gamentangiales y carpoesporongiales, fue e de Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-Beltrones
(1996). En este trabgjo se citd para cinco especies de Amphiroa diferencias en €l origen del
filamento gonimoblastico, siendo superficial en A. valonioides y A. beauvoisii y periférico
al disco de fusién en A. vanbosseae, A. misakiensis y A. rigida. Los resultados sobre esta

ultima especie son contrarios alo encontrado por Segawa (1940a). Un aspecto importante y
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gue destaca en este momento a encontrar discrepancias entre autores para una misma
especie, y sobre todo en cuestiones del origen del filamento gonimoblastico, se puede deber
a como citd Lebednick (1977), ainterpretaciones producto de observaciones no derivadas
de desarrollos ontogénicos. Otro aspecto que aportaron Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-
Beltrones (1996), fueron distintas formas de desarrollo del poro en los conceptaculos
carpoesporongiales los cuaes difirieron incluso entre todas las especies (excepto dos).

Otro trabajo importante es el realizado por Choi (1989) en é cual, como parte de su
revisién exhaustiva de las especies del género (més de 20 especie), afiade informacion
anatdmica tanto vegetativa como reproductiva, la cual sin embargo, no es producto de un
estudio ontogénico.

El pendltimo trabajo es € realizado por Dolan (2001), quién a estudiar la anatomia
de las intergenicul as encuentra que €l nimero de hileras largas vs cortas, a no ser variante
es Util anivel especifico, mientras las forma de hileras largas (tres patrones) sugiere pueden
ser importantes como caracter genérico.

El Ultimo trabajo sobre €l desarrollo de conceptaculos es € de Riosmena-Rodriguez
y Woelkerling (en revisién) quienes sugirieron, a partir de su revision taxonémica del
género Amphiroa para el Golfo de California, dos “potenciales’ patrones del desarrollo del
poro en € conceptdculo esporongial, uno por filamentos paralelos y € segundo por
filamentos perpendiculares al techo del conceptaculo, ellos sugieren que sean retomados en
estudios de ontogenia de conceptaculos para € género a fin de elucidar sus implicaciones
tanto taxondmicas como filogenéticas.

Como sintesis de los estudios ontogénicos de conceptaculos del género Amphiroa,
se puede concluir que hace falta: a) resolver discrepancias para las mismas especies, tales

como si €l desarrollo del filamento gonimobléstico es periférico o no, 6 si los espermatides
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son dendroides o simples, b) representar gréficamente la mayor cantidad de fases de
desarrollo afin de disminuir el riesgo de interpretaciones erréneay c) resolver estadios aln
no descritos, pero de los cuales se cita pueden existir patrones (como el desarrollo del poro
en el conceptacul o esporangial).

La informacion que los diferentes estudios han arrojado al respecto de la ontogenia
del género Amphiroa evidencia que esta es inconclusa. Sin embargo, la poca informacion
indica que si pueden existir diferencias importantes en el desarrollo de |as estructuras, pero
esta se requiere corroborar Por lo anterior, en este trabao se pretende describir y
complementar afondo el desarrollo de estructuras vegetativas y reproductivas, y asimismo
explorar sus implicaciones en la definicion de taxay filogenéticas.

3. JUSTIFICACION

Dado que solo existe informacion de la morfologia y ontogenia vegetativa y
reproductiva tan solo para algunas especies del género Amphiroa y que esta informacion no
aporta todas las fases de desarrollo, es que se pretende aportar dicha informacién para 5
especies selectas cuya taxonomia a nivel especifico ya fue resuelta. Asimismo, se espera
gue la informacion obtenida ayude a dar estabilidad a género Amphiroa y sugerir las
implicaciones fil éticas que esto conlleve, incluso a un nivel supragenérico.

4, OBJETIVOSGENERALES

- Reevauar la ontogenia de estructuras tanto anatdmico vegetativas como
anatdmico reproductivas en Amphiroa beauvoisii, Amphiroa vanbosseae, Amphiroa
valonioides Amphiroa rigida y Amphiroa misakiensis para la region Noroeste del Pacifico
Mexicano

- Evaluar sus consecuencias tanto taxonémicas como filéticas anivel de géneroy

supragénerico (subfamilia).
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5. OBJETIVOSPARTICULARES

- Describir e desarrollo del sujetador, genicula e intergenicula, asi como de los
conceptacul os esporangial, gametangiales y carpoesporongial, y determinar su consistencia
entre las especies Amphiroa beauvoisii, Amphiroa vanbosseae, Amphiroa misakienss,
Amphiroa valonioides y Amphiroa rigida.

- Determinar que caracteristicas del desarrollo de estructuras ya sea vegetativas o
reproductivas delimitan subgrupos dentro del género Amphiroa, y con esto explorar sus

implicaciones filogenéticas tanto en la misma subfamilia como a niveles superiores.

6. AREA DE ESTUDIO

Las frondas que fueron analizadas para las cinco especies provinieron tanto de
recol ectas de gjemplares resguardos en €l herbario de la Universidad Autbnoma de Baja
California Sur (FBCS), asi como de col ectas recientes en ambas costas de la Peninsula de
Baja California. Al respecto de las |ocalidades por especies y las fechas para cada una de

ellas, estas son citadas en la Tablalll.

Tablalll. Informacién de los ejemplares observados en el presente estudio.

Namero de

L ocalidad Fecha Especie catélogo
I. San Francisco, B.C.S. 3/julio/2002 A. valonioides 9492
Punta lobos, Tepoca,. 10/junio/1999 A. beauvois 142
Cdlerita, B.C.S. 31/mayo/2003 A.rigida 9493
Cdlerita, B.C.S. 31/mayo/2004 A. beauvoisi 9494
Calerita, B.C.S. 31/mayo/2005 A. vanbosseae 9495
Cdlerita, B.C.S. 27/mayo/2004 A. valonioides 1379
Cdlerita, B.C.S. 27/agosto/1994 A. misakiensis 1568
Cdlerita, B.C.S. 9/abril/1994 A. valonioides 726
LaBallena, B.C.S.

(protegido) 2/julio/2002 A. beauvoisi 9490
LaBallena, B.C.S. 2/agosto/2002 A. misakiensis 9496
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Continuacion Tablalll

LaBallena, B.C.S.
(expuesto)
LaBallena B.C.S.
(expuesto)
LaBallena, B.C.S.
(expuesto)

Puerto pefiasco, Sonora

I.E.S.,B.CS.

B. Boco Chivato, B.C.S.

Requeson, B.C.S.
Requesdn, B.C.S.
Requeson, B.C.S.

El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.
El Sargento, B.C.S.

|. Cerravo, B.C.S.
|. Cerralvo, B.C.S.
|. Cerravo, B.C.S.
Balandra, B.C.S.
Balandra, B.C.S.
Balandra, B.C.S.

Ensenada de muertos,

B.C.S.
Cerritos, B.C.S.

San Juan de la Costa,

B.C.S.

Vallarta, Guadalgjara
Bahia Asuncion, B.C.S.

7/junio/2002
7/julio/2002

7/agosto/2002
7/junio/1999
10/mayo/2003
6/febrero/1999
16/febrero/2000
16/ febrero/2001
16/ febrero /2002
247enero/1999
2/marzo/1995
7/ febrero /2003
27/abril/1992
30/agosto/1995
23/enero/1996
15/diciembre/1996
17/junio/1996
21/junio/96
10/noviembre/1996
8/julio/1996
7/abril/96
4/septiembre/1996
11/7abril/1994
22/mayo/1996
28/octubre/1996
20/julio/1996
2/enero/1996
20/junio/1999
23/junio/1995
11/julio/1993
7/mayo/1994
13/noviembre/94
2/mayo/1982

9/marzo/1994
29/octubre/04

11/junio/1995
12/julio/1989
4/enero/1998

A. beauvoisi
A. valonioides

A. rigida
A. vanbosseae

A.rigida

A. beauvoisi
A. beauvoisi

A. vanbosseae
A. valonioides
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. misakiensis
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. vanbosseae
A. misakiensis
A. valonioides

A.rigida
A. valonioides
A. vanbosseae
A. valonioides

A. valonioides
A. misakiensis

A. vanbosseae, A. valonioidesy A.

beauvoisi
A. misakiensis
A. beauvoisi

9497
9498

9499
134
452
7723
8488
8485
8486
8351
8358
8340
526
7964
7958
7956
7961
7960
7955
7962
7952
7953
7951
7957
7954
7963
7958
5889
123
456
660
1886
45

563
123

158
156
7300
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Continuacion Tablalll

Bahia Asuncién, B.C.S. 5/diciembre/1998 A. beauvois 7306
Bahia Asuncion, B.C.S. 6/junio/1998 A. beauvoisi 7331
BahiaAsuncion, B.C.S.  9/septiembre/1998 A. beauvoisi 7345
Bahia Asuncion, B.C.S. 6/junio/1998 A. beauvoisi 7325
Bahia Asuncion, B.C.S. 12/may0/1998 A. beauvoisi 7378
Bahia Asuncion, B.C.S. 12/enero/1999 A. beauvoisi 7384
Bahia Asuncion, B.C.S. 6/julio/1998 A. beauvoisi 7328
Bahia Asuncion, B.C.S. 10/octubre/1998 A. beauvoisi 7356

Al respecto de los especimenes recolectados recientemente, estos provinieron de
Bahiade La Paz y Complegjo Insular Espiritu Santo, B.C.S., mientras para la costa Pacifico
recolectados en Bahia Magdalena y Playa Los Cerritos B.C.S. La ubicaciéon de las

localidades citadas en la Tablalll se muestran en lafigura4.
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Fig. 4. Mapas en donde se muestran las localidades revisadas, en el Golfo de California'y
costa Pacifica de Bgja California.1.San Juan de la Costa (El Sauzoso); 2.Calerita; 3.1slote,
La Ballena (Dentro del complejo Espiritu Santo); 4.1sla Espiritu Santo (Lado Protegido de
lalsla); 5.Requesdn (Bahia Concepcion); 6. Isla San Francisquito; 7. El Sargento (BahialLa
Ventana); 8.Ila Cerralvo; 9.Ensenada de Muertos, 10.Balandra;11.Puerto Pefiasco;
12.Kino Nuevo; 13.Puerto Valarta;14.1sla Margarita, (Bahia Magdalena); 15.Cerritos;

16.Bahia Asuncioén.
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7.MATERIAL Y METODO
Descripcién del desarrollo ontogénico y la determinacion de su consistencia entre especies
de Amphiroa del noroeste de México.

A fin de cumplir e primer objetivo se revisaron eemplares de las especies
Amphiroa beauvoisii, Amphiroa misakiensis, Amphiroa rigida, Amphiroa valonioides y
Amphiroa vanbosseae, dado que en la revision exhaustiva realizada por Riosmena
Rodriguez y Woelkerling (en revision) resultaron ser bien diferenciadas y no existe duda
alguna al respecto de su posicién taxondémica.

Seccion |. Anatomia vegetativa
a) Sujetador

Para llevar a cabo la descripciéon del desarrollo de los sujetadores se eligieron
especimenes completos de herbario, y en € caso de ser g emplares recolectados en campo,
se tratd de obtener incluso e sustrato al que se encontraban adheridos. Asimismo, se
procesaron muestras de colectores artificiales colocados en la Playa Los Cerritos, B.C.S..
Se inici6 con la revision de material proveniente de Amphiroa beauvoisii, dado que se
contaba con muestras que cubrian toda la estacionalidad para un determinado sitio (Bahia
Asuncion), y se continllo con otros gemplares de la misma especie pero de otras
localidades. Todos los sujetadores fueron procesados segun la técnica histoldgica utilizada
por Riosmena-Rodriguez (2002), que de manera general son pasos subsiguientes de
descalcificacion, tincion, deshidratacion, montaje y corte (6um). Los cortes histol 6gicos
fueron realizados utilizando € micrétomo y realizando cortes transversalmente a los
sujetadores, dado que permitian observar el acomodo de los filamentos del sujetador. Las

laminillas obtenidas fueron observadas a microscopio (10x-100x), se fotografiaron
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aquéllas que fuesen representativas con una camara digital OLYMPUS, y finamente
editadas mediante los programas Photo Shop 6.0 y Free Hand 10.0.

Para determinar la consistencia del desarrollo de los sujetadores que se encontrd en
A. beauvoisii, se contrast6 con las restantes cuatro especies, las cuales fueron sometidas a
mismo procedimiento histolégico antes descrito, para finalmente fotografiar la evidencia
que apoyaba 0 en su caso arrojaba la existencia de un nuevo patron.

b) Intergeniculas

En la descripcién del desarrollo de las intergenicul as, se puso especia atencion en e
arreglo (hileras de células largas vs hileras de células cortas), como la forma de las hileras
representativas del género Amphiroa. Para esto se procesaron intergeniculas (de la misma
manera que en el caso de los sujetadores) de la parte media de talos de A. beauvoisii, de
recolectas realizadas mensuamente (FBCS ) durante € ciclo 1998-1999, en Bahia
Asuncion, B.C.S. de 30 laminillas obtenidas por estacion se anotd €l nimero de hileras de
célulaslargas vs hileras cortas. Se fotografio el patrén encontrado al respecto de laformade
las hileras de las intergeniculas. Asimismo observaciones de laminillas pertenecientes alas
restantes especies también fueron analizadas.

A fin de corroborar si € patron de desarrollo del nimero de hileras de cdlulas y la
forma de las mismas, se relacionaba con el incremento en talla de dichas intergeniculas, se
obtuvo la medida del largo y ancho con ayuda de un verniere (+/- 0.01 cm), de
intergeniculas medias de la misma especie y del mismo sitio de recolecta (30
intergeniculassmes). A fin de corroborar si e patrén era estacional, dado que Rosas-
Alquicira et al. (En preparacion), mencionan que esto ocurre con € largo de las frondas, se
decidio realizar €l agrupamiento de los datos de manera estacional. Para €l andlisis de los

datos, se obtuvieron los interval os de las mediciones (val ores minimos — maximos).



Para corroborar €l patron de origen y desarrollo encontrado en A. beauvoisii, se
procesaron intergeniculas de la misma manera que el caso anterior, pero de muestras de A.
vanbosseae colectadas mensualmente en El Sargento (Region Pacifico) durante un ciclo
anual (Tablalll). Cabe mencionarse que para esta especie, no se realizaron las mediciones
del largo y ancho de las intergeniculas, pero si €l conteo del nimero de hileras de las
mismas, finalmente también se procesaron intergenicul as de las tres especies restantes.

c) Genicula

Para describir e desarrollo de las geniculas, se utilizaron las mismas laminillas que
se prepararon para la descripcion del desarrollo de las intergeniculas de A. beauvoisii,
siempre y cuando dicha estructura ocurriera. Los estadios representativos fueron
fotografiados y editados de la misma manera antes descrita. Para comprobar la consistencia
del patrén de desarrollo o su refutacion, se utilizaron las laminillas ya antes realizadas para
A. vanbosseae, y nuevas laminillas realizadas para las especies restantes.

Seccion I1. Anatomia reproductiva.
a) Conceptéculos esporangial, gametangial y carpoesporangial.

Para describir €l desarrollo de los conceptéculos ya sea esporongiales,
gametangiales o carpoesporongiales, se partié de las laminillas redlizadas en € capitulo
anterior de anatomia vegetativa, y en particular las correspondientes a A. beauvoisii. Se
buscaron los estadios representativos desde la formacion de la cavidad, hasta € rellenado
del conceptéculo, y siempre seleccionando aquellas laminillas donde el corte permitiera
ubicara a poro y las células epiteliades. Para la obtencién de estadios de desarrollo
faltantes, se seleccionaron intergeniculas de frondas reproductivas de A. beauvoisii, que se
distinguieron por presentar conceptécul os prominentes. Las intergeniculas se sometieron a

la técnica histologica descrita en el capitulo anterior, readlizando los cortes a las

35



intergeniculas orientados longitudinalmente. De las laminillas obtenidas, se seleccionaron
aquellas que presentaran los criterios antes mencionados, y fotografiadas y editadas segun
se describié en la Seccion |.

Al respecto de la nomenclatura utilizada en las imégenes, se optd por nombrar alas
células en primera instancia a través de nimeros, mientras que células derivadas de estas
por letras mindsculas. Que por citar un gjemplo, es célula 1, la cua posteriormente por
division transversal dio origen alas células 1ay 1b. En cuanto a estructuras anatdmicas en
especifico, estas cuando fueron denotadas por letras, cuya descripcion aparece en €l pie de
figura.

Una vez completado e desarrollo ontogénico de los conceptéculos para agquellas
fases reproductivas encontradas, se continud con la corroboracion de su consistencia. Para
esto, se analizaron laminillas ya realizadas para el capitulo anterior de las cuatro especies
restantes, asi como del procesamiento tanto histoldgico como de edicion, de intergeniculas
reproductivas de material recolectado y de herbario.

Evauacion de las consecuencias tanto taxondémicas como filéticas a nivel de género y
supragénerico dentro de la subfamilia Lithophylloideae.

L os patrones del desarrollo ontogénico se contrastaron con la informacion publicada en
revisiones taxondmicas como de observaciones personales. Para esto, se cont6 tanto de
informacion escrita y en ocasiones de las imégenes, ya sea fotografias o ilustraciones,
asociadas a dichainformacion, o Unicamente a partir de las iméagenes publicadas.

Las citas utilizadas para € género Amphiroa fueron: Segawa (1940a), Segawa (1940b),
Johansen (1968), Johansen, (1969), Ganesan (1970), Ganesan (1971), Cabioch (1972),
Muratay Masaky (1978), Johansen (1981), Choi (1989), Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-

Beltrones (1991), Woelkerling y Campbell (1992), Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-
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Beltrones (1996), , Abbott (1999), Moira y Guimaraes. (2002), Riosmena-Rodriguez y
Woelkerling (en revisién). Para el caso de Lithophyllum: Cabioch (1972), Woelkerling
(1988), Chamberlain (1991), Woelkerling y Campbell (1992), Abbott (1999), Riosmena
Rodriguez y Woelkerling (en revision). Mientras para el género Lithothrix Ganesan y
Deskachary (1970), Garbary (1987), asi como por observaciones personaes y finalmente

para Paulsilviella y Tenarea Woelkerling (1988), Woelkerling et a. (2002).

8. RESULTADOS
Descripcion del desarrollo ontogénico en especies de Amphiroa del noroeste de
M éxico.

Después de haber analizado alrededor de 500 laminillas semipermanentes de las 5
especies de Amphiroa bajo revision, se presenta la interpretacion de las imagenes, asi como
las imégenes mismas, en dos capitulos, en e primero se abarca € desarrollo de la parte
vegetativa, € sujetador, intergeniculas y finalmente geniculas. En & segundo capitulo se
tratan los aspectos de la anatomia reproductiva, pero dada la mayor cantidad de
informacion, se subdividié a su vez e desarrollo de los conceptaculos en los primeros
estadios del desarrollo de la cavidad, de las células reproductivas (esporangios,
gametangios, carpoesporangios), del poro y finalmente el relleno de la cavidad.

Seccion |. Anatomia vegetativa
a) Sujetador

El andlisis de dicha estructura mostré que un tipo de sujetador mondmero ocurrié en
A. beauvoisii, A. vanbosseae y A. rigida, evidenciado por la presencia de un solo grupo de
filamentos, de entre los cuales, un grupo de €ellos se dirigen a sustrato, encontrandose

paralelos a éste, como de otro grupo de filamentos, que se curvean en menor intensidad, y a
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partir de los cuales se originara una nueva fronda (Fig. 5 A-C). Mientras un patron distinto
fue encontrado en A. misakiensis, en donde el grupo de filamentos presenta Uinicamente una
direccion, y no se curvean hacia € sustrato, presentando asi un tipo de construccion

denominada dimera (Fig. 5D).
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Fig. 5. A-D. Cortes transversales de sujetadores de diferentes especies de Amphiroa (Escala
delalinea 50 pum):

A. Sujetador representativo de A. beauvoisi FBCS 7325, en donde se observan
filamentos dirigidos tanto hacia el surgimiento de la fronda (flecha punteada), como
hacia €l sustrato (flecha continua).

B. Sujetador representativo de A. rigida FBCS 9493, misma explicacion que en A.

C. Sujetador representativo de A. vanbosseae FBCS 7961, en donde se observa a los
filamentos dirigidos tanto hacia la parte dorsal del sujetador, como hacia el sustrato
(flechas continuas), denotando asi su organizacion monémera.

D. Sujetador representativo de A. misakiensis FBCS 9496, en donde se observa que los
filamentos se encuentran arreglados en hileras perpendiculares a sustrato (flecha

continua), lo que denota su organizacion dimera.
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8.1.2. Intergenicula

En cuanto a desarrollo de las hileras de laintergenicula, y que es € mismo que en las
geniculas, se encontré un patrén de crecimiento en todas las especies, €l cua ademas fue
consistente entre las cinco especies analizadas, y que es el siguiente:

El origen de las hileras de células cortas (ct) es a partir de zonas meristematicas,
representadas por las hileras de células mas largas en la intergenicula (). La divisién de
células largas, ocurre en su parte inferior, y es de manera diferencial, ocurriendo primero en
las células largas que se encuentran méas cercanas a la region periférica, y continua hacia la
region central del mismo. Es decir, una region meristematica que no comienza de manera
sincronizada la division de todas sus células (Fig. 6 A-D).

Unavez originada la hilera de células cortas, estas a su vez incrementaran su tamafio tal
cual como las células inferiores a ellas, para continuar su crecimiento y llegar a su talla
maxima en la cual, como parte de un ciclo, dardn origen a una nueva hilera de células
cortas nuevamente. Siendo asi las células largas, aguellas encargadas del crecimiento del
largo de los talos y funcionando como un meristemo intercalar (Fig. 6 A-D).

Siendo asi que, € numero de hileras largas entre hileras cortas, dependera de
cuantas de estas hileras de células largas, ya hayan llegado a su talla maximay comiencen
asi aoriginar en su parte inferior, una nueva hilera de células cortas, es decir, relacionadas a
su tasa de crecimiento. Esta hipétesis se corrobora con los resultados obtenidos tanto del
numero de hileras largas vs cortas, como de las mediciones obtenidas de las intergeniculas
de A. beauvoisii, ya que e menor nimero de hileras de células largas, y por consiguiente
mayor frecuencia de hileras cortas, que ocurre en verano y otofio (2-5,8) (Tabla 1V),
también corresponde cuando se presentan los valores més altos del largo de las

intergeniculas (Tabla V).
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Tabla V. Intervalo del nimero de hileras largas entre cortas de intergenicul as basal es por
especie en un ciclo anual.

A. beauvoisii A. vanbosseae

Primavera 0--13 1--12
Verano 2--5 2--12
Otofio 2--8 2--8
Invierno 0--6 0--12

Tabla V. Intervalo de las medidas (cm) del largo y ancho de |as integeniculas medias de
Amphiroa beauvoisii.

Largo Ancho
Primavera 0.02-0.73 0.01-0.57
Verano 0.06-0.65 0.01-0.65
Otofio 0.11-1.22 0.01-1.01
Invierno 0.09-1.19 0.01-0.19
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Fig. 6. A-D. Cortes longitudinales de geniculas e intergeniculas, donde se observa tanto su
anatomia como la formade su desarrollo (Escala de la barra 50 pum):
A. Se observa la alternancia de hileras de células largas (I) vs cortas (ct) de una
genicula, Amphiroa beauvoisii FBCS 9494.
B. Acercamiento de A, donde se observa gue en laregién més cercana a la periferia, se
presentan nuevas células cortas (flecha continua).
C. Sedenoctaunaalternanciade hileras de células cortas (ct) vs hileras de células largas
() en laintergenicula Amphiroa vanbosseae FBCS 7952.
D. Intergenicula donde se observan células cortas (ct) (flecha continua) derivadas de la

hilera superior de células largas (1) Amphiroa beauvoisii FBCS 7300.
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En especifico, ya € elongamiento individual que presenta cada célula en una misma
hilera, es diferencial, esto fue corroborado en primera instancia para A. beauvoisii, y
posteriormente en |as restantes cuatro especies, a ser las células ubicadas en la region mas
central, aquellas que presentan la mayor longitud. Siendo asi, que en una misma hilera de
células, una regién (la més cercana a la periferia) es en primera instancia meristematica,
mientras que las mas cercanas a centro, contribuyen ala elongacion de las células (Fig. 7).

En cuanto a patrén de las formas encontradas, un patron donde ocurren tanto hileras de
células que en su parte media son rectas y con adelgazamientos hacia la regién periférica,
como una forma totalmente redondeada, se encontraron en la misma intergenicula, y mas
aln la misma especie. Estas formas presentan un orden de aparicién, siendo €l patron de
forma recta presente en las células meristeméticas elongadas, y € patrén redondeado
presente en las hileras mas algjadas de esta region meristematica, siendo asi laformade las

mismas una variante segun la ontogenia de las hileras de laintergenicula (Fig. 7).

8.1.3. Genicula
El origen de la genicula que se presento en A. beauvoisii, fue a partir de la descalcificacion
en primerainstancia de la region central (c), en donde también en las células méas cercanas
alaregion periférica (p), ocurre la formacién de paredes transversales, que ocasionaran la
pérdida de dichas células. La descalcificacion continta también hacia la region periférica
(Fig. 8A).

Este patrén de desarrollo, fue consistente con el encontrado en A. rigida (Fig. 8B), y A.
misakiensis (Fig. 8C-D). A diferencia de las anteriores especies, en A. valonioides, solo se
presenta la descalcificacion de la regién central y un arqgueamiento de las células mas

externas, mientras que en el caso de las células periféricas, estas contintan cacificadas
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(Fig. 8E-F), aunque finamente se pierden. Cabe sefidar que, no obstante la anterior
diferencia, en A. valonioides, también se presentan varios septos transversales en las células
més cercanas alaregion periférica (Fig. 8E-F).

Un aspecto importante a resaltar en € desarrollo de las geniculas, es que en las
geniculas de las especies A. beauvoisii, A. vanbosseae, A. valonioidesy A. misakiensis, las
hileras de células largas continlan siendo meristeméticas, aun ya descalcificadas, y €
nimero de hileras continla, pero hasta un tope, € cua variard segin la especie. Este
aspecto que se pone en evidencia en A. rigida, donde las dos hileras de células largas

caracteristicas no generaran unatercera hilera de células pese a su longitud.
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Fig. 7. Cortes longitudinal de intergenicula. Se observa que la forma de las hileras, varian
desde una forma recta con curvaturas hacia los extremos, en la parte inferior de la
intergenicula, como una forma totalmente redondeada, hacia la parte apical de la misma
(formas remarcadas por lineas punteadas); asimismo se observa como en la regién mas
periféricay debajo de la hilera de células mas largas, ocurren nuevas células cortas (flecha
continua), no asi en la parte mas central de laintergenicula (flecha no continua), imagen de

la especie A. vanbosseae FBCS 7952 (Escala de la barra de 10 um).
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Fig. 8. A-F. Cortes longitudinales de geniculas de especies de Amphiroa, donde se denota
el origen y desarrollo de la genicula (Escala de las barras en A, C, D y F de 50 um,
mientras en B de 10um):

A. Geniculade A. beauvoisii FBCS 7331, se denota |la descalcificacion de las células tanto
centrales (c) como periféricas (p), evidenciado por su mayor coloracion (flecha
continua), en contraste con las células restantes.

B. Genicula de A. rigida HFBCS 9493, se denota la descalcificacion de las células tanto
centrales (¢) como periféricas (p) (flecha continua).

C. Genicula de A. misakiensis FBCS 9496, se denota la descalcificacion de las células
tanto centrales (¢) como periféricas (p), evidenciado por su mayor coloracion (flecha
no continua), en contraste con las células restantes (flecha continua).

D. Acercamiento de C, se observa como las células de la region periférica comienzan a
perderse (flecha continua).

E. Genicula de A. valonioides FBCS 9498, en donde se observa que la descalcificacion
solo ocurre en laregion central (c) delamisma, y no en laregion periférica (p).

F. Geniculade A. valonioides, FBCS 9492, misma explicacion que en E.
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Capitulo I1. Anatomiareproductiva
8.1.4. Conceptaculo esporongial:
Fase . Desarrollo de la cavidad

En A. beauvoisii, A. vanbosseae, A. valonioides y A. rigida el desarrollo de la cavidad
se llevd a cabo en laregidn periférica (células 1, 2, 3y 4), El indicio del desarrollo de la
cavidad es una primera elongacion que dard origen a partir de lacélula 1 alas dos primeras
células del techo (la y 1b) (Fig. 9A), seguido de lo cua se presentara una nueva
elongacion, ahora a partir de la cdula 3 (Fig. 9B), para dar origen ala célula 3y 3a (Fig.
9C-D). Las células 1a, 1b, 2 'y 3, conformarén asi las cuatro células clésicas encontradas en
el techo del conceptaculo. En cuanto a las células 3a, estas continuardn elongandose y
finalmente sus paredes se diluirdn, para dar asi origen a la cavidad del conceptaculo (Fig.
OE-F).

En cuanto alaregion del piso del conceptaculo, en éste se denota una elevacion en su
parte central, la cual es ocasionada por la elongacion de las células 8 y posterior division
transversal de las mismas, dando origen alas células 8a (Fig. 10A-E).

Sobre la consistencia de dicho patron de desarrollo de la cavidad, se corroboré que
ocurre de la misma manera en A. valonioides, A. rigida y A. vanbosseae, aungue
presentando la elevacion del piso solo la Ultima especie citada. En A. misakiensis, se
presenta un patrén distinto, dado que en éste la elongacion de las células 1, darén lugar alas
células 1lay 1b, formando estas el techo del conceptéculo, mientras que las células 2, tras su

elongacion y disolucion, conformaran la cavidad del conceptaculo.
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Fase I1. Desarrollo de esporangios

En A. beauvoisii, A. vanbosseae, A. rigida y A. valonioides e desarrollo de los
esporangios se lleva a cabo en la region periférica del piso del conceptéculo. El desarrollo
ocurre una vez que las células de la cavidad (3a) se han degradado. El primer indicio del
desarrollo de los esporangios, es la presencia de esporangios iniciales, los cuales
probablemente son desarrollados a partir de las células 4 (Fig. 11 A-B). Posterior a la
formacién de los esporangios iniciales, estos se alongarén, y por divisiéon transversal darén
origen a los esporangios madre (Fig. 11 A-B), que una vez que se elonguen e incrementen
considerablemente su volumen, se dividirdn transversalmente dando origen a
tetraesporangios (Fig. 12 A) o biesporangios (Fig. 12B) (estos ultimos encontrados muy
comunmente).

Un segundo patron distinto al encontrado, ocurre en A. misakiensis, en € cual, s
bien el desarrollo de los esporangios iniciales ocurre también a partir de células del piso del
conceptaculo (células 3) y en la region periférica del mismo (Fig. 13 A), difiere en €
siguiente aspecto. La elongacion y posterior division transversal de las células 3, no dard
como resultado a los esporangios iniciales, si no a las células 3a, las cuales repetiran €l
proceso y daran ahora lugar a las cdlulas 3b, las cuales nuevamente por elongacion y
division transversal dar origen a los esporangios iniciales (Fig. 13 A-B). Sera a partir de la
elongacion y division de dicho esporangios iniciales, que se originen a los esporangios
madre (Fig. 13 A-B). Teniendo asi, finalmente, los esporangios maduros dos células de

soporte (Fig. 13 C-D).
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Fig. 9. A-F. Cortes longitudinales de conceptaculos esporongiales, en donde se denota €l
desarrollo de la cavidad “Fase |” (Escalade labarraen A, By C esde 10 um, mientras en
las restantes es de 50 pm):

A. FBCS A. beauvoisii 7356, se observa que €l origen de la cavidad se lleva a cabo en
las 4 células més periféricas del talo. Se denota el primer estadio, en donde la
elongacion delas células 1, daraorigen alascélulas lay 1b.

B. FBCS A. beauvoisii 7356, estadio siguiente a anterior, en donde ocurre la
elongacion de las células 3, entre las cuales se observa una conexion pit (cabeza de
flecha).

C. FBCS A. vanbosseae 134, y su acercamiento D, se observa que ocurre la
elongacion las células 3, asi como a partir de divisiones transversales de estas, €l
surgimiento de las células 3a.

FBCS A. vanbosseae 7963y su acercamiento F, en donde se observa que las células 1a,

1b, 2 y 3 formaran € techo de la cavidad, mientras las células 3a, después de elongarse

y comenzar adiluirse de su region basal, ala cavidad del conceptaculo.
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Fig. 10. A-E. Cortes longitudinales de conceptaculos esporongiales, en donde se observa
que la forma del piso del conceptaculo varia como resultado del desarrollo de la cavidad
(barra 50 pm):

A. FBCS A. beauvoisii 7306, Se observa que a inicio del desarrollo de la cavidad,
cuando alin estan presentes las células 3a, ocurre un ligero hundimiento del piso del
conceptaculo en la region central del mismo. Corte realizado en la region méas
periféricadel conceptaculo.

B. Mismo conceptéculo que el anterior, pero € corte realizado en la region mas central
del conceptéculo, y en donde se observa que €l hundimiento del piso es también
evidente, nétese que siguen presentes las células 3a.

C. FBCS A. beauvoisii 7331, se resalta la region central del piso del conceptaculo
(rectdngulo), un acercamiento en D (corte realizado en la region més periférica del
conceptacul o), en donde se observa que €l piso del conceptaculo no presenta ningin
hundimiento.

E. Acercamiento de C, en donde se observa que la elongacién de las cdlulas 8 en la

region mas central del piso, y su posterior division transversal, daran origen a las

células 8a. Lo anterior provocando la elevacion del piso del conceptaculo. Se destaca

gue €l corte es de laregion mas central de la cavidad.
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Fig. 11. A-D. Corte longitudinales de conceptécul os esporongiales, en donde se observa el.
“Patron 1” del desarrollo de los esporangios (Fase |1) (Escalade labarraen A, C, Ey F de
50 pm, mientras que en las restantes de 10 um):
A. A. beauvoisii FBCS 142 y su acercamiento en B, en donde se observa que los
esporangios iniciales (flecha punteada) son originados a partir de las células 4, y
estos en todo € piso del conceptaculo. Esporangios iniciales que por elongacién y
division transversal darén origen alos esporangios madre (flecha continua).
C. A. beauvoisii FBCS 142 y su acercamiento en D, en donde se observa que los
esporangios madre (flecha continua) se elongaran y presentaran divisiones transversales

gue daran origen alas tetraesporas.
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Fig. 12. A-B. Cortes longitudinales donde se observan esporangios maduros solo en la
region mas periféricadel conceptéculo.
A. A. vanbosseae FBCS 9495, se muestran tetraesporangios maduros e inmaduros
(flecha continua).

B. A. beauvoisii FBCS 7323, igual que laanterior pero para biesporangios.
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Fig. 13. A-D. Cortes longitudinales de conceptacul os esporongiales, en donde se observa .
“Patron 117, del desarrollo de los esporangios (Fase 1) (Escala de la barra 50 um):

A. A. misakiensis FBCS 1568, se observa que €l desarrollo de los esporangiosiniciales,
solo ocurre en laregion mas periférica de la cavidad.

B. Acercamiento de A, se observa que la dilucién de las células 2, permitiran que a
partir de las células 3, se originen las células 3a, y 3b. A partir de la elongacion de
las células 3b, y su posterior division transversal se dard origen a los esporangios
iniciales (flecha discontinua), y a partir de estos, de los esporangios madre (flecha
continua).

C. A misakiensis FBCS 9496, se observan tetraesporangios totalmente desarrollados,
asi como no desarrollados en la misma cavidad esporongial.

D. A misakiensis FBCS 9496, se observa como las células 3ay 3b, aln contindian en

la base de los esporangios maduros, funcionando como células de sostén.
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Faselll. Desarrollo del poro

En €l caso de A. beauvoisii, A. vanbosseae, A. valonioides y A. rigida, los primeros
indicios del desarrollo del poro se denotan desde que comienza a originarse la cavidad,
dada la presencia de células hinchadas o de mayor ancho que las células laterales (células
18) (Fig. 14 A-B). Dichas células hinchadas, en un inicio dos, y conforme avanza el
desarrollo de la cavidad, incrementando el nimero y tamafio (Fig. 14 C-D). Asimismo, las
células més cercanas a la cavidad del conceptaculo y a dichas células hinchadas,
comenzarén a elongarse y a dirigirse hacia el futuro poro, esto con la ayuda de la presion
giercida por las células de la cavidad (3a) alin presentes (Fig. 14E y 14F).

La presiéon gercida por las células de la cavidad continuando su incremento en
longitud, y presionando ain mas (Fig. 15 A-B), ocasionaran la elongacién de las células
cercanas al futuro poro (células 1b, 2 y 3) (Fig. 15 C-D), y ademés provocaran, por presion
(Fig. 16 A-B), laperdida de las células hinchadas ubicadas a centro del poro (Fig. 16 C-D).
Una vez perdidas las células hinchadas del centro del poro, aln se denotara la presencia de
algunas células hinchadas, que ya presentaran deformaciones en forma de “corchete” (Fig.
16 E-F y Fig. 17 A-B) y que terminarén por perderse por la misma presion de las células
elongadas (Fig. 17 C-D). Ya finamente teniendo el poro del conceptaculo delimitado por

las células el ongadas ubicadas perpendicularmente al techo del conceptéculo (Fig. 17 E-F).
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Fig. 14. A-F. Cortes longitudinales de conceptacul os esporongiales, en donde se observan
los primeros estadios del desarrollo del poro (Fase l1l) del patron | (Escala de las barras, en
A'y C de 10 um, mientras que en las restantes de 50 pum):

A. A beauvos FBCS 8488, acercamiento de B, se observa € primer estadio de
desarrollo del poro, evidenciado por la presencia de células hinchadas 1a, nétese
gue la cavidad alin no ha sido formada.

C. A. beauvoisii FBCS 7323, acercamiento de D, se observa el incremento del niUmero

de células hinchadas (1a), y exclusivamente en la regién mas central del techo de la

cavidad.

E. A. beauvosi FBCS 8488, se observa que las células 3a elongadas tocan el centro del
techo del conceptéculo.

F. A. beauvosi FBCS 8488, se observa que en la region central del techo del
conceptaculo, las células més cercanas a la cavidad comienzan a elongarse en €l

sentido de las flechas.
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Fig. 15. A-B. Cortes longitudinales de conceptécul os esporongiales, en donde se observa la
importancia de las células de la cavidad en el desarrollo del poro (Fase I11) del patron |
(Escaladelabarraen A y B de 10 um, mientras en las restantes de 50 pm).
A. A. vanbosseae FBCS 134, donde se observa que las células de la cavidad 3a, entran
en contacto con las células del techo y comienzan a deformarlas.
B. A. vanbosseae FBCS 8358 donde se observa que las células de la cavidad 3a,
contindan avanzando al interior del techo del conceptaculo, dirigiendo las células del

mismo (1b, 1b, 2 'y 3) en direccion del futuro poro.
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Fig. 16. A-F. Cortes longitudinales de conceptaculos esporongiales, se denota ahora la
importancia de las células 3 en e desarrollo del poro (Fase 111) del patrén | (escala de la
barraen A, Cy E de 50 um, mientras que en las restantes de 10 pum):
A. A. beauvoisii FBCS 7325y su acercamiento B, se observa que las células 3 del
techo, a elongarsey dirigirse hacia el futuro poro, presionan alas células la.
C. A beauvoisii FBCS 7325 y su acercamiento D, se observa que la presiéon de las
células 3, sobre las células 1a, ocasionan su deformacion.
E. A. beauvoisii FBCS 7345 y su acercamiento F, se observa que la mayor entrada de
las células 3, ocasiona la perdida de algunas cdlulas 1a, y la deformacién (forma de

corchete) de las restantes células 1a.
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Fig. 17. A-F. Cortes longitudinales de conceptécul os esporongiales, se observa el Ultimo
estadio del desarrollo del poro (Fase I11) del patron | (escalade labarraen A, B y E de 50
pm, en las restantes de 10 pm):
A. A. beauvoisii FBCS 7325 y su acercamiento B, se observa la deformacion de las
células 1a, antes que sean perdidas.
C. A. beauvoisi FBCS 7325 y su acercamiento D, se observa que las cdlulas 3
bordearan, orientadas mas o menos de manera perpendicular a poro, € cana del
conceptaculo.
E. A. beauvoisii FBCS 7325 y su acercamiento F, finalmente el poro totalmente
formado y bordeado por células elongadas, y orientadas mas o menos perpendiculares

al techo de la cavidad.
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Fase |11. Desarrollo del poro: continuacion.

Un patrén distinto a antes descrito, se encontrd en A. misakiensisy A. rigida. Este,
a diferencia del patréon anterior, no presentard en ninguna de sus fases la presencia de
células hinchadas (Fig. 18 A-C). Los primeros indicios de desarrollo del poro, seran la
elongacion en laregién del futuro poro, de las células 1a, para dar origen alas células la
(Fig. 18 A-C), las cuaes posterior asu descalcificacion se perderan (Fig. 18 D-G).

Posterior a la pérdida de las células del techo, las células contiguas a canal, se
comenzardn a alongar, y en conjunto con las células del techo (ya elongadas desde la
formacion del mismo), y con ayuda de las células de la cavidad (células 2) (Fig. 20 A-B),
se dirigirdn de manera perpendicular al techo y delinearan € poro (Fig. 20 C-D). Cabe
mencionar que en esta Ultima fase, las células elongadas més cercanas a las células

epiteliales se perderan.
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Fig. 18. A-G. Cortes longitudinales de conceptacul os esporongiales, en donde se observa €l
primer estadio del desarrollo del poro (FaseIll) del segundo patrén (escala de labarraen B,
C, Ey G de 10 um, mientras que en las restantes de 5 um):

A. A. misakiensis FBCS 9496 y su acercamiento en B, se observa que en laregiéon més
periférica del techo del conceptaculo se presentan las células 1a, laay 1b, las tres
delamismaformay tamario.

C. A misakiensis FBCS 9496 acercamiento de A, se observa que las células 1a mas

cercanas a centro del techo se encuentran el ongadas con respecto alas células laay 1b.

D . A. misakiensis 9496 y su acercamiento en E, se observa que en laregion central del

techo del conceptédculo, se presentan células descalcificadas (flechas continuas),

evidenciado esto por su mayor coloracion.

F. FBCS 9496, y su acercamiento en G, se observa el desprendimiento de las células de

mayor tincién o descalcificadas (flechas continuas).
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Fig. 19. A-D. Cortes longitudinales de conceptécul os esporongiales, en donde se observa
un segundo estadio del desarrollo del poro (Faselll), del patron |1 (Escalade labarraen A
y C de 50 um, y de 10 um en las restantes)

A. A misakiensis FBCS 9496 y su acercamiento B, se observa que las células 2
penetran al techo del conceptaculo en €l espacio dejado por €l desprendimiento de
las células (flecha continua).

C. A. misakiensis FBCS 9496 y su acercamiento D, se observa el canal del conceptaculo

es bordeado por |as células contiguas, |as cual es se encuentran elongadas (flechas

continuas).
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Fig. 20. A-D. Cortes longitudinales de conceptacul os esporongiales, en donde se observa €l
ultimo estadio de desarrollo del poro del patron |l (Escala de las barras A 'y C de 50 pum,
mientras de | as restantes de 10 pum):

A. A misakiensis FBCS 9496 y su acercamiento en B, donde se observa que todas las
células contiguas al poro (flecha continua) se encuentran elongadas y dirigidas de
manera mas 0 menos paralela al techo de la cavidad. También se observa que la
elongacion de las células mas cercanas a las epiteliales, ocasiona € empuje de las
células superiores a ellas, a tal grado que estas sobresalen por encima del techo del
conceptacul o (flecha discontinua).

C. A. misakiensis FBCS 9496 y su acercamiento en D, se observa gque las células contiguas

al canal del poro se encuentran elongadas (flechas continuas).
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Fase I1V: Relleno de la cavidad

Esta Ultima fase, también se encontré para A. beauvoisii, A. vanbosseae y A.
valonioides. En dlla, los primeros indicios del relleno de la cavidad, son e crecimiento de
filamentos originados en la parte central del techo del conceptéculo, y dirigidos hacia €l
piso en un primer estadio (21 A-B), y hacia las paredes laterales de la cavidad, en segunda
instancia (21 C). Cabe sefidarse que € rellenado de la cavidad, se observé que ocurre tanto
en conceptécul os libres de esporangios, como en donde estos aln ocurrian, concluyéndose
que €l relleno de la cavidad no esta disparado por lo liberacion total de esporangios (Fig. 21
B-C). Este patron ain no esté corroborado en A. rigida y A. valonioides.

El patrén de rellenado de la cavidad en A. misakiensis, difirio del anterior, en que el
desarrollo de los filamentos ademas de ocurrir a partir de laregion central del techo del
conceptacul o, también ocurre a partir del piso de la cavidad, observandose en estadios

avanzados, filamentos concéntricosy reminiscencias de esporangios (Fig. 22 A-D).
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Fig. 21. A-C. Cortes longitudinal es de conceptacul os esporongiales, en donde se observa el
relleno de la cavidad (Fase V), segn un primer patron (escalade las barras de 50 pum):

A. A beauvoisii FBCS 7356, se observa gque en laregion que correspondiaal canal y
poro del conceptéculo, ahora se encuentran células de mayor tamafio con respecto a
las células contiguas del techo.

B. A. beauvoisii FBCS 7356, se observa que a partir de laregion del antiguo poroy
canal, comienzan a ser originados filamentos que se dirigen al piso del conceptaculo
(laflechaindicaladireccion del crecimiento).

C. A beauvoisii FBCS 7356, se observa el ultimo estadio del rellenado del
conceptacul o, en donde se observan filamentos dirigidos tanto hacia el piso del

conceptaculo, como hacia las paredes de la cavidad (flechas continuas).
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Fig. 22. A-D. Cortes longitudinales de conceptacul os esporongiales, en donde se observa €l
relleno de la cavidad (Fase IV), del patron 1l (escala de las barras A, C 'y D de 50 um,
mientras que para B, de 10 pm):

A. A misakiensis FBCS 9496 y su acercamiento B, en donde se observa que filamentos
de células son originados tanto desde €l piso del conceptaculo, y dirigidos hacia €l
centro de la cavidad (flechas discontinuas); como desde €l techo del conceptéculo,
los cuales también son dirigidos a centro de la cavidad (flechas continuas).

C. A misakiensis FBCS 9496 y su acercamiento D, se observa que la cavidad del

conceptacul o se encuentra totalmente rellena.
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8.1.5. Conceptéaculo masculino

Se tiene e desarrollo para las especies A. vanbosseae y A. misakiensis, no
mostrando ninguna diferencia en cualquiera de las fases. En este caso, dado que la
conformacion del poro del conceptaculo es un resultado de la formacion del techo del

mismo, se incluyeron ambos estadios en lamismafase (Fase l1l).

Fase . Desarrollo de la cavidad

A diferencia de la gran cantidad de informacion obtenida para A. beauvoisii a
respecto de la ontogenia del conceptéculo esporongial, para €l caso del conceptéaculo
masculino, ninguno de los cortes arrojo la presencia de la fase gametangial masculina. Sin
embargo, para A. vanbosseae, dicha fase fue encontrada, y sus estadios de desarrollo se
describen a continuacion.

El origen de la cavidad del conceptéculo masculino, se lleva a cabo en la regién més
periférica del talo, al igua que & conceptaculo esporongia. Una primera elongacién de la
célula 1, y su posterior division transversal, daran lugar a las células la y 1b, ambas
destinadas a la regién del techo del conceptaculo (Fig. 23 A). Al mismo tiempo que dichas
elongaciones ocurren, las células 2, también comienzan a elongarse, pero de manera
diferencia, sendo de mayor magnitud en la regién central del conceptéculo, y
evidenciando asi la futura cavidad (Fig. 23 A). En laregién del techo del conceptaculo, se
continua la elongacion y formacion de nuevas hileras de células (1c) (Fig. 23 A). Este

patrén de origen y desarrollo de la cavidad, corroborado también en A. misakiensis.

Las células de la cavidad, una vez que comience la formacion de espermatangios se

diluiran en dicharegiony formaran asi la cavidad.



Fase I1. Desarrollo de espermatangios

La primera evidencia del desarrollo de los espermatangios, ocurre en la regién central
del piso del conceptéculo, en donde las células de la cavidad (2), comenzaran a arquearse
(23 B), y posteriormente se diluirén, para asi dar origen las células espermatangiaes
madres (Fig. 18 C y 19 A-B), las cuales a su vez, por una division oblicua de su parte
superior, darén origen hasta dos cadenas de espermatides simples (Fig. 24 B), las cuaes
continuaran creciendo en el nimero de céulas, alcanzando inclusive el techo de la cavidad,

y su arqueamiento al tocar el mismo (Fig. 24 C-D).

Faselll: Desarrollo del techo y poro

Al mismo tiempo que ocurre la formacién de espermatides, y dada la dilucién de
células de cavidad, € techo contiguo a dicha area se perdera, que si bien ese estadio no se
presenta, se supone ocurre a continuar el hundimiento del mismo en los primeros indicios
de desarrollo de los espermatangios (Fig. 25 B).

El techo sera reemplazado con ayuda de las células de la cavidad (2) contiguas al
area fértil, las cuales se arquearan y en su parte distal por division transversal daran origen
alas células 2a, y mediante el mismo proceso alas células 2b (Fig. 25 A-C). A partir delas
células 2b, y mediante su elongacion, y posterior divisién en una primera instancia
transversal y después longitudinal, a las células 2c (Fig. 25 C) y 2d (Fig. 25 D-F), las
cuales a su vez, repetiran este proceso y conformaran asi la hilera de células que bordeara el

canal del conceptaculo (Fig. 25 D-F).
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Fase IV: Relleno de la cavidad

En cuanto a relleno del conceptaculo, se evidencia que es por la continuacion del
crecimiento de las hileras cercanas al poro del conceptaculo, las cuales chocarén en el canal
del conceptaculo, y posterior a esto, se introducirdn a interior de la cavidad del
conceptaculo. Cabe mencionar que € relleno de la cavidad se observa ocurre, inclusive,
cuando las cadenas de espermatides estan en su mayor longitud (Fig. 26 A-B). Finalmente,
la cavidad del conceptaculo se observa completamente rellenada por filamentos de células

(Fig. 26 C).
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Fig. 23. A-C. Cortes longitudinales de conceptaculos masculinos, se observa la Fase | del
desarrollo de la cavidad (la escala de las barras es de 50 pm):

A. A. vanbosseae FBCS 7960, se observa que el desarrollo de la cavidad ocurre en la
region periférica del talo, y a partir de las dos Ultimas células (1 y 2). La primera
elongacion de las células 1 dara origen a las células 1a y 1b, mientras que la
elongacion de las células 2, sera diferencial siendo mayor en la region central y
menos hacialos extremos, definiendo asi la futura cavidad.

B. A. vanbosseae FBCS 7960, se observa que las células 2 ubicadas en la region méas
central delafutura cavidad, presentan un arqueamiento (flechas continuas).

C. A vanbosseae FBCS 7960, se observa que ocurre un crecimiento diferencial en las
células de la cavidad (2), siendo mayor en donde sefidlan las flechas continuas, y
ocasionando que en la parte media entre ambos puntos ocurra un ligero (flecha de
doble cabeza) hundimiento del techo. Se observa también que en dicha region
central de la cavidad, las células 2 comienzan a degradarse y dar paso a la

formacion de espermétides (cabeza de flecha).
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Fig. 24. A-D Cortes longitudinales de conceptaculos masculinos, en donde se observa la

Fase |1, del desarrollo de espermatangios (la escala de las barrasesde 50 umen A 'y C,

mientras que en las restantes de 10 pum):

A. A vanbosseae FBCS 7960 y su acercamiento B, donde se observa que €l origen de

espermatangios madre (esm) ocurre a partir de las células del piso del conceptaculo
(3) ubicadas Unicamente en la regién central del mismo. Espermatangios que daran
lugar hasta dos cadenas simples de espermétides (flechas continuas)

C. A. vanbosseae FBCS 7960 y su acercamiento D, se observa gque las cadenas de
espermétides contintian su elongacion hastainclusive alcanzar el techo de la cavidad
y arquearse. También se observa que las células de la cavidad 2, contintian su

elongamiento y posterior division para dar origen alas células 2a.
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Fig. 25. A-F. Cortes longitudinales de conceptéculos masculinos, en donde se observa la.

Fase |11 del desarrollo del techo y poro (laescaladelas barrasde A, B, Dy E esde 50 pum,

mientras que en las restantes de 10 pum):

A.

Amphiroa beauvoisii FBCS 7356, se observa que las cadenas de espermatides se
encuentran totalmente desarrolladas.
Acercamiento en C, en donde se observa que en las células 2, continGan su

elongacion y posterior division transversal para dar origen alas células 2a, 2b 'y 2c.

. Amphiroa beauvoisii FBCS 7356, se observa que € crecimiento de las células 2 y

su posterior division contintia en varias direcciones (flechas continuas).

A. vanbosseae FBCS 7960 y su acercamiento F, se observa la continuacién de la
formacion de nuevas células a partir de las células 2b, dando origen tanto a las
células 2c, como a las células 2d, y a partir de estas Ultimas, de nuevos filamentos

que ahora delimitaran el canal del poro.
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Fig. 26. A-C Cortes longitudinales de conceptéculos masculinos, en donde se observa la.
Fase IV derelleno de la cavidad (la escala de las barras es de 50 pm en A 'y C, mientras en
B esde 10 um):

A. Amphiroa beauvoisii FBCS 7356 y acercamiento del mismo B, donde se observa
gue los filamentos que conformaban €l canal del poro (entre ellos, e definido por
las células 2) contindian su crecimiento hasta chocar, después de lo cual se dirigen
hacia el interior de la cavidad en la direccidn que indican las flechas continuas. Note
gue alin en €l piso de la cavidad, se encuentran cadenas de espermatides.

C. Amphiroa beauvoisii FBCS 7356, donde se observa el Ultimo estadio del rellenado
de la cavidad, en donde los filamentos invadieron nuevamente el areafértil. Note la

ausencia de cadenas de espermatides.
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8.1.6. Conceptéculo carpogonial

Se presenta a continuacion la ontogenia del conceptéculo carpogonial, debido a la
cual dado que presenta un desarrollo totalmente distinto al de los espermatangios, se
decidi6 incluir esta informacion por separado en la seccion Fase |1l Desarrollo de los
filamentos carpogoniales.

Fase |. Desarrollo de la cavidad

La ontogenia se completd para la especie A. vanbosseae. El desarrollo de la cavidad,
al igua que en los conceptécul os esporongiales y masculinos, se lleva a cabo en la region
maés periférica del talo. El desarrollo ocurre a igual que en el conceptéculo masculino, a
partir de dos células, la primera hilera de células, al elongarse y posteriormente dividirse,
dan origen alas células 1ay 1b, y que conformaran las células del techo, mientras que una
segunda elongacion de las células 1a, darédn origen alas células laa, y en conjunto con las
células 1b se presentarén hasta la fase de rellenado del conceptéculo (Fig. 27 A).

En cuanto a la conformacién de la cavidad, esta serd a partir de la elongacion
diferencia de la segunda hilera de células (2), siendo esta mayor en la regién central (Fig.
22 A), las cuaes una vez acanzada su talla maxima, se degradarédn (Fig. 27 B). Cabe
mencionarse que dicha degradacién solo ocurrira en la parte fértil de la cavidad (Fig. 27 B),
gue a diferencia de lo ocurrido en los conceptaculos masculinos, dicha area ocurre solo en

la parte central del piso del mismo.

FaseIl. Desarrollo del techo y poro
Unavez que comienza el desarrollo de las ramas carpogoniaes en el centro del piso
del conceptaculo, con la consecuente pérdida de las células de la cavidad, € techo

comenzara a perder sostén y comenzara a hundirse hasta perderse, guedando como Unicas
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reminiscencias del mismo, las células epiteliaes (Fig. 27 C). Al mismo tiempo gque ocurre
lo anterior, las células de la cavidad contiguas al érea fértil (células 2), seguirdn su
elongacion y se arqueardn para ir cubriendo nuevamente e éarea fértil. Ademés del
arqueamiento de las células de la cavidad, también ocurre su ramificacion para incrementar
el ancho del techo, células 2c y 2d, tal y como ocurre en el caso de los conceptacul os

masculinos.

Fase I11: Desarrollo de |os filamentos carpogoniaes

La primer evidencia, es la elongacién y division transversal en la parte inferior de
las células 2 o células de la cavidad, las cuales nuevamente repetiran el proceso, para dar
origen a las células 2a, y mediante una nueva division de las células 2a, dar origen a las
células 2ay 2aa. Lo anterior incrementando a tres el niUmero de células por arriba del piso
original (Fig. 28 A-B).

El paso posterior es una elongacion y division de las células 2b, que daran origen a
los carpogonios iniciales (ci), los cuales solo seguirdn con su desarrollo en la region mas
central del piso del conceptaculo, y que se evidencian de los que se abortaran, por presentar
tanto una mayor tincion, como ser 1os unicos formados por la célula 2b (en € caso de los
carpogonios iniciales que se abortaran, son dos por cada célula 2b. El desarrollo de los
carpogonios iniciales (ci) consistirA en presentar una elongacion para dar origen a las
células auxiliares (au) y los carpogonios (cp), estos ultimos mediante otra el ongacién daran

origen alostricoginos (t) (Fig. 28 C-F).
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Fase IV: Relleno de la cavidad

A diferencia con lo ocurrido con el conceptéculo femenino, € relleno de la cavidad
se dara tanto por la continuacion del crecimiento de los filamentos del techo, como por €l
crecimiento de los filamentos del piso del conceptéculo (Fig. 29 A-C). Todas las fases antes
descritas que se corroboraron también, son consistentes en A. misakiensisy A. rigida, y se

mantienen aln incierto lo que sucede en A. beauvoisii y A. valonioides.
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Fig. 27. A-C Cortes longitudinales de conceptaculos femeninos, en donde se observa las
Fases| y Il (laescaladelas barrases de 50 umen A y B, mientras de 10 um en C):

A. A. beauvoisii FBCS 9497, Fase |: se observa que el origen y desarrollo de la cavidad
ocurre en la region més periférica del talo, y en las dos Ultimas células (1 y 2). Los
primeros indicios del desarrollo, son € elongamiento de las cdlulas 1, dando lugar a
las células 1a 'y 1b, mientras que una segunda elongacion de las células 1a, dara
origen alas células laay 1a, quedando conformando asi el techo por tres hileras de
células. Por otro lado la elongacion de las células 2, es de manera diferencial y
definiendo la futura cavidad del conceptéaculo.

B. A. beauvoisii FBCS 9497, Fase Il: se observala pérdida del techo en laregion fértil,
cuyo ultimo indicio son células epiteliales reminicentes (flecha discontinua), y la
formacion de un nuevo techo a partir de las células 2 (flechas continuas). Note
también € incremento en & nimero de hileras en € centro de la cavidad (2a, 2aa,
2b), asi como carpogoniosiniciales (ci) en la parte superior de dichas hileras.

C. A. valonioides FBCS 9498, Fase |I: se observa la perdida total de las células de la
cavidad y techo, en la region fértil, en donde ahora se desarrollan los filamentos
carpogoniaes, note que las células 2, se arquean y dan lugar alas células 2c y 2d,
gue conformaran ahora €l canal del conceptaculo. Se observan también tricoginos

(flecha continua).

98



| iiilim .

T | 4
i - ' ] L

; NS LUANE Fag i* WP o Mgt
o F f- . iy = i LWy chie W

- g R

*—r';lb‘ 4

99



Fig. 28. A-F. Cortes longitudinales de conceptéculos femeninos, en donde se observa la
Fase I1, del desarrollo de los filamentos carpogoniales (la escala de |as barras es de 50 um
en Ay B, mientras en las restantes es de 10 pm:

A. A. vanbosseae FBCS 7961 y su acercamiento en B, se observa que en la region
central del piso de la cavidad ocurre e incremento en € nimero de hileras (2a, 2aa
y 2b), y ya en la parte dorsal de las células 2b, € desarrollo de los carpogonios
iniciales (flechas continuas).

C. A.vanbosseae FBCS 7961 y su acercamiento en D, se observa el desarrollo de los
carpogonios iniciaes (flechas continuas blancas), los cuales se elongaran y por
division transversal daran origen ala célulaauxiliar (au) y al carpogonio (cp), €
cua nuevamente se elongaray por division dard origen al tricogino (flechas
continuas negras) (E-F).

E. A. vanbosseae FBCS 7961 y su acercamiento en F, explicacion igual alade C-D.
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Fig. 29. A-C. Cortes longitudinales de conceptécul os femeninos, en donde se denota la Fase
IV derelleno delacavidad (laescaladelas barrasesde 10 umen A,y en B y C de 50 um):
A. A. vanbosseae FBCS 7961, se observa que € relleno de la cavidad es tanto por €l
crecimiento sincronico de filamentos originados a partir del piso del conceptéculo,
como por filamentos del techo de la cavidad (las flechas continuas indican la
direccion del crecimiento)
B. A. vanbosseae FBCS 7961, se observa un relleno de la cavidad de casi 2/3 partes, y
tanto por filamentos del piso como del techo de la misma.

C. A vanbosseae FBCS 7961, se observala cavidad completamente rellena.
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8.1.7. Conceptéculo carpoesporongial
En este caso en particular, se dividié € desarrollo en tres fases, la primera de ellas
incluyendo el desarrollo de los filamentos gonimoblasticos, la segunda, € desarrollo del

poro, y €l tercer, el rellenado de la cavidad.

Fase |: Fertilizacién y desarrollo de filamentos gonimoblasticos

El desarrollo de las tres fases se obtuvo para A. vanbosseae. En o que respecta a la
primera fase, la primera evidencia de que ha ocurrido la fertilizacion, es tanto la ausencia
de tricoginos, asi como la presencia de un disco de fusion discontinuo (df). Disco de fusion
no continuo, que sera @ resultado de la fusion de las células auxiliares (au), y presentando
en su parte dorsal algunos carpogonios reminicentes (cp) (Fig. 30 A-B). Al mismo tiempo
gue ocurre lo anterior, tiene lugar € origen de los filamentos gonimobl&sticos, los cuales
surgen de la periferiade dicho disco de fusion (Fig. 30 C-F).

El desarrollo de dichos filamentos gonimoblasticos, sera a inicio, en divisiones
transversales que daran origen a filamentos compuestos por varias células, cuyo tamafio se
va incrementando conforme se algjan del disco de fusién. Finalmente se incrementara
posteriormente el tamafio de las células alin més, siendo la Ultima, de tamafio considerable,

y que representa a la carpoespora (cps) (Fig. 30 C-D).
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El patron de desarrollo antes descrito, se corroboré también en las especies A.
misakiensis y A. rigida, difiriendo Unicamente en presentar €l origen de los filamentos

gonimobl asticos a partir de la parte dorsal del disco de fusion (Fig. 31 A-D)

Fase |1: Desarrollo del techo y poro

La maduracién de los filamentos gonimoblésticos, conlleva a incremento en su
talla, lo cua a su vez, incrementa el espacio de la cavidad (Fig. 27 A). Es quizas esto, o
que retrasa la entrada de filamentos del techo a la cavidad, y se evita asi € relleno de la
misma. Los filamentos de la cavidad que seran dirigidos hacia € centro de la cavidad,
conformando asi un nuevo poro con multiples hileras de células de grosor (Fig. 32 B-C).

Patron gque es consistente en las especies A. misakiensisy A. rigida.

Fasel1l: Relleno de la cavidad

Este ocurre por la continuacién del crecimiento de filamentos a partir de las células
del piso, filamentos que se dirigiran hacia la region central del techo del conceptaculo, y
muestran inclusive, la presencia de filamentos gonimoblasticos (Fig. 33 A-B), por 1o que se

concluye gue el tiempo de vida de |os filamentos gonimobl sticos es restringido en tiempo.
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Fig. 30. A-F. Cortes longitudinales de conceptaculos carpoesporongiales, en donde se
observa € desarrollo de los filamentos gonimobl&sticos (Fase |) de la periferia del disco de
fusién (laescaladelas barrasindican 50 umen A, Cy E, en las restantes es de 10 um):

A. A. beauvoisii FBCS 9497, su acercamiento en B, se observa un disco de fusién no
continuo (df), asi como filamentos carpogoniaes (ya sin tricoginos) (cp), en la parte
dorsal de dicho disco. Note la existencia de €l filamento carpogonial (también sin
tricogino), cuya célula auxiliar (au) ain se mantiene independiente del disco de
fusion (flecha continua).

C. A beauvoisii FBCS 9497 su acercamiento en D, se observa que € origen periférico de
un filamento gonimoblastico (flecha continua) es en la periferiadel disco de fusion
(df).

E. A. valonioides FBCS 9498, su acercamiento en F, se observa un disco de fusion no

continua (df) y filamentos carpogoniaes reminicentes, pero cuyos tricoginos ya se han

perdido.
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Fig. 31. A-D. Cortes longitudinales de conceptaculos carpoesporongiaes, se denota el
desarrollo de filamentos gonimoblésticos (Fase 1), cuyo origen es dorsal a un filamento
conectivo (la escala de las barras es de 50 um en A y C, mientras en |as restantes es de 10
pum):

A. A rigida FBCS 234, y su acercamiento en B, donde se observa un disco de fusion
no continuo (flecha continua), asi como filamentos gonimobl&sticos originados en la
parte dorsal a dicha disco. Se observan también conexiones pit (flecha de doble
cabeza) entre las células que conforman los filamentos gonimoblasticos. La Ultima
célula de los filamentos gonimoblasticos es de mayor tamafio que las restantes, y
corresponde al carpoesporangio.

C. A. rigida FBCS 234, y su acercamiento en D, donde se observa, € origen dorsal al

disco de fusion (flecha continua) de los filamentos gonimobl &sticos.
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Fig. 32. A-C. Cortes longitudinales de conceptaculos carpoesporongiaes, en donde se
observalaFase |l del desarrollo del techo y poro (laescalade las barras es de 50 pum):

A. A. vanbosseae FBCS 7961, se observa gque a causa de los filamentos gonimoblasticos, €l
alto de la cavidad, antes carpogonial, se incrementa. También se observa gque en la parte
central del techo, ocurre la colision de filamentos, indicio que en dicha érea continua €l
crecimiento celular.

B. A. A vanbosseae FBCS 7961, € mayor incremento en talla de los filamentos
gonimoblasticos, ocasiona una mayor ruptura en la region central del techo, en donde
también continua el crecimiento celular (en direccion de las flechas discontinuas). Notese
gue las células que bordean a cana se encuentran descalcificadas (flecha con doble
cabeza).

C. A. A vanbosseae FBCS 7961, se observa el canal del poro totalmente delimitado.
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Fig. 33. A-B. Corte longitudinal del conceptaculo carpoesporongial, donde se denota la
Fase Il derelleno dela cavidad (la escala de |as barras es de 50 um):
A. A. vanbosseae FBCS 7961, note filamentos gonimobl &sticos reminicentes (flecha de
doble cabeza).
B. A. vanbosseae FBCS 796 acercamiento de A, donde se observa que €l relleno de la
cavidad es por € crecimiento sincronico de filamentos a partir de la regién del piso
y hacia € techo de la cavidad (las flechas punteadas indican la direccién del

crecimiento).
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A manera de sintesis, a continuacion se presenta por especies las fases de desarrollo

que se obtuvieron sobre su ontogenia tanto vegetativa como reproductiva (Tabla V).

Tabla V1. Sintesis de |as fases cubiertas en el presente estudio.

Especies Sujetador Intergenicula Genicula Esporongial Masculino Femenino Carpogonial
i | 11 V2 | 1 1 V2 | 1y A V2 VA 1 AV

A. beauvoisii X* X X X X X X X X X X

A. valonioides X X X XX X X X X X

A. rigida X X X X X X X XXX X X X X X

A. misakiensis X X X X XX X X X X X XXX X XXX X

A. vanbosseae X X X X XX X X X X X XXX X XXX X

* Las x significa que se cubrio dicho aspecto. ** Los nimeros romanos corresponden a las

fases descritas anteriormente.

El contraste de los patrones observados con otras especies para el género Amphiroa,

asi como para otros géneros de la subfamilia Lithophylloideae se muestraenlaTabla V.

Se observa que aln en la misma especie existen reportes contradictorios y la ausencia de

informaci6n sobre la mayoria de los patrones, se ejemplifica parael caso del relleno del

conceptacul o, que por primeravez se cita en este estudio.
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Tabla VII. Patrones vegetativos (A-G) y reproductivos (H-1)

Especies A B C D E F G H I
Amphiroa:

A. beauvoisii o(v,u)  O(v,l,q,p) 1(v); O(l,guw)  O(v) Oo(v,p); 1(1) ~ O(v,l) O(v) O(v,l,p,u) 1(p,u)
A. valonioides O(v, w);1(l) O(v,l,q,u) 0(v,l,q) 0(v) 1(v,1); O(p) 0(v) 0(v,p) 1(p,u)
A. rigida Oo(v,g,u) O(v,I,b,g)  1(v); O(1,0) 0(v,b) 1(v,l,bp)  1(v); 0() 0 (v,l,b,p,u)y  1(v,b); O(p)
A. misakiensis 1(v); 2(u) O(v,l,au) 1(v,l,u) 1(v); 0@ 1(v,l,p); 0(@  1(v) 1(v) O(v,l,ap,u) 2(v); O(,an,p,u)
A. vanbosseae 0(v,u) 0(v,9) 1(v,s); O(u) O(v,s) O(v,9);1(p) O(v,f) 0O(V) O(v,sp) 0 (v,s,p); 1(u)
A. itonoi o(l) o(l) 1 o) 10

A. geomunensis o(l) 1) 1) o(l) 1)

A. chgjuensis 1) o(l) 1) o) o(l)

A. foliacea o(l,g,d)  1(1); O(q,d) 0(d) 1(1-d) 1) 0(l,d) 1(d)

A. anastomosans 0(l,d) 1) 0(d) o) (1) o(l)

A. koreana o(l) 1) () o) o(l)

A. zonalis o(l) o(l) () () o(l)

A. galapagensis o 1 1 o

A. echigoensis o(l) 1) () 1) o(l)

A. decussata o(l) 1) o) o) o(l)

A. ephedraea 0(l,c) 1(1,w) 0(c.) 1(1); O(c.) V()] 0(l,c) 0(c)

A. pusilla o) () o) o) o(l)

A. brevianceps o(l) o(l) o) 1) o(l)

A. anceps o(l,r,d) 1(1); O (w) 0() 1(1,d);0(c.) 1(,r,d) o(l,r,d) 0 (d)

A. vittiformis o(l) () () () o(l)

A. palmata o(l) 1) 1) o(l)

A. gracilis o(r.) 1(c)

A. zonata 0(h) 0(h) 1(h) 1(h)
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Continuacién Tabla
VII:

A. currae 0(f) 0(f) 0(f) 1(f) 0 (f) 1(f)

A. capaensis 0 (w)

A. bower bankii 0 (w)

Lithothrix

L. aspergillum O(v,e) 1(v,e) 1(v) 0(e) 0(e)
Paulsilviella

P. huveorum 1(t) 1(t) NA o(t) o(t) o(t) o(t) o(t)
P. antiqua 1(t) 1(t) NA

Lithophyllum

L. chamberlainianum 1(o,) 1(o,r) NA 0(o,r) 1(o,r) 2(o,r) 0(o,r) 0(o,r)
L. irvineanum 1(o,r) 1(o,r) NA 0(r) 1(o,r) 0(o,n) 0(o)

L. johansenii 1(o,) 1(o,r) NA o(r.) 1(o,r) 0(o,n 0(o,r)

L. prototypum 1(o,n) 1(o,r) NA 0(o,n) 1(o,r) 1(o,r) 0(o,) 0(o,n
L. pustulatum 1(o,) 1(o,r) NA 0(o,r) 1(0); O(r.) 1(o,r) 0(o,n 0(o,r)
var. pustulatum 1(m) 1(m) NA 0(m) 0(m) ND,m

var. macrocarpum 1(m) NA 0o(m) 1(m) 1(m)

var. confine 1(m) 1(m) NA 0(m) 0(m) 1(m)

var. canellatum 1(m) 1(m) NA 0o(m) 1(m) 1(m)

L. corallinae 2(o,r); 1(m) 1(o,r,m) NA o(r) 1(o,r,m)  1(o,r,m) 0(o,r,m) 0(o,r,m)
L. bermudense 2(0) 1(0) NA 0(0) 1(0) 0(o) 0(o)
L. frondosum 2(r.) 1(r.) NA o) o(r.) 1(r) o(r.) o(r.)
L. laminariae 1(m) 1(m) NA 0 (m) 1(m) 1(m) 0(m) 0(m)
Ezo

E. yessoense 1(k) 1(k) NA 0 (k) 1(k) 0(k) 0(k)
Tenarea

T. tortuosa 1(k) 1(k) NA 1(k)
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A. Construccion del sujetador (0-mondémero, 1-dimero, 2-ambos)

B. Genicula (0-presencia, 1-ausencia)

C. Desarrallo de genicula(0-descal cificacion en region central, 1-descalcificacion en regidn central y periférica)

D. Células stalck en esporangios (0-una célula, 1-dos células)

E. Piso del conceptacul o esporangial (0-elevacion en region central del piso, 1-sin elevacion en regidn central del piso)

F. Desarrollo del poro (0-por células hinchadas, 1- células elongadas en hilera mas periférica, 2- por células hinchadas imbricadas)
G. Relleno de la cavidad (0-por filamentos del techo, 1- por filamentos del techo'y piso)

H. Tipo de espermatangios (0-simple, 1-dendroide).

I. Origen de los filamentos gonimobl &sticos (0-periféricos al disco de fusion, 1-dorsales a disco de fusidn, 2-periferiade fil Conectivo,
3-periférico y dorsales sobre disco de fusién).

a. Segawa (1940a), b. Segawa (1940b), c. Johansen (1968), d. Ganesan (1970), e. Ganesan y Deskachary (1970), f. Ganesan 1971,
g. Cabioch (1972), h. Muratay Masaky (1978),i. Johansen (1981), j. Edyvean y Moss (1984) k. Woelkerling (1988), |. Choi (1989),

m. Chamberlain 1991, n. Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-Beltrones (1991)o. Woelkerling y Campblell (1992),
p. Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-Beltrones (1996), g. Abbott (1999). r Womersley (1996), s. Mouray Guimaraes. 2002, t. Woelkerling et al.
(2002),

u. Riosmena-Rodriguez y Woelkerling (en revision).v. presente estudio, w (Johansen, 1969)
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9. DISCUSION
Aspectos ontogénicos vegetativos

Durante el presente trabgjo se encontré que, a incio del desarrollo del talo de las
especies analizadas, se pudo determinar que dos tipos de organizacion del sujetador,
monomero y dimero, ocurren en cuatro de las cinco taxa (Tabla VII). El tipo de sujetador
monomero se presento en la gran mayoria de los especimenes, |0 que habia sido reportado
por Cabioch (1969) y Riosmena-Rodriguez y Woelkerling (en preparacion) como tipico del
género. Sin embargo se ha considerado que existen especies que pueden presentar ambos
(Riosmena-Rodriguez y Woelkerling en preparacion), contrario alo que se creia que solo se
presentaba uno de los dos (Cabioch 1971, Cabioch 1981). En cuanto a tipo de sujetador
dimero, este trabajo concuerda con lo encontrado por Riosmena y Woelkerling (en
preparacion) para la especie A. misakiensis (Fig. 5D), donde se ha observado dimero y
mondmero. Para € caso de A. valonioides, Riosmena-Rodriguez y Woelkerling (en
preparacion) dicen que es mondémero, mientras un tipo dimero se observa en las iméagenes
de Choi (1989). Al respecto del tipo de sujetador en otras especies de Amphiroa, existe
informacion Unicamente para A. crustaeformis, que es mondémero segin imagenes
presentadas por Cabioch (1971), y A. chejuensis es dimero seguin imagenes de Choi (1989).
Esto sugiere que puede haber especies mondémeras, dimeras y otras que pueden presentar
ambos. Alternativamente esta estructura es tan variable que no seria recomendable usarse
en el plano genérico.

Para otros géneros no geniculados de la subfamilia Lithophylloideae, dimero es la
forma de organizacion representativa de Paulsilviella (Woelkerling et al., 2002), Ezo y

Tenarea (Woelkerling 1988), mientras que para las especies de Lithophyllum del sur de
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Australia, presentan un tipo de organizacion dimero que ocurre en casi todas las especies
con excepcion de L. corallinae y L. bermudense. En estas especies ambos patrones, tanto
dimero como monémero, ocurren (Woelkerling & Campbell 1991). Cabe sefiaarse que
para el caso en particular de L. corallinae, un tipo de organizacion exclusivamente dimero
lo cita Chamberlain (1991) y es la base de su ubicacion dentro del género Titanoderma. Es
por este motivo que existe controversias respecto la distincion entre Titanoderma y
Lithophyllum, lo que pudiera semejar 1o encontrado para Amphiroa en este estudio. En le
caso de Lithothrix se carece de informacion y su posicion en esta discusion no se puede
profundizar.

Cabioch (1971), argumento que formas costrosas son el paso inicial en la evolucion de
formas erectas sin que la presencia de la genicula tenga un valor sistematico. En este
sentido, Cabioch sefialé que las formas costrosas antecesoras de Amphiroa son del género
Lithophyllum segun €l tipo de organizacion y forma de crecimiento. La conformacion tanto
dimera como mondémera del sujetador en el mismo talo, la reportd Cabioch (1972) y es
explicada como una composicion de filamentos en origen dimero, pero que por una falsa
dicotomia en los filamentos del peritalo, estos se ramifican y se dirigen a sustrato,
ocasionando asi la presencia de un falso hipotalo (Woelkerling 1988). Esto se podria
traducir en gue un sujetador dimero es “méas simple”’ y que la caracteristica monémera es
“derivada’ del anterior, como lo sugiere el andlisis molecular presentado por Bailey (1999).
Por 1o que parece gque en los géneros bien analizados (Lithophyllum y Amphiroa) no se
tiene informacion contundente gque responda a esta situaciéon y que probablemente requiera
de un esfuerzo més detallado en varias especies de varios géneros para poderse resol ver.

En cuanto a los patrones de desarrollo de la genicula para las cinco especies del género

Amphiroa, se encontrd gue las cinco especies siguen alguno de los dos patrones descritos
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por Johansen (1972). Pero no se habia dicho nada al respecto de estos nombres especificos.
El primer patron se da por la descalcificacion de la region central, presente en A
valonioides (Figs. 8 E-F) y el segundo por descalcificacion tanto de la region central como
periférica presente en las restantes cuatro especies (Figs. 8 A-D). Lo encontrado en este
estudio, es consistente con |o que se puede observar en las imégenes mostradas por Choi
(1989) y Abbott (1999) para las mismas especies en otras latitudes. Si contrastamos la idea
de que A. misakiensis es diferente por su sujetador dimero, en el caso de la genicula no
coincide por lo que serequiere evaluar el valor filogenético de esta estructura.

En € caso de la intergenicula, se encontré una sola forma de desarrollo, en e cua a
partir de un meristemo intercalar. Este no solo esta localizado en la region apical dd talo,
S no en otras porciones. En donde, a alcanzar su méxima longitud al menos una hilera esta
comienza a dividirse de manera intensa generando hileras de células largas y pequefias (Fig.
6 A-D). Lo anterior contradice laforma de interpretacién anterior en la que todas las células
intergeniculares crezcan en un solo paquete de hileras dirigido por la division apical
(Ganesan 1970, Ganesan 1971, Cabioch 1972). La presencia de multiples regiones
meristematicas ocasiona una gran variacion del nimero de hileras de células largas,
medianas y pequefias en la region centra de las intergeniculas. Esta forma de desarrollo
provoca que exista una variacion estacional como se encontré en el presente estudio para
las especies A. beauvoisii y A. vanbosseae (Tabla V). Ademas, se observo una
sobreposicion de caracteristicas y rangos en €l nimero de hileras largas vs. cortas (Tabla V,
Fig. 7); contradiciendo a lo reportado por Dolan (2001) quien dijo que la forma de las
hileras podria ser un carécter potencial en la taxonomia del grupo. Esta estructura no

presenta valor taxonémico a nivel poblacional, especifico o genérico.
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Aspectos ontogénicos reproductivos

Durante €l presente estudio se determiné que €l origen de los conceptéculos bi-
tetrasporangiales y gametangiales es igual (Figs. 9 A-F, 23 A-C, 27 A-C) conforme a la
descripcién general presentada por Johansen (1969). De manera similar se encontrd que las
fases | (desarrollo de la cavidad), Il (formacién del techo y poro) y 111 (formacion de los
espermatangios) en € desarrollo del conceptéculo masculino para las cinco especies,
coincide con lo reportado por Johansen (1969, 1981) quien baso sus observaciones en solo
una especie. Al tabular informacion de estudios en otras latitudes donde presentan
informacion de otras especies de Amphiroa (Tabla VII; Choi 1989), junto con especies del
género Lithophyllum (Tabla 1V; Woelkerling y Campbell 1992). Parece existir una
tendencia Unica en e desarrollo de la cavidad y techo del gametangio masculino. Al
analizar comparativamente informacién publicada sobre la formacion de los
espermatangios (fase l11), en las especies estudiadas recientemente dentro de |os géneros de
la subfamilia Lithophylloideae (Tabla V1), se encontrd que todos coinciden en que solo se
presenta espermatangio sencillo. Queda la duda de lo que Muratay Masaki (1978, fig. 23)
encontraron en Amphiroa zonata y que no mencionaba en su escrito pero s presentan la
foto de un conceptaculo masculino dendroide. Esto requiere de ser evaluado en las especies
japonesas que no han sido consideradas desde los trabajos de Segawa (1940a,b,c,d). En
cuanto a larelleno de la cavidad (fase 1V), esta es |a primera vez que se explica como se
rellena, ya que Johansen (1981) no lo considero. Esta forma de relleno de la cavidad fue
consiste en todos los taxa analizados y no se ha considerado esto en otros trabajos. Por la
anterior homogeneidad en €l tipo de ontogenia del conceptaculo masculino, este caracter no
es posible utilizarlo a nivel especifico, genérico y, tal vez, seala mejor forma de demostrar

su consistencia a nivel subfamilia-familia
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Respecto a la ontogenia del conceptéculo femenino-carposporangial, se encontré en las
cinco especies anadlizadas que las fases del desarrollo coinciden con lo reportado por
Johansen (1969). Sin embargo, es necesario resaltar que en el desarrollo de las ramas
carpogoniaes (fase I11) y forma del relleno de la cavidad (fase 1V) existen presiciones que
se deben hacer por sus implicaciones genéricas. Todas las especies analizadas presentaron
una rama carpogonial por célula de soporte (Figs. 28 A-F). Mientras que para las especies
de Lithophyllum se han reportado dos ramas carpogoniales, en donde ambas se mantienen
funcionales, o una de ella es abortada (Tabla VI1). Esta peculiaridad podria ser un caracter
adicional para segregar a Lithophyllum de Amphiroa, ya que en este momento solo la
presencia de genicula es utilizado en los sistemas actuales (Harvey et al. 2003). Johansen
(1981) sefidla que la presencia de dos ramas carpogoniales es considerado un caracter
pleisomérfico lo que apoyaria el caracter monofilético dentro de la subfamilia.

Si e conceptéculo femenino es fecundado-fertilizado se producird el carposporofito,
pero si ocurre esto la cavidad sera rellenada sin posibilidad de volverse a desarrollar. Esto
es contrario a la forma en que se conceptuaizaba €l desarrollo en la literatura (Johansen
1969, 1981). En cuanto a la ontogenia de la cavidad carpoesporongial se determinaron dos
formas del origen de los filamentos gonimoblasticos (fase 1). La Unica controversia se
presento en e momento de la comparacion del origen en los filamentos gonimoblasticos
para A. misakiensis con lo citado por Choi (1989) quien muestra que es de origen
periférico; mientras que en las plantas del Pacifico Mexicano se ha observado de manera
dorsal. Una posible explicacion sea quizés que la especie que ellos nombran A. misakiensis
no corresponda con la del Pacifico Mexicano. Una evidencia adicional seria la disimilitud
en & nimero de hileras de la genicula (5-13 para Corea vs 6-10 para M éxico), dado que ese

caracter es el de mayor uso para segregacion de especies (Weber van Boseae 1904).
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Sin embargo, la importancia de demostrar la existencia de dos patrones de desarrollo
del origen del filamento gonimoblastico no solamente podria ser a nivel especifico ya que
podria apoyar, eventualmente, la segregacion de géneros. Como se ha documentado para
distinguir a los géneros no articulados Spongites y Neogoniolithon por Penrose y
Woelkerling (1992). En cuanto del rellenado de la cavidad femenino-carposporofitico (fase
V), se determind que se desarrolla a partir del piso del conceptéculo lo cudl es un tipo
distinto a del conceptaculo masculino por 1o que la forma de rellenado depende de la fase
gametangia y no de la especies. Esto no habia sido considerado con anterioridad en la
literatura del género (Johansen 1969).

Aunque se han observado diferencias significativas entre el concepto de Johansen de los
70as respecto a desarrollo de los conceptaculos gametangiales; las diferencias méas
contundentes se observaron en e conceptaculo tetrasporangial. Aungue € origen de la
cavidad sigue las tendencias descritas por Johansen (1969) se determinaron diferencias
conceptuales en la forma de como se origina la cavidad y se encontrarén tendencias en las
formas en que estas se expresan.

Una de las diferencias conceptuaes observadas, la consitutuyo la mayor
concentracion de hileras celulares en el piso del conceptéculo tetrasporangial. Otras fueron,
que nunca se observo material denso entre las células periféricas y las epiteliales, ni la
perdida de las células epiteliales en la zona del conceptaculo. Asimismo, también se difiere
con los anteriores autores al respecto que la elongacién de las células originara en primera
instancia la cavidad del conceptaculo, dado que seguin lo observado en e presente trabajo,
la primeras elongaciones daran origen a un incremento en el nimero de células corticales
(Figs. 9 A-F) y que conformaran € futuro techo del conceptaculo. Siendo las posteriores

elongaciones las que ahora s daran origen a las células de la cavidad. Ademas, las
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diferencias més significativas que se encontrarén, fueron relativas a origen del poro en la
cavidad bi-tetrasporangia (Figs 15 A-B, 16 A-F, 17 A-F, 19 A-D y 20 A-D). Donde dos
formas de desarrollo fueron determinadas desde estadios tempranos del talo.

Johansen (1981) describi6 solo una forma en que el conceptaculo muere una vez que se
liberan sus productos. En el presente trabajo se describié como la Fase |V, donde ocurre un
relleno de la cavidad. Estafase no fue igual en todas las especiesy se determind que existen
dos patrones. Uno por el crecimiento de filamentos desde el piso del conceptéculo (Figs. 21
A-C), @ cual se creia era € representativo del género (Johansen 1969). Sin embargo un
segundo patron con e desarrollo de filamentos tanto del piso como del techo del
conceptaculo (Figs. 22 A-D). Un aspecto importante a destacar es que ambos patrones
agrupan algunas de las especies analizadas, € primer patron para las especies A. beauvoisii,
A. vanbosseae y A. valonioides, mientras en € segundo patrén Unicamente a A. misakiensis.
Es necesario explorar esto en otros géneros de la subfamilia para ver s existe alguna
tendencia particular.

Otro de los aspectos que se encontrarén, no descritos con anterioridad, es que algunas
especies pueden presentar una sola célula en la base del tetrasporangio en cuatro de las
especies estudiadas y dos en A. misakiensis (Figs. 13 A-D). Esto no se ha encontrado en las
especies de Lithophyllum (donde se incluye a nombres asignados en Titanoderma) paralas
gue se tiene descripciones actualizadas y fotografias detalladas (Woelkerling & Campbel
1991, Irvine & Chamberlain 1994, Riosmena-Rodriguez et al. 1999). Estas células basales
son parte de los criterios con los que se distingue Heydrichia de Sporolithon para la familia
Sporolithaceae (Harvey et al. 2002). Esto requiere ser considerado con cuidado ya que
podria ser utilizado en alguna combinacion de caracteristicas para redefinir a los géneros.

Una potencia explicacion sobre la ventgja de tener dos células de sostén en A. misakiensis
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pudiera ser una liberacion de esporas mas eficiente. Dado el menor tamafio de los mismos
con respecto a las otras cuatro especies de Amphiroa analizadas. Esto se requiere explorar
en otras especies de los géneros en la subfamilia para tener clara su potencial uso
taxonémico.

En el caso del conceptaculo gametangia se observo una sola forma de desarrollo (Figs
23 A-Cy 27 A-C), este diferente al descrito para el tetrasporangial, dado que la cavidad se
desarrolla a partir de una segunda elongacion de hileras de células. Asi como en la
formacién del techo, donde solo se presentaran hasta tres hileras de células y a que € techo
del conceptaculo se pierde. Esto es contrario a lo que se habia considerado hasta este
momento en la literatura Johansen (1969) y que retomd Muratay Masaki (1978), asi como
Woelkerling (1989) quien incluso lo tomo como representativo del género.

Como parte de la ontogenia del conceptaculo y una vez formada la cavidad, se
determinardn dos patrones en cuanto a la conformacion del piso. Una forma se presento en
A. beauvoisii y A. vanbosseae, donde se observo un incremento en el nimero de células en
laregién central del conceptéaculo (Figs. 10 A-E). Mientras que en las restantes especies un
tipo de piso en donde no ocurren células en la parte media. Al comparar estos resultados
con iméagenes presentadas por otros autores, la informacién se ratifica como en los casos de
A. beauvoisii, por Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-Beltrones (1994), para A. vanbosseae
por Mouray Guimares (2002), para A. valonioides por Choi (1989), para A. rigida tanto por
Choi (1989), Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-Beltrones (1994) y Segawa (1940b) vy
finamente para A. misakiensis por Choi (1989) y Riosmena-Rodriguez y Siqueiros-
Beltrones (1994). Ademas es importante sefialar, que tanto e patrén del origen del
filamento gonimoblastico como del desarrollo del poro en € conceptéculo esporongial,

coinciden para las especies de Amphiroa analizadas en este trabajo, como para las especies
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A. itonoi y A. geomunensis. En este caso si encontramos que se forman dos grupos donde el
primero tiene a A. beauvoisii, A. vanbosseae y A. valonioides, mientras en un segundo
grupo se segregan A. misakiensisy A. rigida.

En cuanto a las hipétesis filogenéticas que se conocen en la subfamilia, se puede
decir que se encuentra un solo tipo de piso del conceptéculo bi-tetrasporangial para
Lithothrix, Paulsilviella, Ezo y Tenarea (Ganesan y Deskachary 1970, Woelkerling et al.
2002, Woelkerling 1988). Mientras que, las dos formas descritas para € piso, se
presentaron en Lithophyllum (incluyendo Titanoderma) y Amphiroa. Lo anterior otro
indicativo de mayor relacion entre estos dos géneros y la presencia de la genicula como €l
anico carécter que las diferencia. Estas formas de organizaciéon del piso puede ayudar a
determinar potenciales relaciones filéticas alternativas a las presentadas por Bailey (1999).
En donde se podria encontrar que existe un mayor vinculo entre A. beauvoisii 6 A.
vanbosseae con L. bermudense, especies con organizacion monomera y piso del
conceptaculo con eevacion. Otro grupo que se pudieraformar es A. valonioidesy A. rigida
con L. corallinae, en donde ocurren talos diméricos-monoméricos y un tipo de piso sin
elevacion. Esta alternativa sugeriria que €l binomio Lithophyllum-Amphiroa es palifiletico
en donde se tendria que reconocer nombres genéricos altenativos para cada linea.

Otra evidencia, derivada de este estudio, de que existen problemas serios dentro del
género es gue usando la forma de desarrollo de la genicula, €l numero de hileras en €l piso
conceptacular bi-tetrasporangial, € niumero de células en la base del tetrasporangio y la
forma de origen del poro se pueden determinar dos grupos claramente. Uno de ellos estaria
congtituido por Amphiroa misakiensis y A. rigida; mientras que € otro estaria consituido
por A. valonioides, A. vanbosseae y A. beauvoisii. Esto sustenta laidea de que Amphiroa es

un geénero polifiletico y se requiere de hacer consideraciones en este sentido. Una
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aternativa seria erigir a Eurytion como un nuevo género ya gque en su descripcion inicia
Decaisne (1842) coloco en este grupo a A. misakiensis. Sin embargo no se conoce s las
otras especies asignadas en este género coinciden con lo observado en A. misakiensis y
todavia faltaria hacer la evaluacion de la especie tipo de Amphiroa (A. tribulus) para saber a
que grupo se relacionaria. Lo anterior demuestra que corainas geniculadas y no
geniculadas estén relacionadas filogenéticamente tal y como Cabioch (1972) lo postuld,
pero se contrapone con la evidencia molecular presentada por Bailey (1999) donde sugiere
que Amphiroa, Titanoderma y Lithophyllum estan segregados.

Sobre €l desarrollo del poro del conceptéculo esporongial, los patrones difieren en la
presencia 0 no de células hinchadas en la parte mas externa de la periferia Las
caracteristicas antes mencionadas ya se habian citado importantes en el desarrollo del poro
(Riosmena-Rodriguez y Woelkerling, en preparacion), pero con € presente estudio se
confirma que pertenecen a dos distintos patrones donde se pueden agrupar especies bien
conocidas en laregién. Con respecto a las comparaciones del patron del desarrollo del poro
en las mismas especies pero distribuidas en otras regiones, se rétifica la existencia de los
mismos patrones segin iméagenes de Choi (1989) y Ganesan (1971) (Tabla VII). La
ausencia de células hinchadas, coincide con lo que creia, mas no mostré nunca en
fotografias 0 esquemas Johansen (1969) en su estudio de Amphiroa ephedraea. En cuanto
alaimportancia de la columella en la conformacion del poro, tal como Woelkerling (1988)
lo habia propuesto, se ratifica es importante en ambos patrones, a presionar en laregién del
poroy asi ayudar en laformacién del canal.

Cabe sefialar que ademas de las caracteristicas del piso del conceptaculo bi-
tetrasporangia y tipo de poro que distinguen a A. misakiensis, se tiene la presencia de

intergeniculas complanadas, lo que fue utilizado como una caracteristica por Decaisne
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(1842) para segregar a especies de Amphiroa en el subgénero Eurytion. Por lo anterior,
dadas las caracteristicas anatébmicas y morfolégicas se distinguen claramente ya dos
subgrupos del género Amphiroa, uno monoespecifico con A. misakiensis 'y el otro con las
restantes tres especies analizadas, y que coinciden con € concepto morfol 6gico de Eurytion
y Euamphiroa segiin Decaisne. La Unica especie fuera de este esquemay debido a que los
caracteres de tipo de organizacién del sujetador, piso del conceptaculo y forma de
intergenicula no corresponden es A. rigida. Por lo que se necesita explorar més estas
circunstancias para poder establecer con claridad s un nuevo género se justifica o que
arreglo se debe de dar en relacion con los otros géneros de la subfamilia.

Sobre otras especies de Amphiroa que se han estudiado recientemente, las imagenes
presentadas por Choi (1989), Womersley (1996) y Ganesan 1970, muestran evidencia de
los dos patrones encontrados en el presente trabajo. En el caso del patrén 1l de desarrollo
del poro, y que se sefidd en conjunto con €l tipo de sujetador y morfologia potenciales
caracteres para segregar especies de Amphiroa en dos subgéneros, se tiene que la
informacion gque se obtuvo (ausencia de datos sobre € tipo de sujetador), estos no se
corresponden, a existir especies con tipo del poro Il y cuyas intergeniculas no son
comprimidas sino cilindricas como en A. anastomosans (Choi 1989), por lo que la
propuesta de dos subgéneros se pone en duda, hasta que por 1o menos informacion sobre €l
tipo de sujetador sea esclarecido paratodas las especies.

Igualmente con respecto a las comparaciones del patréon de desarrollo del poro, pero
ahora con respecto a las especies de la subfamilia Lithophylloideae, se obtuvo informacion
solo paralos géneros Lithothrix, Paulsilviella y Lithophyllum. De manera general sobresale
gue para la Unica especie de Lithothrix, €l tipo de desarrollo del poro es del tipo |1, para e

género Paulsilviella del tipo | (Woelkerling et al. 2002), mientras para las especies de
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Lithophyllum, ambos patrones de desarrollo del poro ocurren y segregan grupos de especies
segun imagenes de Woelkerling y Campbell (1992), Womersley (1996) y Chamberlain
(1991), pero ademés ocurre un tercer patron, este en la especie L. chamberlainianum. Este
patrén coincide con el patrén | que se reporta en el presente trabgjo, dada la presencia de
células hinchadas, pero difiere en que estas se encuentran sobrel apadas.

En cuanto a las implicaciones filogenéticas que se derivan de esta nueva informacion,
se tiene en primera instancia que los dos patrones de desarrollo del poro, al combinarse con
los otros caracteres antes mencionados, encajan y completan la historia de la siguiente
manera

- En unalinea filogenética, talos en un inicio costrosos, con un tipo de desarrollo del
poro tipo I, que derivaron en talos también costrosos, pero con un tipo de piso sin células
en el centro del mismo, para continuar con especies de un género tipo Paulsilviella, que s
bien es erecto, aun no es geniculado, el cua derivo en un tipo ya geniculado que concuerda
con A. misakiensis. Tipo de desarrollo del poro que por lo anterior se considera un caracter
pleisomorfico dada su presencia desde formas simples hasta derivadas y conforma un grupo
que histéricamente se habia sefialado como subgénero de Amphiroa “ Eurytion”.

- En una segunda linea filogenética, talos también en inicio costrosos, con un tipo de
desarrollo del poro también del tipo I, pero que se distinguen de la anterior supuesta linea
filética por presentar un tipo distinto del piso del conceptaculo (Ej.: L. pustulatum var.
confine) (Chamberlain 1991) que derivo posteriormente en especies erectas aunque no
geniculadas del género Paulsilviella (P. huevorum), para finalmente derivar en un talo
geniculado como A. rigida. En este sentido, € concepto Euamphiroa en e que

corresponderian todas las especies con intergeniculas cilindricas no es factible, debido a
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que las restantes 3 especies analizadas, si bien presentan intergeniculas cilindricas, su
historia filogenética se plantea fue distintay se describe en los siguientes parrafos:

- Unatercer linea filogenética iniciada con talos también costrosos pero a diferencia de
las dos anteriores lineas, un tipo de organizacion mondmera (L. corallinae) y desarrollo del
poro del tipo I, que derivo segiin € esquema de menor a mayor complejidad, en un tipo
erecto pero no geniculado “tipo Paulsilviella”, pero con un tipo de piso del conceptaculo
sin células en e centro de la cavidad y este posteriormente en un tipo geniculado que
corresponde a A. valonioides.

- Una cuarta linea hermana de la anterior dado que presenta organizacion mondmeray
un tipo de desarrollo del poro |, pero que se distingue por €l tipo de piso del conceptaculo a
presentar una elevacion en el centro del mismo, es la iniciada por la forma costrosa L.
bermudense, pasando por una forma erecta no geniculada del tipo Paulsilviella, para
finalmente derivar en las especies geniculas A. beauvoisii y A. vanbosseae.

- Finamente una especie que no encaja en cuaquiera de las lineas hipotéticas
filogenéticas es L. chamberlainianum, dado que su patrén de desarrollo del poro es de un
tercer tipo, €l cual es parecido al patron | descrito en el presente estudio (lineas 3y 4), pero
presenta un tipo de organizaciéon dimera (lineas 1 y 2), la cual es solo de dos células de
grosor, por lo que se infiere es una forma bastante smple y su posicion filogenética es
quizas cercana a ancestro de las lineas antes mencionadas, sin embargo mayor informacion
ontogénica de |a especie ayudara a corroborar esta hipotesis.

En cuanto a la ubicacion filogenética de Lithothrix en los esgquemas antes citados, dado
su tipo de desarrollo del por del tipo I, asi como conformacién del piso del conceptaculo
encgjaria en la primer linea descrita, sin embargo hasta no tener evidencia de su tipo de

organizacion en €l sujetador, |as conclusiones son vagas.
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Con todo lo anterior, es posible que dada la estabilidad del carécter del desarrollo del
poro, entre especies del género Amphiroa y Lithophyllum, se proponga esta caracteristica
como un carécter Util en la segregacién de taxa, que en el caso de coralinas no geniculadas
es a nivel genérico, a segregar los género Hydrolithon (Penrose 1992, Penrose y
Chamberlain 1993) de Spongites (Penrose y Woelkerling 1992).

Finalmente en cuanto ala ontogenia del conceptaculo esporongial, un aspecto que llama
la atencidn, es el desarrollo de ramificaciones en el techo de los conceptéacul os encontrado
en A. rigida, dicho suceso no se habia reportado en otra especie del género, ni en otros
géneros de la subfamilia Lithophylloideae, por 10 que pudiese tener algin taxonémica a
nivel especifico.

En cuanto a las implicaciones filogenéticas pero ahora a un nivel superior (subfamilias
y familias) se puede citar que dado que € tipo de desarrollo de la cavidad y techo en €
conceptaculo esporangia es el mismo independientemente del tipo de desarrollo del poro,
en las subfamilias Metagoniolithoideae y miembros del actuamente reconocido grupo
polifiletico Mastophoroideae (Hydrolithon y Spongites), se puede hipotetizar alguna
relacion filogenética.

Lo anterior lleva a pensar que €l tipo de desarrollo de la cavidad podria ser utilizado
a nivel Familia en donde quedarian agrupadas las subfamilias Lithophylloideae,
Metagoniolithoidea y miembros de la Mastophoroideae. Mientras en otra familia, con los
caracteres de un tipo distinto de desarrollo de la cavidad (por filamentos periféricos)
espermatangios no solo en e piso del conceptaculo si no también en las paredes, las
familias Corallinoideae y los miembros restantes de la subfamilia Mastophoroideae. Cabe
mencionar que a respecto del anterior esgquema que se sugiere existe también la evidencia

molecular segun el trabajo de Bailey et al. (2004).

131



Ya a nivel de subfamilia, se considera que los caracteres citoldgicos como

conexiones pit y fusiones celulares seguirdn siendo importantes en la distincién de

subfamilias, tal y como fueron utilizados en la segregacion de subfamilias en la Familia

Hapalidaceae (Harvey et al. 2003).

Mientras que ya en particular el tipo de desarrollo del poro, tendria su valor a nivel

de género, a agrupar especies. En este sentido y para subfamilia Lithophylloideae, y con la

informacién obtenida tanto por este estudio, como por informacién recopilada, segregarian

hasta en 4 lineas filogenéticas, en todas ellas con miembros costrosos y geniculados, y

donde se supone ocurri6 evolucién paraela

10. CONCLUSIONES

El origen del conceptéculo bi-tetraesporongial y gametangial es igual, pero
existen consideraciones de la forma de desarrollo en cada una de las fases. En €l
conceptaculo esporongial la primer y segunda elongacion de células dard origen
al techo de la cavidad, mientras que en los conceptaculos gametangiales la
segunda el ongacién dara origen ala cavidad del mismo.

Contrario a lo establecido por Johansen (1969, 1981) la cavidad gamética tiene
una formade rellenarse distinta ala tetrasporangial.

El relleno de la cavidad bi-tetraesporongia sigue dos formas de desarrollo, unaa
partir de filamentos del techo del conceptéculo, y otro a partir de filamentos
tanto del techo como del piso del mismo. En e caso de los conceptaculos
gametangiales en todas las especies ocurre por filamentos a partir del techo de la
cavidad. Para € conceptéculo carpoesporongia, € relleno ocurre por

crecimiento de filamentos del piso.
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En el conceptaculo femenino-carpoesporongial se determino que en especies de
este género solo existe una rama funcional, 1o que pudiera ser Util como carécter
complementario para segregar géneros dentro de la subfamilia Lithophylloideae.

Dentro del desarrollo de filamentos gonimoblasticos A. misakiensis y A. rigida
se distinguen de las restantes especies.

Se determinaron dos grupos de especies dentro del género basados en la
combinacién de: @) relleno de la cavidad, tipo de piso y forma de desarrollo del
poro del conceptaculo esporongial, asi como b) origen de los filamentos
gonimoblasticos del conceptéculo carpoesporongial. Dentro un primer grupo se
encuentran las especies A, beauvoisii, A. vanbosseae y A. valonioides, mientras
en el segundo grupo las especies A. misakiensisy A. rigida.

Por lo anterior se considera que Amphiroa es un género parafilético por lo que se

sugiere que se eleve Eurytion agénero y A. misakiensis sea la especie tipo.

11. RECOMENDACIONES

Se requiere evaluar ala especie tipo del género Amphiroa a fin de determinar a
gue subgrupo de especies pertenece.

Se recomienda evaluar s existe una segregacion de dos grupos de especies de
Lithophyllum segiin las mismas caracteristicas del desarrollo de conceptécul os
para € género Amphiroa, dado que la Unica diferencia entre ambos géneros es
anicamente la presencia de geniculay € tipo de ramas carpogoniales.

Se requiere evaluar la potencial similitud entre especies de Lithophyllum y
Amphiroa y s esta es derivada de |la hipétesis que plantea que fases simples

costrosas derivan en formas genicul adas.
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- Se requiere més informaciéon a respecto del desarrollo del piso y poro del
conceptéculo esporongial, asi como del origen del filamento gonimoblastico en
otras especies de géneros de la subfamilia Lithophylloideae para esclarecer

alguin patron'y su derivado valor filogenético.

12. SUGERENCIAS PARA TRABAJOS FUTUROS

Se sugiere la realizacion de trabajos moleculares entre 1os grupos de especies del
género Amphiroa para esta region del Pacifico, como para otras especies del género pero
distribuidas en otras regiones, para corroborar que las similitudes en el origen de sus

estructuras, son € reflejo de su cercaniafilética.
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