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Resumen:

Antecedentes y Objetivos: Pellaea (Pteridaceae) es un género de helechos de distribucidn subcosmopolita. Se ha documentado la morfologia de las
esporas y el desarrollo gametofitico de diversas especies de este taxon, registrandose de manera caracteristica la presencia de apogamia. El objetivo
de este trabajo fue describir y comparar el desarrollo protélico de ocho especies de Pellaea sect. Pellaea que habitan en México.

Métodos: De cada una de las especies se recolectaron los ejemplares de respaldo en el campo, asi como las pinnas fértiles de las que se obtuvieron
las esporas, las cuales fueron sembradas en cajas Petri con agar y medio de Thompson. Los cultivos se mantuvieron a una temperatura de 18-25 °C,
con un fotoperiodo de 12 horas luz/oscuridad, desde el inicio de la germinacion hasta la madurez del gametofito.

Resultados clave: Todos los taxones tuvieron esporas triletes y presentaron germinacion tipo Vittaria. Se observaron dos tipos de desarrollo protalico:
Adiantum y Ceratopteris. La forma de los gametofitos adultos fue cordiforme, espatulado-cordiforme o cordiforme-reniforme; los margenes fueron
lisos, ondulados o con dos células en forma de dientes. Los esporofitos de P. notabilis, P. ribae, P. sagittata, P. ternifolia y P. villosa fueron de origen
sexual, mientras que los de P. cordifolia y P. oaxacana fueron apogamicos. Pellaea sagittata y P. ternifolia formaron esporofitos de origen sexual y
también apogamicos. Pellaea pringlei y un representante de P. cordifolia no formaron esporofitos.

Conclusiones: El desarrollo y las caracteristicas de los gametofitos estudiados fueron similares a lo reportado en otros trabajos; se obtuvieron en la
mayoria de las especies esporofitos de origen sexual y/o apogamico. Se describe por primera vez el desarrollo protélico de P. oaxacana, P. ribae y P.
villosa, lo que permite conocer la informacion de 15 de las 16 especies de Pellaea sect. Pellaea que crecen en México.

Palabras clave: apogamia, bisexual, esporas, gametofitos, helechos, unisexual.

Abstract:

Background and Aims: Pellaea (Pteridaceae) is a fern genus with a subcosmopolitan distribution. The spore morphology and gametophytic develop-
ment of several species of this taxon have been studied and the presence of apogamy has been characteristically registered. The aim of this work was
to describe and compare the prothallial development of eight species of Pellaea sect. Pellaea from Mexico.

Methods: Voucher specimens were collected for each species, as well as fertile pinnae from which spores were obtained, which were then sowed in
Petri dishes with agar and Thompson’s medium. Cultures were maintained at a temperature of 18-25 °C, with a 12 h light/dark photoperiod, from the
start of germination until the gametophyte maturity.

Key results: All taxa had trilete spores and showed Vittaria-type germination. Two types of prothallial development were observed: Adiantum and
Ceratopteris. The shape of the adult gametophytes was cordate, spatulate-cordate or cordate-reniform; the margins were smooth, undulate or with
two tooth-shaped cells. The sporophytes of P. notabilis, P. ribae, P. sagittata, P. ternifolia and P. villosa were of sexual origin, whereas those of P.
cordifolia and P. oaxacana were apogamous. Pellaea sagittata and P. ternifolia developed sporophytes of both sexual and apogamous origins. Pellaea
pringlei and a specimen of P. cordifolia did not produce sporophytes.

Conclusions: The development and characteristics of the gametophytes studied were similar to those reported in other studies, obtaining in most
species sporophytes of sexual and/or apogamous origin. For the first time, the prothallic development of P. oaxacana, P. ribae and P. villosa is de-
scribed, providing information for 15 of the 16 species of Pellaea sect. Pellaea occurring in Mexico.

Key words: apogamy, bisexual, ferns, gametophyte, spores, unisexual.
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Introduccion

Pellaea Link es un género de helechos de la familia Pteri-
daceae, cuya delimitacién taxondmica es compleja. Tryon
y Tryon (1982) y Tryon et al. (1990) incluyeron dentro del
grupo 35 especies distribuidas en cuatro secciones: Pellaea
sect. Holcochlaena Hook. & Baker, Pellaea sect. Ormopteris
(J. Sm.) R.M. Tryon & A.F. Tryon, Pellaea sect. Pellaea y
Pellaea sect. Platyloma (). Sm.) Hook. & Baker. La evidencia
molecular reciente muestra que esta clasificacion es polifilé-
tica (Gastony y Rollo, 1995, 1998; Kirkpatrick, 2007). La sec-
cidon Ormopteris se reconoce actualmente como un género
independiente (PPG |, 2016) y las secciones Holcochlaena
y Platyloma en un futuro probablemente se acepten como
géneros validos (Kirkpatrick, 2007).

En Meéxico habitan 16 especies de Pellaea sect.
Pellaea (Mickel y Smith, 2004; Velazquez-Montes, 2019;
Alexander, 2021), grupo que se distribuye principalmente
en el suroeste de los Estados Unidos de América y en Mé-
xico, cuyos representantes se caracterizan por presentar
una ldmina imparipinnada, con segmentos peciolulados,
casi glabra, con venacion libre, falso indusio marginal conti-
nuo y soros terminales sobre los apices de las venas (Tryon,
1957).

La fase gametofitica de Pellaea sensu Tryon et al.
(1990) se ha relacionado frecuentemente con la presencia
de apogamia, por lo que diversos trabajos han documenta-
do las caracteristicas e influencia de las condiciones de cul-
tivo en el desarrollo de esta forma de reproduccién asexual
(Steil, 1911, 1915, 1918; Hayes, 1924; Pickett y Manuel,
1925; Rigby, 1973). Se ha descrito la morfologia de las espo-
ras y el desarrollo gametofitico de alrededor de 60% de las
especies del género, 12 de las cuales pertenecen a la secién
Pellaea (Nayar y Bajpai, 1963; Pray, 1968a, b, 1970, 1971,
Tryon, 1968; Herrera-Soriano et al., 2011; Huerta-Zavala et
al., 2013), registrandose la presencia de formas sexuales y
apogamicas. Ademads, recientemente Grusz et al. (2021), en
su revision sobre los factores genéticos y ambientales aso-
ciados con la apomixis en helechos, tomaron como modelo
de estudio a Pellaea y grupos afines.

Con el fin de complementar la informaciéon que
se tiene hasta el momento sobre la fase gametofitica de
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Pellaea, en este trabajo describimos y comparamos la
morfologia de las esporas y las distintas etapas del desa-
rrollo del prétalo de ocho especies que habitan en México:
Pellaea cordifolia (Sessé & Moc.) A.R. Sm., Pellaea notabi-
lis Maxon, Pellaea oaxacana Mickel & Beitel, Pellaea prin-
glei Davenp., Pellaea ribae A. Mend. & Windham, Pellaea
sagittata (Cav.) Link, Pellaea ternifolia (Cav.) Link y Pellaea
villosa (Windham) Windham & Yatsk. Cabe mencionar que
para tres de ellas no se contaba con informacidn previa
sobre el tema.

Materiales y Métodos

Se recolectaron plantas con esporangios maduros de las
especies de Pellaea mencionadas (Cuadro 1), las cuales
fueron determinadas, procesadas y depositadas en el
Herbario Metropolitano UAMIZ (Thiers, 2023). Ademas,
se guardaron pinnas fértiles en sobres de papel que se
dejaron secar a temperatura ambiente, cuyo contenido
se tamizd con una malla con poros de 0.74 mm de dia-
metro.

Las esporas obtenidas se guardaron en viales de vi-
drio a una temperatura de 5-8 °C. Para cada una de las
especies se sembraron esporas en cinco cajas de Petri de
6 cm de didmetro con agar y medio de cultivo de Thomp-
son (Klekowski, 1969). Una de ellas se cubrié con papel
aluminio para determinar la presencia de fotoblastismo
positivo. Los cultivos se mantuvieron con un régimen lu-
minico de 12 hr luz/oscuridad, a una temperatura de 18-
25 °C. Las cajas permanecieron durante todo el proceso
dentro de bolsas de polietileno transparente, abriéndose
1-2 veces por semana para revisar su contenido y hume-
decer el medio con agua destilada esterilizada para evitar
la desecaciodn.

Las fotomicrografias de las esporas y de los game-
tofitos fueron realizadas con una cdmara digital (Olympus
C5060, Tokio, Japdn), adaptada a un microscopio este-
reoscopico (American Optical AO 580, Southbridge, EUA)
y un microscopio éptico (Olympus BX41, Tokio, Japdn). Las
laminas fueron elaboradas con Adobe Photoshop CS4°
(Adobe, 2008) y solo se incluyeron las fotografias mas re-
presentativas de cada estado de desarrollo.




Cuadro 1: Sitios de recoleccion en México de ocho especies de Pellaea Link. Colectores: AMR=Aniceto Mendoza Ruiz, ANZ=Arturo Nava Zafra,
JCR=Jacqueline Ceja Romero, JRT=JesUs Rivera Tapia, LAFG=Luis Antonio Fonseca Gutiérrez. Tipos de vegetacion: BP=bosque de pino, BE=bosque de
encino, MX=matorral xerdfilo, BPE=bosque de pino encino, BTC=bosque tropical caducifolio, VS=vegetacién secundaria.

Especies No. c.le colectay de . Estado, municipio Altitud Tipo d'e
registro de herbario m vegetacion
Pellaea cordifolia (Sessé & Mog.) A.R. Sm. AMR 950 (UAMIZ 61720) Zacatecas, Sombrerete 2404 BP
Pellaea cordifolia (Sessé & Mog.) A.R. Sm. AMR 2600 (UAMIZ 91044) Oaxaca, Teotitlan del Valle 1852 BE
Pellaea notabilis Maxon LAFG 14 (UAMIZ 85430) Tamaulipas, Cd. Victoria 370-450 MX
Pellaea oaxacana Mickel & Beitel AMR 2599 (UAMIZ 91042) Oaxaca, Teotitlan del Valle 1852 BE
Pellaea pringlei Davenp. ANZ 1634 (UAMIZ 80700) Oaxaca, Santiago Textitlan 1562 BP
Pellaea ribae A. Mend. & Windham AMR 250 (UAMIZ 53405) San Luis Potosi, San Nicolas 1260-1350 MX
AMR 986 (UAMIZ 61724) Tolentino

Pellaea sagittata (Cav.) Link AMR 870 (UAMIZ 69720) Oaxaca, Chalcatongo de Hidalgo 2585 BP
Pellaea sagittata (Cav.) Link AMR 2589 (UAMIZ 91046) Oaxaca, Villa Diaz Ordaz 2799 BPE
Pellaea ternifolia (Cav.) Link AMR 776 (UAMIZ 59015) Oaxaca, Albarradas 2115 BPE
Pellaea ternifolia (Cav.) Link AMR 945 (UAMIZ 61362) Morelos, Tlayacapan 2160 BPE
Pellaea ternifolia (Cav.) Link JCR 1561 (UAMIZ 67885) Querétaro, Cadereyta de Montes 2109 BTC
Pellaea villosa (Windham) Windham & Yatsk. JRT s.n. (UAMIZ 91045) Hidalgo, Chapantongo 2282 VS derivada de BE

Resultados

Esporas

Las ocho especies son homospdricas, con esporas triletes
(Cuadro 2, Fig. 1A-H). Las esporas de Pellaea cordifolia mi-
dieron 37 (39) 42 um de didmetro (tamafio minimo, pro-
medio y maximo), fueron de color pardo oscuro, semies-
féricas distalmente a triangulares en vista proximal, con
el perisporio ligeramente rugulado, crestas inconspicuas
y lesura resaltada (Fig. 1A). Las de P. notabilis midieron
43 (45) 48 um de didametro, fueron de color pardo claro,
semiesféricas a triangular-globosas, con el perisporio ru-
gulado y crestas irregulares prominentes (Fig. 1B). Las de
P. oaxacana midieron 53 (57) 60 um de diametro, fueron
de color pardo oscuro, semiesféricas, con el perisporio ru-
gulado y pliegues ligeramente ondulados (Fig. 1C). Las de
P. pringlei midieron 48 (51) 53 um de diametro, fueron
de color pardo claro a oscuro, semiesféricas a globosas,
con el perisporio regulado y con pliegues irregulares on-
dulados (Fig. 1D). Las de P. ribae midieron 53 (55) 60 um
de didmetro, fueron de color pardo oscuro, tetraédrico-
globosas a globosas, con el perisporio rugulado a rugoso
y crestas irregulares prominentes, a menudo equinuladas
(Fig. 1E). Las de P. sagittata midieron 41 (46) 49 um de dia-
metro, fueron de color pardo oscuro, semiesféricas, con el
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perisporio rugulado y con crestas ligeramente prominen-
tes (Fig. 1F). Las de P. ternifolia (AMR 776 y 945) midieron
51 (54) 59 um y 50 (53) 58 um de diametro, respectiva-
mente, fueron de color pardo claro, triangulares a glo-
bosas, con el perisporio ligeramente rugoso, con crestas
inconspicuas y la lesura ligeramente resaltada (Fig. 1G),
mientras que las del nimero JCR 1561 midieron 38 (40) 43
um. Finalmente, las esporas de Pellaea villosa, 46 (49) 53
pum de didmetro, fueron de color pardo oscuro, semiesfé-
ricas, con el perisporio rugulado y con crestas o pliegues
tenuemente visibles (Fig. 1H).

Germinacion

Todas las especies presentaron germinacién exospodrica,
la cual inicid entre los (5) 6-8 dias después de haber sido
sembradas las esporas (Fig. 2A-C). De acuerdo con los ti-
pos de germinacion propuestos por Nayar y Kaur (1971) y
Raghavan (1989), los taxones presentaron el tipo Vittaria
(Cuadro 2), que se caracteriza porque la primera division,
gue da lugar a la célula del rizoide y a la célula protalica
inicial, es perpendicular al eje polar de la espora. Las si-
guientes divisiones de la célula protalica inicial son per-
pendiculares a la primera divisién y producen un filamen-
to uniseriado (Fig. 2D).




Cuadro 2: Fases del desarrollo sexual de especies de Pellaea Link. Colectores: AMR=Aniceto Mendoza Ruiz, AN=Arturo Nava, JCR=Jacqueline Ceja

Romero, JRT=JesUs Rivera Tapia LAFG=Luis Antonio Fonseca Gutiérrez, ND=sin datos.

Especie/ Nivel de ploidia/ No. de Tipo/ Tipo/ No. células Tipo de
colector y numero de colecta fuente bibliografica esporas/ tamaiio de tiempo de del desarrollo
esporangio esporas germinacion filamento protalico
Pellaea cordifolia (Sessé & Mog.) Diploide 64 Trilete Tipo Vittaria 2-6 células Tipo Adiantum
A.R.Sm. (Grusz et al., 2021) 37 (39) 42 6-8 dias de largo 21-27 dias
AMR 950 um 12-14 dias
Pellaea cordifolia (Sessé & Mog.) Diploide 64 Trilete Tipo Vittaria 2-6 células Tipo Adiantum
A.R.Sm. (Tryon, 1968) 37 (39) 42 6-8 dias de largo 17-24 dias
AMR 2600 um 14-17 dias
Pellaea notabilis Maxon Diploide 64 Triletes Tipo Vittaria 2-6 células Tipo Adiantum
LAFG 14 (Tryon, 1972) 43 (45) 48 7-8 dias de largo 17-24 dias
um 8-10 dias
Pellaea oaxacana Mickel & Beitel Triploide 32 Triletes Tipo Vittaria 2-6 células Tipo Adiantum
AMR 2599 (Tryon, 1968) 53 (57) 60 6-8 dias de largo 17-24 dias
um 8-10 dias
Pellaea pringlei Davenp. Diploide 64 Triletes Tipo Vittaria 2-6 células Tipo Adiantum
AN 1634 (Grusz et al., 2021) 48 (51) 53 7 dias de largo 25-38 dias
um 14 dias
Pellaea ribae A. Mend. & Windham ND 64 Triletes Tipo Vittaria 2-5 células Tipo Adiantum
AMR 250 (Mendoza et al., 2001) 53 (55) 60 7 dias de largo 14-30 dias
um 12-14 dias
Pellaea ribae A. Mend. & Windham ND 64 Triletes Tipo Vittaria 2-5 células Tipo Adiantum
AMR 986 (Mendoza et al., 2001) 53 (55) 60 7 dias de largo 14-27 dias
um 13-15 dias
Pellaea sagittata (Cav.) Link Triploide 64 Triletes Tipo Vittaria 2-6 células  Tipo Ceratopteris
AMR 870 (Tryon, 1968; Grusz et 41 (46) 49 8 dias de largo 11-24 dias
al., 2021) um 8-11 dias
Pellaea sagittata (Cav.) Link Triploide 32 Triletes Tipo Vittaria 2-6 células  Tipo Ceratopteris
AMR 2589 (Tryon, 1968; Grusz et 41 (46) 49 8 dias de largo 15-24 dia
al., 2021) um 8-11 dias
Pellaea ternifolia (Cav.) Link Diploide y tetraploide 64 Triletes Tipo Vittaria 2-5 células  Tipo Ceratopteris
AMR 776 (Tryon, 1968; Grusz et 51 (54) 59 6-7 dias de largo 14-45 dias
al., 2021) um 8-14 dias
Pellaea ternifolia (Cav.) Link Diploide y tetraploide 64 Triletes Tipo Vittaria 2-5 células Tipo Adiantum
AMR 945 (Tryon, 1968; Grusz et 50 (53) 58 5-6 dias de largo 15-27 dias
al., 2021) um 7 dias
Pellaea ternifolia (Cav.) Link Diploide y tetraploide 64 Triletes Tipo Vittaria 2-5 células Tipo Adiantum
JCR 1561 (Tryon, 1968; Grusz et 38 (40) 43 6 dias de largo 38 dias
al., 2021) um 7 dias
Pellaea villosa (Windham) Tetraploide 64 Triletes Tipo Vittaria 2-5 células Tipo Adiantum
Windham & Yatsk. (Windham y 46 (49) 53 7 dias de largo 11-14 dias
JRT s.n. Yatskievych, 2003) um 9 dias

Fase filamentosa
Se presentd entre los 7y 17 dias. Los filamentos tuvieron 2-5

uniseriados, con uno a dos rizoides que se desarrollaron en
la célula basal (Cuadro 2).

células de longitud en Pellaea ribae, P. ternifolia y P. villosa,

Fase laminar

De manera general se presenté entre los 14 y 30 dias des-

mientras que en P. cordifolia, P. notabilis, P. oaxacana, P.
pringleiy P. sagittata llegaron a tener hasta seis células (Fig.

2E, F). En todos los casos, los filamentos fueron cilindricos, pués de la germinacion de las esporas. Sin embargo, en
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30 Um 30 Lm 30 Um

Figura 1: Ornamentacion de las esporas de Pellaea Link (Pteridaceae). A. esporas de Pellaea cordifolia (Sessé & Moc.) A.R. Sm., la literal (I) indica la
lesura; B. espora de P. notabilis Maxon, la literal (p) indica el perisporio; C. espora de P. oaxacana Mickel & Beitel; D. espora de P. pringlei Davenp.; E.
espora de P. ribae A. Mend. & Windham; F. espora de P. sagittata (Cav.) Link; G. espora de P. ternifolia (Cav.) Link; H. espora de P. villosa (Windham)
Windham & Yatsk.
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Figura 2: Germinacion, filamentos y diversos estados laminares de gametofitos de Pellaea Link (Pteridaceae). A. germinacion de P. ternifolia (Cav.)
Link; B. primera célula protélica de P. notabilis Maxon; C. germinacién y primera célula rizoidal de P. cordifolia (Sessé & Moc.) A.R. Sm.; D. filamento
y células con cloroplastos de P. ternifolia; E-F. gametofitos filamentosos con 4-6 células de P. notabilis; G. inicio de la formacién de la lamina en
P. ternifolia; H. gametofito joven con meristemo apical diferenciado en P. ternifolia; |. gametofito joven con meristemo lateral diferenciado en P.
sagittata (Cav.) Link. Cm=célula meristematica, cp=célula protalica, m=meristemo, r=rizoide.
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P. villosa se produjo entre los 11 y 14 dias, mientras que
en P. ternifolia (AMR 776) tuvo lugar entre los 14 y los 45
dias (Cuadro 2). La mayor parte de los taxones tuvieron un
desarrollo del prétalo tipo Adiantum (Nayar y Kaur, 1971),
gue se caracteriza por la formaciéon de una célula meris-
tematica apical en etapas tempranas del desarrollo. Esta
es reemplazada por un meristemo pluricelular apical que
produce un crecimiento bidimensional simétrico (Fig. 2G,
H). Dos representantes de P. sagittata y uno de P. ternifolia
(AMR 776) presentaron el tipo Ceratopteris (Fig. 21), carac-
terizado porque el meristemo es lateral y produce un creci-
miento asimétrico. En la madurez se vuelve simétrico debi-
do al desplazamiento del meristemo hacia la region apical
central. En general, la forma de los gametofitos jévenes fue
espatulado-cordiforme, con alas simétricas a ligeramente
asimétricas (Fig. 3A-D).

Fase adulta

Se considera a partir de que los gametofitos estdn total-
mente diferenciados e inicia la formaciéon y desarrollo
de los gametangios. Los gametofitos adultos de Pellaea
cordifolia se observaron entre los 42-76 dias (Cuadro 3).
Fueron cordiforme-reniformes, presentan un cojinete
central corto, amplias alas que se ondulan y forman plie-
gues, margenes lisos o irregulares, con células pareadas
dando la apariencia de pequeios dientes y una muesca
meristematica o seno poco profundo (Fig. 3E-G). Los de
P. notabilis, P. oaxacana y P. pringlei se presentaron en-
tre los 42-50 dias. Fueron espatulado-cordiformes, con
el cojinete central corto, una zona meristematica o seno
pronunciado, con amplias alas, margenes irregulares con
células resaltadas en pequenos dientes de dos células
(Figs. 3H-L; 4A, B). En P. ribae, P. sagittata, P. ternifolia y
P. villosa la madurez del prétalo ocurrié entre los 40-50
dias. Los gametofitos fueron espatulado-cordiformes a
cordiforme-reniformes (Fig. 4C-G), con el cojinete central
corto a largo. Los margenes de los gametofitos de P. ribae
fueron irregulares con dientes de dos células prominentes
(Fig. 4D), los de P. sagittata y P. villosa fueron lisos y los de
P. ternifolia fueron ligeramente ondulados a ondulados; la
zona meristematica resultd con un seno poco pronunciado
(Fig. 4H, I; Cuadro 3).
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Gametangios

La mayoria de las especies presentaron gametofitos pro-
téginos, con excepcion de P. ribae que presenta protandri-
cos, y de P. ternifolia (AMR 945) y P. villosa, en que ambos
gametangios se desarrollaron de manera simultanea. Los
arquegonios iniciaron su formacién entre los 40-75 dias,
presentaron cuellos cortos formados por cuatro hileras de
células, se concentraron en la regién apical del cojinete,
cerca de la zona meristematica y se orientaron hacia la re-
gién basal del gametofito (Fig. 4J), K). En general los an-
teridios iniciaron su diferenciaciéon entre los 50 y 70 dias,
excepto en P. villosa que lo hicieron a los 24 dias y en P.
ribae a partir de los 27 dias. En todos los casos los game-
tangios masculinos estuvieron conformados por tres célu-
las: basal, media y la opercular (Figs. 4L, 5A). La mayoria
se localizaron en la regidon media basal del gametofito o
sobre las alas.

Los gametofitos de P. cordifolia (AMR 950), P.
sagittata (AMR 870), P. ternifolia (AMR 945) y P. villosa
(JRT s.n.) fueron monoicos; los de P. notabilis (LAFG 14)
y P. ribae (AMR 250, AMR 986) fueron dioicos; los de P.
cordifolia (AMR 2600), P. oaxacana (AMR 2599), P. pringlei
(AN 1634), P. sagittata (AMR 2589) y P. ternifolia (JCR 1561)
desarrollaron solo arquegonios o permanecieron estériles;
y finalmente los de P. ternifolia (AMR 776) no desarrollaron
gametangios (Cuadro 3).

Esporofitos

Las especies cuyos gametofitos presentaron gametangios,
pero no formaron esporofitos después de 200 dias en cul-
tivo, fueron Pellaea cordifolia (AMR 950) y P. pringlei (AN
1634). Por otra parte, P. cordifolia (AMR 2600), P. oaxacana
(AMR 2599), P. sagittata (AMR 2589) y P. ternifolia (JCR
1561) produjeron arquegonios, pero no anteridios; los
esporofitos fueron apogamicos y se formaron a partir de
las células del cojinete (Figs. 31; 5B-D). Los gametofitos de
P. ternifolia (AMR 776) no formaron gametangios, pero si
produjeron esporofitos apogdmicos. Finalmente, los proé-
talos de P. notabilis (LAFG 14), P. ribae (AMR 250, AMR
986), P. sagittata (AMR 870), P. ternifolia (AMR 945) y P. vi-
llosa (JRT s.n.) desarrollaron ambos drganos sexuales, asi
como esporofitos producto de la fecundacién (Fig. 5E-I).
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Figura 3: Fase laminar y margenes de gametofitos de Pellaea Link (Pteridaceae). A. gametofito laminar joven de P. sagittata (Cav.) Link; B-C. gametofito
laminar joven de P. notabilis Maxon; D. gametofito cordiforme vegetativo de P. villosa (Windham) Windham & Yatsk.; E. gametofito cordiforme de P.
cordifolia (Sessé & Moc.) A.R. Sm.; F. gametofito espatulado con arquegonios de P. cordifolia; G. margen con células pareadas en forma de dientes
en P. cordifolia; H. gametofito cordiforme con arquegonios de P. notabilis Maxon; |. gametofito cordiforme con embrién apogédmico en P. oaxacana
Mickel & Beitel; J. gametofito cordiforme en forma de mariposa de P. pringlei Davenp.; K. meristemo central con seno pronunciado en P. notabilis; L.
margen con células onduladas en P. notabilis. Al=alas del gametofito, ar=arquegonios, c=cojinete, cd=células dientes, m=meristemo.
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Cuadro 3: Fase adulta del desarrollo sexual de especies de Pellaea Link. Colectores: AMR=Aniceto Mendoza Ruiz, AN=Arturo Nava, JCR=Jacqueline

Ceja Romero, JRT=JesUs Rivera Tapia LAFG=Luis Antonio Fonseca Gutiérrez, ND=sin datos.

Especie/colector y niimero Forma del gametofito Margen Gametofitos/ Esporofitos/
de colecta adulto gametangios tiempo
Pellaea cordifolia (Sessé & cordiforme con alas liso bisexuales no se observaron

Mog.) A.R. Sm.
AMR 950

Pellaea cordifolia (Sessé &
Mog.) A.R. Sm.
AMR 2600

Pellaea notabilis Maxon
LAFG 14

Pellaea oaxacana Mickel
& Beitel
AMR 2599

Pellaea pringlei Davenp.
AN 1634

Pellaea ribae A. Mend. &
Windham
AMR 250

Pellaea ribae A. Mend. &
Windham
AMR 986

Pellaea sagittata (Cav.)
Link

AMR 870

Pellaea sagittata (Cav.)
Link

AMR 2589

Pellaea ternifolia (Cav.)
Link
AMR 776

Pellaea ternifolia (Cav.)
Link
AMR 945

Pellaea ternifolia (Cav.)
Link
JCR 1561

Pellaea villosa (Windham)
Windham & Yatsk.
JRT s.n.

amplias, onduladas o con

pliegues
48-76 dias
espatulado-cordiforme a
cordiforme-reniforme
con alas amplias
42-58 dias

espatulado-cordiforme con

alas amplias
42-50 dias

espatulado-cordiforme con

alas amplias
42 dias

espatulado-cordiforme con

alas amplias
48-50 dias

espatulado-cordiforme a
cordiforme-reniforme
con alas amplias
48-60 dias

espatulado-cordiforme a
cordiforme-reniforme
con alas amplias
48-50 dias

cordiforme-reniforme con

alas amplias, onduladas
57 dias

espatulado-cordiforme a
cordiforme -reniforme
con alas amplias,
onduladas
42-58 dias

espatulado-cordiformes
con |ébulos irregulares,
alas onduladas
32-80 dias

espatulados-cordiformes a
cordiformes-reniformes,

con alas onduladas
49-64 dias

espatulados-cordiformes a
cordiformes-reniformes,

alas onduladas
50-64 dias

espatulados-cordiformes a
cordiformes reniformes,

alas amplias planas (no
onduladas) 24 dias

irregular, con algunas
células resaltadas en
tenues pares de dientes

irregular, con células
resaltadas en tenues
pares de dientes

irregular, con células
resaltadas en pares de
dientes

irregular, con células
resaltadas en tenues
pares de dientes

irregular, con células
resaltadas en tenues
pares de dientes

irregular, con células
resaltadas en pares de
dientes

liso

liso

ondulado

ligeramente ondulado

ondulado

liso

arquegonios, 75 dias
anteridios, 77 dias

unisexuales femeninos y
vegetativos
arquegonios, 42-66 dias

unisexuales
arquegonios, 42-58 dias
anteridios, 50 dias
unisexuales femeninos y
vegetativos
arquegonios, 42 dias
unisexuales femeninos y
vegetativos
arquegonios, 106 dias

unisexuales
arquegonios, 40-67 dias
anteridios, 27-52 dias

unisexuales
arquegonios, 40-52 dias
anteridios, 27-75 dias

bisexuales
arquegonios, 40-52 dias
anteridios, 50 dias
unisexuales
femeninos y vegetativos
arquegonios, 42 dias

vegetativos

bisexuales
arquegonios, 49-76 dias
anteridios, 49-76 dias

unisexuales femeninos y
vegetativos
arquegonios, 50-64 dias

bisexuales
arquegonios, 24 dias
anteridios, 24 dias

apogamico
50 dias

sexual
71-100 dias

apogamico
42-50 dias

no se observaron

sexual
74-157 dias

sexual
100 dias

Sexual
244 dias

apogamico
50-60 dias

apogamico
85-135 dias

sexual
164 dias

apogamico
50-100 dias

sexual
50-100 dias
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Figura 4: Formas y margenes de gametofitos cordiformes adultos con gametangios de Pellaea Link (Pteridaceae). A. margen con algunas células
onduladas de P. oaxacana Mickel & Beitel; B. margen con célula pareadas en forma de dientes en P. pringlei Davenp.; C. gametofito con anteridios y
arquegonios de P. ribae A. Mend. & Windham; D. margen con células pareadas en forma de dientes de P. ribae; E. gametofito cordiforme vegetativo
de P. sagittata (Cav.) Link; F. gametofito con arquegonios de P. sagittata; G. gametofito con arquegonios de P. ternifolia (Cav.) Link; H. gametofito con
anteridios de P. villosa (Windham) Windham & Yatsk.; I. margen con células de paredes lisas de P. sagittata (Cav.) Link; J. cuellos de arquegonios sobre
el cojinete en P. notabilis Maxon; K. acercamiento al cuello del arquegonio de P. ternifolia (Cav.) Link; L. diferenciacién de anteridios en P. ternifolia.
An=anteridios, ar=arquegonios, cd=células en forma de dientes.
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Figura 5: Gametangios y esporofitos jovenes de Pellaea (Pteridaceae). A. vista lateral del anteridio en P. sagittata (Cav.) Link; B. gametofito con
embridn apogamico en P. oaxacana Mickel & Beitel; C. acercamiento al embridén apogamico; D. formacion de embridn apogdmico en P. sagittata (Cav.)
Link; E. gametofito con esporofito de P. notabilis Maxon; F. hoja con la lamina semicircular de P. sagittata (Cav.) Link; G. hoja con la [dmina espatulada
de P. ternifolia (Cav.) Link; H. hoja con la ldamina espatulada de P. villosa (Windham) Windham & Yatsk.; I. hojas con la [dmina cordiforme o reniforme
de P. notabilis Maxon. cb=célula basal, cm=célula media, co=célula opercular, e=embridn, es=escamas del esporofito, I=lamina, p=peciolo.

En las especies en las que se formé el esporofito de origen
sexual o apogdmico, la primera hoja presenté forma espa-
tulada a espatulada-cordiforme, las siguientes fueron cor-
diformes y finalmente, adquirieron la forma y los grados
de divisidn que presentan sus respectivos representantes
adultos.
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Discusion

Esporas

Autores como Manton (1950), Tryon (1968), Wagner (1974),
Barrington et al. (1986; 2020), Beck et al. (2011), Grusz et
al. (2021) y Henry et al. (2014) han relacionado el tama-
flo de las esporas con el nivel de ploidia de los individuos




que las producen, sefialando que generalmente las espe-
cies poliploides presentan esporas mas grandes que las di-
ploides. Sin embargo, Dyer et al. (2013) sefialaron que, si
bien la variacién en el tamafio del genoma puede deberse
al aumento en el nimero de cromosomas, también puede
ser causado por el incremento en su tamafio debido a la
amplificacion del ADN repetitivo. Barrington et al. (2020)
mencionaron que en algunos grupos es necesario conside-
rar ademas la biologia reproductiva, la ecologia y el tamafio
de las esporas de progenitores-hibrido.

Las esporas de las especies estudiadas formaron dos
grupos: las que midieron entre 37 y 49 um (P. cordifolia,
P. notabilis, P. pringlei, P. sagittata, P. ternifolia JCR 1561 y
P. villosa) y las de 50 a 60 um (P. oaxacana, P. ribae y P.
ternifolia AMR 776, AMR 945). La mayoria de los represen-
tantes del primer grupo han sido determinados en otros
trabajos (Cuadro 2) como diploides o con individuos diploi-
des, mientras que algunos de los elementos del segundo
grupo han sido definidos como triploides o tetraploides. Sin
embargo, se debe resaltar que P. villosa es un taxon tetra-
ploide cuyas esporas miden 46 a 53 um, por lo que ejempli-
ficaria una excepcion en la correlacion entre el nimero de
cromosomas y las dimensiones de las esporas. En el caso de
P. ribae aun no se ha determinado el nivel de ploidia.

En los helechos, el nimero de esporas por esporan-
gio se ha usado para inferir su tipo de reproduccién: las
especies sexuales presentan 64 esporas, mientras que las
especies asexuales, 32 (Knobloch, 1966; Beck et al., 2011,
Hernandez et al., 2015). Esta reduccién del nimero de es-
poras por esporangio se debe a la supresion de una division
mitética en las células madre de las esporas antes de entrar
en meiosis (Picard et al., 2021). Sin embargo, P. cordifolia
(AMR 2600) y P. ternifolia (AMR 776y 1561) presentaron 64
esporas y se reprodujeron por apogamia. La presencia de
dos tipos de reproduccion en una misma especie se puede
relacionar con diferencias en las condiciones ambientales.
En este estudio las condiciones de cultivo fueron las mis-
mas para todas las especies; sin embargo, no se puede des-
cartar esta posibilidad. En el caso particular de P. ternifolia
(AMR 776), cuyo tamafiio de esporas sugiere se trata de un
poliploide, la presencia de apogamia permitiria mantener
el nivel de ploidia.
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Germinacion

La germinacion tipo Vittaria y el numero de células que
constituyen la fase filamentosa (Cuadro 2) son similares en
todas las especies estudiadas y concuerdan con los registra-
dos por otros autores (Pray, 1968a, 1970; Huerta-Zavala et
al., 2013), salvo para P. notabilis, especie para la que Pray
(1970) reporto filamentos de dos células y que en este tra-
bajo fueron de dos a seis células.

La presencia de dos tipos de desarrollo protalico en
Pellaea fue observado por Pray (1968a; 1970) quien sefia-
|6 diferencias en la ubicacién del meristemo marginal. La
mayoria de las especies estudiadas en este trabajo presen-
taron el tipo Adiantum, con el meristemo en posicién api-
cal produciendo gametofitos simétricos desde las etapas
juveniles. El tipo Ceratopteris se observé en P. sagittata 'y P.
ternifolia AMR 776, en las que el meristemo es inicialmente
lateral y posteriormente se desplaza a una posicion apical,
dando lugar en etapas tempranas a un protalo asimétrico
que en la madurez adquiere una forma cordiforme simétri-
ca. Pellaea ternifolia registré ambos tipos de desarrollo y P.
sagittata el tipo Ceratopteris. Cabe sefalar que los meca-
nismos celulares que determinan el desarrollo de los me-
ristemos en los gametofitos de helechos siguen siendo en
gran medida desconocidos (Wu et al., 2021).

Reproduccién

Las caracteristicas y tiempo de desarrollo de los gameto-
fitos adultos son similares en las especies estudiadas. Sin
embargo, el tipo de reproduccion (asexual o sexual) varia:
P. cordifolia (AMR 2600), P. oaxacana, P. sagittata (AMR
2589) y P. ternifolia (JCR 1561 y AMR 776) formaron es-
porofitos apogdmicos, estrategia reproductiva que ya ha-
bia sido reportada para estas especies (Pray, 1968a, 1970;
Tryon, 1968; Huerta-Zavala et al., 2013). Pellaea ternifolia
(AMR 776) no formd gametangios. El resto de los taxones
solo produjeron arquegonios, lo que de acuerdo con Hor-
nych et al. (2022), dentro de los helechos es mas frecuente
de lo que se ha registrado anteriormente, aunque al no
estar presentes los anteridios su potencial reproductivo es
nulo. Se observa que el tiempo de aparicidon de los espo-
rofitos apogamicos es menor que en los de origen sexual
(Cuadro 3). Se ha sefialado que esto tiene claras ventajas




en habitats xéricos donde la humedad es escasa o esta dis-
ponible por un tiempo limitado (Haufler et al., 2016). Una
sintesis de las caracteristicas de este tipo de reproduccion
en helechos, y particularmente en Pellaea y géneros aso-
ciados, fue realizado por Grusz (2016) y Grusz et al. (2021),
quienes propusieron un modelo de evolucidon y estableci-
miento de esta estrategia reproductiva. Ademas, resaltan
su relacidon con la presencia de factores ambientales estre-
santes, como la temperatura y la disponibilidad del agua,
asi como con las caracteristicas genéticas de los taxones
gue la presentan.

El desarrollo de prétalos unisexuales masculinos
y femeninos en P. notabilis y P. ribae se relaciona con la
presencia de fecundacién intergametofitica (alogamica),
es decir la fusion de gametos procedentes de dos game-
tofitos independientes que pueden provenir de un mismo
esporofito (geitonogamia) o de esporofitos separados (ge-
nogamia). Requiere la llegada sincréonica de dos esporas
genéticamente compatibles y viables a un sitio (Beck et
al., 2011), lo que puede limitar la colonizacién de nuevos
habitats, pero también producir una mayor variabilidad
genética.

Pellaea sagittata (AMR 870), P. ternifolia (AMR 945)
y P. villosa desarrollaron gametofitos bisexuales (con am-
bas estructuras sexuales en el mismo protalo), condicién
gue ya habia sido registrada para las dos primeras especies
(Tryon, 1968, 1972; Huerta-Zavala et al., 2013) y que se
relaciona con la presencia de fecundacién intergametofi-
tica (autogamica). Esta se asume como ventajosa para la
dispersion a larga distancia y el establecimiento de nuevas
poblaciones en las que no hay disponibilidad de parejas,
lo que permite colonizar nuevos habitats a partir de una
sola espora (Bucharova y Minzbergova, 2012; Haufler et
al., 2016). Se considera que la presencia de este tipo de
reproduccién puede resultar ventajosa, o al menos no
perjudicial, en especies poliploides (P. sagittata es tri-
ploide y P. ternifolia y P. villosa son tetraploides) ya que
el material genético adicional que se presenta después de
la duplicacién del genoma puede servir como un “amor-
tiguador” contra los efectos de la homocigosis en alelos
deletéreos. Ademads, acorta los tiempos de fecundacién
en regiones con disponibilidad de agua limitada y permite
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que los eventos de dispersién puedan introducir diversi-
dad genética adicional a través del desarrollo de la repro-
duccién sexual (Sessa et al., 2016). Si bien se ha planteado
que en gametofitos monoicos la maduracién diferencial
de los gametangios puede promover el cruce alogamico
(Haufler, 2014), en P. ternifolia y P. villosa ambas estructu-
ras sexuales se producen casi al mismo tiempo (Cuadro 3).
Este mecanismo puede asegurar un esporofito por auto-
gamia en especies poliploides. La reproduccion sexual en
tetraploides fue reportada por Grusz et al. (2021) para P.
wrightiana Hook., P. ternifolia y P. rufa A.F. Tryon y ahora,
en este trabajo, se puede sumar a P. villosa.

Pellaea cordifolia (AMR 950) y P. pringlei presenta-
ron gametangios, pero no formaron esporofitos después de
200 dias. De acuerdo con Sessa et al. (2016), puede deber-
se a las condiciones de cultivo en laboratorio, que las espe-
cies tarden mucho tiempo en alcanzar la madurez sexual y a
que, por lo tanto, no se observen durante el periodo en que
se realiza el estudio o que requieran forzosamente de fe-
cundacion cruzada. Cabe mencionar que para P. cordifolia,
Diaz Espinoza (2002) registrd la presencia de gametangios
entre los 103 y 311 dias. Para P. ovata, Herrera-Soriano et
al. (2011) mencionaron que los esporofitos se formaron
hasta los 380 y 390 dias en dos sustratos distintos, lo que
plantea la necesidad de mantener y observar los cultivos el
mayor tiempo posible.

Con la adicién en este trabajo de la informacién
correspondiente al desarrollo de la fase sexual de P
oaxacana, P. ribae y P. villosa, se tienen registradas en con-
diciones de laboratorio las caracteristicas de esta etapa del
ciclo de vida, de 15 de las 16 especies de Pellaea seccion
Pellaea que crecen en México. Sin embargo, aln es nece-
sario, pese a su complejidad, realizar observaciones in situ
que permitan conocer la manera en que se relacionan los
diferentes tipos de reproduccién del grupo con los factores
bidticos y abidticos de los lugares en los que habitan, asi
como su impacto en la distribucién geografica y taxonomia
del grupo.
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