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RESUMEN

El presente trabajo consiste en una revision de la variacién morfologica del estigma en Tillandsia subg.
Tillandsia (Bromeliaceae). Se realizd una revision bibliografica sobre el uso de términos y descripciones
morfoldgicas relativas al estigma en la subfamilia Tillandsioideae donde se encontraron inconsistencias
debido a descripciones heterogéneas dentro y entre las publicaciones. Se compilé un glosario de 33
términos, de los cuales 21 se proponen aqui, para describir homogéneamente la variacion morfologica
del estigma encontrada en un muestreo representativo de especies de Tillandsia subg. Tillandsia. Se
proponen cinco subtipos morfoldgicos de estigma distintos a los encontrados en la literatura citada con
la principal caracteristica diferencial del arreglo en conjunto de los lI6bulos estigmaticos. Por ultimo, se
observd variacion morfoldgica intraespecifica del estigma en ciertos casos donde las especies

compartian ser de amplia distribucién y con hibridos naturales reportados.

ABSTRACT

The present work is a review of the stigma morphological variation in Tillandsia subg. Tillandsia
(Bromeliaceae). A bibliographic revision of the use of terms and morphological descriptions related to
the stigma in subfamily Tillandsioideae was made, where inconsistencies were found due to
heterogeneous descriptions within and among publications. A glossary of 33 terms was compiled of
which 21 terms are herein proposed to homogeneously describe the morphological variation of the
stigma found in a representative sampling of species of Tillandsia subg. Tillandsia. Five different
morphological stigma subtypes are proposed from those found in the cited literature being the main
difference their stigmatic lobes arrangement as a whole. Finally, intraspecific morphological variation of
the stigma was observed in some cases where the species shared being of wide distribution and with

reported natural hybrids.
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INTRODUCCION

Historia taxonémica de la familia Bromeliaceae

La familia Bromeliaceae, a la cual pertenecen la pifia y el heno, es un grupo monofilético de 3,684
especies de plantas herbaceas monocotiledneas que se distribuyen a lo largo del Neotrdpico (Givnish et
al., 2011; Gouda et al., actualizado continuamente. Fecha de consulta 18 de septiembre de 2021).

Dichas especies se encuentran distribuidas en una amplia gama de elevaciones, latitudes y climas.

Su clasificacion taxondémica esta en constante modificacion. Originalmente la familia se subdividid
segun caracteristicas morfolégicas de la flor, el fruto y la semilla en tres subfamilias: Bromelioideae,
Tillandsioideae y Pitcairnioideae (Smith y Downs, 1974; 1977; 1979). Sin embargo, al utilizar
caracteres moleculares se revel6 que s6lo Bromelioideae y Tillandsioideae eran grupos monofiléticos,
mientras que Pitcairnioideae era parafilético por lo que fue dividida en seis subfamilias (Brocchiniodeae,
Lindmanioideae, Hechtioideae, Navioideae, Pitcairnioideae s.s., y Puyoideae).Por ende, Bromeliaceae

quedd con un total de ocho subfamilias actualmente reconocidas (Givnish et al., 2007; 2011).

En la actualidad las subfamilias han sido divididas en tribus y Tillandsioideae, la subfamilia més diversa
de las bromelias, cuenta con cuatro tribus: Catopsideae, Glomeropitcairnieae, Vrieseeae y Tillandsieae.
Esta Gltima tribu incluye al género Tillandsia junto con otros seis géneros (Tabla 1; Barfuss et al., 2005;

2016).
Diversidad, historia natural y clasificacion del género Tillandsia

El género Tillandsia es el mas diverso de la familia Bromeliaceae con un total de 764 especies (Gouda
et al., actualizado continuamente. Fecha de consulta 18 de septiembre de 2021) y representa una de las

radiaciones evolutivas mas notables del Neotropico (Benzing, 2000). En México estan registradas 230



especies, entre las cuales se presentan algunos complejos de dificil delimitacién y reconocimiento
taxondémico (Espejo-Serna y Lopez-Ferrari, 2018). Asimismo, es el tercer género de plantas vasculares
mas diverso a nivel nacional y el que posee el mayor nimero de especies con algin uso ornamental,

medicinal y cultural dentro de la familia Bromeliaceae (Mondragén et al., 2011; Villasefior, 2016).

Las tillandsias poseen diversas adaptaciones fisioldgicas y ecoldgicas que se ven reflejadas en la enorme
variedad anatomica, morfoldgica y ecoldgica del grupo (Palma-Silva et al., 2016). Algunos ejemplos de
adaptaciones son el epifitismo, los tricomas capaces de absorber agua y nutrientes, y la fotosintesis

CAM (Por sus siglas en inglés de Crassulacean Acid Metabolism; Givnish et al., 2014).

Las flores del género Tillandsia son hermafroditas y su sistema reproductivo puede ser alégamo
(xenogamia) o autdgamo (cleistogamia). En las especies aldgamas se considera a los colibries como los
principales polinizadores, aunque también se ha reportado que dichas especies atraen un rango mas
amplio de polinizadores incluyendo abejas, polillas y murciélagos (Aguilar-Rodriguez et al., 2014;
Gardner, 1986; Benzing, 2000; Mosti et al., 2013; Kessler et al., 2020). Se considera que la polinizacion
por insectos, aves y murciélagos ha surgido repetidamente y de forma independiente en Tillandsia

(Kessler et al., 2020).

Caracteristicas florales tales como l6bulos estigmaticos conduplicados, compactos y densamente
papilados; corolas zigomorficas tubulares de colores vivos con abundante néctar y una antesis diurna se
asocian con aves como polinizadoras. Mientras que flores actinomorfas que producen olores fuertes
durante la noche con lébulos semicompactos o sin papilas estigmaticas sugieren a murciélagos como

polinizadores al menos en la subfamilia Pitcairnioideae segin Varadarajan y Brown (1988).

La delimitacion taxondmica del género ha cambiado constantemente conforme se han integrado, no solo
caracteristicas morfolégicas, sino también datos moleculares (Tabla 1; Barfuss et al., 2016; Palma-Silva

et al.,, 2016). Smith y Downs (1977) dividieron a Tillandsia en siete subgéneros: Allardtia,
10



Anoplophytum, Phytarrhiza, Diaphoranthema, Tillandsia, Pseudalcantarea y Pseudo-Catopsis de
acuerdo con caracteristicas de la corola y del androceo. La clasificacion subgenérica actual de Tillandsia
corresponde a aquella propuesta por Barfuss et al. (2016) en la que distingue siete subgéneros: Aerobia,
Anoplophytum, Diaphoranthema, Phytarrhiza, Pseudovriesea, Tillandsia y Viridantha. Ademas, en ella

se destaca que existen siete complejos de especies sin asignacion taxonémica formal.

El subgénero Tillandsia es el mas diverso con mas de 270 especies (Barfuss et al., 2016), se distribuye
principalmente en México y Centroamérica. A través de analisis biogeograficos se ha propuesto a
México y Centroamérica como centro de diversificacion para este subgénero (Barfuss et al., 2005;
Granados Mendoza et al., 2017). Actualmente, dentro del subgénero se ha identificado un clado con un
gran soporte filogenético denominado clado K (Figura 1) que esta subdividido en los clados K.1 y K.2
(Figura 1B; Granados Mendoza, et al. 2017), donde se encuentra una gran proporcion de las especies de

este subgénero (Barfuss et al., 2005; Granados Mendoza et al., 2017).

11



Tabla 1. Comparacion de la clasificacion taxondmica actual y previa para la subfamilia Tillandsioideae.

Modificado de Barfuss et al., 2016.
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T. complanata’
T. brevilingua'

T. multicaulis’
T. ponderosa
T. baliophylla'
T. demissa'
T. fendleri
T. lajensis’
T. kauffmannii’
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. secunda'
T. ecaninata’

aniculata’
T. heliconioides’
*LT. malzinei

T. subg. Tillandsia

expanded
clade K

Figura 1. Arboles filogenéticos que muestran algunos de los clados principales de la subfamilia
Tillandsioideae y del género Tillandsia. (A) Posicion filogenética de Tillandsia subgénero Tillandsia y
el clado K expandido (sensu Granados Mendoza et al., 2017; recuadro rojo) en un contexto filogenético
general de la tribu Tillandsieae. (B) Detalle del clado K expandido donde se encuentra una gran
proporcion de las especies del subgénero Tillandsia y algunas de las especies del muestreo taxondmico
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del presente trabajo (resaltadas en amarillo). Modificado de Granados Mendoza et al., 2017.
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Morfologia del género Tillandsia

A continuacién, se presenta la definicion morfologica actual del género Tillandsia propuesta por Barfuss

et al. (2016).

Morfologia vegetativa

Hierbas epifitas o epiliticas, raramente terrestres, muy variables en tamafio y habito, caulescentes o
acaulescentes, formando en su mayoria rosetas no almacenantes a ocasionalmente almacenantes, a veces
rosetas pseudobulbosas. Hojas en su mayoria xeromorficas y, a menudo, muy suculentas,
ocasionalmente mesomorficas o semi-xeromorficas; laminas foliares estrechamente triangulares,

filiformes o liguladas.

Morfologia reproductiva

Inflorescencia simple o compuesta, hasta tres veces ramificada, rara vez de una sola flor; flores disticas,
rara vez dispuestas en espiral. Sépalos generalmente simétricos o subsimétricos, los sépalos de la cara
adaxial o adaxiales a veces connados (y por lo tanto pareciendo asimétricos) y carinados; pétalos violetas,
rosas, rojos, naranjas, amarillos, verdes o blancos, raramente bicolores, libres, de 1.5-7 (—13) cm de largo,
generalmente formando una corola tubular y conspicua, con laminas erectas y a menudo margenes de
apice revolutos o ligeramente cuculados, o a veces con laminas extendidas o recurvadas, o raramente
constrefiidas basalmente en una ufia con laminas ensanchadas y extendidas formando una corola
hipocrateriforme, generalmente sin o rara vez con apéndices basales. La mayoria de las caracteristicas

pueden observarse en la Figura 2.

Estambres méas cortos a mas largos que los pétalos, incluidos dentro o exertos de la corola; filamentos

libres y generalmente rectos, a menudo emparejados, ocasionalmente plicados; polen amarillo a
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blanquecino, sulcado, exina reticulada o raramente no reticulada, con un sulco de subtipos complejos, en
su mayoria del tipo difuso (subtipo c), insular (subtipo d), u opérculo (subtipo e), rara vez del tipo

Alcantarea (subtipo f), a veces con transicidn suave entre los tipos (sensu Halbritter, 1992).

El gineceo (Figura 2) esta conformado por tres carpelos fusionados (gineceo tricarpelar) con ovario
usualmente 1/8-1/3 inferior, raramente hasta 1/2 inferior y Ovulos generalmente apendiculados mas
cortos o tan largos que el rafe, rara vez mas largos, obtusos o subobtusos (Barfuss et al., 2016). Su estilo
evidente, generalmente largo, raramente tan largo o mas corto que el ovario, incluido dentro o exerto de
la corola. El estigma es generalmente del tipo conduplicado-espiralado o del tipo simple-erecto,
ocasionalmente del tipo de simple-patente o del tipo simple-truncado, rara vez del tipo de conduplicado-
patente o del tipo lamina-convoluta I. Sus semillas tienen un apéndice de corto a largo en su extremo

apical.

Figura 2. Flor disecada de Tillandsia circinnatioides. (A) Espiga. 1. Bractea floral (B) Flor disecada. 2.
Sépalo. 3. Pétalo. 4. Estambre. 5. Estilo (C) Detalle de la flor y espiga. 6. Estigma Modificado de
Gonzélez-Rocha et al (2016).
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Variacion morfoldgica del estigma en la subfamilia Tillansioideae

El estigma es la porcion del pistilo receptiva para el polen que se encuentra por encima del estilo,
(Beentje y Williamson, 2010). En Bromeliaceae, el estigma estd conformado por tres Idbulos
estigmaticos, los cuales portan papilas estigmaticas, estructuras especializadas en la recepcion del polen

(Dahlgren et al., 2012) usualmente multiseriadas (Shivanna, 2019).

Brown y Gilmartin (1984) realizaron un estudio acerca de la variacion morfoldgica del estigma en
Bromeliaceae donde se refirieron algunas veces al conjunto de tres Iébulos estigmaticos como aparato
estigmatico; y como superficie estigmatica a la region donde se distribuyen las papilas estigmaticas, que
por lo general es una linea estigmatica localizada en los margenes (laterales o distales) de los l6bulos
estigmaticos. Por debajo de cada I6bulo estigmatico se encuentra una lamina del estilo (Figura 3-5). En
el presente trabajo se descarta el uso del término I6bulo del estilo, usado algunas veces como sinénimo

de 1ébulo estigmético (e.g. Brown y Gilmartin, 1984), ya que los I6bulos corresponden al estigma.

Actualmente se reconocen 16 tipos de estigma para la subfamilia Tillandsioideae (Barfuss et al., 2016).

A continuacion, se describen cada uno de estos tipos como fueron descritos en orden cronologico.

Brown y Gilmartin (1984) propusieron formalmente tres tipos principales de estigma en la familia
Bromeliaceae: 1) simple-erecto o tipo | (Figura 3), 2) conduplicado-espiralado o tipo Il (Figura 4), y 3)
lamina-convoluta o tipo Il (Figura 5). Su caracterizacion morfologica se basé principalmente en
términos que hacen referencia al arreglo, orientacion y postura de los l6bulos estigmaticos,
entendiéndose por arreglo a la disposicion de un I6bulo respecto a otro (i.e. convoluto), orientacion a la
disposicion de los l6bulos en relacion con un angulo de divergencia o torcimiento respecto a un eje
central (i.e. erecto y espiralado), y postura a la disposicion de los l6bulos en relacién a su propio eje

longitudinal (i.e. conduplicado). Sin embargo, en el caso del término de arreglo convoluto, los autores

16



no lo usaron para referirse a que los l6bulos se encuentren enrollados entre si 0 que sus extremos se
encuentren uno sobre el otro, sino mas bien a que los margenes de los I6bulos se encuentran fuertemente

plegados.

Estos tres tipos se diferencian también por la distribucion de la linea estigmatica. Para Brown y
Gilmartin (1984) el concepto linea estigmatica se refiere a una zona donde se encuentran dispuestas o
delimitadas las papilas estigmaticas. En el tipo simple-erecto se encuentra localizada a lo largo del
margen distal de cada Iébulo estigmatico y queda dispuesta de manera interna en orientacion oblicua
(Figura 3). En el estigma conduplicado-espiralado se encuentra a lo largo de los margenes laterales y
distales de los l6bulos estigmaticos, los cuales estan conduplicados y dispuestos en espiral, y por ende su
orientacion es variable (Figura 4). Por altimo, en el tipo l&mina-convoluta la linea estigmaética se
encuentra a lo largo de al menos la porcion distal del I6bulo estigméatico en forma ondulante, algunas
veces con extensiones menores a los margenes laterales (Figura 5). Ademas, el tipo lamina-convoluta
suele presentar una gran cantidad de papilas estigméticas que le dan la apariencia de tener una sola
superficie estigmatica continua en todo el aparato estigmatico, capitada, distinta a las superficies de los
otros dos tipos de estigmas que parece discontinua, ya que en ellos suele verse la separacion de cada

I6bulo estigmatico (no ilustrado).
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Figura 3. Representacion esquematica de un estigma tipo simple-erecto. (A) Lamina del estilo,
superficie estigmatica (recuadro verde) y linea estigmatica (linea punteada azul) a lo largo del margen
distal del 16bulo. (B) Corte transversal del 16bulo estigméatico donde se muestra la linea estigmatica
(linea punteada azul). (C) Corte transversal de la lamina del estilo. (D) Corte transversal de un aparato

estigmatico donde se observa la disposicion interna de las lineas estigmaticas (linea punteada azul).
Modificado de Brown y Gilmartin (1984).

Linea Linea
estigmatica estigmatica
! marginal marginal
Margen
\ estigmatico
_ Superficie
" estigmaética
/ ?
A B C

Figura 4. Representacion esquematica de un estigma tipo conduplicado-espiralado. (A) Aparato
estigmatico en corte transversal, conformado por los tres lobulos estigmaticos conduplicados y

dispuestos en espiral. La superficie estigmatica (flechas negras) estad conformada por los tres pares de

18



lineas estigmaticas (lineas punteadas azules) correspondientes a cada uno de los l6bulos estigmaticos.
(B) Lobulo estigmatico en corte transversal con linea estigmatica amplia en forma de labio (lineas
punteadas azules). (C) Lobulo estigmatico en corte transversal en donde el margen no puede observarse
por la gran cantidad de papilas estigmaticas (linea punteada azul). Modificado de Brown y Gilmartin
(1984).
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Figura 5. Representacion esquematica de un estigma tipo lamina-convoluta. (A) Vista adaxial de la
lamina del estilo involuta, la superficie estigmatica (recuadro verde) y la linea estigmatica (linea
punteada azul). (B) Corte transversal de la ldmina del estilo. (C) Vista adaxial de la lamina del estilo y la
superficie estigmatica que ha sido extendida y aplanada para mostrar la linea estigmatica en posicion
distal (linea punteada azul). (D) Fusion de tres ldminas del estilo con forma de copa, la gran cantidad de
papilas estigmaticas que suele presentar este tipo de estigma (detalle no mostrado) suele cubrir la
estructura en forma de copa. Se muestra la superficie (recuadro verde) y linea (linea punteada azul)
estigmaticas. E) Vista superior de (D) en donde las ld&minas del estilo han sido extendidas y aplanadas.
Modificado de Brown y Gilmartin (1984).

Posteriormente, Brown y Gilmartin (1989) afadieron a sus trabajos otros dos tipos de estigma. El
primero, nombrado cupular (“cupulate”), fue basado en los dibujos y descripcion de Utley (1983)
haciendo referencia a su forma de cupula. ElI segundo fue descrito por ellos mismos y llamado

coraliforme, caracterizado por un crecimiento irregular (vermiforme) de la linea estigmética marginal de
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cada lobulo estigmatico y, al igual que con el tipo lamina-convoluta, presenta papilas estigmaticas

densamente compactadas que no permiten distinguir la forma de la superficie estigmatica.

Brown y Gilmartin (1989) y Gilmartin et al. (1989) describieron un tipo particular de estigma para
Glomeropitcairnia penduliflora, que ellos asociaron al tipo ldmina-convoluta de Brown y Gilmartin
(1984), pero con la particularidad de que existia una connacion completa de los tres I6bulos en sus
margenes para formar una lamina “estilar” membranacea en forma de paraguas invertido, carente de

papilas, ondulada y doblada de manera irregular.

Mas adelante Till et al. (1997) hacen la precision de que los tres I6bulos del estigma de G. penduliflora
no estan torcidos y que en su lugar tienen forma de copa, que estan en posicion horizontal y que sus
margenes ondulados se doblan intensamente. Adicionalmente, sefialan que los estigmas en
Glomeropitcairnia presentan papilas bien desarrolladas. Till et al. (1997) concluyeron que los estigmas
de Glomeropitcairnia correspondian al tipo ldmina-convoluta de Brown y Gilmartin (1989). Barfuss et
al. (2016), en su lugar, reconocen a este tipo de estigma como uno nuevo y lo nombran convoluto-

umbraculiforme, caracter diagnostico de Glomeropitcarnia.

Leme y Brown (2004; citado por Barfuss et al., 2016) describieron un nuevo tipo de estigma, tubo-
laciniado, para especies de Vriesea que actualmente Barfuss et al. (2016) reconocen como exclusivo del
género Stigmatodon (antes considerado parte de Vriesea). Para Barfuss et al. (2016) el estigma tubo-
laciniado se define por ser fuertemente cupular con un diametro similar de base a apice, tener sus
I6bulos estigméaticos mas o menos fusionados, erectos y tubulares con margenes denticulados a

laciniados.

Leme (2007) utilizd el estigma para mejorar el conjunto de caracteres que apoyen el reconocimiento y

delimitacién a nivel genérico de Alcantarea y sus divisiones infragenéricas. Contrario a lo que habia
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reportado Grant (1995), que el tipo de estigma para este género es del tipo ldmina-convoluta, Leme
(2007) encontrd que el tipo es mas bien similar a uno conduplicado-espiralado y que los lobulos
estigmaticos podian tener una disposicion suberecta a extendida, que es un cardcter compartido con
varias especies de Tillandsia y una condicion predominante en la subfamilia Bromelioideae, por ende es
nombrado posteriormente como conduplicado-patente o conduplicado-extendido por Barfuss et al.

(2016).

En la descripcion de Alcantarea roberto-kautskyi (Leme, 2009) se menciona la presencia de un estigma
conduplicado-espiralado con forma elipsoidal-capitada y abundantes papilas. Posteriormente, se

reconocio a este tipo como nuevo y se nombr6 conduplicado-erecto (Barfuss et al., 2016).

Como se mencion6 anteriormente, hoy en dia existen 16 (sub)tipos de estigma que Barfuss et al. (2016)
describen al realizar una revision taxonomica de la subfamilia Tillandsioideae por medio de caracteres
moleculares y la re-evaluacion de caracteres morfologicos, entre ellos, el estigma. Cabe destacar que la
morfologia del estigma sirvié como un indicativo taxonomico superespecifico en la subfamilia (Barfuss

etal., 2016).

Ademaés de retomar, y en algunos casos renombrar, los 10 tipos de estigma arriba descritos, Barfuss et
al. (2016) describieron seis tipos de estigmas nuevos: conduplicado-pinatisecto, convoluto-obcénico,
simple-patente, simple-pinatisecto, simple-truncado y urceolado. La diferencia entre estos seis tipos
nuevos se encuentra en el grado de fusion de los Iébulos estigmaticos, su disposicién, la proporcion

entre el largo y ancho de los I6bulos, la forma de sus margenes y la densidad de papilas estigmaticas.

En resumen, los 16 tipos de estigmas actualmente reconocidos para Tillandsioideae (sensu Barfuss et
al., 2016) son: 1) lamina-convoluta | (guzmanoide), 2) lamina convoluta Il (vrieseoide), 3)

conduplicado-erecto, 4) coraliforme, 5) convoluto-obcénico, 6) conduplicado-patente, 7) conduplicado-
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pinnatisecto, 8) conduplicado-espiralado, 9) convoluto-umbraculiforme, 10) cupular, 11) simple-erecto,

12) simple-patente, 13) simple-pinnatisecto, 14) simple-truncado, 15) tubo-laciniado y 16) urceolado.

La Tabla 2 muestra el cambio entre los nombres de los tipos de estigmas asignados por Barfuss et al.
(2016) en comparacion con el de sus descripciones originales y/o cambios en la distribucion taxonémica
de los tipos de estigmas incluidos en su estudio.
Tabla 2. Tipos de estigma descritos por diversos autores retomados por Barfuss et al. (2016). En
algunos casos Barfuss et al. (2016) retomaron el mismo nombre asignados en las descripciones

originales, mientras que en otros asignaron nombres nuevos. En cada caso se indica la ocurrencia de

cada tipo en los géneros actualmente reconocidos para Tillandsioideae.

Nombre asignado por
Barfuss et al. 2016

Nombre en la descripcion
original

Presencia en géneros actualmente
reconocidos

conduplicado-erecto

conduplicado-espiralado (Leme,
2009)

Alcantarea y Pseudalcantarea

conduplicado-patente/
conduplicado-extendido

conduplicado-espiralado (Leme,
2007)

Alcantarea, Pseudalcantarea y
Tillandsia

conduplicado-espiralado

conduplicado-espiralado (Brown
y Gilmartin 1984, 1989)

Racinaea (antes Tillandsia), Jagrantia,
Lutheria (antes Vriesea) y Gregbrownia
(antes Mezobromelia)

lamina convoluta |
(guzmanioide)

lamina convoluta (Brown y
Gilmartin 1984, 1989)

Guzmania y Tillandsia

lamina convoluta Il
(vrieseoide)

lamina convoluta (Brown y
Gilmartin 1984, 1989)

Vriesea

convoluto-umbraculiforme

lamina convoluta (Brown y
Gilmartin, 1989; Till et al. 1997)

Glomeropitcarnia

coraliforme

coraliforme (Brown y Gilmartin,
1989)

Lemeltonia y Racinaea (antes
Tillandsia)

cupular

cupular (Brown y Gilmartin 1984,
1989)

Werauhia (antes Vriesea)

simple-erecto

simple-erecto (Brown y

Cipuropsis, Goudaea (antes Vriesea),
Josemania y Racinaea (antes
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Gilmartin, 1984, 1989) Tillandsia)

simple-truncado simple-erecto (Till, 2000) Tillandsia
tubo-laciniado tubo-laciniadz%(()ligzme y Brown Stigmatodon (antes Vriesea)

Distribucion taxondmica de los tipos de estigma en el género Tillandsia

Dados los cambios taxonomicos propuestos por Barfuss et al. (2016), en el género Tillandsia se
reconocen actualmente seis tipos de estigma (Figura 6): 1) conduplicado-espiralado, 2) conduplicado-
patente, 3) lamina-convoluta I, 4) simple-erecto, 5) simple-patente y 6) simple-truncado. Se describen
como comunes los estigmas tipo simple-erecto y conduplicado-espiralado, como ocasionales a los tipos
simple-patente y simple truncado, y como raros a los tipos conduplicado patente y ldmina-convoluta |
(Barfuss et al., 2016). Cabe destacar que los distintos tipos de estigma varian menos entre menor sea la

categoria taxonémica (Benzing, 2000).

A nivel de subgénero la distribucion conocida de tipos de estigma es la siguiente: Tillandsia subg.
Aerobia: simple-erecto y simple-patente; Tillandsia subg. Anoplophytum s.s: simple-erecto y simple-
patente; Tillandsia subg. Diaphoranthema: simple-truncado; Tillandsia subg. Phytarrhiza s. str:
conduplicado-espiralado; Tillandsia subg. Pseudovriesea: conduplicado-espiralado y simple-erecto;
Tillandsia subg. Tillandsia: conduplicado-espiralado, conduplicado-patente (= conduplicado extendido),
simple-erecto y simple-patente; y Tillandsia subg. Viridantha s.l.: lamina-convoluta | (guzmanoide) y

simple-erecto (Barfuss et al. 2016).
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Figura 6. Tipos de estigmas presentes en Tillandsia (algunos de ellos ilustrados por especies de otros
géneros de Tillandsioideae). A-B. Estigma simple-erecto de (A) Goudaea chrysostachys (E.Morren)
W.Till y Barfuss, vista lateral y (B) Catopsis floribunda (Brongn.) L.B.Sm., vista lateral. C-D. Estigma
simple-patente de (C) Guzmania sprucei (André) L.B.Sm., vista lateral y (D) Tillandsia malzinei
E.Morren., vista superior. E-F. Estigma conduplicado-espiralado de (E) Tillandsia gardneri Lindl., vista
lateral y (F) Tillandsia fasciculata s.. Sw., vista lateral. G-H Estigma conduplicado-
patente/conduplicado-extendido de (G) Alcantarea heloisae J.R.Grant, vista lateral y (H) Alcantarea
heloisae, vista superior. I. Estigma simple-truncado de T. castellanii L.B.Sm, vista lateral. J. Estigma
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lamina-convoluta | (guzmanoide) de Guzmania patula Mez y Wercklé., vista lateral. A-H y J tomado y
modificado de Barfuss et al. (2016). | tomado y modificado de Benzing (2000).

La distribuciéon conocida de los tipos de estigma en los complejos taxondmicos de Tillandsia sin
asignacion taxondmica formal por Barfuss et al. (2016) es como sigue: complejo Tillandsia gardneri:
conduplicado-espiralado; complejo T. biflora: simple-erecto y conduplicado-espiralado; complejo T.
rauhii: conduplicado-espiralado; complejo T. australis: conduplicado-espiralado; complejo T.
sphaerocephala: simple-erecto; complejo T. purpurea: lamina-convoluta | (guzmanoide) y simple-

erecto y complejo T. disticha: simple-erecto y conduplicado-espiralado.

Garcia (2018) determiné el tipo de estigmas de nueve especies de Tillandsia subgénero Tillandsia
siguiendo la clasificacion de Barfuss et al. (2016), sin hacer una descripcién detallada de los mismos. La
autora destaca algunos aspectos metodoldgicos necesarios para obtener micrografias de alta calidad y la
observacion de dos tipos distintos de estigmas, conduplicado-espiralado y simple-erecto, los més
comunes dentro del subgénero. Su publicacion fue realizada como parte de un servicio social en apoyo

al presente trabajo.

JUSTIFICACION

A pesar de los esfuerzos por caracterizar los distintos tipos y subtipos de estigma, continGan sin
compararse de manera sistematica caracteristicas tales como las diferencias en la disposicion de los
I6bulos estigmaticos, el grado de fusion en la parte basal del estigma, variaciones en la forma de las
papilas estigmaticas, entre otras, que han sido mencionadas inconsistentemente como variacion
morfoldgica desde la publicacion de Brown y Gilmartin (1984). El estigma es considerado por Barfuss
et al. (2016) como uno de los caracteres diagnosticos mas importantes para la taxonomia de la

subfamilia y probablemente para la taxonomia de la familia completa, como ya habia sido sugerido por
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Brown y Gilmartin (1984). Barfuss et al. (2016) ademas mencionan que el reconocimiento de tipos y
subtipos adicionales de estigmas necesita una investigacion cuidadosa de las especies. Algunos autores
como Varadarajan y Brown (1988) proponen que el estudio de ciertos caracteres por separado, como el
grado de compactacion de los I6bulos estigmaticos y la disposicion de las papilas en el estigma, en
conjunto con el tipo de inflorescencia, tiempos de floracion y simetria y color de las flores sugieren mas
confiablemente los sindromes florales que la forma general del estigma, por lo que un estudio
comparativo de la variacion morfoldgica del estigma podria facilitar el entendimiento de los sindromes
florales de este grupo. Un consenso en la descripcién de la variacién morfoldgica, en el cual los tipos y
subtipos del estigma sean descritos de manera homogénea a través de un conjunto de caracteres
informativos seria de gran importancia tanto a nivel taxonémico, como en el entendimiento de los
sistemas reproductivos y de como se relaciona la evolucion de la morfologia del estigma con la

diversificacion del grupo.

OBJETIVOS

1. Realizar una revision bibliografica comparativa de términos y descripciones sobre el estigma
propuestos en estudios previos para la subfamilia Tillandsioideae.

2. Generar un glosario de términos relacionados con la descripcion morfologica del estigma en
Tillandsia.

3. Describir la variacion morfologica del estigma en un muestreo representativo de especies de
Tillandsia subg. Tillandsia utilizando términos revisados en el presente trabajo y un formato

homogeéneo de descripcion.
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MATERIALES Y METODOS

Revision bibliogréafica

Se hizo una revision bibliogréfica, incluyendo tesis nacionales e internacionales, articulos y libros
publicados, enfocada en la morfologia del estigma en Bromeliaceae que incorporara especies
pertenecientes a Tillandsioideae. En total, se revisé la informacion contenida en cuatro tesis, mas de 40
articulos cientificos y 14 libros, todos ellos publicados entre 1934 y 2019. Se revisaron las descripciones

y los términos utilizados para definir a los distintos tipos de estigma, asi como la variacion morfoldgica

discutida en sus trabajos con el fin de evaluar si existia homogeneidad entre sus observaciones.
Seleccion y revision de términos relativos a la morfologia del estigma en Tillandsia

Se analizaron y contrastaron los términos utilizados en la descripcion de estigmas en el género
Tillandsia con literatura de angiospermas en general para generar un consenso de términos en forma de
glosario. Debido a que la mayoria de la literatura consultada esta escrita en inglés, en la mayoria de los

casos, se utilizo la traduccion en espafol de términos que emplea Moreno (1984).
Muestreo taxonémico

Se realiz6 un muestreo representativo de las especies de Tillandsia subg. Tillandsia representando a los
principales linajes recuperados por Barfuss et al., (2016) y Granados Mendoza et al., (2017). Se
analizaron 14 especies (véase Anexo 1), seis de ellas pertenecientes al clado K.1 y nueve al clado K.2.
De una especie, Tillandsia joel-mandinboensis (Flores-Cruz, C. Granados y Vazquez-Hurtado, 2020), se
desconoce su ubicacion dentro de estos clados debido a que no han sido muestreadas en estudios
filogenéticos, sin embargo, por su morfologia general aqui son consideradas como pertenecientes al

subgénero Tillandsia.
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Colecta e identificacion de ejemplares botanicos

Los estigmas se obtuvieron de flores frescas provenientes de colectas realizadas en campo durante junio
y agosto de 2018, de una coleccion de flores preservadas en liquido pertenecientes a colectas anteriores
realizadas por Carolina Granados Mendoza, asi como de plantas cultivadas en el Centro Universitario de
Investigacion y Conservacion de Bromelias Mexicanas (CUCIBROM). Las flores frescas se fijaron y

almacenaron en etanol al 70% para su posterior procesamiento.

La identificacion se realiz6 a través de los ejemplares herborizados con ayuda de trabajos taxondémicos
de bromelias incluyendo floras de distintos estados del pais (Pulido-Esparza et al, 2004; Espejo-Serna et
al., 2005; Rzedowski y Rzedowski, 2010; Diego-Escobar et al., 2013; Espejo-Serna y Lopez-Ferrari,
2014; Gonzalez-Rocha et al., 2016). Se elaboraron tarjetas florales de las flores disectadas para observar

caracteres florales necesarios para la identificacion a nivel de especie.
Microscopia electrénica de barrido

Se separaron de uno a dos estigmas por ejemplar bajo un microscopio estereoscopico con un escalpelo.
Los estigmas ya escindidos se deshidrataron en una serie de lavados en etanol de diez minutos cada uno
a concentraciones de 10, 30, 50, 70, 90 y 100% para su posterior secado a punto critico con CO,. Las
muestras se colocaron encima de un portamuestras de forma perpendicular con cinta de carbono especial

para su posterior recubrimiento en oro.

La observacion de los estigmas se realizo en el Laboratorio de Microscopia y Fotografia de la
Biodiversidad (1) del Instituto de Biologia de la UNAM perteneciente al Laboratorio Nacional de
Biodiversidad (LANABIO). Las iméagenes se tomaron a 10 kV usando un microscopio electrénico

Hitachi SU1510. Se observé la forma general del estigma, el arreglo de los l16bulos estigmaticos, asi
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como detalles de las papilas estigmaticas, se tomaron micrografias en al menos tres angulos distintos:

dos laterales y uno superior, usando enfoques desde 30X hasta 250X.

Se cred una coleccion del registro fotografico de las observaciones realizadas. La comparacion de la
variacion morfoldgica de los estigmas procesados se realiz6 a partir de estas imagenes al comparar su
correspondencia morfoldgica con las figuras y descripciones mas recientes para Tillandsia utilizadas por
Barfuss et al. (2016), intentando clasificar a los estigmas segun su tipo mas cercano (simple-erecto,

lamina-convoluta I, simple-patente, conduplicado-espiralado, conduplicado-patente y simple-truncado).

Ademas, se realizaron descripciones morfoldgicas homogéneas utilizando los términos revisados en el
presente trabajo (glosario). Términos como “densamente papilado” fueron omitidos de la comparacion

por falta de una definicion o delimitacion clara de dichas caracteristicas.
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RESULTADOS

Uso de términos en la literatura relativos a la morfologia del estigma en Tillandsioideae

Se encontraron 16 publicaciones entre 1934 y 2019 que al menos en alguna parte de su contenido fue
discutida la descripcion o caracterizacion de estigmas de especies de la subfamilia Tillandsioideae y 11

publicaciones con informacion de especies del género Tillandsia.

Entre las primeras descripciones morfoldgicas de estigmas de bromelias se encuentran las de Mez
(1935), quien no definid tipos de estigma como tal, sino que utilizd algunos términos como
infundibuliforme-connado, obtuso, corto y estipitiforme para describir la morfologia de esta estructura
en Tillandsioideae. Solo a partir de la clasificacion de Brown y Gilmartin (1984; 1989), basada en sus
propias observaciones y la recopilacion de trabajos anteriores, es que comenzaron a reconocerse

diferentes tipos de estigmas.

De toda la literatura consultada, s6lo en los trabajos de Brown y Gilmartin (1984; 1989) y Barfuss et al.,
(2016) se realizd una revision o caracterizacion mas enfocada a la morfologia de estigmas. Comparando
ambos trabajos se encontré que el uso de la mayor parte de la terminologia ha sido consistente, con

algunas excepciones descritas a continuacion.

Barfuss et al., (2016) no utilizan los términos linea y superficie estigmatica como si lo hacen Brown y
Gilmartin (1984, 1989), pero agregan a sus descripciones nociones de tamario relativo para los 16bulos
estigmaticos al usar términos como elongado, ensanchado y acortado. Ademas, Barfuss et al., (2016)
describen de una manera mas minuciosa los detalles de la forma de los I6bulos y los margenes
estigmaticos, mientras que Brown y Gilmartin (1984, 1989) se enfocan mas en la disposicion de los

I6bulos estigmaticos.
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Se encontraron publicaciones donde se retoman los nombres utilizados por Brown y Gilmartin (1984;
1989) para describir los estigmas de sus grupos de estudio (Gardner, 1986; Till y Barfuss, 2006; Leme,
2007; 2008a; 2008b; 2012; Flores-Cruz y Diego-Escobar, 2008; Leme y Kollmann, 2009; 2013; Luther,
2009; Donadio 2013) y trabajos en los que se emplean solo algunos de los términos utilizados por
Brown y Gilmartin (1984, 1989), sin mencionar un tipo especifico de estigma (Ehlers y Till, 2008;

Pinzon et al., 2011; Pinzdn, 2012).

Algunas publicaciones no sélo describen los estigmas sino también discuten la variacion morfolégica
observada (Varadarajan y Brown, 1988; Brown y Gilmartin, 1989; Gilmartin et al., 1989; Till et al.,
1997; Benzing, 2000; Vervaeke et al., 2003; Barfuss et al., 2005; Leme, 2009; Barfuss, 2012; Carvalho
et al., 2017; Souza et al., 2016), la posible relacién entre la morfologia del estigma y las relaciones
filogenéticas con otros grupos o patrones de distribucién taxondmica de los tipos de estigma (Brown y
Gilmartin, 1989; Benzing, 2000; Vervaeke et al., 2003; Barfuss et al., 2005; Till y Barfuss, 2006;

Leme, 2009; Barfuss, 2012; Carvalho et al., 2017; Souza et al., 2016).

Algunos autores utilizan nuevos términos en relacién a Brown y Gilmartin (1984 y 1989) para describir
la forma general del estigma (elipsoide, subcilindrico, extendido-contorto y subextendido-recurvado),
los l6bulos estigmaticos (infundibuliforme, crenulado, subentero y anchamente espatulado) y los
margenes de dichos lébulos (pinnatisecto, undulado, festoneado, festoneado-lacerado y crenulado). Esto
denotaba diferencias relevantes con respecto a los tipos de estigma caracterizados anteriormente

(Barfuss, 2012; Leme y Kollmann, 2009; 2013).

Al analizar dichas fuentes bibliograficas y contrastar los términos morfol6gicos y las iméagenes de cada
autor se detectaron algunas inconsistencias (Figuras 7-11). En algunos casos se observé que la
descripcion morfologica diferia de la representacion grafica presentada en los trabajos. En la Figura 7A

se muestra la fotografia del estigma de Wallisia cyanea (antes Tillandsia lindenii), clasificado por
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Brown y Gilmartin (1989) como conduplicado-espiralado. Aungue la postura conduplicada es dificil de
observar si las papilas son muy abundantes, no se observa una orientacion espiralada con respecto al
estilo como eje de referencia sino, mas bien, una orientacion erecta. Solamente en el apice de cada
I6bulo individual hay indicios de espiralizacion, pero nétese que en este caso el eje de referencia no es el

aparato estigmatico sino cada lébulo por separado en si.

Segun las descripciones hechas por los mismos autores en una publicacion anterior (Brown y Gilmartin,
1984), el estigma tiene caracteristicas mas similares a un tipo simple-erecto (linea estigmatica localizada
a lo largo del margen distal de cada lébulo estigmatico que queda dispuesta de manera interna en
orientacion oblicua donde se observan las papilas estigmaticas; Figura 7A). Ademas, se observa que
existe una diferencia en el sentido de la espiralizacién entre los estigmas de W. cyanea (Figura 7A) que
es dextrorso (gira de izquierda a derecha) y los otros dos ejemplos (Figuras 7B y C) que son sinistrorsos

(giran de derecha a izquierda).

Barfuss et al. (2016) incluyeron a dos estigmas del género Wallisia (no mostrado), que
morfoldgicamente son muy similares a la Figura 7A, pero son considerados como un nuevo tipo de
estigma Ilamado conduplicado-pinnatisecto que ademas sirve como caracter diagnostico del género

Wallisia.

En otras ocasiones la distincion de dos categorias en una caracteristica fue ambigua como la densidad de
papilas estigmaticas entre los estigmas tipo conduplicado-patente y simple-patente (Barfuss et al., 2016;
Figura 8). Para Barfuss et al. (2016) existen dos categorias, densamente papilado (Figuras 8 C-D) y
papilado (Figuras 8 A-B). Sin embargo, no existe un criterio cuantitativo para distinguir una de otra por

lo que su division resulta ambigua.
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En el caso de los estigmas tipo simple-erecto es mas evidente la amplia variacion morfolédgica aceptada
por distintos autores o un mismo autor, tanto en la forma de los I6bulos y su arreglo, como la forma de
las papilas estigmaticas (Figura 9). Por ejemplo, en el caso del estigma de T. bergeri clasificado por
Benzing (2000) como simple-erecto (Figura 9E), la orientacidn de casi 90° respecto a un eje central
corresponderia mas bien al tipo simple-patente de Barfuss et al. (2016). Barfuss et al. (2016)
reclasificaron una de las variaciones reconocidas por Benzing (2000) como simple-erecto (Figura 9F) a

un nuevo tipo denominado simple-truncado.

Se encontrd una incongruencia representada visualmente por dos autores distintos para el estigma de
Tillandsia malzinei (Figura 10). Mientras que Brown y Gilmartin (1989) clasifican su estigma como
simple-erecto, Barfuss et al., (2016) lo clasifican como simple-patente. A pesar de que ambos son tipos
simples, los I6bulos estigmaticos en Brown y Gilmartin (1989) tienen una apariencia involuta, respecto
al eje central dado por el estilo (Figura 10A), mientras que el de Barfuss et al. (2016) es lo contrario,

una postura revoluta y evidentemente extendida (Figura 10B).

El tipo lamina-convoluta fue considerado inicialmente como uno solo (Figura 11) hasta que Barfuss et
al. (2016) separan dicha variacion en los tipos ldmina-convoluta | (guzmanioide; Figura 11G) y ldmina-
convoluta Il (vrieseoide; Figuras 11H-1) por diferencias en la fusion (libre vs. £ fusionados), orientacion
respecto a un eje central (erecto a subextendidos vs. extendidos), amplitud (£ ensanchados vs.
fuertemente ensanchados) diferentes grados de plegamiento respecto a un eje longitudinal (ligeramente
convoluto vs. convoluto) de los I6bulos estigmaticos, asi como la forma general del estigma (capitado a

estrechamente infundibuliforme vs. infundibuliforme a umbraculiforme o “forma de paraguas”).
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Figura 7. Estigmas tipo conduplicado-espiralado seguln tres autores distintos. (A) Wallisia cyanea (antes
Tillandsia lindenii), vista lateral. (B) Tillandsia x polita L.B.Sm., vista lateral (C) Gregbrownia lyman-
smithii (Rauh y Barthlott) W.Till y Barfuss, vista lateral. A. tomado de Brown y Gilmartin (1989). B.

tomado de Benzing (2000) y C. tomado de Barfuss et al. (2016).

Figura 8. Comparacion entre estigmas conduplicado-patentes y simple-patentes. Ay B. simple-patente:
(A) Guzmania sprucei, vista lateral y (B) Tillandsia malzinei, vista superior. C y D. conduplicado-

patente de Alcantarea heloisae: (C) vista lateral y (D) vista superior. Tomado de Barfuss et al. (2016).
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Figura 9. Estigmas tipo simple-erecto segun tres autores distintos. (A) Catopsis nitida (Hook.) Griseb.,
vista superior. (B) Tillandsia duratii Vis., vista lateral. (C) T. malzinei, vista lateral. (D) C. nutans (Sw.)

Griseb., vista lateral. (E) T. bergeri Mez., vista lateral. (F) T. castellanii, vista lateral. (G) Goudaea
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chrysostachys, vista lateral. (H) C. floribunda, vista lateral. A-C tomado de Brown y Gilmartin (1989).
D-F tomado de Benzing (2000). G y H tomado de Barfuss et al. (2016).

Figura 10. Comparacion entre la representacion del estigma de Tillandsia malzinei segin dos autores
distintos. (A) Vista lateral, tomado de Brown y Gilmartin (1989). (B) Vista superior, tomado de Barfuss
et al. (2016).

Figura 11. Estigmas tipo lamina-convoluta segln tres autores distintos. (A) Guzmania dissitiflora

(André) L.B.Sm., vista lateral (B) G. patula, vista superior. (C) Vriesea geniculata (actualmente
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Alcantarea geniculata (Wawra) J.R.Grant), vista lateral. (D) V. incurvata Gaudich., vista lateral. (E) G.
sanguinea, (André) André ex Mez, vista lateral. (F) V. simplex (Vell.) Beer., vista superior. (G) lamina
convoluta | (guzmanoide): G. patula, vista lateral. H-1. [&mina convoluta Il (vrieseoide): (H) V.
psittacina (Hook.) Lind, vista lateral e (I) V. jonghei (K. Koch) E. Morren, vista lateral. A-D tomado de
Brown y Gilmartin (1989). E-F tomado de Benzing (2000). G-1 tomado de Barfuss et al. (2016).

Ademés de la heterogeneidad que puede encontrarse entre distintos autores para describir
morfolégicamente a los estigmas del mismo grupo taxondémico, también existe una falta de
homogeneidad en las descripciones dentro de una misma publicacion como ocurre en el caso de Barfuss
et al. (2016; Tabla 3). Se observa que entre los distintos tipos de estigma existen caracteristicas
identificadas como “-” sin un equivalente que permita contrastar la misma caracteristica en todos los

tipos.
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Tabla 3. Términos utilizados en la descripcion y caracterizacion de estigmas de Tillandsia por Barfuss et al. (2016). Los términos
se clasifican en dos categorias de acuerdo con la estructura a la cual se aplican: aparato estigmatico y I6bulos estigmaticos.

Simple-erecto Conduplicado- Lamina-convoluta | Conduplicado- simple-patente simple-
P espiralado (guzmanoide) patente/extendido ple-p truncado
g Capitado a
= Forma general - - estrechamente - - -
= infundibuliforme
2
z
o Entero a Entero a
(@)
= crenulado crenulado
g Margen Recto a - Ondulado - Recto a Enteros
< ligeramente ligeramente
ondulado ondulado
“curtate”
(acortados)
Plana a Elongados * horizontal-
Forma . + ensanchados + ensanchados Elongados Plana a mente
navicular .
navicular truncados
En forma de
GGU”
” Fusion Libres Libres Libres Libres Libres Libres
o
[ . ..
= Orientacion i ) i
1S (dngulo de Erecta a.SUb Erectos a sub Erectos a sub Extendidos Extendidos + erectos
) - - extendida extendidos extendidos
= divergencia)
[<5]
8 | Orientacion (giro espiralada apretado a
3 respecto al eje - + abiertamente - * espiralados - -
3 central) contortos
Postura i Conduplicada Ligeramente Conduplicados i i
E— convolutos
7Dens@ad de Papilado Papilado Densamente papilado | Densamente papilado Papilado Densa}mente
papilas papilado
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Glosario de términos relativos al estigma en Tillandsia

Se utilizaron siete estudios, diccionarios y glosarios especializados y no especializados en bromelias
(Padilla, 1977; Moreno, 1984; Font Quer, 2000; Beentje y Williamson, 2010; Allaby, 2015; Barfuss et
al., 2016) para obtener el consenso de los términos empleados en estudios previos en la descripcion de
estigmas de especies de Tillandsia y para definir otras caracteristicas observadas en las fotografias de

microscopia electronica de barrido de la siguiente seccion.

Se identificaron 33 términos relativos a la descripcion morfolégica de estigmas utiles para la
caracterizacion del muestreo realizado en este trabajo. Los términos se clasificaron en ocho categorias
distintas en su mayoria basadas en los criterios de Radford y Caddell (1986). El consenso de las
definiciones se muestra en la Tabla 4. Para una referencia visual clara de la mayoria de los términos

puede consultarse a Moreno (1984).

Se retomd un total de 12 términos de las descripciones bibliograficas consultadas en la seccion anterior
(capitado, obovoide, infundibuliforme, entero, ondulado, libre, conduplicado, contorto, convoluto,
espiralado, patente y erecto) mientras que los otros 21 términos propuestos son los términos botanicos
aceptados mas similares a lo que morfolégicamente se observé y que aqui se proponen como los mas

adecuados para la descripcion detallada de los estigmas de Tillandsia.

La categoria de disposicion individual o en conjunto de los I6bulos estigméticos se distribuye en tres
divisiones: arreglo, postura y orientacion. Cada division hace referencia a la posicion de los I6bulos
tomando en cuenta una referencia distinta. Es decir, como se dispone un Iébulo estigmético con respecto
a otro (arreglo), como se dispone un Iébulo estigmatico con respecto a su propio eje longitudinal
(postura) o como se encuentran los I6bulos en conjunto respecto a un eje central de referencia

(orientacion).
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El término apice en I6bulos estigmaticos se refiere a la parte mas distal de la estructura que pueda
observarse y el término margen hace referencia al borde del I6bulo estigmatico que usualmente puede
distinguirse porque delimita la distribucién de las papilas estigmaticas.

Tabla 4. Glosario de términos utilizados en estudios previos para la descripcion de estigmas de especies
pertenecientes a Tillandsia y términos propuestos. Definiciones modificadas de Padilla, 1977; Moreno,

1984; Radford y Caddell, 1986; Font Quer, 2000; Beentje y Williamson, 2010; Allaby, 2015 y Barfuss
et al., 2016.

Aparato estigmatico

Formas tridimensionales

Capitado “capitate” Con forma de cabeza

Coclear “cochlear” Retorcido como el caparazon de un caracol

Con forma de copa con el borde distal mas o menos truncado, no

. 173 i b
Cupuliforme “cupuliform” | © -

Figura mas larga que ancha, de mayor diametro en el punto medio de

Elipsoide la estructura

Flabeliforme “flabelliform” En forma de abanico

Turbinada “turbinate” En forma de cono invertido, estrecho en su base y ancho en su épice

Umbraculiforme En forma de paraguas

“umbraculiform”
Margen
Entero “entire” Sin ningun tipo de diente o incisiones
;.r%ilea)do (sensu Barfuss et finamente de dientes redondos o festoneados
Ondulado “undulate” Con una serie de curvas verticales en angulo recto con el eje central

Orientacion (giro)

Espiralado Retorcido alrededor de un eje central

Recto Sin curva o angulo

L6bulos estigmaticos

Fusion

Con los 6rganos o las partes unidas, pero sélo superficialmente sin

3 (13 9
Cohesionado “coherent continuidad histoldgica
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Libre “free”

Con los 6rganos o partes no unidos, separados uno de otros

Angulo de divergencia respecto al eje central del aparato estigmatico

Adpreso “adpressed”

Estructura dirigida hacia el apice de un eje vertical de referencia con
un angulo de divergencia de 15° aproximadamente

Ascendente “ascending”

Dirigido hacia arriba con un angulo de divergencia de 16-45°
respecto al eje vertical de referencia

Difuso “diffuse”

Dirigido hacia arriba con un angulo de divergencia de 46 a 75° con el
eje vertical o de referencia

Divaricado/divergente/patente
“divaricate/divergent/patent”

Maés o menos extendido horizontalmente con un angulo de
divergencia de 75° a 105° respecto al eje vertical de referencia

Erecto “erect”

Vertical, dirigido directamente hacia arriba

Arreglo en conjunto

Contorto “contort”
(Orientacion)

Cada unidad de un verticilo con su margen oblicuo y sobrepuesto
sobre la siguiente

Convoluto “convolute”
(Arreglo)

Con las partes enrolladas longitudinalmente, o con los extremos
sobrelapados. Excepto para Brown y Gilmartin (1984) que lo
ocuparon para referiste a que los lI6bulos se encuentran densamente
plegados

Imbricado “imbricate”
(Arreglo)

Con los margenes o bordes sobrepuestos

Sinistrovoluble “twining”
(orientacién)

Que crece en forma espiralada de la derecha hacia la izquierda
alrededor de un eje de referencia

Valvado “valvate” (Arreglo)

Con los margenes de los miembros apenas unidos o en contacto entre
si, sin que ninguna de ellas se coloque encima o debajo de la
inmediata

Orientacion respecto al eje del propio lébulo estigmético

Recta

Sin ninguna curva o angulo evidente

Decurvado “recurved”

Curvado hacia atras

Postura individual

Conduplicado “conduplicate”

Doblado a lo largo del eje central longitudinal de manera que las
caras ventrales o dorsales estan una frente a la otra

Apice

Agudo “acute”

Con maérgenes rectos o convexos que terminan en angulo de 45 a 90°.

Cordiforme

En forma de corazén

Obtuso “obtuse”

Con el margen distal recto a convexo, formando un angulo terminal
de més de 90°.
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Truncado “truncate” Que remata en un borde transversal, como si se hubiera cortado

Papilas estigmaticas

Forma tridimensional

Lageniforme “lageniforme” Con forma de botella

Cilindrica “cylindric” Con forma de cilindro

Variacion morfoldgica del estigma en especies selectas de Tillandsia subgénero Tillandsia

Se procesaron y observaron estigmas de 17 taxa y un posible hibrido pertenecientes a Tillandsia subg.
Tillandsia. En algunos casos se incluyd méas de un individuo por especie debido a que se observo
variacion morfologica al interior de la especie [i.e. Tillandsia caput-medusae (E.Morren), Tillandsia
juncea (Ruiz & Pav.) y Tillandsia schiedeana (Steud.)]. Para describir la variacion morfoldgica
encontrada se retomaron algunos términos usados en estudios previos (Tabla 4), en particular aquellos

con definiciones precisas, y se adoptaron términos revisados en el presente trabajo (Tabla 3).

Las descripciones se homogeneizaron, incluyendo detalles sobre la forma general del estigma, l6bulos

estigmaticos, margenes estigmaticos y papilas estigmaticas (Tabla 4).

Parte de la variacion morfologica observada se encontr6 en las papilas estigmaticas (forma
tridimensional) y la porcion basal de los I6bulos estigmaticos (orientacién y fusién) y, por ende, fue
agregada en las descripciones finales ya que ha sido pobremente descrita segin lo sugiere la revision
bibliogréfica realizada. Debe aclararse que la variacion morfoldgica del estigma que se describe en el
presente documento s6lo corresponde a la observada en el muestreo taxondmico descrito en Materiales y
Métodos y no pretende ser una descripcion exhaustiva de toda la variacion existente en Tillandsia subg.

Tillandsia sino mas bien una referencia para homogeneizar las descripciones de esta estructura en el

grupo.
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Se caracteriz6 un total de siete tipos de estigmas dentro del grupo de estudio, dos de ellos corresponden a
los tipos de estigma descritos por Barfuss et al. (2016) como simple-erecto y simple-patente, mientras
que los otros cinco estigmas se proponen en este trabajo como variaciones del tipo conduplicado-
espiralado sensu Barfuss et al. 2016 (i.e. conduplicado-espiralado contorto, conduplicado-espiralado
imbricado, conduplicado-espiralado valvado, conduplicado coclear y conduplicado flabeliforme). A

continuacion, se describen las caracteristicas de los siete tipos de estigmas observados.

Estigma simple-erecto

Aparato estigmatico cupuliforme con margenes enteros, también crenulados (sensu Barfuss et al., 2016)
y una orientacién recta. Lobulos cohesionados, con una orientacion erecta respecto al eje central del
estigma, un arreglo valvado entre I6bulos, una orientacién recta respecto al propio eje del lI6bulo, una
postura individual adpresa y un apice obtuso. Las papilas estigmaticas tienen una forma cilindrica y su
distribucion es central con respecto al eje central del aparato estigmatico (Figura 12). Se identifico a

Tillandsia juncea y a T. ionantha (Planch.) con este tipo de estigma.
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Figura 12. Estigma simple-erecto de Tillandsia juncea (Granados Mendoza, 818). Vista lateral (Ay C) y
superior (B) de aparato estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas estigmaticas (D; escala
0.05 mm).

Estigma simple-patente

Aparato estigmatico elipsoide, con margenes enteros a crenulados (sensu Barfuss et al., 2016) con una
orientacion recta. Lobulos libres con una orientacion difusa respecto al eje central del estigma, un arreglo

indefinido, una orientacion decurvada respecto al propio eje del I6bulo, una postura adpresa de cada
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I6bulo y un apice cordiforme. Las papilas estigmaticas tienen una forma cilindrica y una distribucién

indefinida (Figura 13). Se identifico a Tillandsia limbata (Schltdl.) con este tipo de estigma.

Figura 13. Estigma simple-patente de Tillandsia limbata (Granados Mendoza, 824). Vista lateral Ay C) y
superior (B) del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas estigméticas (D; escala
0.05 mm).
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Estigma conduplicado-espiralado contorto

Aparato estigmatico turbinado, rara vez capitado, con margenes enteros y una orientacion espiralada.
Lébulos cohesionados, con una orientacion erecta a ascendente respecto al eje central del estigma, con un
arreglo contorto y una orientacion recta respecto al propio eje del 16bulo; I6bulos individuales con arreglo
conduplicado y apices obtusos. Las papilas estigmaticas son cilindricas y tienen una distribucion
indefinida (Figura 14). Se identific6 a Tillandsia tricolor (Schltdl. & Cham.), T. fasciculata, T. caput-
medusae, T. inopinata (Espejo, Lopez-Ferrari & W Till) y T. schiedeana x T. juncea con este tipo de

estigma.

Figura 14. Estigma conduplicado-espiralado contorto de Tillandsia fasciculata (Granados Mendoza, 868).
Vista lateral (A y C) y superior (B) del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas
estigmaticas (D; escala 0.05 mm).
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Estigma conduplicado-espiralado imbricado

Aparato estigmatico cupuliforme con mérgenes enteros u ondulados, con una orientacion espiralada.
Lébulos libres, con una orientacion erecta a difusa respecto al eje central del estigma, un arreglo
imbricado y una orientacion recta respecto al propio eje del 16bulo; I6bulos individuales conduplicados
con apices agudos a obtusos. Las papilas estigmaticas son de forma cilindrica y su distribucion es
indefinida (Figura 15-16). Se identifico a Tillandsia balbisiana (Schult. & Schult.f.), T. brachycaulos
(Schitdl.), T. caput-medusae, T. punctulata (Schitdl. & Cham.) y T. roseoscapa (Matuda) con este tipo de

estigma.

Figura 15. Estigma conduplicado-espiralado imbricado de Tillandsia brachycaulos (Flores-Cruz, 1758).
Vista lateral (A y C) y superior (B) del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas

estigmaticas (D; escala 0.05 mm).
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Figura 16. Estigma conduplicado-espiralado imbricado de Tillandsia roseoscapa (Salazar, 9487). Vista
lateral (A'y C) y superior del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas estigmaticas
(D; escala 0.05 mm).

Estigma conduplicado-espiralado valvado

Aparato estigmatico sin una forma definida, margenes enteros y con una orientacion espiralada. Lobulos
cohesionados, con una orientacion erecta respecto al eje central del estigma, un arreglo valvado y una

orientacion recta respecto al propio eje del 16bulo; I6bulos conduplicados con sus apices truncados. Las
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papilas estigmaticas tienen una forma cilindrica y una distribucion indefinida (Figura 17). Se identifico a

Tillandsia gymnobotrya (Baker) y a T. macdougallii (L.B.Sm.) con este tipo de estigma.

Figura 17. Estigma conduplicado-espiralado valvado de Tillandsia gymnobotrya (Granados Mendoza,
873). Vista lateral (B) y superior (B) del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las

papilas estigmaticas (C; escala 0.05 mm).

Estigma conduplicado coclear

Aparato estigmatico con forma coclear, margenes enteros Yy orientacion espiralada. Lobulos
cohesionados, con una orientacidn de erecta a ascendente respecto al eje central del estigma, el arreglo de

los 16bulos es sinistrovoluble con una orientacion espiralada respecto al propio eje del I6bulo, una postura
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conduplicada y un apice agudo. Las papilas estigmaticas tienen forma cilindrica y su distribucion es
indefinida (Figura 18). Se identificd a Tillandsia juncea, T. carlos-hankii, T. joel-mandinboensis y T.

tecolometl (C. Granados) con este tipo de estigma.

Figura 18. Estigma conduplicado coclear de T. joel-mandinboensis (Flores-Cruz, 2286). Vista lateral (A 'y
C) y superior (B) del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas estigméticas (D;
escala 0.05 mm).
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Estigma conduplicado flabeliforme

Aparato estigmatico flabeliforme con margenes enteros y una orientacion recta. Lobulos libres, con una
orientacion erecta a difusa respecto al eje central del estigma, un arreglo indefinido y una orientacion
recta respecto al propio eje del 16bulo; I6bulos individuales con arreglo conduplicado; sus apices son
obtusos. Las papilas estigmaticas tienen forma lageniforme y su distribucion es indefinida (Figura 19). Se

identifico a Tillandsia schiedeana con este tipo de estigma.

Figura 19. Estigma conduplicado flabeliforme de Tillandsia schiedeana (Flores-Cruz, 1705). Vista lateral
(A'y C) y superior (B) del aparato estigmético (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas estigmaticas

(D; escala 0.05 mm).
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Variacion intraespecifica detectada en los tipos de estigmas
Se observo variacion morfologica al interior de cuatro especies distintas.

En la Figura 20 se presentan dos muestras identificadas como Tillandsia juncea pero clasificadas en
distintos tipos de estigmas, espiralado-coclear y simple-erecto. Las principales diferencias observables para
esta clasificacion son el giro del aparato estigmatico (espiralado vs. recto), el arreglo en conjunto de los
I6bulos estigmaticos (sinistrovoluble vs. valvado) y la orientacion de los I6bulos respecto a su propio eje

(espiralada vs. recta).

Figura 20. Variacion morfologica observada en distintas muestras de Tillandsia juncea (A-B. Estigma
conduplicado coclear y C-D. Estigma simple-erecto. Tomado de Garcia, 2018). Vista lateral (A 'y C) y
superior (B y D) del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). A-B: Granados Mendoza, 842 y C-D: Granados
Mendoza, 818.

52



La segunda especie fue Tillandsia caput-medusae. La primera muestra (Figuras 21 A-C) se caracterizd
como un estigma conduplicado-espiralado imbricado y la segunda (Figuras 21 D-F) como un tipo
conduplicado-espiralado contorto. La principal diferencia que define a cada muestra como distinta a la otra
es el arreglo en conjunto de sus lébulos estigmaticos (imbricado vs. contorto). Los estigmas comparten la

orientacion espiralada del aparato estigmatico y una postura conduplicada.

Figura 21. Variacion morfoldgica observada en distintas muestras de Tillandsia caput-medusae (A-C.
Estigma conduplicado-espiralado imbricado y D-F. Estigma conduplicado-espiralado contorto). Vista lateral
(A, D) y superior (B, E) del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas estigmaticas
(C, F; escala 0.05 mm). A-C: Vazquéz-Hurtado, 01 y D-F: Granados Mendoza, 979.

Tillandsia schiedeana present6 uno de los estigmas mas caracteristicos por su forma flabeliforme, el ancho
de sus lébulos y la forma de sus papilas estigméticas. Una segunda muestra identificada como la misma
especie (Figuras 22 C y D) present6 un arreglo entre sus l6bulos mucho méas compacto que de manera
general es muy semejante a la forma tridimensional obconica que Barfuss et al. (2016) asignan a un estigma

de tipo convoluto-obconico exclusivo del género Barfussia.
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Figura 22. Variacion morfoldgica observada en distintas muestras de Tillandsia schiedeana (A-B. Estigma
conduplicado-flabeliforme y C-D. Estigma convoluto-obcénico). Vista lateral (A y C) del aparato
estigmatico (escala 0.2 mm). Acercamiento de las papilas estigmaticas (B y D; escala 0.05 mm). A-B:
Flores-Cruz, 1705 y C-D: Granados Mendoza, 980.

Para el caso de Tillandsia carlos-hankii (Matuda) uno de los estigmas fue clasificado como conduplicado
coclear mientras que el otro se consideré como conduplicado contorto (Figura 23). Dichos tipos difieren en
la forma tridimensional del aparato estigmético (coclear vs. turbinada), el arreglo en conjunto de los I6bulos

(sinistrovoluble vs. contorto) y la orientacion de los Iébulos respecto a su propio eje (espiralada vs. recta).
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Las dos muestras difieren en el tiempo de colecta, la primera fue realizada en 2018 mientras que la segunda

corresponde a 2006.

Figura 23. Variacion morfologica observada en distintas muestras de Tillandsia carlos-hankii (A-B.
Estigma conduplicado-coclear y C-D. Estigma conduplicado-espiralado contorto). Vista lateral (Ay C) y
superior (B y D) del aparato estigmatico (escala 0.2 mm). A-B: Granados Mendoza, 864 y C-D: Granados

Mendoza, 327.
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Figura 24. Variacion morfologica observada de un posible hibrido (D-F. Estigma conduplicado-
espiralado contorto. Tomado de Garcia, 2018) entre Tillandsia juncea (A-C. Estigma simple-erecto) y T.
schiedeana (no mostrado). Vista lateral (A y D) y superior (C y F) del aparato estigmético (escala 0.2
mm). Acercamiento de las papilas estigmaticas (B y E; escala 0.05 mm). A-C: Granados Mendoza, 818
y D-F: Granados Mendoza, 819.

DISCUSION

Este trabajo contribuye al conocimiento sobre la variacion morfoldgica del estigma de Tillandsia
subgénero Tillandsia, y representa un esfuerzo en la homogeneizacién del contenido y términos usados
en las descripciones morfologicas de dicha estructura. Se presenta un sistema de descripcion uniforme,
apoyado por un glosario que facilita el consenso en la interpretacion y aplicacion de términos
morfoldgicos. Finalmente, los alcances y limitaciones del sistema de descripcion morfolédgica del

estigma aqui propuesto para Tillandsia subgénero Tillandsia son discutidos.
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Revision de términos relativos a la morfologia del estigma en Tillandsioideae

Posterior a la revisién de términos puede notarse que existen diferentes esfuerzos aislados a lo largo de
casi un siglo para la descripcion de los estigmas en este grupo. Sin embargo, esto mismo refleja que
existe una falta de esfuerzo conjunto para complementar esta labor descriptiva y hallar un consenso a
través de la reevaluacion de lo ya establecido con el objetivo de obtener descripciones lo mas

homogéneas y completas posibles.

Como ya se menciond, el término “convoluto” utilizado por Brown y Gilmartin (1984), no refiere a que
los I6bulos se encuentren enrollados entre si 0 que sus extremos se encuentren uno sobre el otro, sino a
que los margenes de los I6bulos son fuertemente plegados. La aplicacién de dicho término no ha sido

discutida por autores previos y fue adoptado en publicaciones posteriores (e.g. Barfuss et al., 2016).

Aunque una solucion practica podria ser un cambio en la nomenclatura, usando por ejemplo el término
induplicado (con los mérgenes doblados o curvados hacia dentro y en contacto con los méargenes de la
estructura a cada lado), dicho cambio podria generar conflicto ya que el término convoluto ha sido
usado por mas de 30 afios. Un cambio en la nomenclatura podria causar confusion durante revisiones
bibliogréaficas de trabajos que no hagan una referencia explicita al cambio mismo, por ello, la necesidad
de crear un consenso actual de términos morfoldgicos que indique claramente sus antecedentes y el

porqué de los cambios en la nomenclatura.

Las inconsistencias en la asignacién de cierto tipo de estigma para un mismo taxon que sufrié alguna
reasignacion o delimitacion taxonémica, como se observé en Wallisia cyanea (véase Resultados, Figura
6), hace evidente por un lado el valor taxondémico de los tipos de estigma y por otro la necesidad de
realizar observaciones criticas que no descarten a priori variabilidad morfologica que pudiera estar
presente en las especies. Al respecto, Brown y Gilmartin (1984) probablemente clasificaron Gnicamente

el estigma de W. cyanea con las categorias que ya tenian predefinidas, descartando las diferencias
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mencionadas anteriormente, contrario a Barfuss et al. (2016) que filogenéticamente estaba separando a

dicho grupo.

Ademas de la necesidad del uso correcto de términos para el aparato estigmatico y los lébulos
estigmaticos como estructuras globales, aln existen partes del estigma que no son usualmente descritas
y que pueden aportar informacién valiosa. Un ejemplo de lo anterior son los margenes de los l6bulos
(e.g. pinnatisecto, undulado, festoneado) y la forma de las papilas estigmaticas (e.g. lageniforme,
cilindrica). Esta Ultima caracteristica es inconsistentemente descrita por autores previos que adn no
cuentan con términos que las describan ni la categoricen como tal, solo se ha descrito su cantidad
relativa sobre la superficie estigmatica (e.g. abundante, escasa) por autores tales como Brown y

Gilmartin (1989); Leme (2009); Barfuss et al. (2016); entre otros.

Glosario de términos relacionados con la descripcion morfoldgica del estigma en Tillandsia

El glosario aqui propuesto tiene como finalidad compilar un conjunto de términos y su significado Utiles
para describir los detalles morfoldgicos de los estigmas en Tillandsia. Con esto, se pretende facilitar el
entendimiento comun para toda persona interesada en esta estructura por medio de definiciones accesibles
que ayuden a reducir la subjetividad de los términos morfoldgicos. Sin embargo, es importante resaltar que
este glosario solo contempla variacién morfologica dentro de nuestro muestreo taxonémico (i.e. Tillandsia

subgenero Tillandsia), lo cual es su principal limitacion.

La categoria con la mayor cantidad de términos fue la que describe la disposicion de los lobulos
estigmaticos entre si (arreglo en conjunto) debido a que se consider6 que la posicion de estos puede
describirse de manera més especifica que sélo decir que tienen un arreglo conduplicado (e.g. sus margenes
se sobreponen, se unen o forman una figura en particular) resultando en subtipos del estigma conduplicado-

espiralado. Aunque es discutible si algunos de los términos son los mas adecuados para ciertos tipos (e.g.
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convoluto y valvado), lo mas relevante es permitir la posibilidad de describir otros aspectos de la misma

estructura de manera mas precisa (e.g. orientacion, postura individual).

En el glosario se incorporo la caracteristica de arreglo de los I6bulos estigmaticos entre si. Si bien es una
caracteristica mencionada por Varadarajan y Brown (1988) como variacién morfoldgica, en el presente
trabajo se le considera como un atributo relevante que ayuda a distinguir entre los distintos subtipos del

tipo conduplicado-espiralado.

Algunas limitantes con respecto a la descripcion de la disposicion (arreglo, orientacion y postura) de los
I6bulos estigmaticos ha sido discutida por Varadarajan y Brown (1988). La compactacion de los I6bulos
puede llegar a ser subjetiva porque depende de su tamafio y forma individual, asi también en el caso de
estigmas con espiralizacion, el grado de torsion y compactacion entre I6bulos varia a lo largo del desarrollo

de la flor.

También puede llegar a ser subjetiva la asignacion de las formas tridimensionales del aparato estigmatico,
ya que en ocasiones la superficie estigmatica es discontinua. No obstante, se realizé un esfuerzo por asignar

la forma tridimensional mas similar posible segun la disposicion del conjunto de I6bulos.

La descripcion de la forma tridimensional de las papilas estigméticas se ve complicada por el hecho de que
comparten una forma basicamente cilindrica al menos en su base. Sin embargo, la variacion morfolédgica de
las papilas estigmaticas en Tillandsia no ha sido descrita en trabajos previos, por lo que consideramos

importante incluirla en el presente trabajo.

En el caso de los estigmas simple-erecto y simple-patente (Figuras 11 y 12, respectivamente), las
observaciones del presente trabajo y aquellas de Barfuss et al. (2016) se complementan. Dado que el
muestreo taxondmico de Barfuss y colaboradores (2016) es considerablemente mas amplio respecto al

del presente trabajo, algunas descripciones como la del estigma simple-erecto presentan detalles
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adicionales a los aqui observados como la presencia de margenes crenulados ademas de enteros o que la
orientacion de los I6bulos respecto al aparato estigmatico puede ser ademas de recta, subextendida. En
el caso del estigma simple-patente es dificil saber si difuso y extendido (término utilizado por Barfuss et
al., 2016) podrian ser complementarios al término difuso (definido cuantitativamente en grados de
inclinacion segun nuestro glosario), debido a que el término tiene una aplicacion generalizada como

“angulo muy abierto” sin ser cuantitativo.

Las descripciones en este trabajo también difieren en uso de términos para la fusion de los I6bulos.
Barfuss et al. (2016) utilizan solo “libre” y aqui se hace la distincion entre “cohesionado” y “libre”, pues
cohesionado describe que las estructuras estan al menos unidas superficialmente (sin continuidad

histoldgica) y libre que las partes claramente no se tocan y son independientes.

Para complementar este aspecto es necesario que en el futuro en la caracterizacion de estigmas se
contemplen cortes anatémicos (principalmente transversales) que puedan corroborar el tipo de fusion
que existe entre l16bulos y en algunos casos la disposicion individual de los l6bulos estigmaticos para
mejorar la descripcién y clasificacion actual de estigmas. Un ejemplo son los estudios de Souza et al.

(2016; 2020).

AUn es necesario generar una serie de criterios morfoldgicos claros, preferentemente cuantitativos para
poder clasificar las diferencias morfoldgicas que se observan en las papilas estigmaticas y su
distribucion en la region estigmatica (cantidad relativa, disposicion espacial) o la ultraestructura de las
papilas (Souza et al., 2016; 2020). Esto denota que las metodologias para la observacién de estigmas

también podrian contemplar este aspecto.
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Variacion morfoldgica del estigma en especies selectas de Tillandsia subgénero Tillandsia

Se identificaron siete morfologias estigmaticas distintas en la seleccion de especies pertenecientes a
Tillandsia subgénero Tillandsia. Dos de estas morfologias correspondieron a los tipos simple-erecto
(dos especies, Figura 12) y simple-patente (una especie, Figura 13) de Barfuss et al. (2016), mientras
que otras cinco morfologias, presentes en 13 especies (Figuras 14-19), corresponden a subtipos del tipo
conduplicado-espiralado descrito por Brown y Gilmartin (1984) donde la caracteristica mas distintiva es
el arreglo en conjunto de sus lébulos, de ahi que los nombres de los subtipos comiencen con
conduplicado-espiralado. Existen trabajos donde se menciona el hallazgo de variabilidad morfolégica
entre variedades de una misma especie que llevaron a clasificar su estigma en mas de un tipo

(\Varadarajan y Brown, 1988; Vervaeke et al., 2003).

En los subtipos correspondientes a la categoria de estigma conduplicado-espiralado (Figuras 14-19), las
muestras diferian en al menos algunas de las siguientes caracteristicas: 1) la forma tridimensional del
aparato estigmatico, 2) la fusion entre l6bulos estigmaticos, 3) el &ngulo de divergencia respecto al eje
central del aparato estigmatico, 4) arreglo en conjunto de los l6bulos (caracteristica importante para el
estigma conduplicado-espiralado de Barfuss et al. (2016), 5) orientacion del I6bulo respecto a su propio

eje, 6) postura individual de los l6bulos y 7) apice de los I6bulos estigmaticos.

Brown y Gilmartin (1989) identifican algunos “subtipos modificados” de estigmas conduplicados-
espiralados mientras que para los otros tipos de estigmas no mencionan una variabilidad tan clara. Entre
las modificaciones mencionadas por ellos se encuentran la forma del aparato estigmatico, el grado de
entrelazamiento y torsién de los lébulos (caracteristicas que definen la disposicion de I6bulos) y
modificaciones que incluyen el tipo de papilas, todas ellas caracteristicas que definen a los subtipos

propuestos en este trabajo.
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Los estigmas del tipo conduplicado-espiralado imbricado (Figuras 15 y 16) y conduplicado-espiralado
contorto (Figura 14) tienen una definicion de arreglo de los l6bulos estigmaticos que puede ser confusa,
ya que los I6bulos de ambos subtipos estdn sobrepuestos unos sobre otros. Sin embargo, la diferencia
clave entre estos dos es que los l6bulos imbricados son oblicuos, la superposicion de sus margenes es
“escaso” (apreciable en vista superior); mientras que en los Iébulos contortos la superposicion es
considerable, el margen es entero y se observa como cada I6bulo cifie/envuelve a otro (apreciable en una

vista lateral).

Las variaciones observadas dentro de estos mismos subtipos fueron el grado de superposicion entre sus
I6bulos, la forma relativa de las papilas estigmaticas y la forma de los margenes, que eran enteros u
ondulados. En el estigma conduplicado-espiralado valvado (Figura 17) los margenes de los Iébulos
apenas tenian contacto entre si sin que un margen quedara encima o por debajo del otro (sin

superposicion).

Algunas de las variaciones mas importantes que no tuvieron una gran similitud aparente con otros
estigmas ilustrados por Barfuss et al. (2016) son las de los estigmas tipo conduplicado-coclear (Figura
18) y conduplicado-flabeliforme (Figura 19). En el caso del tipo conduplicado-coclear es evidente un

alto grado de espiralizacion en sus l6bulos estigmaticos que ademas se extendia al estilo.

Por otra parte, en el estigma conduplicado-flabeliforme los l6bulos se encontraban libres y espiralados,
caracteristicas que no se encuentran juntas en los otros subtipos ademas de tener una forma flabeliforme
en conjunto. También la forma de sus papilas estigmaticas presentaba una base mas ensanchada en

comparacion con las deméas muestras (véase Figuras. 14-19).

Como se mencion0 previamente, Brown y Gilmartin (1989) clasifican a un estigma como conduplicado-
espiralado (Figura 6) cuando no presenta las caracteristicas que ellos mismos utilizan para definir dicho

tipo. No obstante en la misma publicacion discuten que en un reducido nimero de muestras de estigmas,
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durante su desarrollo se “desenrollan” sus 16bulos durante o después de la antesis por lo que un estigma
conduplicado-espiralado observado antes de la antesis podia parecer posteriormente simple-erecto y ser
clasificado erréneamente. Esto denota la relevancia de observar y describir las caracteristicas

morfoldgicas de los estigmas en un mismo periodo justo después de la antesis.

Para Brown y Gilmartin (1989) el que existieran indicios de un curvamiento en los I6bulos indicaba que
el estigma posiblemente era conduplicado-espiralado durante su desarrollo. Lo anterior puede explicar
que clasificaran al estigma de Wallisia cyanea (antes Tillandsia lindenii) como conduplicado-espiralado.
Este tipo de casos denota la falta de observaciones para entender el proceso completo de la
conformacién morfoldgica de los estigmas que ayudaria, entre otras cosas, a definir un criterio de

evaluacion morfoldgica equiparable entre muestras de interés a través de estudios de desarrollo floral.

Con respecto a la variacion intraespecifica encontrada en el presente trabajo, todas las especies compartian
el hecho de tener una amplia distribucion geogréfica y contar con registros de hibridos naturales. En la
actualidad se han registrado 199 hibridos naturales en 10 géneros de Bromeliaceae (Ramirez-Rosas et al.,

2020).

Tillandsia juncea es una especie de amplia distribucion en México, Centroamérica, Las Antillas y el norte
de Sudamérica (Espejo-Serna et al., 2005; Espejo-Serna y LoOpez-Ferrari, 2014; Gonzalez-Rocha et al.,
2016). Los ejemplares de esta especie se recolectaron en el estado de Puebla a una distancia menor a 50 km
entre ellos. Se presume que el segundo ejemplar (Figuras 20 C y D) puede ser parte de un gradiente
morfolégico derivado de la hibridacion con la especie T. schiedeana (Vargas, 2018; Figura 24), razén que

podria explicar sus diferencias morfoldgicas.

En el caso de Tillandsia caput-medusae, otra especie de amplia distribucion de México y Centroamérica
(Diego-Escobar et al., 2013), se observaron dos muestras, una proveniente de Morelos (Granados Mendoza,

979) y una de Puebla (Vazquez-Hurtado, 01). Entre las dos muestras se observaron diferencias morfologicas
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(Figura 21). Se sabe que T. caput-medusae tiene una amplia distribucion en Morelos (Gonzélez-Rocha et al.,
2016) y se tienen registros de al menos cuatro hibridos naturales (Gouda et al., actualizado continuamente.
Fecha de consulta 18 de septiembre de 2021), mientras que para el estado de Puebla se sabe poco acerca de
su distribucion en la region y detalles de su reproduccién (Espejo-Serna y Lépez-Ferrari, 2014). Lo anterior
puede sugerir que estas diferencias morfologicas estén influidas por su distribucion geografica e hibridacion

natural con otras especies.

Para los ejemplares de Tillandsia schiedeana, el estigma “flabeliforme” se observé en ejemplares
provenientes de Veracruz (Figuras 22 A-B), mientras que el estigma “obconico” se observé en muestras de
Morelos (Figuras 22 C y D). Nuevamente, se observa el patrén de una amplia distribucion geografica
(México, Las Antillas, Centroamérica y norte de Sudamérica) y al menos algunos hibridos naturales

registrados (cinco segin Gouda et al., actualizado continuamente. Fecha de consulta 18 de septiembre).

De los cinco hibridos naturales registrados sélo uno, Tillandsia x rectifolia C.A.Wiley ex Rauh, esta descrito
como frecuentemente en simpatria de poblaciones de las especies T. ionantha y T. schiedeana, sus especies
parentales (Bromeliad Society International. Fecha de consulta 18 de septiembre de 2021) en el “area central
de México” (Bromeliads in Australia, actualizado continuamente. Fecha de consulta 18 de septiembre de
2021). Este es otro posible caso de hibridacion en nuestros resultados debido a que ambas especies

parentales (T. schiedeana, Granados Mendoza, 980 y T. ionantha, 981) se colectaron en la misma localidad.

En el caso de las diferencias entre muestras de la especie Tillandsia carlos-hankii, ambas son del estado de
Oaxaca (Figura 23), dicha especie es endémica del pais y s6lo se ha registrado en Oaxaca y Guerrero
(Espejo-Serna y Lopez-Ferrari, 2014 y Diego-Escobar et al., 2013). S6lo se ha reportado un hibrido natural,
Tillandsia x “San Martin”, y el Unico parental identificado es Tillandsia carlos-hankii (Gouda et al.,

actualizado continuamente. Fecha de consulta 18 de septiembre de 2021).
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Por ultimo, existe la posibilidad de que el Unico hibrido registrado en México para Tillandsia juncea,
Tillandsia x 'Little Star', sea parte de nuestro muestreo (Figura 24) debido a la observacion de ejemplares en
campo que presentaban una morfologia intermedia entre Tillandsia juncea y T. schiedeana. La principal

diferencia entre los estigmas es el arreglo en conjunto de sus I6bulos (valvado vs. contorto).

Epifitas como las tillandsias son conocidas por formar grupos densos con especies mixtas donde muchas de
estas muestran superposicion en la fenologia de su floracién y una morfologia floral similar (al menos en
cuanto a tamario relativo). Por ende, existe la posibilidad de que se compartan los mismos grupos de

polinizadores y se posibiliten hibridaciones inter e intra-especificas (Ramirez-Rosas et al., 2020).

La hibridacion es fundamental para la evolucién de las plantas ya que promueve la variacion genética y
contribuye con la especiacion y radiacién adaptativa permitiendo la colonizacion de nuevos habitats

(Ramirez-Rosas et al., 2020).

Es probable que el grado de hibridacion natural en Bromeliaceae sea un valor subestimado debido, entre
otras cosas, a las dificultades para reconocer hibridos en un grupo dénde la variabilidad morfoldgica es
notable (Gardner 1984; Schulte et al. 2010). El estudio del proceso de hibridacion y la frecuencia de
hibridos naturales en Tillandsia y Tillandsioideae podria ayudar a entender la variaciéon morfoldgica

observada, tanto reproductiva (e.g. estigmas) como vegetativa en el grupo.

Una herramienta potencialmente Gtil para la identificacion de hibridos es la morfometria geométrica, una
herramienta que utiliza puntos clave o landmarks de cualquier estructura para identificar diferencias en
tamafios y formas de manera estadistica. Vargas (2018) realiz6 un estudio de morfometria geométrica de
sépalos para evaluar si una colecta identificada como un hibrido potencial entre T. schiedeana y T. juncea
podria considerarse como un hibrido entre estas dos especies . Futuros estudios podrian utilizar morfometria
geométrica del estigma para ayudar a definir las distintas entidades taxondmicas, sean éstas de origen

hibrido o no.
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Hasta el dia de hoy la longitud del estigma con respecto a otras estructuras florales, su posicién durante la
antesis, asi como su tiempo de receptividad ha sido utilizado como un indicador para sugerir un posible
intercambio de polen interespecifico (Ramirez-Rosas et al., 2020). Sin embargo, no ha sido estudiado a

profundidad si la morfologia del estigma puede facilitar la hibridacion.,

Por ejemplo, Brown y Gilmartin (1988) proponen que el estigma de tipo conduplicado-espiralado es una
condicion ancestral. Los otros tipos de estigmas son mas especializados y con un area o superficie
estigmatica mayor debido a las papilas estigmaticas que mejoran la union de los granos de polen. Esta

hipétesis de ser puesta a prueba formalmente en un contexto filogenético.

La morfologia del estigma es un caracter conservado y relevante en estudios taxondmicos, filogenéticos y
evolutivos de Bromeliaceae (Barfuss et al. 2016; Souza et al., 2016). También se ha relacionado con el
entendimiento de la biologia floral y reproductiva (especificamente la interaccion entre el estigma y granos
de polen) para la conservacion de especies de Tillandsia a través de un cruzamiento controlado que genere

semillas (Souza et al., 2020).

La homogeneidad y el consenso en las descripciones morfoldgicas de los estigmas van de la mano con la
propuesta de nuevos tipos y subtipos que rednan el conocimiento actual con el conocimiento pasado de una
manera coherente y Util, aln es un gran reto este objetivo pero debido a sus alcances en las otras areas ya

mencionadas es algo necesario para el entendimiento del grupo de estudio.
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ANEXO 1. Muestreo taxondmico

Nombre cientifico Origen (Estado) Voucher Herbario/Coleccion
viva
Tillandsia balbisiana Schult. f. Veracruz Torres-Canta, 1390 CUCIBROM
T. brachycaulos Schitdl. Oaxaca Flores-Cruz, 1758 CUCIBROM
T. caput-medusae E.Morren Puebla Véazquez-Hurtado, CUCIBROM
01
T. caput-medusae E.Morren Morelos Granados Mendoza, MEXU
979
T. carlos-hankii Matuda Oaxaca Granados Mendoza, MEXU
864
T. carlos-hankii Matuda Oaxaca Granados Mendoza, MEXU
327
T. fasciculata Sw. Oaxaca Granados Mendoza, MEXU
868
T. gymnobotrya Baker Oaxaca Granados Mendoza, MEXU
873
T. inopinata Espejo, Lopez-Ferrari Puebla Castafieda-Zarate, MEXU
& W Till 737
T. ionantha Planch. Morelos Granados Mendoza, MEXU
981
T. juncea (Ruiz & Pav.) Poir. Puebla Granados Mendoza, MEXU
818
T. juncea (Ruiz & Pav.) Poir. Puebla Granados Mendoza, MEXU
842
T. limbata Schltdl. Puebla Granados Mendoza, MEXU
824
T. macdougallii L.B.Sm. Oaxaca Granados Mendoza, MEXU
871
T. punctulata Schltdl. & Cham. Puebla Granados Mendoza, MEXU
833
T. schiedeana Steud. Veracruz Flores-Cruz, 1705 CUCIBROM
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T. schiedeana Steud. Morelos Granados Mendoza, MEXU
980

T. schiedeana x T. juncea Puebla Granados Mendoza, MEXU
819

T. joel-mandimboensis Flores- Oaxaca Granados Mendoza, MEXU
Cruz, C. Granados & Vazquez- 984

Hurtado
T. roseoscapa Matuda Puebla Salazar, 9487 MEXU
T. tecolometl C. Granados, Flores- Tlaxcala Salazar, 9495 MEXU
Cruz & Salazar
T. tricolor Schitdl. & Cham. Veracruz Salazar, 9375 MEXU

CUCIBROM= Centro Universitario de Investigacion y Conservacion de Bromelias Mexicanas

MEXU= Herbario Nacional de México
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