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1 -INTRODUCCION

El género de malezas fitoparasitas pertenecientes al género Cuscuta se
destaca por los perjuicios que su presencia y desarrollo ocasionan a nivel
agroeconomico, razén por la cual se requieren estudios que permitan
caracterizar los aspectos basicos de [a reproduccién de estos organismos.

Hasta el presente no se han realizado estudios concernientes a la
biologia reproductiva de la especie nativa Cuscuta obtusiflora HB.K. , segln
diferentes recopilaciones bibliograficas consultadas (Davis, 1966; Nagendran &
Dinesh, 1989; Johri ef al., 1992; Nickrent, 1999).

Por este motivo se han realizado en el ambito nacional investigaciones
preliminares recientes (Rodriguez-Pontes, 1996. 1997, 1998a, 1998b, 1998¢)
sobre diversos aspectos reproductivos y estructurales de esta especie, los que
por abarcar tematicas especificas, requieren ser proseguidas y a su vez
sintetizadas.

Sobre la base de las consideraciones anteriormente mencionadas, se
definen los objetivos que enmarcan el presente trabajo;

1.1 - OBJETIVO GENERAL

Conocer las bases microestructurales de la biologia de ia reproduccién de
Cuscuta obtusifiora, a efectos de profundizar y globalizar el estudio de los
procesos reproductivos de esta maleza,

1.2 - QBJETIVOS ESPECIFICOS

a)-Obtener datos de la conformacion histoldgica de la semilla de Cuscuta
obtusiflora que contribuyan a interpretar los mecanismos dispersivos de los
focos de infestacién de cuscuta en sistemas productivos.

b)-Conocer las bases citoldégicas de la biologia floral de Cuscuta
obtusifiora que operan en la generacién de semillas viables - y por lo tanto en la
performance reproductiva y el potencial de inéculo - de esta especie.

¢)-Caracterizar el sistema reproductivo de esta maleza fitoparasita.



2 - REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1 - FANEROGAMAS PARASITAS

La informacién contenida en el item 2.1 y 2.2 ha sido adaptada a partir de
las paginas web de Nickrent (1999), Texas University {1999) y University of
California (19997?).

2.1.1 - FITOPARASITISMO

La interaccién hospedante-parasito entre piantas superiores se manifiesta
a través de la utilizacién por parte del parésito de agua y nutrientes de otra
planta (hospedante} en detrimento de esta uitima.

Si esta interaccidn de parasitismo es obligatoria, el organismo vegetal
dependiente de la misma es denominado holoparasitc. Por otra parte, si un
organismo vegetal puede vivir y desarrollarse como parasito o en forma
parciaimente autdénoma (sin considerar los estadios latentes), este organismo
recibe la denominacién de hemiparasito o parasito facultativo.

El parasitsmo ha evolucionado de forma recurrente en las
Dicotileddneas, presentando caracteres convergentes entre los diferentes taxa
en los que se manifiesta.

2.1.2 - PLANTAS PARASITAS: GRUPOS TAXONOMICOS

De acuerdo con Holm et al. (1977) existen 10 familias de fanerdgamas
que incluyen especies parasitas, aunque sefialan que segun otros autores este
namero puede oscilar entre 15y 19.

Los taxa que incluyen plantas parasitas pueden abarcar familias
completas de plantas, 0 algunos géneros pertenecientes a una familia
determinada.

Hasta el presente las familias que incluyen total o parciaimente especies
parasitas son las siguientes:

-Apodanthaceae
-Balanophoraceae
-Cuscutaceae (a veces incluida en Convolvulaceae segin diferentes autores)



-Cynomoriaceae
-Cytinaceae
-Hydnoraceae
-Krameriaceae
-Lauraceae
-Lennoaceae
-Loranthaceae
-Misodendraceae
-Mitrastemonaceae
-Qlacaceae
-Opiliaceae
-Orobanchaceae (dentro de Scrophulariaceae segun diversos autores)
-Rafflesiaceae
-Santalacae
-Scrophulariaceae
-Viscaceae

Todas estas familias pertenecen a las Angiospermas (Division
Anthophyta). El género Parasitaxus de Nueva Caledonia seria la Unica

Gimnosperma (Division Pinophyta) parasita, segun la consideraciéon de algunos
autores.

Las plantas parasitas pueden ser clasificadas segin su modo de
interaccién de fitoparasitismo, en los siguientes grupos:

2.1.2.1 - Plantas holoparéasitas

2.1.2.1.1 - Muérdagos

Estos vegetales se agrupan en las familias Loranthaceae y Viscaceae y
comprenden alrededor de las 3/4 partes del total de especies de plantas
parasitas. A pesar de poseer hojas desarrolladas, y por io tanto aparentar ser
hemiparasitos, diversas evidencias fisiologicas sugieren |lo contrario.

2.1.2.1.2 - Paréasitos de raices

Estas pilantas comprenden un numero de familias que pueden presentar
actividad fotosintetizadora (Santalaceae, Krameriaceae) o no (Orobanchaceae,

Scrophulariaceae, Lennoaceae, Hydnoraceae, Rafflesiaceae,
Balanophoraceae).



2.1.2.1.3 - Parasitos caulinares no fotosintetizadores

En este grupo se encuentran incluidas la familia Cuscutaceae, algunas
Rafflesiaceae y las especies pardsitas de Lauraceae. Sin embargo, diversos

autores han evidenciado fotosintesis reduc,ida en Cuscuta, segun se ampliara
en e} item 2.6.2.

2.1.2.2. - Plantas hemiparasitas

En este grupo se encuentran incluidas algunas Scrophulariaceae, las
que a diferencia de los muérdagos, presentan hojas desarrolladas vy
fotosintetizadoras, aunque una porcion significativa del carbono que utilizan
proviene de la parasitosis de las raices del hospedante.

2.2 - CARACTERISTICAS GENERALES DE LAS FANERQGAMAS
PARASITAS

Las caracteristicas generales de las Fanerégamas parasitas pueden ser
sintetizadas de la siguiente forma:

a)-Los nutrientes y el agua son transportados desde el hospedante a
través de un puente anatomo-fisiclogico denominado haustorio.

b)-Consecuentemente, el pardsito conecta su sistema vascular (al
menos uno de los tejidos vasculares) al del hospedante.

c)-El parasito puede carecer total o parcialmente de capacidad
fotosintetizadora propia.

d)-Los paréasitos pueden estar ubicados en |a superficie de! hospedante
(epiparasitos) o encontrarse inmersos en la biomasa del hospedante
(endoparasitos).



2.3 - FANERQGAMAS PARASITAS DE MAYOR INCIDENCIA
ECONOMICA

De acuerdo con Holm et al. (1977, 1997), los principales perijuicios
econdmicos a nivel mundial son causados por:

2.3.1 - OROBANCHE (OROBANCHACEAE)

Debido a su gran dispersidn, cabe destacar dentro de este género a
QOrobanche ramosa y Orobanche minor. Presentes en 45 paises, la primera
afecta a 25 tipos de cultivos y la segunda a 14. Atacan mayormente cultivos
horticolas, oleaginosos y pasturas. Pueden ocasionar hasta un 75% de
pérdidas del cuitive y abandono del 80% de los campos infestados.

2.3.2 - STRIGA (SCROPHULARIACEAE)

La especie de mayor importancia es Siriga lutea, presente en 35 paises
y responsable de grandes pérdidas en cultivos cerealeros, graniferos y caia de
azucar (hasta 100% en maiz y 90% en arroz).

Se ha estimado que alrededor de! 5% de Ia tierra arable del mundo esta
amenazada por Orobanche y Striga (Holm et al., 1997).

2.3.3 - CUSCUTA (CUSCUTACEAE)

Este género presenta distribucién cosmopolita (excepto latitudes altas,
especialmente boreales, y el continente antartico) (fig.1) y ataca un amplisimo
rango de cultivos horticolas, forrajeros e inciuso forestales. Hunziker (1950)
sefiala que el continente americano es el mas rico en especies, encontrandose
la mayor proporcion de las mismas en Norteamérica. |.a presencia de estas

malezas en un cultivo ocasiona pérdidas de hasta 80% y abandono del 20% de
los campos infestados.



Fig.1 - Mapa de distribucién del género Cuscuta (adaptado de Nickrent, 1999).

La especie mas peligrosa para la economia mundial es Cuscuta
campestns, seguida de Cuscuta epithymum (Parker, 1978; en: Holm ef al,
1997) (Parker & Wilson, 1986; en: Holm et al, op.cit.), ambas especies de
distribucién cosmopoilita. A nivel regional y local son numerosas las especies
periudiciales. Las caracteristicas parasitarias, los perjuicios y las implicancias
legales de las culscutas seran tratados con mayor amplitud en los items
subsiguientes.

2.4 - CUSCUTA: CONSIDERACIONES TAXONOMICAS

Al remitirnos en esta seccidn a los autores citados por Hunziker (1950), la
primera descripcion conocida de un representante del género Cuscuta proviene
de la Antigledad Clasica, siendo atribuida a Dioscérides, quien hace referencia
a la especie actualmente conocida como Cuscuta epithymum.

La denominacién actual del género ha sido creada por Tournefort (1719)
y aceptada como tal por Linneo (1735-1753). Batsch (1745) lo asocia a Basella
para formar el orden Cuscutae, mientras que Adanson (1763) lo incluye en
Portulacaceae y Rueling (1774) en Campanulaceae.

Jussieau (1789) es el pionero en descubrir la afinidad existente entre
Cuscuta y Convolvulus. A partir de este momento la atribucién de Cuscuta a la



familia Convolvulaceae o a una familia aparte {Cuscutaceae) ha sido motivo de
larga controversia. Gran numero de autores ha defendido la primera linea
{(Brown, 1870; Link, 1829; Chairy, 1841-45; Engelmann, 1859; Bentham &
Hooker, 1873-76; Eichler, 1875; Goebel, 1882; Warming, 1884; Baillon, 1890;
Engler, 1891; Hallier, 1883 y 1901; Yuncker, 1920-32; Huichinson, 1926;
Engler-Diels, 1936; en: Hunziker, 1950) (Cronguist, 1968; Austin, 1975; en:
Vazquez-Santana et al., 1992) y otros la segunda (Bastling, 1830; Linley, 1830-
46; Meisner, 1836-43; Endlicher, 1836-40; Pfeiffer, 1845; Des Moulins, 1853;
e Maout et Decaisne, 1876; Wetlstein, 1927-35; en: Hunziker,

1950)(Hutchinson, 1959; Hadac & Chrtek, 1970; Cronquist, 1981; Austin, 1986;
en: Vazquez-Santana ef al., 1992).

Austin (1975, en: Vazquez-Santana et al., 1992) sostiene que existen las
suficientes  evidencias filogenéticas para suponer que las cuscutas
evolucionaron a partir de Convolvulaceae o ambas familias a partir de un
ancestro comun. Dentro de este contexto, estudios recientes focalizados en la
ontogenia floral (Vazquez-Santana, op.cit.), han sugerido una significativa
afinidad entre 10s géneros Cuscuta y Dichondra.

Segun Hunziker (1950) la afinidad mas significativa entre Cuscuta y
Convolvulaceae se da a nivel de las caracteres histolégicos del tejido secretor,
en particular a nivel del tallo y la corola. Sin embargo, el mismo autor reporta
importantes diferencias entre ambos taxa: Cuscuta presenta la prefloracion de
la corola imbricada (siendo torcida en Convolvulaceae), pequefias bracteas
escamiformes en lugar de hojas y cotiledones, hacecillos colaterales y/o
exclusivamente liberianos (floematicos) (en Convolvulaceae suelen ser

bicolaterales), y ausencia de pilorriza y epidermis que determina que los pelos
radiculares se diferencien en la corteza.

Aplicaciones recientes de madernas técnicas cromatograficas de empleo
de alcaloides, glicorresinas y glucdsidos como marcadores taxondmicos, han
arrojado resultados que sugieren la pertenencia de Cuscuta a Convolvulaceae
mas que a una familia independiente (Perez-Amador et al., 1996). Asimismo, la
potencialidad de empleo de ciertos compuestos fendlicos estables de
diferentes especies de Cuscuta como marcadores taxonémicos, ha sido
también evaluada recientemente (Loffler ef al., 1997).

De acuerdo con Yuncker (1932; en: Holm ef a/., 1997) el género Cuscuta
abarcaria 158 especies reconocidas a nivel mundial. Por otra parte Hunziker
(1950) reporta la existencia de 167 especies comprendidas en este género,
agrupadas en tres subgéneros y 87 variedades, segun figura a continuacién:



Género: Cuscuta

Subgénero: Especies Variedades
Grammica 130 54
Genuina 28 26
Monogynella 9 7

167 87

No obstante, los referidos autores remarcan los escasos caracteres
vegetativos que permanecen lo suficientemente estables para permitir su uso
en determinaciones taxondmicas especificas precisas, por |0 que suele
requerirse el empleo de caracteres asociados a las estructuras reproductivas
para ubicaciones taxondmicas a nivel de especie.

Aun si se toman en cuenta estas consideraciones, tanto las
delimitaciones como las determinaciones de las especies de Cuscuta resultan
en muchos casos altamente imprecisas, incluso un unico taxén especifico
podria haber sido descripto bajo forma de diferentes especies en diversos
lugares del mundo (Holm et al, 1997).

2.5 - CUSCUTA: ORGANOLOGIA Y ANATOMIA

Las principales caracteristicas anatdmicas y organologicas del género

Cuscuta han sido compiladas, adaptadas y sintetizadas de Hunziker (1950) y
Holm et a/. {1997):

2.51-HABITO

Plantas herbaceas, parasitas, trepadoras, con escasa presencia de
clorofila.

2.5.2 - SISTEMA RADICULAR

Al germinar la semilla emerge una raiz rudimentaria que répidamente
degenera cuando la parte aérea de la planta establece conexién haustorial con
el hospedante. Las plantas maduras carecen de sistema radicular, y por lo
tanto, de fijacion al sustrato edafico.



253 - HAUSTORIOS

Se diferencian rudimentos haustoriales sobre el sistema caulinar (tallo)
que penetraran en los tejidos del hospedante, estableciendo conexion estelar
{xilema y floema) con el mismo para conformar los haustorios maduros. Este
tema se tratara con mayor detalle en el item 2.6.1.2.

Con respecto al caracter de la conexidn vascular en el punto de contacto
xilematico, si se trata de una conexion abierta entre ambos sistemas vasculares

hospedante-parasito 0 si es a través de traqueidas, permanece aun sin
dilucidar (Dorr, 1987, en: Holm ef a/., 1997).

2.5.4 - SISTEMA CAULINAR

Presenta morfologia filiforme y normalmente coloracion amarilla ©
anaranjada. El tejido epidérmico presenta estructuras estomaticas. La region
cortical esta usualmente conformada por tres estratos de células, con presencia
de estructuras secretoras catalogadas como laticiferos articulados por Lyshede
(1985). El tejido vascular primario presenta caracter centrifugo y se dispone
usualmente en cinco pequenos haces vasculares colaterales. Los tricomas
(pelos) cuando presentes, son uni a bicelulares y no glandulares.

2.5.5- ESTRUCTURAS FOLIARES

tas hojas - no funcionales - se encuentran reducidas a estado de
escamas de insercion alterna espiral. Presentan estomas anomociticos.

2.5.6 - INFLORESCENCIA

Las inflorescencias son cimosas con flores densamente agrupadas. A

menudo se desarrollan en proximidad a los puntos de contacto con el
hospedante.

257 -FLOR

Las flores son hermafroditas, actinomorfas y pentameras (a veces
trimeras o tetrameras). La férmula floral tipica es:

K(5),{C(5), A(5)}, G(2).



10

Caliz: gamosépalo o connado en la base. Generalmente el tubo calicinal
presenta longitud distinta a los l0bulos. Es persistente en el fruto.

Corola; simpetala con lobos imbricados. La coloracion es blanca a
rosada. El tubo corolino presenta una serie de escamas infraestaminales
usualmente fimbriadas, con insercion alterna a los estambres.

Androceo: presenta cinco estambres con filamentos adnados al tubo
corolino; que alternan con los lobos de la corola. Las anteras son cortas,

ditecas, tetrasporangiadas, con apertura longitudinal. E! polen es trinucleado y
3-6 aperturado.

Gineceo: sincarpico, hipdgino, bicarpelar, bilocular (raramente
tricarpelar y trilocular) y normalmente tetraovulado. El estilo es bifido desde la
base. El estigma es papilado, capitado o lineal-elongado.

258-FRUTO

El fruto es capsular, generaimente globoso o subcdnico, con dehiscencia
circuncisa (pixidio), irregular, o también puede ser indehiscente.

2.5.9 - SEMILLA

El caracter albuminado © exalbuminado de las semillas ha sido
mencionado por Hunziker (1950) como punto de controversia. A menudo

presentan tamafio y morfologia similar a la de sus hospedantes (ejemplo: alfalfa
(Medicago sativa)).

2.5.10 - EMBRION

El embridn presenta morfologia cilindrico-filiforme enroscada
normalmente hasta 3,5 veces, con cotiledones ausentes o reducidos a
rudimentos escamiformes.

2.5.11 - NUMERO CROMOSOMICO

El nimero basico de cromosomas 7, con dos series poliploides (de n=7 y
n=15 respectivamente).
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2.6 - BIOLOGIA DEL. GENERO CUSCUTA

2.6.1 - BIOLOGIA DEL DESARROLLO

2.6.1.1 - Germinacién/emergencia

Segun Lyshede (1985) la raiz en Cuscuta campestris y Cuscuta
pedicellata emerge a través de la region hilar de la semilla alcanzando algunos
milimetros para degenerar a los pocos dias, en tanto el tallo de la piantula -que
al inicio mide 1-1,5 cm- absorbe los nutrientes antes de emerger erguido de la
testa y nutar (rotar) en busca de un objeto u hospedante al que adherirse. A l0s
pocos dias, la plantula se desplaza sobre el suelo en direccién a la fuente
iuminica de mayor intensidad, evidenciando un marcado fototropismo positivo.
En ausencia de hospedante, las plantulas pueden sobrevivir hasta 4 semanas
en condiciones de suelo humedecido diariamente.

Las plantulas presentan morfologia filamentosa y coloracion amarillenta,
siendo dificiles de detectar, aunque alcanzan a medir 7 cm durante |la nutacién
(Rios ef al., 1990). De acuerdo con Dawson (1984, 1987; en: Holm et al., 1997)
las plantulas presentan la suficiente suculencia como para resistir un estrés
desecante, aungue con susceptibilidad de ser dafiadas por el efecto de los
vientos secos. Su eje caulinar aparenta absorber humedad en forma analoga a
una raiz. Dependiendo de la especie, edad y factores ambientales, las

plantulas pueden disminuir sus actividades hasta contactar con un hospedante
apropiado.

2.6.1.2 - Establecimiento del parasitismo

Lyshede {1984, en: Holm et al., 1997) {1985) sostiene que una plantula
de clscuta es capaz de crecer en proximidad a un hospedante apropiado sin
contacto alguno. El crecimiento de los tailos del parasito sobre el hospedante
no siempre es causal de penetracidén vascular. El referido autor observa
ademas que un hospedante compatible { Trifolium alexandrinum) de edad menor
a las tres semanas carece de atractivo para las cuscutas. Otros autores (Holm
et al. 1977, 1997) han encontrado que decrece la posibilidad de contacto af

existir un distanciamiento mayor de 3 cm entre ias plantulas del hospedante y
el parasito.

Nickrent (1899) describe el inicio del desarrollo haustorial como la
formacion de dilataciones prehaustoriales en la superficie interna (adnada al
hospedante) de los tallos en elongacion. Posteriormente, se diferencian masas
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celulares en estos prehaustorios, denominadas ‘“iniciales del haustorio”, que
proliferan avanzando a través de estos prehaustorios para penetrar en el tejido
del hospedante y establecer contacto vascular.

A fin de dilucidar posibles homologias de 1os haustorios de las cuscutas
con raices adventicias modificadas, la morfogénesis haustorial en los tres
subgéneros de Cuscuta ha sido estudiada recientemente por Zhuk (1997)
mediante transecciones de microscopia 6ptica y electrénica de barrido. Los
resultados han evidenciado la carencia de meristemas apicales y caliptra en
estos sistemas haustoriales, asi como su diferenciacion a partir del parénquima
cortical del eje caulinar de la cliscuta en lugar de hacerlo a partir de un
periciclo. Adicionalmente, durante su desarrollo predomina la elongacion sobre
la division celular, con consecuente limitacidn de su capacidad de crecimiento.
El ndmero de células endofiticas del pardsito en el hospedante estaria
determinado por el nimero de células del parenquima cortical del tallo de la
cuscuta. De esta forma, quedaria descartada una homologia radicular de estos
haustorios, los que filogenéticamente podrian ser considerados como

estructuras de neoformacidon surgidas durante la evolucidn de Cuscuta al
parasitismo.

En un raro caso de parasitosis de una especie de gramineas (Digitaria
ciliaris) por cuscuta (Cuscuta reflexa) se detectd mediante transecciones gue et
haustorioc penetra en el hospedante por ruptura de células epidérmicas
(bulliformes) o a través de los poros epidérmicos (estomas) (Dey & Pati, 1998).

investigaciones recientes (Archana-Singh ef al,, 1997) han puesto de
manifiesto que Ipomoea batatas y Lycopersicon sculentum presentan
mecanismos de resistencia a la infeccién de Cuscuta reflexa tanto a nivel
epidérmico (mediante fuertes inhibidores enzimaticos) como a nivel del
establecimiento de la conexién vascular hospedante-parasito por probable
efecto de los mismos inhibidores secretados por el hospedante.

Evidencias experimentales han permitido establecer la incidencia de
estimulos luminicos y mecanicos en la formacién de los prehaustorios (Tada et
al., 1996; Haidar ef af., 1997), con fuerte implicancia del sistema fitocromo en
Cuscuta japonica (Furuhashi et al., 1997). En Cuscuta planifiora se obtuvo un
maximo de diferenciacion de prehaustorios en un entorno de irradiancia
rojo/rojo lejano del orden de 0,1 (Haidar & Orr, 1999). Asimismo, un eventual rol
de las citoquininas en la organogénesis del sistema haustorial ha sido sugerido
por Tsivion (1978). Estudios recientes sugieren que fanto el incurvamiento
caulinar como la diferenciacién de estructuras haustoriales estarian inducidos
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por la zeatina mediada por fitocromos, € inhibida por auxinas (I1AA) (Haidar ef al.,
1998).

Durante el encuentro y establecimiento de la unién hospedante-parasito,
se constata un marcado cambio en el habito de crecimiento de! parasito.
Lyshede {1985) describe el cese del crecimiento caulinar y del contacto con €l
medio edafico a medida que se desarrollan los haustorios en Cuscuta
campestns y Cuscuta pedicellata. A nivel caulinar se observa la diferenciacion
de escamas foliares y ramificaciones. L.os apices de una clscuta activa pueden
experimentar un crecimiento diario de hasta 50 mm. '

Cuando el hospedante evidencia sintomas de decrepitud, el parésito
comienza a florecer (Lyshede, 1985). A partir de esta etapa, la suceciva muerte
de haustorios conforma una via de ingreso de plagas y patégenos en el
hospedante. El parasito es capaz de sobrevivir durante varios dias en el
hospedante muerto.

2.6.1.3 - Caracteristicas epidemioldgicas

Pennings & Callaway (1996) han investigado el efecto de Cuscuta salfina
en la estructura y dinamica de una comunidad vegetal nativa en California. Sus
resultados han permitido concluir que esta maleza parasita puede presentar un
fuerte efecto en la dinamica estructural de la vegetacion nativa, aunque con la
intermediacion de otros agentes biologicos y fisicos.

Dean (1937, 1942, 1954; en: Holm ef af, 1977, 1997) ha brindado
abundante informacién de la evolucién epidemiologica de las ciscutas en un
cultivo. Cuscuta gronovii podria establecer uno o mas anillos caulinares en torno
al tallo del hospedante durante las primeras 5 horas de contacto, prehaustorios
en los dos dias siguientes, y a los cinco dias los haustorios conformados
invaden la zona cortical del hospedante. El foco de cuscuta en el cultivo se
manifiesta inicialmente como un conjunto de parches aislados que rapidamente
evoluciona a una biomasa filamentosa capaz de dafiar gravemente e incluso
aniquilar al cultivo. Una tnica planta de cuscuta puede abarcar una superficie de
3 m de diametro en una sola estacién; su propagacién vegetativa puede llegar a
cubrir en ese periodo una longitud de 75m. Si bien la generalidad de las
cuscutas es considerada anual, existen evidencias de sobrevivencia a periodos
invernales poco severos en Cuscuta epithymum, Cuscuta gronovi y Cuscuta
polygonorum.
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2.6.2 - CONSIDERACIONES FiSIOLOGICAS

2.6.2.1 - Actividad fotosintética

La alta concentracion de pigmentos carotenoides enmascara la
presencia de clorofila y otorga la caracteristica coloracidén amarilla o ananjada
de gran parte de las especies de Cuscuta. Mediciones cuantitativas de
carotenoides y clorofilas a y b realizadas en Cuscuta campestris y Cuscuta

reflexa demuestran su presencia en diversas partes de ia planta (Mc.Leod,
1961; en: Holm et af., 1997).

Evidencias experimentales confirman la ocurrencia de fotosintesis en
ejes caulinares de plantulas de Cuscuta epilinum y Cuscuta australis
{incluyendo ademas sus flores), asi como fijacion de CO2 en fases luminica y
oscura en Cuscuta pentagona (Holm et al., op.cit.).

La aplicaciéon de metodologias isotdpicas y manométricas en Cuscuta
campestris ha permitido establecer que la mayor actividad fotosintética se
registra en las plantulas, para luego decrecer al establecerse la interaccion de
parasitismo (Pattee et al, 1965). Los referidos autores sostienen que
probablemente los fotosintatos que se sintetizan en el periodo luminico no
serian suficientes para sostener la actividad metabdlica de {a cuscuta adulta en
las horas nocturnas. Sin embargo, Ciferri & Poma (1963; en: Holm et al., 1997)
mediante metodologias isotdpicas y cromatograficas han demostrado
biosintesis de acidos organicos, aminoacidos y productos de la fotosintesis

como 3-fosfoglicerato, azucares y azlcares fosfatados, correspondientes a la
fase fotosintética no luminica.

En afios recientes se han registrado grandes avances en ¢l estudio de la
fotosintesis en Cuscuta reflexa. Choudhury & Sahu (1999) han profundizado en
sus aspectos de uitraestructura y también bioquimicos. Hibberd et al. (1998),
mediante inmunodeteccion de Rubisco, han localizado las celulas
fotosintetizadoras en una restringida banda perivascular, con consiguiente
concentracién de clorofila y Rubisco. Aun cuando el movimiento de CO2 a tales
células parece ser muy bajo, las fases fotosintéticas luminica y oscura parecen
cumplirse con normalidad. Estos autores han propuesto que la principal fuente
de este CO2 asimilable deriva de procesos respiratorios de Cuscuta reflexa.
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La interaccion Cuscuta reflexa- Colfeus blurnei evidencia un incremento
de la fotosintesis foliar del hospedante parasitado que el no atacado, aun bajo

diversos estados nutricionales (expresados como nivel de nitrato) del mismo
(Jeschke ef ai., 1997).

2.6.2.2 - Autotrofismo/heterotrofismo

En base a los resultados precedentes resulta dificultoso caracterizar
metabdlicamente el grado de parasitismo de las cuscutas. Estos organismos
dependen del suministro de agua y nutrientes inorganicos del hospedante,
aunque se desconoce el grado de dependencia de los metabolitos secundarios
del mismo. Baldev (1958; en: Holm et al, 1997) logré obtener un ciclo vital
completo de Cuscuta reflexa en medio aséptico al igual que recientemente lo
han logrado Nun & Mayer (1999) con Cuscuta campestris, o cual ha puesto en
duda el holoparasitismo obligado de estos organismos.

Algunos autores (Lyshede, 1985) (Nandakumar & Krishnan, 1976;
Charles ef al., 1982; en: Holm et a/., 1997) sostienen que las bases metabdlicas
del fitoparasitismo de las cuscutas radican en los sistemas enzimaticos que
operan en el estadio de plantula, considerado autotréfico.

2.6.2.3 - Translocacion de solutos

El transporte de solutos via xilematica/floematica ocurre normalmente
desde el hospedante al parasito en periodos del orden de minutos (Harvey,
1930: Mc.Leod, 1961, Alred, 1966; Salageanu & Fabian-Galan, 1968;
Wolswingel, 1975; en: Holm et al., 1997). Sin embargo, Littlefield ef al. (1966)
evidencian esta actividad de transporte en el doble sentido parasito-
hospedante y hospedante-parasito.

Estudios del metabolismo de las interacciones Cuscuta reflexa-Coleus
blurnei (Jeschke et al., 1997) y Cuscuta reflexa-Ricinus communis (Jeschke &
Hilpert, 1997) han demostrado que la produccidon de materia seca tanto del

hospedante como del parasito tiende a decrecer con la disminucion de las
reservas de N del hospedante.

Por otra parte, evidencias experimentales a partir de la asociacion
Cuscuta reflexa-Lupinus albus nodulado han demostrado que los flujos y
particion de N del hospedante se ven drasticamente afectados en presencia de
la cuscuta, ocurriendo en menor grado para el K {Jeschke et al., 1995).
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2.6.3 - BIOLOGIA REPRODUCTIVA Y PROPAGACION

2.6.3.1 - Biologia floral

investigaciones de larga data (Knuth, 1908; Kerner, 1913: en: Hunziker,
1850) establecen la posibilidad de autogamia dada la igualdad en longitud de
androceo y gineceo y la convergencia estaminal en varias especies.

Sin embargo otros autores (Mlller, 1882; Poisson, 1883; Reiche, 1910;
en. Hunziker, 1950) han sostenido que la secrecidn nectarifera, la proteccién
otorgada por las escamas infraestaminales frente a la Huvia, y [a fragancia floral
favorecen la alogamia. También se reporta la eventual ocurrencia de fenémenos
de pseudocleistogamia y cleistogamia (Kuhn, 1867; Kerner, 1913; en: Hunziker,
1950).

Referencias modernas (Holm et al., 1997) establecen que la autogamia
es predominante en Cuscufa campestris, en tanto las flores de Cuscuta
epithymum son normalmente alégamas con polinizacidon entomdéfila, aunque
manteniendo su capacidad de autogamia.

2.6.3.2 - Requerimientos fotoperiddicos

Desde el punto de vista de la induccion a la floracién, Baldev (1962)
sefala el requerimiento fotoperiddico de dia corto para Cuscuta reflexa, en tanto
Fratianne (1965) al analizar la interaccidén de Cuscuta campestris con diversos
hospedantes de dia largo o de dia corto, obtuvo como resultado la floracién del
pardsito Unicamente en hospedantes que florecieron en forma abundante
independientemente del requerimiento de fotoperiodo. Ninguno de estos autores
logré aislar alguna hormona inductora de la floracidn del parasito.

2.6.3.3 - Periodo de floracién

De acuerdo con Hoim et al. (1997) la floracién y produccion de semilla de
Cuscuta campestris y Cuscuta epithymum se prolonga por varios meses,
inclusive en periodos de postcosecha del hospedante.
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2.6.3.4 - Diseminacién seminal

L.as semillas de las cuscutas presentan capacidad de diseminacion por

animales (zoocoria) al resistir el pasaje por el tracto intestinal de los herbivoros
{(Hunziker, 1950).

Si bien Guppy (1930; en Hunziker op.cit.) niega la dispersion por agua
(hidrocoria) al sostener que las semillas de Cuscuta se hunden rapidamente en
medio liquido, Lyshede (1985) verifica la capacidad estructural de dispersion
acuatica del tegumento de las semillas de Cuscuta pediceliata.

El rol del factor aniropico en la diseminacion de las clscutas es tratado
enel item 2.9. '

2.6.3.5 - Caracteristicas germinativas

Holm et al. (1997) hacen referencia a la capacidad de germinacién de
las semillas de Cuscuta campestris tanto en presencia como en ausencia de
luz y en ausencia de estimulo quimico del hospedante, aunque la velocidad de
germinacion aparenta estar directamente relacionada con el grado de
esclerificacién de ias cubiertas seminales durante la maduracion de la semilla.
En relacién a este punto, el tipo de dormicidn seminal de Convolvulaceae
corresponde al exdgeno fisico (Barceld ef al., 1987). Hutchison & Ashton (1979)

sostienen la probable ocurrencia de un enlentecimiento germinativo luego de
unos dias de maduracion seminal.

La conformacion histoldgica y el grado de desarrolio de ia testa serian -
por lo tanto - las principales determinantes del grado de permeabilidad y ,

consecuentemente, de las caracteristicas germinativas de las semillas de
cuscuta.

En condiciones de campo, las semillas de Cuscuta campestris pueden
sobrevivir 10-20 aflos, Cuscuta gronovii 30 afios, en tanto Cuscuta cuspidata,
Cuscuta california, Cuscuta indecora y Cuscuta pentagona pueden permanecer
viables por mas de £0 afios {Dawson ef al., en: Holm ef al., 1997).

Ef laboreo suele enterrar las semillas. Hutchinson & Ashton (1980)
hallaron que las semillas de Cuscufa campestris presentan un optimo
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germinativo a 3 cm de profundidad, con total decaimiento a partir de 1os 6,5 cm.
Sin embargo otros autores (Stojanovic & Mijatovic, 1973; en. Holm, 1997)
afirman que ia profundidad de las semillas en el suelo no afecta mayormente la
germinacion, sino que retarda la emergencia, debiendo ser consideradas las
propiedades fisicas del suelo en el experimento. Por ofra parte, semillas de la
misma especie mantuvieron un 50% de actividad germinativa luego de
permanecer en un envoltorio, sumergidas en un canal por cinco afios (Comes
et al, 1978, en: Holm et a/., 1997).

La aplicacion exdégena de fumigantes, herbicida pronamida, solarizacion
o shock térmico (45°C) afecta la viabilidad de las semillas blandas de Cuscuta
campestris, en tanto las semillas totalmente esclerificadas germinan previa

escarificacion con acido (Horowitz et al., 1983; en: Holm, 1997) luego de estos
tratamientos.

Gaertner (1950; en: Holm ef al., 1997) sefiala el incremento en la
dificultad para germinar a medida que se esclerifica el tegumento seminal y
reporta un 75% de germinacidn en semillas esclerificadas de Cuscuta
campestris escarificadas en acido sulfdrico durante 65. Por otra parte,
semillas de 20 afios de esta especie escarificadas mecanicamente durante 80

obtuvieron un 100% de germinacién (Ashton & Santana 1976; en: Holm et al.,
1997).

La temperatura éptima germinativa en condijciones de laboratorio oscila
entre 30-33°C, con limite inferior de 10°C y superior de 40°C (Stojanovic, 1959;
Allred & Tingey, 1964; Stojanovic & Mijatovic, 1973, en: Holm et al 1997).
Alired & Tingey (op.cit.) reportan que e! periodo germinativo de Cuscuta
approximata comienza a temperatura edafica de 5°C, en tanto Cuscufa
campestris y Cuscuta indecora no germinan hasta los 10°C. Cuscuta
epithymum presenta un optimo germinativo a 15°C en invernaculo, en tanto en
condiciones de campo comienza a emerger a los 15 dias de alcanzarse una
temperatura edafica de 10°C (Holm et a/., 1997).

Ochoa (1995) demuestra que las semillas de Cuscufa indecora var.
longisepala presentan un incremento germinativo a temperatura ambiente de
20°C con un optimo a 25-30°C. Empleando tierra como sustrato, las semillas
presentan un porcentaje germinativo del 53%, en comparacién a un 20% en
sustrato arenoso. El tratamiento escarificante con acido sulfarico es mas
efectivo (76% de germinacién) que el mecanico (48%), estableciéndose
finaimente que las semillas de esta especie necesitan para germinar en valores



optimos un entorno térmico de 30°C y humedad igual o mayor que capacidad
de campo. :

Holm et al. (1997) establecen como conclusién general que tanto la
temperatura optima de germinaciéon como el periodo de longevidad seminal
viable en el suelo varian con cada especie de Cuscuta.

2.6.3.6 - Propagacion vegetativa

Los fragmentos caulinares de las cuscutas mantienen una alta
capacidad de regeneracion, permaneciendo viables inciusive en los 6rganos

cosechados de los hospedantees (Hunziker, 1950; Truscot, 1958; Olifirenco,
1959; Urton, 1945; en: Holm et al., 1997).

La capacidad inductiva in vitro de embriones somaticos via
embriogénesis indirecta en Cuscufa reflexa, ha sido evidenciada por
Maheshwari & Baldev (1961; en: Johri & Rao, 1984).

2.6.4 - RELACIONES HUESPED-PARASITO
2.6.4.1 - Monofagia/polifagia

Segln diversos autores (Gaertner, 1950; Dean, 1934, 1935; Allred &
Tingey, 1957, en. Holm et al, 1987) ninguna especie de cuscuta seria
exclusivamente parasita de una unica especie de hospedante.

Esta polifagia es reportada por Holm ef al (op.cit.), quienes hacen
amplia mencion del rango de hospedantes susceptibles de ser atacados por las
dos especies de mayor importancia econdmica a nivel mundial: Cuscuta
campestris y Cuscuta epithymum. E| mismo abarca - segun los referidos
autores - “docenas de hospedantes” entre los que pueden mencionarse:
esparragos, zanahorias, guisantes, diversos tréboles, melones, alfalfa,
cebollas, papas, tabace, remclacha azucarera, eic,

Estas plantas fitoparasitas pueden aguardar en una maleza antes de
establecer contacto con una especie cultivada, asi como una misma planta de
cuscuta puede atacar simultaneamente mas de una especie de hospedante.

Cuscuta campesifris raramente ataca gramineas, aunque Cuscuta
epithymum - probablemente la especie de mayor rango de hospedantes, pero
menos destructiva que la anterior - frecuentemente aparece scbre esta familia
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de monocotileddneas. A modo de ejemplo, ha sido observada atacando Dactylis
spp., Poa pratensis, Zea mays y Lolium spp. (Holm et al., 1977, 1997) y, segun
se ha investigado mas recientemente, Digitaria cilian's es susceptible al ataque
de Cuscuta reflexa (Dey & Pati, 1998).

A pesar de su caracter polifago, las cuscutas no presentan el mismo
comportamiento en cualquier hospedante (Holm et al, op.cit). Una misma
especie de Cuscuta puede - en diferentes hospedantes - crecer de modo
excepcional, desarrollarse, producir semilla rapidamente y morir; o simplemente
permanecer unida al mismo aguardando hallar otro mejor. La apariencia del
parasito puede depender, ademas, del vigor del hospedante parasitado.

Adicionalmente, un ejemplar de clscuta puede parasitar o otro, 0 aun
autoparasitarse (Hunziker, 1950; Holm et a/., 1997).

2.6.4.2 - Implicancias viroldgicas y microbioldgicas

Las cuscutas presentan la capacidad de actuar como vectores virales. Se
ha evidenciado el transporte de virus entre dos hospedantes compatibles
conectados a través de una cascuta (Holm et al., 1997), pero aun no ha podido
ser caracterizado en sus bases biofisicas.

A modo de ejemplo puede hacerse referencia al virus del mosaico citrico
(CMBV), que en India es transmitido por Cuscuta reflexa a 13-14 especies y
cultivares de Cifrus (Ahlawat et al., 1996), y al virus del mosaico de la lenteja
(LMV) que tiene a Cuscuta campestris como vector (Raj-Kumar, 1994).

En afios recientes han cobrado vigor las investigaciones de los
micoplasmas transmitidos por las cdscutas {Loi ef a/., 1995; Marcone et al,
1995; Ghosh et al., 1999; Marcone et al., 1999).

2.7 - CUSCUTA: MARCO LEGAL VIGENTE

2.7.1 - LEGISLACION INTERNACIONAL

Holm et al. (1997) afirman que la legislacién declara a las ciscutas como
malezas nocivas en 25 paises, con ingreso prohibido bajo cualquier forma,
incluyendo mercaderia contaminada. En Estados Unidos es la Gnica maleza de
traslado prohibido en el ambito interno, en todos los estados de la Unidn.
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2.7.2 - LEGISLACION NACIONAL

La legisiacion nacional ha declarado la cuascuta como “maleza
prohibida". Esta categorizacion es aplicada de acuerdo con las normativas
referentes a la produccién y comercializacion de semillas, tales como la Ley
15.173 (Uruguay, 1981) y modificaciones posteriores.

2.8 - UTILIDADES Y USOS DEL GENERQ CUSCUTA

Las utilidades son marcadamente marginales con respecto a los
perjuicios econdmicos ocasionados. Algunas de las aplicaciones (Hunziker,
1950; Holm et al., 1997) que pueden ser mencionadas son las siguientes:

a)- Desde el punto de vista de la investigacion basica, Cuscuta resuita

ser un género que presenta un interés particular por sus caracteristicas
bioldgicas (ciclo vital, taxonomia, efc.).

b)- El caracter de vector de virus que presentan las cuscutas permite su
uso en el analisis de determinados complejos virales implicados en este
fenomeno.

c)- Ciertas especies presentan grandes fiores fragantes y pueden
emplearse como ornamentales, cultivandolas sobre Pelargonium, como por
ejemplo Cuscufa reflexa y la europea Cuscuta lupuliformis Krock.

d)- Algunas especies, como Cuscuta tinctoria Martius, son utilizadas para
extraccion de colorantes amarillos.

e)- A algunas especies se les ha atribuido propiedades medicinales
(Hunziker ef al., op.cit.). Esta seria actualmente {a aplicacion a la que se presta

la mayor atencién en este género (Backhouse et al., 1996; Agha ef al., 1996;
Mahmood et al.,, 1997).

f)-El extracto alcohdlico de Cuscuta reflexa presenta accion insecticida
(Preeti-Sharma et al., 1998).
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2.9 - EL GENERQ CUSCUTA EN URUGUAY

De acuerdo con Scattolini (1998) las especies actualmente determinadas
para nuestro pais son ocho, y abarcan dos grupos:

a)-Especies exdticas: en este grupo se encuentran comprendidas
Cuscuta pentagona Engelm. var. calycina (origen europeo) y Cuscuta indecora
Choisy (norteamericana). Por encontrarse presentes en agroecosistemas
ganaderos y/o forrajeros, estas especies son las més conocidas en nuestro

medio. Menos conocidas son Cuscuta suaveolens Seringe (chilena) y Cuscuta
epithymum (cosmopolita).

b)-Especies nativas: habitan preferentemente humedales, en donde
parasitan diversas plantas nativas, pudiendo ingresar accidentalmente a
sistemas horticolas o forestales. Este grupo abarca a Cuscufa obtusiflora

H.B.K., Cuscuta platyloba Progel., Cuscuta xanthochortos Mart. y Cuscufa
cristata Engelm.

De acuerdo con Rios et al. (1990} y Basafiez, D. (1993), en nuestro pais
la presencia de cuscuta se detecta principalmente en agroecosistemas
ganaderos (praderas) o semilleros de leguminosas forrajeras (ejemplo:
Trifolium repens, Trifolium pratense, Medicago sativa). Ademas, en sistemas
agricolas es capaz de atacar cultivos como lino, papa, zanahoria, acelga,
espinaca, etc. Eventualmente se detectd su presencia en viveros forestales

(Eucalyptus spp.) segun comunicaciones verbales de diversos productores y
técnicos.

Segun Scattolini {1998) el auge de la problematica ocasionada por la
clscuta en Uruguay data de la década del ‘70 con la importaciéon de semilia
fina de leguminosas forrajeras contaminada.

Los efectos negativos a considerar, ademas de las pérdidas directas en
el rendimiento y productividad de los cultives, comprenden la desvalorizacion
de establecimientos, la disminucidn de l|a persistencia de pasturas, a

imposibilidad de exportacién de semilla fina y las dificultades para su
procesamiento.

En los casos en que la cuscuta alcanza el 50-80% de fa ingesta en
animales herbivoros, las toxinas del parasito ocasionan a los mismos disturbios

digestivos, debitidad, abortos, espasmos musculares, inapetencia y sialorrea
(Rios et al., 1990).
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El ciclo de las cuscutas en nuestro medio es de tipo primavero-estival
(Rios et al, op.cit). En nuestras condiciones las semillas germinan a
temperatura edafica de 15°C y alta humedad en suelo. En sistemas pastoriles o
semilleros de forrajeras, si la pastura presenta buen desarrollo, intercepta la luz
y la cuscuta se desarrolla en el estrato bajo siendo dificil su deteccion. En
situaciones de pastoreo o cosecha, el crecimiento conjunto del hospedante y el
parasito permite la facil visualizacion de la cuscuta.

En condiciones de dia corto y menor temperatura {fin de verano y ototo),
el ciclo de la cuscuta se acorta, con rapida floracién y fructificacion.

Los referidos autores (Rios ef al., op.cit., Basanez, 1993) sostienen que
en Uruguay la reinfestacion interanual es producida por via seminal como
inbculo primario, a pesar de ser posible su sobrevivencia invernal en estado
vegetativo y de esta forma poder compartarse como indculo secundario.

En nuestro pais la clscuta seria dispersada - a traves de semillas y/o
fragmentos caulinares - por animales (tracto digestivo, pelaje, pezufias), lotes
de semilla contaminados, fardos de forraje, maquinaria contaminada, cursos de

agua o sistemas de riego y turba contaminada, entre otras formas (Rios et al.,
1990).

Las medidas preventivas que estos autores estiman que deben
considerarse frente a la cuscuta abarcan aspectos como sembrar semilla libre
del parasito, limpiar apropiadamente maquinaria y herramientas, no alimentar
ganado con forraje o fardos contaminados, no hilerar ni enfardar en praderas
contaminadas, asi como no cosechar su semilla. Ademas se deben extremar
precauciones frente a la compra de semilla - no existe maquinacién que
asegure total erradicacion de las semillas de! paréasito - y fardos, maquinaria
compartida e ingreso de animales al predio (Rios et al, 1990; Basanez, 1993).

Estos autores sostienen que el control erradicante se realiza mediante
aplicacion de herbicidas y quema de manchones, rotacién con gramineas,
control del pastoreo, etc. Ultimamente ha sido evaluada la aplicaciéon de
glifosato para {a viabilidad de su control en praderas de leguminosas (Rios ef
al., 1997). Por otra parte, merece destacarse que en diversos paises se utilizan

agentes fangicos para el control bioldgico de estas malezas (Guo-Feng Gen et
al., 1998).
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2.10 - CUSCUTA OBTUSIFLORA Humboldt Bonpland & Kunth

2.10.1 - SITUACION EN URUGUAY

Cuscuta obtusifiora H.B.K. - conocida en Brasil bajo el nombre vernaculo
de “cipé chumbo” - es una especie de distribucién principalmente neotropical. La
variedad glandufosa se encuentra presente en Norteamérica (ej. Texas). La
variedad fypica es sudamericana y se caracteriza por su distribucién geografica
amplia y discontinua, aparentemente asociada a la existencia de cursos
hidricos, humedales y vegetacion hidréfila (Hunziker, 1950). Su habitat natural
comprende cursos de agua y sus orillas, donde puede ser hallada parasitando
plantas hidréfilas - en Argentina es predominante sobre Gymnocoronis
spifanthoides y Jussiaea spp. (Hunziker, op.cit.) - y excepcionaimente sobre
especies lefiosas.

E! autor citado con anterioridad hace especial énfasis en la ausencia de
recoleccion de muestras en Venezuela, Bolivia y Uruguay. No obstante, desde
1993 se ha registrado la presencia de esta especie (fig.2) y de Cuscuta
platyloba en sistemas horticolas y posiblemente en viveros forestales, que
frecuentemente utilizan sustratos contaminados provenientes de ecosistemas
nativos, lo que ha revertido esta situacion. Actualmente Cuscuta obtusifiora es
considerada una especie nativa de humedales y cursos hidricos del Uruguay,
existiendo muestras herborizadas de la misma en el Herbaric "Bernardo
Rosengurtt" (MVFA).

imquu!m pnlrm mllm!mlim" ulmqu . .i cr “_Ix“'_i i Igll_ii-;iliﬁ!

Fig.2 - C.obtusiffora: taflos, flores, frutos y semillas (tamafio naturai; escala en cm).

o
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En nuestro medio, esta especie se comportaria como anual y puede ser
hallada parasitando diversas especies hidrofilas. Su régimen es notoriamente
polifago, ya que ha sido observada por el autor de este trabajo - en el
Departamento de Montevideo - sobre hospedantes tan dispares como Solanum
spp. (Solanaceae) nativos en Bafados de Carrasco o Mentha rothundifolia
(L.abiatae) a orillas del Arroyo Toledo.

2.10.2 - DESCRIPCION BOTANICA

La descripcidn botanica de la especie mencionada (fig.3) ha sido
extractada y adaptada de Hunziker (1950):



Fig.3 - C.obtusiffora: representacidn diagramética. A, corola desplegada; B, fruto; C, flor; D, pice caulinar
embrionario; E y F, bricteas. {(adaptado de Hunziker, 1950).

26
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Familia. Convolvulaceae (= Cuscutaceae Dum.).
Genero: Cuscuta (Tourn.)L.

Subgénero: Grammica (Loureiro) Peter.
Especie: Cuscuta obtusifiora H.B.K.

Tallos amarillos, delgados, medianos a gruesos. Bracteas aovadas,
obtusas, de 1-1,7 mm de largo por 1-1,5 mm de ancho, de cuyas axilas nacen
generalmente un pedicelo y tres pedinculos, o tres pedicelos y un peduncuio.
Pedicelos obtronco-conicos de 1,5-2 mm, comprimidos segun un plano
perpendicular al de los estilos. Flores de 2-3 mm, a veces con Cuerpos
glanduloides oblongos. Caliz de aproximadamente 1,5 mm igual ¢ apenas mas
largo © mas corto que el tubo corolino; I6bulos desiguales, contiguos o apenas
superpuestos antes de la fecundacidn, luego siempre contiguos; en una misma
flor predominan a menudo los oblongos y apiculados, y solo uno ¢ dos son mas
anchos que largos y obtusos. Tubo corolino cilindrico © apenas
infundibuliforme: Idbulos contiguos, aovados-triangulares, apiculados, no
angostados en |la base, generalmente algo oblongos, un poco mas cortos o
iguales al tubo corolino, raramente algo mayores; inconspicuamente papilosos,
sobre todo cerca de! apice que es inflexo y levemente cuculado; margenes mas
0 menos curvilineos y algo irregulares. Estambres tan largos como 2/3 ¢ 3/4 de
de los Iébulos corolinos; anteras de aproximadamente 0,4 mm, tan anchas
como largas o algo mas anchas, sobre filamentos iguales 0 mayores que ellas,
subulados, anchos y comprimidos de afuera hacia adentro. Escamas oblongas,
algo espatuladas, a menudo mas o menos bifidas, iguales al tubo corolino, o
apenas mas largas o mas cortas, fijas hasta la mitad o poco menos del tubo o
la corola; fimbrias casi siempre cortas, poco numerosas y mas abundantes
cerca del apice; corona angosta, soldada en casi todo su didmetro al 1/4 basal
0 poco mas del tubo corolino. Ovario obtronco-conico o subprismatico y con la
cara superior redondeada. Estilos cilindricos o apenas subulados, gruesos,
mas cortos que el ovario; después de la fecundacion vuélvense muy subulados,
al engrosarse fuertemente en la base. Estigmas amarillos, rugosos, muy
deprimidos, de 0,35 a 0,4 mm de ancho. Corola de flor fructificada hasta de 3,2
mm; llega hasta la mitad del fruto o alge menos; 16bulos corolinos bien
distanciados en la base. Fruto globoso y sin abertura intrastilar grande
(material seco), estilos subulados, muy gruesos en la base (hasta 1,2 mm en la
base); disepimento muy desarrollado. Semillas cuatro, o0 a veces fres,
ocraceas, de 1,3-1,5 mm de largo por 1-1,3 mm de ancho. Embrién de 5 a 6

mm, por excepcién mas largo o mas corto, con dos escamas, enroscado hasta
3,5 veces sobre si mismo.
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3 - MATERIALES Y METODOS

Se colectaron flores, frutos y semillas de Cuscuta obfusifiora en diversos
estadios de desarrollo, en un foco localizado en un cultivo de berenjena
ubicado en las inmediaciones de Pando {Departamento de Canelones), durante
febrero-marzo de 1995. EI tamafic de la muestra ha sido tentativamente
estimado rellenande a saturacion el volumen de cuatro tubos de ensayo Pyrex
estandar, evitando la compresidn dentro de los mismos del material colectado
para no dafiar las piezas florales y permitir el libre flujo del liquido fijador.

Las estructuras colectadas se fijaron en solucién fijadora FAA (formol
40%, etanol 70%, acido aceético glaciai: 0,5 - 9 - 0,5) por 24 horas en camara de
vacio Precission a temperatura ambiente, siendo luego transferidas a etanol
70% indefinidamente en ambiente no controlado de laboratorio. Se

determinaron posteriormente estadios fenolégicos florales con ayuda de
estereomicroscopio Olympus.

Las piezas a procesar se colorearon transitoriamente en solucién
etandlica 70% de eritrosina a saturacidén con el fin de facilitar ias posteriores

manipulaciones, realizadas en concordancia con la metodologia propuesta por
Johansen (1940).

La deshidratacién se realizd en serie etandlica, para su posterior
inclusién en parafina empleando tolueno como fluido intermediario. El
microseccionaniento seriado a 5-10 micras se realizd en micrétomo rotatorio
Minot. El disefic final de las laminas histologicas se confecciond con
tratamiento citoquimico de doble tincidn safranina - fast green con montaje
permanente en Balsamo de Canada. De esta forma se procesaron alrededor de

30 flores y 30 semillas para su esiudio, dando lugar a la realizacién de 50
l[dminas histoldgicas.

Las observaciones se realizaron en microscopio fotdnico binocular
Olympus. Las deposiciones amilaceas se reconocieron a través del empleo de
microscopio de luz polarizada. La documentacidn microfotografica se registrd

en pelicula Kodacolor ASA 400 35 mm, en camara adosada en fotomicroscopio
Olympus Vanox.
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4 - RESULTADOS

4.1 - SISTEMA FLORAL

4.1.1 - CALIZ Y COROLA

La anatomia de estos vericilos (fig.4) reveia la tipica conformacion
otorgada por dos estratos epidérmicos (adaxial y abaxial) separados por un
mesofilo parenquimatico multiestratificado.

Fig.4 - Seccién floral longitudinal de C.obtusiHiora. A, androceo; C, corola; G, gineceo; K, céliz. Barra: 100u.
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4.1.2 - ANDROCEO

41.2.1 - Antera

ta conformacion de la antera pertenece al tipo Dbilocular
tetrasporangiado. En la pared de la antera se distinguen tres estratos (fig.5¢):

a)-gstrato _epidérmico; presenta conformacion uniseriada y persiste
durante la madurez de |a antera.

b)-estrato mecanico {(endofecio); se compone por una serie de células en
empalizada con esclerosamiento parietal radial.

c)-tapete o estrato _nutricio: conformado por un estrato de células
prominentes que se fusionan en un sincitio secretor con citoplasma denso muy
afin a los colorantes (safranina) que dificulta la observacidn de los nucleos. En
el momento de la meiosis microsporogénica, el tapete presenta actividad
picnotica (fig.5b), para posteriormente desagregarse en numerosas

microestructuras globulares (corpusculos de Ubisch) (figs.5c, 5d) observables
hasta poco antes de la dehiscencia de la antera.

En el momento de la antesis, la pared de la antera se conforma por la

epidermis (en estado atrofico), el endotecio y corpilsculos de Ubisch
remanentes (fig.5¢).



Fig.5 - Desarrollo de la antera y polen. Ep, epidermis; et, endotecio; P, granos de polen; Pa, granos de polan
andmalos; T, tapete; Te, tejide espordgeno; Tt, tétrade microspdrica; U, corpaisculos de Ubisch, Barra; 20y,

31
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4.1.2.2 - Microsporogénesis

En los estadios tempranos de la ontogenia floral, se observan las celulas
madres de tas micrésporas (microsporocitos) (fig.5a) en el interior de las anteras
jovenes. Estas células pueden ser diagnosticadas por sus grandes
proporciones, citoplasma denso y rico en pequefias vacuolas, y por su nucleo
muy prominente. Los microsporocitos presentan ademas agregacion compacta,
sin espacios intercelulares, con consiguiente morfologia celutar poliédrica.

La meiosis microsporogénica y las consecuentes tétradas de micrésporas
resuitan dificilmente observables por la intensa reaccién cromética del tapete en
desagregacién (fig.5b). Estas tétradas presentan una probable conformacion
tetraédrica.

4.1.2.3 - Desarrolio del microgametofito

Las micrésporas experimentan la primera mitosis somatogénica, dando
jugar al estadio binucleado del microgametofito en desarrolio (figs.5¢c, 5d). A
partir de esta etapa, el volumen microgametofitico se incrementa y tiene lugar la
conformacién de la exina, momento a partir del cual la observacion del nicleo
generativo en el grano de polen se torna dificultosa, por lo cual resulta dificil
establecer si el grano de polen maduro es bi o trinucleado.

Resulta de particular interés destacar la observacion de numerosos
granos de polen que una vez conformada la exina, experimentan un proceso de
contraccion de sus paredes (figs.5e, 5f, 5g} siendo denominados como granos
de polen andmalos.

4.1.2.4 - Grano de polen

Bajo el andlisis con microscopia foténica, los granos de polen presentan
una morfologia esferoidal de tipo triaperturado, con aberturas elongadas
(figs.5¢, 5d).
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4.1.3 - GINECEO

4.1.3.1 - Qvario

El gineceo (fig.4) es bicarpelar. El ovario es globoso, bilocular y
tetraovulado. La placentacidn es difusa, intermedia entre el tipo axial y el basal.
Los dos estilos son lineales, cortos y separados a partir de su punto de insercion
en el apice del ovario. Los estigmas son capitados con superficie papilada. Se
destaca la presencia de gran numero de idioblastos secretores.

41.3.2 - Qvulo

El dvulo maduro pertenece al tipo anatropo, unitégmico y tenuinucelado
(fig.6). Su conformacién histoloégica puede ser definida como una masa
homogénea de células meristematicas. El tejido tegumentario proporciona la
mayor contribucion al volumen ovular; el nucelo persistiria escasamente en las
adyacencias al megagametofito. La micrépila - de dificil observacién - se
conforma por la conjuncion apical de los bordes del Gnico tegumento ovular,

Fig.8 - Ovulos maduros. F, funicuto; hv, haz vascular; O, obturador; Ov, 6vulo; SE, saco embrionario. Barra: 256p.
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estando por lo tanto conformada por un Unico canal. En el dvulo maduro se
observa la presencia de un obturador de origen placentario (fig.6).

4.1.3.3 - Meqasporogénesis

Una ceélula arquespodrica de ubicacion subepidérmica (fig.7a) es
observada en el momento que el unico tegumento ovular crece hasta casi
conformar la micrépila. Esta célula puede ser reconocida por su gran tamario,
morfologia rectanguio-prismatica con elongacion axial, citoplasma denso y su
nuacleo muy prominente. Resulta particularmente notoria su  ubicacion
adyacente a una célula epidérmica de similares caracteristicas, aunque de
proporciones menores y morfologia tridangulo-tetraédrica (fig.7a).

En esta etapa, la célula arquespdrica funciona directamente como célula
madre de las megasporas o arquesporocito. La meiosis megasporogénica
origina las megasporas en ordenamiento en tétrade lineal (fig.7b). Las tres
megasporas de orientacién micropilar experimentan un proceso de lisis,
resultando ta megaspora basal - de nucleo prominente - la unica que mantiene
su integridad estructural y por lo tanto la viabilidad somatogénica.

4.1.3.4 - Desarrollo del megagametofito

En tanto el tejido ovular - de caracteristicas meristematicas - prolifera
activamente, la megdaspora funcional experimenta tres cariocinesis mitéticas
sincronicas. De esta forma se originan los fres estadios cenociticos intermedios

del desarrolio de! saco embrionario: binucleado (fig.7c), tetranucleado (fig.7d} y
octonucleado.

A partir del estadio binucleado el megagametofito joven incrementa su
masa citoplamatica en sentido axial, con eventual digestion de las células
ovulares adyacentes. Los dos nucleos del gamstofito joven migran a los polos
apical y basal. E! estadio tetranucleado mantiene este distanciamiento nuclear;
interponiéndose entre los dos pares de ndcleos una gran vacuola central. Al
transcurrir el estadio octonucleado ocurre el ordenamiento final de los nucleos
que culmina con la celularizacidn gametogénica,

4.1.3.5 - Saco embrionario

La priméra estructura en ser reconocida como producto del proceso de
celularizacién del megagametofito es el aparato oosférico (fig.7e). La odsfera
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presenta morfologia globosa con ndcleo central y citoplasma provisto de
numerosas vacuolas pequenas de distribucidn homogénea. Las sinérgidas
presentan forma ganchosa.

La célula media (fig.7e) es binucleada al momento de la antesis. Los
nucleos polares, de grandes proporciones, se encuentran embebidos en una
masa citoplasmatica hialina.

Las células antipodales resuitan difusamente discernibles en nimero y
estructura. En el momento de la antesis se encuentran en proceso de muerte
celular.

Fig.7 - Megasporogénesis y desarrolio det saco embrionario. Ce, cétula epidérmica; M, megasporocito; MF,
megaspora funcional; mi, megésporas inviables; NP, niiclecs polares; Oo, obsfera; 82, saco embrionario
binucleado; 53, saco embrionario tetranucleado; sy, sinérgidas; z, cigoto. Barra: 20y,
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4.1.4 - SISTEMA REPRODUCTIVO

El desarrollc del polen transcurre con notable anterioridad al del saco
embrionaric. Se observan granos de polen ya conformados mientras
transcurren las etapas cenociticas del saco embrionario.

Sin embargo, se detect6é en forma reiterada la presencia de flores en las
cuales el gineceo presenta Ovulos fecundados (con cigotos y tubos polinices
perfectamente discernibles), en tanto en el androceo de la misma flor el polen
aun persiste dentro de las anteras (fig.8). También se han observado flores en
situacién excepciaonal, con la ocurrencia de ias primeras divisiones cigbticas y
del nliclec del endosperma primario, sin que el polen haya sido liberado.

Fig.8 - Evidencias histoldgicas de alogamla. A, antera cerrada conteniendo los granos de polen; G, glneceo; Z,
clgoto. Barra: 25u.
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4.2 - SISTEMA SEMINAL

Con el fin de optimizar el ordenamientc e integracién de las
observaciones de la ontogenia de una estructura de notable complejidad como
lo es la semilla, se han determinado seis estadios fenoldgicos seminales en
correlacion con las etapas del desarrollo embrionario que han podido

delimitarse: cigoto, proembrion, embrién globular, embridn transicional, embridn
incurvado y embrion helicoide.

4.2.1 - ETAPA CIGOTICA

4 2.1.1 - Fecundacion

El tubo polinico penetra por el canal micropilar (evidenciandose la
ocurrencia de porogamia) y a través de la sinérgida funcional se produce la
descarga espermatica, en tanto la restante sinérgida experimenta un proceso
de lisis (fig.9a). La doble fecundacidn y triple fusién dan fugar a un cigoto
esferoidal con numerosas vacuolas de gran tamafo, y un nucleo
endospermogenético de notables proporciones,

4.2.1.2 - Cubiertas ovulares {transicién évulo-semilla)

La estructura histologica de las cubiertas esporofitico-maternas (évulo)
consiste en una masa homogénea de células en interfase meristemo-
parenguimatica. Se constata una contribucidbn predominante del tegumento
ovular en su conformacidn, con reabsorcion difusa del nucelo.
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Flg.8 - Embriogénesis cigética. E, embrién ¢ soma embrional; ne, niicleo del endosperma primarlo; pca,
procédmblum; pd, protodennis; pe, proembrién; pen, promeristema fundamental; S, suspensor; sy, sinérglda; tp,
tubo polinico; z, cigoto. Barra: 20p.
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4.2.2 - ETAPA PROEMBRIONAL

4221 -Proembrién

El cigoto experimenta un corto periodo de reposo postfecundatorio. El
proceso de implantacidn cigética se realiza sobre la regidn micropilar de la
pared del saco embrionario. Durante esta etapa se alcanza el estadio de
proembridén unicelular. El mismo resulta caracterizable por la reabsorcion
vacuolar con densificacion citoplasmatica por probable incremento de su

actividad metabdlica, y por el cambio experimentado de forma gioboide a
piriforme.

La primera division mitética es transversal (fig.11a), originandose una
célula apical y una célula basal que conforman el estadio proembrional
bicelular. Esta division celular es continuada por las ulteriores segmentaciones
mitdticas embriogénicas (figs.9a, 9b, 9¢, 9d) donde la célula apical se divide en

plano transverso y sus dos descendientes lo hacen longitudinaimente,
originando el soma embrional.

E! suspensor es criginado a partir de 1-2 divisiones mitdticas sincronicas
longitudinales de la celula proembrional basal (fig.9d). Posteriormente las
divisiones mitéticas transcurren en planos diversos. La organogenesis
suspensorial corresponde por lo tanto también a un mismo linaje de células.

En algunos casos se detecta la persistenéia hasta el fin del estadio

proembrional de 1a sinérgida funcional, asi como del tubo polinico (figs.9a, 9b,
9c, 9d).

4.2.2.2 - Endosperma

Durante el reposo postfecundatorio del cigoto, el nucleo
endospermogenético se rodea de una masa citoplasmatica densa y granulosa
adosada al proembridn. Este nucleo primario del endosperma aparenta
dividirse en simultaneidad con la primera division embriogénica. Como
resultado se originan dos nucleos endospérmicos (fig.11a) que presentan
proporciones aun mayores que el nucleo precedente. La masa citoplasmatica
que les envuelve continda adosada al proembrion, observandose gran numero
de amiloplastos que demuestran una intensa actividad catabélica.

Durante el proceso de desarrollo del proembrion, los nicleos del
endosperma contintan proliferando disponiéndose en un manto citoplasmatico
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periférico (fig.10). Esta estructura cenocitica se adhiere a los estratos internos
de la cubierta seminal en torno a una vacuola central gigante, contactando
proximalmente con el proembridn.

Fig.10 - Semilla en etapa proembrional {seccién longitudinal). EN, endosperma nuclear; pam, parénquima
amiléceo; pe, proembridn, Barra: 754

4.2.2.3 - Cubiertas seminales

Los estratos intermedios del tegumento ovular evolucionan a una
histologia parenquimatica. Este tejido se caracteriza por una intensa biosintesis
de almiddn (fig.11b) y comprende la mayor parte del volumen seminal (fig.10).
tos estratos que contactan con el saco embrionario experimentan una
degradacién histolitica con liberacidén de amiloplastos al interior dei saco
embrionario, como resultado de Ias secreciones enzimaticas del endosperma.
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Fig.11 - Endosperma ¥ tejido seminal interno en ia embriogénesis temprana. E, embrién; EC, endosperma celular;
EN, endosperma nuclear; ne, niicleos del endosperrna primario; pam, paréngulima amiliceo, pe, proembrién.
Barra: 20i {A, B, C, D, E}, 40p {F).
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Flg.12 - Endosperma y tejido seminal interno en Ja embriogénesls tardia. E, embrién; EC, endosperma celular;
pam, parénquima amllaceo. Barra; 20p.

42.3 - ETAPA EMBRIONAL GLOBULAR
4231 - Embrién

Cuando a partir del estadio de octante proembrional (fig.9d) resulta
netamente apreciable |a diferenciacidn entre el soma embrional y el suspensor,
en funcién de la bipolaridad caracteristica de la embriogénesis, se considera :
concluida la etapa proembrional. Las células embrionarias (fig.9e) presentan
tipicas caracteristicas meristematicas (citoplasma granuloso muy denso y
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nucleclos muy prominentes) sugiriendo una intensa actividad metabdlica y de
biosintesis ribosomal.

El suspensor maduro (fig.9e) presenta morfologia compacta y
demarcacion difusa del soma embrional. Las células suspensoriales presentan
citoplasma hialino por el gran nimere de vacuolas existentes. Et tamano de
estas células es mayor que el de las células embrionales. Existe un gradiente
basipeto de incremento del tamafo celular, 1o que determina que las celuias
suspensoriales ubicadas en la base presenten mayor tamafo. Adicionalmente,

estas células presentan nlcleos gigantes por posibles procesos de
endomitosis, sugiriendo una condicion haustorial.

4.2.3.2 - Endasperma

Durante la etapa embrional globular temprana, el endosperma en su
estadio nuclear adopta la morfologia de un manto cenocitico {figs.11c, 13)
conformado por una masa citoplamatica periférica, densa y granulosa en torno
a una enorme vacuola central. Esta masa cenocitica presenta gran numero de
nacleos muy prominentes que proliferan en forma supernumeraria (fig.11d).

El endosperma nuclear tiende a adosarse a la pared interna del saco
embrionario. En los puntos de contacto entre ambas estructuras, puede
visualizarse el avance de la degradacion periférica de los estratos internos del
parénquima amilaceo tegumentario (figs.11c, 11d). Este proceso transcurre en
forma centrifuga y se caracteriza por la desorganizacion y gelificacién del tejido
amilaceo, con erosién de amiloplastos. Por 1o tanto puede reconccerse la
actividad de enzimas de los grupos de las pectinasas, celulasas y amilasas.

En la etapa tardia de! desarrolio globular del embrion, el endosperma
celulariza {figs.11e, 11f) conformando un Unico estrato de células con nlcleos

de menor prominencia, si bien prosigue la degradacién del parénquima
amiléceo.

4.2.3.3 - Cubiertas seminales

El parénquima amildcec tegumentario se manifiesta como un tejido
conformado por células poliédricas de disposicidn compacta, con escasos
espacios intercelulares (figs.11b, 111, 13).

A pesar de ser digerido gradualmente en forma centrifuga por la accién
de! endosperma, este tejido prolifera acompanando el crecimiento seminal, de
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tal forma que sigue ocupando la mayor parte del volumen de la semilla en
desarrollo.

En esta etapa puede apreciarse el avanzado grado de diferenciacion
histologica de la testa {fig.17a). En este sentido, las células gue conforman el
estrato epidérmico crecen adoptando una morfologia prismatico-cuboide. Las
células pertenecientes a fas capas hipodérmica y subhipodérmica se expanden
axiaimente. En las tres capas, se observa una gran abundancia de
amiloplastos.

Fig.13 - Semilla en etapa embrional globular {seccién longitudinal). E, embridn; EN, endosperma nuclear; pam,
paréngquima amilaceo; ts, testa en desarrollo. Barra: 75).
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4.2.4 - ETAPA EMBRIONAL TRANSICIONAL

4.2.4.1 - Embrion

Con posterioridad al estadio de embridn globular, la etapa embrional
cordiforme es inexistente en virtud de la no conformacion de los primordios
cotiledonarios. Por tal motivo se constata un avance lineal-apical del
crecimiento embrionario con consecuente pérdida de la morfologia globular.
Esta etapa es considerada en el presente trabajo como “etapa transicional”
{fig.of) caracterizandose por presentar morfologia cortamente oblonga y células
embrionarias con caracteristicas meristematicas sin  diferenciacion de
meristemas primarios. El suspensor mantiene aun integra su estructura,
aungue se constata el cese de su crecimiento.

4.2.4.2 - Endosperma

La celutarizacion endospérmica avanza con caracter centripeto dando
lugar a la conformacién de parénquima endaspérmico de células provistas de
grandes vacuoclas reservantes (figs.9f, 12a, 14). Este tejido aparece
desorganizado en la region periembrional, como posible resultado de la
secrecion de enzimas embrionarias - entre las que se reconoce la actividad de
pectinasas - y por la accién mecanica del crecimiento del embridn.

4.2.43 - Cubiertas seminales

La conformacién parenquimatica y actividad litica centrifuga de origen
endospérmico de los estratos intermedios de la semilla en desarrollo (fig.14)
presentan analogia con lo observado en la etapa precedente.
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Flg.#4 - Semilla en etapa embrional transicional {seccién longltudinal). E, embrién; EC, endosperma celular; pam,
parénquima amiticeo; ts, testa en desarrollo. Barra: 100p.

4.2.5 - ETAPA EMBRIONAL INCURVADA
4.2.5.1 - Embrién

El crecimiento lineal del embrién en el interior de una cavidad seminal de
espacio limitado es causal de una temprana curvatura embrional, Esta etapa
embrional “incurvada’ (figs.9g, 12b) puede ser caracterizada por su morfologia
“en arco” y por la conformacién visible de los tres meristemas primarios: estrato
protodérmico muy poco diferenciado, meristema fundamental vacuolado
mulitiestratificado, y un cilindro procambial axial que recorre la mayor parte de
la longitud embrionaria. La estructura suspensorial experimenta un proceso de
atrofia y reabsorcion.
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4.2.5.2 - Endosperma

Durante el desarrolic de esta etapa, el tejido endospérmico es
comprimido contra la pared de! saco embrionario y reabsorbido gradualmente
por el embrién (figs.9g, 12b). Se constatd la desorganizacion tisular del
endosperma a través de la separacién de las células que lo conforman por
posible acciébn de pectinasas de secrecion embrionaria. Las células del
endosperma manifiestan un proceso atréfico. compresion, disminucion del
tamafic vacuolar, picnosis de nucleos y colapso final a partir de la zona de
contacto con el embrion.

4.2.5.3 - Cubiertas seminales

El parénquima amildceo tegumentario permanece como en las etapas
anteriores de la embriogenia (fig.12b) . Este tejido solamente ha sido digerido
en la zona de contacto con el endosperma. Sus células poliédricas siguen
presentando una gran biosintesis amilacea, manifiestando un notable
incremento volumétrico con respecto a etapas anteriores. Se observan
idioblastos secretores dentro del parénquima (fig.15).

Flg. 18 - Célula secretora Interna de fa semilla en desarrollo. CS, c&luld secretora; pam, parénquima amiliceo,
Barra: 20p.

4.2.6 - ETAPA EMBRIONAL HELICOIDE
4.2.6.1 - Embrién
El crecimiento lineal del embrion, que continla en esta etapa, es

propercionalmente mayor que el de la cavidad seminal que lo alberga. Este
fendmeno de alometria determina una contencidn mecanica a la intensa
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elongacion  embrionaria, teniendo como  consecuencia - SUCesivos
incurvamientos de! embridon que le confieren la morfologia helicoide que
caracteriza a la Ultima etapa de su desarrollo. El embrién aparece enroscado
de dos a tres veces.

La estructura histolégica del embrién sigue presentandc ias mismas
caracteristicas observadas en la etapa precedente, resultando significativa la
presencia del conspicuo cilindro procambial axial a lo largo de casi todo el
cuerpe del embrion. La ausencia de diferenciaciones organolégicas
embrionarias notorias dificulta la deteccion de estructuras de naturaleza
cotiledonaria y de la piumula.

4.2.6.2 - Endosperma

Se observa la total ausencia de remanentes de naturaleza
endospérmica, habiendo sido totalmente reabsorbidos por el
embrion (figs.12¢, 16).

Fig.18 - Semlila en vias de madurez {seccién lengltudinal). E, embrién; pam, parénquima amiticeo gellficado; is,
testa. Barra: 100p.
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4 2 6.3 - Cubiertas seminales

En esta etapa de la ontogenia seminal, el tejido parenquimatico amilaceo
tegumentario es totalmente degradado por acciébn apoplastica del sistema
enzimatico embrional.

El reconccimiento visual a nivel microscopico permite identificar la
accion de un complejo de peptidasas. Esta desorganizacion de la estructura
tisular y celular tiene como resultado la conformaciéon de un gel que rellena la
mayor parte de la cavidad seminal, entre los estratos mecanicos de la testa y el
embrién {figs.12c, 16).

La estructura anatémica de la testa se encuentra ya pienamente definida
en esta etapa, bajo forma de un sistema triestratificado, en el que pueden ser
diferenciados un estrato epidérmico esclerosado y dos estratos
esclerenquimaticos en empalizada subyacentes (fig.17).

Fig.17 - Estadios juvenil y maduro de las cubiertas seminales {testa). EP, estrato epidérmico; hip, estrato
hipodérmico; parn, parénquima amilaceo; SH,, estrato subhipodérmico, Barra: 20p.

E! estrato epidérmico estd conformado por células prismaticas muy
voluminosas, con pared fina esclerificada. El| citoplasma se encuentra
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reabsorbido y la amplia cavidad luminal presenta grandes amiloplastos. Se
observa una gruesa cutinizacion distal. :

El estrato hipodérmico se encuentra constituido por pequenas
esclereidas lineales alargadas radialmente. Se verifica |a presencia de paredes

celulares finas y esclerificadas, con lumen amplio, citoplasma reabsorbido y
amiloplastos persistentes,

El estrato interna subhipodérmico presenta grandes macroesclereidas
lineales alargadas radialmente, con esclerosamiento parietal de gran espesor y
cavidad luminal reducida.

5 - DISCUSION

L.a presencia de estructuras secretoras en diferentes érganos es una de
las caracteristicas anatdmicas de Cuscuta (Hunziker, 1950). En estructuras
reproductivas de Cuscuta tinctoria (Vazquez Santana ef al., 1992) han sido
observadas células secretoras de notable similitud con las de Cuscuta
obtusiflora. Su ubicacidn interna permitiria descartar implicancias con algun
mecanismo de polinizacion entomdfila.

De acuerdo con Davis (1966) la organologia de la antera en
Cuscutaceae es tetrasporangiada con ontogenia del tipo Dicotiledéneo. Por su
parte, Johri et al. (1992) sefalan que su conformacion histolégica comprende ia
epidermis, el endotecio fibroso, un estrato intermedio efimero y un tapete
secretor de células multinucleadas. Vézquez-Santana et al. (1992) reportan
una estructura anatomica similar para la antera de Cuscuta tincltoria, aunque

sefialan la ocurrencia de un tapete secreior de células binucleadas en ésta
ultima.

En Cuscuta epithymum (Davis, 1966) se senala la restauracion de la
mononuclearidad de las celulas del tapete por fusion de los nicleos de las
mismas. La presencia de corpusculos de Ubisch -producto de Ila
desorganizacion del tapete- se observa en diversas especies (Davis, op.cit.),
entre ellas podemos citar a Cuscuta tinctoria (Vadzquez Santana et al., 1992), y
Cuscuta obtusiflora de acuerdo con nuestros resultados.

Las células arquesporicas funcionan directamente como células madres
de las microsporas, con citoquinesis postmeidtica simultanea y tétrades
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microsporicas de conformacidon tetragdrica, isobilateral o decusada (Davis,
1966; Johri et al., 1992). Los referidos autores sefalan que los granos de polen
en Cuscuta son normalmente trinucleados, poliporados o colpados, con exina
lisa o espinulada. Diversos autores citados por Hunziker (1950) establecen al
grano tricolpado como el tipo mas frecuente en este género. La morfologia det
polen de Cuscuta obtusifiora que ha sido observada en este trabajo presenta
gran concaordancia con esta ultima referencia.

En Cuscuta reflexa (Johri & Tiagi, 1952, en: Johri et a/, 1992) se
reportan diversas irregularidades en la ontogenia palinologica: divisiones
postmeidticas supernumerarias de los nucleos de las microsporas con
consecuentes fendmenos de polisporia y poliadas; citoquinesis postmeidtica
irregular, incompleta o ausente; granos de polen de origen esporégenc no
meidtico;, desarrollo de sacos polinicos en la pared del ovario. Estos autores
proponen una causalidad ambiental de estos fendmenos, que deberia ser
confirmada y caracterizada. Por otra parte, Cuscuta epithymum manifiesta
ocurrencia de granos de polen conmpuestos (originados por ausencia de
separacidn de las microsporas) con diversidad en el nimero y funcion de sus
nacleos (Fedortschuck, 1931; en: Johri et al., 1992). En Cuscuta tinctoria, sin

embargo, el desarrollo del polen carece de anomalias (Vazquez Santana ef al.,
1992).

Aunqgue ninguno de estos raros fendmenos en relacion al desarrolio del
polen se ha evidenciado en Cuscufa obtusiflora, la deteccion de una gran
proporcién de granos de polen contraidos requiere un estudio en profundidad
gue permita establecer sus causas. Debe destacarse la posibilidad de que esta
anomalia pudiera ser consecuencia del proceso de deshidratacidn de las

piezas florales o de Ias secciones histoldgicas que la técnica utilizada
requiere.

El dvulo en Cuscuta es de tipo anatropo, unitégmico y tenuinucelado
(Davis, 1966; Johri ef a/., 1992), lo que concuerda con nuestros resultados. L.a
existencia de un obturador ovular placentario es considerada frecuente (Johri
et al., op.cit.; Vazquez Santana et al., 1992).

Los resultados del presente trabajo en cuanto al desarrollo del saco
embrionario de Cuscufa obtusiflora confirman la ocurrencia de una ontogenia
megagametofitica del Tipo Polygonum, a partir del componente calazal de una
tétrade lineal de megasporas, tal como ha sido observado en investigaciones
previas (Rodriguez Pontes, 1998b). Esta modalidad de desarrollo del
megagametofito es la de mayor frecuencia en este género (Davis, 1966; Johri
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et al., 1992), aunque en Cuscuta reflexa pueden detectarse sacos embrionarios
pareados pertenecientes al Tipo Allium (Johri & Tiagi, 1952, en: Johri et al.,
1992) y en Cuscuta chinensis pueden coexistir los Tipos Allium y Polygonum
(Parvathi et al, 1978, en: Johri et al, op.cit). La presencia de sacos
embrionarios multiples ha sido considerada como una adaptacién evolutiva
propia de las angiospermas de baja tasa de polinizacién, con el fin de
incrementar los niveles de fertilizacton {Xing-Shuping ef al., 1998).

La observacidn difusa de las células antipodales de Cuscuta obtusifiora
ha sido también sefialada para Cuscuta tinctoria (Vazquez Santana et al,

1992); estas células son consideradas efimeras para este género (Davis,
1966).

El evento fecundatorio porogamico con persistencia de una sinérgida y
del tubo polinico, como ha sido observado en la presente investigacién en
Cuscuta obtusiflora, es concordante con observaciones preliminares
(Rodriguez Pontes, 1998a,b). La persistencia postfecundatoria de una
sinérgida ha sido también descripta para Cuscuta monogyna, Cuscuta
lupufiformis y Cuscuta reflexa (Fedortschuck, 1831; Johri & Tiagi, 1952; Tiagi,
1965, en: Johri et a/,1992) en tanto este aspecto no es mencionado en
Cuscuta tinctoria (Vazquez Santana et al., 1992).

Las evidencias histoembrioldgicas constatadas en esta investigacién
avalan la ocurrencia de un sistema reproductivo alégamo, con fuerte tendencia
estructural a la protandria a pesar de que el polen maduro pudiera tener - de
acuerdo con nuestros resultados - una liberacion tan tardia como ser en etapas
post-fecundatorias bastante avanzadas (cigoto a proembridén bicelular) de la
misma flor. Funcionalmente - por lo tanto - estas flores se comportarian como
protoginicas. Debe recordarse el caracler predominantemente aldgamo de
Cuscuta epithymum - concordante con nuestras observaciones en Cuscufa
obtusifora - 0 autdégamo en Cuscuta campestris (Holm ef al., 1997), siendo el
sistema reproductivo de las cuscutas una entidad de notoria variabilidad
interespecifica (Hunziker, 1950; Holm et al., op.cit.).

La embriogenia del género Cuscuta es de dificil tipificacidn, aunque se
sefiala su correspondencia intermedia con los Tipos Caricfilaceo y Solanaceo
(Davis, 1966). Los resultados de la presente investigacion revelan casi total
concordancia con estudios embrioldgicos precedentes en Cuscuta obtusiflora
(Rodriguez Pontes, 1998a). Las diferentes interpretaciones embriogénicas se
realizan segun Natesh & Rau (en: Johri & Rao, 1984). '
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La tetrade proembrional de ocurrencia mas probable corresponde a la
Serie C1 - Primer Orden, de la que deriva una embriogenia aparentemente
proxima al Tipo Solandceo de Johansen. No obstante, 1a ausencia de
contribucidn de la célula proembrional basal ¢b en la conformacidén del soma
embrional de Cuscufa obtusiflfora, asi como el caracter voluminoso y/o
poliploide de l[as células suspensoriales, sugiere que podria fratarse en
realidad de un Tipo Caricfitdceo modificado en forma acorde a la tétrade
proembrional de [a que deriva (Primer Orden, en lugar de Segundo).

Interpretande estos resultados segun otros sistemas embriogénicos,
puede establecerse una razonable correspondencia con el VI Megarquetipo de
Soueges, y con el Megarquetipo C de Mestre.

La organoclogia del embridn maduro de Cuscuta obtusifiora es acorde
con lo citado acerca de este topico para el género (Hunziker, 1950; Johri et al,,
1992). La presencia de un conspicuo cilindro procambial a lo largo de la mayor
parte de la estructura embrionaria, reflejaria la contribucién dominante del

hipocétilo en ta conformacion del soma embrional (Esau, 1985, Johri ef al,
1982).

En Cuscuta reflexa (Johri & Tiagi, 1952; en: Johri ef al, 1992) se
mencionan raros fenomenos de porogamia multiple, mitosis espermaticas
supernumerarias y apomixis gametofitica apogamica con poliembrionia. Los
referidos autores sefialan ademas la condicion haustorial y el polimorfismo del
suspensor de esta especie. La organologia suspensorial en Cuscuta oscila
entre la poco diferenciada de Cuscuta epithymum, Cuscuta hyalina y Cuscuta
planffolia (Davis, 1966) a la ya sefialada condicidn masiva y haustorial en
Cuscuta reflexa, a la que también parece corresponder Cuscuta obtusifiora.

El desarrollo del endosperma en las diversas especies de Cuscufa que
se han investigado corresponde al tipo Nuclear con pasterior celularizacion a
partir del polo micropilar (Davis, 1966; Johri et af., 1992).

En Cuscuta reflexa (Johri & Tiagi, 1952; en: Johri et al, 1982) el
endosperma celulariza con aparente sentido centripeto, presenta paredes
celulares finas y careceria de reservas nutricionales. También se reportan
fendmenos de poliploidia originados en esta estructura por lisis parietal con
fusiones protoplastica y nuclear. El endosperma periférico de esta especie se
convierte por lo tanto en una estructura cenaocitica que digiere internamente la
cubierta seminal, en tanto el endosperma central es gelificado y digerido por el
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embrion. En Cuscuta rostrata (Smith, 1934; en: Davis, 1966) el endosperma
nuclear acumuia mas de 1500 nucleos libres antes de celularizar.

Los resultados obtenidos en Cuscuta obtusiflora, tanto en el presente
trabajo como en estudios preliminares (Rodriguez Pontes, 1996, 1997) reflejan
una condicidon intermedia entre las dos especies anteriormente citadas. Se
constata una gran proliferacién nuclear con posterior celularizacion en forma
analoga a Cuscuta rostrata (Smith, op.cit.), aungue con actividad degradativa
similar al endosperma de Cuscuta reflexa (Johri & Tiagi, op.cit.).

La condicion albuminada o exalbuminada de las semillas maduras de
Cuscuta ha sido considerada un punto de controversia (Hunziker, 1950).
Autores nacionales (Carambula, 1981} consideran al mucilago intraseminal - de
importante rol germinativo - como de naturaleza endospérmica.

En Cuscuta reflexa {Johri & Tiagi, 1952; en: Johri, 1992) persisten
escasos remanentes del endosperma celular, en tanto - de acuerdo con
nuestros resultados - la reabsorcion endospérmica por parte del embrion en
Cuscuta obtusifiora presenta caracter total. El mucilago intraseminal de esta
especie presenta por io tanto origen esporofitico materno (tegumento ovulo-
seminal) y es originado por la lisis enzimética del parénquima amilaceo.

L.a ontogenia del tegumento seminal (testa) de Cuscuta obtusiflora deriva
de los estratos externos del tegumento ovular y corresponde por lo tanto al tipo
exotéstico (Esau, 1985; Johri et al., 1992; Rodriguez Pontes, 1998c).

La activa biosintesis de almiddn detectada en Cuscuta obtusifiora, tanto
en la presente investigacidon como en trabajos previos (Rodriguez Pontes,
1986, 1997) ha sido también constatada en Cuscufa reflexa {Johri & Tiagi,
1952; en: Johri et al., 1992) y Cuscuta tinctoria (Vazquez Santana et al., 1992).
Et origen de esta deposicion amilacea podria ser considerado como un desvio
particional de los fotoasimilados del hospedante (Rodriguez Pontes, 1996), ya
que es en general aceptado que la actividad fotosintética de Cuscuta tenderia
a manifestarse en mayor grado en los estadios tempranos de emergencia
(plantuta) (Holm et al., 1997; Pattee et al., 1965).

La triple estratificacion esclerenquimatica que conforma la testa, y su
gruesa cutinizacién, pueden considerarse como elementos concordantes con el

tipo de dormicidén exdgeno fisico reportado para semiilas de Convolvulaceae
(Barceld et al., 1987).
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Estudios de larga data focalizados en aspectos estructurales y
taxondmicos de la histologia seminal en 8 especies de Cuscuta (Kamensky,
1928; en: Hunziker, 1950) definen un patron estructural triestratificado de ta
testa, resultando acorde con nuestras observaciones: una epidermis
esclerosada y dos capas de esclerénquima en empalizada. 8in embargo, el
espesor de |los dos estratos externos puede ser igual, o diferir a favor de uno u
otro en funcion de la especie analizada (Kamensky, op.cit.).

La conformacién histolégica seminal de Cuscuta obtusifiora presenta
grandes similitudes con la de Cuscuta pedicelfata {Lyshede, 1985) en donde
ademas |a microscopia electronica SEM {Lyshede, op.cit.) reveld la existencia
de evaginaciones papilosas de la epidermis en estado himedo que favorecen
una eventual dispersidn seminal por viento (aerocoria) y agua (hidrocoria).

En Cuscuta reflexa (Johri & Tiagi, 1952; en: Johri ef al., 1992) se ha
detectado la eventual ocurrencia de una doble estratificacidbn de la capa
esclerenquimatica subhipodérmica. Un estudio reciente (Vazquez Santana ef
al., 1992) realizado en Cuscuta tinctoria interpreta la estructura tegumentaria
como un estrato epidérmico amilaceo, un estrato hipodérmico sin descripcion
histologica, y un estrato en empalizada interno, todo lo cual manifiesta notable

concordancia con los resultados obtenidos en la especie considerada en el
presente estudio.

Los resuitados de esta investigacioén, asi como los datos ya sefalados
en las referencias bibliograficas, permiten suponer que la existencia de uno a
mas estratos esclerenquimaticos seminales externos (testa) conformados por
células de gran tamafo con presencia de pared fina y lumen amplio,
contribuiria a disminuir la densidad relativa de estas semillas con respecto a la

del medio acuoso en el que eventuaimente se hallen, facilitando su dispersion
hidrocorica.

De esta forma, una gruesa cuticula seminal como la de Cuscuta
obtusiflora aseguraria proteccién frente a una imbibicidn prematura y una
consecuente germinacion a destiempo, con pérdida de potencial de indculo.
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6 - CONCLUSIONES

Se presentan a continuacion algunas conclusiones gue pueden exiraerse
a parlir de! presente estudio de la organogénesis reproductiva de Cuscuta
obtusifiora.

a)- El sistema reproductivo de esta especie corresponde al tipo sexual
aldgamo, con fuerte tendencia estructuralmente protandrica, pero
funcionalmente protoginica, y ausencia de evidencias de eventos apomicticos.

b)- El hipocétilo representa la contribucion méas importante a la masa
embrional. La rudimentaria diferenciacion organoldgica del embridn - ausencia
de cotiledones - permite establecer que es poco probable que el embrién pueda
acumular gran cantidad de reservas nutricionales, como ocurre por gjemplo en
los cotiledones de las leguminosas. El tejido fundamental hipocotiledonario seria
el sitio mas probable de reserva nutricional embrionaria.

¢)- En virtud de la limitada capacidad de fotosintesis de Cuscuta, el
almidon depositado a nivel intraseminal puede considerarse como una resultante
del fitoparasitismo, en caracter de un probable desvio de fotoasimilados del
hospedante, reflejando las bajas de su rendimiento productivo.

d)- El mucilago intraseminal -rico en glicidos- originado por gelificacion
del parénquima amilaceo tegumentario, cumpliria un rol germinativo por
expansidn durante la imbibicidon seminal. De esta forma facilitaria la abertura de
las cubiertas seminales y la emergencia del embrion.

e}- La semilla madura, dada la reabsorcion del tejido endospérmico, debe
ser considerada como exalbuminada. Por lo tanto, deben descartarse posibles
implicancias germinativas de un endosperma inexistente en la madurez seminal.

f)- Sobre la base de lo mencionado en b), ¢), d) y e), una eventual
persistencia de las plantulas emergentes en espera de contactar con un
hospedante podria explicarse por la capacidad autofréfica (fotosintesis)
temporaria que se ha reportado para Cuscuta. Se requiere verificacion
experimental de esta hipotesis para esta especie.

g)- El tegumento de la semilla madura de esta especie presenta una
conformacioén acorde al tipo de dormicién seminal que es reportadeo para '
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Cuscuta. Las adaptaciones de su estructura interna favorecerian su dispersion
por agua (hidrocoria), acorde con su habitat habitual (humedales y cursos
hidricos). Esta caracteristica debe ser tomada en cuenta al implementar
sistemas de riego u otras técnicas que involucren este mecanismo de
dispersidén seminal de la maleza estudiada.
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7 - RESUMEN

El presente trabajo tiene como objetivo la caracterizacién a nivel
microestructural de la organogénesis de las estructuras reproductivas de la
maleza fitoparasita Cuscuta obtusifiora H.B.K.

A tales efectos se emplean metodologias estandar de histologia vegetal para
analisis fotomicroscépico.

Los resultados obtenidos evidencian un sistema reproductive de tipo sexual
aldgamo (estructuralmente protéandrico y funcionalmente protoginico), con
ausencia de eventos apomicticos. El evento fecundatorio es porogamico con
persistencia de una sinérgida. El desarrolio de la semilla manifiesta una masiva
deposicidon amilacea, la total reabsorcion del endosperma, un embridn
mayormente conformado por el eje hipocétilo, y una cubierta seminal adaptada
tanto a una dormicién seminal exdgena fisica como a un mecanismo de
dispersién hidrocdrica.

8 - SUMMARY

The purpose of this work is the microstructural-ievel study of the

reproductive structures organogenic pattern of the phytoparasitic weed Cuscuta
obtusifiora H.B.K.
Diverse standard plant histological methodologies are employed for LM analysis.
The results show an allogamic sexual-type reproductive system with structural
protandry and functional protogyny, and the absence of apomictic events. The
fertilization event is porogamic with a synergid persistence. The seed ontogenic
process shows a massive starchy deposition, the complete endosperm
reabsortion, a mainly hypocotyledonary embryonic conformation, and diverse
seed cover anatomical features in relation to both physical seed dormancy and
hydrocory.
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