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LA CELULA Y SUS COMPONENTES

1. LA CELULA Y SUS COMPONENTES

Los citricos, como todos los organismos vegetales, estan formados por cé-
lulas, que se agrupan para formar los diferentes tejidos. En las células se encuen-
tran los siguientes organulos y componentes: pared celular, sistemas membranosos
(membrana plasmatica o plasmalema, tonoplasto, reticulo endoplasmico), riboso-
mas, vacuola, nucleo, mitocondrias, plastos, areas de Golgi y microcuerpos.

En una célula, la membrana periférica o plasmalema encierra un espacio de-
nominado protoplasto, mientras que se denomina citoplasma o citosol al espacio
celular que se encuentra por fuera de las membranas de los organulos. El plasmalema
de una célula se comunica con el de otra vecina a través de unos canales denomina-
dos plasmodesmos. Los protoplastos asi unidos conforman un espacio continuo que
se denomina simplasto, mientras que al conjunto formado por las paredes celulares

y los espacios intercelulares, se le denomina apoplasto.

1.1. La pared celular

Las células de todos los tejidos presentan por la parte externa del plas-
malema una pared celular gruesa y relativamente rigida que permite el trans-
porte pasivo de substancias. Los constituyentes quimicos que forman la pared
se sintetizan en el citoplasma y son secretados después al exterior para entrar
a formar parte de la pared celular. Por tanto, la pared es un producto y no
un componente del citoplasma de la célula. La pared es indispensable para la
célula ya que evita que la incorporacion de agua por via osmética produzca
un hinchamiento excesivo de la misma, que podria llegar a reventarla. No obs-
tante, la pared es relativamente elastica y permite, dentro de ciertos limites,
cambios reversibles en el volumen celular.

La pared celular esta compuesta fundamentalmente por carbohidratos (90%
en peso seco) y proteinas (10% en peso seco). La pared puede incorporar y retener
agua y, por tanto, sus componentes se encuentran hidratados. Entre los carbohi-
dratos encontramos pectinas, celulosa y hemicelulosa. Las proteinas son glicopro-
teinas (cadenas polipeptidicas unidas a carbohidratos) especialmente ricas en el
aminoacido hidroxiprolina.

En la pared de una célula madura pueden distinguirse varias capas, que de

fuera hacia dentro de la célula son: la lamina media, la pared primaria y la pared
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secundaria (Fig. Or-1). La lamina media es compartida por las células contiguas en
sus zonas de contacto y estd compuesta por pectinas. La pared primaria, situada
inmediatamente por debajo de la lamina media, esta compuesta por microfibrillas
de celulosa, hemicelulosa y proteinas. La pared secundaria se deposita a continua-
cién de la primaria inicamente en algunos tipos celulares. En general, es mucho
mads gruesa que la pared primaria y estd compuesta por celulosa y otras substancias
como lignina (en los vasos del xilema), cutina (en la cara externa de la epidermis)
o suberina (en la hipodermis, la endodermis y el stuber). La pared secundaria com-
prende, de fuera hacia dentro, tres capas denominadas S|, S, y S,. En cada una de
ellas las microfibrillas de celulosa se disponen en una orientacion diferente a la de
la capa anterior.

Los plasmodesmos son canales que se forman en la pared y que ponen en
comunicacion las células contiguas. Estos canales son muy comunes entre células
jovenes y en algunos casos pueden persistir durante toda la vida celular. A través
de ellos se establece la libre circulacion de liquidos, solutos y macromoléculas.
Asociados a los plasmodesmos suelen encontrarse cisternas de reticulo endoplas-
mico liso o rugoso. En algunas ocasiones pueden establecerse comunicaciones

entre plasmodesmos muy proximos formandose plasmodesmos ramificados.

1.2. Las membranas celulares: el plasmalema, el tonoplasto y
el reticulo endoplasmico

El plasmalema o membrana plasmatica engloba el protoplasto por debajo de
la pared celular. Al espacio que queda entre la pared y el plasmalema se le denomi-
na espacio periplasmico.

El tonoplasto es la membrana que delimita la vacuola. Ambas membranas
estan formadas por lipidos, proteinas y oligosacaridos. Los lipidos forman una do-
ble capa con los grupos apolares o hidroéfobos en el centro y los polares o hidréfilos
en el exterior, en contacto con la fase acuosa. Las proteinas son anfipaticas, es decir,
tienen una distribucion asimétrica de los grupos polares y apolares que hace posi-
ble que estén en parte embebidas en la membrana y en parte sobresalgan de ella.

En las membranas se encuentran dos tipos de proteinas: las integrales, que
atraviesan completa o parcialmente la membrana, y las periféricas, que estan uni-

das a los lipidos de la membrana o a otras proteinas integrales. Los oligosacaridos
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forman el glicocalix y pueden estar tanto asociados covalentemente a los lipidos
como a las proteinas.

Las membranas son semipermeables, es decir, dejan pasar al disolvente pero
no al soluto. El disolvente se mueve hacia donde el soluto estd mas concentra-
do para intentar igualar las concentraciones a ambos lados de la membrana. Las
membranas dejan pasar a favor de gradiente de concentracion moléculas pequenias
polares como el agua o el CO,, mientras que son impermeables a las moléculas no
polares, a las moléculas polares relativamente grandes no cargadas, como los azu-
cares, y a todas las moléculas cargadas, como los iones. Estos dos tltimos grupos
de moléculas pueden atravesar las membranas mediante sistemas de transporte.
El transporte pasivo se realiza a favor de un gradiente, electroquimico o de con-
centracion, sin gasto energético, ya sea por difusion simple a través de canales de
la membrana o por difusion facilitada a través de proteinas transportadoras. El
transporte activo es contra gradiente, por lo que requiere energia, que se obtiene a
través de la degradacion del ATP con la participacion de proteinas integrales trans-
membranosas (ATPasas).

Algunas macromoléculas, como las proteinas o los acidos nucleicos, pueden
entrar en la célula englobadas en una membrana que proviene del plasmalema y
también pueden seguir el camino opuesto y abandonar la célula (Fig. Or-2). Al
primer proceso se le denomina endocitosis y al segundo exocitosis; en ambos casos
se requiere gasto de energia.

El reticulo endoplasmico es un sistema interno de membranas distribui-
do por el citoplasma (Fig. Or-4). Estas membranas forman cisternas, tibulos y
vesiculas. La presencia o no de ribosomas adheridos a su superficie diferencia el
RE en rugoso y liso, aunque también pueden encontrarse ribosomas libres por el
citoplasma. Estos corptsculos, formados por dos subunidades, una mayor y otra
menor, realizan la sintesis de proteinas. Para cumplir esta funcién, los ribosomas
se asocian formando polirribosomas o polisomas. Esta asociacion ocurre tanto en
el citoplasma como en el RE rugoso. En este tltimo se almacenan las proteinas
sintetizadas por los ribosomas para unirles oligosacaridos. Una vez glicosiladas,
las glicoproteinas saldran del RE incluidas en vesiculas hacia diferentes puntos de
destino bien en el citoplasma o bien en la pared celular. El RE liso se dispone fre-
cuentemente cerca de la pared celular y participa en la sintesis de fosfolipidos con

destino al plasmalema y a otras membranas celulares.
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1.3. El citoplasma vy la vacuola

El citoplasma o citosol, aunque aparentemente carece de estructura, esta
atravesado por el citoesqueleto. Este estda formado por elementos filamentosos y
contractiles, los microtibulos y los microfilamentos, que forman un armazon in-
terno que da consistencia a la célula. El citoplasma interviene en el intercambio de
substancias entre los organulos celulares y, ademas, es el medio en el que se produ-
cen tanto la degradacion de azucares (la glicolisis), como el ciclo oxidativo de las
pentosas fosfato y parte de la biosintesis de acidos grasos.

Las vacuolas poseen, en general, una apariencia amorfa y estan rellenas del
denominado jugo vacuolar (Fig. Or-3). Las células meristematicas suelen presentar
pequenas vacuolas dispersas por el citoplasma, mientras que las células diferencia-
das poseen frecuentemente una gran vacuola central que puede alcanzar hasta el
90% del volumen celular total. Entre las funciones que desempenan las vacuolas
destacan su participacion en el mantenimiento de la turgencia de la célula, en el al-
macenamiento de substancias de reserva o de subproductos del metabolismo de la
mismay en la digestion celular, puesto que contienen enzimas liticas que degradan
tanto organulos celulares no funcionales como substancias que penetran en ella

englobadas en vesiculas derivadas del tonoplasto.

1.4. El nucleo

El nucleo estd considerado como el centro que controla la actividad celular,
mediante el ADN y el ARN. Aunque, tanto la cantidad de ADN como los genes que
contiene, son los mismos para cada una de las células que constituyen los tejidos de
una especie determinada, la expresion génica esta influenciada por factores endoge-
nos y exogenos a las células, que hacen que el comportamiento de ésta sea diferente.

En general, el tamano del ntcleo guarda relacion con el del citoplasma y esta
relacion es constante para cada tipo celular. Cuando el nucleo alcanza un deter-
minado tamano, si no aumenta el del citoplasma, la célula se divide. La forma del
nucleo no es estatica sino que cambia adaptandose a la forma de la célula y a su
actividad. Su posicion en las células suele ser central (Fig. Or-5).

La célula puede encontrarse en dos estadios claramente diferentes: el de no
division o interfase y el de division o mitosis. En la interfase, la célula realiza sus

funciones metabdlicas habituales y antes de producirse la mitosis o division celu-
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lar debe duplicar o replicar el ADN que contiene el nucleo. Una vez finalizada la
separacion de los cromosomas, se produce la division del citoplasma, formandose
una nueva pared que separa las dos células hijas con la misma dotacion genética,
(normalmente diploide), que la de la célula de la que provienen. Existe otro tipo de
division del material genético denominada meiosis. Este tipo de division tiene lu-
gar en los 6rganos reproductores, tanto masculinos como femeninos. En la meiosis
se reduce el numero de cromosomas a la mitad, con lo cual las células diploides se
convierten en haploides (con n cromosomas), para dar lugar a los gametos.

En el nucleo en interfase pueden distinguirse los siguientes componentes:

La envoltura nuclear, que consiste en una doble membrana, donde las
partes externa e interna estan separadas por la cisterna perinuclear. La envoltura
nuclear posee caracteristicas semejantes al RE rugoso en cuanto a composicion,
estructura y funciones. La membrana externa puede tener ribosomas adheridos vy,
en algunos tipos celulares, se observa una continuidad entre la envoltura nuclear y
el RE rugoso. La membrana interna presenta, en su superficie interior, un material
fibroso y denso denominado lamina nuclear que separa la cromatina de la envoltu-
ra nuclear. La lamina nuclear esta compuesta por proteinas que parecen participar
como guia en las interacciones de la cromatina con la envoltura nuclear.

La envoltura nuclear esta perforada por los denominados poros nucleares,
muy abundantes en las células inmaduras y en las células muy activas que necesi-
tan un alto grado de transferencias entre el nucleo y el citoplasma.

El nucleoplasma, que constituye la fase acuosa en la que se encuentran las
enzimas relacionadas con el metabolismo de los acidos nucleicos.

La cromatina, que, en los ntcleos en interfase, puede encontrarse en dos
estados diferentes: eucromatina y heterocromatina. La eucromatina corresponde a
la cromatina desespiralizada y, por tanto, activa, mientras que la heterocromatina
seria la cromatina intensamente espiralizada o condensada y, en principio, inactiva.

El nucléolo, que es una estructura globular, densa a los electrones, formada
mayoritariamente por ARN. En general, solamente se observa uno por nucleo vy,
en muchos casos, tiene asociada una masa fibrilar formada por ADN, que se de-
nomina heterocromatina asociada al nucleolo. El nucleolo interviene activamente
en la sintesis de proteinas. Su presencia y actividad van unidas estrechamente a
la necesidad de ribosomas de la célula. Por tanto, es una estructura temporal del
nucleo y puede considerarse como la expresion morfologica de la transcripcion del

ARN ribosomico.
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1.5. Las mitocondrias

Las mitocondrias presentan, en general, una estructura globular de tama-
no variable, cuyo ntmero esta relacionado con las necesidades energéticas de la
célula.

Las mitocondrias poseen una doble membrana - externa e interna - entre
las cuales hay un espacio denominado perimitocondrial (Fig. Or-6). La membra-
na interna presenta invaginaciones hacia el interior que forman unos tabiques
denominados crestas mitocondriales. Estas crestas no se prolongan hasta el lado
opuesto de la mitocondria por lo que la compartimentalizacion que introducen
en el organulo es de tipo abierto. El numero de crestas que contienen las mito-
condrias es variable y esta relacionado con las necesidades de produccion de
energia. Las crestas se orientan preferentemente de modo perpendicular al eje
longitudinal de la mitocondria. El interior de la mitocondria contiene un medio
mas o menos fluido, denominado matriz mitocondrial. En su interior encon-
tramos ribosomas (aunque en menor numero que en el citoplasma), el ADN
mitocondrial y, en algunas ocasiones, unos granulos electrodensos denominados
granulos osmiofilos.

Las mitocondrias contienen las enzimas del ciclo de Krebs o de oxidacion de
los glticidos y de la fosforilacion oxidativa, asi como los componentes de la cadena

de transporte electrénico.

1.6. Los plastos

Los plastos se originan a partir de los proplastos, que pueden evolucionar a
leucoplastos, cloroplastos o cromoplastos, los cuales pueden interconvertirse entre
si. Estos tipos de plastos se diferencian por las substancias o pigmentos que acu-
mulan y por su funcion.

Los leucoplastos no contienen pigmentos y son fotosintéticamente inacti-
vos. Pueden almacenar proteinas, lipidos o almidon (Fig. Or-9). En los tejidos no
fotosintéticos de los citricos predominan los que almacenan almidon, denomina-
dos amiloplastos.

Los cloroplastos son verdes, debido a que el pigmento que predomina en
ellos es la clorofila y son fotosintéticamente activos. Los cloroplastos presentan

forma esférica o elipsoidal y tienen una longitud variable. Su nimero también es
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muy diverso y depende del tejido en que se encuentren. Son muy abundantes en
las células del parénquima en empalizada de las hojas, pudiéndose encontrar hasta
40 cloroplastos por célula, y menos abundantes en las capas mas superficiales del
ovario en desarrollo. Generalmente, se localizan en la periferia celular, alrededor de
la gran vacuola central. Estos organulos estan delimitados por una doble membra-
na denominada envoltura del cloroplasto (Figs. Or-7 y Or-8). Las dos membranas
estan separadas entre si por un espacio, denominado espacio periplastico. En el
interior del cloroplasto, llamado estroma, pueden encontrarse ribosomas (similares
a los de las mitocondrias), estructuras filamentosas compuestas por ADN, deno-
minadas nucleoides, y pequenas inclusiones esféricas de naturaleza lipoproteica,
conocidas como plastoglébulos. Esporadicamente, dentro del estroma pueden en-
contrarse granulos de almidén. La estructura que predomina en el interior del clo-
roplasto corresponde al sistema de dobles membranas denominadas lamelas. Las
membranas estan separadas entre si por un espacio de aproximadamente 7 pm de-
nominado espacio interlamelar. Las lamelas se orientan preferentemente en sentido
longitudinal y, entre lamelas paralelas, podemos encontrar otras dobles membranas
en forma de saculos denominadas tilacoides. Los tilacoides se superponen unos
con otros formando apilamientos denominados grana (Fig. Or-10). Las membranas
de los tilacoides son las portadoras del aparato fotoquimico de la fotosintesis. En
ellas se encuentran tanto el conjunto de pigmentos que participan en la absorciéon
de la luz como los sistemas enzimaticos encargados del transporte electrénico y el
factor de acoplamiento de la formacion de ATP.

Los cromoplastos son de color amarillo-anaranjado debido a que los
pigmentos predominantes que contienen son los carotenoides, los cuales son
fotosintéticamente poco activos o inactivos. Los cromoplastos derivan de los clo-
roplastos y se localizan en las capas mas externas del fruto maduro de los citri-
cos, denominada flavedo. Estos organulos se forman durante la maduracion del
fruto y le confieren su color caracteristico. Los cromoplastos jovenes se parecen
a los cloroplastos y contienen lamelas y algunos grana. Debido a la degradacion
de clorofila, los cromoplastos van perdiendo paulatinamente los grana y se van
formando en su interior cristales globulares de B-caroteno. En el estroma del
cromoplasto también pueden encontrarse plastoglobulos y algunos granulos de

almidon.
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1.7. El complejo de Golgi

El aparato de Golgi consta de varias unidades, posiblemente conec-
tadas entre si, denominadas dictiosomas (Fig. Or-11). Cada uno de éstos esta
formado por un conjunto de saculos apilados, separados entre si alrededor
de 20 nm, en cuya periferia se localizan vesiculas de tamano variable. La cara
del dictiosoma mas cercana al nucleo celular se denomina cara externa o cis,
aunque también se la conoce como cara de formacion. En su periferia se loca-
lizan vesiculas que provienen del RE rugoso llamadas vesiculas de transicion.
La cara del dictiosoma mas cercana al plasmalema se denomina cara interna
o trans, aunque también se la conoce como cara de maduracién. Su luz es
mas amplia que la de la cara cis y de su superficie derivan grandes vesiculas
denominadas vesiculas de condensacion. Estas vesiculas pueden migrar hacia
el plasmalema, vertiendo su contenido en el apoplasto o hacia otras localiza-
ciones, como el lisosoma (Fig. Or-12). Los dictiosomas son muy abundantes
en las células secretoras (las células estigmaticas del estigma, las de los canales
estilares, las de la superficie del disco floral o las células globosas de las emer-
gencias carpelares) o en las que se esta produciendo un rapido engrosamiento
de la pared celular (las células del protoxilema). Su localizacion en estos tipos
celulares se situa entre el nucleo y la region apical por la que se vierte la secre-

cion. Los dictiosomas participan en la secrecion de glicoproteinas.

1.8. Los microcuerpos o citosomas: lisosomas y glioxisomas

Los microcuerpos o citosomas son organulos celulares esféricos, de tamano
variable, que estan rodeados por una membrana simple. En funcion de sus caracte-
risticas bioquimicas podemos clasificarlos en lisosomas y glioxisomas.

Los lisosomas contienen enzimas liticas que se encargan del fracciona-
miento o desintegracion de macromoléculas celulares (proteinas, polisacari-
dos y acidos nucleicos). En las células funcionales intactas, las macromolécu-
las se incorporan a los lisosomas a través de invaginaciones de la membrana
lisosomal. Sin embargo, cuando la célula deja de ser funcional se disuelve la
membrana del lisosoma y se liberan sus enzimas al citoplasma produciéndo-
se la autodigestion o autolisis celular. Las vacuolas suelen también incluirse

como compartimentos lisosomicos.
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Los glioxisomas se encargan, junto con las mitocondrias y el citosol, de la
transformacion de las grasas de reserva en carbohidratos. Los glioxisomas son es-
pecialmente abundantes en los cotiledones de la semilla de los citricos, que contie-

nen abundantes reservas lipidicas.
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2. LOS TEJIDOS DE LOS CITRICOS

Las células de los citricos con origen, estructura y funciones comunes cons-
tituyen los tejidos y éstos, a su vez, se disponen organizadamente formando los
distintos 6rganos que componen la planta. Atendiendo a su funcién, podemos
clasificar los tejidos de los citricos en los siguientes tipos: meristematicos, paren-

quimaticos, de sostén, protectores, conductores y secretores.

2.1. Meristemos

Los meristemos pueden considerarse como porciones del tejido embrionario
que persisten en la planta durante toda su vida, conservando la funcion de la di-
vision celular. Estos tejidos son responsables del crecimiento de los érganos (raiz,
tallo, hoja, flor, fruto), no solamente en longitud y grosor sino también en namero.
Los tejidos meristematicos no desaparecen nunca puesto que, después de la divi-
sion de alguna de sus células, una de las células hijas no se determina y conserva su
primitivo caracter meristematico. A estas células se las denomina células iniciales,
mientras que las que se van a diferenciar posteriormente se denominan células de-
rivadas de las iniciales. No obstante, las células diferenciadas pueden, en algunos
casos, volver a adquirir capacidad meristematica.

Atendiendo al momento en que comienza su actividad, los meristemos pue-

den clasificarse en primarios y secundarios.

2.1.1. Meristemos primarios

Los meristemos primarios actuan durante la primera etapa de desarrollo de
los érganos de la planta y se asocian con su crecimiento en longitud. Estos meris-
temos son de dos tipos, apicales e intercalares. Los meristemos apicales se situan
en los dpices o extremos de los brotes y de las raices, denominandose meristemos
caulinares y radicales respectivamente. La proliferacion celular en los meristemos
caulinares produce el crecimiento del tallo y de las hojas y, durante la etapa repro-
ductiva, el de los 6rganos florales. En las axilas de las hojas se localizan también
meristemos caulinares. Por su parte, la proliferacion de los meristemos radicales
permite el crecimiento de la raiz. Los meristemos intercalares se localizan en la base

de los entrenudos y, mediante su division activa, éstos crecen en longitud.
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Los meristemos apicales presentan una forma mas o menos cénica. En el
brote vegetativo, sus células iniciales se encuentran en la superficie del extremo
apical, mientras que en la raiz estan protegidas por otro tejido, la caliptra o cofia.
En general las células meristematicas son de pequeno tamano y se disponen de
forma muy compacta, sin dejar apenas espacios intercelulares. Sus paredes celu-
lares primarias son muy delgadas y el citoplasma contiene abundantes ribosomas
libres, mitocondrias, areas de Golgi y plastos no diferenciados, es decir proplastos.
La division celular para la formacion de las nuevas células puede realizarse en
varios sentidos, dependiendo de la zona meristematica. Asi pues, tomando como
referencia el eje principal del 6rgano, las divisiones pueden ser periclinales (cuando
la division de realiza en el plano paralelo a la superficie del 6rgano), anticlinales
(cuando el plano de division es perpendicular) u oblicuas.

La organizacion de los meristemos caulinares se explica siguiendo el mode-
lo de Schmidt, segtun el cual pueden distinguirse dos zonas: la tunica y el corpus.
La ttnica es la zona mds externa y la forma una capa periférica de células - aunque
se cuestiona si puede haber dos o mas capas situadas inmediatamente debajo de
la anterior -que envuelve el corpus. La tunica tiene sus propias células iniciales y,
tanto éstas como sus derivadas, se dividen anticlinalmente, con lo cual el tejido
crece en superficie. El corpus estd también constituido por un grupo de células
iniciales propias, que se encuentran bajo la tunica. Estas células que suelen tener
forma poligonal, se dividen en varios sentidos, dando lugar al crecimiento en
volumen de la masa celular interna. A partir de la capa exterior de la tinica se
deriva la epidermis, mientras que el corpus genera la médula, el tejido vascular
y el cortex. En el caso de que la tinica presentase una o varias capas de células
subsuperficiales, éstas darian lugar a las capas externas del cortex. Los meriste-
mos caulinares estan protegidos del medio externo por primordios foliares y por
profilos o escamas.

La organizacion de los meristemos radicales se explica también con el mode-
lo de Schmidt segtn el cual es posible distinguir tres grupos de células meristema-
ticas denominadas histogenos, que se diferencian en su origen y en el curso de su
desarrollo. Cada uno de estos histégenos, denominados dermatégeno, periblema
y pleroma, disponen de células iniciales propias ordenadas en filas superpuestas
en el extremo del meristemo apical. El dermatogeno, que es el estrato celular mas
externo, forma la caliptra o cofia y la epidermis; del periblema, que se halla situado

por debajo del dermatogeno, se derivan la hipodermis y el cortex; el pleroma, que
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es el mas interno, da lugar a la estela o cilindro central de la raiz. El dermatégeno

y el periblema forman capas que cubren el pleroma.

2.1.2. Meristemos secundarios

Los meristemos secundarios ocupan una posicion longitudinal en las ramas,
tallos y raices, siendo los responsables del crecimiento en grosor de estos 6rganos.
Entre estos meristemos secundarios se encuentran el cambium vascular, causante
del aumento en circunferencia del cilindro vascular, y el cambium suberoso o felo-
geno, que forma la corteza protectora del tronco y de la raiz.

El cambium vascular es el meristemo lateral que forma los tejidos conduc-
tores secundarios. Se origina a partir del procambium y se halla localizado entre el
floema y el xilema. En los tallos y raices forma un cilindro, que en seccion trans-
versal aparece como un anillo completo de unas pocas capas de células de espesor
(Fig. T-7).

Este meristemo esta formado por dos tipos de células iniciales: las fusiformes
y las radiales. Las iniciales fusiformes, que son alargadas y afiladas, originan todas
las células del xilema y del floema cuyo eje mayor se orienta paralelamente al del
6rgano donde se encuentran. Por consiguiente, generan el sistema longitudinal o
vertical del xilema y floema formado, en el primer caso, por elementos traqueales,
fibras y parénquima xilematico y, en el segundo, por los tubos cribosos, fibras y
parénquima floematico. Las células iniciales radiales, que son casi isodiamétricas y
relativamente pequenas, originan las de los radios medulares, que forman el siste-
ma transversal u horizontal del xilema y del floema.

El xilema y el floema se forman por divisiones periclinales de las células ini-
ciales del cambium. Los tejidos vasculares se van formando en direcciones opues-
tas, las células del xilema hacia el interior y las del floema hacia el exterior. La
continua division celular segin planos orientados tangencialmente, determina la
ordenacion de las células derivadas segun filas radiales. Como el cilindro xilema-
tico aumenta en grosor con el crecimiento secundario, el cambium también debe
ampliar su circunferencia mediante divisiones longitudinales anticlinales.

El cambium suberoso o felégeno se forma debajo de la epidermis de los
tallos y raices, cuando ésta es destruida por el crecimiento secundario de dichos
6rganos. Este meristemo proviene de la desdiferenciacion de las células corticales

subepidérmicas. A partir del felégeno se produce el suber hacia el exterior, que
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esta constituido por células muertas con paredes suberizadas; en sentido opuesto,
es decir, hacia el interior de la planta, genera la felodermis, que esta formada por

unos pocos estratos de células parenquimaticas (Figs. Cx-2 y Cx-3).

2.2. Parénquimas

Los parénquimas son tejidos formados por células vivas, que constituyen la
porcion mas voluminosa de los 6rganos, donde realizan funciones esenciales para
la planta como son la fotosintesis, la respiracion o la elaboracion y almacenamiento
de substancias. En general son células poco diferenciadas, aunque algunos tipos de
ellas pueden alcanzar un cierto grado de especializacion en las anteriores funciones.

Los parénquimas de los citricos pueden clasificarse en dos tipos: los clorofi-
licos y los de almacenamiento de reservas.

Los parénquimas clorofilicos se encuentran principalmente en la hoja,
aunque también se presentan en los tallos jovenes, en el ovario y en los frutos en
desarrollo, aunque con menor capacidad funcional. Realizan la fijacion del car-
bono atmosférico mediante la fotosintesis y, por esa razon, se localizan bajo la
epidermis, donde puede penetrar bien la luz. Sus células contienen abundantes
cloroplastos que pueden contener almidon o no. Los parénquimas clorofilicos que
se encuentran en el mesofilo de las hojas son de dos tipos: en empalizada y lagunar.
El primero esta formado por células alargadas en disposicion compacta y el segun-
do por células con formas irregulares, que dejan amplios espacios intercelulares
(Fig. H-1).

Los parénquimas de almacenamiento de reservas se encuentran funda-
mentalmente en los cotiledones de la semilla (Figs. S-14) y en la corteza del tallo
y de la raiz (Figs. Cx-1 y R-2). Las células de los cotiledones estan repletas de
lipidos y proteinas, que se localizan en cuerpos definidos (Fig. S-15). Las célu-
las del parénquima cortical presentan un pequeno citoplasma periférico y una
gran vacuola central que acumula materiales de reserva (Fig. Cx-5). Estas células
suelen almacenar carbohidratos en forma de almidon, asi como aminoacidos y
proteinas.

Los parénquimas suelen presentarse como masas homogéneas de células,
aunque a veces pueden llevar intercaladas células o grupos de células morfologica o
fisiologicamente distintas a las que forman el grupo principal. Por otra parte, deter-

minadas células parenquimaticas pueden ir asociadas con otros tipos de células en
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tejidos heterogéneos. Las células parenquimaticas presentan una forma variable,
que puede ser redondeada, poligonal alargada o irregular; sus paredes celulares
pueden presentar también diferentes espesores. Las células de los parénquimas
de almacenamiento de reservas suelen desarrollar paredes primarias gruesas. En
otros casos las células parenquimaticas pueden desarrollar membranas secundarias
relativamente gruesas y a menudo lignificadas, como sucede en las que se en-
cuentran en el xilema secundario y en la médula. Las células de los parénquimas,
dependiendo del tejido, se pueden disponer de forma mas o menos compacta, lo
cual va asociado al volumen de los espacios intercelulares. Asi pues, el grado de
compactacion de las células es muy alto en el parénquima en empalizada y en el de

los cotiledones, intermedio en el cortical y muy bajo en el lagunar.

2.3. Tejidos de sostén

Los 6rganos jovenes mantienen su forma gracias a la turgencia de sus célu-
las, pero, a medida que crecen y envejecen, algunas de sus células endurecen su
pared y adquieren una gran consistencia. En los citricos, el tejido que cumple la
funcién de proporcionar a los 6rganos de la planta la resistencia necesaria ante los
esfuerzos mecanicos que debe soportar, es el esclerénquima.

La caracteristica mds importante de las células esclerenquimaticas es que,
ademas de la pared primaria formada por celulosa, desarrollan una pared secun-
daria muy engrosada y endurecida por deposicién de lignina. Ademas, carecen de
protoplasto vivo cuando alcanzan el estado adulto. El esclerénquima presenta dos
tipos de células: las esclereidas y las fibras.

Esclereidas: Son células de consistencia pétrea y forma redondeada, pare-
cida a la de las células parenquimaticas (Fig. Cx-2), aunque presentan membra-
nas secundarias gruesas, con alto contenido en lignina, que dejan solamente una
pequena luz celular. Estas células se hallan distribuidas por el cortex dispuestas
en grupos. Muchas esclereidas se diferencian a partir de células del parénquima
cortical, que sufren una esclerosis tardia, o bien, a partir de células derivadas del
meristemo apical, si la diferenciacion es temprana.

Fibras: Tienen forma de huso alargado, con extremos mas bien romos. Es-
tas células desarrollan paredes celulares secundarias muy gruesas y fuertemente
lignificadas, que pueden ocupar la mayor parte del area de la seccion transversal

de la célula. Las fibras se dividen en fibras del xilema (xilares) o de otros tejidos
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(extraxilares). Las primeras se distribuyen por dentro de este tejido, constituyendo
una parte fundamental del mismo. Las segundas se encuentran formando haces en
el cortex y alrededor del floema (Cx-3). También forman una especie de vaina que
envuelve el cilindro vascular del nervio principal de las hojas (Fig.H-2).

Las nerviaciones menores de éstas llevan una o varias capas de fibras sobre
el floema (Figs. H-4 y H-5). Las fibras del xilema y las que se encuentran alrede-
dor del floema se derivan de las células iniciales fusiformes del procambium o del
cambium. Sin embargo, las que se encuentran en el cortex tienen su origen en el
meristemo apical, formandose a partir de células que dejan de dividirse transver-

salmente y se alargan para convertirse en fibras.

2.4. Tejidos protectores

El primer tejido protector que recubre la planta, formando una barrera entre sus
tejidos y el medio externo, es la epidermis. Durante el crecimiento secundario del tallo
y de la raiz, el felogeno origina un tejido protector secundario denominado peridermis,

que forma capas de stber hacia el exterior y de felodermis hacia el interior.
2.4.1. La epidermis

Es la capa celular externa que recubre los érganos de la planta (tallos y
raices primarias, hojas, partes florales, frutos, etc...). La epidermis se origina a
partir de la capa de células mas externa del meristemo apical. Al estar en contacto
directo con el medio ambiente, su mision es preservar los diferentes 6rganos de
posibles danos y propiciar los intercambios entre éstos y el exterior. Sus princi-
pales funciones son pues: a) la defensa del 6rgano frente a los agentes externos,
tanto fisicos (sol, radiaciones, calor, frio, etc.) como biolégicos (insectos y mi-
croorganismos); b) la regulacion de la transpiracién y del intercambio de CO, a
través de unas estructuras especiales denominadas estomas; ¢) la acumulacion de
substancias que van a secretarse al exterior, y d) la absorciéon de agua y sales del
suelo por la raiz.

Debido a la multiplicidad de sus funciones, la epidermis contiene una gran
variedad de tipos de células. La mayor parte del tejido esta formado por las células
epidérmicas propiamente dichas, que constituyen la masa fundamental del tejido y

se consideran los elementos menos especializados del mismo. Dispersas entre éstas



LOS TEJIDOS DE LOS CITRICOS

se encuentran las de los estomas u otras células especializadas. La epidermis puede
producir apéndices como son los tricomas y los pelos radiculares.

La epidermis fundamental, en todos los 6rganos de citricos, consiste en
una capa de células intimamente unidas entre si. Estas células presentan una gran
variedad de formas y tamanos, aunque en general son mas anchas que profundas.
Sus paredes primarias tienen un espesor variable, si bien, en general, suelen ser
delgadas, aunque la exterior es frecuentemente mas gruesa. Las paredes radiales
y tangenciales internas presentan abundantes plasmodesmos y, en general, los
protoplastos de estas células presentan un alto grado de vacuolacion. Por fuera
de la pared tangencial externa y en contacto con el medio exterior esta la cuticu-
la, cuya formacion tiene lugar durante los estadios tempranos del desarrollo del
organo. Esta capa es de grosor variable y contiene, fundamentalmente, cutina y
ceras. La cutina esta formada por dcidos grasos insaturados que se sintetizan en
las células epidérmicas, para posteriormente ser secretados a la pared. Las ceras
se depositan en la superficie de la cuticula (por lo que se denominan epicuticu-
lares) y pueden tener forma de placas, bastoncillos o granulos. La limitacion de
la transpiracion por la epidermis es debida en gran parte a la capa de cuticula y
a la impregnacion de las paredes celulares por la cutina. El grosor de la cuticula
depende en gran parte de las condiciones ambientales, siendo mayor en condi-
ciones de escasez de humedad prolongada, ya sea en el suelo o en la atmosfera.
No obstante, la epidermis no es completamente impermeable y permite una pe-
quena transpiracion cuticular.

La transpiracion se realiza mayoritariamente a través de los estomas,
que comunican los tejidos internos de las hojas, brotes o frutos con el exterior
(Figs. H-7 y H-11). Los estomas estan formados por dos células estomaticas
(oclusivas), con forma arrinonada, que se disponen simétricamente y se aco-
plan de modo que dejan entre ambas una abertura u ostiolo (poro). En las
paredes de las células oclusivas las microfibrillas de celulosa se disponen de
forma que la pared que bordea internamente el poro es menos elastica que
el resto. Ademas, las paredes de estas células presentan engrosamientos en
la parte mas proxima al poro, los cuales, vistos en seccion, semejan cuernos.
Por consiguiente, las paredes mas apartadas de la abertura son mas delgadas y
gozan de mayor extensibilidad.

Las células oclusivas controlan el tamano de la abertura mediante cambios

de forma y tamano, debidos a variaciones en su presion de turgencia. Asi pues,
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cuando ésta aumenta el volumen celular, la pared externa se alarga mas que la in-
terna, con lo cual dichas células se arquean. Como la parte de la pared mas gruesa
que limita el poro queda recta o ligeramente concava, la abertura se ensancha.
Cuando disminuye la turgencia ocurre lo contrario y la abertura se estrecha.

Todo este proceso se produce como consecuencia de la modificacion del
potencial osmético de las células oclusivas. Por consiguiente, cuando el estoma se
abre se produce un aumento del contenido en solutos de las células oclusivas, que
induce la entrada de agua en estas, aumentando su turgencia. Durante la manana
el aumento de la apertura estomatica se relaciona estrechamente con el incremen-
to de la concentracion de ion potasio (K*) en las células oclusivas. No obstante,
hacia el mediodia el nivel de K* comienza a bajar, si bien los estomas permanecen
abiertos, debido al incremento de la concentracion de sacarosa en las células oclu-
sivas. La absorcion de K* se produce a través de canales de potasio selectivos que
se encuentran en la membrana plasmatica y es promovido por la activacién de la
Hr-ATPasa ligada a dicha membrana, que bombea activamente protones fuera de
las células oclusivas. La sacarosa proviene de la hidrélisis del almidon, ya que las
células oclusivas disponen de plastos que contienen abundantes granulos de este
polisacarido. En sintesis, tanto la entrada y salida de K* como la hidrolisis o la re-
generacion del almidon, son la causa de las variaciones en la presion osmética que
provocan el aumento y descenso de la turgencia celular, regulando de este modo
la apertura y cierre del estoma.

Al lado de las células oclusivas se encuentran las células anexas, que son
también modificaciones de las células epidérmicas. En el interior del estoma se
forma una cavidad de origen lisigeno, denominada camara subestomatica. Su
tamano es variable y esta comunicada con la red de espacios intercelulares del

organo.
2.4.2. La peridermis

Es un tejido protector de origen secundario que reemplaza a la epidermis de
los tallos y las raices cuando, al crecer en grosor, ésta se destruye. Estructuralmen-
te la peridermis consta de tres partes: el felogeno o cambium suberoso que es el
meristemo que la origina; el suber producido por el fel6geno hacia el exterior; y la
felodermis, que es un tejido parenquimatico constituido por células derivadas del

felégeno, hacia el interior de la planta (Figs. Cx-2 y Cx-3).
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El felégeno esta compuesto por un solo tipo de células, de forma rectangular
en seccion transversal, con las paredes radiales mas cortas que las tangenciales.
Vistas frontalmente son alargadas en sentido longitudinal y algo irregulares. Las
células del suber tienen una forma semejante a las de las células felogénicas de las
que derivan, al dividirse éstas periclinalmente. Por ello, las células del suber se
disponen en filas radiales de manera compacta sin dejar espacios intercelulares. Las
propiedades protectoras de las células suberosas se deben a la deposicion de sube-
rina en sus paredes. La suberina es un compuesto lipidico rico en acidos grasos no
saturados que forma una laminilla diferenciada sobre la celulosa. Después de su
diferenciacion, las células suberosas carecen de protoplasto y su cavidad suele estar
llena de aire. El suber es, por tanto un tejido eldstico, compresible e impermeable
al agua.

Las células de la felodermis son en cierto modo semejantes a las del parén-
quima cortical, aunque se distinguen de éstas por su forma, parecida a la de las cé-
lulas felogénicas, y por su disposicion radial, que es consecuencia de las divisiones
tangenciales del felogeno.

El primer fel6geno se origina en la capas de células subepidérmicas,
después de terminar el crecimiento primario de los tallos y raices. Por consi-
guiente, en el tallo, la peridermis inicial se dispone paralelamente a su superfi-
cie. Las capas peridérmicas subsiguientes se forman segtin capas discontinuas
localizadas en diferentes partes del perimetro del tallo. Estas capas tienen for-
ma de conchas o escamas curvadas hacia el exterior. Si el contorno del tallo
presenta irregularidades, la peridermis tiende a eliminarlas, ya que al crecer
debajo de las mismas, las partes mas prominentes son separadas, con lo cual
la superficie queda mas lisa. En las raices, el fel6geno puede formarse a mas
profundidad, iniciandose en el periciclo. En cualquier caso, la primera peri-
dermis va siendo substituida por las peridermis subsiguientes, que se forman
por debajo de la misma. Al desarrollarse la peridermis los tejidos exteriores a
esta se desprenden dejando el suber al descubierto.

Las lenticelas son estructuras celulares diferenciadas que se encuentran
en la peridermis. Generalmente tienen forma lenticular y sobresalen por en-
cima de la superficie del 6rgano. Las lenticelas se caracterizan por tener una
ordenacion celular poco compacta, con amplios espacios intercelulares que
estan conectados con los del tejido interior. Por ello, se han relacionado con

el intercambio de gases.
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2.5. Tejidos conductores o vasculares

Los tejidos conductores o vasculares son el floema y el xilema.
2.5.1. El floema

Su funcion es el transporte de los fotoasimilados (azucares u otros compues-
tos organicos), desde las hojas, donde se sintetizan, hasta otros 6rganos (frutos,

raices, etc...), donde seran consumidos o almacenados.

2.5.1.1. Tipos de células que se encuentran en el floema

Los componentes fundamentales del floema son los elementos cribosos,
las células anejas, las células parenquimaticas y las fibras esclerenquimaticas
(Fig. FI-1).

Miembros o elementos de los tubos cribosos: Son células muy especiali-
zadas que se unen formando series longitudinales, a través de las cuales se efectua
el transporte. La especializacion funcional de los elementos cribosos se pone de
manifiesto en el desarrollo de areas y placas cribosas sobre sus paredes y en las
caracteristicas de sus protoplastos.

Las areas cribosas son zonas deprimidas de la membrana provistas de perfo-
raciones o poros, a través de los cuales los protoplastos de los elementos cribosos
adyacentes se comunican a través de prolongaciones.

Los poros estan recubiertos en su interior por una capa del polisacarido ca-
losa, que puede formar también una delgada capa en la superficie del area cribosa.
Los poros atraviesan las paredes primarias de las dos células que se encuentran
a ambos lados del drea cribosa, asi como la correspondiente lamina media. Vista
frontalmente un area cribosa aparece como una zona diferenciada de la membra-
na en la que se aprecian un numero variable de puntos, que corresponden a las
secciones transversales de las perforaciones. Vistas en seccion, las areas cribosas se
reconocen por constituir zonas mas delgadas en las dos membranas que separan
las células contiguas, la cuales son atravesadas por las perforaciones. En cualquier
caso, la calosa tapiza el borde interior de los poros, estrechandolos ligeramente.

En los elementos cribosos jovenes la capa de calosa es delgada, pero, a me-

dida que envejecen, se va haciendo mas gruesa dentro de los poros, comprimien-
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do las conexiones entre los citoplasmas. Los depésitos de calosa también se van
acumulando sobre la superficie del area cribosa, llegando a sobresalir sobre la
membrana. Cuando el elemento criboso deja de ser funcional, las dreas cribosas
son bloqueadas por masas de calosa (Fig. FI-5). Finalmente, al desintegrarse el
protoplasto del elemento criboso inactivo, las conexiones citopldasmicas también
desaparecen.

En los miembros de los tubos cribosos algunas de las areas cribosas estan mas
especializadas y diferenciadas formando las placas cribosas. Estas se presentan principal-
mente sobre las paredes de los extremos, que suelen tener una cierta inclinacion.

Por consiguiente, los tubos cribosos estan constituidos por series de elemen-
tos cribosos dispuestos longitudinalmente, unidos por sus extremos. En las pare-
des de dichos extremos se encuentran las placas cribosas (Fig. F1-6). No obstante,
las paredes de los tubos cribosos adyacentes lateralmente presentan areas cribosas
menos especializadas que las placas cribosas. Las paredes de los miembros de los
tubos cribosos son de naturaleza celulésica.

Otra caracteristica notable de los elementos cribosos es que su protoplasto
carece de nucleo durante su madurez funcional. Cuando estas células son jovenes
poseen vacuolas limitadas por un tonoplasto; sin embargo, al alcanzar la madurez,
esta membrana se desintegra, con lo cual el limite entre el citoplasma y la vacuola
desaparece (Fig. F1-6).

Células acompanantes o anexas: Son células parenquimaticas muy espe-
cializadas asociadas a los miembros de los tubos cribosos. Las células anexas estan
fisiologicamente relacionadas con los elementos cribosos a los que dan soporte
metabolico. Cuando los miembros de los tubos cribosos pierden su funcionalidad
y sus protoplastos se desorganizan, las células anexas mueren.

Las paredes celulares entre las células anexas y los elementos cribosos son
delgadas y de naturaleza celuldsica; en ellas se encuentran abundantes plasmodes-
mos que comunican los citoplasmas de ambos tipos de células. Las células anexas
conservan su nucleo después de alcanzar la madurez.

Las células anexas se originan a partir de las células iniciales fusiformes del
procambium o cambium, al igual que los elementos cribosos a los que acompanan.
Asi pues, el precursor meristematico de los miembros de los tubos cribosos se
divide longitudinalmente una o mas veces. Una de las células resultantes, general-
mente de mayor tamano, se diferencia como elemento criboso. El resto se transfor-

man en células anexas, pudiendo sufrir algunas divisiones transversales antes de
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su diferenciacion. Tanto el nimero como el tamano de las células asociadas a un
determinado elemento criboso es variable y pueden encontrarse en cualquiera de
sus lados o formar una serie longitudinal en uno de ellos.

Células parenquimaticas: Ademds de las anteriores, el floema contiene
abundantes células parenquimaticas, cuya funcion principal es el almacenamiento
de substancias de reserva, tales como el almidon.

Las células parenquimaticas del floema primario son alargadas y se disponen
con sus ejes longitudinales en sentido paralelo a los tubos cribosos. En el floema se-
cundario se encuentran dos tipos de parénquimas: el axial y el radiomedular. El axial
o parénquima floematico se presenta como células fusiformes alargadas (parénquima
floematico fusiforme), o bien, como células mas cortas como consecuencia de las
divisiones transversales que experimentan las fusiformes en sus estados iniciales de
desarrollo. La serie de células cortas derivadas de una fusiforme constituyen lo que se
denomina un cordon parenquimatico del floema. Las células de los radios medulares
son alargadas en direccion radial.

Todas las células parenquimaticas del floema tienen membranas primarias
no lignificadas, con abundantes campos de puntuaciones primarias que conectan
las células contiguas, tanto si son del mismo tipo como si pertenecen a otra clase
de células floematicas.

Cuando los tubos cribosos proximos dejan de ser funcionales, las células del
parénquima floematico proximo pueden morir, o bien, esclerotizarse.

Las células parenquimaticas se originan en las células del procambium en el
caso del floema primario o del cambium en el caso del secundario. En este ultimo,
las células del parénquima floematico provienen de las iniciales fusiformes y las del
radiomedular de las iniciales radiales.

Fibras esclerenquimaticas: Las caracteristicas de las fibras esclerenquima-
ticas se han expuesto en el punto 2.3. Estas fibras se presentan tanto en el floema
primario como en el secundario. Las del primario proceden del procambium vy las
del secundario de las células iniciales fusiformes del cambium. En ambos casos desa-

rrollan paredes celulares secundarias lignificadas al alcanzar la madurez (Fig. Cx-3).

2.5.1.2. Clasificacion del floema

El floema se clasifica en primario y secundario en funcion del tiempo en que

relativamente aparece en los érganos.
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El floema primario es el que se forma en los 6rganos jovenes durante su
periodo inicial de crecimiento en longitud, completando su diferenciacion cuando
finaliza dicho crecimiento y antes de que comience su crecimiento en grosor. El
floema primario procede del procambium.

El floema secundario aparece posteriormente, cuando el 6rgano crece en
grosor, originandose a partir del cambium.

El floema primario puede dividirse en protofloema y metafloema, atendien-
do al orden en que se forman en el arbol (Figs. T-4, T-5, R-1 y R-2).

Protofloema: Se encuentra en las partes de la planta que estan en crecimien-
to activo. Estd formado por elementos cribosos de forma alargada, con protoplasto
anucleado y membranas algo engrosadas que estan provistas de areas cribosas.

Los tubos cribosos del protofloema solo permanecen funcionales durante un
corto periodo de tiempo, ya que, al alargarse las células contiguas son destruidos.
También, al desarrollarse los tejidos circundantes, los comprimen hasta el punto de
aplastarlos. Este fendmeno se denomina obliteracion.

Metafloema: Alcanza la plena madurez cuando los 6rganos han completado
su crecimiento en longitud y, por tanto, se conserva funcional durante mas tiempo
que el protofloema. Al crecer el 6rgano en grosor los tubos cribosos del metafloema
son parcial o totalmente aplastados a medida que se desarrolla el floema secundario.

Los elementos cribosos del metafloema son mas largos y mas anchos que los
del protofloema. El metafloema generalmente carece de fibras.

El floema secundario se compone de un sistema vertical (6 longitudinal) de
células con forma alargada —derivado de las células iniciales fusiformes del cam-
bium-y de un sistema horizontal (o transversal) - derivado de las células iniciales
radiales (Figs. F1-2, FI-3 y F1-4).

Los principales componentes del sistema vertical son los miembros de los
tubos cribosos, las células acompanantes, el parénquima floematico, y las fibras
esclerenquimaticas del floema. Los componentes del sistema horizontal son las

células parenquimaticas de los radios medulares.

2.5.2. El xilema

La funcion fundamental del xilema es transportar el agua y las substancias
disueltas en ella - que en su conjunto constituyen la savia bruta - desde la raiz a

todas las partes de la planta. Algunas células del xilema realizan también funciones
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de sostén y otras de almacenamiento de substancias, tales como almidon o ami-

noacidos.

2.5.2.1. Tipos de células que se encuentran en el xilema

Estructuralmente el xilema es un tejido complejo constituido por diferentes
tipos de células, tales como los miembros de los vasos, células parénquimaticas y
fibras.

Miembros o elementos de los vasos: Son células mas o menos alar-
gadas, exentas de protoplasto y con membranas secundarias lignificadas. Las
paredes de estas células estan perforadas en ciertas areas de contacto con otros
elementos de modo que se unen unos con otros formando largos tubos con-
tinuos (vasos o traqueas). Asi pues, la savia puede circular libremente por
los vasos a través de estas perforaciones, que generalmente se presentan en
las membranas de los extremos, aunque también pueden presentarse en las
laterales. Como cada vaso (constituido por una serie de elementos unidos por
sus extremos) tiene una longitud limitada, para que el movimiento del agua
no quede interrumpido, se conecta con otros a través de zonas imperforadas
de sus paredes permeables a las soluciones acuosas pero no a los gases. La
longitud de los vasos es muy variable pudiendo medir desde unos 20 cm de
longitud hasta cerca de 1m.

Los vasos se forman a partir de una serie longitudinal de células del
procambium o del cambium segun se trate del xilema primario o secundario,
respectivamente. Los miembros de los vasos pueden alargarse antes de for-
marse las membranas secundarias y, cuando termina este crecimiento, se van
depositando las capas de las paredes secundarias formando engrosamientos en
forma anular, helicoidal o reticulada (Figs. X-4, X-5, X-6 y X-7). Los elemen-
tos de los vasos donde la pared secundaria alcanza mayor grado de desarrollo
presentan puntuaciones en la misma. Las partes de la membrana primaria,
donde mads tarde se forman las perforaciones, no quedan recubiertas por la
membrana secundaria. El protoplasto de los miembros de los vasos muere
antes de que se formen las perforaciones (Figs. X-2 y X-8).

Fibras: Son semejantes a las fibras esclerenquimaticas anteriormente descri-
tas. Su principal caracteristica es su especializacion como tejido de sostén vy, para

ello, desarrollan paredes secundarias muy gruesas y lignificadas.
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Células parenquimaticas: Tienen como funcién principal el almacena-
miento de substancias de reserva.

Las células parenquimaticas del xilema primario son alargadas y se dis-
ponen con sus ejes longitudinales en sentido paralelo a los vasos. En el xilema
secundario se encuentran dos tipos de parénquimas el xilematico (o axial) y
el radiomedular.

El parénquima xilematico se deriva de las células iniciales fusiformes del
cambium, al igual que los elementos traqueales y las fibras. Las células parenqui-
maticas axiales puede ser tan largas como las iniciales fusiformes, o bien, pueden
ser mas cortas, si una derivada fusiforme se divide transversalmente varias veces
antes de diferenciarse para formar un cordon de parénquima. El parénquima radio-
medular se deriva de las células iniciales radiales del cambium. Sus células, vistas
en seccion son cuadradas o ligeramente alargadas, con su eje mayor orientado ra-
dialmente. Las células parenquimaticas del xilema desarrollan paredes secundarias,
donde es frecuente encontrar pares de punteaduras entre éstas y los miembros de
los vasos. En estas células se encuentra abundante almidén, que se acumula al final
del ciclo de desarrollo anual y disminuye al reiniciarse la actividad cambial durante
el ciclo siguiente. Por tanto, este compuesto actiia como una reserva de hidratos

de carbono.

2.5.2.2. Clasificacion del xilema

El xilema se puede clasificar en primario y secundario, atendiendo al tiempo
relativo de su aparicion en la planta, aunque esta clasificacion también implica una
diferenciacion morfologica entre ambos.

El xilema primario, procedente del procimbium, es el primero que aparece
en la planta, ya que se diferencia durante el crecimiento en longitud de los érganos,
que tiene lugar durante el primer ano desde su aparicion.

El xilema secundario se forma en los 6rganos que crecen en grosor
durante los anos posteriores y se origina a partir de la actividad del cam-
bium.

En el xilema primario se aprecian diferencias estructurales entre la parte del
mismo que se forma tempranamente y la que se forma mas tarde. En tal sentido, el
xilema primario se puede subdividir en protoxilema y metaxilema (Figs. T-4, T-5,
R-1yR-2).
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Protoxilema: Es el primero que se diferencia en los 6érganos y madura antes
de que éstos se hayan alargado. Puesto que normalmente el tallo, la hoja y la raiz
crecen fuertemente en longitud después de su iniciacion por los meristemos apica-
les, los elementos conductores maduros y no vivos del protoxilema no son capaces
de adaptarse al crecimiento del tejido circundante y, por tanto, sufren un esfuerzo
que puede llegar a destruirlos. En tal caso las paredes primarias se rompen, mien-
tras que las secundarias se estiran, quedando los anillos separados entre si y las
hélices extendidas.

El protoxilema contiene escasos elementos de los vasos y, proporcionalmen-
te, mas células parenquimaticas, cuyas paredes con el tiempo se lignifican.

Metaxilema: Aparece después del protoxilema y su proceso de diferencia-
cién se produce mientras los 6rganos estan alargandose. Este tejido madura cuando
ha terminado dicho crecimiento en longitud y, por tanto, sus elementos no son
destruidos.

La distribucion del metaxilema en los érganos es mas amplia que la del pro-
toxilema y su estructura mas compleja, estando constituida por miembros de los
vasos, abundantes células parenquimaticas y algunas fibras. Los miembros de los
vasos del metaxilema son mas anchos que los del protoxilema.

El xilema secundario se compone de los sistemas axial (vertical) y radio-
medular (horizontal), que proceden, respectivamente, de las células iniciales fusi-
formes y radiales del cambium (Fig. X-1 y R-3).

El sistema axial, ademas de los vasos, consta de células parenquimaticas y
fibras, cuyo eje coincide con el eje longitudinal del 6érgano donde se encuentran.
El sistema radiomedular esta formado por células parenquimaticas. Los ejes de
los radios medulares coinciden con los radios de las secciones transversales de los
troncos, ramas o raices.

Las células que componen el xilema secundario estan altamente especiali-
zadas. Los miembros de los vasos tienen por mision el transporte de la savia y las
fibras acttian como elementos de sostén; en ambos casos estas células pierden tem-
pranamente el protoplasto y desarrollan paredes secundarias gruesas y lignificadas.
La longitud de los miembros de los vasos es menor en éste que en el primario.

Las células parenquimaticas almacenan y transfieren substancias alimenti-
cias. Las células parenquimaticas de ambos sistemas estan estrechamente relacio-
nadas, formando un sistema continuo de células vivas. No obstante con el tiempo

mueren y sus paredes se lignifican.
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El crecimiento en grosor de los 6rganos, al igual que la actividad del cam-
bium, no es un fenémeno continuo, sino que ocurre en periodos de tiempo que
coinciden con los de actividad vegetativa. El xilema producido durante un periodo
de crecimiento forma una capa, que vista en la seccion transversal de un tronco o
una raiz se designa como un anillo de xilema. Si el crecimiento es continuo durante
el periodo anual de actividad vegetativa se forma un solo anillo al ano. Si el creci-
miento estacional es interrumpido por causas climaticas o de otro tipo, y reanuda-
do mas tarde, puede aparecer una segunda capa de crecimiento en el mismo ano.

Con el tiempo el leno pierde agua y nutrientes de reserva almacenados,
mientras que sus células van acumulando otras substancias organicas que impreg-
nan las paredes de las células o se infiltran en su interior. Con ello el xilema mas

viejo presenta un color mas oscuro.

2.6. Tejidos secretores

Los tejidos secretores mas importantes, debido al papel fundamental que
desempenan durante la polinizacion, se encuentran en el gineceo de la flor de los
citricos. Son los tejidos mas externos del disco floral o nectario y los tejidos que
recubren el estigma y los canales estilares. El disco floral esta situado en la base del
ovario, justo por encima de los puntos de anclaje de los filamentos de los estam-
bres. En el momento de la antesis, comienza a secretarse una gran cantidad de un
néctar acuoso a través de estomas modificados que tapizan la superficie del disco.
Esta secrecion se prolonga durante al menos 48 horas después de la antesis y es ca-
paz de atraer a las abejas, responsables finales del proceso de polinizacion cruzada
en los citricos. Paralelamente a la secrecion del disco floral, las células de las papilas
del estigma (Fig. ES-1) y del estilo (Fig. ES-2) también secretan un exudado que
permitira la hidratacion del grano de polen, previa al crecimiento del tubo polini-
co. Las células que componen estos tejidos tienen forma alargada y presentan una
pared fina con plasmodesmos que las conectan con las células parenquimaticas
vecinas. Su plasmalema tiene apariencia ondulada debido a la continua fusién de
vesiculas con material a secretar al exterior y en su citoplasma se encuentran un
gran numero de dreas de Golgi.

Otros tejidos secretores son las glandulas de aceites esenciales (Fig. H-6).
Estas se localizan bajo la epidermis de un gran ntimero de 6rganos como el tallo, la

hoja, los pétalos, los sépalos, el ovario y el fruto. Las primeras glandulas de aceite
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comienzan a diferenciarse muy pronto en los érganos jovenes. La diferenciacion
de la glandula es de origen lisigeno y se produce a partir de un grupo de células

subepidérmicas.
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3. LOS ORGANOS DE LOS CITRICOS

3.1. La raiz

La raiz constituye la parte subterranea de la planta y tiene como principales
funciones la absorcion de agua y elementos nutrientes del suelo, asi como el anclaje
del arbol al mismo.

La raiz primaria se desarrolla a partir del meristemo radical del embrion,
que forma una raiz pivotante que penetra verticalmente en el suelo, sobre todo si
éste tiene suficiente profundidad.

A medida que la raiz principal se va alargando, aparecen las raices late-
rales secundarias, que tienden a desarrollarse horizontalmente a escasa pro-
fundidad. De éstas, las mas jovenes son las que estan mas cerca del meristemo
apical de la raiz primaria, mientras que las mas viejas son las mas préximas al
cuello de la raiz. Frecuentemente, por diversas razones, el meristemo apical de
la raiz principal suele danarse y ésta deja de crecer, siendo asumidas sus fun-
ciones por las raices laterales. Estas, a su vez, se van ramificando para consti-
tuir el sistema radicular de la planta. Las raices que se derivan directamente
de la primaria son las de primer orden o secundarias, las que salen de éstas son
las de segundo orden o terciarias, y asi sucesivamente. A medida que las raices
se van ramificando, su diametro disminuye. Las raices primarias y las laterales
experimentan crecimiento secundario.

A partir de la raiz primaria de los arboles jovenes y de las laterales de los adul-
tos se forman manojos de raices finas, llamadas también fibrosas. Estos grupos de
raices proceden de ramificaciones de una raiz fibrosa principal, las cuales, a medida
que se separan de ésta, se van haciendo mas finas. Las raices fibrosas desempenan la
funcion de absorber el agua y los elementos minerales del suelo.

El crecimiento de las raices no es continuo, sino que se produce por etapas,
en las cuales la mayoria de los apices estan activos simultaneamente, debiendo
transcurrir un periodo de tiempo desde que cesa un periodo de crecimiento hasta

que comienza el siguiente.
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3.1.1. Estructura primaria

Una raiz primaria consta de las siguientes partes:

Meristemo apical: Contiene tres histogenos que son el dermatégeno-calip-
trogeno, el periblema y el pleroma. El primero genera la epidermis y la caliptra; el
segundo el cortex y el tercero el cilindro central (Fig. R-4).

En el apice de la raiz la capa de dermatoégeno-caliptrogeno produce columnas de
células hacia el exterior mediante divisiones periclinales. Estas se alargan axialmente y
maduran formando las células de la caliptra, las cuales son de naturaleza parenquimatica
y no sufren divisiones posteriores. La caliptra se genera desde la zona de dermatoge-
no-caliptrogeno que ocupa la parte central del apice. No obstante, a ambos lados, las
partes curvadas del dermatogeno-caliptrogeno adyacentes, sufren divisiones oblicuas,
produciendo células superficiales, que forman una regién de intensa actividad meriste-
matica, denominada protodermis, cuyas células se dividen anticlinalmente para que el
tejido crezca superficialmente. Las células de la protodermis, al ir madurando desde el
apice a la zona basal, generan la epidermis.

El periblema aparece como una capa de células iniciales relativamente gran-
des, que se encuentran entre el dermatogeno y el pleroma. El ntumero de capas de
células derivadas del periblema aumenta mediante divisiones periclinales, hasta
que se alcanza el numero definitivo de éstas que tendra el cortex. Posteriormente,
las células generadas siguen manteniendo una alta actividad meristematica y me-
diante divisiones anticlinales se van derivando filas de células que posteriormente
se alargan axialmente y se diferencian en células corticales. La capa de células mas
externa del periblema origina la hipodermisy la mas interna la endodermis.

El pleroma esta constituido por un cilindro compacto de células que se en-
cuentran en el centro del meristemo. La capa de células externa del pleroma origina
el periciclo y dentro de éste se diferencian los tejidos provasculares.

Durante los periodos de letargo, inicamente se perpetia como tejido me-
ristematico la parte apical, ya que los tejidos proximos maduran, formando los
correspondientes de la raiz primaria.

Zona de elongacion y maduracion: La transicion desde el meristemo apical
al cuerpo primario maduro de la raiz, se produce a través de una zona situada sobre
la de activa division celular.

En esta zona, las células epidérmicas inmediatamente derivadas de la protoder-

mis aumentan considerablemente en longitud, mientras su anchura tiende a disminuir.
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Es frecuente que en este estado se formen pelos radiculares en ellas. Simultdaneamente,
las células hipodérmicas adyacentes a las anteriores sufren también un fuerte alarga-
miento, que puede ser superior al de las células epidérmicas. Las células corticales tam-
bién crecen axialmente, aunque su diferenciacion es mas lenta que la de las anteriores.

Caliptra: Es una masa de tejido con forma de cono, que cubre el ex-
tremo y los lados del meristemo apical (Fig. R-4). Se considera como una es-
tructura que protege a este meristemo y facilita la penetracion de la raiz en el
suelo durante su crecimiento. Posiblemente, las formaciones mucilaginosas en
las paredes de las células mas externas de la caliptra, reducen la friccion entre
el extremo de la raiz en crecimiento y la tierra. La caliptra estd constituida
por células vivas de naturaleza parenquimatica, con una fuerte consistencia
mecanica para poder apartar las particulas duras del terreno. No obstante,
al alargarse la raiz estas células son comprimidas contra el suelo, con lo cual
pueden romperse o desprenderse del tejido.

Histologicamente la raiz primaria esta constituida por una serie de tejidos,
que vistos en seccion transversal forman una serie de capas concéntricas. Desde
fuera hacia dentro, éstos son la epidermis, la exodermis, el cortex, la endodermis,
el periciclo, el cilindro vascular y la médula.

Epidermis: Esta formada por una sola capa de células en disposicion muy
compacta, que recubre todo el 6rgano (Figs. R-1, R-2 y R-3). Estas desarrollan
pelos (pelos radicales) en una zona comprendida entre aproximadamente uno y
varios centimetros de distancia al extremo de la raiz (Fig. R-5). En las partes mas
viejas de la raiz estos pelos mueren.

Ademas de las células con pelos, también aparecen otros tipos de células
epidérmicas maduras: En unas, la pared tangencial externa tiene forma de ctupula
y aparece muy engrosada, al igual que la parte exterior de las paredes anticlinales.
Otras presentan paredes engrosadas terminadas en punta. En ambos casos, estas
células permanecen vivas y su superficie externa se recubre con mucilago. En algu-
nas areas, las paredes periclinales externas de las células epidérmicas permanecen
delgadas, con lo cual se rompen pronto y se produce la muerte de la célula.

Exodermis o hipodermis: Es una capa de células subepidérmicas diferen-
ciada como tejido protector (Figs. R-8, R-9, R-10 y R-11). Estas células pueden
alcanzar un volumen mayor que el de las células epidérmicas. La caracteristica mas
importante de estas células es que sus paredes estan suberificadas. De éstas, las

periclinales externas y la parte exterior de las anticlinales esta engrosada.
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En algunas areas de la raiz se pueden formar pelos por alargamiento de las
células hipodérmicas.

Cortex: Esta formado principalmente por parénquima cortical, cuyas célu-
las se disponen en capas concéntricas, dejando entre ellas amplios espacios inter-
celulares (Figs. R-1, R-2 y R-3). No obstante, las células corticales mas externas,
difieren de las situadas en las capas internas en que son mas pequenas, su pared es
mas fina, estan menos vacuoladas y contienen mas organulos citoplasmicos.

Endodermis: La capa cortical mas profunda se diferencia formando la en-
dodermis (Figs. R-1, R-2 y R-3). Esta capa esta provista de una banda de Caspary;,
que es una franja que se localiza en las paredes radiales y que esta impregnada de
suberina (Figs. R-9 y R-10). Esta sustancia, al ser fuertemente hidrofobica, actua
como una barrera que impide el movimiento del agua y los solutos, interrumpien-
do la ruta apoplastica.

La endodermis puede ser separada de la raiz junto con el cortex, cuando la
peridermis se desarrolla en el periciclo. Si la peridermis se forma superficialmente
y la parte interior del cortex se conserva, la endodermis puede acomodarse a la ex-
pansion del cilindro vascular mediante divisiones periclinales o, en caso contrario
puede ser estirada y aplastada.

Periciclo: Se encuentra inmediatamente debajo de la endodermis y esta for-
mado por una o varias capas de células parenquimaticas con paredes primarias
delgadas, que rodean el cilindro vascular (Figs. R-1, R-2 y R-3). Este tejido se
relaciona con actividades meristematicas, ya que las raices laterales se originan
en el mismo. Ademas, al iniciarse el crecimiento secundario, tanto una parte del
cambium vascular como del fel6geno, se forman a partir de las células del periciclo.

Tejido conductor: El floema primario de la raiz se presenta en forma de
cordones separados, que se distribuyen por la zona periférica del cilindro central.
El xilema primario forma también cordones discretos que alternan con los floe-
maticos (Figs. R-1 y R-2). El protofloema y el protoxilema, al diferenciarse mas
precozmente, se localizan en la periferia del cilindro central (Fig. R-1). Mas tarde,
el metafloema y el metaxilema, generados por el procambium, se diferencian hacia
el interior (Fig. R-2). Los puntos donde se localizan las primeras células del proto-
floema y protoxilema se denominan polos (del floema y del xilema respectivamen-
te) y hay tantos de uno como del otro. El ntimero de polos xilematicos suele oscilar
entre 2 y 8, variando en funcién de la especie y del diametro del cilindro vascular,

de forma que cuanto mayor es éste, mas elevado es el niumero de polos.
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Frecuentemente, el nimero de cordones vasculares aumenta en la zona proxima
al cuello de la raiz con respecto a la zona apical. Vistos en seccion transversal los elemen-
tos del xilema mas proximos a los polos son de menor didmetro que los centrales, siendo
la transicion entre los estrechos y los anchos gradual (Figs. R-8, R-9, R-10 y R-11).

Entre las células conductoras del floema y xilema primario se encuentran

abundantes células parenquimaticas.

3.1.2. Crecimiento secundario

La raiz primaria y las laterales presentan crecimiento secundario, es decir,
aumentan de grosor durante los sucesivos ciclos de actividad vegetativa (Fig. R-3).
Las raices fibrosas principales presentan una baja tasa de crecimiento secundario y
en las que se derivan de éstas a modo de ramificaciones, el crecimiento secundario
es practicamente nulo.

En las primeras, el cambium vascular se presenta inicialmente sobre el borde
interno de los cordones floematicos, donde genera algunos elementos secundarios.
Al mismo tiempo, las células del periciclo, que quedan en la parte exterior de los
polos del protoxilema, se dividen, de manera que las células internas derivadas
de estas divisiones unen las bandas de cambium localizadas en la cara interna de
los cordones floematicos, formando un cilindro completo de cambium. Visto en
seccion transversal, el contorno circular de este cilindro se debe a que el xilema
secundario se genera en el borde interior de los cordones floematicos antes que en
la parte exterior del xilema primario.

Al entrar el cambium en actividad, los tejidos vasculares secundarios forman un
anillo que envuelve completamente al xilema primario. Los tubos cribosos del floema
primario son aplastados y algunas células del parénquima floematico axial se diferencian
en fibras. Estas ultimas también aparecen en el floema secundario. El cambium que se
origina en el periciclo, por fuera de los polos del xilema, forma radios medulares.

El crecimiento secundario, en funcion de su magnitud, ejerce una presion sobre
los tejidos epidérmicos y corticales de la raiz. En las raices fibrosas, que no crecen en
grosor, estos tejidos permanecen inalterados durante toda la vida de la raiz. Cuando el
crecimiento secundario de las raices fibrosas es moderado, parte de las células corticales
se adaptan al mismo estirandose, mientras que otras se colapsan. Asi, el parénquima
cortical se estrecha mientras que el cilindro vascular se ensancha. Es frecuente, en estos

casos, que se produzcan grietas longitudinales en la superficie de la raiz, que afectan a la
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epidermis, hipodermis y capas externas del cortex. Debajo de estas grietas se forma una
peridermis a partir de las células de la hipodermis o de las de la parte mas externa del
cortex, la cual se puede extender lateralmente a corta distancia. No obstante, este tipo de
raices suele conservar la mayor parte de su cortex.

En las raices que presentan un fuerte crecimiento en grosor se genera una peri-
dermis a partir del periciclo; este proceso es como sigue: las divisiones periclinales de
las células del periciclo que se encuentran en el exterior del cambium, forman varias
capas de células que preceden a la formacion de la peridermis. El felogeno se origina
a partir de las células mas externas del periciclo proliferado. Este felogeno produce
tejido suberoso hacia el exterior y felodermis hacia el interior. Después de este pro-
ceso, el cortex, junto con la endodermis, se desprende empujado por el crecimiento
secundario. Es frecuente, que primero se forme una peridermis subsuperficial y, mas

tarde otra mas profunda derivada del periciclo.

3.1.3. Desarrollo de las raices laterales

Las raices laterales se desarrollan a una cierta distancia del meristemo apical de
una raiz de mayor rango y se originan a partir del periciclo (Fig. R-6). Durante la inicia-
cién de una raiz lateral un grupo de células del periciclo experimenta divisiones pericli-
nales y anticlinales, dando lugar a la formacion de una protuberancia, que constituye el
primordio de una raiz lateral. Al crecer, la incipiente raiz atraviesa el cortex de la princi-
pal, pero antes de que emerja a la superficie, el meristemo apical y la caliptra aparecen ya
diferenciados. En esta fase la endodermis se divide anticlinalmente y forma una capa de
células sobre la superficie del primordio, aunque poco antes de que la nueva raiz salga
al exterior, el tejido derivado de la endodermis se desintegra.

Los sistemas vasculares de la raiz principal y la lateral no son totalmente
independientes, ya que al iniciarse la segunda en el periciclo de la primera, el espa-
cio que separa sus tejidos conductores es pequerio y en éste aparecen unas células
intermedias derivadas del periciclo, que al diferenciarse en células conductoras,

comunican ambos sistemas vasculares (Fig. R-7).

3.2. El tallo

La funcion esencial del tallo es poner en comunicacion las raices con las ho-

jas, ya que ambas son claves para la nutricion del arbol. Asi pues, por el interior del



LOS ORGANOS DE LOS CITRICOS

tallo ascienden el agua y los elementos minerales absorbidos del suelo por la raiz y
se distribuyen los fotoasimilados producidos en las hojas. Otra funcién fundamen-
tal del tallo es la de soportar mecanicamente la parte aérea del arbol, permitiendo
su desarrollo vegetativo y fructificacion.

Los tallos se forman a partir de las yemas vegetativas, las cuales contienen un
meristemo apical (Fig. T-1). En las zonas templadas, los tallos no se desarrollan de
forma continua, sino que su crecimiento se reinicia todos los afios, después de un
periodo de reposo invernal. Al final del invierno o al principio de la primavera, al
aumentar la temperatura ambiental, comienza la division celular en los meristemos
que se encuentran en las yemas. Las nuevas células que van apareciendo despla-
zan a las generadas inmediatamente antes hacia la parte basal, donde crecen y se
diferencian.

La aparicion y el desarrollo de los nuevos brotes a lo largo del afio se produ-
ce en periodos definidos separados por otros de inactividad, de forma que cuando
una brotacién ha terminado su crecimiento, transcurrido un tiempo, comienza la
siguiente. El ntmero de brotaciones anuales varia entre dos y cuatro, siendo gene-
ralmente de tres en los arboles bien cultivados.

La primera brotacién es la mas abundante en cuanto al ntimero de brotes
generados y al desarrollo que alcanzan los mismos. Esta suele comenzar a finales
del invierno y continta creciendo durante la primera mitad de la primavera. La
segunda brotacion se desarrolla durante el verano y la ultima en el otonio. En los
arboles jovenes los periodos de desarrollo de las brotaciones no estan tan definidos,
sino que mas bien éstas se suceden de forma continua.

El meristemo apical situado en el extremo de los brotes vegetativos, genera
los primordios foliares, los cuales se disponen en estrecha sucesion, formando una
espiral alrededor del mismo, de manera que los mas jovenes se encuentran mas
proximos al dpice. Los primordios al crecer forman a modo de apéndices que que-
dan inicialmente superpuestos (Fig. T-3). Posteriormente, los pequetios segmentos
entre los puntos de insercion de los primordios foliares se alargan y éstos ultimos se
desarrollan para formar las hojas. Estas se disponen en el tallo siguiendo un esque-
ma geométrico predeterminado, denominado filotaxis; segin éste, la insercion de
cada hoja forma un angulo con la inmediatamente inferior, con lo cual presentan
una disposicion helicoidal alrededor del tallo, de tal forma que la sombra produci-
da por las hojas nuevas interfiera lo menos posible con las que estan debajo para no

afectar la fotosintesis. En el naranjo dulce la filotaxis es de 3/8, lo que significa que
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la octava hoja se superpone con la primera, después de que la espiral que forman
las hojas de tres vueltas al tallo. Dicha espiral puede girar hacia la derecha o hacia
la izquierda.

Los puntos donde se insertan las hojas, o nudos, se van separando a medi-
da que los entrenudos se alargan mediante crecimiento intercalar. El meristemo
intercalar se localiza en la base de cada entrenudo y, mediante su actividad, el tallo
se alarga.

Por debajo de la base de cada peciolo aparece una elevacion prominente en
el tallo que se prolonga varios centimetros a lo largo del mismo. Dentro de la mis-
ma se encuentra la traza foliar, que conecta el tejido conductor del brote con el de
la hoja. Esta configuracion hace que la seccion del brote no sea circular, sino que
presente una forma triangular.

En la axila de cada hoja se encuentra una yema cubierta por varias escamas y
a un lado de ésta puede haber una espina (Fig. T-2). La yema axilar consiste en un
meristemo apical con primordios foliares. En las axilas de las escamas que cubren
la yema se forman otras yemas menores, de modo que en cada axila de hoja se
encuentran varias yemas (Fig. T-1).

Del cilindro vascular del brote se derivan también trazas que lo conectan
con las yemas axilares y las espinas. Estas divergen del mismo por encima de donde
lo hacen las trazas foliares y, al igual que éstas, forman un pequeno cilindro des-
pués de la derivacion.

Los brotes que se originan en las yema axilares crecen formando un cierto
angulo con el brote del que proceden, aunque al crecer el tallo en grosor tiende a

enderezarse.
3.2.1. Estructura primaria

Histologicamente el tallo primario esta constituido por una serie de tejidos,
que vistos en seccion desde fuera hacia adentro, son el tejido dérmico o epidermis,
que recubre todo el érgano e inmediatamente debajo se encuentra el cortex, que
forma un anillo alrededor del cilindro vascular, en cuya parte central esta la médula
(Fig. T-5). Todos estos tejidos proceden de la diferenciacion de las células derivadas
del meristemo apical.

Meristemo apical: Esta constituido por la tnica, cuya unica capa de células

recubre el corpus, que aparece como una masa de células en division. Las células de la
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tnica se dividen anticlinalmente, con lo cual el tejido crece superficialmente. Las células
del corpus se dividen en diversas direcciones, para producir un crecimiento en volumen
dentro de la planta. En las zonas adyacentes al meristemo apical, la tinica se conti-
nua con la protodermis, cuyas células se diferencian para dar lugar a la epidermis. Del
corpus se derivan, a través de zonas meristematicas intermedias, la médula y el tejido
vascular. Complementariamente, entre el cilindro provascular y la protodermis, aparece
otra zona meristematica intermedia cuyas células son de mayor tamario y al diferenciarse
producen los parénquimas del cortex y de las hojas.

Epidermis: esta constituida principalmente por una capa de células tabula-
res dispuestas de forma compacta; vistas de frente tienen forma irregular y en su
exterior se deposita una gruesa capa de cuticula. Estas células retienen su capaci-
dad de dividirse y estirarse tangencialmente durante un cierto tiempo para acomo-
darse al aumento inicial de la circunferencia del brote. En el tejido epidérmico se
encuentran también estomas y pelos (Fig. T-6).

Cortex: contiene tipicamente un parénquima (parénquima cortical) con es-
pacios intercelulares muy acusados (Fig. Cx-1). En este tejido se puede distinguir
entre las células parenquimaticas de las capas exteriores, que son pequefias con
paredes delgadas y un citoplasma abundante que contiene cloroplastos, y las de la
parte interior, que, por el contrario, son de gran tamano, tienen las paredes gruesas
y estan altamente vacuoladas. Entre las células corticales que estan inmediatamente
debajo de la epidermis aparecen células que contienen cristales de oxalato célcico
(idioblastos). Estas células son de mayor tamano que las parenquimaticas adyacen-
tes y penetran en la epidermis. Al aumentar de tamano los cristales, las paredes de
estas células se engrosan y sus protoplastos degeneran. En el cortex pueden apare-
cer células esclerenquimaticas, cuya principal funcion es la de sostén. También se
encuentran dentro del cortex numerosas glandulas de aceites esenciales de forma
esférica, que rozan la epidermis en algun punto.

Endodermis: es la capa de células mas interior del cortex. Estas células,
aunque tienen aspecto parenquimatico, se disponen de forma compacta y sus
paredes presentan caracteristicas distintivas que indican su mayor grado de espe-
cializacion. La mas notable es el alto contenido en suberina de sus paredes radiales,
que da lugar a la denominada banda de Caspary. En los tallos mas viejos se puede
depositar una lamina de suberina sobre toda la superficie de la pared.

Periciclo: es una capa de tejido parenquimatico que se encuentra entre la

endodermis y los tejidos vasculares.
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El tejido conductor primario: consiste en un haz vascular, en el cual el
floema rodea completamente al xilema, formando entre ambos un eje continuo
que discurre longitudinalmente por la parte central de los nudos y entrenudos (Fig.
T-5). En la seccion transversal de un tallo en desarrollo el haz vascular presenta
una seccion triangular, como consecuencia de las protuberancias producidas por
las trazas foliares, es decir por las desviaciones del tejido conductor del tallo que
conectan con las hojas a través de sus pedtunculos.

Como se ha expuesto anteriormente, el xilema o el floema primarios se
clasifican en protoxilema y metaxilema o en protofloema y metafloema, respecti-
vamente. Los tejidos con el prefijo proto- se diferencian antes que los designados
como meta-. El sistema vascular primario se deriva del procambium, que, a su vez,
se diferencia a partir de células derivadas del meristemo apical. De éstas, las que
van a formar tejido parenquimatico, pronto muestran una creciente vacuolizacion,
mientras que las procambiales permanecen mas tiempo con el citoplasma denso y
experimentan repetidas divisiones longitudinales. En los primordios foliares, ye-
mas axilares y espinas se encuentran extensiones del procambium.

Los tubos cribosos del protofloema y los elementos traqueales del protoxi-
lema se forman en los lados externo e interno del procambium, respectivamente
(Fig. T-4). A medida que los entrenudos se alargan, el protofloema sufre un estira-
miento y se desintegra, siendo reemplazado por el metafloema (Fig. T-5). Mientras
este ultimo se mantiene funcional se forman fibras a partir de células parenquima-
ticas del protofloema, que se alargan y desarrollan paredes secundarias lignificadas.

Los primeros elementos traqueales que se diferencian en el protoxilema son
alargados, con extremos afilados, que se solapan con otros semejantes, y con en-
grosamientos anulares o espiralados. Al alargarse el tallo, estos elementos sufren un
estiramiento vertical y se colapsan. Entre los elementos traqueales del protoxilema
se intercalan células parenquimaticas.

Los elementos de los vasos del metaxilema forman filas radiales a medida
que se van diferenciando a partir del procambium (Fig. T-5). Estos elementos pre-
sentan paredes transversales perforadas en sus extremos y engrosamientos escala-
riformes. Los vasos que van apareciendo sucesivamente en una fila radial son cada
vez mas anchos en seccion transversal. Entre estas filas radiales se sittian las células

parenquimaticas.
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3.2.2. Crecimiento secundario

Los tejidos vasculares se renuevan y aumentan su extension mediante la ac-
tividad del cambium vascular, que es la causante del crecimiento secundario (Fig.
T-7). El procambium permanece en estado meristematico, después de terminar el
crecimiento primario, y se transforma en el cambium. Este meristemo, esta consti-
tuido por dos tipos de células: las iniciales fusiformes, que aportan células al siste-
ma vertical, y las iniciales radiales, de donde se derivan las de los radios medulares.
En el tallo, el cambium adopta la forma de un cilindro continuo que se prolonga
longitudinalmente por todo ¢l. Cuando un tronco se ramifica, el cambium de éste
se continua con el de las ramas derivadas, e igual sucede con el de éstas. El cam-
bium permanece indefinidamente en la misma posicion relativa, entre el xilema y
el floema, produciendo floema secundario hacia el exterior y xilema secundario
hacia el interior.

Asi pues, el floema secundario se encuentra en la parte interna de la corte-
za de los troncos y ramas; en él se pueden distinguir: el floema funcional y el no
funcional.

El floema funcional, que se encuentra mas proximo al cambium, al haberse
desarrollado durante los ultimos periodos de actividad vegetativa. En este tejido las
células derivadas de las iniciales fusiformes del cambium se diferencian en tubos
cribosos, células anexas, células parenquimaticas y fibras esclerenquimaticas. Los
tubos cribosos presentan placas cribosas con varias areas cribosas en sus extremos,
donde apenas se deposita calosa, ni siquiera durante la parada invernal. Se estima
que el floema puede mantener su funcionalidad durante unos dos afios desde su
generacion a partir del cambium.

El primer sintoma que indica la degeneracion y pérdida de funcionalidad es
la aparicion de depdsitos de calosa en las placas cribosas, como puede observarse
en el anillo de células que se encuentra alrededor del margen exterior del floema
funcional

El floema no funcional, que se encuentra abundantemente en los troncos
y ramas de cierta edad, ocupando la parte mas externa del tejido conductor. Este
floema esta constituido por tubos cribosos colapsados con sus correspondientes
células anejas también muertas, células parenquimaticas vivas y haces de fibras. La
formacion de las fibras suele ocurrir durante las paradas temporales de la actividad

cambial, como sucede a la entrada de la latencia, aunque también pueden aparecer
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en otros momentos en los que esporadicamente se detiene la actividad vegetativa.
Las fibras se encuentran formando grupos separados dentro del tejido floematico,
los cuales, vistos en seccion transversal, se disponen en circulos concéntricos. En
seccion longitudinal los grupos de fibras forman bandas verticales paralelas a los
tubos cribosos.

El xilema que se produce durante el crecimiento secundario esta compuesto
por vasos, células parenquimaticas, radios medulares y fibras. Los vasos quedan
envainados por células parenquimaticas vivas. Cuando, al final del ototio, esta ter-
minando el crecimiento por causa del frio, el cambium forma una estrecha banda
de células parenquimaticas pequenas junto con algunos vasos estrechos, que per-
miten distinguir los anillos de crecimiento anual. No obstante, como consecuencia
de determinadas adversidades climaticas, el crecimiento puede detenerse durante
el periodo de actividad vegetativa, dando lugar a falsos anillos.

Al producirse el crecimiento secundario, el xilema anterior y la médula re-
sultan recubiertos por el nuevo tejido conductor, mientras que el anterior floema
es empujado hacia la parte exterior, sufriendo una compresion que produce su
obliteracion, excepto en las bandas de fibras. Por su parte, el cortex y la epidermis
deben adaptarse al aumento de circunferencia, obligado por el crecimiento en
grosor de los tejidos internos; algunas células del parénquima cortical mas interior
mueren aplastadas mientras que en el resto de este tejido son estiradas tangen-
cialmente y muchas de ellas se dividen en sentido anticlinal. En los tallos viejos,
la dilatacion del cortex se produce mediante formaciones meristematicas — deno-
minadas meristemos de dilatacion — que se disponen radialmente, extendiéndose
desde los radios del floema secundario hasta el felogeno (Fig. Cx-3). A partir de
las células derivadas de los meristemos de dilatacion se diferencian células paren-
quimaticas y esclereidas.

Cuando se inicia el crecimiento secundario de los tallos jévenes, en algunas zo-
nas de su superficie, la cuticula y las paredes de la epidermis se rompen, dando lugar
a la aparicion de grietas verticales. La peridermis, que inicialmente se forma bajo estas
grietas, va reemplazando gradualmente a la epidermis cuando se inicia el crecimiento
secundario. La actividad del felogeno y la de los meristemos de dilatacion suelen ir
asociadas, con lo cual la nueva peridermis aparece en bandas verticales enfrentadas a
los meristemos de dilatacion, de forma que ambos meristemos se disponen perpendicu-
larmente. Cuando cesa la actividad del felogeno, las células derivadas se diferencian en

parenquimaticas hacia el interior y suberosas hacia el exterior.
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La parte central de los tallos esta ocupada por un cilindro sélido de célu-
las parenquimaticas, que constituyen la médula. Estas células desarrollan paredes
celulares gruesas que, con el tiempo, se lignifican, con lo cual la médula ejerce de

tejido de sostén que da consistencia al tallo.

3.3. La hoja

Las hojas de las especies del género Citrus estan formadas por un solo limbo
con un peciolo relativamente corto que lo une al tallo. Segun la especie, el limbo
adopta formas mas o menos elipticas, ovaladas o lanceoladas, con el margen gene-
ralmente entero, excepto en algunas especies (limonero, limero ...) en que es lige-
ramente dentado. La forma y el tamanio de las hojas varia con la especie y, dentro de
cada una de ellas, con diversos factores, entre los que destaca el tipo de brotacion
y el vigor del brote donde se ubican. El color del limbo es verde oscuro en la parte
superior (haz) y verde palido en la inferior (envés).

En la mayoria de las especies el peciolo es alado; en el naranjo amargo y en
el pomelo las alas son relativamente grandes, mientras que en el naranjo dulce son
estrechas y el limonero carece de ellas.

Las hojas de los citricos son perennes, con lo cual no las pierden durante la pa-
rada invernal. La duracion de la vida normal de una hoja depende de su situacion en
el arbol: las situadas en ramas fructiferas viven alrededor de 15 meses, mientras que las
que se encuentran en brotes vegetativos suelen durar mas de dos afios. Como las hojas
se van generando con las sucesivas brotaciones vegetativas que se desarrollan a lo largo
del periodo de actividad vegetativa (generalmente tres), en el arbol conviven hojas de di-
ferentes edades, y, consecuentemente, su abscision se va produciendo a lo largo de todo

el afo, aunque suele ser mas intensa durante la primavera (abril-mayo).
3.3.1. Desarrollo de la hoja

Los primordios foliares recién formados aparecen como apéndices curvados
sobre el meristemo apical, pero a medida que se van desarrollando van adquirien-
do una posicién mas erecta.

La superficie de los primordios foliares esta cubierta por una capa de células
meristematicas (protodermis), que es una continuidad de la tunica y que al madu-

rar formara la epidermis.
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Las capas de células que se encuentran por debajo de la protodermis se deri-
van del corpus del meristemo apical y se diferencian en procambium y meristemo
interior. Los tejidos vasculares de la hoja se diferencian a partir del primero y el
mesofilo a partir del segundo.

Al desarrollarse los primordios foliares se forma el limbo y el peciolo.
Las alas de éste y las dos mitades del limbo se desarrollan a partir de zonas
meristematicas marginales que se encuentran en los laterales del primordio y
su parte cilindrica interior origina el nervio central. En la zona de unién del
peciolo con el limbo aparece una constriccion que se asocia a la formacion
de una capa de abscision. Las glandulas de aceites esenciales comienzan a
diferenciarse tempranamente a partir del meristemo interior que forma el me-

sofilo.
3.3.2. Estructura de la hoja adulta

La anatomia de la hoja esta adaptada a las principales funciones de este or-
gano, que son la fotosintesis, la transpiracion y la exportacion de los compuestos
fotoasimilados.

Vista en seccion (Fig. H-1) una hoja madura presenta los siguientes
tejidos:

Epidermis superior: Esta constituida por una capa de células tabulares re-
cubiertas por una gruesa capa de cuticula (Fig. H-10). En esta epidermis no se
encuentran estomas.

Mesofilo: Este tejido esta formado por distintos tipos de células, de las cua-
les las mas abundantes son las de los parénquimas en empalizada y lagunar.

El parénquima en empalizada estd formado por dos o tres capas de células
cilindricas dispuestas de forma muy compacta (Figs. H-1, H-12 y H-13). Cuando
se presentan tres capas, las células de la mas interna son mas cortas que las de las
otras. Dentro de este parénquima, justo debajo de la epidermis donde se introdu-
cen parcialmente, se observan células mas voluminosas que contienen cristales de
oxalato calcico, denominadas idioblastos.

El parénquima lagunar tiene aproximadamente ocho capas de células, que
presentan formas irregulares con protuberancias que se unen a las de las contiguas,
dejando entre ellas amplios espacios intercelulares (Figs. H-1, H-14 y H-15). Las

capas de células de este parénquima que se encuentran cerca de la epidermis infe-
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rior son mas pequenas y carecen de protuberancias, por lo que su forma es casi es-
férica. Su disposicion compacta deja escasos espacios intercelulares, con excepcion
de las que estan alrededor de los estomas.

Las glandulas de aceites esenciales son formaciones esféricas que se hallan
en el interior del mesofilo, inmediatamente debajo de la epidermis. Las glandu-
las estan recubiertas por dos o tres capas de células con paredes delgadas que se
ordenan concéntricamente en su exterior (Fig. H-6). Estas formaciones son mas
abundantes en el haz que en el envés.

Epidermis inferior: Esta constituida por células tabulares entre las que se
intercalan los estomas. Estos, como se ha expuesto anteriormente, constan de un
poro y dos células oclusivas (o guarda) con forma arrifnionada (Fig. H-11). Por
encima de éstas se encuentra la camara subestomatica, formada por los amplios
espacios intercelulares que dejan las células del parénquima lagunar circundante
(Fig. H-7). La capa de cuticula que recubre también esta epidermis forma unas
protuberancias que sobresalen sobre el poro del estoma.

Sistema vascular: Esta formado por una red de nerviaciones que se ex-
tienden por todo el limbo. La hoja se comunica con el resto de la planta mediante
el haz vascular que discurre por el interior del peciolo, el cual conecta los tejidos
conductores del tallo con los de la hoja. A través de éste, el agua y los elementos
minerales llegan a la hoja, que a su vez exporta las substancias sintetizadas en ella
a los demas o6rganos.

La parte interior del peciolo esta ocupada por un cilindro, donde los tejidos
conductores se disponen concéntricamente. Visto en seccion, en su parte central
se encuentra la médula, formada por células parenquimaticas dispuestas de forma
compacta. Alrededor de la médula, se encuentra un anillo de varias capas de célu-
las xilematicas, que a su vez, esta rodeado por otro de floema. Entre ambos tejidos
conductores encontramos una capa de células meristematicas procambiales. Todo
este conjunto, estd empaquetado por bandas de fibras esclerénquimaticas, con pa-
redes muy engrosadas, que aportan rigidez al peciolo. La parte mas externa esta
ocupada por células parenquimaticas recubiertas por una epidermis (Fig. H-3). En
continuidad con el peciolo se encuentra el nervio central de la hoja que recorre el
limbo desde la zona de union con el peciolo hasta el otro extremo. El nervio central
es mas grueso en su parte inicial, donde sobresale notablemente del limbo, y se va
haciendo mas fino a medida que se aproxima al 4pice de la hoja. La estructura del

nervio central es semejante a la del peciolo (Fig. H-2).
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Las dos medias partes del limbo estan recorridas por los nervios laterales se-
cundarios que se derivan del nervio central. En su tramo inicial, los nervios secun-
darios sobresalen ligeramente sobre la superficie de la hoja, efecto que desaparece
cuando se bifurcan cerca del margen. La estructura de estos nervios consiste en
un haz de xilema cuya mitad inferior esta recubierta por el floema; éste, a su vez,
esta protegido por haces de fibras esclerenquimaticas, que se disponen en forma
de media luna (Fig. H-4). De los nervios laterales se derivan otros de menor rango,
que a su vez se ramifican y anastomosan, formando un entramado de nerviaciones,
entre las cuales hay zonas de mesofilo.

Las nerviaciones menores estan totalmente incluidas dentro del parénquima
lagunar del mesofilo y constan de un haz de xilema adyacente a otro de floema, que
esta bordeado por una capa de fibras esclerenquimaticas (Fig. H-5). A medida que
los nervios se van haciendo menores, como consecuencia de las sucesivas ramifica-

ciones, el ntimero de vasos y tubos cribosos se reduce.

3.3.3. Zonas de abscision

Las hojas se desprenden por el peciolo, donde se distinguen dos zonas de
abscision tipicas: una de ellas se encuentra entre el limbo y el peciolo (Fig. H-8) y
la otra entre el peciolo y el tallo. Esta tltima zona de abscisién se activa inicamente
cuando la hoja entra en senescencia al haber completado su ciclo vital. Por el con-
trario, la zona de abscision limbo-peciolo puede activarse por el etileno y también
por condiciones medioambientales adversas.

Morfologicamente, la zona de abscision limbo-peciolo presenta un estrangu-
lamiento o acanaladura donde la cuticula es muy delgada. En la parte interna del
estrangulamiento se encuentran entre 10 y 15 capas de células corticales de peque-
no tamano y con abundantes depésitos de almidon en su interior que constituyen
la zona de abscision. Las células corticales adyacentes a las células de la zona de
abscision estan, sin embargo, practicamente desprovistas de acimulos de almidon.
En la zona de abscision no se forman fibras floematicas o xilematicas; los tubos cri-
bosos y vasos que atraviesan esta zona lo hacen con una trayectoria zigzagueante.

El primer cambio anatémico en la zona de abscision es la formacion de una
capa de separacion en las células proximas al estrangulamiento (Fig. H-9). El cito-
plasma de estas células se vuelve mas denso, apareciendo en su interior abundantes

lisosomas. Posteriormente, las paredes toman una apariencia gelatinosa, sintoma
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de que se esta produciendo su degradacion. Finalmente, una vez desintegrado el
tejido de la zona de separacion y los tejidos conductores por un proceso lisogénico,

las hojas se desprenden del arbol.

3.4. La flor

Los citricos tienen tendencia a florecer copiosamente, hasta el punto de que
un arbol adulto puede llegar a producir mas de 200.000 flores al aio.

En las zonas con clima templado la floracion principal se produce al princi-
pio de la primavera, coincidiendo con la primera brotacién vegetativa. Las brota-
ciones de verano y otonio no van acompanadas de flores, excepto en casos excep-
cionales en los que pueden formar un ntmero reducido de éstas.

El proceso completo de la floracion comienza por la induccion floral, segui-
da por la diferenciacion de los primordios y, finalmente, por el desarrollo de éstos
para formar flores. Cada una de estas tres etapas esta regulada de forma distinta e
independiente.

La induccion floral consiste en el cambio de destino de las yemas vegetativas
que pasan a ser florales mediante un estimulo recibido de las hojas. En los citricos cul-
tivados en areas subtropicales, este proceso ocurre hacia finales de otono (a partir de
mediados de Noviembre en la zona mediterranea), cuando las plantas estan expuestas
a bajas temperaturas y fotoperiodos cortos. En los climas tropicales los citricos florecen
ininterrumpidamente a lo largo del afo, aunque el mayor ntmero de flores se produce
en primavera. En estas condiciones, 1a floracion es inducida por el estrés hidrico, tras un
periodo de sequia. Por consiguiente, las condiciones medioambientales, principalmente
las bajas temperaturas y el déficit de agua, regulan la induccion floral en los citricos.

La diferenciacion de las yemas florales se inicia a finales del invierno cuando
las yemas salen de la latencia y los primordios comienzan a desarrollarse. Este pro-
ceso implica una serie de cambios morfologicos en el meristemo apical vegetativo,
que sufre un ensanchamiento y aplastamiento, pasando a constituir el meristemo
floral, que originara el receptaculo y demas apéndices de la flor. Los primordios
de los organos florales aparecen como protuberancias del meristemo floral, que se
curvan sobre éste (Figs. F-1y F-2) .

Cada uno de los sucesivos verticilos se forma por encima y dentro del ante-
rior, con lo cual, la organogénesis floral tiene lugar de forma acropétala, es decir,

desde los ¢rganos mas externos a los mas internos. Por consiguiente, en primer
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lugar se forman los sépalos, después los pétalos y a continuacion se produce la
diferenciacion de los estambres y los carpelos, en este orden.

El desarrollo posterior de la flor puede subdividirse en una serie de esta-
dios fenolégicos atendiendo a las caracteristicas tanto externas como internas
del brote floral (Fig. F-3). Cuando el botén floral es muy pequetio, antes de
que sean visibles los pétalos, los sépalos se curvan alrededor de las otras partes
de la flor. En el estadio floral A, los pétalos comienzan a ser visibles, aunque
los sépalos los recubren casi completamente. Los extremos apicales de las an-
teras se localizan a nivel del estigma. Posteriormente, la corola crece y empuja
los sépalos hacia fuera, sobresaliendo sobre ellos. En el estadio floral B, los
pétalos han alcanzado casi la mitad de su tamarno final y los extremos apicales
de los sépalos se encuentran a mitad de camino entre la base y el dpice de los
pétalos. El estigma en este estadio sobresale de las anteras. En el estadio floral
C, los pétalos casi han alcanzado su tamano definitivo, aunque se solapan aun
unos con otros, formando una cobertura completamente cerrada. Los filamen-
tos de los estambres se han alargado ya considerablemente. En el estadio floral
D, los pétalos estan a punto de abrirse y, en realidad, pueden hacerlo al apli-
car una leve presion sobre ellos. En este estadio, dependiendo de la variedad,
pueden encontrarse ya algunas anteras dehiscentes. El siguiente estadio floral
corresponde a la flor totalmente abierta, cuando los elementos de la flor ya
han madurado (Fig. F-4).

Todo el proceso puede durar desde el mes de febrero, en el que ya pueden
reconocerse facilmente las yemas florales, hasta unos dos meses después (abril),
cuando el arbol esta en plena floracion al haberse producido la apertura de la ma-

yoria de las flores.
3.4.1. Tipos de inflorescencias

Las flores de los citricos se presentan aisladas en la axila de una hoja madura
0 en racimos que pueden proceder de yemas terminales o axilares (Fig. F-5). Las
inflorescencias pueden ser de los siguientes tipos:

* Brote floral formado por un ramillete con varias flores, sin hojas jovenes.

» Brote mixto formado por varias flores y hojas jovenes.

* Brote mixto formado por una sola flor, aislada en su extremo, y varias

hojas jovenes.
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La cantidad absoluta de inflorescencias de cada tipo en el darbol y su pro-
porcion sobre el total de éstas, depende de diversos factores internos y externos
a la planta (edad, condiciones climaticas, productividad, régimen hidrico, estado
nutricional, aplicaciones hormonales, etc...). En general, los arboles débiles y en-
vejecidos tienden a florecer copiosamente, aumentando el namero y la proporciéon
de brotes florales puros en detrimento de los mixtos. Por el contrario, los arboles
vigorosos o jovenes suelen florecer mas débilmente, y en ellos aumenta el nimero

de brotes mixtos y disminuye el de brotes florales.

3.4.2. Estructura de la flor

La flor de los citricos es tipicamente hermafrodita, aunque a veces puede ser
estaminada por la degeneracion del pistilo. Su tamano es variable segtn la especie,
oscilando entre 1 y 2 cm de longitud.

La flor esta constituida por unos elementos protectores, el caliz y la corola
que forman el periantio, y otros reproductores el androceo y el gineceo (Figs. F-4
y F-6). En ella se distinguen las siguientes partes:

Pedunculo: Es el érgano que une la flor con el brote. Su crecimiento se produ-
ce mientras se desarrolla la flor, alcanzando una longitud que puede oscilar alrededor
de 1 cm; su diametro inferior es de aproximadamente 1 mm, aunque en su parte
superior se ensancha hasta cerca de 1.5 mm. Las flores axilares presentan dos zonas
de abscision en el pedtunculo: una donde éste se une al tallo, en la axila de la hoja, y
la otra unos milimetros mas arriba. Las flores terminales solo presentan la segunda
capa. El pedunculo esta recorrido longitudinalmente por una serie de haces vascula-
res paralelos a su eje y dispuestos en circulo. En éstos, el floema se sitia en la parte
exterior y el xilema en la interior. Los haces se encuentran dentro de un cilindro de
células parenquimaticas, que a su vez estd envuelto por una epidermis. En esta zona
aparecen también algunos haces vasculares de pequeno diametro (Fig. F-7).

Receptaculo: Es la parte superior engrosada del pedianculo, sobre la que se
asientan las demas partes de la flor. En éste, los haces vasculares se desvian hacia
dichas partes.

Caliz: Esta compuesto por 5 sépalos soldados, dispuestos alrededor del re-
ceptaculo que ocupa el extremo del pedunculo. Normalmente, es de color verde
palido, y junto con el disco persiste en el fruto, mientras éste permanece en el

arbol.
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Los sépalos estan formados por dos epidermis (externa e interna) y entre
ambas se encuentra un parénquima por el que discurren los haces vasculares. Los
sépalos poseen glandulas de aceites esenciales, cerca de la epidermis externa, en la
cual aparecen estomas (Fig. F-8).

Corola: Estd constituida por un numero de pétalos que puede variar de 4
a 8, aunque lo normal es que sean 5. Los pétalos son libres y estan parcialmente
superpuestos. La longitud de los pétalos es mayor que la de los sépalos y se dispo-
nen alternando con éstos, envolviendo a los 6rganos reproductores; después de la
antesis presentan una notable curvatura. Estos 6rganos son bastante gruesos y su
epidermis esta fuertemente cutinizada lo que les confiere un aspecto céreo. En casi
todas las especies de citricos su color es blanco, aunque en el limonero y el cidro,
la parte exterior es rosada.

Los pétalos estan formados por dos epidermis, entre las cuales hay un tejido
parenquimatico que es atravesado por los haces vasculares. Debajo de la epidermis
externa aparecen numerosas glandulas de aceites esenciales (Fig. F-9). En posiciéon
algo hundida con respecto a la epidermis, se encuentran algunos estomas. Las
células epidérmicas pueden formar pelos glandulares unicelulares, que son mas
abundantes en las puntas y margenes de los pétalos (Fig. F-10).

Androceo: Lo constituyen los estambres, cuyo numero esta comprendido
entre 20 y 40 (aunque pueden ser mas) dependiendo de la variedad. Los estambres
estan formados por un filamento y una antera que contiene el polen. Los filamentos
pueden ser libres o estar unidos por su porcion basal formando grupos de tres o
mas; todos ellos estan soldados a la base del disco floral, formando una especie de
tubo que envuelve el gineceo.

Externamente, el filamento presenta una epidermis, cuyas paredes celulares
estan ligeramente cutinizadas. Este tejido, envuelve una masa de células paren-
quimatosas, en cuyo interior hay un haz vascular, que recorre el filamento por el
centro en sentido longitudinal para terminar en la antera (Fig. P-1).

La antera consta de dos tecas bilobuladas, separadas por el haz vascular
que proviene del filamento y que se encuentra englobado por tejido conectivo. En
cada lobulo aparece una cavidad (l6culo o microesporangio) relativamente grande,
donde se forman las microsporas o granos de polen. En muchos casos, al alcanzar
la madurez, la antera aparece solo con dos loculos, debido a que los dos microes-
porangios de cada lado se unen para formar una sola cavidad (aunque en algunas

variedades permanecen separados). Las paredes de la antera estan recubiertas por
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una monocapa exterior de células epidérmicas (exotecio), cuyas células tienen las
paredes delgadas y poco cutinizadas. Por debajo de ésta hay tejido parenquimatico
(endotecio) y rodeando a los loculos se encuentra el tapetum (Fig. P-2).

Cuando el polen fértil ha alcanzado la madurez, las anteras adquieren un
color amarillo intenso. Sin embargo, en las variedades con polen estéril, el color de
las anteras es amarillo pélido y, si no producen polen, son de color crema palido
o blanco.

La dehiscencia de la antera tiene lugar casi al mismo tiempo que la antesis
de la flor. La causa de este proceso es la desecacion de las paredes de las anteras,
que produce su enrollamiento. Esto hace que cada lébulo de la antera se abra por
una grieta longitudinal que se forma entre los lobulos, con lo cual el polen queda
libre (Fig. P-3).

Los granos de polen son de color amarillo, tienen forma esférica, oval o
poliédrica y estdn recubiertos por dos membranas. La exterior o exina es gruesa,
tiene aspecto granuloso y esta formada por una substancia lipoide muy consistente,
denominada esporopolenina. La interior o intina esta constituida por polisacaridos
y es menos consistente que la exina. En la superficie de los granos de polen se
aprecian generalmente varios surcos (entre 2 y 6) donde la exina es muy delgada
(Fig. P-9 y P-10). El tubo polinico emerge a través de alguno de estos durante la
germinacion del grano de polen, empujando hacia un lado la intina (Figs. P-13,
P-14y P-16).

El polen maduro, cuando es fértil, forma un polvo amarillo pegajoso, mien-
tras que si es estéril tiene una tonalidad mucho mas palida.

El gineceo: El pistilo esta compuesto por el ovario, el estilo y el estigma
(Fig. O-1).

Ovario: Tiene forma elipsoidal y se distingue claramente del estilo por su
mayor grosor. Se trata de un ovario policarpelar, que contiene un ntimero variable
de cavidades o loculos (carpelos fusionados) que son los precursores de los seg-
mentos (gajos) del fruto. La fusion de las paredes de los carpelos adyacentes forma
las septas y la union de los bordes de los carpelos forma la placenta (Fig. O-2).
Generalmente, el numero de cavidades del ovario oscila entre 8 y 14 (frecuente-
mente 10).

Los loculos estan limitados exteriormente por el pericarpo o pared del ovario.
En ésta podemos distinguir tres regiones; una externa epidérmica o exocarpo, una

intermedia parenquimatica o mesocarpo, y la mas interna o endocarpo (Fig. O-3).
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El exocarpo esta formado por una capa superficial de células epidérmicas
que contiene estomas. La superficie externa de este tejido esta recubierta por una
fina cuticula sobre la que se depositan ceras epicuticulares. La epidermis esta com-
puesta por células rectangulares cuyo eje mayor estd orientado perpendicularmen-
te a la superficie del fruto. Estas células estan muy vacuoladas y presentan abun-
dantes plasmodesmos que las unen entre si y con las de la capa subepidérmica.
Por debajo de la epidermis hay varias capas de células hipodérmicas de pequeiio
tamano y disposicion compacta (Fig. O-5).

En el mesocarpo se puede distinguir entre el mesocarpo externo y el inter-
no. El primero lo compone una estrecha franja de células pequenas, aunque algo
mayores que las de la hipodermis. Estas células dejan pocos espacios intercelulares
entre ellas y en su interior contienen vacuolas poco desarrolladas y cloroplastos
fotosintéticamente activos (Fig. O-6). En el segundo, el tamano de las células es
mayor, los espacios intercelulares se hacen mas evidentes y sus paredes celulares
son mas gruesas. Estas células contienen abundantes amiloplastos y grandes va-
cuolas (Fig. O-7).

El mesocarpo dispone de una serie de haces vasculares que lo atraviesan en
sentido axial, de forma que, a lo largo de cada carpelo, se encuentran tres haces
vasculares, uno ante el centro de cada loculo (dorsal) y los otros dos enfrentados a
las septas de los loculos (septales).

El endocarpo constituye la region mas profunda del pericarpo, que recubre
la superficie interior de la cara tangencial del l6culo. Estda compuesto por una epi-
dermis que bordea el l6culo y unas pocas capas adjuntas de células parenquimati-
cas dispuestas de forma compacta.

Los loculos estan separados por las septas, que constituyen unos del-
gados tabiques de naturaleza semejante a la de la pared del ovario (Fig. O-2).
Cada septa estda compuesta por dos membranas pertenecientes a dos loculos
adyacentes, con una banda de parénquima semejante a la del mesocarpo inter-
no entre ellas. No obstante, no se aprecia una clara separacion entre los tejidos
del pericarpo y los de la septa, sino que mas bien unos parecen ser continui-
dad de los otros. La membrana locular de la septa, es de tipo epidérmico y esta
recubierta de cuticula.

La columna central del ovario esta formada por células parenquimatosas vy,
en su mitad inferior, es atravesada por una serie de haces vasculares separados en

numero igual al de carpelos (Fig. O-2). Estos circulan en direccion paralela al eje
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de la columna y vistos en seccién transversal se disponen circularmente. De estos
haces se derivan trazas de tejido conductor que conectan con los évulos. Entre los
haces vasculares se encuentra tejido parenquimatico poco compacto.

En el angulo interior de cada léculo del ovario se encuentra la placenta,
que aparece como un tejido engrosado, formado por la unién de los bordes de los
carpelos y que presenta dos filas verticales paralelas de primordios ovulares. Cada
loculo puede formar de 4 a 8 ovulos dispuestos de esta forma.

Los primordios ovulares emergen en zonas discretas de la placenta y se for-
man a partir de divisiones periclinales de las células epidérmicas y de las dos pri-
meras capas de células subepidérmicas. El 6vulo de los citricos es de tipo anatropo,
es decir, el primordio ovular se curva a medida que crece hasta quedar su eje mayor
paralelo a la placenta. Los primordios ovulares son ya visibles en los loculos del
ovario en el estadio floral A. En el estadio floral B, los tegumentos cubren la mitad
de la nucela y en el estadio floral C, ya la rodean completamente, aun sin haber
completado su desarrollo, el cual se alcanza en el estadio D, cuando el micropilo
estd perfectamente formado. Aparte de los 6vulos, el resto de la cavidad locular esta
vacia (Fig. O-4).

Ovulo: Esta compuesto por la nucela, los tegumentos, la chalaza y el funiculo
(Fig. Ov-1). La nucela constituye el tejido mas voluminoso del évulo y contiene el
megagametofito o saco embrionario. La nucela esta envuelta por dos tegumentos, ex-
terno e interno. La porcion apical de los tegumentos esta abierta formando el micro-
pilo, un orificio por el que pasaran los tubos polinicos en busca del saco embrionario.
La chalaza es la region basal del évulo en la que se insertan los tegumentos y de la que
emerge el funiculo, una especie de pedtunculo que une el évulo a la placenta. Por la
parte central del funiculo discurre un haz vascular colateral que llega hasta la chalaza
del 6vulo y se encarga de nutrir a la nucela. Este haz procede de una ramificacion de
uno de los haces axiales localizados en el eje central del ovario.

La nucela esta formada por células de naturaleza parenquimatica, general-
mente de pequeno tamarno, forma elipsoidal y paredes delgadas. La vacuolacion
de estas células es escasa y en su citoplasma pueden observarse amiloplastos con
grandes acimulos de almidon en su interior (Fig. Ov-4).

Las células de los tegumentos son rectangulares en seccion transversal, sien-
do su tamano algo mayor que el de las células de la nucela y sus paredes relativa-
mente mas gruesas, sobre todo en el tegumento externo. Las células de los tegu-

mentos aparecen altamente vacuoladas (Figs. Ov-4, Ov-5 y Ov-6).
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La mayor parte de los 6vulos abortan antes de que se ensanche el saco em-
brionario (Fig. Ov-3). No obstante, aunque los évulos abortivos no se desarrollan,
sus tegumentos si pueden desarrollar cubiertas como las semillas.

Estilo: En la parte superior del ovario encontramos el estilo, cuya forma es
cilindrica y esta atravesado por tantos canales como loculos tiene el ovario (Fig. Es-
2). Estos canales, denominados canales estilares, se extienden a lo largo del estilo,
abriéndose por un extremo en la superficie del estigma y por el otro en los loculos
del ovario (Figs. Es-3 y Es-5). Con ello, establecen la comunicacion del ovario con
el exterior, permitiendo que los tubos polinicos penetren en los loculos y efecttien
la fecundacion de los dvulos. Las secciones de estos canales son alargadas en senti-
do radial (Fig. Es-2) y las células que tapizan sus paredes internas, con su eje mayor
orientado perpendicularmente al canal, son secretoras (Fig. Es-6). En el lugar don-
de los canales estilares desembocan en los loculos, se forman pelos filamentosos,
algunos de ellos multicelulares, que se desarrollan dentro del l6culo alrededor del
micropilo de los 6vulos.

Los haces vasculares recorren el estilo en direccion paralela a los canales.
Dichos haces son continuidad de los del ovario y llegan hasta el estigma. El espacio
entre los canales y los haces vasculares esté relleno por un tejido parenquimatico,
rodeado por una epidermis (Fig. Es-4). Esta esta compuesta por una tnica capa de
células rectangulares, altamente vacuoladas, cuyas paredes exteriores estan cubier-
tas por una espesa cuticula cuya superficie aparece ondulada (Fig. Es-7).

Estigma: Se localiza en el extremo superior del estilo, distinguiéndose de
éste por su mayor anchura y por su forma esferoidal algo achatada. Las células de
la epidermis que revisten la superficie de la parte exterior del estigma presentan
vellosidades (papilas), al igual que las de las aberturas de los canales estilares que
se encuentran en éste (Fig. Es-1). Las papilas de la zona estigmatica varian tanto
en el tamano como en el numero de células de que constan. Asi es posible en-
contrar desde pequenas papilas unicelulares hasta grandes papilas multicelulares
(Fig. P-15).

La zona interior esta formada por células parenquimaticas, que envuel-
ven los canales estilares y los haces vasculares, que se contintan ambos con los
del estilo (Fig. Es-1). Las células que se localizan junto a las papilas contienen
abundantes reservas de almidon en sus plastos. La relacion entre ambos tipos
de células es estrecha, dado que se observa un gran ntumero de plasmodesmos

atravesando sus paredes contiguas. A medida que madura el estigma estas
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células pierden gradualmente el almidén de sus plastos. Las células situadas
mas lejos de las papilas presentan pocos amiloplastos y dejan amplios espacios
intercelulares entre ellas.

La mision del estigma es recibir, durante su periodo receptivo, a los granos
de polen. Para ello, las papilas segregan un liquido azucarado y viscoso, que retie-
ne el polen; a continuacion, éste lo utiliza para hidratarse y germinar y, también,
como medio nutritivo para poder mantener el crecimiento longitudinal del tubo
polinico.

La secrecion de exudado comienza poco antes de que se produzca la aper-
tura de la flor, y se prolonga hasta la caida de los pétalos. El mayor volumen de
exudado se excreta en el momento de la antesis. Los azticares que contiene la se-
crecion se producen a expensas de la degradacion del almidon almacenado en los
amiloplastos. Aunque las papilas contienen en el estadio de antesis cierto numero
de amiloplastos, el mayor reservorio de almidon se localiza en las células parén-
quimaticas situadas inmediatamente por debajo de las papilas del estigma y en las
células corticales que rodean los canales estilares.

Disco (nectario): Es una masa de tejido parenquimatico, con forma de dis-
co sobre la que se asienta el ovario (Fig. O-1). Por debajo del mismo, se encuen-
tran los puntos de inserciéon de los estambres, con lo cual queda rodeado por los
filamentos. Cuando el ovario esta todavia poco desarrollado los bordes del tejido
que forma el disco pueden rodear la base del ovario, pero conforme avanza su cre-
cimiento, dichos bordes son empujados hacia afuera.

Las partes externas del disco segregan un néctar acuoso hasta que caen los
pétalos.

Vascularizacion de la flor: El sistema conductor de la flor estd consti-
tuido por una red muy ramificada de haces vasculares. Esta es necesaria para
transportar el agua y los nutrientes necesarios para el posterior desarrollo del
fruto y de la semilla. Toda la red se deriva de los haces vasculares axiales (unos
10) que acceden a la flor por el pedunculo, formando un cilindro central dis-
continuo (cilindro vascular axial), el cual se ramifica al llegar al receptaculo.
Las trazas que van al periantio y a los estambres, divergen casi en angulo recto
del cilindro vascular axial y recorren casi horizontalmente el receptaculo. Las
trazas que van a los sépalos son las primeras que se derivan, para constituir
el nervio central de cada uno de estos 6rganos. Cuando la traza que va a un

sépalo pasa por debajo del pétalo adyacente, se ramifica hacia ambos lados en
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angulo recto, formando dos trazas que conectan con los haces vasculares que
se forman en los margenes del pétalo. Los haces vasculares de los estambres,
llamados haces estaminales, se ramifican también a partir del sistema axial,
por encima de donde lo han hecho las trazas que van a los pétalos.

En el ovario se encuentran diferentes tipos de haces: a) los haces septales
que se encuentran en el pericarpo, enfrentados a las septas y se consideran for-
mados por la fusion de los haces procedentes de carpelos adyacentes; b) los haces
dorsales que estan también en el pericarpo, pero en posicion central con respecto
a cada loculo; ¢) los haces axiales que ocupan la columna central del ovario: d) los
haces marginales que divergen de los axiales y e) los haces ovulares, que igualmen-
te proceden de los axiales.

Los haces septales se derivan del cilindro vascular inmediatamente por enci-
ma de los estaminales y mas arriba divergen los haces dorsales, que se alternan con
los septales. Los haces vasculares axiales se prolongan por la columna central del
ovario y de ellos se desvian los que van a los 6vulos y los que van a las septas por
su parte interior (haces marginales). Los haces septales y los marginales se unen en

la parte superior de los loculos transformandose en los haces estilares.
3.4.3. Reproduccion sexual

La reproduccion sexual de los citricos, como ocurre en todas las plantas an-
giospermas, se realiza mediante la flor. En ella se retnen todos los 6rganos sexuales
necesarios para cumplir esta funcion.

A partir del momento que se produce la diferenciacion floral, las flores se de-
sarrollan y sus verticilos van madurando. En el momento de la antesis de la flor, los
aparatos reproductores masculino y femenino que se encuentran en ella estan dis-
puestos para que se lleve a cabo la polinizacion y fecundacion. Unos dias después
de la antesis se produce la caida de pétalos, que marca el final de la floracion y el
inicio de la fructificacion. En este proceso el ovario crece y se desarrolla hasta con-

vertirse en un fruto maduro, mientras que el 6vulo fecundado da lugar a la semilla.
3.4.3.1. Formacion de los gametos femeninos

Cuando los botones florales estan en una fase muy temprana de desarrollo,

los primordios ovulares emergen como unas protuberancias de la placenta, que
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afectan a varias capas de células. Estos primordios se disponen en dos filas vertica-
les y posteriormente se desarrollan para formar los 6vulos.

Antes de que se formen los tegumentos, en la zona apical del primordio se
diferencia una célula en la segunda capa de células de ésta, que se distingue de
las restantes por su mayor tamano y por tener un voluminoso nucleo. Esta célula
pronto se divide en dos dando lugar a la célula tapética, que ocupa la posicion mas
externa, y a la célula madre del saco embrionario que queda en la parte interior. La
célula tapética se divide sucesivas veces para formar ocho capas de células, mientras
que la madre del saco embrionario pasa a ocupar una posicion central. Esta ultima,
aumenta de tamano y se alarga, antes de que tenga lugar la division meidtica que
origina cuatro células haploides, que se alinean en sentido longitudinal, hasta que
las tres superiores degeneran y desaparecen. Posteriormente, la cuarta, situada en la
posicion mas profunda, aumenta de tamano y ocupa el lugar dejado por las otras,
formando el saco embrionario, que contintia su desarrollo al tiempo que su ntucleo
se divide. Los dos ntcleos haploides generados ocupan los extremos de la célula,
donde se dividen de nuevo. Los ntcleos derivados sufren otra division posterior,
con lo que se forman ocho nucleos haploides, cuatro en cada uno de los extremos
del saco embrionario. Tres de ellos, situados en el extremo basal, dan lugar a las
células denominadas antipodas, mientras que los otros tres ntcleos, localizados en
el extremo apical, dan lugar a otras tres células, dos de ellas denominadas sinérgidas
y otra que es la ovocélula u oosfera; los dos nucleos restantes, uno de cada extremo
del saco embrionario, se desplazan al centro de éste, donde permanecen separados
hasta que se fusionan durante la fecundacion. Durante todo este proceso, los tejidos
del 6vulo se han ido desarrollando, con lo cual el saco embrionario queda envuelto
por la nucela.

Algunas variedades de citricos presentan, en mayor o menor grado, esterili-
dad gamética femenina, debido a que la mayoria de los 6vulos que producen estan
desprovistos de saco embrionario. Este es el caso, por ejemplo, del mandarino

Satsuma o de los naranjos dulces Washington navel y Valencia.
3.4.3.2. Formacion de los gametos masculinos
En la capa hipodérmica de las anteras muy jovenes se distinguen unas célu-

las que poseen un nucleo de gran tamano. Estas células se dividen periclinalmente

para producir una capa externa de células parietales y una capa interna de células
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esporogenas. En posteriores divisiones, las células parietales producen cuatro ca-
pas de células. La mas interna forma el tapetum y las otras junto con la epidermis
conforman la pared de la antera.

Normalmente, el tapetum esta constituido por una sola capa de células, aun-
que en algunos casos puede formar dos o tres capas. El tapetum rodea el delgado
cilindro de células madres del polen o microesporocitos, que se forman a partir de
las sucesiva divisiones de las células esporégenas primarias. En estas estructuras
denominadas microesporangios es donde, a partir de las células madres del polen,
se forman las microesporas que al desarrollarse se convertiran en granos de polen.
Cada uno de los microesporangios se localiza en un lébulo de la antera (Fig. P-2).

Por su parte, el nucleo de las células del tapetum se puede dividir una o mas
veces, pasando a ser binucleadas o polinucleadas. A medida que el polen se desa-
rrolla las células del tapetum se desintegran, posiblemente para servir de alimento
al polen.

Antes de la primera division, las células madres del polen se distinguen de
las del tapetum por ser de mayor tamano y por tener un solo nucleo. Al dividirse
meidticamente, cada una de ellas origina otras cuatro nuevas células (microespo-
ras) con nucleos haploides, que se mantienen unidas bajo la cubierta de la célula
madre, formando las tétradas polinicas (Fig. P-4).

Cada una de estas células evoluciona para formar un grano de polen. Esta
transformacion consiste en el crecimiento de las mismas, el desarrollo de dos mem-
branas (intina y exina) y la division del nucleo, dando lugar a los ntcleos vegetativo
y generativo, el cual se divide otra vez para formar los dos nucleos espermaticos
(Figs. P-5, P-6, P-7, P-8, P-9 y P-10)

Algunas variedades de agrios, como el mandarino Satsuma o los naranjos del
grupo “navel”, presentan esterilidad gamética masculina, que las incapacita para pro-
ducir polen funcional. Esto sucede porque las células madre del polen se desarrollan
anormalmente y suelen degenerar antes de dividirse. Con ello solo unas pocas llegan
a producir granos de polen, los cuales en su mayoria son estériles. Por consiguiente,

las mencionadas variedades no producen polen maduro y viable en sus anteras.

3.4.3.3. Polinizacion

La polinizacion tiene lugar cuando el polen es transportado desde la ante-

ra hasta el estigma, donde queda depositado. Este proceso puede efectuarse con
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polen procedente de la misma planta, o de otra distinta; por consiguiente, en el
primer caso hay autopolinizacion y en el segundo polinizacién cruzada, a menos
que el polen sea procedente de otra planta del mismo clon, en cuyo caso equivale
a una autopolinizacion.

La polinizacién cruzada en los citricos se produce mayoritariamente mediante
las abejas, cuando éstas llevan el polen desde las flores de una determinada especie o
variedad hasta las de otra distinta. Por el contrario, el viento es un agente polinizador
de escasa importancia en estas plantas, ya que su polen es viscoso y adherente y, por
tanto, de tipo entomofilo. Las abejas acuden al azahar atraidas por su aroma y por el
abundante néctar que segregan; al posarse sobre la flor el polen queda adherido a su
cuerpo, transportandolo de este modo a otras flores. Una caracteristica de algunas
flores es que el estigma queda considerablemente por arriba de las anteras debido a
la escasa longitud de sus filamentos con respecto a la altura del pistilo. Con esto, se
dificulta que el polen se deposite en el estigma de su propia flor, con lo cual se evita
la autopolinizacion y se favorece la polinizacion cruzada.

El liquido pegajoso secretado por el estigma, no solo sirve para retener los
granos de polen, sino que proporciona las condiciones adecuadas para su germi-
nacion (Figs. P-11 y P-12). Generalmente, el estigma esta receptivo desde 1-3 dias
antes de la antesis hasta 6-8 dias después de la misma.

En los citricos, la autopolinizacion natural puede ocurrir a través del con-
tacto directo de las anteras con el estigma, o por el desplazamiento del polen a
muy corta distancia, en ambos casos dentro de la misma flor. Los insectos también
pueden transferir el polen desde las anteras al estigma, ya sean de la misma flor o
de flores del mismo arbol o de otros del mismo clon. Un caracter que favorece este
tipo de polinizacién es la proterandia, que consiste en que el polen madura antes
de la antesis, con lo cual las anteras se abren y comienzan a verter polen mientras
todavia estan apretadas contra el estigma en las flores cerradas. Esto permite la po-
linizacion antes de la apertura de la flor, con lo que se favorece la autopolinizacion.

Una caracteristica importante que afecta a algunas variedades en relacion
con la polinizacion es la autoincompatibilidad. Asi pues, cuando el polen es au-
to-incompatible, el tubo polinico no se desarrolla en el propio pistilo y no se pue-
den fecundar los 6vulos ni obtener embriones por autopolinizacion, aunque los
gametos sean perfectamente viables. Normalmente, el grano de polen germina al
entrar en contacto con el exudado del estigma incompatible y comienza el cre-

cimiento del tubo polinico; sin embargo, éste no suele progresar mas alla de las
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papilas estigmaticas, siendo normal que en tales circunstancias presente deposicio-
nes irregulares de calosa. Por consiguiente, las variedades autoincompatibles solo
pueden polinizarse de forma cruzada, lo cual es indispensable para cuajar frutos

cuando la variedad no es partenocarpica.

3.4.3.4. Fecundacion

El grano de polen absorbe agua del liquido estigmatico y emite el tubo po-
linico (Fig. P-16), el cual penetra en el estigma (Fig. P-17 y P-18) y desciende por
un canal estilar hasta alcanzar los l6culos del ovario (Fig. P-19). Sin embargo, los
tubos polinicos pueden penetrar también a través de los espacios intercelulares de
las células corticales del estilo. Esta via exige constantes cambios en la direccion del
crecimiento del tubo polinico, que provocan una fuerte deposicion de calosa. Una
vez llega a la cavidad locular, el tubo polinico se dirige hacia el 6vulo, en el que
penetra a través del micropilo (Fig. P-20). Posteriormente, atraviesa la nucela hasta
alcanzar el saco embrionario, en el que se introduce desorganizando una o ambas
sinérgidas. El tubo polinico lleva cerca de su extremo los dos ntcleos espermaticos,
uno de los cuales se fusiona con la oosfera, dando lugar al zigoto y, con ello, queda
consumada la fecundacion. Los dos nucleos polares se fusionan con el segundo
nucleo espermatico, originando el nucleo triploide del endospermo.

El periodo de tiempo que puede transcurrir entre la polinizacién y la fecun-
dacion es muy variable, ya que el crecimiento del tubo polinico puede verse afecta-

do por factores ambientales. No obstante, lo normal es que ocurra entre 2 y 8 dias.

3.5. La semilla

3.5.1. Desarrollo inicial de la semilla

Las semillas proceden de los 6vulos fecundados, después de que éstos
sufran un proceso complejo de crecimiento y desarrollo, que afecta a todas sus
partes. Uno de los primeros cambios que se observan en los 6vulos fecunda-
dos es el ensanchamiento de la nucela, al tiempo que el endospermo inicia su
desarrollo (Fig. Ov-2).

Después de realizada la fecundacion, el zigoto no comienza a dividirse has-

ta transcurrido un cierto periodo de tiempo que puede variar entre dos semanas y
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dos meses (Figs. S-6 y S-7). Transcurrido éste, las primeras divisiones se producen
en sentido transversal y las células mas proximas al extremo micropilar del saco
embrionario dan lugar a un delgado suspensor, mientras que la del extremo libre
de la fila se divide sucesivamente para formar una masa de células, que a su vez,
se multiplicaran y se diferenciaran en las distintas partes del embrion. Este, si
completa su formacion, pasara sucesivamente por los estadios de globulo, corazon
y torpedo, hasta la completa formacion de los dos cotiledones.

En el momento de la fecundacion, las antipodas y sinérgidas que aun per-
manecen en el saco embrionario degeneran. Sin embargo, el nucleo triploide del
endospermo, formado por la fusion de los dos nucleos polares y el segundo ntcleo
espermatico procedente del tubo polinico, se divide para producir un gran numero
de nucleos libres que quedan esparcidos en una delgada capa de citoplasma, que
se encuentra en las inmediaciones de la pared del saco embrionario. Este, mientras
tanto crece, destruyendo y comprimiendo con ello muchas células de la nucela.
Posteriormente, en el citoplasma se forman paredes de division alrededor de los
multiples nucleos que contiene y las células asi formadas siguen dividiéndose para
formar el endospermo.

A medida que la semilla se desarrolla, el endospermo se expande, sobre-
pasando en volumen a la nucela, que progresivamente se hace mas delgada como
consecuencia del alargamiento de la semilla (Fig. S-2). Posiblemente, la nucela
actia como un tejido que alimenta al endospermo, antes de ser consumida por
éste. Ademas, la nucela ejerce una funcion de absorcion y translocacion de nu-
trientes desde el tejido chalazal, que, a su vez, los recibe directamente del haz
vascular (Fig. S-3).

Muchas variedades de citricos, denominadas poliembrionicas, pueden gene-
rar embriones, a partir de células somaticas de la nucela. Estos embriones somati-
cos, denominados nucelares, se desarrollan en el saco embrionario junto con el em-
brion sexual (Figs. S-8, S-9, S-10y S-11). El proceso de formacion de los embriones
nucelares es como sigue: después de la fecundacion, y poco antes o después de que
el zigoto sufra la primera division celular, aparecen células de mayor tamano en la
primera o segunda capa de células de la parte interior de la nucela. Estas células,
que se distinguen por su gran nucleo, se encuentran mayoritariamente cerca del
extremo micropilar del saco embrionario. Algunas de estas células comienzan a di-
vidirse produciendo masas de células que invaden el endospermo, donde formaran

los embriones nucelares (Figs. S-12 y S-13). En un estado de desarrollo incipiente,
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estos embriones pueden distinguirse del sexual por su forma irregular y porque ca-
recen de suspensor. El tiempo de aparicion de los embriones nucelares con respecto
al sexual es muy variable. La existencia de varios embriones en fase de desarrollo
dentro de un mismo saco embrionario establece una competencia entre ellos. En
dicha competencia influyen varios factores como son la posicion del embrion y el
momento de su aparicion. El embrion gamético es eliminado frecuentemente debi-
do a que al estar situado en el extremo micropilar del saco embrionario, su posicion
es menos favorable que la de los nucelares localizados mas abajo, para recibir los
nutrientes transportados por el haz vascular, que entran por la zona chalazal. Por
otra parte, debido a las diferencias genéticas entre ambos tipos de embriones, el
vigor del gamético puede ser distinto del de los nucelares, lo cual puede afectar a
su supervivencia. El nimero de embriones nucelares difiere de unas variedades a
otras e incluso entre semillas de la misma variedad. Normalmente, las semillas po-
liembridnicas suelen contener entre 2 y 10 embriones nucelares, aunque, a veces,
pueden ser mas.

Por consiguiente, la semilla en desarrollo, esta constituida por el embrién
o embriones, que al crecer van ocupando el espacio interior del endospermo, una

delgada pared con la nucela en descomposicion y los dos tegumentos (Fig. S-4).

3.5.2. Estructura de la semilla madura

Al madurar la semilla, el endospermo y la nucela practicamente desapare-
cen, quedando solo vestigios adheridos a la cubierta interna. Asi pues, el embriéon
o los embriones nucelares, en su caso, quedan envueltos por una cubierta interna
o tegmen, mientras que, por la parte exterior, la semilla estd recubierta por la cu-
bierta externa o testa (Fig. S-1).

Los cotiledones constituyen la parte mayoritaria del embrion maduro (Fig.
S-14). Su funcién principal es almacenar los compuestos de reserva que utilizara la
plantula durante la germinacion. Dichos 6rganos, cuando estan bien formados, son
relativamente voluminosos, tienen forma ovalada y presentan una superficie lisa de
color amarillento o verde claro.

Los cotiledones estan unidos por un corto hipocotilo, en cuyo extremo
opuesto se encuentra la radicula. Entre los cotiledones esta la plumula, la cual has-
ta la germinacion aparece como un pequenio cono de células, que posteriormente

dard lugar a la aparicion de las dos primeras hojas.
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Cuando la semilla tiene un solo embrion, éste, normalmente, presenta dos
cotiledones iguales, tanto en forma como en tamano. Sin embargo, si la semilla
contiene varios embriones, éstos forman una masa compacta que llena el interior
de lamisma. Como consecuencia de los factores que afectan a la competencia entre
embriones, anteriormente mencionados, los tamanos y las formas de los nucelares
son muy diversos. Algunos de ellos aparecen con los cotiledones muy pequeiios
o deformados, e incluso atrofiados; en otros casos pueden tener tres cotiledones o
mas. Es frecuente que un embrion pequeno ocupe un hueco dentro de un cotile-
don grande de otro embrion. Normalmente solo los embriones mejor constituidos
germinan dando lugar a plantulas, mientras que los mas pequenos solo se hinchan
y, a veces, emiten una pequena raiz, pero no continian su desarrollo.

Los cotiledones estan constituidos por una masa homogénea relativamente
gruesa de tejido parenquimatico compacto, rodeado por una capa de células epi-
dérmicas. Los principales elementos ultraestructurales de las células que constitu-
yen el parénquima interior de los cotiledones de un embrién quiescente son los
cuerpos proteicos y las vesiculas de lipidos, que contienen las reservas nutritivas
almacenadas en este tejido Figs. S-15, S-18 y S-19). Al germinar la semilla éstas
reservas se movilizan, tras un proceso de hidrélisis que tiene lugar durante las tres
primeras semanas de germinacion. Tras este proceso, los anteriores organulos prac-
ticamente desaparecen y son substituidos por grandes vacuolas (Figs. S-16 y S-17).
Al mismo tiempo, aparecen acumulaciones de almidén, que no se encontraban en
las células de los cotiledones del embrion quiescente (Fig. S-20).

El tegmen es una delgada cubierta que envuelve estrechamente los co-
tiledones (Fig. S-5). El tegmen procede del tegumento interno del 6vulo, aun-
que también incluye los restos de la nucela y del endospermo que quedan
adheridos a su superficie interior. En las semillas de muchas variedades el
tegmen aparece coloreado debido al pigmento marrén rojizo que se encuentra
en la vacuola de sus células epidérmicas. En su extremo chalazal, se encuen-
tran varias capas de células pigmentadas, en continuidad con la del tegumento
interno y, por ello, su coloracion es mas oscura que la de las zonas laterales.
El extremo micropilar, que se deriva del tegmen, esta formado por restos de la
nucela y del endospermo, junto con el tegumento interno y la parte interior
del tegumento externo.

La testa es una cubierta gruesa que recubre la parte exterior de la semilla

(Fig. S-5). Esta, procede de la epidermis externa del évulo, cuyas células, al madu-
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rar la semilla, forman paredes secundarias lignificadas. Estas células son alargadas
en sentido axial, con extremos terminados en punta, que se traban con los de
las células adyacentes. Esta disposicion confiere a la testa una notable resistencia.
Las paredes celulares tangenciales externas presentan papilas y estan cubiertas por
una gruesa capa mucilaginosa, que hace que la semilla, se torne resbaladiza al
humedecerse. Adheridas a la superficie interna de la epidermis aparecen células
parenquimaticas con paredes delgadas, que se consideran como pertenecientes al
tegumento externo. Estas, en algunos casos, se colapsan y mueren.

La testa es de color grisaceo o amarillento claro y su superficie aparece arru-
gada y ligeramente ondulada si contiene varios embriones desiguales; en el extre-

mo micropilar forma un pico conico.
3.5.3. Caracteristicas de las semillas

El tamano de las semillas varia mucho entre especies y variedades e, incluso,
dentro de la misma variedad. El nimero de semillas por fruto influye considera-
blemente en su tamano. La forma de las semillas es caracteristica de cada especie,
pudiendo ser ovoides, fusiformes, cuneiformes, lenticulares, esferoidales, etc.

El color de la semilla es el de la testa, la cual, como se ha mencionado an-
teriormente, es de color grisiceo o amarillento claro. No obstante, dicha cubierta
puede transparentar el color del tegmen o de los cotiledones, con lo cual adquiere
un matiz marrén-rojizo o verdoso respectivamente.

Generalmente los embriones se colocan en la semilla con la radicula hacia el

extremo micropilar y los cotiledones hacia el chalazal.

3.6. El fruto

3.6.1. El fruto en desarrollo

La fructificacion es el proceso mediante el cual el ovario crece y se desarrolla
hasta convertirse en un fruto maduro. Dicho proceso comienza tras la antesis y se
prolonga entre unos 6 y 15 meses, en funcién de la especie y la variedad. Asi pues,
en la zona mediterranea, las variedades mas tempranas maduran a principios de
Octubre, mientras que en las tardias este proceso puede alargarse hasta mediados

de primavera.
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Muchas variedades, no partenocarpicas, requieren la formacion de se-
millas para fructificar adecuadamente. En ellas, generalmente las divisiones
celulares y, consecuentemente, el crecimiento del ovario se ralentizan durante
el periodo de la antesis, hasta que se produce la polinizacion y la fecundacion
de los ovulos. Estos ultimos — si su fertilizacion ha sido efectiva — inducen las
senales hormonales que reactivan el desarrollo del ovario para formar el fruto.
La ausencia de fertilizacion y, por tanto, de crecimiento de la semilla, conduce
irreversiblemente en estas variedades a la caida o abscisiéon precoz del ovario.
Por el contrario, las variedades partenocarpicas pueden cuajar frutos de forma
natural aunque carezcan de semillas. Esta propiedad se atribuye a que el ova-
rio de dichas variedades tiene un alto contenido hormonal con independencia
de la fertilizacion del mismo. El hecho de que el ovario de las variedades
partenocarpicas pueda continuar su crecimiento sin que paralelamente se de-
sarrollen las semillas no implica que estén exentas de experimentar el proceso
de abscision.

En la semana de después de la antesis de la flor se produce la caida de
los pétalos y aproximadamente dos semanas después de esta caida tiene lugar
la abscision del estilo con el estigma, que marca la transicion del ovario a lo
que se considera ya fruto en desarrollo. El primer sintoma externo de senes-
cencia del conjunto estigma-estilo es la aparicién de un anillo de tonalidad
mas clara que se localiza por encima de la zona de unién entre el estilo y el
ovario. Este anillo adquiere con el tiempo una coloracién marron, a la vez que
el estilo cambia su color verde claro a amarillento, hasta que finalmente se
separa del ovario. Antes de que se produzca la abscision, las papilas aparecen
altamente vacuoladas, quedando el citoplasma reducido a estrechas bandas
junto a la pared celular. En éste los plastos han perdido el almidén, aunque
continuan observandose dictiosomas aparentemente activos. La pared de las
células que constituyen las papilas, asi como las paredes de las células epidér-
micas y los estratos mas superficiales del cortex, experimentan una progresiva
deposicion de lignina a medida que avanza la senescencia del estigma y del
estilo. Un porcentaje considerable de estilos permanece unido al fruto durante

todo el ciclo de vida en el arbol.
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3.6.1.1. Fases de desarrollo del fruto

El patron de crecimiento y desarrollo del fruto de los citricos, medido en
tamano (diametro, longitud o volumen) o en peso, sigue una curva en el tiempo de
tipo sigmoide que puede dividirse en tres estadios o fases.

La fase I corresponde a un periodo inicial de crecimiento moderado que
va desde la antesis de la flor hasta el final de la caida fisiologica de frutitos (caida
de Junio). La duracion de esta fase es de algo mas de dos meses. En este periodo
predomina la divisién celular con el consiguiente aumento del namero de células
en todos los tejidos en desarrollo de dicho 6rgano.

El incremento en tamano se debe principalmente al crecimiento de los teji-
dos de la pared del ovario (pericarpo) que formaran la corteza o piel del fruto; al
final de esta fase, la corteza alcanza su espesor maximo (Fig. Fr-1)

El mesocarpo es la porciéon del pericarpo que mas se expande con el
crecimiento del ovario durante la fase T de la fructificacion. La mayor tasa
de division célular se produce en el mesocarpo externo que forma una estre-
cha franja de células que conserva rasgos meristematicos. Estas células son
pequenas, presentan paredes delgadas y aparecen en disposiciéon compacta.
Con el transcurso del tiempo las células van siendo desplazadas a zonas mas
profundas del tejido, aumentan de tamano, sus paredes celulares se hacen mas
gruesas y los espacios intercelulares se van ensanchando (Figs. Fr-2 y Fr-3).
La transicion de las células del mesocarpo externo al interno se hace patente
en algunos organulos celulares. Los cambios mds importantes, corresponden
a los plastos, puesto que el mesocarpo externo presenta cloroplastos fotosin-
téticamente activos, cuya estructura interna se va degradando a medida que
las células van pasando al mesocarpo interno, donde se transforman en amilo-
plastos. En el transcurso del desarrollo del fruto, tanto los amiloplastos como
los cloroplastos van perdiendo progresivamente los acumulos de almidon que
contienen (Figs. Fr-6, Fr-7 y Fr-8).

La zona mas profunda del pericarpo, el endocarpo, muestra un ligero creci-
miento a lo largo de la fase I, aunque éste es mucho menor que el del mesocarpo.
Esto supone un aumento moderado del volumen de los l6culos, que se alcanza me-
diante la division celular en las septas y en las paredes tangenciales de los 16culos.
En las primeras las divisiones son periclinales mientras que en las segundas son

anticlinales. Sin embargo, los cambios mas notables en esta regién provienen de la
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formacion de los primordios de las vesiculas de zumo a partir de las células epidér-
micas y subepidérmicas de la superficie interna del endocarpo que cubre la pared
tangencial de la cavidad carpelar (Fig. Fr-11). El crecimiento de dichos primordios
se dirige hacia el interior de los l6culos, de manera que al final de este periodo los
ocupan por completo.

También son dignas de mencion las emergencias carpelares, que comienzan
a formarse poco antes de la antesis a partir de células iniciales diferentes al resto
de las del tejido que recubre el interior de la cavidad locular. Las emergencias car-
pelares estan compuestas por agrupaciones de células globulares que se dividen
activamente y crecen desordenadamente hacia el interior del l6culo (Fig. Fr-10).
Generalmente, las células terminales aumentan de tamafo y sus laminas medias
se ablandan, produciendo el desprendimiento de las mismas. El desarrollo de las
emergencias carpelares es inicialmente mas rapido que el de las vesiculas de zumo
aunque se ralentiza considerablemente al poco tiempo y acaba deteniéndose antes
de que finalice la fase I. El citoplasma de las células globulares contiene numerosas
areas y vesiculas de Golgi, asi como cuerpos lipidicos. Las emergencias carpelares
parecen ser estructuras de naturaleza secretora.

Durante la fase I, que practicamente coincide con el periodo de cuajado
del fruto, se produce una caida masiva de ovarios y frutitos en desarrollo, que
es consecuencia del excesivo numero de flores. La regulacion del cuajado del
fruto es un importante proceso fisiologico, ya que determina el numero final
de frutos que alcanza la madurez. Frecuentemente la caida de los érganos
reproductivos en esta fase, se produce en dos oleadas, correspondientes a dos
periodos de abscision. El primero, ocurre mayoritariamente durante las 3-4
semanas posteriores a la caida de pétalos y afecta principalmente a ovarios y
frutitos en un estado incipiente de desarrollo, aunque también pueden des-
prenderse algunas flores completas. En este periodo la abscision se produce
por la zona situada entre el pedunculo y el brote (zona de abscision A). El
segundo periodo de abscision (denominado “caida de Junio” en el Hemisferio
Norte), comienza unas 2 semanas después de que remita el primer periodo de
caida, prolongandose desde finales de Mayo a finales de Junio. En este caso,
la abscision afecta a frutitos en un estado mas avanzado de desarrollo, que se
desprenden por la zona de union del disco del cdliz con el frutito (zona de
abscision C). En este periodo de transicion de ovario a fruto en desarrollo,

el pedunculo de la flor aumenta en didmetro y su estructura caracteristica
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formada por haces vasculares primarios dispuestos en circulo, pasa a ser un
cilindro vascular con crecimiento secundario, en el cual el floema forma un
anillo exterior separado por el cambium del xilema que se desarrolla concén-
tricamente hacia el interior. La parte central queda ocupada por las células
del parénquima medular, cuyas paredes se van engrosando y lignificando. La
zona de abscision A situada en la base del pedunculo floral, desaparece como tal en
los frutos en desarrollo, ya que en estos se forman fibras floematicas y xilematicas
secundarias, que cruzan la antigua zona de abscision.

Los ovarios y frutitos en desarrollo que van a abscindir pueden diferenciarse
de los que van a permanecer en el arbol por su coloracién verde pélida. Las cé-
lulas del pericarpo de estos ovarios con sintomas de abscision se caracterizan por
la presencia de invaginaciones del plasmalema y del tonoplasto. Las mitocondrias
poseen pocos perfiles de crestas y los plastos, por su parte, comienzan a perder su
sistema endomembranoso.

En general, la mayor parte de los frutos que sobrepasan este segundo perio-
do de abscision permanecen en el arbol hasta la recoleccion.

La fase II corresponde a un periodo de crecimiento rapido del fruto que
transcurre desde el final de la caida de Junio hasta poco antes del cambio de color
del mismo. Su duracion oscila entre 2 y 5 meses (segtn si la variedad es de ma-
duracion precoz o tardia respectivamente) y, a su término, el fruto esta proximo a
alcanzar su tamano definitivo.

En esta fase predomina el alargamiento de las células sobre su division y el in-
cremento en tamano del fruto se debe principalmente a la expansion de los loculos,
para formar los segmentos o gajos. Las vesiculas de zumo crecen considerablemente
hasta alcanzar su maximo tamano, ocupando todo el interior de los gajos (Figs. Fr-12
y Fr-13). Al llenarse de zumo, ejercen una fuerte presion sobre la corteza del fruto, que
al estirarse experimenta una reduccion en su espesor. Para adaptarse al crecimiento,
las células de la epidermis continuan dividiéndose anticlinalmente hasta que el fruto
madura. Las células de la hipodermis y del mesocarpo externo pasan de tener una
forma redondeada o poligonal a una elipsoidal, a medida que el fruto crece. Al final
de la fase 11, las paredes de las células del mesocarpo interno forman protuberancias
que aumentan los espacios intercelulares. Estas protuberancias incrementan su tamaro
hasta formar una especie de brazos cilindricos, que confieren a las células del albedo
una forma muy irregular. Los extremos de estos brazos se unen con los de otras células,

con lo cual los espacios intercelulares se hacen mucho mas amplios y el tejido adopta
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la estructura esponjosa tipica del albedo (Fig. Fr-4). El interior de estas células esta
ocupado casi totalmente por una gran vacuola (Fig. Fr-9).

Los haces vasculares que alimentan al fruto en desarrollo, se pueden adaptar
al estiramiento producido por el crecimiento de éste, gracias a que carecen de fibras
esclerenquimaticas y a que los engrosamientos lignificados de las paredes de los
elementos traqueales son anulares o espiralados.

El disco floral y los sépalos apenas cambian la forma que tenian en las flores.

La fase III corresponde al periodo de maduracion del fruto y, en ella se
producen todos los cambios asociados a dicho proceso siguiendo un modelo no
climatérico. Esta fase se caracteriza por una reducida tasa de crecimiento del fruto,
debida a la elongacion celular remanente.

Al madurar el fruto, los cloroplastos de las capas de células exteriores del
pericarpo se transforman en cromoplastos (también llamados cromatéforos). En
este proceso, el sistema interno de membranas y la estructura de los grana de
los cloroplastos se degrada mientras los cuerpos lipidicos aumentan en tamano y
numero. La pérdida de la clorofila y el incremento de los carotenoides u otros pig-
mentos dan lugar al cambio de color de la piel, que pasa del verde al anaranjado o
rojizo. En su mayor parte, los carotenoides estan disueltos en los cuerpos lipidicos
de los plastos; los antocianos que dan el color rojo a las naranjas sanguinas estan
en las vacuolas y el licopeno, responsable del color rosado de algunos pomelos, se
encuentra en forma de cristales citoplasmicos.

Si por diversos motivos la recoleccion no se efecttia y el fruto se mantiene en el
arbol, éste entra en una etapa senescente durante la cual se pueden producir diversos
desordenes fisiologicos de origen abidtico, algunos de los cuales se originan antes de
la maduracion, aunque es en esta fase cuando suelen ser mas evidentes. Finalmente,
mas pronto o mas tarde, se produce la abscision del fruto por la zona de unién con

el caliz, justo por encima del receptaculo (zona de abscision C).

3.6.1.2. La formacion de los gajos

El crecimiento y desarrollo de las vesiculas de zumo puede dividirse en tres
etapas: division, elongacion y maduracion celular, que se corresponden con las
fases de crecimiento del fruto.

La formacion de las vesiculas de zumo se inicia cuando las flores ya se han

abierto a partir de células de las capas mas internas del endocarpo, que forman la
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epidermis y subepidermis del l6culo. Los primordios vesiculares aparecen como
protuberancias que emergen del endocarpo hacia el interior de los l6culos (Figs.
Fr-14, Fr-15 y Fr-16). En esta fase inicial, las divisiones de las células que constitu-
yen los primordios, pueden ser oblicuas, anticlinales o periclinales y las células des-
cendientes de estas divisiones mantienen la capacidad meristematica. Las células
que se van generando posteriormente son desplazadas hacia el interior y la base del
primordio donde se agrandan, al tiempo que pierden su capacidad meristematica.
No obstante, el meristemo que produce el alargamiento de las vesiculas permanece
en el apice de éstas. Algunas observaciones indican que el tejido epidérmico del
endocarpo generaria unicamente la epidermis de la vesicula que se desarrollaria
mediante divisiones anticlinales; la parte interna de la vesicula procederia pues del
tejido subepidérmico del endocarpo. Sin embargo, en otros casos, se ha propuesto
que, al menos parcialmente, los tejidos internos de la vesicula pueden generarse
mediante divisiones periclinales en la epidermis.

Las células de la base se alargan y se diferencian en las células que constitu-
yen el pedunculo que mantiene en contacto los primordios de las vesiculas con las
paredes internas del l6culo donde se originan.

Una vez formados los pedunculos, las vesiculas contintian alargandose por
la actividad del meristemo apical y por debajo de éste aparece una masa compacta
de células pequenas que se dividen activamente. Las células de los alrededores de
esta masa aumentan de tamafo y se vacuolizan.

Posteriormente, tiene lugar la fase II de desarrollo del fruto, en la que se
produce la elongacion de las células de todos los tejidos de la vesicula. Las células
del interior de la vesicula aumentan considerablemente de tamaro, al igual que
aumenta el de sus vacuolas, con lo cual solo queda en ellas una estrecha franja
de citoplasma situado junto a la pared. A medida que avanza esta fase, entre las
paredes de estas células comienzan a formarse espacios de origen esquizégeno y
lisigeno que van aumentando en tamano (Fig. Fr-12).

Al final de la fase I, la estructura que presentan las vesiculas es la tipica del
tejido maduro (Fig. Fr-12 y Fr-13).

3.6.2. Estructura del fruto maduro

Los frutos citricos son bayas, a las que particularmente se les denomina

hesperidios (Fig. Fr-17). Su tamano es muy variable con la especie y variedad, al
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igual que ocurre con su forma, que puede ser esférica, mas o menos achatada, oval
o piriforme. La piel es gruesa y presenta diferentes grados de rugosidad segun las
especies; su superficie es de color amarillo, anaranjado o rojizo, cuando el fruto
estd maduro. La parte interna de la corteza es, generalmente, de color blanco y su
consistencia blanda y esponjosa.

El interior del fruto esta dividido en varios gajos separados por tabiques mem-
branosos delgados. Dentro de éstos, insertadas en su angulo interno puede haber una o
varias semillas, aunque muchas variedades son aspermas. El resto del gajo esta ocupado
por las vesiculas alargadas (pulpa) que contienen el jugo (Fig. Fr-18). Segtin la especie o
variedad, el color de éste puede ser amarillo, anaranjado o rojo, y su sabor predominante
puede ser dulce, dcido o amargo. El ntimero de gajos se corresponde con el de las cavi-
dades del ovario, de donde proceden, aunque a veces puede ser algo menor si alguna de

estas no se desarrolla; lo normal es que los frutos presenten entre 8 y 14 gajos.

3.6.2.1. La corteza del fruto

La corteza del fruto esta formada por dos tejidos: el epicarpo y el mesocarpo.

El epicarpo es la parte mas externa de la corteza del fruto maduro y en él se
diferencian dos zonas: la epidermis y la hipodermis (Fig. Fr-20)

La epidermis estd constituida por una capa de células con secciéon rectangular,
que vistas de frente tienen forma poligonal. Sus paredes estan fuertemente cutiniza-
das para evitar pérdidas de agua y su superficie esta cubierta por una gruesa capa de
cuticula. En algunas especies de citricos estas células mueren al alcanzar el fruto la
madurez, aunque en la mayoria de ellas la célula permanece viva en esta fase.

Entre las células epidérmicas del fruto se encuentran estomas, que en su
conjunto presentan una forma casi circular, con las células que los rodean dispues-
tas concéntricamente alrededor de ellos (Fig. Fr-19). Los estomas se suelen situar
en franjas estrechas alrededor de las glandulas de aceites esenciales. La densidad
estomatica es mayor en los frutos pequenos que en los grandes.

En la epidermis también se encuentran las células que cubren la parte super-
ficial de las glandulas de aceites esenciales.

Debajo de las células epidérmicas hay dos o tres capas de células que cons-
tituyen la hipodermis. Estas células son pequenas, redondas y se alinean en filas
compactas. En este tejido es caracteristica la presencia de numerosos cromoplastos

(cromatoforos).
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El mesocarpo constituye la parte interna de la corteza y en €l se distinguen
dos partes: la externa y la interna.

El mesocarpo externo esta constituido por células con forma poligonal y
paredes delgadas, cuyo tamano es mayor cuanto mas profunda es la capa en la que
se encuentran. Entre estas células se encuentran enclavadas las glandulas de aceites
esenciales (Fig. Fr-5). Las capas mas superficiales del mesocarpo externo, adya-
centes a la hipodermis, contienen muchos cromatoéforos; sin embargo, a medida
que las capas de células son mas profundas estos organulos tienden a disminuir
progresivamente, hasta desaparecer en las proximidades del mesocarpo interno.

El epicarpo y el mesocarpo externo forman la parte coloreada de la corteza,
que recibe el nombre de flavedo.

El mesocarpo interno esta formado por células de mayor tamano y forma
irregular, que dejan entre ellas amplios espacios vacios, dando a este tejido su tipi-
ca textura esponjosa (Fig. Fr-5 y Fr-9). Como carece de cromatoforos, su color es
generalmente blanco (aunque en algunas variedades es amarillento o rosa palido),
por lo que a esta parte de la corteza se le denomina albedo.

Entre los gajos se encuentra una capa de células que son continuidad de las
del mesocarpo y que, por el otro extremo, se unen con el eje central, formando una
membrana que los separa. Esta varia de grosor y consistencia segun las variedades;
en algunas puede ser destruida por las tensiones que se producen durante el creci-
miento del fruto, con lo cual los gajos aparecen separados unos de otros.

Cuando el fruto madura, el eje central deja de cumplir su funcion, por lo
que en algunas variedades se deshace dejando un hueco en el eje central del fruto.

Los haces vasculares aparecen ampliamente desarrollados y ramificados en
el mesocarpo del fruto maduro, constituyendo la red principal que alimenta a la

mayor parte de los tejidos del fruto durante su maduracion.
3.6.2.2. Los gajos

El endocarpo es la parte interna del fruto, que esta constituida por los gajos.
Estos estan envueltos por membranas formadas a partir de la capa de células que
recubre las paredes internas de los carpelos. Al llegar el fruto a la madurez las célu-
las de estas membranas presentan una forma alargada en sentido perpendicular al
eje del fruto, siendo caracteristico que sus paredes engruesen. Dicho engrosamien-

to no es uniforme, sino que existen grupos de células en las que se da con mayor
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intensidad que en sus adyacentes. Tales células estan dispuestas de forma que dan
a las membranas un aspecto reticular.

Los haces vasculares que hay en la corteza y en el eje central del fruto no
penetran en el interior de los gajos, salvo aquellos que partiendo del eje central
desempenaron la funcién de alimentar a las semilla en desarrollo.

En el fruto maduro, las vesiculas de zumo forman estructuras fusiformes
que llenan el interior de los gajos. Estas estdn compuestas por un cuerpo grue-
so y un pedunculo filamentoso que las une con la pared del gajo. La longitud
de éste depende de la posicion de la vesicula en el gajo, siendo mas largos los
de las mds proximas al eje central. En su parte exterior, las vesiculas presentan
una epidermis consistente, cuyas células son alargadas en el sentido del eje
de la vesicula y estan cubiertas por una capa de cuticula. Inmediatamente de-
bajo de este tejido se encuentran varias capas de células de pequenio tamarno,
en disposicién compacta. En la parte interna se encuentran células de gran
tamano, con forma poliédrica, paredes celulares delgadas y grandes vacuolas.
No obstante la mayor parte del tejido de la zona central de la vesicula aparece
fuertemente degradado, con muchas células rotas y amplios espacios donde
éstas han desaparecido. En esta parte interior esta contenido el zumo que se
extrae cuando se exprime el fruto.

Los pedunculos de las vesiculas también presentan una capa periférica
de células epidérmicas alargadas recubiertas de cuticula; las células interiores
de dichos pedunculos son de naturaleza parenquimatica. En los pedunculos
no se encuentra tejido vascular, aunque en algunas especies como el pomelo
o el pummelo, se han observado células con engrosamientos secundarios en

su pared celular.
3.6.2.3. El pedunculo del fruto

El pedunculo es el 6rgano que une el fruto al brote. Por él discurre
un cilindro, que contiene los tejidos conductores, cuya funcion es aportar al
fruto el agua y los fotoasimilados necesarios para el normal desarrollo de este
organo.

El sistema conductor del pedunculo consiste en un anillo vascular com-
pleto que se produce como consecuencia de la actividad del cambium. En la

porcion interior del anillo encontramos el xilema secundario, rodeado por 5
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a 7 capas de células cambiales y en la porcion exterior se encuentra el floema
secundario que esta rodeado por cordones de células esclerenquimaticas. El
cilindro vascular estd envuelto por varias capas de células parenquimaticas cor-

ticales, que a su vez estan recubiertas por una epidermis (Figs. Fr-21 y Fr-22).
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Pared celular: (pcp) pared celular primaria,
(Im) ldmina media, (pd) plasmodesmo,
(im) invaginacién de la membrana.
Invaginacion de la membrana plasmatica.
Células mostrando diferentes grados

de vacuolacién: (c) citoplasma, (n)
nucleo, (nl) nucléolo, (v) vacuola, (amp)
amiloplastos.

Reticulo endoplasmico rugoso (rer).
Ndcleo (n): (nl) nucléolo, (en) envoltura
nuclear.

Mitocondria (mt).

Cloroplasto (clp).

Cloroplasto (clp): (gr) grana, (pg)
plastoglébulos.

Amiloplasto (amp): (a) almidén.
Cromoplasto (cmp): (pg) plastoglébulos.
Area de Golgi: (dt) dictiosomas.
Lisosomas (Is).
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FI-1.

FIGURAS FLOEMA

FIGURAS FLOEMA

Seccion longitudinal tangencial del floema
del tallo: (TC) tubos cribosos, (CA) células
anejas, (PRM) parénquima radiomedular.

FI-2. Seccion transversal del floema del tallo: (Cb)

FI-3.

Fl-4.

FI-5.

FI-6.

cambium, (FS) floema secundario funcio-
nal, (Fb) fibras esclerenquimaticas, (FNF)
floema no funcional.

Seccién longitudinal del floema del tallo:
(FS) floema secundario funcional, (Fb) fi-
bras esclerenquimaticas, (FNF) floema no
funcional, (Ec) esclereidas; (Cx) cortex.

Seccion transversal del floema de un tallo
con crecimiento secundario: (Cb) cambium,
(FS) floema secundario funcional, (FNF),
floema no funcional, (Fb) fibras escleren-
quimaticas, (Cx) cortex, (Per) peridermis.

Deposiciones de calosa en el floema no fun-
cional (microscopia de fluorescencia).

Detalle de tubo criboso (microscopia elec-
trénica de transmision).
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FIGURAS XILEMA

FIGURAS XILEMA

X-1. Seccidn transversal del xilema secundario:
(VX) vaso xilematico, (FbX) fibras xilema-
ticas, (PX) parénquima xilematico axial,
(PRM) parénquima radiomedular, (Cb)
cambium, (FbF) fibras floematicas, (FS)
floema secundario funcional, (FNF) floema
no funcional, (Cx) cortex.

X-2. Seccidn transversal de los miembros de los
vasos de un tallo: (VX) vaso xilematico.

X-3. Seccion transversal del xilema del pedunculo
de una hoja: (VX) vaso xilematico, (P) pa-
rénquima, (FP) floema primario.

X-4. Seccibn transversal del xilema (microscopia
electrénica de barrido).

X-5, X-6, X-7y X-8. Vista longitudinal de los miem-
bros de los vasos con diferentes formas de
depositarse la lignina en la pared celular
secundaria.
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Cx-2.

Cx-3.

Cx-4.

Cx-b.

FIGURAS CORTEX

FIGURAS CORTEX

Seccion del cortex de un tallo primario:
(Ep) epidermis, (Ex) exodermis, (Cx) cértex,
(GA) glandulas de aceite, (FP) metafloema,
(PCb) procambium, (XP) metaxilema.

Seccidn longitudinal del cortex de un tallo
con crecimiento secundario: (Per) perider-
mis, (Cx) cortex, (Ec) esclereidas, (FS) floe-
ma secundario.

Seccion transversal del cortex de un tallo
con crecimiento secundario: (Per) perider-
mis, (Cx) cortex, (Ec) esclereidas, (MD)
meristemo de dilatacion, (FNF) floema obli-
terado (no funcional), (Fb) fibras escleren-
quimaticas, (FS) floema secundario.

Células de la epidermis e hipodermis del
tallo: (c) citoplasma, (v) vacuola, (pc) pared
celular (microscopia electronica de trans-
misién).

Células del parénquima cortical del tallo:
(c) citoplasma, (v) vacuola, (pc) pared ce-
lular, (ei) espacio intercelular (microscopia
electronica de transmisién).
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R-2.

R-3.

R-4.

R-5.

R-6.

R-7.
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FIGURAS RAIZ

FIGURAS RAiZ

Seccion transversal de una raiz fibrosa en
la zona de crecimiento activo préxima a su
apice: (Ep) epidermis, (Hd) hipodermis, Cx
(cortex), FP (protofloema), XP (protoxile-
ma), (Me) médula.

Seccion transversal de una raiz fibrosa ma-
dura: (Ep) epidermis, (Hd) hipodermis, Cx
(cértex), FP (metafloema), XP (metaxilema),
(Me) médula.

Seccidn transversal de una raiz con creci-
miento secundario: (Ep) epidermis, (Hd)
hipodermis, (Cx) cértex, (Ed) endodermis,
(Pc) periciclo, (FS) floema secundario, (Cb)
cambium, (XS) xilema secundario, (Me)
médula.

Seccion longitudinal del apice de la raiz:
(Clp) caliptra, (MR) meristemo apical radi-
cular, (ZE) zona de elongacién, (CV) cilin-
dro vascular.

Pelos radiculares epidérmicos (microscopia
electrénica de barrido).

Seccidn transversal de una raiz desde cuyo
periciclo emerge una raiz lateral.

Conexion de los tejidos conductores de la
raiz mayor con los de la lateral derivada.
R-9, R-10y R-11. Deposiciones de suberina
y lignina en células de la raiz: (Hd) hipo-
dermis, (Ed) endodermis con banda de Cas-
pary, (VX) vasos del xilema, (Me) médula.
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T-1.

T-2.

T-3.

T-4.

T-5.

T-6.

T-7.

FIGURAS TALLO

FIGURAS TALLO

Seccién longitudinal de una yema axilar:
(Ecm) escamas, (MC) meristemo caulinar,
(YS) yemas secundarias.

Escamas recubriendo una yema axilar con
una espina a la izquierda (microscopia elec-
trénica de barrido).

Seccién longitudinal del apice de un tallo
en crecimiento activo: meristemo caulinar
(MC), primordios foliares (PF).

Seccion transversal de un brote en creci-
miento activo a escasa distancia del apice:
(Ep) epidermis, (Cx) cortex, (GA) glandu-
las de aceite incipientes, (FP) protofloema
(PCb) procambium, (XP) protoxilema, (Me)
médula, (Fb) fibras.

Seccion transversal de un tallo primario:
(Ep) epidermis, (Cx) cortex, (Fb) fibras del
protofloema, (FP) metafloema, (PCb) pro-
cambium, (XP) metaxilema, (Me) médula.
Pelo epidérmico (microscopia electrénica
de barrido).

Seccion transversal de un tallo con creci-
miento secundario: (Per) peridermis, (Cx)
cortex, (Ec) esclereidas, (FNF) floema no
funcional), (Fb) fibras esclerenquimaticas,
(FS) floema secundario, (Cb) cambium,
(XS) xilema secundario.
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FIGURAS HOJA

FIGURAS HOJA

H-1. Seccidn transversal del meséfilo de una hoja:
(Ep) epidermis, (PE) parénquima en empa-
lizada, (PL) parénquima lagunar.

H-2. Seccion transversal del nervio central de una
hoja: (Ep) epidermis, (P) parénquima, (Fb)
fibras esclerenquimaticas, (F) floema, (X)
xilema, (Me) médula.

H-3. Seccion transversal (vista parcialmente) del
pedunculo de una hoja: (Ep) epidermis, (P)
parénquima, (Fb) fibras esclerenquimati-
cas, (F) floema, (X) xilema.

H-4. Seccidn transversal de una hoja atravesada por
un nervio secundario: (Ep) epidermis, (PE)
parénquima en empalizada, (PL) parénquima
lagunar, (Fb) fibras esclerenquimaticas, (F)
floema, (X) xilema, (Me) médula.

H-5. Nervio de rango inferior atravesando el pa-
rénquima lagunar de la hoja: (Fb) fibras es-
clerenquimaticas, (F) floema, (X) xilema.

H-6. Glandula de aceites esenciales.

H-7. Estoma de la hoja: (Est) estoma, (COc) cé-
lula oclusiva, (Po) poro; (CSE) camara sub-
estomética.

H-8. Zona de abscisién del pedinculo de la hoja:
(ZA) zona de abscision, (HV) haz vascular,
(P) parénquima, (GA) glandula de aceite,
(Ep) epidermis.

H-9. Detalle de una capa de abscision desarrolla-
da (CA).
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H.10. Superficie del haz de la hoja, recubierta
de cuticula sobre la que se depositan ceras
epicuticulares (microscopia electrénica de
barrido).

H-11. Estoma: (COc) células oclusivas, (Po) poro
(microscopia electrénica de barrido).

H-12 y H-13. Célula inmadura y madura, respec-
tivamente, del parénquima en empalizada:
(pc) pared celular, (c) citoplasma, (v) va-
cuola, (clp) cloroplasto, ei (espacio interce-
lular).

H-14 y H-15. Respectivamente, célula inmadu-
ra y madura del parénquima lagunar: (pc)
pared celular, (c) citoplasma, (v) vacuola,
(amp) amiloplastos.
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F-1.

F-2.

F-3.

F-4.

F-5.

F-6.

F-7.

F-8.

F-O.

FIGURAS FLOR

FIGURAS FLOR

Boton floral (microscopia electronica de ba-
rrido).

Seccidn longitudinal de un botén floral.

Estadios fenologicos de la flor.

Partes de la flor.

Tipos de inflorescencias: (A) flor aislada, (B)
brote vegetativo con flor terminal, (C) rami-
llete sin hojas, (D) brote mixto.

Seccion transversal de una flor: (Pt) pétalos,
(An) anteras, (Es) estilo.

Seccion transversal del pedunculo floral:
(Ep) epidermis, (P) parénquima, (HV) haces
vasculares.

Seccidn transversal de un sépalo y un pétalo
de un botén floral: (Sp) sépalo, (Pt) pétalo,
(Ep) epidermis, (P) parénquima, (GA) glan-
dula de aceite.

Seccion transversal de un pétalo: (Ep) epi-
dermis, (P) parénquima, (GA) glandula de
aceite.

F-10. Seccion del borde de un pétalo: (PG) pelos

glandulares.
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FIGURAS FLOR
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FIGURAS OVARIO

FIGURAS OVARIO

O-1. Seccién longitudinal de un carpelo: (D) dis-
co, (O) ovario, (Ov) 6vulos, (Es) estilo, (Et)
estigma.

0O-2. Seccién transversal del ovario: (Epi) epicar-
po, (Mes) mesocarpo, (GA) glandulas de
aceite, (End) endocarpo, (Ov) 6vulos, (CO)
cavidad del ovario.

0-3. Seccion transversal de la pared del ovario:
(Epi) epicarpo, (MeE) mesocarpo externo,
(Mel) mesocarpo interno, (GA) glandulas de
aceite, (End) endocarpo, (Sep) septa, (CO)
cavidad del ovario.

O-4. Cavidad del ovario con un 6vulo (microscopia
electronica de barrido).

0-5, 0-6 y O-7. Ultraestructura de la epidermis,
mesocarpo externo y mesocarpo interno del
ovario: (pc) pared celular, (c) citoplasma,
(n) nucleo, (v) vacuola, (amp) amiloplastos.
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FIGURAS ESTILO ESTIGMA

FIGURAS ESTILO/ESTIGMA

ES-1. Corte longitudinal de la parte superior del
estigma: (Pp) papilas, (CE) canal estilar, (P)
parénquima.

ES-2. Corte transversal del estilo: (Ep) epidermis,
(CE) canal estilar, (P) parénquima.

ES-3. Corte longitudinal del estilo: (CE) canal es-
tilar, (P) parénquima.

ES-4. Corte longitudinal del estilo: (Ep) epider-
mis, (HV) haz vascular, (P) parénquima,
(GA) glandula de aceite.

ES-5. Detalle de canal estilar.

ES-6. Células que forman los canales estilares:
(pc) pared celular, (amp) amiloplastos, (c)
citoplasma (microscopia electrénica de
transmisién).

ES-7. Epidermis del estilo: (pc) pared celular, (v)
vacuola (c) citoplasma (microscopia elec-
trénica de transmision).
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FIGURAS ESTILO ESTIGMA

Es-5







Ov-1.

Ov-2.

Ov-3.

Ov-4.

Ov-b.

Ov-6.

Ov-7.

FIGURAS OVULO

FIGURAS OVULO

Seccion transversal de 6vulos en el momen-
to de la antesis de la flor: (TE) tegumento
externo, (T1) tegumento interno, (Nu) nuce-
la, (HVD) haces vasculares dorsales, (HVS)
haces vasculares septales, (HVA) haces vas-
culares axiales, (Sep) septa, (CO) cavidad
del ovario.

Seccidn transversal de 6vulos después de la
fecundacion: (TE) tegumento externo, (TI)
tegumento interno, (Nu) nucela, (SE) saco
embrionario.

Seccidn transversal de un 6vulo degenera-
do.

Seccién longitudinal de las cubiertas de
un 6évulo: (TE) tegumento externo, (TI) te-
gumento interno, (Nu) nucela, (v) vacuola,
(amp) amiloplasto, (pc) pared celular (mi-
croscopia electronica de transmisién).
Seccidén tangencial del tegumento externo
del 6vulo: (pc) pared celular, (v) vacuola,
(amp) amiloplastos (microscopia electroni-
ca de transmision).

Seccidn transversal del tegumento externo
del o6vulo: (pc) pared celular, (v) vacuola,
(amp) amiloplastos (microscopia electroni-
ca de transmision).

Ovulo (microscopia electrénica de barrido).
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FIGURAS POLEN

FIGURAS POLEN

P-1. Seccion transversal de un filamento: (HV)
haz vascular, (P) parénquima, (Ep) epider-
mis.

P-2. Seccidn transversal de una antera: (Pt) pé-
talo, (An) antera, (Lc) léculo, (GP) grano de
polen, (Ext) exotecio, (Tp) tapetum, (Ent)
endotecio, (HV) haz vascular.

P-3. Granos de polen en el interior de una antera
abierta (microscopia electronica de barri-
do).

P-4. Tétradas.

P-5y P-6. Microesporas en estado uninucleado:
(n) nacleo, (nl) nucleolo, (int) intina, (exn)
exina (microscopia 6ptica y electronica res-
pectivamente).

P-7 y P-8. Primera division en el grano de polen:
(nv) nucleo vegetativo, (ng) nucleo genera-
tivo (microscopia éptica y electrénica res-
pectivamente).

P-9 y P-10. Granos de polen maduros (microsco-
pia éptica y electrénica de barrido respec-
tivamente).

P-11 y P-12. Granos de polen adheridos al flui-
do estigmatico (microscopia electrénica de
barrido).

P-13. Tubo polinico emergiendo del grano de po-
len: (TP) tubo polinico, (GP) grano de polen
(microscopia electrénica de barrido).

P-14. Grano de polen germinado en un medio de

Ig
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cultivo: (TP) tubo polinico, (GP) grano de
polen (microscopia electrénica de barrido).

P-15. Detalle de las papilas del estigma donde se
deposita el polen.

P-16. Granos de polen germinando sobre la su-
perficie del estigma (microscopia de fluo-
rescencia).

P-17. Tubo polinico atravesando las papilas.

P-18. Tubos polinicos penetrando en el estigma.

P-19. Tubos polinicos desplazandose por el esti-
lo.

P-20. Tubo polinico penetrando en el évulo a tra-
vés del micrépilo.
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FIGURAS SEMILLA

FIGURAS SEMILLA

S-1. Seccién longitudinal de una semilla en avan-
zado estado de desarrollo: (Ts) testa, (Tg)
tegmen, (Ch) chalaza, (Ct) cotiledones.

S-2. Seccién de la zona micropilar de una semi-
lla inmadura: (TE) tegumento externo, (TI)
tegumento interno, (Nu) nucela, (Enp) en-
dospermao.

S-3. Seccidn de la zona chalazal de una semilla
inmadura: (Ch) chalaza, (Nu) nucela, (Enp)
endospermo.

S-4. Seccion de la parte externa de una semilla
inmadura: (Mu) mucilago, (Ts) testa, (Tg)
tegmen, (Nu) nucela, (Ct) cotiledones.

S-5. Seccion de las cubiertas de una semilla ma-
dura: (Mu) mucilago, (Ts) testa, (Tg) teg-
men, (Ct) cotiledones.

S-6 y S-7/. Estados iniciales de desarrollo del em-
brién zigético (EZ): (Nu) nucela, (Enp) en-
dospermao.

S-8, S-9, S-10 y S-11.Embriones nucelares
(ENu) en diferentes estados de desarrollo:
(Nu) nucela, (Enp) endospermo.

S-12y S-13. Secciones longitudinales de semillas in-
maduras con embriones nucelares en diferen-
tes estados de desarrollo. (ENu) embrién nu-
celar, (TE) tegumento externo, (TI) tegumento
interno, (Nu) nucela, (Enp) endospermo.

S-14. Embrién en estado avanzado de desarrollo:
(Cu) cubiertas, (Ct) cotiledones.
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Célula de un cotiledon maduro antes de
iniciarse la germinaciéon de la semilla: (pc)
pared celular, (ei) espacio intercelular, (cp)
cuerpos proteicos, (I) vesiculas de lipidos
(microscopia electronica de transmision).

S-16 y S-17/. Células de cotiledones después de

S-18.

S-19.

S-20.

Ia

una y tres semanas, respectivamente, de
iniciado el proceso de germinacion: (pc)
pared celular, (ei) espacio intercelular, (cp)
cuerpos proteicos, (l) vesiculas de lipidos,
(amp) amiloplastos (microscopia electroni-
ca de transmision).

Detalle de los cuerpos proteicos (cp) y de
las vesiculas de lipidos (I) de los cotiledo-
nes antes de la germinacién (microscopia
electronica de transmisién).

Glioxisoma (g) préximo a las vesiculas de
lipidos (I) al comienzo de la germinacion
(microscopia electrénica de transmisién).
Amiloplasto (amp) formado en las células
de los cotiledones durante el proceso de
germinacién (microscopia electronica de
transmisién).
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FIGURAS FRUTO

FIGURAS FRUTO

Fr-1. Ovario al inicio de la Fase | (a) y frutitos en

Fr-2,

Fr-6,

la mitad y al final de la misma (b).

Fr-3, Fr-4 y Fr-5. Secciones transversales
de la pared del pericarpo del fruto en di-
ferentes estados de desarrollo de este, que
corresponden respectivamente a la caida de
pétalos, final del periodo de caida de Ju-
nio, inicio de la maduracién y maduracién
avanzada. (Epi) epicarpo, (Mes) mesocarpo,
(End) endocarpo, (GA) glandula de aceite.
Fr-7 y Fr-8. Células del epicarpo, mesocar-
po externo y mesocarpo interno de frutos en
desarrollo, respectivamente (pc) pared ce-
lular, (c) citoplasma, (n) nucleo, (v) vacuo-
la, (amp) amiloplastos (microscopia electro-
nica de transmision).

Fr-9. Células del mesocarpo de un fruto maduro.

(ei) espacio intercelular, (pc) pared celu-
lar, (v) vacuola (microscopia electronica de
transmision).

Fr-10. Emergencia carpelar.
Fr-11. Primordio de una vesicula de zumo.
Fr-12 y Fr-13. Secciones en sentido longitudinal

y transversal de las vesiculas de zumo.

Fr-14, Fr-15y Fr-16. Diferentes estados de desa-

rrollo de los primordios de las vesiculas de
zumo, en la parte interna de la pared que
limita la cavidad del ovario (microscopia
electrénica de barrido).
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Fr-17. Vesiculas de zumo en el interior de un gajo.

Fr-18. Partes de un fruto maduro.

Fr-19. Superficie externa de un fruto: (cr) ceras
epicuticulares, (Est) estomas.

Fr-20. Detalle de las células de la epidermis e
hipodermis de un fruto maduro.

Fr-21 y F-22. Secciones transversales del pedun-
culo del fruto en dos estados de desarrollo
del mismo: (Per) peridermis, (Cx) cértex,
(MD) meristemo de dilatacién, (FNF) floe-
ma no funcional, (Fb) fibras esclerenqui-
maticas, (FS) floema secundario, (Cb) cadm-
bium, (XS) xilema secundario.
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Fr-14 o Fr-15
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