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Resumen

Los caracteres morfolégicos y anatémicos (corteza, madera, hoja, peciolo y flor)
de seis de los siete géneros de la tribu Hamelieae y otras especies de Rubiaceae se
describen y comparan por primera vez con los objetivos de evaluar su potencial
taxonémico en la circunscripcion de la tribu y a través de un andlisis de maxima
parsimonia poner a prueba la monofilia de la tribu con base en 75 caracteres
estructurales, poner a prueba la monofilia de los géneros de Hamelieae y proponer una
hipétesis de las relaciones de parentesco entre éstos. Ademds de apoyar la posicion
taxonémica de Plocaniophyllon en Hamelieae, el cual ha tenido una clasificacion
controversial a nivel genérico y tribal y reevaluar la inclusién de Syringantha en la tribu.
Los resultados registran por primera vez para Hamelieae: los tipos de radios y la
ornamentacién de la punteaduras intervasculares en la madera; los tipos de venacién y
el patrén de ramificacion de los 6rdenes de venacién superior en la hoja, asi como la
diversidad en el arreglo del tejido vascular de la vena media y el peciolo; la connacion
de los estambres, la forma de los filamentos y los 6vulos ortétropos en la flor; ademas
de que se confirma la presencia de los rafidios en todos los 6rganos de la planta, con
excepcion de la madera. La tribu Hamelieae se recupera como un grupo monofilético si
se incluye en ella a Syringantha y Plocaniophyllon. Los caracteres que sustentan la
monofilia de Hamelieae, son el arco de la vena media formado por parénquima, la traza
foliar del peciolo tipo I, las corolas amarillas, los estambres adnados a la base del tubo
de la corola y mas de diez 6vulos ortétropos por 16culo, con el tegumento ocluido por
taninos. La monofilia de los géneros y las relaciones de parentesco de éstos dentro de la
tribu se recuperan por la combinacion de caracteres tales como: tipo de radios en la
madera, ornamentacién de las punteaduras intervasculares en la madera, patrén de
ramificacion de las venas cuaternarias en la hoja, tipo de traza foliar; asi como el
nimero de l6bulos del caliz y corola, el tipo de estivacién, la forma de los filamentos, la
forma del estigma, la hipodermis del hipantio y el nimero de l6culos en el ovario de la
flor; el tipo fruto abayado o capsular y la dehiscencia de este altimo. El reconocimiento
de Plocaniophyllon se apoya por la ramificacion admedia en las venas cuaternarias, la
esclerificaciéon en todos los 6rdenes de venacion, la estivacion alternativa y el fruto
capsular con dehiscencia loculicida y septicida, combinacion tnica de atributos
estructurales. Este estudio demuestra que los caracteres estructurales son una fuente de
datos con sefial filogenética en Rubiaceae a diferentes niveles de la clasificacion.
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HAMELIEAE TRIBE (RUBIACEAE) REVISION WITH A MORPHO-ANATOMICAL
APPROACH
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Colegio de Postgraduados, 2007

Abstract

The morphological and anatomical (bark, wood, petiole, foliar lamina, and
flower) characters of six of the seven genera of the tribe Hamelieae and other species of
Rubiaceae were described and compared for the first time with the main purpose to
evaluate their taxonomic potential in the circunscription of the tribe. A maximum
parsimony analysis was performed to evaluate the tribe and genera monophyly as well
as to give a hypothesis of their relationships based on 75 structural characters. In
addition, it was also tested that Plocaniophyllon is a member of Hamelieae, genus which
has had a controversial generic and tribal classification, and also to re-evaluate the
inclusion of Syringantha in the tribe. The results describe for the first time for Hamelieae
the type of wood rays, the intervascular vestured pits, the leaf venation patterns, the
ramified high order veins pattern, the diversity of vascular tissue in the midvein and
leaf trace, the stamens connation, the filaments shape, and the orthotropous ovules. The
occurrence of raphides was confirmed in all plant organs, except for wood in which
they are present only in two genera. Hamelieae is recovered as monophyletic if
Syringantha and Plocaniophyllon are included. Various characters are recovered as the
synapomorphies which support the monophyly Hamelieae: midvein with an arc of
parenchyma cells, leaf trace type I, yellow corolla, stamens adnated to the base of the
corolla tube and more than ten orthotropous ovules per locule with tannins in their
integument. Within Hamelieae, genera are supported by a combination of different
characters as for type of wood rays, intervascular vestured pits types, ramified pattern
of quaternary veins in the leaves, leaf trace types; as well as number of floral parts,
aestivation type, filament and stigma shape, occurrence of hypodermis in the
hypanthium; and type of fruit and its dehiscence. Plocaniophyllon has admedial ramified
quaternary veins, all order of veins with sclerenchyma, alternative aestivation and
capsular fruits with loculicida and septicida deshiscence, combination of characters that
are unique to this genus. Moreover, this study suggests that structural characters are a
data set with phylogenetic signal in the Rubiaceae at different levels of the
classification.
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INTRODUCCION

La familia Rubiaceae incluye aproximadamente 13,100 especies clasificadas en 611
géneros (World Checklist of Selected Plant Families, 2006) principalmente de
distribucién tropical y en su mayoria lefiosas (Robbrecht, 1988; Mabberley, 1990).
Morfolégicamente son muy diversas, con formas de vida y caracteristicas
reproductivas muy variadas. Robbrecht (1988, 1993) propone una clasificacién para la
familia en la que incluye cuatro subfamilias Antirheoideae, Cinchonoideae,
Ixoroideae y Rubioideae. De estas subfamilias, segin los resultados de los andlisis
tilogenéticos basados en datos moleculares se considera que Antirheoideae es
polifilética, mientras que Rubioideae ha sido la mas estable a través del tiempo,
incluyendo la era de la incorporacion de herramientas moleculares para la
construccion de hipétesis filogenéticas y las propuestas de clasificaciones (Vedcourt,
1958; Bremekamp, 1966; Bremer, 1987; Robbrecht, 1988, 1993). No obstante, la tribu
Hamelieae es una de sus notables excepciones. Tradicionalmente esta tribu se
clasific6 en la subfamilia Rubioideae, en gran medida por la presencia de rafidios; sin
embargo, los andlisis filogenéticos con base en caracteres moleculares que han
incluido a especies de la tribu, indican que debe clasificarse dentro de Cinchonoideae
(Bremer et al., 1995; Andersson y Rova, 1999; Robbrecht y Manen, 2006).

Robbrecht (1988), sehala que la subfamilia Rubioideae se caracteriza por presentar
estipulas frecuentemente divididas, rafidios y estivaciéon de la corola generalmente
valvada, rara vez imbricada y contorta; mientras que la subfamilia Cinchonoideae se
reconoce por las estipulas enteras, los rafidios generalmente ausentes y la estivaciéon
de la corola de valvada a imbricada. Dentro de la tribu Hamelieae se han incluido
especies que presentan caracteristicas morfoldgicas asociadas a ambas subfamilias. Se
trata de especies de distribucién neotropical, arbustivas o arboles pequefios, con
estipulas interpeciolares enteras o divididas, rafidios presentes, estivaciéon imbricada
o contorta a la derecha, estambres fusionados a la base de la corola, polen colporado,

de muy pequefio a grande, con elementos supratectales ausentes o presentes, ovario



2(-5) locular, con muchos 6vulos, frutos carnosos o secos y semillas con células de la
testa granuladas a tuberculadas (Robbrecht, 1988; Dessein et al., 2005).

La propia circunscripcion de la tribu Hamelieae también ha sido controversial, con
clasificaciones que incluyen desde dos géneros (Hamelia Jacq. y Hoffmannia Sw.,
Verdcourt, 1958, 1976; Bremekamp, 1966; Elias, 1976) hasta once géneros (Alibertia A.
Rich., Axanthes Blum., Brignolia DC., Evosmia Humb. & Bonpl., Hamelia Jacq., Olostyla
DC., Patima Aubl., Tepesia Gartn., Urophyllum Jack et Wall, Sabicea Aubl. y Schradera,
De Candolle, 1830; Edlicher, 1836). Mas recientemente, Bremer (1987) redefine a la
tribu con base en caracteres morfologicos entre los que destacan la inflorescencia
ebracteolada o con escamas muy pequefas, estivacion de la corola imbricada
quincuncial, alternada o rotada a la derecha, flores amarillas y tetrdmeras con el
pistilo usualmente bicarpelado y reconoce que esté integrada por los géneros Hamelia,
Hoffmannia, Deppea Cam. & Schlecht., Omiltemia Standl. y Pinarophyllon Brandegee,
delimitacién que es aceptada por Robbrecht (1988). Este mismo autor, en su posterior
revision de la clasificacion de Rubiaceae (Robbrecht, 1993) y con base a los
comentarios de Lorence y Dwyer (1988), agrega a la tribu a los géneros Eizia Standl. y
Plocaniophyllon Brandegee. McDowell (1996), resucité el género monotipico
Syringantha Standl. (considerado por Robbrecht, 1993, como un sinénimo de

Exostema [Pers.] Rich. ex Humb. & Bonpl). Ademas, McDowell, sugiere que

Syringantha estd estrechamente relacionado con Hamelia, con el que comparte la
presencia de rafidios y las caracteristicas morfolégicas de la flor, sugiriendo que debe
incluirse en Hamelieae. Recientemente, Robbrecht y Manen (2006), ampliaron los
limites de la tribu e incluyeron a Hillieae (Cosmibuena Ruiz & Pav. y Hillia Jacq.),
Chione DC. (formalmente clasificado en Chiococceeae = grupo Portlandia), y
Cosmocalyx Standl. En este estudio los autores analizan las secuencias de ADN de
dos géneros de la tribu (Deppea y Hamelia), debido a que los géneros Eizia, Omiltemia,
Pinarophyllon, Plocaniophyllon y Syringantha, reconocidos por Robbrecht (1993) como
miembros de Hamelieae, no se han secuenciado. Por esta razén, en el presente
estudio se considera la propuesta de clasificaciéon de la tribu de Robbrecht (1993),

como una de las més estables.



Los estudios anatémicos en Rubiaceae, en general, son escasos, pero se han
enfocado principalmente en el estudio del xilema secundario destacando los de
Solereder (1885, 1893, 1899; Jansen et al., 2002). Sin embargo, es hasta 1969 que revive
el interés por el estudio anatémico de los caracteres de la madera. Koek-Noorman en
la década de 1970, sintetiza la informacion relacionada con la anatomia de la madera
y propone dos tipos 1y II para la familia con base en el tipo de fibras, la distribucién
de los vasos, el tipo de parénquima axial y las caracteristicas de los radios. En trabajos
posteriores se evalu6 la utilidad de los caracteres anatémicos de la madera a
diferentes niveles taxonémicos, como son algunas tribus o representantes de la
subfamilia Rubioideae (Koek-Noorman, 1969a; Koek-Noorman, 1969b; Koek-
Noorman, 1970, Koek-Noorman y Hogewed, 1974; Ter Welle et al., 1983; Jansen et al.,
1997; Jansen et al., 2001; Lens et al., 2000). Jansen et al. (2002) hicieron la revision de los
caracteres en la familia, confirmando que los tipos de madera I y II sensu Koek-

Normann, tienen valor taxonémico en la delimitacién de las tribus.

En las Rubiaceae los estudios de arquitectura y anatomia foliar y del peciolo son
escasos y no se ha evaluado su potencial taxonémico en la familia (Metcalfe y Chalk,
1950; Hickey y Wolfe, 1975; Herman et al., 1986; Kocsis et al., 2004). Sin embargo, en
otros grupos el valor diagnostico de los caracteres anatémicos de la hoja y peciolo
apoyan el reconocimiento de géneros, la circunscripcion de tribus o de familias
(Metcalfe y Chalk, 1950; Smith y Stern, 1962; Engel, 1992; Mentink y Baas, 1992;
Dickison y Weitzman 1996; Sandoval-Zapotitla y Terrazas, 2001; Aoyama y Gragas-
Sajo, 2003; Farifia et al., 2003; dos Reis et al., 2004; Souza et al., 2004; Andrés-
Hernéndez y Terrazas, 2006). En las Rubiaceae uno de los trabajos mas relevantes es
la revision de Metcalfe y Chalk (1950) en la que presentan generalidades de la

anatomia foliar, del peciolo y de la madera en la familia.

Por otra parte, los caracteres anatémicos de la flor han confirmado su potencial
apoyando la posiciéon taxonémica de algunos géneros en las diversas tribus y
subfamilias de Rubiaceae (Fukoka, 1978; Igersheim et al., 1994; De Block, 1995; De
Block y Igersheim, 2001; Piesschaert et al., 2000; Piesschaert et al., 2001; Dessein et al.,



2001, Martinez-Cabrera et al., en revision). No obstante, dichos estudios se han
concentrado en la descripcion del estilo con presentaciéon de polen secundaria, en el
tipo de 6vulo y en el reconocimiento del tipo de placentacién, pero no se han
comparado y evaluado otros caracteres. Por lo tanto, es importante evaluar si los
caracteres anatémicos de los diferentes 6rganos, tienen valor taxonémico y/o
tilogenético dentro de la familia y el nivel jerdrquico en el que resultan informativos.
Aunque se han evaluado los caracteres morfolégicos en la circunscripciéon de
Hamelieae, no existen estudios que hayan sometido a prueba los caracteres
anatémicos de los géneros que conforman la tribu Hamelieae sensu Robbrecht (1993).
Ademas, no se ha confirmado la clasificacion de Syringantha en la tribu ni la de
Plocaniophyllon. Por lo que, se plantean las siguientes preguntas: ;tienen valor
taxonémico los caracteres de la anatomia de la madera y la corteza, la arquitectura
foliar, la anatomia foliar, del peciolo y la flor, en la circunscripcién de Hamelieae?,
(apoyaran los caracteres morfologicos y anatomicos la circunscripciéon genérica y
tribal de Plocaniophyllon en Hamelieae? ;se recuperara la monofilia de Hamelieae y
las relaciones de parentesco dentro de la tribu con caracteres estructurales? y ;es
Syringantha miembro de la tribu Hamelieae, quien es su género hermano?.

En la presente investigacion se responde a estas preguntas en los siguientes seis
capitulos. En el capitulo I, se describe la morfologia y anatomia de Plocaniopyllon
flavum Brandegee un género monotipico, endémico a Mesomérica, con la finalidad de
reevaluar su circunscripciéon genérica y tribal. Ademads, se comparan los caracteres
estructurales del género con otros miembros de la tribu Hamelieae.

En el capitulo II, se registra la anatomia de la corteza y la madera de seis (Deppea,
Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia, Pinarophyllon, Plocaniophyllon), de los siete géneros
sensu Robbrecht, con el propésito de confirmar el tipo de madera que presentan los
miembros de la tribu, evaluar si existen caracteres anatémicos del tejido secundario
que apoyen la circunscripcion de Hamelieae y que brinden evidencias para discutir
la clasificacién controversial de la tribu en la familia.

En el capitulo III, se presenta el estudio de la arquitectura foliar de Hamelieae y

otros representantes de Rubiaceae, confirmdndose su valor taxonémico a nivel
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especifico y genérico dentro de la tribu.

En el capitulo IV, se describe y compara la anatomia foliar y del peciolo de los
miembros de Hamelieae, Syringantha y otros géneros de la familia, con el propésito
de evaluar su valor diagnostico a nivel genérico y tribal.

En el capitulo V, se describe la anatomia floral de la tribu Hamelieae, con el
objetivo de determinar si existen caracteres con utilidad para reevaluar Ia
circunscripciéon de la tribu y se compara, particularmente, con otros miembros de la
subfamilia Cinchonoideae, en la que se clasifica con base en la evidencia molecular.

En el capitulo VI, se presenta un analisis de parsimonia, en el que se someten a
prueba 75 caracteres estructurales (morfolégicos y anatémicos), con la finalidad de
poner a prueba la monofilia de Hamelieae sensu Robbrecht (1993). Ademas, se pone a
prueba la monofilia de los géneros de la tribu, se evaltan las hipétesis sobre las
relaciones de parentesco entre éstos y se reevaltia también la inclusién de los géneros

Plocaniophyllon y Syringantha en Hamelieae.

I. MORFOLOGIA, ANATOMIA Y POSICION TAXONOMICA DE
Plocaniophyllon Brandegee (RUBIACEAE): UN GENERO MONOTIPICO
ENDEMICO A MESOAMERICA



Resumen

El género monotipico Plocaniophyllon Brandegee se distribuye en los bosques mixtos
de Chiapas (México) y San Marcos (Guatemala). A pesar de que éste se describi6 en
1914, desde entonces ha sido poco colectado y consecuentemente es pobremente
conocido, con problemas de circunscripciéon y clasificacién tribal. Se describe la
morfologia y anatomia de Plocaniopyllon flavum Brandegee con la finalidad de
reevaluar su circunscripcion genérica compardndolo particularmente con Deppea, con
quien se ha confundido y con otros miembros de la tribu Hamelieae, donde ambos
han sido clasificados. Plocaniophyllon comparte con el resto de los miembros de
Hamelieae la presencia de rafidios en todos los 6rganos, endodermis en el tallo,
madera tipo II sensu Koek-Noorman, parénquima en empalizada formado por una
capa de células y parénquima esponjoso abierto en la lamina foliar, estambres
adnados a la base de la corola y semillas con testa microfoveolada. Plocaniophyllon se
distingue de los otros géneros de Hamelieae por la siguiente combinacién de
caracteres: venas con una vaina de fibras sobre el floema en todos los 6rdenes de
venacion, venas cuaternarias formando un patrén de ramificacion admedio; flores
tetrdmeras con estivacion alternativa y frutos capsulares con dehiscencia loculicida y
septicida. Ademads, la vaina de fibras sobre el floema y el patrén de ramificacion
admedio de las venas cuaternarias son atributos exclusivos de Plocaniophyllon. Los
caracteres morfol6gicos y anatémicos apoyan su delimitacion genérica y clasificaciéon

en la tribu Hamelieae.

Abstract

The monotypic genus Plocaniophyllon is distributed in mixed forests of Chiapas
(Mexico) and San Marcos (Guatemala). Despite the fact that it was described in 1914,
it has been poorly collected and consequently it is poorly understood. Its
circumscription has problems and it also has conflicting tribal classification. Here we
describe the morphological and anatomical features that characterize Plocaniophyllon
flavum Brandegee with the aim to re-evaluate its generic circumscription and tribal

placement. We compare the characteristics of this genus mainly with Deppea, with
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which it has been confused, but also with other genera of the tribe Hamelieae, where
both have been classified. Plocaniophyllon shares with the other members of
Hamelieae the presence of raphides in all organs; endodermis in the stem; palisade
parenchyma formed by one layer of cells and open spongy parenchyma in the leaf
blade; stamens adnated near the corolla base; and seeds with microfoveolated seed
coat. Moreover, veins in Plocaniophyllon have fibers sheathing phloem cells, with the
quaternary veins forming an admedial ramified pattern; flowers are tetramerous with

alternative aestivation; fruits are capsular with loculicidal and septicidal.

Introduccién

El género monotipico Plocaniophyllon Brandegee se describi6 en 1914. El tipo
corresponde a Plocaniophyllon flavum Brandegee, colectado por Purpus (No. 7019) en
Meéxico, Estado de Chiapas, cerca de la Finca Mexiquito. Desde su descripcion, la
especie ha sido pobremente colectada (Apéndice 1). Se distribuye en los estados de
Chiapas (México) y San Marcos (Guatemala), en bosques mixtos entre los 750-1500 m
de altitud. Plocaniophyllon ha tenido una clasificacién controversial a nivel genérico y
tribal en las Rubiaceae. Standley (1921), en la flora de Norteamérica clasificé al género
en la tribu Mussaendeae, tomando en cuenta la presencia de frutos carnosos con
muchas semillas y considerando que los miembros de esta tribu se caracterizan por
tener una estivacion valvada en el boton floral. No obstante, en la propia descripcion
del género, Standley duda de la naturaleza carnosa de los frutos, en su clave él asocia
a Plocaniophyllon con otros géneros de esa tribu que también tienen venacién
“lineolada” en sus hojas.

Mas de cincuenta afios después de la descripcion original del género, Standley y
Williams (1975), en la Flora de Guatemala, mencionan que Plocaniophyllon no difiere
substancialmente del género Deppea, reconsiderando que la estivacién del botén floral
en este género es contorta, no valvada, y los frutos capsulares, no carnosos. Standley
y Williams, mencionan que la venacién lineolada no es un caracter suficiente para
separar ambos géneros y proponen la combinacion Deppea flava (Brandegee) L. Wms,

clasificAndola en la tribu Rondeletieae.



Lorence y Dwyer (1988), en la revision de Deppea, resucitan el género
Plocaniophyllon basdndose principalmente en la venacién lineolada, la estivaciéon
alternativa del boton floral y el fruto con dehiscencia septicida, en contraste con la
estivacion contorta y el fruto con dehiscencia loculicida y apical en las especies de
Deppea. Los mismos autores sefialan que Plocaniophyllon esta estrechamente
relacionado con Deppea, Omiltemia y Pinarophyllon de la tribu Hamelieae. Robbrecht
(1988; 1993) también considera que Plocaniophyllon pertenece a la tribu Hamelieae,
junto con los géneros Deppea (en el cual incluye a Plocaniophyllon en su clasificacién de
1988), Eizia, Hoffmannia, Omiltemia y Pinarophyllon (Robbrecht, 1993).

Borhidi (2006), en una clasificaciéon regional restringe los limites de la tribu
Hamelieae, incluyendo sélo a Bertiera, Hamelia y Hoffmannia. Ademas, Borhidi ubica a
la mayoria de los géneros comtnmente clasificados en Hamelieae dentro de la tribu
Rondeletieae, pero a Plocaniophyllon lo clasifica nuevamente en la tribu Mussaendeae.
Desafortunadamente, el tratamiento taxonémico de Borhidi no provee descripciones
tribales y no permite comparar o discutir con otras propuestas. Al mismo tiempo, en
la propuesta de clasificacion mas reciente para las rubidceas realizada por Robbrecht
y Manen (2006) no se considera a Plocaniophyllon (ni a Eizia, Omiltemia y Pinarophyllon,
miembros de la tribu Hamelieae sensu Robbrecht, 1993), porque se carece de
secuencias de ADN, que fueron la base de su propuesta. Consecuentemente, la
clasificacion méds completa y mds reciente para la familia sigue siendo la de Robbrecht
(1993), en la que se ubica a Plocaniophyllon dentro de la tribu Hamelieae.

Ademas de la evidencia morfolégica, los estudios anatémicos de la madera y
corteza han probado ser una herramienta valiosa en la sisteméatica de Rubiaceae y
otras familias, a nivel de género, tribu o de subfamilia (Koek-Noorman y Puff, 1983;
Jansen et al., 1997, 2001, 2002). De igual forma, los estudios de anatémicos de la hoja,
peciolo y flor tienen utilidad taxonémica en el reconocimiento y circunscripciéon
genérica, de tribus y de familias (Metcalfe y Chalk, 1950; Smith y Stern, 1962;
Howard, 1979; Engel, 1992; Mentink y Baas, 1992; Dickison y Weitzman, 1996;
Dessein et al., 2001; Piesschaert et al., 2001; Sandoval-Zapotitla y Terrazas, 2001;

Andrés-Hernandez y Terrazas, 2006). En las Rubiaceae estos caracteres han sido poco
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explorados, pero han demostrado su utilidad a nivel infra y supragenérico (Herman
et al., 1986; Kocsis et al., 2004; Martinez-Cabrera et al., en revision).

En esta investigacion, se presentan una serie de evidencias morfologicas y
anatémicas que aportan un conocimiento mdas detallado sobre el género
Plocaniophyllon, permitiendo reevaluar su circunscripcién y comparar sus rasgos
estructurales con los de otros géneros de la tribu Hamelieae sensu Robbrecht (1993), y

mas particularmente con el género Deppea.

Materiales y métodos

Colectas y morfologia. Se realizé6 una expedicion de campo con el objetivo de
ampliar el conocimiento sobre Plocaniophyllon y el material recolectado fue estudiado
al igual que los ejemplares de herbario depositados en CHAPA, MEXU y UNICACH
(acrénimos de acuerdo con Holmgrean et al., 2004, Apéndice 1).

Todos los ejemplares disponibles fueron medidos con ayuda de una regla y un
vernier, contemplando cinco hojas (lamina y peciolo) y de 2 a 5 flores y frutos por
ejemplar de herbario, dependiendo de la disponibilidad de dichos érganos. Ademas,
para realizar observaciones de las semillas al MEB, se removieron semillas de los
frutos y enseguida se lavaron. Las muestras secas se cubrieron con oro y observaron
en un microscopio (JEOL-JSM-5310LV).

Diafanizacion. Se removieron hojas completas y maduras de ejemplares de
herbario y del material recolectado en campo pertenecientes a Plocaniophyllon
(Apéndice 1) para colocarlas en NaOH al 5 % y a 60 °C por mas de 32 h; se aclararon
con hipoclorito de sodio (cloro comercial al 50 %) por algunos minutos y se lavaron
con agua. Posteriormente, se deshidrataron hasta alcohol etilico al 96 % y se
colocaron, por 24 h o maés, en la sustancia aclaradora BBY4 (Ruzin, 1999) modificada,
donde se sustituy6 el hidrato de cloro por &cido lactico. La tincién se realizo
utilizando safranina “O” en alcohol al 96 % durante 24 h. El exceso de colorante se
eliminé con alcohol absoluto y se finaliz6 la deshidratacion en xileno. Las hojas
diafanizadas se montaron en resina sintética Euparal y se usaron para describir la

arquitectura foliar de acuerdo a propuesta de Hickey (1973) y Wing (1999).
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Inclusiéon en parafina. Muestras de hojas, peciolos y flores de las recolectas
(Apéndice 1) se fijaron en formalina-acido acético-etanol FAA (Ruzin, 1999) y fueron
deshidratadas en un cambiador automatico Leica TP1020 para incluirse en parafina.
Las secciones de hoja (parte media de la lamina, transversal y paradermal), peciolo
(distal, media y proximal; transversal) y flor (transversal y longitudinal) se hicieron a
14 um de espesor en un micrétomo rotatorio, se tifieron con safranina-verde rapido y
se montaron en resina sintética Euparal (Ruzin, 1999). La descripcién de la lamina se
realiz6 siguiendo la propuesta de Metcalfe (1979) y Mentink y Baas (1992), del peciolo
de Howard (1979) y de la flor de Dickison (1986).

Secciones sin incluir. Las muestras recolectadas para el estudio de la corteza y la
madera se tomaron a 10 cm del suelo, cortando con un serrote fragmentos de <1 cm
de didmetro y 4 cm de largo de cada tallo que se fijaron en FAA (Apéndice 1). Una
vez fijado el material se almacené en una solucién de glirecina-agua-alcohol (1:1:1)
hasta su corte. Se hicieron cortes transversales, radiales y tangenciales seriados de
peridermis a madera de 20 o 35 pm de espesor en un micrétomo de deslizamiento.
Los cortes se tifieron con safranina-verde rapido y se montaron en resina sintética
Euparal (Ruzin, 1999). La descripcion de la corteza se realiz6 utilizando la
terminologia de Trockenbrodt (1990) y de la madera siguiendo las recomendaciones
de la Asociacién Internacional de Anatomistas de la madera (IAWA Committee,
1989).

Comparacién con otros géneros. El material de Plocaniophyllon se comparé en sus
rasgos estructurales con los otros géneros de Hamelieae sensu Robbrecht (1993):
Deppea, Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia y Pinarophyllon. Adicionalmente, el patrén de

venacion lineolada fue comparado con cinco especies de Guettarda (Apéndice 6).

Resultados

Morfologia v anatomia vegetativa

Plantas lefiosas con un tallo principal no ramificado, de 1 a 2 m de altura y un dap
de 1.5 cm, ramas cilindricas de color grisaceo. Corteza lisa de color gris, sin ritidoma

aparente (Fig. 2a). Lenticelas menores de 3 mm, de forma redonda a oval.
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Figura 1. Morfologia general de Plocaniophyllon flavum Brandegee. a. Vista general de la
planta. b. Arquitectura foliar. c. Flores. d. Fruto. e. Semilla. f. Testa de la semilla. Escala: b =1
cn,d=2mm,e=200 m, f=100 m.

Peridermis. Bidireccional. Fel6geno diferenciado de las células subyacentes a la
epidermis. Felema formado por 5-7 estratos de células rectangulares con taninos
escasos; felodermis de 4-5 estratos de células rectangulares y paredes delgadas (Fig.
2d).

Cortex. Constituido por células de parénquima y colénquima laminar. Endodermis
adyacente al colénquima, con células rectangulares y banda de Caspari en las
paredes anticlinales (Fig. 2b).

Floema secundario. Elementos de tubo criboso (ETC) y células acomparniantes (CA). Los
ETC de forma irregular o redonda, con paredes delgadas y una CA en uno de sus
extremos (Fig. 2c). Los ETC en el floema no colapsado en grupos de dos. Los ETC y
CA obliterados en el floema colapsado.

Parénquima axial. Las células de parénquima axial con distribucién difusa entre los
ETC y CA en el floema no colapsado, de forma irregular a circular y con abundantes

taninos y rafidios. En el floema colapsado, el parénquima mas abundante, de forma
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circular a oval, interrumpido por fibras en grupos de 2 o 3. Rafidios y taninos
ocluyendo el lumen de las células de parénquima.

Parénquima radial. En corte transversal, el curso de los radios recto en el floema no
colapsado, con dilatacién en el floema colapsado. Rafidios y taninos abundantes.

Xilema secundario. Anillos de crecimiento distintivos, marcados por fibras
radialmente achatadas y diferencias en el grosor de la pared de las fibras. Porosidad
difusa. Vasos en hileras radiales de 2 a 5 (70 %) y el resto solitarios (Fig. 2e). Vasos de
forma angulosa en corte transversal (Fig. 2f). Didmetro tangencial de los vasos entre
17-23 um, con una media de 20 + 2.2 um. Paredes de cerca de 2.5 um de grosor.
Longitud del elemento de vaso de 279-809 um, con una media de 511 + 130 pm. Placas
de perforacion simple (Fig. 2h), con un &ngulo de inclinacién entre 80°-90°.
Punteaduras intervasculares alternas, de forma circular, con una media en su
didmetro de 3 + 0.5 um, apertura lenticular, ornamentadas. Punteaduras vaso-radio
similares a las intervasculares.

Fibras libriformes septadas, con 4 o 5 septos por célula (Fig. 2i). Punteaduras
abundantes en las paredes radiales, ligeramente areoladas o simples. Longitud de la
fibra de 516 a 1193 pm, con una media de 802 £ 135 pm. Grosor de la pared de la
fibras de 2.5 + 1 pym y lumen con una media de 7 + 1 um. Cuerpos de silice pequefios.
Parénquima apotraqueal difuso, series parenquimatosas en hileras de 2 a 3 células,
con taninos escasos. Radios homogéneos tipo III (paedomérficos), exclusivamente de
células erectas (Fig. 2j), de 332 a 827 um de altura y hasta 2 células de ancho pero
comtnmente una, de 20 a 25 um de ancho (Fig. 2j). Cuerpos de silice en algunas

células.
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Figura 2. Anatomia de la corteza y de la madera de P. flavum. a. Corteza en seccion
transversal. b. Endodermis en el tallo con banda de caspari. c. Floema colapsado. d.
Peridermis. e. Distribucién de vasos en hileras radiales. f. Elemetos de vasos angulosos. g.
Xilema en seccién tangencial. h. Elementos de vaso con placa de perforacién simple. i. Fibras
libriformes septadas. j. Radios homogéneos tipo III (paedomorficos). Escala: a =100 m; b, g,
j=25 m;c,d, f,h,i=10 m;e=50 m.c = colénquima; en = endodermis; fe = felema; fi =
fibra, fd = felodermis; p= peridermis; pa= parénquima; pr = parénquima radial; ps = placa de
perforaciéon simple; r = radio; v = vaso; x = xilema; * = banda de caspari; ** = elemento de
tubo criboso y célula acompanante.

Arquitectura foliar. Hojas simples, siempre verdes, opuestas, y glabras (Fig. 1a, c),

algunas son anisofilas con estipulas interpeciolares deltoides y deciduas. Peciolo de 6
a 13 mm, en la base reniforme y cerca de la lamina ligeramente alado. Células
epidérmicas aba y adaxiales de forma cuadrada a redonda, con cuticula ligeramente
estriada y delgada (<3 um). La hipodermis es colenquimatosa, formada de 5 estratos
de células en la parte abaxial y 10 estratos en la adaxial (Fig. 3a). Tejido vascular
formando un arco abierto (Fig. 3b) y dos pares de haces vasculares laterales, el arco

con los extremos ligeramente curvos y células de parénquima con taninos (Fig. 3c).
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Los rafidios y taninos son comunes en la células de parénquima y colénquima;
Lamina foliar de 5 a 11 cm de largo por 2 a 3.5 cm de ancho, carticea-coriacea,
eliptica a ovada, base aguda y apice de agudo a acuminado, margen liso (Fig. 1b).
Vena primaria recta, moderadamente gruesa, ligeramente marcada en ambas
superficies. Venacion broquidédroma, 6 a 7 pares de venas secundarias, formando
angulos de divergencia agudos con respecto a la vena primaria, angulos
disminuyendo uniformemente de la base hacia el apice de la lamina. El curso de
venas secundarias es curvo, uniéndose entre si y formando angulos agudos. Venas
intersecundarias compuestas. Venas terciarias con patrén de reticulaciéon al azar.
Venas de cuarto orden con patrén de ramificacién admedio, venas de quinto orden
perpendiculares a las de cuarto orden formando areolas. Venas de todos los 6rdenes
con vaina esclerificada. Areolas imperfectas e irregulares. Vénulas rara vez presentes,
simples y rectas. Vena ultima marginal fimbrial. Rafidios en la lamina. Superficie.
Células epidérmicas de forma poligonal en ambas superficies, con paredes rectas a
ligeramente onduladas. Estomas paralelociticos con 3 o 4 células subsidiarias en
forma de “C” y de paredes lisas (Fig. 3d). Seccion transversal. Células epidérmicas ada
y abaxiales de forma cuadrada a rectangular; cuticula estriada con <3 pm de grosor.
Mesofilo dorsiventral, con una capa de células de parénquima (Fig. 3e); parénquima
esponjoso abierto de 4 a 5 estratos de células. Vena media con células epidérmicas de
forma redonda en la superficie abaxial y alargadas periclinalmente en la superficie
adaxial, cuticula <3.5 pm de grosor. Bajo la epidermis 5 estratos de colénquima.
Tejido vascular de la vena media formando un arco abierto (Fig. 3g) y un par de haces
vasculares laterales, el arco poco profundo con fibras sobre el floema (Fig. 3h). Venas
mayores y menores colaterales con un arco de fibras sobre el floema (Fig. 3i). Taninos
y rafidios en mesofilo (Fig. 3f), los primeros también en el parénquima floematico del

tejido vascular.
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Figura 3. Caracteres anatémicos del peciolo y la hoja de P. flavum. a. Colénquima en el peciolo
en seccién transversal. b. Tejido vascular del peciolo. ¢. Parénquima con taninos sobre el
floema. d. Estomas paralelociticos en la superficie abaxial. e. Parénquima en empalizada
formado por un estrato de células. f. Rafidios en mesofilo. g. Tejido vascular de la vena media
con un arco de fibras sobre el floema. h. Fibras sobre el tejido vascular de la vena media. i.
Vena cuaternaria. Escala: a, c-e, g,i=25 m;b=100 m;f, h=10 m.cl = colénquima;e =
epidermis; em = parénquima de empalizada; es = parénquima esponjoso; fi = fibras; fl
floema; ra = rafidios; ta = taninos; x = xilema.

Morfologia v anatomia floral

Las flores arregladas en inflorescencias axilares, dos monocasios por nudo (Fig. 1c).
Cada monocasio tiene un pedtnculo de 22 a 35 mm de longitud con 15 a 19 flores;
pedicelos cilindricos de 1-3 mm de longitud.

Sépalos. Lobulos del caliz 4, deltoides de 0.6 a 0.8 mm. Células epidérmicas de

forma redonda, con cuticula lisa. Estomas anfistomaticos, superficiales. Mesofilo de 3
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estratos de células de parénquima no diferenciado, de forma irregular, compactas.
Tejido vascular arreglado en 3 haces colaterales. Taninos y rafidios en idioblastos en
el parénquima.

Pétalos. Flores amarillas, infundibuliformes, con estivacion alternativa (Fig. 4a), el
tubo de la corola corto de 1.5 a 2 mm de longitud. Los Il6bulos de la corola 4,
elipticos, dpice agudo, de 3.5 a 6 mm de longitud. Células epidérmicas aba y adaxiales
de forma redonda con cuticula estriada. Estomas ausentes. Mesofilo no diferenciado
de 5 a 6 capas de parénquima, las células de forma irregular y compacta. Tejido
vascular arreglado en 5 haces colaterales. Taninos y rafidios en idioblastos embebidos
en el parénquima.

Androceo. Estambres 4, adnados a la base de la corola (Fig. 4b). Filamentos de 0.6
a 0.9 mm de longitud, de forma triangular en corte transversal (Fig. 4c), con células
epidérmicas rectangulares, alargadas periclinalmente y cuticula estriada. Bajo la
epidermis 3 estratos de células de parénquima y en el centro del filamento un haz
vascular de tipo anfivasal. Anteras tetrasporangiadas oblongas, de 2 a 2.5 mm de
longitud, dorsifijas cerca de la base de la antera, (Fig. 4d), con células epidérmicas
redondas y cuticula estriada; endotecio de un estrato de células con engrosamientos
lignificados paralelos a las paredes anticlinales (Fig. 4e). En la parte dorsal, el tejido
conectivo de células de forma isodiamétrica con escasos rafidios y en el centro un haz
vascular anfivasal.

Gineceo. Hipantio de 2 a 3 mm de longitud, epidermis externa con células de
forma cuadrada y de forma rectangular las de la epidermis interna, vistas en corte
transversal. Bajo la epidermis hay de 5 a 6 estratos de células de parénquima, 14 haces
vasculares colaterales y abundantes idioblastos con rafidios o taninos. Ovario
bilocular infero. Placentacion axilar, la placenta presenta forma de “T”, vista en corte
transversal (Fig. 4f). En una columna formada por células de parénquima estan
adheridos 15 o mas 6vulos, de tipo ortétropo (Fig. 4g), con un funiculo corto y las
células del tegumento de forma rectangular, con el lumen ocluido por taninos.
Nectario ausente. Estilo ovoide, la epidermis con células redondas y cuticula estriada,

vista en seccién transversal y 2 haces colaterales en los extremos maés distales del
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cilindro; la cavidad estilar cerrada por el tejido de transmisién, con células pequefias
con citoplasma denso y mnucleo evidente, entre ellas abundantes espacios
intercelulares (Fig. 4h). Estigma capitado, con epidermis papilosa (Fig. 4i) y cuticula
estriada. Bajo la epidermis hay 3 estratos de células de parénquima, 2 haces

vasculares colaterales y en el centro el tejido de transmision.

Figura 4. Anatomia floral de P. flavum. a. Estivacién alternativa del botoén floral, en seccién
transversal. b. Estambres adnados a la base de la corola. c. Filamento de forma triangular en
corte transversal. d. Antera tetrasporangiada. e. Endotecio. f. Ovario bilocular con
placentacién axilar. g. Ovulo unitégmico de tipo ortétropo. h. Estilo de forma ovoide en
seccion transversal. i. Estigma capitado y papiloso. Escala:a, b=250 m,c, g h=25 m;
dfi=100 m;e=10 m.e = epidermis, en = endotecio, fi = filamento, hv = haz vascular, t =
tegumento, tc = tejido conectivo, tr = tejido de transmisién, o = 6vulo, p = pétalo, pe = pétalo
externo, pi = pétalo interno.
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Morfologia del fruto y la semilla

Frutos capsulares turbinados con 6 costillas, de 5 a 8 mm de longitud y 3 a 4 mm
de ancho, dehiscencia loculicida y después septicida (Fig. 1d). Semillas ovoides a
irregulares de 0.4 a 0.6 mm, con testa microfoveolada y células con paredes

onduladas (Fig. 1e-f).

Discusion

Plocaniophyllon es un género monotipico que se distingue por presentar en las
venas cuaternarias un patrén de ramificacién admedio y una vaina de fibras en todos
los 6rdenes de venacion, caracteres que se describen por primera vez para el género.
Estos atributos permiten reconocer a Plocaniophyllon de cualquier género de las tribus
en las que ha sido clasificado por diversos autores (Standley, 1921; Standley y
Williams, 1975; Robbrecht, 1988, 1993; Borhidi, 2006).

La tribu Hamelieae

De acuerdo con Robbrecht (1988), la tribu Hamelieae estd representada por
arbustos o arboles pequefios, estipulas interpeciolares enteras o divididas, rafidios
presentes, inflorescencias terminales, flores monomorficas, corola con frecuencia
amarilla o amarillenta, algunas veces rojiza, estivacion variable, imbricada o contorta
a la derecha, estambres adnados cerca de la base de la corola, anteras libres, ovario 2
(-5) locular, con placenta axilar portando numerosos 6vulos, fruto carnoso o capsular,
testa posiblemente granulada o tuberculada. Segin esta circunscripcion,
Plocaniophyllon s6lo difiere de las caracteristicas de la tribu por las inflorescencias
axilares.

Ademas de las caracteristicas morfoldgicas ya mencionadas, entre las que destacan
los rafidios, los estambres adnados a la base de la corola y semillas con testa
foveolada, Plocaniophyllon comparte con los miembros de la tribu Hamelieae sensu

Robbrecht (1993), la presencia de endodermis en el tallo (Martinez-Cabrera ef al., en
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prep.), mesofilo con parénquima en empalizada de una capa y parénquima esponjoso
abierto en la lJdmina de la hoja (Martinez-Cabrera et al., en revision).

Nuestros resultados explican por qué Plocaniophyllon y Deppea fueron en algtn
momento considerados como congenéricos (Standley y Williams, 1975; Robbrecht,
1988), pues ambos comparten un importante namero de caracteres morfoldgicos,
como son las flores tetrameras, corolas amarillas y rotadas, asi como el tipo de fruto
capsular. Sin embargo, existen suficientes caracteres morfolégicos y anatémicos, tanto
vegetativos como reproductivos, que apoyan el reconocimiento de Plocaniophyllon
como género distinto de Deppea (Cuadro 1). Varios de estos atributos ya habian sido
mencionados por Lorence y Dwyer (1988), aunque estos autores no habian
determinado que la venacion lineolada de Plocaniophyllon esta definida por el arreglo
de las venas de cuarto orden.

Plocaniophyllon tiene caracteres en comdn con otros géneros de Hamelieae, como
son la estivacién alternativa del botén floral que también se presenta en algunas
especies de Hoffmannia. Sin embargo, existen algunas diferencias entre estos géneros.
Por ejemplo, en Plocaniophyllon el ovario es exclusivamente bilocular, carece de
nectario y el estigma es capitado y entero; mientras que en Hoffmannia el ovario puede
ser 2 0 4 locular, presenta nectario y el estigma es clavado y bilobado. Ademas, dentro
de Hamelieae, los géneros Hamelian y Hoffmannia se distinguen por sus frutos
abayados.

Ademas, Plocaniophyllon comparte los frutos capsulares con Omiltemia y
Pinarophyllon; en el primero la dehiscencia es del mismo tipo que en Plocaniophyllon,
mientras que en el segundo es loculicida como en Deppea. La estivacion alternativa
habia sido descrita para Omiltemia por Lorence y Dwyer (1988), pero mediante cortes

anatémicos confirmamos que en dicho género es de tipo imbricada.
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A nivel anatémico, el arreglo de la traza foliar del peciolo y la vena media de la

lamina es un caracter que Plocaniophyllon comparte con Hoffmannia, Omiltemia y

Pinarophyllon, pero se diferencia de estos géneros por tener un arco de fibras

rodeando el floema en todos los 6rdenes de venaciéon (Martinez-Cabrera et al., en

revisién). La esclerificaciéon que presenta alrededor del tejido vascular, hace que las

venas sean prominentes.

Cuadro 1. Caracteres morfol6gicos y anatémicos que distinguen a Plocaniophyllon de

Deppea.

Caracteres

Plocaniophyllon

Deppea

Tipo de radios en la
madera

Traza foliar del peciolo

Vena media

Venas de 6rden superior
Patron de ramificacion
de venas cuaternarias
Estomas

Estivacion

Estigma

Nectario

Dehiscencia del fruto

Homogéneos tipo III
(paedomorficos)

Arco abierto con dos pares de
haces vasculares laterales
Fibras formando un arco
sobre el floema

Fibras sobre el floema

Admedial

Paralelociticos
Alternativa
Entero
Ausente

Loculicida y septicida

Heterogéneos tipo IIA

Arco abierto con un par de
haces vasculares laterales
Parénquima con taninos, en
un arco sobre el floema
Parénquima sobre el floema

Reticulacién al azar

Paraciticos
Contorta
Bilobado
Presente

Loculicida

Con respecto a los caracteres anatémicos de la madera, Plocaniophyllon presenta

radios paedomorficos, los cuales también se encontraron en Hoffmannia vy

Pinarophyllon, caracter que se explica en funcién de la forma de vida en ambos

géneros (arbolitos de bajo porte), cuyo individuos alcanzan alturas menores a 0.5 m

en Pinarophyllon y hasta 2 m en Plocaniophyllon y en Hoffamannia. Este tipo de radios

20



también se presenta en otras familias. En varias especies, los radios paedomorficos se
desarrollan en el xilema primario y se conservan en el tejido secundario
independientemente del estado de maduracién del individuo (Carlquist, 2001). Por lo
tanto, no es raro que estos géneros muestren radios paedomorficos, debido a que
estdn representados por arbustos pequefios de menos de 0.5 m en Pinarophyllon y mas
de 2m en Plocaniophyllon y Hoffmannia.

La tribu Rondeletieae

Los miembros de Rondeletieae comparten algunas caracteristicas con Hamelieae,
por lo que se explica la controversia en la clasificacion de algunos géneros. No
obstante, aunque los integrantes de Rondeletieae también son plantas lefiosas (s6lo
Sipaneopsis herbaceo), con estipulas enteras o rara vez bifidas, inflorescencias
principalmente terminales, las inflorescencias con muchas flores, frecuentemente
heterostilas, tubulares y principalmente blancas, la estivacién del botén es imbricada,
o rara vez contorta, estambres adnados a la garganta de la corola, ovario bilocular,
con numerosos 6vulos por l6culo, semillas horizontales, pequenas, exaladas o rara
vez aladas y la testa de la semilla tiene engrosamientos punteados en las paredes
internas tangenciales, ademds los integrantes de esta tribu carecen de rafidios
(Standley, 1918; Robbrecht, 1988). Plocaniophyllon se ubica mejor en Hamelieae por la
presencia de rafidios, las flores no heterostilas, amarillas, los estambres insertos cerca
de la base de la corola y la testa microfoveolada.

La tribu Mussaendeae

La venacion “lineolada” fue la causa principal por la que Plocaniophyllon se ubico
en la tribu Mussaendeae (Standley y Williams, 1975). Sin embargo, cuando Standley
(1921) ubica a Plocaniophyllon en dicha tribu, lo hace considerando que los frutos de
este género eran carnosos y la estivacion valvada, igual que los de los demas
miembros de Mussaendeae. Es claro que Plocaniophyllon flavum, no muestra los
caracteres diagnosticos que definen a Mussaendeae (Standley, 1921; Robbrecht 1988),
dado que tiene frutos secos en cdpsula y la estivacién alternativa del botén floral.

La venacion lineolada
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La venacién remarcada, denominada “lineolada” por algunos autores (Standley,
1921; Standley y Williams, 1975; Taylor, 2001), se presenta en Plocaniophyllon y en
otros géneros como Habroneuron, Sabicea, Pentagonia, Pauridianthia y Tamssiaa y en
particular, en los miembros de la tribu Guettardeae (Melville, 1976; Darwin, 1980;
Robbrecht, 1988). Sin embargo, Darwin (1980) sefiala que es probable que la venacién
lineolada no necesariamente represente una condicién homologa y que puede ser el
resultado de las reminiscencias del patréon de venacion reticulipaxilado presente en
Guettardeae. El mismo autor, menciona que la “venacién lineolada” en Habroneuron
es resultado de la dilatacion de los elementos traqueales. La revisiéon de los caracteres
anatomicos foliares de algunas especies de Guettarda, permitié corroborar que la
venacion lineolada en este género es resultado de la presencia de esclerénquima
rodeando completamente la vena primaria y los 6rdenes de venacién superior
(Martinez-Cabrera et al., en prep.). Ademas en los 6rdenes de venacién superior, las
fibras se extienden hacia la cara adaxial de la ldmina formando una hilera. En este
sentido, en Plocaniophyllon y Guettarda la venacién lineolada no es un carécter
homologo, debido a que la distribucién de las fibras y el patrén de reticulacién de las
venas de tercer y cuarto orden son diferentes. En Guettarda, las venas terciarias son
percurrentes y las de cuarto orden presentan un patrén de reticulacién ortogonal o al
azar, mientras que en Plocaniophyllon, las terciarias tienen un patrén de reticulacion al
azar y las de cuarto orden un patrén de ramificacion admedio, por ello consideramos
que la venacién en Plocaniophyllon debe ser denominada como reticulopaxilada
(Melville et al., 1976).

En conclusién, la combinaciéon de atributos morfolégicos y anatémicos de la
madera, hoja y flores, apoyan el reconocimiento de Plocaniophyllon como un género
distinto de Deppea. En particular, la estivacion alternativa del botén floral, la
esclerificacion de todos los 6rdenes de venacion, el patron de ramificacion admedio
de las venas cuaternarias y la forma de apertura del fruto capsular loculicida y
septicida son una combinacién tnica de caracteres de Plocaniophyllon. Por su parte,
numerosas semejanzas morfolégicas y anatémicas, apoyan la inclusion de

Plocaniophyllon en la tribu Hamelieae, en particular la presencia de rafidios en tallo,
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hojas y flores, la presencia de endodermis en tallo, los estambres adnados a la base de

la corola y el fruto capsular.
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II. ANATOMIA DE LA CORTEZA Y LA MADERA DE LA TRIBU HAMELIEAE

Resumen

Se estudi6 la corteza y la madera de seis (Deppea, Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia,
Pinarophyllon y Plocaniophyllon), de los siete géneros sensu Robbrecht, con el propésito
de evaluar si existen caracteres anatémicos en la corteza y madera que apoyen la
circunscripcion de la Hamelieae y posicion taxonémica en la subfamilia Rubioideae y
Cinchonoideae. Se estudiaron con fines comparativos, especies representantes de
Psychotria  (Psychotrieae, Rubioideae), Exostema vy Hintonia (grupo Portlandia,
Cinchonoideae), Randia (Gardenieae, Ixoroideae), y Bouvardia (incertis sedis). La
corteza de la mayoria de los géneros estudiados presenta una peridermis simple con
excepcién de Exostema y algunas especies de Psychotria con ritidoma. Los géneros de
Hamelieae y algunas especies de Psychotria presentan endodermis. Los cristales en la
corteza son rafidios en Hamelieae y Psychotria, estiloides en Psychotria, Exostema y
Bouvardia, estos dos tultimos con prismas y drusas exclusivamente en Randia. Los
miembros de Hamelieae tienen madera tipo II, distintiva por la presencia de fibras
libriformes septadas, vasos distribuidos en hileras radiales de 2 a 6 vasos (80-90%) y
parénquima apotraqueal difuso, caracteres que comparte con Psychotria. Exostema,
Hintonia y Randia tienen madera tipo I, distintiva por la presencia de fibrotraqueidas
no septadas, vasos solitarios y parénquima apotraqueal en agregados. Bouvardia
presenta los dos tipos de madera. Los géneros de Hamelia, Omiltemia y Psychotria
presentan rafidios en la madera, mientras que Randia y Exostema poseen cristales
prisméaticos. Las evidencias filogenéticas clasifican a la tribu en el clado de la
subfamilia Cinchonoideae, sugiriendo que los rafidios y la madera tipo II se
originaron mdas de una vez en forma independiente en la familia. La presencia de
rafidios y la madera tipo II, apoyan la hermandad de Hamelieae y Hillieae en
Cinchonoideae y las distinguen de las otras tribus de esta subfamilia, que presentan

madera tipo I.

Abstract
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We studied wood and bark anatomy of six (Deppea, Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia,
Pinarophyllon and Plocaniophyllon) of the seven genera of the tribe Hamelieae sensu
Robbrecht, with the main purpose to recognize if there are characters which support
the limits of Hamelieae and the taxonomic position of Hamelieae within the
subfamily Rubioideae or Cinchonoideae. In addition, we studied for comparative
purposes representative species of Psychotria (Psychotrieae, Rubioideae), Exostema,
and Hintonia (Portlandia group, Cinchonoideae), Randia (Gardenieae, Ixoroideae), and
Bouvardia (incertis sedis). Samples of Hamelieae and comparative species were
collected in the field and sectioned with a sliding microtome and stained with safrain-
fast green. Bark of most genera studied has a simple periderm and rhytidome was
only observed in Exostema and few species of Psychotria. The genera of Hamelieae
plus one species of Psychotria show an endodermis. Crystals in bark are raphides in
species of Hamelieae and Psychotria, styloids in Psychotria, Exostema, and Bouvardia,
the latter two also with prisms, and druses exclusively in Randia. Members of
Hamelieae show wood type II, distinctive by the occurrence of libriform septate
fibres, vessels distributed in radial rows of 2-6 vessels (80-90%) and apotracheal
diffuse parenchyma, characters shared with most Psychotria species. Exostema,
Hintonia, and Randia possess wood type I, distinctive by the occurrence of nonseptate
fibrotracheids, solitary vessels, and apotracheal parenchyma in aggretates. Bouvardia
species have both types of wood. Members of Hamelieae and Psychotria have wood
with raphides, while Exosterna and Randia possess prismatic crystals. Although wood
type II, raphides, and endodermis support the circunscription of Hamelieae, this
combination of characters is shared with species of Psychotria. However, the
phylogenetic evidence placing this tribe in a clade with representatives of the
Cinchonoideae suggests that raphides and wood type II have arisen independently
more than once. These features: raphides and wood type II supports the close
relationship of Hamelieae and Hillieae within Cinchonoideae, and distinguish them
from the other members of this subfamily.

Introduccién

Los estudios anatémicos de la madera en la familia Rubiaceae han confirmado su
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potencial taxonémico para el reconocimiento a nivel especifico, genérico, tribal y de
subfamilias (Koek-Noorman, 1969a, b; Koek-Noorman, 1970; Koek-Noorman y
Hogewed, 1974; Ter Welle et al., 1983; Jansen et al., 1997; Jansen et al., 2001; Lens et al.,
2000; Jansen et al., 2002). Se reconocen dos tipos de madera para las Rubiaceae, la
madera tipo I distintiva por presentar fribrotraqueidas, parénquima axial apotraqueal
difuso, difuso en agregados o en bandas, vasos principalmente solitarios y radios
angostos; mientras que la madera tipo II presenta fibras libriformes, parénquima axial
ausente o paratraqueal escaso, vasos con distribucion en hileras radiales cortas (2-4
vasos) y solitarios y radios anchos (Koek-Noorman, 1977; Jansen et al., 2002).

Robbrecht (1988, 1993) dividi6 a la familia Rubiaceae en cuatro subfamilias:
Antirheoideae, Cinchonoideae, Ixoroideae y Rubioideae. Sin embargo, en los analisis
filogenéticos basados en datos moleculares, la subfamilia Antirheoideae resulta
polifilética, siendo la subfamilia Rubioideae la mas estable (Vedcourt, 1958;
Bremekamp, 1966; Bremer, 1987; Robbrecht, 1988, 1993). En Rubioideae se ha
clasificado tradicionalmente la tribu Hamelieae, principalmente por la presencia de
rafidios. Sin embargo, los andlisis filogenéticos indican que la tribu debe clasificarse
en Cinchonoideae (Bremer et al., 1995; Andersson y Rova, 1999; Robbrecht y Manen,
2006).

Hamelieae presenta problemas de circunscripcion dado que en ella se han
clasificado de 2 a 11 géneros dependiendo del autor (Hamelia Jacq. y Hoffmannia Sw.,
Verdcourt, 1958, 1976; Bremekamp, 1966; Elias 1976), (Alibertia A. Rich., Axanthes
Blum., Brignolia DC., Evosmia Humb. & Bonpl.,, Hamelia Jacq., Olostyla DC., Patima
Aubl., Tepesin Gartn., Urophyllum Jack et Wall, Sabicea Aubl. y Schradera Vahl De
Candolle, 1830; Edlicher, 1836). Robbrecht (1993), propone que estd conformada por
los géneros Deppea, Eizia, Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia, Plocaniophyllon vy
Pinarophyllon. Recientemente, McDowell sugiere que Syringantha debe incluirse en
Hamelieae dado que comparte caracteres morfolégicos con Hamelia.

En este estudio se describe la anatomia de la madera y la corteza de seis de los siete
géneros de la tribu Hamelieae sensu Robbrecht (1993), con el proposito de evaluar la

contribucion de los caracteres anatémicos de la corteza y la madera en la
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circunscripciéon de la tribu, reconocer si existen caracteres que permitan distinguir
entre géneros y si los caracteres cuantitativos estan asociados con la talla de los
individuos. Se reevaltia también la inclusion del género Syringantha en Hamelieae y se
comparan los atributos de la corteza y madera de los miembros de Hamelieae con
representantes de las subfamilias Cinchonoideae, Ixoroideae y Rubioideae, con la
finalidad de proveer atributos anatémicos, que nos permitan discutir la posiciéon

controversial de la tribu en cada una de las subfamilias Cinchonoideae o Rubioideae.

Materiales y métodos

Se recolectaron 2 o 3 muestras para 15 especies que representan seis de los siete
géneros de la tribu Hamelieae (Apéndice 2). El género monotipico Eizia no fue
estudiado debido a que se no se recolecté en campo. Con fines comparativos se
incluyeron 16 especies representantes de otras tribus y Syringantha, las cuales también
fueron recolectadas o provienen de la xiloteca de MEXU (Apéndice 2). Las muestras
se recolectaron a 10 cm del suelo en los arbustos y a 1.20 cm del suelo en los arboles y
se fueron fijaron en formalina- dcido acético-alcohol etilico (FAA) y almacenaron en
una solucién de glirecina-agua-alcohol (1:1:1) hasta su corte. Se hicieron cortes
transversales, radiales y tangenciales seriados de peridermis a madera de 20 o 35 um
de espesor en un micrétomo de deslizamiento. Los cortes se tifieron con safranina-
verde rapido y se montaron en resina sintética Euparal (Ruzin, 1999). Se colocaron
astillas de madera adyacente al cAmbium vascular en frascos con soluciéon Jeffrey
(Berlyn y Miksche, 1976), dejandolos en la estufa a 50°C por 24 o 48 horas. Una vez
disociado el material, se lavé y se hicieron preparaciones temporales para cuantificar
la longitud de fibras y elementos de vaso. La descripciéon de la corteza se realiz6
utilizando la terminologia de Trockenbrodt (1990) y de la madera siguiendo las
recomendaciones de la Asociacion Internacional de Anatomistas de la madera (IAWA
Committee, 1989).

Los caracteres anatémicos de la madera se midieron en un analizador (Image
ProPlus versién 3.1, Media Cybernetics 1997) adaptado a un microscopio Olympus

BX-50, realizandose 25 mediciones por caracter por individuo. Los datos cuantitativos
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se analizaron en el paquete estadistico SAS version 8.0 (SAS Institute, 1989). Se realiz6
un andlisis de correlaciéon simple de Pearson para identificar la correlaciéon entre
caracteres y la talla de los individuos. Ademds un anélisis de covarianza permiti6
eliminar el efecto del tamafio de los individuos y evaluar si existen diferencias
significativas (Tukey) entre los géneros de la tribu para los caracteres cuantitativos

evaluados.

Resultados

La tribu Hamelieae

La tribu Hamelieae estd conformada por arbustos y arboles pequefios de 1-4 m de
altura y un dap de 1.5-10 cm (Cuadro 2), siempre verdes que habitan el bosque
mesofilo de montafia, en bosques de Pinus-Quercus, bosque tropical perennifolio y
bosque tropical caducifolio.

Corteza externa. La corteza es lisa a finamente rugosa, de color gris o café, sin
ritidoma aparente en los géneros que conforman la tribu Hamelieae. Hay lenticelas
menores de 3 mm, de forma redonda a oval.

Peridermis. La mayoria de los géneros estudiados presentan una sola peridermis
(Fig. 5a). La peridermis presenta crecimiento bidireccional. El fel6geno se diferencia
de las células subyacentes a la epidermis. Felema comtinmente formado de 4 a 10
estratos de células rectangulares, con excepcién de algunas especies de Hamelia y el
género Syringantha, que presentan mas de 10 estratos. La felodermis presenta de 3 a 6
estratos de células rectangulares a cuadradas y paredes delgadas (Fig. 5c), con
excepcion de algunas especies de Deppea y Hamelia donde hay de 10 a 12 estratos.
Unicamente se observan contenidos obscuros en el felema.

Cortex. El cortex estd constituido por células de parénquima y colénquima laminar
(Fig. 5d). Ademas se observa una endodermis adyacente al colénquima con células
rectangulares y banda de Caspari (Fig. 5e). Notoriamente, sin importar el didmetro
del tallo, el cortex se conserva entre la peridermis y el floema secundario en todos los

géneros de Hamelieae. Taninos y rafidios en el parénquima.
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Floema secundario. Elementos de tubo criboso (ETC) y células acomparniantes (CA). Los
ETC tienen forma poligonal en la mayoria de los géneros de la tribu Hamelieae (Fig.
5f), con excepcién de Plocaniophyllon y Pinarophyllon en los que presentan forma
redonda a irregular, con paredes delgadas y una CA en uno de sus extremos. Los
ETC en el floema no colapsado se distribuyen en grupos de 2 a 3 (Fig. 5g), con
excepcion de algunas especies de Hamelia, que presentan de 3 a 5. Los ETC y CA
siempre se obliteran en el floema colapsado.

Parénquima axial. Las células de parénquima axial tienen una distribucién difusa
entre los ETC y CA en el floema no colapsado, son de forma irregular a circular. En el
floema colapsado el parénquima es mas abundante, de forma circular a oval y est4
interrumpido por grupos de 2 a 5 fibras o esclereidas (Fig. 5h).

Parénquima radial. En corte transversal, el curso de los radios es recto en el floema
no colapsado, con dilatacion en el floema colapsado. Los radios son
heterogéneos uni y multicelulares (Fig. 6a), se dilatan cerca de la region de cortex
(Fig. 6¢).

Inclusiones. Hay taninos y rafidios ocluyendo el lumen de las células del

parénquima axial y radial en los miembros de Hamelieae (Fig. 6e).
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Figura 5. Anatomia de la corteza de la tribu Hamelieae y otros representantes. a. Peridermis
simple en Omiltemia. b. Ritidoma con cinco peridermis en Psychotria. c. Felodermis de células
rectangulares y paredes delgadas en Deppea. d. Cortex en Plocaniophyllon. e. Endodermis y
banda de Caspari en Pinarophyllon. f. Elementos de tubo criboso y células acompafantes en el
floema no colapsado en Syringantha. g. Grupos de elementos de tubo criboso de forma
poligonal en Hamelia. h. Fibras en el floema colapsado en Hoffimannia. i. Banda de esclereidas
en el floema de Exostema. Escalas: a,b = 250 pm; d, i =50 um; f, h=25um; c,e, g=10 pm. c =
colénquima; en = endodermis; etc = elemento de tubo criboso; fd = felodermis; fe = felema;
fi= fibra; fl = floema; p = peridermis; pa = parénquima; r = radios; rt = ritidoma; sc =
esclereidas.
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Figura 6. Caracteres anatémicos de la corteza de la tribu Hamelieae y otros representantes de
la familia. a. Radios heterogéneos en Hamelia. b. Radios heterogéneos en Exosterna. —c. Radios
dilatados en el floema colapsado en Deppea. d. Radios dilatados en el floema colapsado en
Exostema. e. Rafidios en las células de cortex en Syringantha. f. Estiloides en el parénquima
axial de Psychotria. g. Cristales prismaticos en el parénquima axial de Exostema. h. Drusas en
el parénquima axial de Randia. i. Areniscas en el parénquima radial de Hintonia. Escalas: a, c,
d =100 um; b =50 um; e, f =25 um; g, h, i = 10 um. ar = areniscas; dr = drusas; es =
estiloides; pr = cristales prismaticos; r = radios; ra = rafidios.

Xilema secundario. La mayoria de las especies de Hamelieae presentan anillos de
crecimiento distintivos marcados por diferencias en la pared de la fibra, excepto en
Hoffmannia 'y Omiltemia (O. filisepala) donde son inconspicuos (Fig. 7a-b). La porosidad
en Hamelieae es principalmente difusa (Fig. 7c), con una densidad promedio de 44
vasos/mm? en Hamelia y hasta 194 vasos/mm? en Plocaniophyllon. Pocas especies de
Deppea y Hamelia, presentan porosidad semianular marcada por 1-3 hileras de vasos

en la madera temprana, la transicion de la madera temprana a la tardia es gradual.
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Los vasos se distribuyen en hileras radiales de 2 a 6 (8) vasos, tienen forma angular
pero hay escasos de forma circular (Fig. 7f). El didmetro tangencial promedio de los
vasos es de 18 + 2 um en Pinarophyllon hasta 58 + 13 um en Hamelia, presentando una
variacién mayor a la encontrada en los otros géneros estudiados (Cuadro 2). Los
elementos de vaso tienen una longitud promedio de 442 + 87 um en Pinarophyllon y
hasta 985 + 247 pm en Omiltemia. El grosor promedio de la pared de los vasos en
Hamelieae es de <3 pm (Cuadro 2). La placa de perforaciéon es simple (Fig. 7i),
inclinada con excepcién de Hoffmannia que presenta una placa de perforaciéon doble
(Fig. 8a); las punteaduras intervasculares son alternas, areoladas, de forma circular
con apertura lenticular ornamentada en los taxa estudiados. Se reconocen tres grados
de ornamentaciéon en las especies de Hamelieae; la mas comun se restringe a la
apertura de la punteadura; en Omiltemia, la ornamentacion se distribuye en la
apertura y el borde de la punteadura, mientras que en Hoffmannia se restringe a
escasas prolongaciones de la pared interna de la punteadura (Fig. 8c-e). El didmetro
de la punteadura intervascular en la mayoria de los géneros estudiados varia en su
valor promedio entre 3 y 4 um. Las punteaduras radio-vaso son similares a las
intervasculares. Las fibras libriformes son septadas, con 2 o 6 septos y punteaduras
ligeramente areoladas (Fig 8g-h). La longitud de las fibras tiene un promedio de 668 +
94 pm en Pinarophyllon a 1345 + 223 pm en Omiltemia (Cuadro 2). El grosor de la pared
de las fibras tiene un valor promedio <3 pm; el lumen de las fibras tiene un promedio
de 7.0 um en Plocaniophyllon y hasta 11.5 pm en Hamelia. El parénquima es

apotraqueal difuso (Fig. 9a), con series parenquimaticas de 2 a 6.
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Figura 7. Anatomia de la madera de la tribu Hamelieae. a. Anillos de crecimiento distintivos
en Hamelia. b. Anillos de crecimiento inconspicuos en Omiltemia. c. Porosidad difusa en
Deppea. d. Porosidad semianular en Hintonia marcada por 1-3 bandas de vasos con un
didmetro ligeramente mayor. e. Porosidad anular en Bouvardia marcada por una banda de
vasos de mayor didmetro. f. Vasos distribuidos en hileras radiales en Deppea. g. vasos
distribuidos en grupos de 3-4 vasos en Psychotria. h. Vasos solitarios en Randia. i. Placa de
perforacion simple en Hamelia. Escalas: a, b = 250 pm; c-h = 100 pm; i = 25 um. * = placa de
perforacion simple.

Los radios heterogéneos tipo IIA, unicelulares y multicelulares predominan en los
géneros de la tribu (Fig. 9d, g), con excepciéon de Hoffmannia, Pinarophyllon y
Plocaniophyllon, los cuales presentan radios homogéneos tipo III, también
denominados paedomoérficos (Fig. 9e, h). Los radios multiseriados con 2 o 6 células en
su parte mas ancha, comtinmente de 3-4 series (22-52 um). Los multiseriados tipo IIA,
con la porcién central de células procumbentes y ocasionalmente cuadradas, en las

extensiones marginales de 2 a 6 hileras de células erectas (Fig. 9g). La altura de los
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radios tiene un valor promedio entre 668 + 94 um en Plocaniphyllon y 1345 + 223 um

en Omiltemia (Cuadro 2).

Figura 8. Anatomia de la madera de la tribu Hamelieae y otros géneros de Rubiaceae. a.
Placa de perforaciéon doble en Hoffmannia. b. Placa de perforacion triple en Psychotria. c.
Punteaduras con ornamentacién restringida a la apertura de la punteadura en Hamelia. d.
Punteaduras con ornamentacién distribuida en la apertura lenticular y en el borde de la
punteadura en Omiltemia. e. Punteaduras con ornamentacion restringida a las prolongaciones
de la pared interna de la punteadura en Hoffmannia. f. Punteaduras circulares y
ornamentadas en Exostema. g. Fibras libriformes septadas en Plocaniophyllon. h. Fibras
libriformes septadas en Syringantha. i. Fibrotraqueidas en Randia. Escala: b = 50 um; a,h,i = 25
pm; g =10 pm; c-f = 4 pm. fi = fibra libriforme; r = radio; v = vaso.

Las inclusiones minerales que ocluyen el lumen de las células de parénquima axial
y radial en Hamelia y Omiltemia son rafidios (Fig. 9j) y en Deppea, Hamelia,

Pinarophyllon, Plocaniophyllon y Syringantha son cuerpos de silice.
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Otros ¢éneros de Rubiaceae

Se estudiaron especies representativas de los géneros Bouvardia, Psychotria y Randia
principalmete arbustos 1 a 2 m y arboles pequefios hasta de 5 m de altura, mientras
que las especies de los géneros Exostema y Hintonia son drboles con una altura de 7 a
10 m (Cuadro 2), que habitan en bosque de Quercus y bosque tropical caducifolio.

Corteza externa. La corteza es lisa a finamente rugosa, de color gris o café, sin
ritidoma aparente en las especies de Psychotria, con excepciéon de P. microdon con
ritidoma (Fig. 5b). Los géneros Exostema, Hintonia y Randia presentan una corteza de
color gris pardo, verde o café, de tipo heterogénea, corchosa, fibrosa, rugosa o
fisurada. Las fisuras son reticuladas superficiales, menores a la mitad del grosor de la
corteza, con crestas planas o puntiagudas.

Peridermis. La mayoria de los géneros estudiados presentan una sola peridermis y
de 2 a 6 en Exostema y algunas especies de Psychotria (Fig. 5b). La peridermis presenta
crecimiento bidireccional. El fel6geno se diferencia de las células subyacentes a la
epidermis. Felema comunmente de formado de 5 a 10 estratos de células
rectangulares, con excepciéon de algunas especies de Exostema y Psychotria que
presentan de 15 a 20 estratos. La felodermis presenta de 3 a 5 estratos de células
rectangulares a cuadradas y paredes delgadas, con excepcién de algunas especies de
Randia que presenta de 10 a 12 estratos. Se observan contenidos obscuros en el felema.

Cortex. El cortex estd constituido por células de parénquima y colénquima laminar
en algunas especies de Psychotria y Randia. Ademdas se observa una endodermis
adyacente al colénquima con células rectangulares y banda de Caspari en algunas
especies de Psychotria (P. chiapensis y P. horizontalis). Taninos, rafidios y estiloides en
el parénquima de Psychotria y drusas en Randia.

Floema secundario. Elementos de tubo criboso (ETC) y células acomparniantes (CA). Los
ETC tienen forma poligonal a irregular en la mayoria de los géneros estudiados, con
paredes delgadas y una CA en uno de sus extremos. Los ETC en el floema no
colapsado se distribuyen en grupos de 2 a 3, con excepcién de Psychotria que presenta
hasta 5. Los ETC y CA siempre se obliteran en el floema colapsado.

Parénquima axial. Las células de parénquima axial tienen una distribucién difusa
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entre los ETC y CA en el floema no colapsado y son de forma irregular a circular. En
el floema colapsado el parénquima es mas abundante, de forma circular a oval y esté
interrumpido por una banda continua de esclereidas en la mayoria de los géneros
(Fig. 5i), con excepcion de Hintonia que presenta grupos de hasta 20 esclereidas.

Parénquima radial. En corte transversal, el curso de los radios es recto en el floema
no colapsado, con dilatacién en el floema colapsado. Los radios son heterogéneos
unicelulares y multicelulares (Fig. 6b) y se dilatan cerca de la regién de cértex (Fig.
6d).

Inclusiones. Hay taninos y rafidios ocluyendo el lumen de las células del
parénquiema axial y radial en Psychotria, estiloides en algunas especies Psychotria,
Exostema y Bouvardia, estos dos tltimos con prismas (Fig. 6f-g), drusas en Randia (Fig.
6h) y areniscas en Hintonia (Fig. 6i).

Xilema secundario. Los géneros estudiados presentan anillos de crecimiento poco
distintivos marcados por diferencias en la pared de la fibra, con excepciéon de
Psychotria, con anillos de crecimiento ausentes en la mayoria de la especies. La
porosidad es semianular a anular en Bouvardia, Exostema, Hintonia y Randia, marcada
por 1 o 3 hileras de vasos en la madera temprana con transicién gradual de la madera
temprana a la tardia y una densidad de vasos promedio de 115 vasos/mm? (Fig. 7 d-
e), mientras que Psychotria tiene porosidad difusa, con una densidad promedio de
129 vasos/mm? en Randia y hasta de 255 vasos/mm? en Hintonia. Los vasos se
distribuyen en hileras radiales de 2 a 4 (6) vasos, de forma angular y escasos de forma
circular, en la mayoria de las especies de Psychotria con excepcién de P. simiarum que
presenta grupos de 3 a 4 vasos (Fig. 7g); son exclusivamente solitarios y de forma
circular a oval en Exostema, Hintonia y Randia (Fig. 7h), mientras que Bouvardia
presenta vasos en hileras radiales y solitarios. El didmetro tangencial promedio de
los vasos es de 17 = 3 pm en Bouvardia y hasta 39 £ 10 um en Exosterna, presentando
una variacién menor a la encontrada en Hamelieae (Cuadro 2). Los elementos de vaso
tienen una longitud promedio de 445 + 112 um en Bouvardia y hasta 671 + 182 um en
Psychotria. El grosor promedio de la pared de los vasos en Bouvardia es de <3 um,

mientras que Exostema, Hintonia y Randia es 23.5 pm (Cuadro 2). La placa de
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perforacion es simple inclinada con excepcién de algunas especies Psychotria que
presentan una placa de perforacion doble o triple (Fig. 8b). Las punteaduras
intervasculares son alternas, areoladas, de forma circular con apertura lenticular
ornamentada en los taxa estudiados. Todos los géneros presentan ornamentacion
restringida a la apertura de la punteadura (Fig. 8f). El didmetro de la punteadura
intervascular en la mayoria de los géneros estudiados varia en el valor promedio,
entre 3 y 4 pm, con excepcion de Randia con punteaduras <2.5 pm. Las punteaduras
radio-vaso son similares a las intervasculares.

Las fibras libriformes son septadas, presentando de 2 a 6 septos y punteaduras
ligeramente areoladas en Psychotria, mientras que Exostema, Hintonia y Randia
presentan fibrotraqueidas no septadas y areoladas (Fig. 8i); los dos tipos celulares en
Bouvardia. La longitud de las fibras tiene un promedio de 673 + 138 um en Bouvardia a
976 * 248 pm en Randia (Cuadro 2). El grosor de la pared de las fibras tiene un valor
promedio de 3 pm en Psychotria y 3.5 - 4 um en los otros géneros; el lumen de las
tibras tiene un promedio de 5.0, con excepcion de Psychotria con un promedio de 7.5
pm.

El parénquima es apotraqueal difuso, con series parenquimaticas de 2 a 6 en
Psychotria, mientras que el resto de los taxa presenté parénquima apotraqueal
arreglado en bandas tangenciales cortas (agregados) en secciéon transversal, ademas

de parénquima paratraqueal escaso (Fig. 9b-c).
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Figura 9. Caracteristicas anatémicas de la madera de la tribu Hamelieae. a. Parénquima
apotraquel difuso en Hamelia. b. Parénquima apotraqueal en bandas tangenciales en Randia. c.
Parénquima paratraqueal escaso en Hintonia. d. Radios heterogéneos en Deppea. e. Radios
uniseriados en Plocaniophyllon. f. Radios uni y biseriados en Hintonia. g. Radios tipo IIA en
Hamelia. h. Radios homogéneos tipo III en Pinarophyllon. i. Radios heterogéneos tipo IIB en
Exostema. j. Rafidios en el parénquima radial de Hamelia. k. Cristales prismaticos en el
parénquima radial de Randia. 1. Granos de almidén en los radios de Exosterna. Escalas: d = 100
pm; b, f, g =50 um; a, c,e,h,i =25 um; j, k y 1I=4 pym. c = células cuadradas; e = células erectas;
fi = fibra; pc = células procumbentes; r = radio; v = elemento de vaso.

Los radios heterogéneos tipo IIA, unicelulares y multicelulares predominan en

Psychotria y Randia, los radios tipo IIB en Exostema y los homogéneos tipo III, también
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denominados paedomorficos en Bouvardia. Los radios multiseriados de 3 a 5 células
(48 £ 13 um) en su parte més ancha en Psychotria y de 2 a 3 células (22+ 5 pm) en el
resto de los taxa (Fig. 9f). Los multiseriados tipo IIA, con la porcién central de células
procumbentes y ocasionalmente cuadradas, en las extensiones marginales de 3 a 5
hileras de células erectas. Los multiseriados tipo IIB, con la porcién central de células
procumbentes y las extensiones de 3 a 4 hileras de células cuadradas (Fig. 9i). La
altura de los radios tiene un valor promedio entre 596 + 148 pm en Psychotria y <400
pum en el resto de los taxa (Cuadro 2).

Las inclusiones minerales que ocluyen el lumen de las células de parénquima axial

y radial en Psychotria son rafidios y prismas en Exostema y Randia (Fig. 9Kk).

Analisis de caracteres cuantitativos

El andlisis estadistico de los caracteres cuantitativos de la madera mostr6 que
existe correlacion entre algunos caracteres: la longitud de las fibras y la longitud de
los vasos (r=0.806 P<0.0001 N=67), la longitud de vasos y la longitud de radios
(r=0.634, P<0.0001, N=39), el namero de radios y la longitud de radios (r=-0.6486,
P<0.0001, N=40), el nimero y el didmetro de vasos (r= -0.746, P<0.0001, N=47). El
tamafio de los individuos se correlaciona con la longitud de los radios (r= -0.727,
P<0.0001, N= 39), el nimero de radios (r= 0.740, P<0.001, N= 45), el didmetro de
vasos (r= 0.536, P<.0011, N=40), el grosor de la pared de las fibras (r=0.667, P<.0001,
N=51) y el grosor de la pared de los elementos de vasos (r= 0.699, P<.0001, N=51). ).
Estas asociaciones indican una relacién directa entre la altura de los individuos de los
géneros estudiados y el nimero de radios/mm?, el grosor de la pared de los vasos y
las fibras (Fig. 10).

El analisis de covarianza confirmé que hay diferencias estadisticamente
significativas entre algunos géneros para los siguientes caracteres: longitud de vasos
(F=12.6, P<0.003, g.1.=11, N= 51); densidad de radios/mm? (F=661.3, P<0.0001, g.l.=
12, N= 51); densidad de vasos /mm? (F=100.8, P<0.0001, g.1.= 11, N= 51); grosor de la
pared de los vasos (F=11.42, P<0.005, g.1.= 11, N= 50) y el ancho de los radios (F=12,
P<0.004, g.1.=11, N=51).
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Cuadro?2. Caracteres anatémicos de la corteza y la madera de la tribu Hamelieae y otras Rubiaceae. Para los caracteres cuantitativos
se presenta el valor minimo y maximo, entre paréntesis la media y una desviacién estandar. Caracteres de corteza: 1=Peridermis,
2=Contenidos; Caracteres de los elementos de vaso: 3= Porosidad, 4= distribucién de vasos, 5=Densidad de vasos /mm?, 6= forma
de los vasos, 7= Longitud de los vasos (um), 8= Didmetro de vasos (um), 9= Grosor de la pared de los vasos (um), 10= didmetro de
puntedura (um); Caracteres de las fibras: 11= Tipo de fibras, 12= ntiimero de septos de las fibras. Abreviaturas P=Presente, A=
Ausente, Ar= areniscas, Ra=Rafidios, Ta=Taninos, D=Difusa, AS=Semianular, A= Anular, Es=Estiloides, Hr=Hileras radiales,
S=solitarios, Fl=Fibras libriformes, Fb=Fibrotraquedas, Ns=No septadas.

Género Corteza Elementos de vaso Fibras
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Deppea P Ra, Ta D (SA) Hr,S 57-225 An 220- 1328 33+10 1.0-3.9 2.8-4.0 FL 3-5
(136 £ 44) (597 £197) (23-43) (21+0.6) (3.3£0.5)
Hamelia P Ra, Ta D(A) HrS 20-82 An 331-1328 58 +113 1.3-3.5 3.0-4.5 FL 3-6
(44 £13) (647 £ 166) (45-71) (2505 (4 £0.5)
Hoffmannia P Ra, Ta D Hr, S 44-88 An 307-1447 22-53 1.2-2.8 3.3-4.7 FL 3-4
(66 £ 10) (775 £212) (34+£6) (2.0£0.2) (4+£0.5)
Omiltemia P Ra, Ta D Hr, S 48-123 An 394-1604 24-59 1.5-3.4 3.0-4.5 FL 2-3
(81 +£14) (985+247) (40x7) (25+£05) (3.7£0.3)
Pinarophyllon P Ra, Ta D Hr,S 143-239 An 276-744 14-21 1.9-2.9 3.1-4.2 FL 3-4
(181+19) (442 £87) (18+2) (23%0.2) (3.7%£0.2)
Plocaniophyllon P Ra, Ta D Hr,S 127-239 An 283-809 14-23 1.5-2.9 2.2-35 FL 4-5
(194 £ 24) (511+131) (20+2) (25+03 (3.0+0.5)
Syringantha P Ra, Ta D Hr, S 44-98 Ci 324-768 25-57 1.6-3.5 2.9-3.8 FL 4-5
(71 £11) (523 £ 97) B7£6) (25+£06) (3.3 0.2)
Psychotria P Ra,Es, Ta D HrS,« 37-255 An 272-1398 15-63 2.3-52 24-40 FL 2-5
(115 £ 50) (671+£182) (34+10) (3.1£0.6 (3.1%0.5)
Bouvardia A Es D, A S 119-271 An, Ci 254-793 12-23 1.5-4.6 2.5-3.8 FL,FB 24
(201+40) (445+112) (17+£3) (2.6%0.8) (3£0.3)
Exostema A Cr-Pr, Es AS S 67-335 Ci 240-780 22-59 3.4-5.0 2945 FB NS
(168 +62) (512+109) (39+£10) (3.8+0.5) (3.6+x0.4)
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Hintonia A Ar SA S 89-399 Ci 266-771 24-33 3.0-4.6 29-3.9 FB NS

(255 + 71) (452+6) (29+2) (35+05) (33 0.2)
Randia A Dru SA,A S 56-319 Ci 2551126 16-37  3.0-4.8 1.9-3.0 FB NS
(129 + 44) (517+147) (27+4) (35 05 (25+0.3)

Continuacién del cuadro 2. Caracteres anatoémicos de la madera de la tribu Hamelieae y otras Rubiaceae. Para los
caracteres cuantitativos se presenta el valor minimo y méximo, entre paréntesis la media y una desviaciéon estdndar.
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Caracteres de las fibras: 13= Longitud de fibras (um), 14= Lumen de fibras (um), 15=Grosor de la pared de fibras (um),
Radios: 16=Tipo de radios, 17=Longitud de los radios (um), 18=Ancho de radios (um), 19=Contenidos en la madera.
Abreviaturas: Ra=Rafidios, Ta=Taninos, Si= Silice, Ti=Tilides, Go= Gomas, Pr=Prismas.

Género Fibras Radios Contenidos

13 14 15 16 17 18 19
Deppea 341-1276 (844 + 242 10 +38 22+0.7 IIA  399-1074 (772 +135) 52 +£16 S
Hamelia 563-1869 (1071 +232  11.5+2 2606 IIA 209-916 (512 + 158) 34+10 Si, Ra
Hoffmannia 685-1388 (993 +165) 11+0.5 2+1 I 490-1625 (934 + 324) 30+ 6.5 Tay ti
Omiltemia 813-1961 (1345+223 10+2 2707 IIA  460-1399 (785 £229) 48+ 14 Ta, Ti
Pinarophyllon 486-846 (668 + 94) 71 23+£02 II ---- 15+2.5 Si, Ta
Plocaniophyllon 516-1193 (803 + 136) 7£1 21+03 Oor - 207 51, Ta
Syringantha 411-1568 (826 £149) 92 2+05 IIA 159-840 (382 + 108) 25+4 S
Psychotria 499-1570 (943 £202) 75+25 31+05 IIA 315-898 (596 + 148) 48 +13 Go, Ra
Bouvardia 403-997 (673 +138) 43 +1 26+1 I 196-1195 (620 + 278) 14.6£34 -
Exostema 580-1373 (898 + 170 43 +1 4+0.6 1B 76-858 (185 + 71) 22+5 Pr
Hintonia 527-1463 (903 + 199, 53+1 3.6x05 IIA 139-431 (246 + 61) 23+3 -
Randia 421-1719 (976 £248) 35 1 4+05 A  143-1158 (365 + 190) 22+5 Pr. Go, Ti
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Figura 10. Asociacion entre la altura de los individuos y cuatro caracteres cuantitativos del
xilema secundario. - a. Densidad de radios. -b. Grosor de la pared de las fibras. —-c. Grosor de
la pared de los elementos de vaso.
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Discusion

La tribu Hamelieae

Los miembros de la tribu Hamelieae presentan una peridermis simple, conservan
la endodermis y otras células del cértex entre los tejidos secundarios, rafidios en el
parénquima floemético y la madera presenta fibras libriformes septadas, vasos en
hileras radiales de 2 a 6 vasos (80-90%) y parénquima apotraqueal difuso.

Los caracteres anatémicos de la corteza y la madera son muy homogéneos entre los
géneros de la tribu, como se ha registrado para otras tribus de Rubiaceae (Koek-
Noorman, 1969a, b; Koek-Noorman y Hogeweg, 1974; Jansen et al., 1997; Jansen et al.,
2001). Sin embargo, existen excepciones tanto en los caracteres cualitativos como
cuantitativos de la corteza y la madera. Por ejemplo: Hamelia y Syringantha
presentaron mas de 10 estratos de células de felema, mientras que el resto tuvo de 4 a
10. Los géneros Deppea y Hamelia tuvieron de 10 a 12 estratos de células de felodermis,
mientras que el resto tuvo de 4 a 10 estratos. Plocaniophyllon y Pinarophyllon
presentaron los elementos de tubo criboso de forma redonda a irregular, caracter que
los diferencia de los otros miembros de la tribu con elementos de tubo criboso de
forma poligonal.

Todos los géneros de Hamelieae presentan endodermis y rafidios en la corteza,
caracteres que los distinguen de los otros géneros estudiados, con excepcion de
Psychotria, dado que algunas especies de este género presentan endodermis (P.
horizontalis y P. veracruzensis) y rafidios (P. flava, P. microdon y P. papatlensis).
Psychotria también presenta estiloides en la corteza (P. chiapensis, P. horizontalis y
P.veracruzensis). Jansen (2001) menciona que algunas especies de Psychotrieae
presentan estiloides en las hojas. Por otra parte, Exostema y Hintonia de grupo
Portlandia se diferencian de Hamelieae por presentar una banda de esclerénquima en
la corteza, ausencia de endodermis e inclusiones minerales diversas como estiloides,
prismas y areniscas. Randia (Ixoroideae) es el tinico que presenta drusas.

Los caracteres anatémicos de la madera resultaron similares entre los géneros de la
tribu, con algunas excepciones. Por ejemplo: los géneros Hoffmannia, Pinarophyllon y

Plocaniophyllon presentan radios homogéneos tipo III, también denominados
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paedomorficos, cardcter que los distingue de los otros miembros de la tribu con
radios heterogéneos tipo IIA.

Ademas, Hamelia y Omiltemia son los Gnicos géneros de la tribu que presentan
rafidios en las células de parénquima axial del xilema. Pero Omiltemia se distingue
Hamelia y del resto de los géneros de la tribu por presentar la ornamentacion de las
punteaduras distribuida en la apertura y el borde de la punteadura y Hoffmannia por
presentar placas de perforaciéon doble. Ademds, Deppea presenta madera color rosa
que es distintiva de este género.

Con respecto a los caracteres cuantitativos de la madera, también hay diferencias a
nivel genérico, por ejemplo: Pinarophyllon y Plocaniophyllon se diferencian del resto de
los miembros de Hamelieae por presentar mas 135 vasos/mm? y un didmetro de
vasos menor a 20 pum. Ademads, Plocaniphyllon se distingue por tener punteaduras con
un valor promedio de 3 pum. Los géneros Hoffmannia y Omiltemia presentan
diferencias significativas para la longitud de los elementos de vaso en relacién con los
otros géneros de Hamelieae. Hoffmannia tuvo una longitud promedio de 775 + 212
pm, mientras que en Omiltemia fue de 985 + 247 um. Hamelia y Omiltemia presentaron
una longitud de fibras mayor al resto de los miembros de la tribu, con un valor
promedio de 1071 + 232 pm en Hamelia y de 1345 + 223 pm en Omiltemia.

La inclusion de Syringantha en la tribu Hamelieae

Syringantha comparte caracteres de la corteza y la madera con los miembros de
Hamelieae, entre los que podemos mencionar estdn la presencia de una peridermis
simple, la endodermis, los rafidios, las fibras libriformes septadas y el parénquima
apotraqueal difuso. Estos caracteres apoyan la propuesta de McDowell (1996), quien
sugiere la inclusiéon de Syringantha en la tribu, debido a que comparte caracteres
morfolégicos con Hamelia como, las estipulas caducas, inflorescencias secundifloras,
flores amarillas, estambres con filamentos aplanados, dehiscencia introrsa, disco

nectarifero subcoénico y la exina del polen lisa a reticulada.

La tribu Hamelieae en la subfamilia Rubioideae o Cinchonoideae

Los tipos de madera I y II, fueron propuestos por Koek-Noorman en la década de
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1970, para la familia Rubiaceae (Robbrecht, 1988). La clasificacion se basa
principalmente en el tipo de fibras, distribucién de vasos y el tipo de parénquima
axial. La madera tipo I, se caracteriza por presentar fibrotraqueidas no septadas,
vasos exclusivamente solitarios y parénquima apotraqueal en hileras tangenciales
cortas o agregados, asi como paratraqueal escaso, mientras que la madera tipo II se
distingue por presentar fibras libriformes septadas, vasos distribuidos en hileras
radiales y parénquima apotraqueal escaso.

Jansen et al. (2002) estudiaron la distribucién de los dos tipos de xilema secundario
en los diferentes clados de la familia, confirmando que la madera tipo I es la que
predomina en la familia y la madera tipo II se restringe a pocas tribus entre las que se
encuentran Hamelieae, Psychotrieae y Hillieae. La madera tipo I caracteriza a la
mayoria de las tribus de la subfamilia Cinchonoideae, como Chiococceae, Isertieae,
Naucleeae, Henriquezieae, Rondeletieae, Cephalantheae, grupo Portlandia y grupo
Corynanthe. Sin embargo, la madera tipo II se encuentran en tres clados de esta
subfamilia, uno que corresponde a las tribus Hamelieae y Hillieae, otro a la tribu
Guettardeae y el tltimo a la Cinchoneae (Jansen et al., 2002). Nuestros resultados
confirman que la madera tipo II, se presenta en todos los géneros de Hamelieae, como
se propuso en trabajos previos en los que se incluy6 solamente un representante de la
tribu. Pero, no se corrobora la presencia de los rafidios en el xilema secundario para
todos los miembros de Hamelieae, dado que se observaron tnicamente en Hamelia y
Omiltemia. Cabe mencionar, que este tipo de cristales si se presentan en la corteza de
todos los géneros de la tribu, por lo que sugerimos que los cristales deben estudiarse
en todos los 6rganos de la planta para poder afirmar su presencia o ausencia.

Los analisis filogenéticos que incluyen caracteres moleculares, recuperan la
hermandad de Hamelieae y Hillieae, dentro de la subfamilia Cinchonoideae (Bremer,
1996, Andersson y Rova, 1999; Robbrecht y Manen, 2006). En este sentido, los
caracteres anatémicos de la madera tipo II, aportan evidencias de la relaciéon de
parentesco sugerida entre dichas tribus. Por otra parte, los géneros Exostema y
Hintonia del grupo Portlandia (Cinchonoideae) incluidos en este trabajo, se han

relacionado morfolégicamente con la tribu Hamelieae (Bremer, 1996). Pero se
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diferencian de Hamelieae, por presentar madera tipo I (fibrotraqueidas no septadas,
vasos exclusivamente solitarios y parénquima apotraqueal en hileras tangenciales
cortas, parénquima paratraqueal escaso), densidad de radios con un valor promedio
mayor a 15 radios/mm?, la longitud de radios menor a 400 pm y cristales prismaticos
(Exostema) en los radios. Los caracteres de la madera tipo I, presentes en Exostema y
Hintonia son similares para la mayoria de las tribus de Cinchonoideae que han sido
estudiadas (Isertieae, Naucleeae, Henriquezieae, Rondeletieae, Cephalantheae).
Ademas, dichos géneros también presentan caracteres en la corteza que los
distinguen de Hamelieae. En este contexto, los caracteres de la madera tipo II
presentes en Hamelieae y Hillieae, resultan importantes para diferenciarlas del resto
de los miembros de Cinchonoideae y nos permiten hipotetizar que los caracteres de la
corteza (la presencia peridermis simple, la endodermis, los grupos de esclerénquima
y los rafidios) que atin no se han explorado en Hillieae también podrian ser
compartidos con Hamelieae y apoyar su hermandad.

Las seis especies de Psychotria que se estudiaron presentan caracteres de la madera
tipo II y rafidios, caracteres que ya se habian registrado para este género de
Psychotrieae y otras tribus de la subfamilia Rubioideae como Coussareeae,
Coccosypseleae, Argostemmateae, Paederieae y el grupo Mitchella (Jansen et al., 1997,
2001, 2002). Los rafidios se han considerado como un marcador taxonémico en las
Rubiaceae, en particular en la delimitacién de la subfamilia Rubioideae (Bremekamp,
1966). La presencia de estos cristales en la corteza, hoja, flor y fruto en los miembros
de Hamelieae, permiten entender que la tribu tradicionalmente se haya clasificado en
esta subfamilia.

Por otra parte, el género Randia de la subfamilia Ixoroideae también presenta
caracteres de la madera tipo I y cristales prismaticos en el xilema secundario, es
importante mencionar, que de las cinco especies del género estudiadas solamente R.
aculeata tuvo cristales prisméticos en la madera. El género Bouvardia
(Cinchoneae/Hedyotideae) es el tinico que presento6 los dos tipos de madera, por ello
sugerimos la revision de un mayor ntmero de especies de este género.

Finalmente, las filogenias moleculares estan aportando nuevas evidencias y en
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consecuencia hipétesis sobre la evoluciéon de los caracteres, sugiriendo que la
presencia de rafidios y la madera tipo II no surgieron como un evento evolutivo
unico en la familia, sino que han aparecido en forma independiente en las tres
subfamilias: Cinchonoideae, Rubioideae e Ixoroideae. Los rasgos anatémicos de la
madera quizd no apoyan la clasificacion de algtn taxa a nivel de subfamilia, pero si
tienen valor taxonémico en la delimitaciéon genérica y de tribu. Ademas, de que
permiten apoyar o refutar las relaciones de parentesco propuestas en los diferentes
grupos de esta familia.

Algunos caracteres

Los caracteres anatémicos de la corteza no se han evaluado en las Rubiaceae (Roth,
1981). Sin embargo, ya se habia registrado la presencia de endodermis en tallos
jovenes de los géneros Cephaelis, Mannetia y Hoffmannia (Metcalfe y Chalk, 1950), este
altimo de la tribu Hamelieae. Posiblemente, la endodermis se presenta en todos los
tallos juveniles y se pierde en el estado adulto, en este estudio se confirma que la
endodermis se conserva en tallos adultos de arbustos o arboles pequefios. La
presencia de fibras y esclereidas en el floema de los géneros estudiados, coincide con
lo descrito para los géneros Alseis, Amaioua, Coutarea, Duroia y Genipa (Roth, 1981).
Con respecto a los cristales presentes en la corteza, la misma autora sefala que tienen
valor diagnostico a nivel especifico; los resultados confirman que el tipo de cristales
permiten distinguir entre especies; por ejemplo, Exostema caribaeum  presenta
estiloides, mientras que E. mexicanum tiene prismas, o a nivel genérico como en el
caso de Randia en el que las seis especies estudiadas presentan drusas.

En la madera, los radios paedomorficos son un caracter presente en arboles
pequefnos o arbustos, de algunas familias. En algunos taxa este tipo de radios se
presentan desde las primeras etapas de formacién del xilema primario y se conservan
como una caracteristica permanente en xilema secundario, como un caracter
independiente del estado ontogenético de la especie (Carlquist, 2001).

Los tipos de ornamentacion en los géneros estudiados coinciden con los descritos
para la familia por Jansen et al. (2002). La placa de perforaciéon doble o triple también

se presenta en Psychotria (Jansen et al., 2001, 2002).
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Algunos atributos de la madera presentaron una relacién alométrica en funcién
del tamafio o talla de los individuos, estos son el grosor de la pared de los vasos y las
tibras. Probablemente, se relacionan con el soporte mecédnico que ofrecen las fibras y
los elementos de vaso. Este tipo de asociaciones pocas veces se han evaluado en las
dicotiledéneas (Terrazas y Loza-Cornejo, 2003; Terrazas et al., aceptado) y en
particular en la familia Rubiaceae. Sin embargo, los resultados de esta investigaciéon
mostraron que la longitud de los elementos de vaso y las fibras no presentan
correlaciéon positiva con el tamafio de los individuos, lo que se contrapone a los
resultados encontrados en algunos géneros como Buddleja y Stenocereus, asi como en
las familias Anacardiaceae y Rosaceae, en los que si hay una correlacién positiva
entre dichos caracteres y la altura de los individuos (Zhang, 1992; Terrazas, 1994;
Terrazas y Loza-Cornejo, 2003; Terrazas et al., aceptado). Por ello, sugerimos que la
relacion entre los caracteres de la madera y el habito se evalde en otros grupos de
Rubiaceae.

La madera tipo II, los rafidios y la endodermis apoyan la circunscripciéon de
Hamelieae incluyendo Syringantha. Existen atributos cualitativos (tipos de radios,
tipo de ornamentacion de las punteaduras y las placas de perforacién) y cuantitativos
(densidad y didmetro de vasos, longitud de los elementos de vasos y de las fibras) de
la madera que permiten la delimitacién taxonémica a nivel genérico dentro de la

tribu.
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ITII. ARQUITECTURA FOLIAR DE LA TRIBU HAMELIEAE Y OTRAS TRIBUS
DE LA FAMILIA RUBIACEAE

Resumen

La tribu Hamelieae estd integrada por los géneros Hamelia, Deppea, Hoffmannia,
Omiltemia, Plocaniophyllon 'y Pinarophyllon (sensu Robbrecht, 1993). La tribu
tradicionalmente se ha circunscrito en la subfamilia Rubioideae y con datos
moleculares en la subfamilia Cinchonoideae. En este estudio se evaluaron los
caracteres de la arquitectura foliar con la finalidad de apoyar la delimitacion de la
tribu y discutir las propuestas de clasificaciéon dentro de las dos subfamilias. Se
estudiaron las hojas de 34 especies pertenecientes a seis géneros de Hamelieae,
Syringantha y especies representantes de Psychotrieae (Rubioideae), Cinchoneae,
grupo Portlandia (Cinchonoideae) y Gardenieae (Ixoroideae), con el objetivo de
describir y comparar su arquitectura foliar. Los resultados muestran que hay
caracteres macromorfolégicos que se comparten entre los miembros de Hamelieae. La
venacion es broquidédroma en Hamelieae y los otros taxa estudiados, excepto en
Bouvardia que tiene venacion actinédroma y Randia con venacién eucampto-
broquidédroma. Hamelieae y Psychotrieae comparten el tipo de venacién dltima
marginal, la cual forma una vena fimbrial y la presencia de rafidios, mientras que en
los representantes de Cinchoneae y Gardenieae, la venacién ultima marginal es
incompleta y los rafidios ausentes. Syringantha se distingue por tener una ldmina
estrechamente eliptica a lanceolada, pero muestra algunos atributos en comtn con
Hamelia y Hoffmannia. Estos atributos apoyan su inclusion en Hamelieae. La
presencia de rafidios y la vena tltima marginal explican la clasificacién tradicional de
Hamelieae en Rubioideae. Sin embargo, en la clasificaciéon actual de la familia, la tribu
se recupera en Cinchonoideae sugiriendo que los rafidios se originaron mas de una

vez en forma independiente en la familia.

Abstract
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The tribe Hamelieae sensu Robbrecht (1993), comprises seven genera, and is
traditionally placed in subfamily Rubioideae. Molecular data, however, places
Hamelieae within Cinchonoideae. In this study, leaf architecture characters were
examined in order to provide further evidence for the circumscription of Hamelieae
and discuss its placement in the proposed subfamilies. Leaves from 34 species
belonging to 6 genera of the Hamelieae, plus Syringantha and representative species
of Psychotrieae (Rubioideae), Cinchoneae, Portlandia group (Cinchonoideae) and
Gardenieae (Ixoroideae) were studied in order to describe and compare their leaf
architecture. The results showed that there are macromorphological characters shared
by members of Hamelieae. The venation of Hamelieae is brochidodromous, as in the
other sampled taxa, except Bouvardia, which has actinodromous venation and Randia
with eucamptodromous-brochidodromous venation. In Hamelieae and Psychotrieae,
marginal ultimate venation forms a fimbrial vein and raphides are present in the
mesophyll, while in representatives of Cinchoneae and Gardenieae, marginal
ultimate venation is incomplete and raphides are absent. Syringantha is distinguished
by its narrow elliptical to lanceolate lamina, but shares several attributes with Hamelia
and Hoffmannia. These attributes support the proposal to include Syringantha in
Hamelieae. The presence of raphides and marginal ultimate venation pattern is in
agreement with the traditional placement of Hamelieae within Rubioideae. However,
our current phylogenetic understanding of the family, placing this tribe in a clade
with representatives of Cinchonoideae, suggests that raphides arised more than once

independently.

Introduccién

El valor taxonémico de la arquitectura foliar para el reconocimiento de los géneros
o la circunscripciéon a nivel de tribus o de subfamilias dentro de Rubiaceae se
desconoce, debido a que son escasos lo estudios que evaltian este tipo de evidencias
en la familia (Hickey y Wolfe, 1975; Roth, 1996). Sin embago, es predecible que
estudios detallados de la arquitectura foliar arrojen caracteres de interés taxonémico
y/o filogenético como ha sido el caso para otras familias (Dickison, 1975; Rury y
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Dickison, 1977; Levin, 1986). Los estudios de plantas actuales y fésiles indican que la
arquitectura foliar, en especial el patrén de venacion, es valiosa en la determinacién
de las relaciones taxonémicas y filogenéticas entre las angiospermas (Hickey y Wolfe,
1975). La arquitectura foliar ha sido considerada como una herramienta taxonémica a
diferentes niveles, principalmente el genérico o superior (Dickison, 1975; Rury y
Dickison, 1977). Este valor se ha confirmado para algunas familias consideradas
taxonémicamente complejas, como es el caso de Leguminosae, donde los patrones de
venacion contribuyeron a la distinciéon de los géneros Bergeronia Micheli, Cascaronia
Griseb. y Tipuana Benth. (Malla et al., 1998). En Euphorbiaceae, los patrones de
venacion de Phyllanthoideae agregaron evidencia para el entendimiento de las
relaciones intrafamiliares de la subfamilia (Levin, 1986), también apoyaron la
circunscripcion de especies de Quercus L. (Valencia y Delgado, 1995; Martinez-
Cabrera et al., 2003), la identificacién de especies del género Nothofagus Blume

(Gandolfo y Romero, 1992) y de especies de la serie Quadrivalves (Flores-Cruz et al.,

2004).

La tribu Hamelieae tradicionalmente se clasificé en la subfamilia Rubioideae, en
gran medida por la presencia de rafidios; sin embargo, los analisis filogenéticos con
base en caracteres moleculares que han incluido a especies de la tribu indican que es
mas apropiado clasificarla dentro de Cinchonoideae (Bremer et al., 1995; Andersson y
Rova, 1999; Robbrecht y Manen 2006).

La propia circunscripcion de la tribu Hamelieae también ha sido controversial, con
clasificaciones que incluyen desde dos géneros (Hamelia Jacq. y Hoffmannia Sw.,
Verdcourt, 1958, 1976; Bremekamp, 1966; Elias, 1976) hasta once (Alibertia A. Rich.,
Axanthes Blum., Brignolia DC., Evosmia Humb. & Bonpl., Hamelia Jacq., Olostyla DC.,
Patima Aubl., Tepesia Gartn., Urophyllum Jack et Wall, Sabicea Aubl. y Schradera, De
Candolle, 1830; Edlicher, 1836). Mas recientemente, Bremer (1987) redefine a la tribu
con base en caracteres morfologicos entre los que destacan la inflorescencia
ebracteolada o con escamas muy pequefias, estivaciéon de la corola imbricada,
quincuncial, alternada o rotada a la derecha, flores amarillas y tetrdmeras con el
pistilo usualmente bicarpelado y reconoce que estd integrada por los géneros
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Hameliae, Hoffmannia, Deppea Cam. & Schlecht., Omiltemia Standl. y Pinarophyllon
Brandegee, delimitacién que es aceptada por Robbrecht (1988). Este mismo autor, en
su posterior revision de la clasificacién de Rubiaceae (Robbrecht, 1993) y con base a
los comentarios de Lorence y Dwyer (1988), agrega a la tribu a los géneros Eizia
Standl. y Plocaniophyllon Brandegee. Recientemente, McDowell (1996) revive al género
monotipico Syringantha Standl. y sefiala que estd estrechamente relacionado con
Hamelia, sugiriendo que debe incluirse en la tribu.

Hamelieae estd conformada por especies de distribucién neotropical, arbustivas o
arboles pequefios, con estipulas interpeciolares enteras o divididas, rafidios presentes,
estivacion imbricada o contorta a la derecha, estambres fusionados a la base de la
corola, polen colporado, de muy pequefio a grande, con elementos supratectales
ausentes o presentes, ovario 2(-5) locular, con muchos 6vulos, frutos carnosos o secos
y semillas con células de la testa granuladas a tuberculadas (Robbrecht, 1988; Dessein
et al., 2005).

El presente estudio describe la arquitectura foliar de seis de los siete géneros
incluidos en Hamelieae sensu Bremer (1987) y Robbrecht (1993) y se compara con

especies representantes pertenecientes a las otras tribus y subfamilias.

Materiales y métodos

Para la descripcion de la arquitectura foliar se revisaron y midieron 276 ejemplares
de los herbarios CHAPA y MEXU (Apéndice 3, 6). Ademés se removieron hojas de 34
especies representando la diversidad morfolégica de los géneros (la informaciéon en
paréntesis después de cada género indica el nimero de especies muestreadas y
reconocidas) Deppea (9/27 spp., 33% de las especies reconocidas), Hamelia (8/17,
47%), Hoffmannia (12/111, 11%), Omiltemia (2/2, 100%), Pinarophyllon (1/2, 50%) y
Plocaniophyllon (1/1, 100%) (Apéndice 3). Se incluy6 Syringantha, para reevaluar la
propuesta de McDowell (1996). También se estudiaron especies de Exostema (Pers.)
Rich. ex Homb. et Bonpl. y Hintonia Bullock para compararlas con Syringantha,
debido que se consideran que estan relacionados con Syringantha (Motley et al., 2005);

ambos son respresentantes estables de Cinchonoideae. Psychotria L. (tribu
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Psychotrieae), se seleccioné como un representante estable de Rubioideae, mientras
que Randia (tribu Gardenieae) es un miembro estable de la subfamilia Ixoroideae y
Bouvardia un género cuya clasificacion ha sido controversial (tribu Cinchoneae or
Hediotydeae, subfamilia Rubioideae o Cinchonoideae, Cuadro 3).

Para describir el patrén de venacion, las hojas fueron diafanizadas, colocdndolas en
NaOH al 5% y a 60° C por 12 h; se aclararon con hipoclorito de sodio (cloro comercial
al 50%) y se lavaron con agua. Posteriormente se deshidrataron durante 24 h en
diferentes concentraciones de etanol, cuya concentracién se incremento hasta el 96% y
se colocaron en la sustancia aclaradora BB (Ruzin, 1999) sustituyendo el hidrato de
cloro por 4cido l4ctico. Las hojas fueron tefiidas utilizando safranina “O” en alcohol al
96% durante 24 h, para eliminar el exceso de colorante se lavaron con alcohol
absoluto y xileno, para finalmente montarse en resina sintética Euparal.

La descripcion de la arquitectura foliar se realiz6 con base en la terminologia
propuesta por Hickey (1973) y Wing (1999). Los caracteres observados en el material
de herbario y diafanizado incluyeron la forma de la hoja, de la base, del apice y del
margen, asi como el tipo de tricomas. Se describen los 6rdenes de venacién desde
vena primaria hasta los 6érdenes superiores cuarto y quinto, aréolas y vénulas; asi

como de los contenidos organicos e inorgéanicos, incluyendo los cristales.

Los atributos cuantitativos incluyen las medidas de largo y ancho de la ldmina, asi
como el largo del peciolo y el nimero de areolas, vénulas y rafidios por unidad de
area. Los valores de los tres Gltimos caracteres se graficaron en el paquete Slide-Write

version 5.0 con la finalidad de explorar la variacion entre géneros.

Resultados

Descripcion de la arquitectura foliar

Se describen primero los géneros pertenecientes a la tribu Hamelieae (sensu
Robbrecht, 1993), en seguida Syringantha y finalmente los representantes de las otras

tribus. En caso de que el atributo sea variable, se indica la correspondencia de la
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variacién a nivel de especie. En el cuadro 3 se sintetizan las principales diferencias a
nivel genérico.

Deppea. Peciolo reniforme en la base y alado cerca de la ldmina, desde 2 mm en D.
microphylla hasta 32 mm en D. grandiflora, lamina simple carticea, desde 0.4 cm de
largo D. microphylla hasta 19.5 cm D. grandiflora por 0.3 cm de ancho en D. microphylla
hasta 6.1 cm en D. grandiflora, eliptica a ovada, base aguda, en ocasiones asimétrica,
apice agudo o acuminado, margen liso (Fig. 11a-h). Venacién pinnada. Vena primaria
recta, moderadamente gruesa, remarcada. Venacién broquidédroma (Fig. 13a), 3 a 10
pares de venas secundarias divergiendo de la vena primaria en angulos de 47 a 80°,
angulo disminuyendo uniformemente de la base al dpice de la lamina en D. hintoni,
D. purpusii y D. tenuiflora a abruptamente en D. microphylla, D. hintonii, D. umbellata y
D. hamelioides. Curso de venas secundarias curvo, uniéndose entre si y formando
angulos rectos en D. microphylla, D. umbellata y D. hamelioides a obtusos en D. hintonii.
Venas intersecundarias ausentes. Venas terciarias percurrentes (Fig. 13c) excepto en
D. hintonii, de recorrido ligeramente sinuoso tendiendo al azar. Venas de primer a
tercer orden no esclerificadas. Venas cuaternarias con un patrén de reticulacién al
azar, formando areolas o hasta de quinto orden y formando las areolas en D.
umbellata y D. tenuiflora. Areolas perfectas, poligonales. Vénulas 2/mm?, simples,
rectas, rara vez ramificadas una vez como en D. purpusii (Fig. 13h). Vena tltima
marginal fimbriada. Rafidios en toda la lamina (Fig. 14b). Taninos ausentes en la
lamina. Tricomas multicelulares de 3 a 6 células, paredes moderadamente gruesas
(3.1-4.9 pm), en lamina (Fig. 15f), vena primaria, secundarias y terciarias, asi como en
el margen (Fig. 15b).

Hamelia. Peciolo redondo en la base y alado hacia la ldamina, desde 4 mm de
longitud en H. rovirosae hasta 46 mm en H. xorullensis; lamina simple, cartdcea, desde
2.9 cm de largo en H. versicolor hasta 15.3 cm en H. patens por 2.5 cm de ancho en H.
versicolor hasta 8.1 cm en H. patens, eliptica en H. axillaris, H. patens y H. versicolor a
ligeramente ovada en H. rovirosae y H. xorullensis, base aguda, en ocasiones
asimétrica, dpice agudo a acuminado, margen liso (Fig. 11i-1). Venacién pinnada.

Vena primaria recta, moderadamente gruesa, remarcada. Venacién broquidédroma, 5
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a 10 pares de venas secundarias divergiendo de la vena primaria en d&ngulos agudos a
rectos de 51 a 88° &ngulos disminuyendo uniformemente de la base al apice de la
lamina al &pice en H. axillaris, H. versicolor y H. xorullensis a abruptamente en H. patens
y H. rovirosae. Curso de venas secundarias curvo, uniéndose entre si y formando
angulos rectos, en ocasiones desarrollando arcos de segundo orden (Fig. 13b). Venas
intersecundarias rara vez compuestas. Venas terciarias percurrentes con recorrido
sinuoso, excepto en H. versicolor con un patréon de reticulacién al azar (Fig. 13d).
Venas de primer a tercer orden con esclerificacion en H. axillaris y H. versicolor. Venas
cuaternarias con un patrén de reticulacién al azar, formando areolas en H. axillaris y
H. rovirosae. Venas de quinto orden con un patrén de reticulacién al azar en H. patens,
H. xorullensis y H. versicolor (Fig. 13e). Areolas 5/mm?, perfectas e irregulares en H.
patens, H. xorullensis y H. rovirosae o imperfectas e irregulares en H. axillaris y H.
versicolor. Vénulas 4/mm?, simples, rectas o curvas en H. patens, H. rovirosae y H.
xorullensis, una o dos veces ramificadas en H. axillaris y H. versicolor (Fig. 13j). Vena
tltima marginal fimbriada. Rafidios en toda la lamina y en la vena primaria. Taninos
ausentes en la lamina. Tricomas unicelulares y multicelulares; los unicelulares
pequefos (27-48 um), paredes delgadas, en ldmina en H. rovirosae, en margen en H.
versicolor y H. axillaris y en vena primaria y secundarias en H. axillaris y H. xorullensis
(Fig. 15c); los multicelulares de 2 a 8 células, paredes delgadas (1-2 pm), en la lamina,

vena primaria y venas secundarias, asi como en el margen.
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Figura 11. Arquitectura foliar en los géneros de la tribu Hamelieae (sensu Robbrecht, 1993). a.
Deppea grandiflora. b. D. cornifolia. c¢. D. hamelioides. d. D. umbellata. e. D. purpusii. f. D.
microphylla, g. D. obtusiflora. h. D. hintonii. i. Hamelia patens. j. H. rovirosae. k. H. versicolor. 1.
H. xorullensis. m. Hoffmannia angustifolia. n. H. conzatti. o. H. excelsa. p. H. culminicola.
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Cuadro 3. Caracteres de la arquitectura foliar de Hamelieae, Syringantha y otras Rubiaceae, los estados de caracter que son
menos comunes se presentan entre paréntesis. 1=Patrén de venacién, 2=nimero de venas secundarias, 3=Patrén de las
venas terciarias, 4=6rdenes de venacién presentes, 5=ntmero de areolas/mm?, 6=ntimero de venulas/mm?, 7=vena
altima marginal, 8=rafidios, 9=drusas, 10=taninos, 11=tricomas unicelulares, 12=tricomas multicelulares, 13=ntmero de
células de los tricomas multicelulares, 14=espesor de la pared de los tricomas multicelulares (pm), 15=Distribuciéon de los
tricomas  multicelulares.  Bro=Broquidédroma,  Act=Actinédroma, Euca-bro=Eucamptédroma-broquidédroma,
per=Percurrente, Ra=reticulaciéon al azar, 4th=venas cuaternarias, 5th=venas de quinto orden, Fim=vena fimbrial,
Inc=vena incompleta, +=Presente, -=Ausente, L=Lamina, Vp=vena primaria, S=vena secundaria, T=venas terciarias,

M=margen.
Género 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15
Deppea Bro 3-10 Per 4th 3 2 Fim + - - - + 3-6 3-5 L, Vp,5T M
(Ra)  (5%)
Hamelia Bro 5-10 Per 4th 5 4 Fim + - - + + 2-8 <2 L Vp,SM
(Ra)  (5%)
Hoffmannia Bro 5-15 Ra 4th 2 1 Fim + - + - + 4 <2 L, Vp,M
Omiltemia Bro 8-10 Per 4th 5 3 Fim + - - - + 6-8 <2 L, Vp,M
(5t)
Pinarophyllon Bro 10-12 Per 4th 1 1 Fim + - - - + 10-11 <2 L, Vp,M
Plocaniophyllon Bro 6-7 Ra 5 1 1 Fim + - - - - - - -
Syringantha Bro 4-7 Ra 4th 2 4  Fim + - - + - - - -
Psychotria Bro 7-10 Per 5th 3 3 Fim + - - - + 6-9 23 L, Vp,SSM
(Ra) (4
Bouvardia Act 3-5 Ra 4th 4 2 Inc - - - + + 3-5 56 L,Vp,S
5th
Exostema Bro 4-8 Per 4th 7 6 Inc - - - - + 2-7 <2 Vs M
5th
Hintonia Bro 5-8 Per 512 10 Inc - - - - + 10-11 <2 Vp
Randia Euca-  4-6 Per 5th 3 5 Inc - + - - + 3-4 <2 Vp

bro
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Figura 12. Arquitectura foliar en algunos representantes de Rubiaceae. a Omiltemia filisepala.
b.O. longipes. c. O. scoti. d. Pinarophyllum flavum. e. Syringantha coulteri. f. Psychotria faxlucens.
g. P. horizontals. h. P. microdon. i. Hintonia latiflora. j. Bouvardia chrysantha. k. B. cordifolia. 1.
Exostema caribaeum. m. E. mexicanum. n. Randia aculeata. Escala: a-d =200 m, e-i =100 m.

60



Hoffmannia. Peciolo redondo en la base y alado hacia la ldmina, de 2-66 mm de
longitud; lamina simple y cartdcea, desde 2.7 cm de largo en H. excelsa hasta 21 cm en
H. conzatii por 1.1 cm de ancho en H. excelsa hasta 6.2 cm en H. cunneatissima, eliptica
en H. conzattii y H. excelsa a ligeramente obovada en H. culminicola, H. cunneatissima y
H. angustifolia, base desde aguda en H. excelsa, H. conzatii y H. culminicola, cuneada en
H. cunneatissima, decurrente y en ocasiones asimétrica, apice acuminado excepto en
H. culminicola donde es atenuado, margen liso (Fig. 11m-p). Venacion pinnada. Vena
primaria recta, moderadamente gruesa o delgada en H. angustifolia, poco remarcada.
Venacion broquidédroma, 5 a 15 pares de venas secundarias, divergiendo de la vena
primaria en angulos agudos de 58 a 86°, angulos disminuyendo abruptamente de la
base al apice. Curso de venas secundarias curvo, uniéndose entre si y formando
angulos rectos. Venas intersecundarias libres. Venas terciarias con un patrén de
reticulaciéon al azar. Venas de primer a tercer orden no esclerificadas. Venas
cuaternarias con un patrén de reticulacion al azar, formando areolas. Areolas
perfectas e irregulares 2/mm? (Fig. 14d), excepto en H. cunneatisima con areolas
incompletas. Vénulas una/mm?, simples, rectas (Fig. 14g) a ligeramente sinuosas,
rara vez una vez ramificadas. Vena dltima marginal fimbriada. Rafidios en toda la
lamina (Fig. 14a) y en la vena primaria. Taninos abundantes en la lamina (Fig.
15g). Tricomas multicelulares de 4 células, paredes delgadas (<2 pm) en la lamina,

vena primaria y en margen solo en H. excelsa.
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Figura 13. Patron de venacion de los géneros de la tribu Hamelieae (sensu Robbrecht, 1993) y
otros géneros representativos. a. Venacién broquidédroma en Deppea hintonii. b. Arcos
secundarios formandose a partir de las venas secundarias en Hamelia xorullensis. c. Venas
terciarias percurrentes en Deppea grandiflora. d. Venas terciarias con reticulacién al azar en
Hamelia versicolor. e. Venas cuaternarias en Hamelia xorullensis. f. Areolas de forma poligonal
en Bouvardia chrysantha. g. Areolas de forma irregular en Psychotria faxlucens. h. Vénulas
simples y rectas en Psychotria horizontalis. i. Vénulas simples y curvas Deppea cornifolia. j.
Vénulas ramificadas una vez en Hamelia versicolor. k. Vena ultima marginal fimbriada en
Omiltemia longipes. 1. Vena tdltima marginal incompleta en Hintonia latiflora. Escala: a-d = 700
m;e=400 m,f=150 m;gk=125 m;1=75 m;hj=40 m.
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Omiltemia. Peciolo reniforme en la base a ligeramente alado hacia la Idmina, desde
2 mm en O. longipes hasta 32 mm en O. filisepala; ldmina simple y cartacea, desde 3.6
cm de largo en O. filisepala hasta 12.5 cm en O. longipes por 1.4 cm de ancho en O.
filisepala hasta 4.2 cm en O. longipes, eliptica a ovada, base aguda en O. filisepala y
decurrente y en ocasiones asimétrica en O. longipes, apice agudo a acuminado,
margen liso (Fig. 12a-c). Venacién pinnada. Vena primaria recta, moderadamente
gruesa y remarcada. Venaciéon broquidédroma, 8 a 10 pares venas secundarias,
divergiendo de la vena primaria en angulos agudos 45 a 77°, los angulos
disminuyendo uniformemente de la base al apice de la ldmina. Curso de venas
secundarias curvo, uniéndose entre si y formando angulos agudos en O. longipes o
rectos en O. filisepala. Venas intersecundarias compuestas. Venas terciarias
percurrentes de recorrido sinuoso o recto. Venas de primer a tercer orden no
esclerificadas. Venas cuaternarias con un patrén de reticulacién al azar en O. longipes
y ortogonal en O. filisepala, formando areolas. Venas de quinto orden con patrén de
reticulacién al azar, formando areolas. Areolas 5/mm?, perfectas y poligonales en O.
filisepala o irregulares en O. longipes (Fig. 14e). Vénulas 3/mm?, simples y rectas. Vena
tltima marginal fimbriada (Fig. 13k). Rafidios en toda la lamina. Taninos ausentes en
la lamina. Tricomas multicelulares de 6 a 8 células, paredes delgadas (<2 um) en
lamina (Fig. 15a), vena primaria y margen.

Pinarophyllon. Peciolo alado desde la base hacia la lamina, de 2 a 12 mm; lamina
simple y carticea, de 4.2 a 11 cm de largo por 2 a 4.6 cm de ancho, eliptica a ovada,
base y apice agudos, margen liso (Fig. 12d). Venacién pinnada. Vena primaria recta,
moderadamente gruesa, ligeramente marcada. Venacién broquidédroma, 10 a 12
pares de venas secundarias divergiendo en dngulos agudos de 65 a 85° los angulos
disminuyendo uniformemente de base al apice de la lamina. Curso de venas
secundarias curvo, uniéndose entre si y formando &ngulos agudos. Venas
intersecundarias ausentes. Venas terciarias percurrentes de recorrido ligeramente
sinuoso. Venas de primer a tercer orden no esclerificadas. Venas cuaternarias con un
patrén de reticulaciéon al azar, formando areolas. Areolas una/mm?, perfectas e

irregulares. Vénulas una/mm?, simples y rectas. Vena dltima marginal fimbriada.
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Rafidios en toda la lamina (Fig. 14c). Taninos ausentes en la ldmina. Tricomas
multicelulares de 10 a 11 células, paredes delgadas (<2 um), en la ldamina (Fig. 15e),

vena primaria y margen.

Figura 14. Rafidios y 6rdenes de venacion superior de las especies estudiadas. a. Rafidos
escasos en Hoffmannia excelsa. b. Rafidios en Deppea grandiflora. c. Rafidios abundantes en
Pinarophyllum flavum. d. Areolas formadas de venas cuaternarias en Hoffmannia conzatii. e.
Areolas formadas de venas cuaternarias en Omiltemia longipes. f. Areolas formadas de venas
de quinto orden en Hintonia latiflora. g. Vénulas escasas y simples en Hoffmannia excelsa. h.
Vénulas abundantes en Deppea purpusii. i. Vénulas ramificadas en Exostema mexicanum.
Escala: a-c, g-i=125 m;d-f=300 m.
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Plocaniophyllon. Peciolo reniforme en la base y alado hacia la 1damina, de 6 a 13
mm; ldmina simple y cartdcea-coridcea, de 5 a 11 cm de largo por 2 a 3.5 cm de ancho,
eliptica a ovada, base aguda y simétrica, dpice agudo y margen liso. Venacién
pinnada. Vena primaria recta, moderadamente gruesa y remarcada. Venacién
broquidédroma, 6 a 7 pares de venas secundarias divergiendo en angulos agudos de
65 a 70° los dngulos disminuyendo uniformemente de base al dpice de la lamina.
Curso de venas secundarias curvo, uniéndose entre si y formando dngulos agudos.
Venas intersecundarias compuestas. Venas terciarias con patrén de reticulacion al
azar. Venas cuaternarias con un patrén de ramificacion admedio y las de quinto
orden perpendiculares a las de cuarto orden y formando areolas. Venas de primer a
quinto orden esclerificadas. Areolas una/mm?, imperfectas e irregulares. Vénulas
rara vez presentes, cuando presentes simples y rectas. Vena ultima marginal
fimbriada. Rafidios en toda la lamina. Taninos ausentes en la lamina. Tricomas
ausentes.

Syringantha. Peciolo redondo en la base, y ligeramente alado hacia la ldmina,
de 3-8 mm; lamina simple cartacea-coriacea de 1.7 a 5.5 cm de largo por 0.5 a 1.7 de
ancho, estrechamente eliptica a lanceolada, base y apice agudos y margen liso (Fig.
12e). Venacién pinnada. Vena primaria recta, ligeramente gruesa y poco remarcada.
Venacion broquidédroma, 4 a 7 pares de venas secundarias divergiendo de la vena
primaria en dngulos agudos de 65 a 75° angulo disminuyendo uniformemente del
base al apice de la lamina. Curso de venas secundarias curvo, uniéndose entre si y
formando angulos obtusos. Venas intersecundarias ausentes. Venas terciarias con
patréon de reticulacion al azar. Venas de primer a tercer orden no esclerificadas. Venas
cuaternarias con un patrén de reticulacion al azar, formando areolas. Areolas 2/mm?,
perfectas, poligonales e irregulares. Vénulas 4/ mm?, rectas, una vez ramificadas.
Vena dltima marginal fimbriada. Rafidios en toda la ldmina (Fig. 15h) y vena
primaria. Taninos ausentes en la ldmina. Tricomas unicelulares de 42 a 97 pm,
paredes gruesas (4.5-5.5 um), sobre la vena primaria.

Psychotria. Peciolo redondo en la base y alado hacia la lamina, de 3 mm hasta 45

mm en P. horizontalis, lamina simple y cartidcea, desde 4.9 cm de largo en P.
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erythrocarpa hasta 10.2 cm en P. microdon por 2.1 cm de ancho en P. horizontalis hasta
5.3 cm en P. microdon, eliptica u obovada en P. erythrocarpa, base aguda y decurrente
en P. faxlucens, apice agudo o acuminado y el margen liso (Fig. 12f-h). Venacién
pinnada. Vena primaria recta, moderadamente gruesa y remarcada. Venacién
secundaria broquidédroma, 7 a 10 pares de venas secundarias divergiendo de la vena
primaria en dngulos agudos de 45 a 85°, los angulos disminuyendo uniformemente de
la base al apice de la ldamina, excepto en P. faxlucens disminuyendo del centro de la
lamina hacia la base y hacia el apice. Curso de venas secundarias ligeramente curvo,
uniéndose en entre si y formando angulos rectos a obtusos, asi como arcos de
segundo orden en P. faxlucens. Venas intersecundarias ausentes. Venas terciarias
percurrentes de recorrido sinuoso, excepto en P. horizontalis con reticulacién al azar.
Venas de primer a tercer orden no esclerificadas. Venas cuaternarias con un patrén de
reticulaciéon al azar, formando areolas en P. faxlucens. Venas de quinto orden con
patron de reticulacion al azar, formando areolas en P. erythrocarpa, P. horizontalis y P.
microdon. Aréolas 3/mm?, perfectas e irregulares (Fig. 13g). Vénulas 3/mm?, simples,
rectas (Fig. 13h). Vena tltima marginal fimbriada, formando arcos. Rafidios en toda la
lamina. Taninos ausentes en la ldmina. Tricomas multicelulares de 6 a 9 células,
paredes moderadamente delgadas (1.8-3.2 pm), sobre la ldmina, vena primaria,
secundaria y margen.

Bouvardia. Peciolo redondo en la base y alado con la parte adaxial plana hacia la
lamina, de 12-30 mm, ldmina simple, cartacea-coriacea, de 1.2 a 3.8 cm de largo por
0.5 a 2.6 cm de ancho, ovada, base obtusa, apice agudo y margen liso (Fig. 12j, k).
Venacion actinédroma imperfecta, surgiendo de dos a tres pares de venas cerca de la
base. Vena primaria recta, poco remarcada, 3 a 5 pares de venas secundarias
divergiendo de la vena primaria en angulos agudos de 35 a 68° los angulo
disminuyendo uniformemente de la base al apice de la ldmina en B. crhysantha y
abruptamente en B. cordifolia. Curso de venas secundarias curvo, en ocasiones
uniéndose entre si formando arcos de segundo orden. Venas intersecundarias
ausentes. Venas terciarias con un patréon de reticulaciéon al azar. Venas de primer a

tercer orden no esclerificadas. Venas cuaternarias y de quinto orden con un patrén de
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reticulacién al azar, formando areolas. Areolas 4/mm?, perfectas y poligonales (Fig.
13f). Vénulas 2/mm?, simples, rectas y curvas, o rara vez ramificadas una vez en B.
chrysantha. Vena tltima marginal incompleta. Rafidios u otras inclusiones minerales
ausentes. Taninos ausentes en la lamina. Tricomas unicelulares y multicelulares; los
unicelulares de 43 a 66 pm, de paredes gruesas (4.6-5.8 um), sobre la ldmina, vena
primaria y secundarias en B. cordifolia y solo en margen en B. chrysantha, los
multicelulares de 3 a 5 células, paredes gruesas (4.7-5.8 pm), en la ldmina, vena
primaria y secundarias.

Exostema. Peciolo redondo con la cara adaxial plana en la base y ligeramente alado
hacia la 1dmina, de 4 a 12 mm; lamina de 2.8 a 13.2 cm de largo por 1.5 a 5.3 cm de
ancho, eliptica a ligeramente ovada, base aguda, &pice agudo a ligeramente
acuminado (Fig. 12 1, m) y margen liso. Venacién pinnada. Vena primaria recta, de
moderadamente gruesa o delgada, poco remarcada. Venacién broquidédroma, 4 a 8
pares de venas secundarias divergiendo en dngulos agudos de 55 a 70° los angulos
disminuyendo uniformemente de la base a el apice de la lamina. Curso de venas
secundarias ligeramente curvo, uniéndose entre si y formando angulos rectos a
obtusos. Venas intersecundarias ausentes. Venas terciarias percurrentes de curso
sinuoso. Venas de primer a tercer orden no esclerificadas. Venas cuaternarias y de
quinto orden con un patrén de reticulaciéon al azar, formando areolas. Areolas
7/mm?, perfectas e irregulares. Vénulas 6/ mm?, simples, rectas, una vez ramificadas
en E. caribaeum y de una o dos veces ramificadas en E. mexicanum (Fig. 14i). Vena
tltima marginal incompleta. Rafidios u otras inclusiones minerales ausentes. Taninos
ausentes en la lamina. Tricomas multicelulares de 2 a 7 células en E. caribaeum y con 2
células en E. mexicanum, paredes delgadas (<2 um), sobre las venas secundarias y en

el margen (Fig. 15d).

Hintonia. Peciolo reniforme en la base y alado hacia la lamina, 8-18 mm; lamina
simple cartacea de 3.8 a 8.9 cm de largo por 2.1 a 4 cm de ancho, ovada, base aguda a
obtusa, dpice agudo a acuminado y margen liso (Fig. 12i). Venacién pinnada. Vena
primaria recta, moderadamente gruesa, remarcada. Venacién secundaria
broquidédroma, 5 a 8 pares de venas secundarias divergiendo de la vena primaria en
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angulos agudos de 60 a 70°, los angulos disminuyendo abruptamente de la base de la
lamina al 4pice. Curso de venas secundarias ligeramente curvo, uniéndose entre si y
formando angulos agudos y arcos de segundo orden. Venas intersecundarias
ausentes. Venas terciarias percurrentes con curso es sinuoso. Venas de primer a tercer
orden no esclerificadas. Venas cuaternarias con un patrén de reticulaciéon al azar.
Venas de quinto orden con un patrén reticulado al azar y formando areolas (Fig. 14f).
Areolas 12/mm?, perfectas y poligonales. Vénulas 10/mm?, simples y rectas. Vena
tltima marginal incompleta (Fig. 131). Rafidios y otras inclusiones minerales ausentes.
Taninos ausentes en la lamina. Tricomas multicelulares de 10 a 11 células, paredes

delgadas (<2 um), solo en la vena primaria.

Randia. Peciolo redondo con la cara adaxial plana en la base y alado hacia la
lamina, de 1 a 12 mm de longitud; ldmina simple cartdcea-coridceae, de 0.7 a 4.5 cm
de largo por 0.5 a 2.4 cm de ancho, obovada, base aguda y decurrente, dpice obtuso,
margen liso (Fig. 12n). Vena primaria recta, moderadamente gruesa, ligeramente
evidente a remarcada. Venaciéon eucamptodroma-broquidédroma, 4 a 6 pares de
venas secundarias divergiendo de la vena primaria en angulos agudos de 36 a 45°,
los angulos disminuyendo uniformemente de la base al dpice de la ldmina. Curso de
venas secundarias curvo y rara vez uniéndose entre si y formando angulos agudos.
Venas intersecundarias ausentes. Venas terciarias percurrentes con recorrido sinuoso.
Venas de primer a tercer orden no esclerificadas. Venas cuaternarias y de quinto
orden con un patrén de reticulacion al azar, las de quinto orden, formando areolas.
Areolas 3/mm? perfectas e irregulares. Vénulas 5/mm?, una a dos veces ramificadas.
Vena dltima marginal incompleta. Drusas en toda la lamina (Fig. 15i). Taninos
ausentes en la lamina. Tricomas multicelulares, de 3 a 4 células, paredes delgadas (<2

pum), solamente en la vena primaria.
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Figura 15. Tipos de tricomas y contenidos en los géneros de Hamelieae y otras Rubiaceae. a.
Tricoma multicelular en la 1amina de Omiltemia longipes. b. Tricoma multicelular en el margen
de Deppea purusii. c¢. Tricoma unicelular en venas secundarias en Hamelia xorullensis. d.
Tricomas multicelulares, de dos células en el margen de Exostema mexicanum. e. Pared de
tricoma en Pinarophyllum flavum. f. Pared del tricoma Deppea microphylla. g. Taninos en células
epidérmicas de Hoffmannia conzatii. h. Rafidios en Syringantha coulteri. i. Drusas en Randia
aculeata. Escala:a,b,d =75 m;c,e-i=40 m.
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Discusion

Los resultados de esta investigacion indican varios de los atributos de Ia
arquitectura foliar tienen potencial taxondémico y sistemético a diferentes niveles
jerarquicos dentro de la familia Rubiaceae. Seguramente, esta informacion es ttil en
la identificacién de material vegetativo dentro de la familia y podria compararse con
taxa fosil. Los caracteres macromorfolégicos estudiados, como son la forma, base,
apice y margen de la lamina, fueron compartidos por los miembros que integran la
tribu Hamelieae (lamina eliptica, base aguda o decurrente, dpice agudo o acuminado
y margen liso). Todos ellos, coinciden con el patrén més comdn descrito en Rubiaceae
(Robbrecht, 1988), por lo que sélo son de utilidad si se comparan con ciertos géneros.
Syringantha puede diferenciarse de los otros géneros de Hamelieae, por las
proporciones y la forma de la lamina, estrechamente eliptica a lanceolada. Randia,
tiene una forma de la ldmina caracteristica obovada, con &pice obtuso y base
decurrente, que en combinacién con otros caracteres (p.e., la presencia de espinas),

permite reconocerlo facilmente.

Aunque la mayoria de las especies en la familia tienen un tipo de venacién
broquidédroma, algunas variantes han demostrado ser de relevancia taxonémica.
Entre los taxones estudiados la venaciéon es broquidédroma, con excepciéon de
Bouvardia con venacién actinédroma incompleta y de Randia con transicién entre la

venacion eucamptédroma-broquidédroma.

Sin embargo, las venas cuaternarias con patrén de reticulacion al azar predominan
entre los géneros estudiados con excepcion de Plocaniophyllon con patréon de

ramificacion admedio.

Los caracteres de la venacion apoyan la inclusion de Syringantha en Hamelieae.

Los 6rdenes de venacion superior fueron similares entre los géneros de Hamelieae
y Syringantha. Las venas secundarias son curvas con un angulo de divergencia
disminuyendo de la base al dpice de la hoja, uniéndose unas con otras o formando

arcos de orden secundario. Las terciarias son percurrentes en todos los géneros a
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excepcion de Hoffmannia, Plocaniophyllon y Syringantha, en los cuales predomina el
patron de reticulacion al azar; las venas cuaternarias se presentan en la mayoria de los
géneros, excepto en algunas especies de Deppea y Hamelia, en Omiltemia y
Plocaniophyllon con venas de quinto orden. Es importante resaltar que los 6érdenes de
venacién son consistentes sin importar el tamafio de la hoja, por lo que este caracter
parece no ser plastico. El orden superior maximo de venacién no estd tampoco
asociado al tamafio de la lamina, como se evidencié en Deppea purpusii, D. teneuiflora y
D. umbellata. Los caracteres de los 6rdenes superiores de venacion sefialados para
Hamelieae y Syringantha también se presentaron en los taxones de las otras tribus
estudiadas. Hamelia y Syringantha, tienen un menor namero de areolas y vénulas. Sin
embargo, los valores se yuxtaponen con los de Bouvardia, Exostema, Psychotria y
Randia para el ntmero de areolas, pero se diferencian de los de Hintonia, con un
nimero de areolas mayor a 7/mm? y se distinguen de Exostema, Hintonia y Randia con

mas de 6 vénulas/mm?,

La vena ultima marginal es fimbrial en Hamelieae, Syringantha y Psychotria,
mientras que es incompleta en el resto de los taxones. Roth (1996), encuentra la
venacion dltima marginal incompleta en los géneros Faramea (Rubioideae), Amaioua,
Duroia y Genipa (Ixoroideae). El tipo de venacién ultima es un caracter de potencial
taxonémico y deberd confirmarse para otros géneros con la finalidad apoyar la

delimitacioén tradicional de las subfamilias.

Otros caracteres foliares de Hamelieae comparados con las otras tribus

Bremekamp (1966), Robbrecht (1988) y Bremer (1987) sefialan que la presencia de
rafidios es un atributo diagnéstico de la subfamilia Rubioideae. Sin embargo, también
mencionan que los rafidios se pueden encontrar ocasionalmente en algunos taxones
de Cinchonoideae; por ejemplo Andersson y Rova (1999) los mencionan en los
géneros Bouvardia, Hindsia, Hillia y Manettia. Las hojas de los miembros de Hamelieae,
Syringantha y Psychotria tienen rafidios, aunque varian en su abundancia. Bouvardia,
presenta dos formas de cristales, rafidios y drusas, es importante sefialar que este es

el primer registro de drusas en dicho género. Los rafidios estan ausentes en los taxa
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estudiados de Cinchonoideae y Randia, el tnico miembro de Ixoroideae estudiado, el
cual solamente tiene drusas. Es importante el estudio de otros miembros de
Cinchonoidaee para confirmar la presencia o ausencia de los rafidios, no solo en la

hoja sino en otros érganos de la planta.

Robbrecht (1988), sefiala que los tricomas en Rubiaceae son relativamente simples
y poco diversos, por lo que se han considerado como un caracter taxonémico de
utilidad secundaria (Verdcourt, 1958). En Hamelieae, la mayoria de los géneros tienen
tricomas multicelulares de paredes delgadas (<2 pm) en la ldmina, con excepcién de
Deppea, cuyos tricomas tienen paredes moderadamente gruesas (3.1-4.9 pm).
Syringantha se distingue por presentar tricomas exclusivamente unicelulares, largos y
de pared gruesa, mientras las especies de Hamelia los tricomas uni y multicelulares
son de paredes delgadas. El namero de células de los tricomas multicelulares varia de
2 a 11 entre los géneros de Hamelieae, siendo pocas especies de Hamelia las que
presentan solo dos células. Los tricomas con el mayor namero de células los presenta
Pinarophyllon. Ademas, la distribucién de los tricomas unicelulares permite reconocer
a las especies dentro de un mismo género; por ejemplo, Hamelia rovirosae los presenta
en la lamina, H. versicolor en el margen y H. xorullensis en vena primaria y
secundarias, mientras que en H. axillaris se distribuyen tanto en la vena primaria
como en el margen (Martinez-Cabrera, datos sin publicar). Se ha registrado también
la presencia de tricomas unicelulares en especies de los géneros Deppea y Hofmmannia
(Robbrecht, 1988; Lorence y Dwyer, 1988), pero solamente se observaron en
Hoffmannia (H. excelsa). Para otros géneros como Coffea L. y Rondeletia L., la presencia
o ausencia de los tricomas en las hojas resulté importante en el reconocimiento de sus
especies (Mariani, 1908; Kocsis et al., 2004). A pesar de haber estudiado pocos
representantes de las otras tribus, se observa una tendencia en estos, de presentar
tricomas multicelulares de paredes delgadas sobre la vena primaria y secundaria.
Unicamente Bouvardia se distingue por sus los tricomas uni y multicelulares de

paredes gruesas.
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La arquitectura foliar de las tribus estudiadas es similar. Sin embargo, los
caracteres de los patrones de venacién, como la vena dltima marginal fimbrial y la
presencia de rafidios, nos permiten diferenciar a las tribus Hamelieae y Psychotrieae,
de Cinchoneae y Gardenieae. Sin embargo, la venacion percurrente predomina en las

venas terciarias, asi como los 6rdenes de venacion superior.

Patron de venacion “lineolada” o “fingerprint”

Las venas terciarias percurrentes y los ordenes de venacion superior remarcados
son reconocidos en Guettardeae (Robbrecht, 1988), este patréon de venaciéon es
conocido como “venacion lineolada” o “finger-print”. La venacién lineolada ha sido
descrita en Plocaniophyllon (Darwin, 1980; Robbrecht, 1988). Sin embargo, en este
estudio mostramos que este patron de venacién no es homologo entre dichos taxa,
debido a que difieren en el orden de venacion en el que se presentan: venas terciarias

en Guettardeae y venas cuaternarias en Plocaniophyllon.

Syringantha se distingue por su lamina estrechamente eliptica a lanceolada con
trimomas unicelulares largos con paredes gruesas, pero comparte el nimero de
vénulas y rafidios con Hamelia y las venas terciarias con un patrén de reticulacién al
azar con Hoffmannia; asi como otros caracteres de la arquitectura foliar que confirman
la propuesta de MacDowell (1996) quien sefiala que Syringantha debe incluirse en la

tribu Hamelieae.

Hamelieae comparte caracteres de la arquitectura con los miembros de
Cinchonoideae y Rubioideae aqui estudiados, entre ellos la venacion broquidédroma
y las venas terciarias percurrentes. Sin embargo, la vena tltima marginal fimbrial y la
presencia de rafidios en todos los miembros de Hamelieae y Psychotria, este tltimo de
Rubioideae, explica la clasificacién tradicional de Hamelieae en Rubioideae, debido a
que este tipo de cristales han sido considerados como un marcador taxonémico de
esta subfamilia. Sin embargo, la evidencia filogenética de la anidacién de esta tribu
dentro de un clado con representantes de Cinchonoideae, sugiere que al menos
algunos de los marcadores taxonémicos basados en arquitectura foliar, como son la

presencia de rafidios, tienen mas de un origen independiente en la historia evolutiva
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del grupo, por lo que seria interesante estudiar su ontogenia y composicién quimica

para evaluar las homologias potenciales entre ellos.

Los resultados de esta investigacién muestran que los atributos de la arquitectura

foliar tienen potencial taxonémico a nivel especifico y genérico en las Rubiaceae.
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IV. ANATOMIA FOLIAR Y DEL PECIOLO DE LA TRIBU HAMELIEAE Y OTRAS
RUBIACEAE

Resumen

Se estudi6é y compar6 la anatomia foliar y de peciolo de los géneros de Hamelieae,
con la finalidad de evaluar si existen caracteres que permitan reevaluar la
circunscripciéon de la tribu y discutir su posicién controversial en la familia. El
muestreo incluyé un total de 36 especies, las cuales fueron seccionadas usando la
microtecnia convencional de inclusion en parafina y tincién. De las cuales 23 especies
representan seis de los siete géneros reconocidos en la tribu sensu Robbrecht (1993);
Syringantha se incluy6 con la finalidad de reevaluar su inclusién en Hamelieae. Para
fines comparativos, en el muestreo también incluyeron representantes de las tribus
Psychotrieae (Rubioideae), Cinchoneae, el grupo Portlandia (Cinchonoideae) y
Gardenieae (Ixoroideae). Los resultados muestran que la anatomia del peciolo tiene
informacién taxonémica que puede ser utilizada en estudios sistematicos. Los
miembros de Hamelieae, comparten los siguientes caracteres: cuticula <3 pm,
mesofilo dorsiventral, una capa de parénquima en empalizada, parénquima
esponjoso abierto, rafidios, taninos y tejido vascular tipo I, II o III en la vena media y
el peciolo. Plocaniophyllon es el tnico género que tiene fibras asociadas a las venas
mayores y menores. El tejido vascular del peciolo tiene forma de arco abierto en
todas las especies estudiadas excepto en Randia, con forma de anillo cerrado.
Hamelieae, Syringantha y Psychotria tienen rafidios, una capa de parénquima en
empalizada y parénquima esponjosos abierto, mientras que los otros taxa estudiados
presentan dos capas de parénquima en empalizada y parénquima esponjoso
compacto. Bouvardia fue el tnico género que mostré las dos formas de cristales,
rafidios y drusas. Los resultados confirman que la anatomia foliar y del peciolo
proveen caracteres adicionales que deben ser considerados en estudios taxonémicos y

tilogenéticos en las Rubiaceae. Los caracteres anatémicos apoyan la inclusiéon de
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Syringantha en Hamelieae, mientras que la presencia de rafidios y los atributos de

mesofilo explican la clasificacion tradicional de la tribu en Rubioideae.

Abstract

In this study, foliar and petiole anatomy of several genera were compared to
determine whether there are characteristics that can be use to reevaluate the
circumscription and taxonomic position of Hamelieae. Our sample included a total of
36 species, which were sectioned using conventional embedding and staining
methods. From these species, 23 represented 6 of the 7 genera of Hamelieae sensu
Robbrecht (1993); Syringantha was included in order to reevaluate its putative
inclusion within Hamelieae. For comparative purposes, the sample also included
representative species of tribes Psychotrieae (Rubioideae), Cinchoneae, the Portlandia
group (Cinchonoideae), and Gardenieae (Ixoroideae). Our results indicated that foliar
and petiole anatomy contained taxonomic information that can be used in systematic
studies. Members of Hamelieae shared the following characters: cuticle <3 um,
dorsiventral mesophyll, a single palisade parenchyma cell layer, loose spongy
parenchyma, raphides, tannins, and vascular tissue of types I, II or III in the midrib
and petiole. Plocaniophyllon was unique having fibers associated with major and
minor veins. The petiole vascular tissue had an open arc shape in all studied species
except in Randia, which had a closed arc. Hamelieae, Syringantha, and Psychotria had
raphides, one layer of palisade parenchyma cells, and loose spongy parenchyma,
while the other taxa had druses, two layers of palisade parenchyma cells, and
compact spongy parenchyma. Bouvardia was unique, showing both raphides and
druses. Our results show that comparative foliar and petiole anatomy may provide
additional characters to be considered in taxonomic and phylogenetic studies within
Rubiaceae. There was anatomical support for the inclusion of Syringantha within
Hamelieae, while the presence of raphides and the mesophyll attributes suggest an

understanding of why Hamelieae was morphologically treated in Rubioideae.

Introduccion
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La utilidad de los caracteres anatémicos de la hoja y el peciolo en el
reconocimiento y la circunscripcion de los géneros, tribus y familias es bien conocida
(Metcalfe y Chalk, 1950; Smith y Stern, 1962; Engel, 1992; Mentink y Baas, 1992;
Buijsen, 1995; Dickinson, 1989; Dickison y Weitzman 1996; Sandoval-Zapotitla y
Terrazas, 2001; Aoyama y Gracas-Sajo, 2003; Farifa et al., 2003; dos Reis et al., 2004;
Souza et al., 2004; Andrés-Hernandez y Terrazas, 2006). Sin embargo en Rubiaceae, la
cual incluye aproximadamente 13,100 especies, clasificadas en 611 géneros (World
Checklist of Selected Plant Families, 2006), son escasos los estudios que han evaluado

la anatomia foliar y del peciolo, principalmente a nivel especifico y genérico (Metcalfe

y Chalk, 1950; Herman et al., 1986; Kocsis et al., 2004).

La tribu Hamelieae tradicionalmente se clasificoé en Rubioideae, principalmente
por la presencia de rafidios. Sin embargo, los analisis filogenéticos que incluyen
algunas especies representantes de la tribu, indican que es mds apropiado clasificarla
en Cinchonoideae (Bremer et al., 1995; Andersson y Rova, 1999; Robbrecht y Manen,
2006). La circunscripcion de Hamelieae también ha sido controversial. Las
clasificaciones han incluido entre dos géneros (Hamelia Jacq. y Hoffmannia Sw.,
Verdcourt, 1958, 1976; Bremekamp, 1966; Elias 1976) y once (Alibertia A. Rich.,
Axanthes Blum., Brignolia DC., Evosmia Humb. & Bonpl., Hamelia Jacq., Olostyla DC.,
Patima Aubl., Tepesia Gartn., Urophyllum Jack et Wall, Sabicea Aubl. y Schradera Vahl
De Candolle, 1830; Edlicher, 1836). Recientemente, Bremer (1987) redefine a la tribu
con base en caracteres morfologicos, los mds importantes fueron las inflorescencias
ebracteoladas o con muy pocas escamas, estivacion de la corola alternativa, contorta a
la derecha, quincuncial e imbricada y flores amarillas tetrameras, e incluyé a Deppea
Cam. & Schlecht., Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia Standl. y Pinarophyllon Brandegee.
Esta clasificacion fue aceptada por Robbrecht (1988). Posteriormente, Robbrecht
(1993) reviso6 la clasificacién de la familia y basado en los comentarios de Lorence y
Dwyer (1988), incluyé a los géneros Eizia Standl. y Plocaniophyllon Brandegee.
McDowell (1996) revivié el género monotipico Syringantha Standl., sefialando que
estd estrechamente relacionado con Hamelia, con el que comparte la presencia de
rafidios y las caracteristicas morfolégicas de la flor, sugiriendo que debe incluirse en
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Hamelieae. Recientemente, Robbrecht y Manen (2006), ampliaron los limites de la
tribu e incluyeron a Hillieae (Cosmibuena Ruiz & Pav. y Hillia Jacq.), Chione DC.
(formalmente clasificado en Chiococceeae = grupo Portlandia), y Cosmocalyx Standl.
Sin embargo, en su estudio no incluyen todos los géneros de la tribu.

Por lo anterior, en este estudio se evalda la utilidad de la anatomia foliar y del
peciolo en la sistematica de Hamelieae. Se describen seis géneros clasficados en la
tribu sensu Robbrecht (1993) (Deppea, Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia, Pinarophyllon y
Plocaniophyllon). Se examina, Syringantha (tribu Chinchoneae, Cinchonoideae sensu
Robbrecht, 1988; grupo Portlandia, Cinchonoideae sensu Robbrecht, 1993) para
reevaluar su clasificacién en Hamelieae. Para propodsitos comparativos se incluyeron

géneros de otras tribus de la familia.

Materiales y métodos

Para evaluar la utilidad de la anatomia de la hoja y el peciolo en la clasificacién
genérica y tribal, se describe la anatomia de 23 especies (Apéndice 4) de seis géneros
de los siete reconocidos para Hamelieae sensu Robbrecht (1993): Deppea (11/27 sp.),
Hamelia (5/17 sp.), Hoffmannia (6/111 sp.), Omiltemia (2/2 sp.), Pinarophyllon (1 sp.), y
Plocaniophyllon (1 sp.). Se estudiaron mas del 25% de las especies reconocidas para
cada género en Hamelieae, excepto para Hoffmannia. Sin embargo, se representé la
diversidad morfolégica descrita dentro de cada género. Con fines comparativos, se
consideraron 13 especies de los siguientes géneros: Exosterma, debido a que en
estudios previos se consideré a Syringantha como un sinénimo de éste; Hintonia
Bullock, como un género relacionado con Exostema, ambos clasificados en el grupo
Portlandia, dentro de Cinchonoideae; Psychotria L. (Psychotrieae) se incluyé como un
miembro estable de Rubioideae; Randia como un miembro estable de Ixoroideae y
Bouvardia Salisb. como un género con posicién incierta (Hedyotideae-Rubioideae o
Cinchoneae-Cinchonoideae).

Las hojas de las especies recolectadas fueron fijadas en formalina-acido acético-
alcohol etilico, FAA- (Ruzin, 1999). De los géneros incluidos en Hamelieae sensu

Robbrecht (1993), solamente Eizia no se incluy6 en este estudio debido a que es un
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género monotipico, con distribucién restringida dentro del estado de Chiapas y no se
fue posible recolectarlo en la localidad tipo. Se rehidraté material procedente de
ejemplares de herbario de especies representantes de Cosmibuena, Cosmocalyx y Hillia,
los cuales fueron considerados en Hamelieae sensu Robbrecht y Manen (2006). Pero el
material no se rehidrato adecuadamente y por ello no se lograron describir los tejidos.

Los especimenes recolectados fueron depositados en los herbarios MEXU vy
CHAPA (los acréonimos de acuerdo a Holmgrean et al., 2004). En adicion al material
recolectado, se removieron hojas completas de ejemplares de herbario (Apéndice 4),
para incrementar el nimero de individuos muestreados por especie. En general se
incluyeron dos o mas individuos por especie. Las hojas removidas fueron colocadas
en NaOH al 5% a 60° por una hora, y fijadas en FAA por 24 h. Todas las muestras
fueron deshidratadas en un cambiador automatico Leica TP 1020 y se incluyeron en
parafina. Se seccionaron (en el plano transversal y paradermal) a 14 um de espesor, la
tinciéon se hizo con safranina y verde rapido y se montaron en resina sintética
Euparal. La descripciéon de la anatomia foliar se realizé siguiendo la terminologia
propuesta por Metcalfe (1979), y Mentink y Bass (1992) y para el peciolo se consider6
la terminologia de Howard (1979).

Resultados
Se presenta primero la descripcion de la lamina foliar y después la descripcién del
peciolo. En los dos casos se hace mencion a las diferencias entre los géneros de la

tribu y los otros representantes estudiados.

Indumento. Los tricomas unicelulares y/o multicelulares se presentan en la
mayoria de las especies, solamente Plocaniophyllon tiene hojas glabras. En Hamelieae
los tricomas unicelulares solamente se presentan en Hamelia (Fig. 17b), con una
longitud de 27 a 48 um y paredes delgadas (<2 um), pero este género también
presenta tricomas multicelulares. Los otros géneros estudiados como Syringantha y
Bouvardia también tienen tricomas unicelulares, siendo exclusivamente de este tipo en

el primer género. Los tricomas multicelulares presentan mdas de 8 células en la
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mayoria de los miembros de la tribu, pero en Pinarophyllon tienen de 10 a 11 células
(Fig. 17a), este rango también se presenta en Hintonia. Los tricomas multicelulares se
presentan comtinmente en la lamina, vena media y mérgenes (Cuadro 4). La mayoria
de ellos tienen paredes gruesas (3-5 pm), pero Syringantha y Bouvardia presentan las
paredes mas gruesas (5-6 pm) (Cuadro 4).

Cuticula. La cuticula generalmente es estriada (Fig. 17d-f), pero algunas especies
de Deppea y Psychotria, en Pinarophyllon y Hintonia presentan cuticula lisa (Fig. 17c).
El grosor es menor a 4 pm en Hamelieae, asi como en los géneros de las otras tribus;
Bouvardia y Syringantha tienen las cuticulas con mayor espesor (Cuadro 4).

Células epidérmicas. Las células epidérmicas no especializadas generalmente
tienen paredes anticlinales rectas u onduladas (Fig. 17g-h), variando entre los géneros
de Hamelieae y las otras tribus. Las paredes anticlinales rectas son comunes en la
superficie adaxial, mientras que las onduladas predominan en las epidermis abaxial
en algunos géneros, entre ellos Hamelia y Pinarophyllon de Hamelieae, Exostema y
Hintonia del grupo Portlandia y en Randia de Gardenieae. En seccion transversal, las
células epidérmicas en su mayoria tienen forma cuadrada o rectangular en
ambas superficies, o exclusivamente redondas en Hamelia y Pinarophyllon de
Hamelieae y en los otros géneros que no pertenecen a la tribu como Exostema,
Hintonia y Randia (Cuadro 4).

Estomas. Los estomas son superficiales y ocurren en la epidermis abaxial. Los
estomas paraciticos con 2-3 subsidiarias se presentan en la mayoria de los géneros
estudiados (Cuadro 4). Pero los estomas paralelociticos también se presentan en
Hoffmannia, Omiltemia y Pinarophyllon; mientras que en Plocaniophyllon son
exclusivamente de este tipo. Las células subsidiarias muestran paredes rectas u
onduladas (Fig. 17i-j). El tamafio de los estomas varia entre 30 y 45 pm de longitud.
Sin embargo, los estomas mas grandes estdn presentes en cuatro géneros de
Hamelieae (Hoffmannia, Omiltemia, Plocaniophyllon y Pinarophyllon) y en Psychotria
(Cuadro 4).
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Figura 17. Anatomia foliar de la tribu Hamelieae y otras Rubiaceae. a. Pinarophyllon (D.
Martinez et al. 317, CHAPA), tricomas muticelulares. b. Hamelia (H.Vibrans 5885, MEXU),
tricomas unicelulares. c. Deppea (H. Ochoterena 335, MEXU), cuticula lisa en epidermis adaxial.
d. Syringantha (D. Martinez 190, CHAPA), cuticula estriada en epidermis adaxial. e. Bouvardia
(J.Rzedowski 39784, MEXU), cuticula estriada en epidermis abaxial. f. Bouvardia (J.Rzedowski
39784, MEXU), cuticula estriada en epidermis adaxial. g. Hamelia (D.M. Arias y D. Martinez
2198, MEXU), células de la epidermis adaxial con paredes anticlinales rectas. h. Hoffmannia
(A. Log y M.A. Heath 154, MEXU), células de la epidermis adaxial con paredes anticlinales
onduladas. i. Exostema (H. Ochoterena 289, MEXU), Estoma paracitico. j. Omiltemia (M.A. Heath
y A. Long 1173, MEXU), estoma paralelocitico. Escalas: a = 50 pm, b-f, i =10 um, g, j = 25 um,
h = 30 um. * = cuticula; t = tricoma; e = epidermis; pe = parénquima en empalizada; ps =
parénquima esponjoso.

Mesofilo. Todos los géneros estudiados tienen mesofilo dorsiventral. El
parénquima en empalizada consiste de una capa en Hamelieae (Fig. 18a) y
Syringantha, de 1 a 2 capas adaxiales en Bouvardia 'y Psychotria y de 2 capas en los otros

géneros (Cuadro 4, Fig. 18b). El parénquima esponjoso es abierto en todos los géneros
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de Hamelieae, Syringantha y Psychotria, mientras que en el resto de los taxa es

compacto (Cuadro 4).
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Figura 18. Anatomia fohar a. Plocamophyllon (D. Martinez et al. 312, CHAPA), una capa de
parénquima en empalizada. b. Randia (H. Iltis, 29682, CHAPA), dos capas de parénquima en
empalizada. c. Syringantha (A. Mora 5314, MEXU), rafidios en el mesofilo. d. Randia (T. Wendt et
al. 3131, MEXU), drusas en el mesofilo. e. Bouvardia (P. Tenorio y C. Romero 1286, CHAPA),
rafidios y drusas en el mesofilo. f. Pinarophyllon (D. Martinez et al. 316, CHAPA), taninos en el
parénquima esponjoso. g. Omiltemia (D. Martinez 236, CHAPA), vena secundaria. h. Hintonia
(H. Ochoterena 224, MEXU), vena terciaria. i. Hoffmannia (D. Martinez 187, CHAPA), vena
cuaternaria. Escalas: a, b, d, e =10 um; ¢, h = 30 pm; f = 40 pm; g, i = 25 pm. e = epidermis; dr =
drusas; fl = floema; pe = parénquima en empalizada; ps = parénquima esponjoso; ra = rafidios;
ta = taninos; v = vaina; x = xilema.

Contenidos celulares. Los cristales de tipo rafidios se presentan en el mesofilo y la

vena media de los géneros de Hamelieae (Fig. 18c), Syringantha y Psychotria. Las
drusas ocurren en idioblastos, en el mesofilo de Exostema y Randia (Fig. 18d), mientras
que las drusas y rafidios estan presentes en Bouvardia (Fig. 18e). Contenido de color
obscuro es comun en el mesofilo (Fig. 18f) y en algunas ocasiones se asocia con el
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floema de las venas principales y menores en Hamelieae (Cuadro 4), este tipo de
contenido es escaso en Syringantha y Psychotria. La distribucién de los cristales y
contenidos sugiere que estos caracteres tienen potencial taxonémico. Solamente las
hojas de Hintonia carecen de contenido obscuro.

Vena media. En Hamelieae, la vena media se encuentra en la superficie abaxial,
formando un surco en la cara adaxial vista en secciéon transversal (Fig. 19). La
cuticula muestra caracteristicas similares a la de la lamina, pero difiere en su espesor
(> 6 um) en Deppea y Hoffmannia; en los otros géneros estudiados como Psychotria
también es delgada y gruesa o con espesor variable en los miembros de las otras
tribus (Cuadro 5). En seccién transversal, las células de la epidermis abaxial son de
forma redonda y en la adaxial estan alargadas periclinalmente, en la mayoria de
los géneros y exclusivamente redondas en ambas superficies en Hoffmannia y
Pinarophyllon de Hamelieae, y en Psychotria y Randia. El colénquima consite de 2 a 8
capas bajo la epidermis abaxial y de 2 a 10 capas en la epidermis adaxial (Fig. 19,
Cuadro 5). La vena media estd embebida en tejido parenquimético. Los haces
vasculares son colaterales. La variacion en el arreglo del tejido vascular de la vena
media fue clasficado en cinco tipos (Cuadro 5). En Deppea, Exostema, Hintonia y
Bouvardia, el tejido forma un arco abierto (Tipo I, Fig. 19a), en Hamelia también forma
un arco pero con extremos invaginados y un par de haces laterales (Tipo II, Fig. 19b).
En el resto de los géneros de Hamelieae, asi como en Syringantha, el tejido forma
un arco con los extremos ligeramente curvos y un par de haces laterales (Tipo III,
Fig. 19c). En Psychotria el patrén del tejido vascular se encuentra en arco abierto en
forma de “V” con los extremos invaginados y de 4-6 haces vasculares bajo o entre los
extremos invaginados (Tipo IV, Fig. 19d-e). Randia presenta un patrén exclusivo, que
es un anillo cerrado (Tipo V, Fig. 19f). El tejido vascular tiene células de xilema en
hileras radiales separadas por células de parénquima con contenido rojizo. El tejido
vascular estd rodeado por un arco de parénquima con contenido de color rojo
distintivo en Hamelieae y Syringantha, excepto en el caso de Plocaniophyllon, donde el

arco que rodea parte del tejido esta formado por fibras. En los miembros de las otras
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tribus, el arco que rodea al tejido vascular es mas variable, formado de colénquima o

esclerénquima (Cuadro 5).
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Figura 19. Vena media: tipos de arreglo o distribucién del tejido vascular. a. Exostema (D.
Lorence 3036, CHAPA), tipo 1. b. Hamelia (Maya 1868, CHAPA), tipo II. c. Omiltemia (A.
Meéndez 285, MEXU), tipo III. d. Psychotria (Magallanes 3687, CHAPA), tipo IV. e. Psychotria (S.
Maya 1753, CHAPA), tipo IV. f. Randia, (E. Dominguez y H. Ochoterena 1775, MEXU), tipo V.
Simbolos: linea negra delgada arriba del floema = parénquima con taninos; linea negra
remarcada arriba del floema = esclerénquima; linea punteada = floema; linea doble = xilema;
lineas entrecruzadas = colénquima; area blanca = parénquima. Escalas: a-e = 250 um; f = 100
pm.

Venas mayores y menores. Las venas mayores son similares a la vena media en su
anatomia, con un una vaina de células de parénquima (Fig. 18g, h). Las venas
menores también son colaterales y tienen de 1 a 2 elementos traqueales y una vaina
formada por células de parénquima en Hamelieae, Hintonia, Psychotria y Randia (Fig.
18i) y fibras en Plocaniopyllon.

Peciolo. En seccién transversal, el peciolo es comtinmente redondo en la base y

alado cerca de la lamina, excepto en Deppea en el cual el peciolo es reniforme y en
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Pinarophyllon, que tiene forma alada en toda su longitud. El indumento, la cuticula y
las células epidérmicas son similares a los de la ldmina en los géneros estudiados
(Cuadro 5, Fig. 20a-e). El niumero de capas de colénquima es variable (Fig. 21a-c),
pero comunmente se presentan de 3-5 capas, aunque puede haber hasta 12 capas en

Deppea Pinarophyllon 'y Syringantha, asi como en algunas especies de Hamelia y Randia.
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Figura 20. Anatomia del peciolo. a. Hintonia (D. Martinez y E. Dominguez 201, CHAPA),
Epidermis con cuticula lisa y colénquima. b. Exostema (E. Carranza 3362, CHAPA), epidermis
con cuticula estriada y colénquima. c¢. Omiltemia (D. Martinez 275, CHAPA), epidermis y
colénquima. d. Syringantha (F.Gonzdlez Medrano et al. 4659, MEXU), tricomas unicelulares. e.
Psychotria (E. Martinez et al. 27882, MEXU), tricomas multicelulares. f. Hamelia (D. Martinez
167, CHAPA), traza central formando un arco abierto. g. Randia (E. Dominguez y H. Ochoterena
1775, MEXU), traza central formando un anillo cerrado. h. Randia (E. Dominguez y H.
Ochoterena 1775, MEXU), vaina de fibras sobre el tejido vascular. i. Deppea (D. Martinez 254,
CHAPA), parénquima con taninos sobre el floema. j. Plocaniophyllon (D. Martinez et al. 311,
CHAPA), rafidios en el parénquima. k. Exostema (E. Martinez et al. 29719, MEXU) drusas en el
colénquima. 1. Bouvardia (J. Rzedowski 38901, CHAPA), rafidios y drusas en el parénquima.
Escalas: a, b, d, i, j,1 =10 pm; ¢, e = 25um; f = 100 um; g, h, k = 30 pm. ¢ = colénquima; dr =
drusas; e = epidermis; fi = fibras; t = tricoma; pa = parénquima; fl = floema; x = xilema; ra =
rafidios; * = cuticula.
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La variacion en el arreglo de la traza foliar del peciolo se clasificé en seis tipos, que
se ilustran esquematicamente en la Figura 21. En Deppea y Syringantha, la traza central
tiene forma de un arco abierto y un par de haces laterales (Tipo I, Fig. 21a), con una
vaina continua de parénquima y el lumen ocluido por contenido de color
obscuro (Fig. 20g). En Hamelia el arco que forma la traza central tiene los extremos
invaginados y un par de haces laterales (Tipo II, Figs. 20f, 21b), hacia la lamina la
traza central es mas curva que en la base y los haces laterales presentan la misma
posicion. El patrén mas comudn en la traza foliar de Hamelieae, consiste de un arco
abierto en la traza central con los extremos ligeramente curvos y dos pares de haces
laterales (Tipo III, Fig. 21c), hacia la ldmina, la traza es mds curva que en la base y
tiene una vaina parenquimatosa con contenidos oscuros ocluyendo el lumen de las
células. El arreglo de la traza foliar en los miembros de las otras tribus presentan un
arco abierto en forma de “V” con los extremos rectos o invaginados y de 1 a 2 pares
de haces laterales (Tipo IV, Fig. 21d-e). La traza central tiene una vaina de esclereidas
en Psychotria, fibras en Randia (Fig. 20i) y estd ausente en los otros géneros estudiados
(Cuadro 5). Los contenidos oscuros son similares a los del mesofilo y la vena media

(Cuadro 4, 5, Fig. 20j-1), excepto en Hintonia el cual presenta drusas en el colénquima.
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Figura 21. Peciolo: tipos de arreglo del tejido vascular. a. Deppea (J.I. Calzada 5470, MEXU),
tipo 1. b. Hamelia (D. Martinez 167, CHAPA), tipo IL. ¢. Hoffmannia (Cuevas y Guzmdn 4185,
CHAPA), tipo III. d. Psychotria (D. Martinez y E. Dominguez 200, CHAPA), tipo IV. e. Randia
(E. Dominguez y H. Ochoterena 1775, MEXU)), tipo V. f. Bouvardia (H. Vibrans 4932, CHAPA),
tipo VI. Simbolos: linea negra delgada arriba del floema = parénquima con taninos, linea
negra remarcada sobre el floema = esclerénquima, linea punteada = floema, linea doble =
xilema, lineas entrecruzadas = colénquima, area blanca = parénquima. Escalas: a-f = 250 pm.
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Cuadro 4. Caracteres anatémicos foliares de la tribu Hamelieae, Syringantha y otros géneros. Tricomas: 1=Tipo, 2=Numero de
células, 3=Grosor de la pared (um), 4=Distribucién; Cuticula: 5=Tipo, 6=Espesor (um); Epidermis: 7=Forma células
epidérmicas adaxiales y abaxiales, Estomas: 8=Tipo, 9=Longitud; Mesofilo: 10=Ntumero de capas de parénquima de
empalizada, 11=Parénquima esponjoso; Contenidos: 12=Taninos, 13=Cristales, 14=Distribuciéon. M=Tricoma multicelular,
U=Tricoma unicelular, 1=lamina, vim=vena media, s=venas secundarias, t=venas terciarias, et=estriada, Is=lisa, ma=margen,
R=redonda, C=cuadrada, Re=rectangular, Pc=paracitico, Pl=paralelocitico, ab=abierto, co=compacto, me=mesofilo, fl=floema,
a=arco, e=epidermis, ra=rafidios, dr=drusas, +=presente; -=ausente, ( )=raro.

Género Tricomas Cuticula Epidermis Estomas Mesofilo Contenidos

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Hamelieae
Deppea M 3—6 35 lvm,st, et(ls) <3 R,c Pc 389(*32) 1 ab + ra me, fl, a

ma
Hamelia UM 2-8 <2 1,vm,s, ma et <3 R Pc 34.0 (£3.8) 1 ab + ra me, fl
Hoffmannia M 4 <2 Lvm,ma et(ls) <3 Re, C Pc(Pl) 677(x49) 1 ab + ra me, fl, a
Omiltemia M 6—8 <2 I, vm,ma et <3 R, C Pl(Pc) 662(x72) 1 ab + ra me, fl, a
Pinarophyllon M 10-11 <2 I, mv,ma Is <2 R Pc(Pl) 498(35) 1 ab + ra me, fl, a
Plocaniophyllon - - - - et <3 C Re Pl 573(x68) 1 ab + ra me, fl
Grupo
Portlandia
Syringantha U - 5-6 vm et >7 Re Pc 39637 1 ab + ra me
(=Exostema)
Exostema M 2-7 <2 vm, ma et 45 R Pc 331(@x50) 2 co - dr me
Hintonia M 10-11 <2 vm Is 3-4 R Pc 224(x27) 2 co - - -
Psychotrieae
Psychotria M 6—9 23 1,vm,s,ma Is(et) 3-4 R, C Pc 448((70) 1 ab + ra me
2)
Gardenieae
Randia M 3—4 24 vm Et,Is <5 R Pc 305(x52) 2 co - dr me, e
Cinchoneae /
Hedyotideae
Bouvardia UM 3-5 56 I, vim, s et  10- R, C Pc 334(x32) 1 co - ra me
12 (2) dr
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Cuadro 5. Caracteristicas anatémicas de la hoja y el peciolo de la tribu Hamelieae, Syringantha y otros géneros. Ar = arco
abierto, C = cerrado, M = tricoma multicelular, U = tricoma unicelular, pa = parénquima, fi = fibras, es = esclerénquima, co =
colénquima, me = mesofilo, fl = floema, v = vaina, ra = rafidios, dr = drusas, + = presente, - = ausente, ( )= raro.

Género

Hamelieae
Deppea
Hamelia

Hoffmannia

Omiltemia

Pinarophyllon
Plocaniophyllon
Grupo
Portlandia
Syringantha
(=Exostema)
Exostema
Hintonia
Psychotrieae
Psychotria
Gardenieae
Randia
Cinchoneae/
Hedyotideae
Bouvardia

Vena media

Peciolo

Cuticula Colénquima

(nm)

3—6
<3

10—12

(aba-y
adaxial)
3--6,5—-7
3--5,5—6
3,3
2--6,2—6
3--4,10

5,5

8,10

4--7,10
4-5,4—6

Arreglo
tejido
vascular

Tipo de
tejido
vascular

II
I
I
I
I

I

v

Arco Tricoma Cuticula Traza Vaina

pa
pa
pa
pa
pa
fi

pa

CcO
CcO

es

fi

CcO

(nm)

4-5

5--10

foliar

II
I
I

I
I

VI
VI

v

VI

Pa

Pa
Pa

Pa
Pa

Es

Fi

Taninos

+ 4+ + +

+ +

Cristales

ra
ra
ra
ra

ra
ra
ra

dr
dr

ra

dr

ra, dr

Distribucion

pa, co, fl, v
pa, co, fl

pa, co, fl, v
pa, co, fl, v
pa, co, fl, v
pa, co, fl, v

pa, co, fl

pa, co
co

pa, fl

co

pa, co
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Discusion

Todos los miembros de la tribu Hamelieae, presentan epidermis simple con
cuticula <3 pm, mesofilo bifacial, estomas hipostomaticos, parénquima en empalizada
de una capa de células, parénquima esponjoso abierto, rafidios y taninos, asi como la
distribucién del tejido vascular en la vena media y peciolo de los tipos I, II y III. Los
caracteres anatémicos de la hoja y peciolo son homogéneos entre los géneros de la
tribu. Sin embargo, existen excepciones como son los géneros Hamelia, que se
distingue por presentar estomas paraciticos de 2 subsidiarias, el tejido vascular de la
vena media y peciolo tipo II y la presencia de tricomas unicelulares y multicelulares.
El género Plocaniophyllon se caracteriza por las células epidérmicas abaxiales y
adaxiales con paredes anticlinales rectas, estomas paralelociticos de 3-4 subsidiarias
en forma de “C” con paredes rectas, ausencia de tricomas y vaina de fibras en la vena
media y otros érdenes venacion. Deppea es el tnico género que present6 el tipo de
tejido I en la vena media y peciolo. Hoffmannia, presenta células de la epidermis
adaxial y abaxial de forma irregular con paredes anticlinales onduladas.

Se reconocieron algunos tipos de distribucién o arreglo del tejido vascular en la
vena media y el peciolo. Los tipos I, Il y III fueron observados en diferentes géneros
de Hamelieae. Deppea presenta el tipo I, en el peciolo estd formado por una traza
multiple, con la traza central formando un arco abierto y un par de haces laterales. En
la vena media, las trazas laterales se fusionan a la central. Hamelia tiene el tipo II, el
cual fue caracterizado por una traza central multiple, con la traza central formando
un arco abierto, cuyos extremos son invaginados y un par de haces laterales. El tejido
vascular tuvo la misma distribucién tanto en el peciolo como en la vena media. El
tipo III, fue el mas comtn en la tribu, se presenta en los géneros Hoffmannia,
Omiltemia, Pinarophyllon y Plocaniophyllon. En el peciolo estd formado por una traza
multiple con la central formando un arco y dos pares de haces laterales. A diferencia
del peciolo, en la vena media s6lo presenta un par de haces laterales. En Deppea,
Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia y Pinarophyllon, el tejido vascular presenta un arco
formado por células de parénquima con taninos sobre el floema. Este cardcter en

conjunto con los morfolégicos como el tipo de fruto capsular y seco, la placentaciéon
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axilar, semillas numerosas, pequefias y con testa reticulada, apoya que estos géneros
estdn relacionados (Lorence y Dwyer, 1988).

Syringantha comparte caracteres de la ldmina y el peciolo con Hamelieae, entre
ellos estan el parénquima en empalizada de una capa de células, parénquima
esponjoso abierto, la presencia de rafidios con todos los géneros de la tribu y
distribucién del tejido vascular tipo I en el peciolo (como en Deppea) y también
muestra caracteres en comin en la vena media con Hoffmannia, Omiltemia,
Pinarophyllon 'y Plocaniophyllon. Estos caracteres apoyan la propuesta de McDowell
(1996), quien sugiere la inclusién de Syringantha en la tribu. Ademds Syringantha
comparte caracteres con Hamelia como lo mencioné McDowell, dichos rasgos son las
estipulas caducas, inflorescencias secundifloras, flores amarillas, estambres con
tilamentos aplanados, dehiscencia introrsa, disco nectarifero subcénico y la exina del
polen lisa a reticulada. Sin embargo, Syringantha es el inico miembro de la tribu que
habita ambientes mas secos y seguramente sus hojas estrechamente elipticas y las
cuticulas gruesas son adaptaciones a estos ambientes.

En general, los miembros de Hamelieae comparten algunos caracteres de lamina y
peciolo como son la epidermis simple, mesofilo bifacial y los estomas hipostomaticos
con los representantes de Rubioideae, Cinchonoideae e Ixoroideae aqui estudiados.
Ademas, con Psychotria (Rubioideae) también comparte los tricomas multicelulares,
una capa de parénquima en empalizada, el parénquima esponjoso abierto, los
rafidios, taninos y tricomas multicelulares. Aunque Psychotria difiere de los
integrantes de Hamelieae en la presencia de un arco de células de esclerenquima
sobre el floema y el arreglo del tejido vascular tipo IV en la vena media y el peciolo. A
la fecha este tipo es exclusivo de Psychotria, dado que no se ha registrado en ningtn
otro miembro de la familia, por ello el estudio de un mayor ntmero de especies del
género y otros miembros de Psychotrieae es fundamental para confirmar su valor
diagnostico.

Los géneros Exostema y Hintonia del grupo Portlandia (Cinchonoideae), comparten
la distribucién del tejido vascular de tipo I, en la vena media con Deppea, pero se

diferencian de Hamelieae, por presentar dos capas de parénquima en empalizada,
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parénquima esponjoso compacto con drusas y la ausencia de la vaina en el tejido
vascular del peciolo. Bouvardia, muestra la distribucion de tejido vascular tipo I en la
vena media y el tipo VI en el peciolo, mismos que comparte con Exostema y Hintonia,
pero se diferencia de estos géneros por tener dos tipos de cristales, rafidios y drusas
tanto en la ldmina como en el peciolo. Bouvardia anteriormente se clasificé en la tribu
Hedyotideae (Rubioideae), principalmente por la presencia de rafidios. Sin embargo,
la presencia de semillas aladas hizo que Robbrecht (1993), lo considerara como
miembro de Cinchoneae (Cinchonoideae). La presencia de rafidios y drusas en las
hojas y el peciolo de este taxén, apoyan la idea de un origen independiente de los
rafidios.

El género Randia de Ixoroideae, fue el Gnico que present6 una traza foliar cerrada
en forma de anillo en la vena media y en el peciolo (Tipo V). El tejido vascular est4
acompafiado de un arco con una capa discontinua de fibras. Estos caracteres, y la
presencia de drusas, forman una combinacién tnica de caracteres que permiten
reconocer a este género del resto de los taxa estudiados. Se sugiere aumentar el
nimero de especies para evaluar la utilidad de este caracter y el nivel al que puede
ser informativo.

Los atributos observados en los géneros estudiados, tales como la epidermis
simple, el mesofilo bifacial y los estomas hipostomaticos presentes en los géneros
estudiados, también se han registrado para otros taxa de Rubiaceae (Metcalfe y
Chalk, 1950). La mayoria de las trazas foliares reconocidas en este trabajo son
descritas por primera vez para la familia; por lo tanto, la diversidad en el tejido
vascular del peciolo aumenta la ya registrada por Metcalfe y Chalk (1950).

El tejido vascular del peciolo en los géneros estudiados con excepcion de Randia, se
caracterizd por presentar una traza central en forma de arco abierto. La comparacion
de las fotos del tejido vascular de Rondeletia (Cinchonoideae) y Pavetta (Ixoioideae),
nos permitié confirmar que su distribuciéon corresponde al tipo I, descrito para Deppea
de Hamelieae. Las diferencias entre los tipos aqui reconocidos, estan relacionadas
con la forma de la traza central y la forma en que terminan los extremos de ésta ya

sean rectos o curvos, asi como el naumero de haces laterales. Es importante sefialar,
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que los estudios previos en los que se ha descrito el tejido vascular del peciolo se han
utilizado diferentes términos como, “haz vascular central” y “haz vascular lateral”
para referirse a la traza central y a las trazas laterales respectivamente. Sin embargo,
la posicion del tejido es la misma, por lo que podemos considerarlo como homélogo,
en este sentido es conveniente uniformizar la terminologia propuesta para su
descripcién, por ello en este trabajo se consideraron los términos “traza central” y
“haces laterales” propuestos por Howard (1979).

Por otra parte, el nimero de haces laterales disminuye de la base de peciolo a la
vena media en los tipos I, III y IV. Howard (1979) registra que esta reduccién en el
nimero de trazas es una modificacion comun en el tejido vascular del peciolo.
Notablemente no se observaron modificaciones en la traza foliar de los tipos II, V y
VL

Los rafidios han sido considerados como un marcador taxonémico en las
Rubiaceae, en particular, en la delimitacion de Rubioideae (Bremekamp, 1966). Por
ello, entendemos que la tribu Hamelieae tradicionalmente se haya clasificado en esta
subfamilia, debido a que todos los géneros que la conforman presentan estos cristales.
Sin embargo, los anélisis filogenéticos con datos moleculares evidencian que la tribu
debe clasificarse en la subfamilia Cinchonoideae (Bremer et al., 1995; Andersson y
Rova, 1999; Robbrecht y Manen, 2006). La presencia de rafidios en Rubioideae y
Cinchonoideae, nos permiten interpretar que éstos aparecieron en forma
independiente en las dos subfamilias. En este sentido, consideramos que es
importante estudiar la ontogenia y su composicién quimica para evaluar homologias
potenciales dentro de estas subfamilias.

El parénquima en empalizada de una capa, la distribucién del tejido vascular de la
vena media y el peciolo (tipo I, Il y III) y la presencia de rafidios y taninos son una
combinacién Unica de caracteres que permiten circunscribir la tribu Hamelieae
incluyendo Syringantha. Algunos de estos caracteres también permiten la delimitacién
taxonémica a nivel genérico dentro de la tribu. Este estudio y otros evidenciaron que
los caracteres anatoémicos de la hoja y peciolo tienen potencial taxonémico (Dessein et

al., 2001; Herman et al., 1986; Piesschaert et al., 2001; Kocsis et al., 2004).
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V. MORFOLOGIA Y ANATOMIA FLORAL DE LA TRIBU HAMELIEAE Y
OTRAS RUBIACEAE

Resumen

La anatomia floral de seis de los siete géneros de la tribu Hamelieae se compar6 con
el objetivo de evaluar la contribucién de sus caracteres en la circunscripcion y
posiciéon taxondémica de la tribu. Se estudiaron 21 especies, representando seis
géneros de Hamelieae sensu Robbrecht y Syringantha con la finalidad de reevaluar su
clasificacién en la tribu. Ademas, se incluyeron nueve especies representantes de las
la subfamilias Cinchonoideae, Ixoroideae y Rubioideae. Los miembros de Hamelieae
incluyendo Syringantha, presentan corolas amarillas o anaranjadas, estambres
adnados a la base de la corola, anteras dorsifijas con dehiscencia introrsa, haz
vascular de tipo anfivasal en el filamento, un estrato de endotecio, estigma papiloso,
placentacién axilar, de 10 a 20 6vulos ortétropos unitégmicos (por léculo), células del
tegumento ocluidas por taninos e idioblastos con rafidios en todos los verticilos.
Exostema y Hintonia (Cinchonoideae), comparten con Hamelieae, los estambres
adnados a la base de la corola, la estivaciéon imbricada y la placentacion axial, pero se
diferencian de la tribu principalmente por tener anteras con dehiscencia latrorsa,
filamentos redondos, estilo ovoide con una constriccién, évulos anatropos con
orientaciéon basipétala, e idioblastos con drusas y areniscas. Los representantes de
Rubioideae e Ixoroideae, a diferencia de Hamelieae y de los otros representantes de
Cinchonoideae presentan estivacién valvada y contorta a la izquierda, anteras medio-
dorsifijas, estambres adnados a la garganta de la corola, tricomas en la garganta del
tubo y 6vulos anatropos. Syringantha comparte los caracteres anatomicos de la flor
con Hamelieae. La presencia de rafidios en Hamelieae y otros taxa, sugiere que estos
cristales han surgido de forma independiente en Cinchonoideae y Rubioideae.
Ademas, los caracteres de la anatomia floral como la estivacién imbricada, los

estambres adnados a la base de la corola, y la placentacion axilar, apoyan las
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relaciones de parentesco entre Hamelieae y los representantes de Cinchonoideae

sugeridas por las filogenias moleculares.

Abstract

Floral anatomy of six genera of Hamelieae tribe was compared with the main
purpose of evaluating character contribution in the delimitation and taxonomic
position of the tribe. Twenty one species representing six of the seven genera of
Hamelieae sensu Robbrecht were studied as well as Syringantha to re-evaluate its
classification in Hamelieae. In addition, nine species representing the subfamilies
Cinchonoideae, Ixoroideae and Rubioideae were included and studied with
comparative purposes. Members of Hamelieae including Syringantha, show yellow or
orange corollas, adnate stamens in the corolla base, dorsifixed anthers with introse
dehiscence, amphivasal vascular bundle in the filament, endothecium one-layered,
papillose stigma, axile placentation with 10-20 ortothropous unitegmic ovules per
locule, tegument cells occluded by tannins, and idioblasts with raphides in all
verticils. Exostema and Hintonia (Cinchonoideae) shared with Hamelieae, the adnated
stamens to the corolla base, the imbricate aestivation and axile placentation, but both
genera are distinctive because of the latrose anther dehiscence, round fliaments,
ovoide style with a contraction, anatrophous unitegmic ovules with basipetal
orientation, and idioblasts with druses or sandy crystals. The members of Rubioideae
e Ixoroideae studied show valvate or contorte to the lefth aestivation, mid-dorsifixed
anthers, stamens adnated to the corolla throw, trichomes in the tube throw and
anatropous ovules. Syringantha shares floral anatomical characters with Hamelieae.
The occurrence of raphides in Hamelieae and other taxa suggest that they have
originated independently in Cinchonoideae and Rubioideae. Moreover, floral
characters such as aestivation imbricate, stamens adnated to the corolla base and axial
placentation support the molecular phylogenetic relationships of Hamelieae with the

members of Cinchonoideae here studied.

Introduccion
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La familia Rubiaceae, se clasificO6 en cuatro subfamilias: Antirheoideae,
Cinchonoideae, Ixoroideae y Rubioideae (Robbrecht 1988, 1993). Sin embargo, en los
analisis filogenéticos basados en datos moleculares, Antirheoideae resulta polifilética,
siendo Rubioideae la méas estable (Vedcourt, 1958; Bremekamp, 1966; Bremer, 1987;
Robbrecht, 1988, 1993; Robbrecht y Manen, 2006). La tribu Hamelieae
tradicionalmente se clasificé en Rubioideae, por la presencia de rafidios. No obstante,
los anélisis filogenéticos que incluyen solamente algunos miembros de Hamelieae,
indican que la tribu debe clasificarse en Cinchonoideae (Bremer et al., 1995, Bremer,
1996; Andersson y Rova, 1999; Robbrecht y Manen, 2006).

La propia circunscripcion de la tribu Hamelieae también ha sido controversial, con
clasificaciones que incluyen desde dos géneros (Hamelia Jacq. y Hoffmannia Sw.,
Verdcourt, 1958, 1976; Bremekamp, 1966; Elias, 1976) hasta once (Alibertia A. Rich.,
Axanthes Blum., Brignolia DC., Evosmia Humb. & Bonpl., Hamelia Jacq., Olostyla DC.,
Patima Aubl., Tepesia Gartn., Urophyllum Jack et Wall, Sabicea Aubl.y Schradera, Vahl
De Candolle, 1830; Edlicher, 1836). Mas recientemente, Bremer (1987) redefine a la
tribu con base en caracteres morfologicos entre los que destacan la inflorescencia
ebracteolada o con escamas muy pequefas, estivacion de la corola imbricada
quincuncial, alternada o rotada a la derecha, flores amarillas y tetrdmeras con el
pistilo usualmente bicarpelado y reconoce que estd integrada por los géneros Hamelia,
Hoffmannia, Deppea Cam. & Schlecht., Omiltemia Standl. y Pinarophyllon Brandegee.
Mas recientemente, Robbrecht (1993), propone que estd conformada por los géneros
Deppea, Eizia Standl., Hamelia, Hoffmannia, Omiltemia, Plocaniophyllon Brandegee y
Pinarophyllon. McDowell (1996) sugiere que Syringantha Standl. debe incluirse en
Hamelieae dado que comparte caracteres morfolégicos de la flor con Hamelia.

Los caracteres morfolégicos de la flor apoyan la circunscripcion de Hamelieae
(Bremer, 1987). Sin embargo, el potencial de los caracteres anatémicos de la flor no se
ha evaluado en la circunscripcién de la tribu. No obstante, la utilidad taxondémica de
la anatomia floral en la delimitacion genérica o de familias es ampliamente
reconocida (Gopal y Puri, 1962; Fallen, 1985; Rudall et al., 2002; Gonzalez y Rudall,
2003; Strange et al., 2004; Rudall et al., 2005). En la familia Rubiaceae, la cual incluye
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aproximadamente 13,100 especies clasificadas en 611 géneros (World Checklist of
Selected Plant Families, 2006), los caracteres anatémicos han confirmado su potencial
apoyando la posiciéon taxonémica de algunos géneros en las diversas tribus y
subfamilias (Fukoka, 1978; Igersheim et al., 1994; De Block, 1995; Piesschaert et al.,
2000; De Block y Igersheim, 2001; Piesschaert et al., 2001; Dessein et al., 2001;
Martinez-Cabrera et al., en revision).

En este estudio se describe la anatomia de la flor de seis de los siete géneros de la
tribu Hamelieae sensu Robbrecht (1993), con el propédsito de evaluar la contribucion
de los caracteres anatémicos de la flor en la circunscripcion de la tribu y reconocer si
existen caracteres exclusivos de los géneros y caracteres compartidos entre ellos. Se
reevalta también la inclusiéon de Syringantha en Hamelieae y se comparan los
atributos de la flor de la tribu con representantes de Cinchonoideae, Ixoroideae y

Rubioideae.

Materiales y métodos

Para realizar las descripciones de la anatomia floral, se recolectaron botones
florales y flores en antesis de 15 especies de los géneros Deppea, Hamelia, Hoffmannia,
Omiltemia, Pinarophyllon y Plocaniophyllon (Apéndice 5), las muestras recolectadas
fueron fijadas en formalina-dcido acético-alcohol etilico- FAA (Ruzin, 1999). Se
representd la diversidad morfolégica descrita dentro de cada género, estudiando de
dos a cuatro especies de cada uno. El género Eizia, clasificado en la tribu por
Robbrecht (1993), no fue incluido en este estudio, debido a que es un género de
distribucién restringida dentro del estado de Chiapas, con pocos especimenes en
herbario, el cual no fue posible recolectar. Con propodsitos comparativos se incluyeron
nueve especies de los géneros Bouvardia, Exostema, Hintonia, Psychotria, Syringantha y
Randia. Los especimenes se depositaron en los herbarios CHAPA y MEXU (acrénimos
de acuerdo con Holmgrean et al., 2004, Apéndice 5). Ademads, se removieron flores de
varios especimenes de los géneros mencionados de las colecciones de CHAPA y
MEXU (Apéndice 5), las cuales fueron hidratadas en NaOH al 5 % por 12 h, y fueron

tijadas en FAA por 24 h. Todas las muestras fueron deshidratadas en un cambiador
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automatico Leica modelo TP1020, se trataron segin la microtecnia convencional de
parafina, fueron seccionadas (transversal y longitudinalmente) 14 pm de espesor con
un micrétomo rotatorio. Se tifieron con safranina-verde rapido y montaron en resina
sintética Euparal (Ruzin, 1999). La descripcién se realizé siguiendo la propuesta de

Dickison (1986).

Resultados

A continuacion, se presenta la descripcién morfolégica y anatémica por verticilo,
para los géneros de Hamelieae, incluyendo Syringantha y enseguida los
representantes de las otras tribus, se mencionan los nombres de las especies
solamente en los casos en los que se presenta variacién infragenérica, de lo contrario
las descripciones genéricas se basan en las especies estudiadas.

Morfologia v anatomia floral de Hamelieae

Flores arregladas en inflorescencias axilares o terminales: las axilares de tipo
cincino, dos por nudo en Pinarophyllon, Plocaniophyllon y Omiltemia filisepala, corimbo
en Hoffmannia; flores axilares solitarias en Omiltemia longipes; las inflorescencias
terminales generalmente dicasios, en Hamelia y Syringantha, corimbos en Deppea.

Sépalos. Lobulos del céliz 4, en la mayoria de los géneros de la tribu con excepcion
de Hamelia y Syringantha con 5 16bulos (Fig. 22a-b); de forma deltoide a triangular en
todos los géneros estudiados. Coléteres entre los 16bulos del céliz en Deppea (Fig.
22c) y enla cara adaxial en Omiltemia y Hamelia. Células epidérmicas de forma
ovoide, con cuticula lisa o estriada (Fig. 22d). Estomas hipostomaticos, con excepcién
de Omiltemia y Plocaniophyllon con estomas anfistoméaticos. Mesofilo de 3 a 8 estratos
de células de parénquima no diferenciado, células de forma irregular y compactas
(Fig. 22e), con excepciéon de Omiltemia y Syringantha con 10 a 12 estratos. Tejido
vascular arreglado en 3 o 5 haces colaterales (Fig. 22f). Taninos abundantes en las
células subyacentes a la epidermis de Hoffmannia y Plocaniophyllon; rafidios en

idioblastos embebidos en el parénquima de todos los géneros.
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Figura 22. Caracteres anatémicos del caliz de Hamelieae. a. 4 16bulos en Deppea. b. 5 16bulos
en Hamelia. c. Coléteres entre los 16bulos del cdliz en Deppea. d. Estoma en la epidermis
abaxial en Plocaniophyllon. e. Mesofilo no diferenciado, con células compactas en Hoffmannia.
f. Haz vascular de tipo colateral en Omiltemia. Escalas: a, b =250 um; ¢, f =25 pm; d =10 pm,
e = 50 um. co = coléter; e = epidermis; ed = epidermis adaxial; et = estoma; fl = floema; hv =
haz vascular; 1 = I6bulo de caliz; me = mesofilo; s = sépalo; tc = tubo de la corola; x = xilema.

Pétalos. La corola amarilla se presenta en los géneros estudiados, con excepcién de
Hamelia patens, H. versicolor y Omiltemia longipes que tienen corolas anaranjadas con
tintes rojizos. Corola de tipo infundibuliforme, excepto en Hamelia y Syringantha, en
los cuales es tubular. La estivacién es variable: quincuncial en Hamelia y Syringantha
(dos l6bulos exteriores, dos interiores y uno con el margen de un lado sobre un l6bulo interno
y el margen del otro lado cubierto por un l6bulo externo); imbricada en Omiltemia (con los
maérgenes sobrepuestos, con un lébulo interno y uno externo, dos de ellos imbricados),
alternativa en Hoffmannia, Plocaniophyllon y Pinarophyllon (los margenes de dos l6bulos
externos estan colocados sobre los margenes de los dos 16bulos internos); de tipo contorta a
la derecha en Deppea (los margenes de los l6bulos se encuentran sobrepuestos uno sobre
otro, en sentido contrario a las manecillas del reloj) (Fig 23a-d). La mayoria de los géneros
con 4 16bulos en la corola, con excepcién de Hamelia y Syringantha con 5 16bulos, de
forma ovada o eliptica; las células epidérmicas abaxiales de forma redonda o papilosa

y las adaxiales de forma papilosa (Fig. 23g), con excepcién de Pinarophyllon y
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Plocaniophyllon con células redondas; la cuticula estriada en ambas epidermis en todos
los géneros. Bajo la epidermis un estrato de células con el citoplasma ocluido con
taninos en Hoffmannia. Estomas hipostomaticos en Hamelia, Hoffmannia y Syringantha
(Fig. 23h), el resto de los géneros carece de ellos. Mesofilo de 6 a 10 estratos de células
de parénquima no diferenciado, células de forma irregular y compactas (Fig. 23i).
Tejido vascular arreglado en 5 0 9 haces colaterales con excepcién de algunas especies
de Deppea con 12 haces (Fig. 23j). Taninos y rafidios en idioblastos embebidos en el
parénquima (Fig. 23k), excepto Hoffmannia donde los taninos ocluyen distintivamente
un estrato de células bajo la epidermis.

Androceo. Estambres 4, excepto en Hamelia y Syringantha con 5, adnados a la base
de la corola entre los 0.7-6.5 mm en todos los géneros (Fig. 24a). Estambres connados
en la base del filamento, formando un anillo en Hamelia y Syringantha. Filamentos
exclusivamente de forma triangular en seccién transversal, desde la base hasta la
antera en Hoffmannia, Plocaniophyllon y Pinarophyllon (Fig. 24e); a eliptica en la base y
parte media a triangular cerca de la antera en Deppea y Omiltemia y oblonga en
Hamelia 'y Syringantha (Fig. 24f-g). Células epidérmicas redondas o alargadas
periclinalmente, con cuticula estriada, de 3 a 8 estratos de células de parénquima y un
haz vascular de tipo anfivasal en el centro del filamento. Anteras tetrasporangiadas,
de forma eliptica, apiculadas solamente en Hamelia y Syringantha; dorsifijas cerca de la
base de la antera y con dehiscencia introrsa en todos los géneros (Fig. 24i); las células
epidérmicas ovoides, con cuticula estriada; endotecio de un estrato de células
con engrosamientos paralelos a las paredes anticlinales (Fig. 24m). En la parte dorsal,
el tejido conectivo de células de parénquima isodiamétricas con escasos rafidios y en

el centro de la tétrada un haz vascular (Fig. 24k).
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Figura 23. Caracteres anatémicos de la corola de Hamelieae y otras Rubiaceae. a. Estivacion
contorta a la derecha en Deppea. b. Estivacién quincuncial en Hamelia. c. Estivaciéon
imbricada en Omiltemia. d. Estivacion alternativa en Plocaniophyllon. e. Estivaciéon valvada en
Psychotria. f. Estivacién contorta a la izquierda en Randia. g. Epidermis adaxial papilosa en
Omiltemia. h. Estoma hipostomatico en Hamelia. i. Mesofilo no diferenciado, bajo la
epidermis un estrato de parénquima con taninos en Hoffmannia. j. Haz vascular colateral en
Deppea. k. Rafidios en Pinarophyllon. 1. Drusas en Exostema. Escalas: a = 300 um; b-f = 250
pm; g = 25 pm; h,j-1 = 10 pm; i = 50 pm. e = epidermis, me = mesofilo, et = estoma, hv = haz
vascular, ta = taninos, x = xilema, fl = floema, ra = rafidio, dr = drusa.
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Gineceo. Hipantio con células epidérmicas de forma redonda, con excepciéon de
Omiltemia con células de forma ovoide y Plocaniophyllon con células cuadradas, vistas
en corte transversal y las células de la epidermis interna (del l6culo), de forma
rectangular, periclinalmente achatadas. Bajo la epidermis de 7 a 18 estratos de células
de parénquima, con excepcion de Pinarophyllon y Plocaniophyllon con 5 a 6 estratos y
de 1 a 2 estratos de parénquima con taninos en Hoffmannia (Fig. 25a); 20 a 35 haces
colaterales (Fig. 25b), con excepciéon de Plocaniophyllon con menos de 15 haces
vasculares. Nectario de forma subcénica o cénica en la mayoria de los géneros (Fig.
24d-e), con excepcion de Plocaniophyllon donde estd ausente; idioblastos con rafidios
o taninos en el parénquima del hipantio y nectario (Fig. 25h). Ovario infero, bilocular
con excepcion de Hamelia con trilocular o pentalocular (Fig. 26a-b). Placentacién
axilar, la placenta con forma de “T”, vista en corte transversal. La columna formada
por células de parénquima donde se encuentran adheridos de 10 a 20 o més 6vulos
ortétropos por loéculo (Fig. 26c), las células del tegumento externo ocluidas por
taninos, funiculo corto y orientacién de los 6vulos horizontal. Estilo de forma ovoide
o circular (Fig. 26f), con excepcion de Hamelia y Syringantha de forma lobular o
poligonal (Fig. 26g); epidermis con cuticula estriada; bajo la epidermis un estrato de
células parenquimaticas con taninos en Hoffmannia y en algunas especies de Deppea y
Omiltemia; cavidad estilar cerrada por el tejido de transmisién, con células pequefias
con citoplasma denso y mnucleo evidente, entre ellas abundantes espacios
intercelulares. Tejido vascular formado por 2 haces colaterales en los extremos maés
distales del cilindro, con excepciéon de Hamelia con 3 a 5 haces colaterales. Estigma
clavado y bilobado en Deppea, Hoffmannia, Omiltemia y Pinarophyllon (Fig. 26i); linear
en Hamelia y Syringantha (Fig. 26j) y capitado en Plocaniophyllon (Fig. 26k). Todos los
géneros tienen epidermis papilosa y cuticula estriada. Bajo la epidermis de 3 a 5
estratos de células de parénquima; el tejido de transmisién en el centro del estigma y
2 haces vasculares colaterales embebidos en el parénquima y adyacentes al tejido de

transmision, con excepciéon de Hamelia con 3 a 5 haces.
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Figura 24. Caracteristicas anatémicas del androceo. a. Estambres adnados a la base de la
corola en Omiltemia. b. Estambres adnados a la base de la corola en Hintonia. c. Estambres
adnados a la garganta del tubo de la corola en Randia. d. Estambres connados en la base de
los filamentos formando un anillo en Exostema. e. Filamento triangular en Plocaniophyllon. f.
Filamento oblongo en Hamelia. g. Filamento oblongo en Syringantha. h. Filamento circular en
Hintonia. i. Filamento adnado cerca de la base de la antera en Plocaniophyllon. j. Filamento
adnado en la parte media de la antera en Psychotria. k. Anteras con el tejido conectivo en la
parte dorsal de la antera en Deppea. 1. Anteras con el tejido conectivo en la parte central de la
antera en Hintonia. m. Epidermis y endotecio en Hamelia. Escalas: a-c = 500 pm; d,i,j = 250 um;
ghk =100 pm; f = 50 um; e = 25 um; m = 10 um. co = tejido conectivo; e = epidermis; en =
endotecio; es = estambre; et = estilo; hv = haz vascular; tc = tubo de la corola.
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Figura 25. Caracteres anatomicos del gineceo. a. Epidermis del hipantio y parénquima con
taninos subyacente a la epidermis en Hoffmannia. b. Haz vascular colateral en el hipantio de
Deppea. c¢. Haz vascular con crecimiento secundario en Hintonia. d. Nectario cénico en
Omiltemia. e. Nectario cénico en Syringantha. f. Nectario discoide en Exosterma. g. Epidermis
papilosa del nectario en Psychotria. h. Rafidios en el nectario en Syringantha. i. Drusas en el
nectario en Exostema. j. Drusas em el hipantio en Hintonia. k. Areniscas en el hipantio en
Exostema. 1. Drusas y rafidios en el hipantio en Bouvardia. Escala: d,e,f = 250 um; a = 50 pm;
¢,g 1=25pum; b, hjijk =10 um. dr = drusas; fl = floema; hv = haz vascular; p = papilas; pa =
parénquima; ra = rafidios; ta = taninos; tn = tejido nectarifero; x = xilema.

Morfologia vy anatomia floral de los representantes de las otras tribus
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Flores solitarias o arregladas en inflorescencias terminales. Flores axilares
solitarias presentes en Exostema caribaeum, Hintonia y Randia; las inflorescencias
terminales en forma de dicasios en Exostema mexicanum, corimbos en Bouvardia y
paniculas en Psychotria.

Sépalos. Lobulos del céliz 4 en Bouvardia, 5 en Exostema, Psychotria y Randia y hasta
6 en Hintonia, de forma triangular (I6bulos mas largos que anchos), excepto en
Exostema de forma deltoide (16bulos més anchos que largos). Coléteres presentes en la
parte interna de los lobulos de los sépalos en Exosterna y Hintonia. Células
epidérmicas de forma ovoide, con cuticula estriada. Estomas hipostométicos con
excepcion de Bouwvardia con estomas anfistomaticos. Mesofilo de 4 a 8 estratos de
células de parénquima no diferenciado, células de forma irregular, compactas. Tejido
vascular arreglado en 3 o 5 haces colaterales. Rafidios en idioblastos embebidos en el
parénquima de Psychotria y drusas en Exostema y Hintonia.

Pétalos. Corola blanca en Hintonia y Psychotria, blanca a crema en Exostema y roja
en Bouvardia. Corola de tipo hipocraterimorfa en Exostema e infundibuliforme en
Bouvardia, Hintonia, Psychotria y Randia; el tubo de la corola con abundantes tricomas
en Bouvardia, Psychotria y Randia. La estivacion es de tipo quincuncial en Exostema
(dos 16bulos exteriores, dos interiores y uno con el margen de un lado sobre un l6bulo
interno y el margen del otro lado cubierto por un lé6bulo externo); imbricada en
Hintonia (con los margenes sobrepuestos, con dos lébulos externos, uno interno y
dos imbricados); valvada en Bouvardia y Psychotria (con los margenes de los 16bulos
apenas unidos o en contacto entre si, pero nunca sobrepuestos) y contorta a la
izquierda en Randia (los margenes de los l6bulos se encuentran sobrepuestos uno
sobre otro en direccién a la izquierda) (Fig. 23e-f). Comtnmente con cinco 16bulos,
excepto Bouvardia con 4 y Hintonia con 6, de forma oblonga con excepcién de Hintonia
con l6ébulos triangulares. Células epidérmicas aba y adaxiales de forma ovoide,
con cuticula estriada. Estomas hipostomaticos con excepcion de Psychotria que carece
de ellos. Mesofilo de 6 a 8 (-13) estratos de células de parénquima no diferenciado,
células de forma irregular y compactas. Tejido vascular arreglado en 7 o 12 haces

colaterales en la mayoria de los géneros con excepciéon de Hintonia con 18 haces.
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Rafidios en idioblastos embebidos en el parénquima en Psychotria, drusas en Hintonia
y Exostema (Fig. 23l), éste altimo con areniscas (E. mexicanum) e idioblastos con

rafidios y drusas en Bouvardia.
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Figura 26. Caracteres anatémicos del gineceo. a. Ovario bilocular con placentacién axilar y
placenta en forma de “T” en Deppea. b. Ovario pentalocular en Hamelia. c. Ovulo ortétropo
unitégmico, con las células el tegumento ocluidas por taninos. d. Ovulo anatropo con
orientacién basipetala en Hintonia. e. Ovulos anatropos con un obturador en la base del
funiculo en Psychotria. f. Estilo ovoide con dos haces vasculares y cavidad estilar s6lida en
Omiltemia. g. Estilo lobulado con cinco haces vasculares en Hamelia. h. Estilo ovoide y
constrefiido en la parte central en Exostema. i. Estigma clavado y bilobado en Hoffmannia. j.
Estigma linear en Syringantha. k. Estigma capitado en Plocaniophyllon. 1. Estigma con
presentacién secundaria de polen en Randia. Escalas: a,e,g,k,1 =100 pm; d,f,h = 50 pm; ¢ = 25
pm. hv = haz vascular; o =6vulo; ob =obturador; pl =placenta; t = tegumento; tt = tejido de
transmision.
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Androceo. Estambres 4 en Bouvardia, 5 en Exostema, Psychotria y Randia y 6 en
Hintonia; adnados a la base del tubo de la corola (0.3 mm) en Exostema y Hintonia
(Fig. 24b), mientras que en Bouvardia, Psychotria y Randia, estin adnados a la garganta
del tubo de la corola (Fig. 24c). Estambres connados en la base del filamento,
formando un anillo en Exostema y Hintonia (Fig. 24d). Filamentos de forma circular en
corte transversal, con margenes ondulados en toda la longitud del filamento en
Exostema, Hintonia y Randia (Fig. 24h), excepto en Psychotria donde tienen forma
circular en la base del filamento a eliptica cerca de la antera. Células epidérmicas
periclinalmente alargadas con cuticula estriada, de 3 a 7 estratos de células de
parénquima, excepto en Hintonia con 10 a 11 estratos y un haz vascular de tipo
anfivasal en el centro del filamento, con excepcién de Psychotria, en donde el haz
vascular colateral en la base del filamento y cerca de la antera el floema en los polos
mas distales del filamento. Anteras tetrasporangiadas, de forma oblonga y medio-
dorsifijas (fig. 24j), con excepcién de Exostema y Hintonia en las que el filamento se
une cerca de la base de la antera. Anteras con dehiscencia introrsa, con excepcién de
Exostema y Hintonia que presentan dehiscencia latrorsa; las células epidérmicas de
forma ovoide con cuticula estriada; endotecio de un estrato de células con
engrosamientos paralelos a las paredes anticl