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Las flores estaminadas, el androceo y el polen de Siparuna aspera (Siparunaceae) fueron
estudiadas mediante el uso de microscopia de luz y electrénica. Se encontré por primera vez la
presencia en Siparuna de estambres en tres verticilos, cada uno formado por dos estambres opuestos;
los tres verticilos son decusados; a la vez, se detecté una estructura en el centro de la flor que parece
ser un estilo vestigial. Se describe por primera vez la histologia del tapete en Siparuna, el cual es
secretor. El polen de la especie estudiada es globoso, inaperturado, y con exina diferenciada en
sexina y nexina. La sexina posee un tectum ondulado, continuo, granular y delgado, y columnelas
globoso-cénicas cuyos dpices atraviesan el tectum y forman una escultura equinada. La nexina es
continua y se diferencia en una capa basal lamelar y una endexina granular. La intina es continua y
con borde interno irregular. Todos estos caracteres sustentan una relacién filogenética estrecha con
Glossocalyx, sugerida también por datos moleculares. Debido a la ausencia de informacion y al
conflicto en la interpretacion de los caracteres florales y palinolégicos de Siparunaceae y las familias
relacionadas Atherospermataceae, Gomortegaceae, Hernandiaceae y Monimiaceae, se requieren
mds estudios detallados de la ontogenia floral, la ultraestructura del polen y la filogenia en estas
familias, a fin de inferir la evolucién de dichos caracteres, tan variables y extremos en ¢l orden
Laurales.
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Laurales, Siparuna, Siparunaceae.
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Abstract

Staminate flowers, androecium and pollen of Siparuna aspera (Siparunaceae) were examined
by using light and electron-microscopy techniques. The presence of three decussate whorls of 2
stamens in Siparuna, each whorl with 2 oppeosite stamens is reported for the first time. A structure
in the floral centre was also found that could correspond to a vestigial style. The tapetum of
Siparuna is here reported for the first time as being secretory. Pollen of S. aspera'is globose and
inaperturate. The exine is differentiated into sexine and nexine; the sexine is formed by an ondulate,
continuous, granulose, thin tectum, and by globose-conical columellae; the tips of the latter
project through the tectum and form the echinulate sculpture of the grain. The nexine is continu-
ous and differentiated into a lamellar foot layer and a granulose endexine. The intine is also
continuous and its inner border is irregular. All these features reinforce the close phylogenetic
relationship between Siparuna and Glossocalyx shown also by molecular data. Floral and palyno-
logical characters are extremely variable and conflicting within order Laurales, including
Siparunaceae, Atherospermataceae, Gomortegaceae, Hernandiaceae and Monimiaceae. Therefore,
more floral ontogenetic, pollen ultrastructure, and phylogenetic studies of these families are
necessary in order Lo get a better approach on the evolution of such characters in order Laurales.

Key words: Anthers, embryology, morphology, pollen, ultrastructure; Laurales, basal An-

giosperms, Siparuna, Siparunaccac.

Introduccion

Siparuna Aubl. es un género de aproximadamente 72
especies de arbustos y drboles aromadticos, por lo general
dioicos, distribuido desde México y Las Antillas hasta Pa-
raguay y Argentina. Tradicionalmente, Siparuna ha sido
incluido en las Monimiaceae, aunque la extrema diversifi-
cacién morfoldgica de esta familia ha sido la base para
segregarla en varias familias diferentes (véase p. ej. Money
et al. 1950; Schodde, 1970; Endress, 1972). Las
Monimiaceae s. I forman parte del orden Laurales, un gru-
po de angiospermas basales con relaciones filogenéticas
ambiguas (Schodde, 1970; Hufford, 1996; Renner &
Hausner, 1997; Renner et al. 1997; Renner, 1998). La va-
riacidn de la morfologia floral en el orden Laurales es muy
amplia (Endress, 1990, 1994). También lo es en las
Monimiaceae s. [ en particular; en esta familia la variacién
floral ha sido descrita en detalle por varios autores (véase
Perkins, 1898; Pichon, 1948; Money ef al. 1950; Schodde,
1970; Endress, 1980, entre otros). Algunos de los caracte-
res diagndsticos dentro de la familia tienen que ver con la
morfologia de las flores estaminadas o de los estambres en
particular (Endress, 1996). De hecho, una de las primeras
divisiones de la familia en dos subfamilias, las
Monimioideae y las Atherospermatoideae, fue establecida
por Perkins (1898) con base en la dehiscencia de las anteras.
Ademds de dicho cardcter, la construccién de las anteras
presenta interesantes variaciones, no sélo en Monimiaceae
sino en las Laurales en general (Endress & Stumpf, 1990;
Endress, 1996; Hufford, 1996). La presencia o ausencia
de apéndices en los filamentos es también utilizado como

diagndstico a nivel genérico (véase clave en Philipson,
1993).

Andlisis filogenéticos basados en datos moleculares de
las Monimiaceae s. /. sugieren que esta familia es
polifilética (Renner ef al. 1997; Renner, 1998; Renner &
Chanderbali, 2000). Como resultado de dichos estudios,
el género Siparuna ha sido segregado en su propia familia,
las Siparunaceae, junto con Glossocalyx, género
monotipico del trépico occidental de Africa. A la vez, di-
chos datos sustentan una relacién cercana de las
Siparunaceae con las Atherospermataceae y las
Gomortegaceae y contradicen la opinién tradicional de que
las Siparunaceae “are more closely related to Monimiaceae
than to any other lauralean family” (Schodde, 1970:326).

Recientes estudios embrioldgicos, morfoldgicos y
filogenéticos de las angiospermas basales han detectado la
falta de varios datos en grupos tropicales, entre ellos
Siparuna (Heo & Tobe, 1995; Doyle & Endress, 2000;
Furness & Rudall, 2001 a; Furness et al. 2002). Llama la
atencion, en particular, los caracteres que tienen que ver
con el tipo de tapete y la microsporogénesis en las especies
de este género. Debido a que se ha demostrado la utilidad
de estos caracteres en sistemitica de varios grupos de
angiospermas (véase p. ¢j. Sastri, 1963; Pacini ef al. 1985;
Le Thomas, 1988; Pacini & Franchi, 1991; Gabarayeva,
1993, 1995; Pacini, 1997, Furness & Rudall, 1998, 1999,
2000, 2001 a, b; Sampson, 2000; Gonzilez et al. 2001;
Furness ef al. 2002), el estudio detallado de éstos puede
aportar datos adicionales que ayuden a aclarar las relacio-
nes filogenéticas de las Siparunaceae.
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El presente estudio contribuye al conocimiento de la
morfologia floral, la morfologfa y ultraestructura polinica
y el tipo de tapete en Siparuna. El conocimiento de la
morfologia floral (véase Endress, 1980; Renner et al.
1997) y la morfologia y ultraestructura del polen (véase
Pignal ef al. 1999) de este género atin es muy limitado, en
tanto que el tipo de tapete es desconocido. El estudio de
estos caracteres en Siparuna puede ser atil para aclarar no
solamente las relaciones con respecto a otros miembros
del orden Laurales sino también a la evolucién de dichos
caracteres en las angiospermas basales.

Materiales y métodos

Para el presente estudio fueron colectados botones flo-
rales y flores maduras de Siparuna aspera (Ruiz & Pavon)
A. DC. en zona rural del municipio de La Mesa (Cundi-
namarca, Colombia). Los ejemplares testigo estan deposi-
tados en el Herbario Nacional Colombiano (COL), bajo los
nimeros F. Gonzdlez 3834 y F. Gonzdlez 3835. Algunas
muestras fueron disectadas en campo y varias anteras, en
distintos estados de desarrollo, fueron inmediatamente fi-
jadas en glutaraldehido al 2.5% (en solucién amortiguadora
de Millonig 0.2 M, pH 7.4) por 48 horas. Posteriormente,
las muestras fueron lavadas en solucién amortiguadora (15
min) y post-fijadas en tetréxido de osmio al 1% (1 h), bajo
rotacion continua a 4° C. Luego de un dltimo lavado con
solucion amortiguadora (15 min), el material fue
deshidratado en una serie de etanol al 70, 95 y 100% du-
rante 5, 20 y 60 minutos respectivamente y colocado en
oxido de propileno (15 min). Se realizé una preimbibicién
en una mezcla de resina Epon-Araldita (Kit PolyScience) y
6xido de propileno 1:1 (1 h) para luego hacer la imbibi-
cion en resina (2 h). La polimerizacién del material se hizo
a 60° C durante 48 horas (Laad), seguida de un enfriamien-
to lento y reposo por 24 horas a temperatura ambiente. Fue-
ron cortadas secciones semifinas (ca. 1-2 pm) y ultrafinas
(70 nm) en un ultramicrétomo LBK 4802-A con cuchilla
de vidrio. Las secciones semifinas fueron coloreadas con
azul de toluidina y fijadas en Entellan (Merck) para ser
observadas en un microscopio Gptico Nikon con un equi-
po de microfotografia H3. Las secciones ultrafinas fueron
coloreadas con acetato de uranilo y citrato de plomo
(Reynolds, 1963) para su observacion en un microscopio
de transmisién Jeol 100 B.

Las muestras empleadas para observacién al microsco-
pio electrénico de barrido (MEB) fueron fijadas en una solu-
cidn de formalina-etanol-dcido acético (FAA) por 48 horas,
luego transferidas a etanol al 70%, disectadas en etanol al
90% y deshidratadas en una serie de etanol:acetona (90%
etanol, 30 min; etanol absoluto, 30 min; etanol absoluto:

acetona, 10 min; acetona, 10 min). Posteriormente, las mues-
tras fueron secadas con CO, liquido en un CPD Blazer 020,
recubiertas con oro-paladio en un equipo Hummer 6.2 y exa-
minadas y fotografiadas en un microscopio Jeol JSM T-300.
Los dibujos fueron hechos mediante una cdmara licida en
un estereoscopio Leica MZ7.5.

Resultados
Morfologia floral

Siparuna aspera es una especie dioica. Las flores
estaminadas se encuentran en inflorescencias rami- 0
caulifloras de ca. 4-6 cm largo, cada una hasta con 8
flores. La flor presenta un recepticulo globoso que llega
a medir hasta 8-10 mm largo x 7-10 mm didmetro en
post-antesis; por encima del recepticulo, las flores tie-
nen un velo o techo floral, con una abertura pequefia u
ostiolo en la parte central (Fig. [ A), lo cual es tipico en

© ®

Figura 1. Siparuna aspera. A-B. Flor estaminada en corte

longitudinal (A) y transversal (B) ala altura de la linea marcadaen A,

que indica la disposicién de las anteras dentro del receptdculo floral.

C-D. Estambres en preantesis. C. Vista adaxial; D. Vista lateral. E-F.

Estambres en antesis. E. Vista adaxial; F. Vista lateral. e= estambre;

es= estomio; {= filamento; o= ostiolo; r=receptdculo; s= saco polinico;
t= épalo; va= valva; ve= velo o techo floral. Escalas= 1 mm.
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Siparuna. Los tépalos son cuatro, oblongo-triangulares
y de 5-8 mm x 4-6 mm en antesis (Fig. 1A). En el interior
del recepticulo se presentan seis estambres en tres
verticilos (uno externo, uno intermedio y uno interno)
de dos estambres cada uno; los estambres de cada par se
encuentran opuestos entre si y se disponen de forma
decusada (Figs. 1 A, B, 2B-D, F-H). Los verticilos de
estambres se desarrollan en direccién centripeta (Fig. 2
A-D, F-H). Durante la antesis, solamente los estambres
de los verticilos externo y medio sobresalen a través del
ostiolo; los dos estambres internos permanecen en el

interior del recepticulo o sobresalen muy levemente en
estado de post-antesis. Hacia el dpice floral se alcanza a
formar una estructura que parece corresponder a un esti-
lo vestigial (Fig. 2A).

Los estambres de Siparuna aspera son laminares, an-
chos y estin formados en su mayor parte por filamento-
conectivo (Figs. 1 C-F, 2 E-I), en cuyo parénquima se
encuentran dispersos algunos idioblastos con aceites esen-
ciales (Fig. 3 A). Cada antera tiene dos tecas uniesporan-
giadas (Figs. 1 B, 3 A) ya que los sacos polinicos ventrales

Figura 2. Siparuna aspera, desarrollo de la (lor estaminada; el receptdculo ha sido removido (imdgenes al MEB). A. Botén floral en corte
longitudinal, con tres primordios de estambres y un posible estilo vestigial (%). B. Estambres externos y medios, vista superior. C-D. Tres
verticilos de estambres, un estambre externo removido, vista lateral (C) y superior (D). E. Primordio estaminal antes de la formacién de
los sacos polinicos, vista lateral. F. Tres verticilos de estambres diferenciados en filamento y sacos polinicos, un estambre externo
removido, vista lateral. G-H. Tres verticilos de estambres diferenciados en filamento y sacos polinicos, vista superior. I. Estambre
diferenciado, vista superior. e= estambre; f= filamento; s= saco polinico. Escalas: 50 pm en A-E; 100 ym en F, I; 500 pm en G, H.
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Figura 3. Siparuna aspera (imégenes al ML). A. Seccidn transversal de una antera joven a nivel de los sacos polinicos. B-C. Detalles de un

saco polinico joven. D. Corte longitudinal de un saco polinico maduro. ct = células del tapete; ep = epidermis; en = endotecio; es = estomio;

g = grano de polen; id = idioblasto; s = saco polinico; * célula binucleada del tapete; % capa intermedia. Escalas: 4.5 ymen A; 1.8 pmen B;
16 pmen C; y 20 pmen D.

de cada teca estdn suprimidos. Los sacos polinicos se for-
man en la parte adaxial y apical del estambre (Fig. 2 1); las
anteras son introrsas (Figs. 1 A, C-F, 2 F-I). La dehiscencia
es valvada, pero hay una unica valva para los dos sacos
polinicos (Fig. 1 C-F). La valva cuelga apicalmente luego
de la dehiscencia, dejando un dnico estomio para la libe-
racion del polen. En el momento de la dehiscencia, los
estambres sobrepasan el techo floral y se hacen visibles
desde el exterior a través del ostiolo.

Anatomia de la antera

Existe solamente un haz vascular por estambre, el cual
es visible a lo largo del filamento, pero no llega a la altura
de los sacos polinicos (Fig. 1 B). La pared de la antera

consta de epidermis, endotecio, una capa “intermedia” y
un tapete (Figs. 3, 4 A). La epidermis es uniestratificada,
persistente y estd formada por células aplanadas
tangencialmente (Fig. 3). Inmediatamente por debajo de
esla capa sc encuentra un endotecio ubicado unicamente
en la zona adaxial de los sacos polinicos, el cual es fibro-
so y uniestratificado en casi toda su extensién (Fig. 3),
aunque hacia el dpice de los sacos polinicos tiende a
estratificarse hasta en cinco capas; la capa externa del
endotecio es elongada radialmente y presenta paredes
anticlinales particularmente engrosadas a lo largo del
estomio (Fig. 3 A-C). La parte basal de cada saco polinico
posee su propio endotecio, pero hacia la parte apical se
forma una sola capa que recorre de forma continua la zona
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Figura 4. Siparuna aspera (imdgenes al MET). A. Seccidn transversal de la pared de la antera, a nivel del endotecio (%), capa intermedia

(&), tapete (ct) y polen maduro (g). B. Detalle de células tapéticas (ct) y de un grano de polen (g). C. Seccidn del polen a nivel del nicleo

vegelativo; la flecha superior indica un filamento aislado. D. Seccidn de la pared del polen. E. Detalle de la pared del polen; cb = capa basal;

cg = columnela globular; ct = célula del tapete; es = espina supratectal; i = intina; 1 = lamela; m = mitocondria; nv = nicleo vegetativo;
p = plastidio; te = tectum; v = vacuola. Escalas: 8 umen A; Spymen B; 3 pmen C; 2pmen D; y 0.5 pmen E.
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adaxial de los dos sacos polinicos (Fig. 3 A-C). En la parte
interna de cada saco hay una capa “intermedia”, uni- o
biestratificada, es comprimida y estd formada por células
efimeras, fusiformes (Figs. 3D, 4A); a diferencia del
endotecio, la capa intermedia rodea completamente al saco
polinico.

El tapete en angiospermas es una capa de células loca-
lizada entre el endotecio y el tejido espordgeno, que fun-
ciona como fuente de nutrientes durante el desarrollo del
polen, asi como de precursores de la exina, y de lipidos y
proteinas que acompaiian a la exina; ademds, parece que
desempeiia funciones importantes en la dispersién (Pacini
& Franchi, 1993; Hesse, ef al. 1993; Pacini, 1997) y la
pigmentacion (Beerhues ef al. 1993) del polen. Existen
tres tipos fundamentales de tapete: el secretor, también
llamado glandular o parietal, en el cual permanece una
capa de células tapéticas mds o menos intacta alrededor
del léculo, la cual se degrada en estados relativamente
tardios del desarrollo del saco polinico; el plasmodial o
ameboide, en el cual las paredes de las células tapéticas
se degradan y se forma un plasmodio multinucleado lue-
go de la fusién de los protoplastos; y el invasivo, no-
sincitico, en el cual las paredes de las células tapéticas se
desintegran y los protoplastos invaden el léculo de la
antera sin fusionarse en un plasmodio tinico (Pacini et al.
1985; Furness & Rudall, 2001 a, b). De acuerdo a esta
clasificacion, el tapete en Siparuna aspera es secretor (tam-
bién llamado glandular o parietal) y estd constituido por
una capa irregularmente uni- o biestratificada (Figs. 3, 4
A-B), con células usualmente binucleadas (Fig. 3 D). Cuan-
do los granos de polen ya se han formado e indivi-
dualizado, ¢l tapete se ha degradado casi por completo
(Fig.3 D).

Ultraestructura del polen

El polen de Siparuna aspera se presenta en ménadas
globosas, inaperturadas, equinadas, y de ca. 16-17.5 um
de didmetro (Figs. 3,4 A, B).

La exina estd diferenciada en sexina y nexina. La
sexina posee dos capas: un tectum ondulado, continuo,
granular y delgado, con un espesor de 50-120 nm (Fig. 4
B-E); y una capa formada por columnelas con un espesor
de 740-800 nm, cuyos extremos distales se proyectan a
manera de espinas a través del tectum, por lo cual el polen
adquiere la escultura equinada caracteristica (Fig. 4); las
columnelas son discretas y poseen un cuerpo globoso de
570-600 nm de espesor (Fig. 4 B-E). Adicionalmente, la
parte externa del tectum presenta unas pocas estructuras
diminutas a manera de filamentos y espinas aisladas (Fig.
4 C) hasta de 720-730 nm. En los sitios de intrusién del

tectum, la parte interna de éste alcanza a entrar en contac-
to con la capa basal de la nexina (Fig. 4 C-D).

La nexina estd diferenciada en capa basal (foot layer)
y endexina. La capa basal es continua, delgada, posee un
espesor de 75-100 nm, y estd dispuesta inmediatamente
por debajo de las columnelas (Fig. 4 E). La parte interna
de la capa basal es laminar pero con una electrodensidad
bastante similar a la de la parte externa; algunas de estas
liminas penetran la endexina (Fig. 4 E). La endexina, con
un espesor de 120-220 nm, se ubica inmediatamente por
debajo de la capa basal, es continua, granular y presenta
una electrodensidad menor a la de las demds capas de la
exina (Fig. 4 E).

La intina estd compuesta por una capa de alta electro-
densidad, cuyo borde interno es bastante irregular, ya que
presenta prolongaciones que invaden el citoplasma
polinico. El espesor de la intina varia de 126-620 nm (Fig.
4 C-E).

El citoplasma de los granos de polen es altamente
vacuolizado. Ademds, tiene plastidios con reservas elec-
trodensas, las cuales pueden corresponder a inclusiones
lipidicas (Fig. 4 C). Se observan mitocondrias de distintos
tamaios, a las cuales se adhieren cuerpos conspicuamente
electrodensos (Fig. 4 D). Hacia la periferia del citoplasma
se encuentran agrupaciones de reticulo endopldsmico,
asociado con numerosos ribosomas, en el Iimite con la
capa intrusiva de la intina.

Discusion

Nuestras observaciones de las flores estaminadas de
Siparuna aspera corroboran las caracteristicas morfo-
16gicas sefaladas por Renner ef al. (1997) para Siparuna
en general, y que pueden ser sinapomorfias del clado
Glossocalyx + Siparuna. Estas son: velo o techo floral,
estambres sin apéndices (varios miembros del orden
Laurales presentan apéndices en la base del filamento;
Tabla 1; la homologia de éstos, sin embargo, no es clara;
cf. Sampson, 1969), y anteras di-esporangiadas, dehiscen-
tes por medio de una tnica valva. Este dltimo cardcter
requiere confirmacién en Glossocalyx, ya que Perkins
(1925, citado por Endress & Hufford, 1989), menciona
la presencia de dos valvas por antera.

La construccién floral especializada en Siparuna y
Glossocalyx, que consiste en la presencia de un receptdcu-
lo cupuliforme o urceolado que encierra parcial- o comple-
tamente los verticilos sexuales, es un indicio adicional de
una relacién filogenética cercana entre estos dos géneros.
Sin embargo, este mismo tipo de receptdculo se presenta en



Tabla 1. Comparacién de los caracteres relacionados con la expresién sexual, la morfologia floral, el androceo, el tapete y el polen de varios miembros del orden
Laurales. *Se seleccionaron Hortonia, endémico de Sri Lanka, y Peumus, endémico de Chile, debido a que estos géneros han sido considerados basales dentro de
las Monimiaceae s. [. (Johri ef al. 1992) o como ramas basales dentro de las Monimiaceae s. str. (Renner ef al. 1997; Renner & Chanderbali, 2000); sin

embargo la posicién basal de éstos en Renner (1998) es incierta.

Taxon Siparuna Glossocalyx |Gomortegaceae | Atherospermataceae Hortonia* Peumus* Hypodaphnis Hernandia Gyrocarpus
Sexualidad de Dioicas Dioicas Flores Poligamo-monoicas o | Flores bisexuales Dioicas Flores Monoicas Flores
la planta o de | (algunas spp. bisexuales dioicas unisexuales Flores bisexuales

la flor monoicas pero Flores bisexuales unisexuales

con flores (Daphnandra,
unisexuales) Doryphora,
Dryvadodaphne y
Nemuaron) o
unisexuales
(Atherospermay
Laurelia)
Techo floral Presente Presente Ausente Ausente Ausente Ausente ? ? >
No. de piezas 4-6 (7) [rregular 3-9 (-10), [rregular [rregular Irregular 3 3-6 4-7
del penanto usualmente 7
Filotaxis del Verticilada Verticilada Espiralada Espiralada/verticilada Espiralada Verticilada Verticilada Verticilada Verticilada
perianto
Estambres Introrsos Introrsos Introrsos los Introrsos, latrorsos, Extrorsos Introrsos Introrsos los I[ntrorsos Extrorsos
externos, extirorsos externos,
latrorsos los extrorsos los
medios e internos
internos
Estambres Ausentes Y Presentes Ausentes 2 ? Ausentes 7 i
petaloides
(transicionales
entre perianto
y estambres)
Estaminodios Ausentes 2 Presentes Presentes Presentes Presentes Ausentes Ausentes Ausentes
internos
Estambres Sin apéndices | Sin apéndices Con Con apéndices Con apéndices Con Con apéndices | Con apéndices | Con apéndices
apéndices, al apéndices

menos los

internos
No. vy filotaxis | (1-)3-9(-70) Numerosos, 7-13 2-13 7 ? 9. verticilados ? ?
de los verticiladas verticilados espiralados | Espiralados/verticilados| Espiralados Verticilados Verticilados
estambres (espiraladas?)
Dehiscencia Univalvada Univalvada Bivalvada Bivalvada Longitudinal Longitudinal Bivalvada Bivalvada Bivalvada

de las anteras

91

00T Ad OINNI-66 OYTWNN TAXX NAWNTOA FINIID "gWOTOD "'dvIVv 'Add



Sacos 2 2 2 2 4 4 4 2 2
polinicos
Tapetum Secretor i1 ? Plasmodial ? Secretor Plasmodial Plasmodial Plasmodial
(Atherosperma),
secretor (Daphnandra,
Dorypliora.
Dryadodaphne y
Laurelia)
Forma del Globosa Globosa Globosa Globosa a globosa- Globosa Globosa ? Globosa Globosa
polen elipsoide
Tamaiio del <20 um <20 um 21-49 um 2149 um 21-49 pm 21-49 um 2 90-160 pm 35-45 um
polen
Apertura del | Inaperturado- | Inaperturado- | Inaperturado Sulcado Inaperturados | Inaperturado | Inaperturado- Inaperturado- Inaperturado
polen omniaperturado | omniaperturado omniapeturado | omniaperturado
Tectum Continuo Continuo Continuo Perforado a Continuo Continuo ? Reducido i
semitectado
Infratectum Columnelar Columnelar Columnelar Columnelar ? Intermedio ? Granular ¥
Columnelas Globosas- Globosas- Cortas Capitadas y ? - ? - ?
conicas conicas radialmente alargadas
( = procesos radiales =
baculas)
Capa basal Presente Presente Ausente Presente ? Ausente & Presente ?
(foot laver)
Referencia |Este trabajo; |Philipson, Brizicky, Sastri, 1963; Sampson, 1969; | Muiioz- Kubitzki, Cronquist, 1981; | Sastri, 1963;
Endress, 1980; |1993; Renner, |1959. Muiioz- [ Sampson, 1969, 1996; |Endress, 1980, |Pizarro, 1993, Endress, 1990; | Cronquist,
Philipson, 1998; Pignal ef | Pizarro, 1959; |Rodriguez ef al 1983; |1994; Kubitzki, |1959; Takhtajan, Johri et al. . 1981, Johri ef
1993; Pignal ef | al 1999; Doyle |Rodriguez et | Johri et al. 1992; 1993; Sampson, 1997; Furness | 1992; Kubitzki, |al 1992:
al 1999. & Endress, al 1983; Takhtajan, 1997, Takhtajan, 1969, et al. 2002 1993; Heo & Kubitzki,
2000. Kubitzki, Furness & Rudall, 1997, Crongquist, Tobe, 1995; 1993; Heo &
1993, 2001; Furness ef al. Doyle & 1981; Takhtajan. 1997; | Tobe, 1993
Takhtajan, 2002. Endress, 2000. |Rodriguez et Sampson, 2000. | Takhtajan,
1997, Furness al 1983: 1997; Doyle &
et al 2002. Kubitzki, Endress, 2000.
1993,
Doyle &
Endress,
2000.
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varios géneros de Monimiaceae s. sir., tales como
Hennecartia, Kibara, Tambourissia y Wilkiea, con estados
transicionales (flores con recepticulos parcialmente cerra-
dos) en Hedycarya, Palmeria, Steganthera y Tetrasynandra
(véase Perkins, 1898; Money ef al. 1950; Endress, 1980;
Philipson, 1993). A este respecto, llama la atencion que la
presencia de hiperestigma parece estar restringida a los
géneros Faika, Hennecartia, Kibara, Tambourissia y
Wilkiea (Endress, 1980, 1994; Endress & Lorence, 1983),
de los cuales los cuatro Gltimos forman parte de un mismo
clado dentro de las Monimiaceae s. str. (Renner, 1998);
esto permite sugerir que esta condicion puede ser una
sinapomorfia de estos géneros. Todo lo anterior genera pre-
guntas acerca de si esta construccion floral se ha originado
independientemente por lo menos dos veces, una en el clado
Siparuna + Glossocalyx, y otra en Monimiaceae s. str. Un
andlisis filogenético mds extenso del orden Laurales, in-
cluyendo datos morfolégicos y moleculares, permitird una
mejor inferencia acerca de la evolucién de dichos caracte-
res florales.

La distribucién de los estambres en tres verticilos de
dos estambres cada uno (Figs. | A, B, 2 B-D, F-H) no habia
sido documentada anteriormente en Siparuna, aunque
Doyle & Endress (2000) codificaron los estambres de
Siparunaceae como verticilados. Es evidente la semejanza
entre este cardcter y lo que ocurre en algunas especies de
Kibara (Monimiaceae-Mollinediae; véanse especialmen-
te las figs. VII A y B en Perkins, 1898). Renner (1997:3)
describe los estambres de Siparunaceae como “dispersed
irregularly in the floral cup”. Por su parte, Philipson
(1993:428) y Takhtajan (1997:55) describen los estam-
bres de Monimiaceae s. /. como “dispersed over the inner
surface of the receptacle, or fewer and sometimes in one or
more tetramerous whorls” y Pignal ef al. (1999:210) como
“insérés en spirale”. El estudio de la ontogenia floral de
otras especies de Siparuna con un niimero mayor de estam-
bres aportard datos adicionales acerca de si los estambres
espiralados o “dispersos” son derivados de un plan de or-
ganizacion bdsico similar al observado en S. aspera.

Nuestras observaciones acerca de la morfologia de los
estambres individuales de Siparuna aspera (estambres con
dos sacos polinicos cada uno, filamentos laminares, engro-
sados, poco diferenciados de las anteras, y sin apéndices,
endotecio independiente en la base de cada saco polinico
pero continuo en la regioén apical de los sacos, y dehiscen-
cia introrsa, valvada por medio de un dnico estomio) coin-
ciden con los datos previamente descritos por Endress &
Hufford (1989) en S. nicaraguensis Hemsl. y por Doyle &
Endress (2000) para las Siparunaceae en general. La dehis-
cencia de las anteras en Siparuna es morfolégicamente

introrsa, aunque la constriccion que sufren las anteras al
sobresalir a través del velo o techo floral, puede cambiar la
orientacion original de las anteras hasta secundariamente
latrorsas.

Una comparacién de caracteres relacionados con la
morfologia del androceo y del polen (Tabla 1) sugiere
diferencias importantes entre Siparunaceae y Monimia-
ceae s. str. Entre éstos se pueden mencionar la presencia
en varios géneros de Monimiaceae s. str (p. ¢j. Hortonia
y Peumus), de apéndices estaminales, anteras con dehis-
cencia longitudinal y 4 sacos polinicos cada una, esta-
minodios internos y polen de tamafio mediano (Tabla 1).

La correlacién entre dehiscencia valvada de las
anteras y la reduccién a dos sacos polinicos por antera
(uno por cada teca) en Siparuna sc presenta también en
Atherospermataceae, Gomortegaceae y Hernandiaceae
(Endress & Hufford, 1989) y podria aportar informa-
cién adicional en la exploracion de las relaciones entre
estas familias. Sin embargo, es de anotar que en Atheros-
permataceae, Gomortegaceae, Hernandiaceae y quizds en
el otro miembro de las Siparunaceae, Glossocalyx
(Perkins, 1925, citado por Endress & Hufford, 1989),
hay dos valvas por antera a diferencia de Siparuna, don-
de hay una sola. Finalmente, la presencia de un saco
polinico por teca en distintos clados de las filogenias
recientes del orden Laurales (Renner, 1998; Renner et
al. 1997; Renner & Chanderbali, 2000) hace pensar que
este cardcter ha evolucionado independientemente por
lo menos tres veces, una en el clado Siparuna + Atheros-
permataceae + Gomortegaceae, otra en Monimia (Mo-
nimiaceae s. sir.) y otra en varios miembros de las
Lauraceae. Estos mismos andlisis moleculares cuestio-
nan las opiniones de Money et al. (1950) y Schodde
(1970) de que la similitud morfoldgica de los estambres
de Atherospermataceae y Siparunaceae se ha originado
de forma independiente en ambas familias.

Las anteras con un Unico saco polinico por teca estdn
frecuentemente correlacionadas con procesos de especia-
lizacién de biologia floral (Endress & Stumpf, 1990). Tal
parece ser el caso en Siparuna, en donde algunas especies
son polinizadas por insectos correspondientes a varios
géneros de la familia Cecidomyiidae (Diptera), entre otros;
estos insectos usan las flores estaminadas de Siparuna
como sitio de oviposicién (Feil, 1992). Sin embargo, este
tipo de polinizacién al parecer ocurre en otros miembros
del orden Laurales, tales como en varias especies de
Tambourissa (Monimiaceae s. str.), cuyos posibles
polinizadores son dipteros de las familias Drosophilidae,
Lauxaniidae y Syrphidac (Endress & Lorence, 1983).
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Renner & Feil (1993) sefalaron que los caracteres rela-
cionados con la morfologia floral de Siparuna y asociada
a insectos pequeifios no especializados, pueden ser facto-
res importantes en la evolucién de plantas dioicas en
ecosistemas tropicales. No obstante, parece ser que la con-
dicién dioica ha evolucionado independientemente va-
rias veces en Siparunaceae (Renner & Won, 2001) e
incluso en especies anemdfilas de Monimiaceae s. str,
como p. ej. Hedycarya arborea (Sampson, 1977). En nues-
tro estudio fue comiin encontrar larvas de insectos (posi-
blemente dipteros) asociadas al parénquima de los
estambres y del receptdculo en Siparuna aspera. Esto
sugiere que se trata de un sindrome de polinizacién de
comiin ocurrencia en el género, ya que Feil (1992) detec-
t6é dicha asociacién en otras especies de Siparuna.

Se describe por primera vez el tipo de tapete en
Siparuna, el cual es secretor (también llamado glandular
o parietal). Este tipo de tapete es muy comin en
angiospermas basales (Johri ef al. 1992; Furness &
Rudall, 2001 a, b; Gonzéilez ef al. 2001, entre otros). Sin
embargo, otras angiospermas basales presentan tapete
plasmodial o aidn invasivo. Hay tapete plasmodial en va-
rias monocotiledéneas (algunas Alismatideas, Araceae y
Poaceae; Furness & Rudall, 2001 b) y en miembros de
los érdenes Laurales (Atherosperma, Hernandiaceae y va-
rios géneros de Lauraceae, incluido Hyphodaphnis, Sastri,
1963; Heo & Tobe, 1995; véase revisién en Furness &
Rudall, 2001 a), Magnoliales (varias Annonaceae
incluidas Annona y Polyalthia; Bhandari, 1971) y qui-
zds Winterales (Pseudowintera; Bhandari, 1963). Tapele
invasivo, el menos comun de todos, ha sido detectado en
Nymphaea (Nymphaeaceae), Anaxagorea y Asimina
(Annonaceae; Gabarayeva, 1993, 1995), Tambourissa
(Monimiaceae; véase revision en Furness & Rudall, 2001
a) y Tasmania (Winteraceae; Furness & Rudall, 2001 a).
Por lo tanto, el orden Laurales presenta los tres tipos de
tapete, aunque en Monimiaceae, Siparunaceae y la mayo-
ria de Atherospermataceae es glandular. En Hernandiaceae
y Lauraceae existe una gran cantidad de casos conocidos
de tapete plasmodial. Desafortunadamente, el tipo de ta-
pete es desconocido en Gomortegaceae, Glossocalyx y
otras especies de Siparuna, lo cual impide el uso de este
cardcter para discutir mas en detalle las relaciones
filogenéticas de las Siparunaceae. A pesar de ésto, la pre-
sencia de tapete glandular en Atherospermataceae,
Hedycarya (Monimiaceae s. str.), Calycanthaceae (Furness
& Rudall, 2001 a), y por lo menos Siparuna aspera, hace
pensar que se trata de una condicién plesiomdrfica en
estas familias. En tal caso, habria ocurrido una transfor-
macién a tapete plasmodial en Hernandiaceae y en mu-
chas Lauraceae, lo cual puede ser evidencia adicional que

sustente una relacion de grupos hermanos entre estas dos
familias.

Erdtman (1966) y Schodde (1970) mencionaron que
Siparuna tiene granos de polen intectados. Por el contra-
rio, nuestros resultados indican que hay tectum, lo cual
coincide con lo observado por Walker (1976 a); ademas,
observamos que el tectum es continuo tal como fue des-
crito por Pignal et al. (1999) y Doyle & Endress (2000).
El tectum continuo dispuesto a manera de velum sobre
dichas columnelas, parece ser unico en Siparuna y
Glossocalyx.

Existe controversia respecto a las demds capas de la
esporodermis en Monimiaceae y Siparunaceac. Walker
(1976b) considera que los cuerpos globosos con procesos
apicales equinados ( = columnelas granulares sensu Pignal
et al. 1999) presentes en Siparuna corresponden a
endexina. Cuerpos similares son hallados por lo menos
en Hedycarya y Tetrasynandra (Sampson, 1997). No obs-
tante, Sampson (1997) considera que dichos cuerpos no
corresponden a columnelas, sino a gemas tectales, y que
las Monimiaceae australianas estudiadas por él carecen
de capa basal y de endexina, a diferencia de otros géneros
de Monimiaceae estudiados (Sampson, 1996). Nuestra in-
terpretacion coincide parcialmente con la de Pignal et al.
(1999), en cuanto a la zonificacién de la esporodermis de
Siparuna en sexina y nexina. Sin embargo, detectamos
que la sexina no estd zonificada en tres estratos (tal como
lo describen Pignal et al.), sino Gnicamente en dos capas:
(a) un tectum continuo (velum sensu Walker, 1976 b); y
(b) una capa de cuerpos globosos que pueden correspon-
der a columnelas, y que se extienden en un dpice equinado
que atraviesa al tectum. Lo anterior deja en claro que se
hace necesario un estudio comparativo detallado que in-
cluya un mayor muestreo, a fin de precisar la homologia
de cada una de las capas mencionadas.

Segidn lo discutido en el parrafo anterior, es posible
que el polen microequinado en Siparuna y Glossocalyx,
no sea estructuralmente comparable con el polen
microequinado presente en Gomortegaceae, Lauraceae y
miembros de Atherospermataceae y Hernandiaceae subfam.
Gyrocarpoideae (Walker, 1976b; Pignal et al. 1999). De
acuerdo a Kubitzki (1993) los granos de polen de las
Hernandiaceae son mds afines a los de Lauraceae que a
los de Monimiaceae s. /.

Conclusion

Las flores estaminadas de Siparuna aspera poseen 6
estambres dispuestos en 3 verticilos (externo, medio e
interno), los cuales se desarrollan en direccién centripe-
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ta; los estambres son opuestos y decusados. Se encontrd
una estructura en el centro de las flores estaminadas, que
puede corresponder a un estilo vestigial. La morfologia
general de los estambres coincide con la observada en
otras especies de Siparuna. Se describe por primera vez la
estructura del tapete en este género, el cual es de tipo
glandular.

Los granos de polen de la especie estudiada son
globosos, equinados, inaperturados, tectados, y su exina
estd diferenciada en sexina y nexina. La sexina presenta
un tectum ondulado, continuo, granular y delgado, y una
capa formada por columnelas globoso-cénicas cuyos 4pi-
ces atraviesan el tectum y forman una escultura equinada.
La nexina es continua y estd diferenciada en una capa
basal lamelar, y una endexina granular. La intina estd com-
puesta por una capa continua con el borde interno bastan-
te irregular. La coincidencia de estos caracteres con los de
otras especies de Siparuna previamente estudiadas, y con
lo que ocurre en Glossocalyx, permiten sugerir que estos
caracteres palinoldgicos sustentan una relacidn
filogenética estrecha entre estos dos géneros.

Debido al conflicto en la interpretacién de los carac-
teres florales y palinoldgicos de Siparunaceae,
Monimiaceae, Atherospermataceae, Gomortegaceae y
Hernandiaceae, y a la ausencia de informacidn en varios
aspectos (Tabla 1), se hace necesario proseguir con estu-
dios comparativos que incluyan un mayor muestreo a fin
de establecer las homologias respectivas y la evolucién
de estos caracteres dentro del orden Laurales. En particu-
lar, se recomienda realizar; (a) estudios en la ontogenia de
estructuras tales como el perianto, las anteras, los apéndi-
ces estaminales y el androceo en general; (b) estudios de
la ultraestructura de la pared de la antera y del polen; y (¢)
un andlisis filogenético amplio de estos grupos emplean-
do caracteres morfolégicos.
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