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Las flores estaminadas. el androceo y el polen de Siparuna aspera (Siparunaceae) fueron 
estudiadas mediante el uso de microscopía de luz y electrónica. Se encontró por primera vez la 
presencia en Siparuna de estambres en tres verticilos, cada uno formado por dos estambres opuestos; 
los tres verti cilos son decusados; a la vez, se detectó una estructura en el centro de l a flor que parece 
ser un estilo vestigi al. Se describe por primera vez la histología del tapete en Siparuna, el cual es 
secretor. El polen de la especie estudiada es globoso, inaperturado, y con exina di ferenciada en 
sex ina y nexina. La sexina posee un tec tum ondulado, continuo, granular y delgado, y columnelas 
globoso-cónicas cuyos ápices atraviesan el tectum y forman una escultura equinada. L a nexina es 
continua y se diferencia en una capa basal !amelar y una endexina granular. La intina es continua y 
con borde interno irregular. Todos estos caracteres sustentan una relación filogenética estrecha con 
Glossocalyx, sugerida también por datos moleculares. Debido a la ausencia de información y al 
conflicto en la interpretación de los caracteres florales y palinológicos de Siparunaceae y las familias 
relacionadas Atherospermataceae, Gomortegaceae, Hernandiaceae y M onimiaceae, se requieren 
más estudios detallados de la ontogenia fl oral, la ultraestructura del polen y la fil ogenia en estas 
familias, a fin de inferir la evolución de dichos caracteres, tan variables y extremos en el orden 
Laurales. 

Palabras clave: Anteras, embriología, morfología, polen, ultraestructura; angiospermas basales, 
Laurales, Siparuna, Siparunaeeae. 
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Abstract 

Staminate flowers, androccium and pollen of Siparu11a aspera (Siparunaccae) were examincd 
by using light and electron-microscopy techniques. The presence of threc decussate whorl s of 2 
stamcns in Siparuna, cach whorl with 2 opposite stamens is rcported for the first time. A structure 
in the floral centre was also found that could corrcspond to a vestigial sty le. The tapetum of 
Siparuna is here rcported for the first time as being secrctory. Pollen of S. aspera.is globose and 
inaperturatc. The exine is diffcrcntiated into sexinc and nexine; the sexinc is formed by an ondulatc, 
continuous, granulose, thin tectum, and by globose-conical columellae; the tips of the lattcr 
projcct through the tcctum and form thc echinulate sculpture of the grain. The ncx inc i s cont inu
ous and differentiatcd into a )amellar foot )ayer and a granu lose cndexine. The intine is also 
continuous and its inner border is irregular. A II these features rein force thc close phylogenetic 
relationship bctween Siparuna and G/ossocalyx shown also by molecular data. Floral and palyno
logica l characters are extrcmcly variable and confli ct ing within order Laurales, including 
Siparunaceae, Athcrospermataceac, Gomortegaceac, Hemandiaceae and M onimiaceae. Thercforc, 
more fl oral ontogenetic, pollen ultrastructure, and phylogenetic studies of thesc families are 
necessary in order to get a bcttcr approach on thc evolution of such characters in order Laurales. 

Key words: Anthers, embryology, morphology, pollen, ultrastructure; Lauralcs, basal An
giospcrms, Siparuna, Siparunaceac. 

Introducción 

Siparuna Aubl. es un género de aproximadamente 72 
especies de arbustos y árboles aromáticos, 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
cación morfológica 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. l. forman parte del orden Laurales, un gru
po de angiospermas basales con relaciones filogcnéticas 
ambiguas (Schodde, 1970; Hufford, 1996; Renner & 
Hausner, 1997; Renner et al. 1997; Renner, 1998). La va
riación de la morfología floral en el orden Laurales es muy 
amplia (Endress, 1990, 1994). También lo es en las 
Monimiaceae s. l. en particular; en esta familia la variación 
floral ha sido descrita en detalle por varios autores (véase 
Perkins, 1898; Pichon, 1948; Money et al. 1950; Schodde, 
1970; Endress, 1980, entre otros). Algunos de los caracte
res diagnósticos dentro de la familia tienen que ver con la 
morfología de las flores estaminadas o de los estambres en 
particular (Endress, 1996). De hecho, una de las primeras 
divisiones de la familia e n dos s ubfamili as, las 
Monimioideae y las Atherospermatoideae, fue establecida 
por Perkins ( 1898) con base en la dehiscencia de las anteras. 
Además de dicho carácter, la construcción de las anteras 
presenta interesantes variaciones, no sólo 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 ulilizado como 

diagnóstico a nivel genérico ( véase clave e n Philipson, 
1993). 

Análisis filogenéticos basados en datos moleculares de 
las Monimiaceae s. l. sugi e re n que esta familia es 
polifilética (Renner et al. 1997; Renner, 1998; Renner & 
Chanderbali, 2000). Como resultado de dichos es tudios, 
el género Siparuna ha sido segregado en su propia familia, 
las Siparunaceae, junto con Glossocalyx, género 
monotípico del trópico occidental de África. A la vez, di
chos datos s us tenta n una relación ce rca na de las 
Siparunaceae co n las Athe ros pe rmataceae y las 
Gomortegaceae y contradicen la opinión tradicional de que 
las Siparunaceae "are more closely related to Monimiaceae 
than to any other lauralean family" (Schodde, 1970:326). 

Rec ientes estudios e mbri o lógicos, morfológicos y 
filogenéticos de las angiospermas basales han detectado la 
falla de varios datos en grupos tropicales, e ntre ell os 
Siparuna (Heo & Tobe, 1995; Doyle & Endress, 2000; 
Furness & Rudall, 2001 a; Furness et al. 2002). Llama la 
atención, 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 s iste mática de var ios g rupos de 
angiospermas (véase p. ej. Sastri, 1963; Pacini et al. 1985; 
Le Thomas, 1988; Pacini & Franchi, 199 1; Gabarayeva, 
1993, 1995; Pacini, 1997; Furncss & Rudall, 1998, 1999, 
2000, 200 1 a, b; Sampson, 2000; González et al. 200 1; 
Furness et al. 2002), el estudio detallado de és tos puede 
aportar datos adicionales que ayuden a aclarar las relacio
nes fil ogenéticas de las Siparunaceae. 
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El presente estudio contri buye al conocim iento de la 
morfología floral, la morfología y ultraestructura polínica 
y el tipo de tapete en Siparuna. El conoc imiento de la 
morfología floral (véase Endress, 1980; Rcnner et al. 
1997) y la morfología y ultraes tructura del polen (véase 
Pignal et al. 1999) de este género aún es muy limitado, en 
tanto que el tipo de tapete es desconocido. El estudio de 
estos caracteres en Siparuna puede ser útil para aclarar no 
solamente las relaciones con respecto a otros miembros 
del orden L aurales sino también a la evolución de d:chos 
caracteres en las angiospermas basales. 

Materiales y métodos 

Para el presente estudio fueron colectados botones flo
rales y flores maduras de Siparuna aspera (Ruiz & Pavón) 
A. DC. en zona rural del municipio de La Mesa (Cundi
namarca, Colombia). Los ej emplares testigo están deposi
tados en el Herbario Nacional Colombiano (COL), bajo los 
números F. González 3834 y F. González 3835. Algunas 
muestras fueron disectadas en campo y varias anteras, en 
distintos estados de desarrollo, fueron inmediatamente fi
j adas en glutaraldehído al 2.5% (en solución amortiguadora 
de Millonig 0.2 M , pH 7 .4) por 48 horas. Posteriormente, 
las muestras fueron lavadas en solución amortiguadora ( 15 
min) y post-fijadas en tetróxido de osmio al I % ( I h), bajo 
rotación continua a 4º C. Luego de un último lavado con 
so luc i ón amortiguadora ( 15 min), el materi al fue 
deshidratado en una serie de etanol al 70, 95 y I 00% du
rante 5. 20 y 60 minutos respectivamente y colocado en 
óxido de propi leno (15 min). Se real izó una preimbibición 
en una mezcla de resina Epón-Araldita (Ki t PolyScience) y 
óxido de propileno I : I ( I h) para luego hacer la imbibi
ción en resina (2 h). La polimerización del material se hizo 
a 60º C durante 48 horas (Laad), seguida de un en friamien
to lento y reposo por 24 horas a temperatura ambiente. Fue
ron cortadas secciones semifinas (ca. 1-2 µm) y ultrafinas 
(70 nm) en un ultramicrótomo LBK 4802-A con cuchilla 
de vidrio. Las secciones semifinas fueron coloreadas con 
azul de toluidina y fijadas en Entellan (M erck) para ser 
observadas en un microscopio óptico Nikon con un equi
po de microfotografía H3. Las secciones ultrafinas fueron 
coloreadas con acetato de uranilo y citrato de plomo 
(Reynolds , 1963) para su observación en un microscopio 
de transmisión Jeol 100 B. 

L as muestras empleadas para observación al microsco
pio electrónico de barrido (MEB) fueron fijadas en una solu
ción de formal ina-etanol-ácido 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, I O min; acetona, l O min). Posteriormente, las mues
tras fueron secadas con C0

2 
líquido 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. 
L os dibujos fueron hechos mediante una cámara lúcida en 

un estereoscopio Leica MZ7.5. 

Resultados 

Morfología floral 

Sipanuza aspera es una especie dioica. Las flores 
estaminadas se encuentran en inflorescenc ias rami- o 
cau lifloras de ca. 4-6 cm largo, cada una hasta con 8 
flores. L a fl or presenta un receptácu lo globoso que l lega 
a medir hasta 8- 10 mm largo x 7- 10 mm diámetro en 
post-antes is; por encima del receptáculo, las flores tie
nen un ve lo o techo floral, con una abertura pequeña u 
ostíolo en la parte central (Fig. 1 A) , lo cual es típico en 

Figura l. Siparuna aspera. A-8. Flor cstam inada en corte 
longitudinal (A) y transversal (B) a la altura de la línea marcada en A , 
que indica la disposición ele las anteras dentro del receptáculo fl oral. 
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; f= filamento; o= ostíolo; r= receptáculo; s= saco poi ínico; 

t= tépalo; 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. 1 A). En el interior 
del receptáculo se presentan seis estambres en tres 
verticilos (uno externo, uno intermedio y uno interno) 
c;Ie dos estambres cada uno; los estambres de cada par se 
encuentran opuestos entre sí y se disponen de forma 
decusada (Figs. 1 A, B, 2B-D, F-H). Los verticilos de 
estambres se desarrollan en dirección centrípeta (Fig. 2 
A-D, F-H). Durante la antesis, solamente los estambres 
de los verticilos externo y medio sobresalen a través del 
ostíolo; los dos estambres internos permanecen en el 

interior del receptáculo o sobresalen muy levemente en 
estado de post-antesis. Hacia el ápice 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 están 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 polínicos ventrales 

Figura 2. Siparuna aspera, desarrollo de la flor estaminada; el receptáculo ha sido removido (imágenes al MEB). A. Botón 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 cstaminal antes de la formación de 
los sacos polínicos, vista lateral. F. Tres verticilos de estambres diferenciados en filamento y sacos polínicos, un estambre externo 
removido, vista lateral. G-H. Tres verticilos de estambres diferenciados en filamento y sacos polínicos, vista superior. l. Estambre 
diferenciado, vista superior. e= estambre; f= filamento; s= saco polínico. Escalas: 50 µm en A-E; 100 µm en F, I; 500 µm en G, H. 
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Figura 3. Siparuna aspera (imágenes al ML). A. Sección transversal de una antera j oven a nivel de los sacos polínicos. B-C. Detalles de un 
saco polínico joven. D. Corte longitudinal de un saco polínico maduro. et = célul as del tapete; ep = epidermis; en = cndotecio; es= estomio: 
g = grano de polen; id= idioblasto; s = saco polínico; * célul a binucleada del tapete; * capa intermedia. Escalas: 4.5 µm en A; 1.8 µm en 8 ; 

16 µm en C; y 20 µm en D. 

de cada leca eslán suprimidos. Los sacos po línicos se for
man en la parle adaxia l y apical del eslambre (Fig. 2 I); las 
anteras son introrsas (Figs. 1 A, C-F, 2 F-1). La dehiscencia 
es valvada, pero hay una úni ca valva para los dos sacos 
po líni.cos (Fig. 1 C-F). La valva cue lga apicalmenle luego 
de la dehiscencia, deja ndo un único estomio para la libe
ración del polen. En el mome nlo de la dehiscencia, los 
estambres sobrepasan e l techo fl oral y se hacen visibles 
desde e l exlerio r a lravés de l ostío lo. 

Anatomía de la antera 

Ex isle so lame nte un haz vascular por es tambre, e l cua l 
es visible a lo largo del fil amento, pero no llega a la altura 
de los sacos po línicos (Fig. 1 B). La pared de la antera 

consta de epidermis, endo tccio, una capa " intermedia" y 
un tapete (Figs. 3, 4 A). La epidermis es unies tratificada, 
pe rs is te nt e y es tá fo rmad a po r cé lul as ap lanadas 
tangenc ia lmenle (Fig. 3). Inmediatamente por debajo de 
es ta capa se encue ntra un cndo tecio ubicado unicamen te 
e n la zona adaxial de los sacos polínicos, e l cual es fi bro
so y uniestratificado e n casi loda su extens ión (Fig. 3), 
aunq ue hac ia el ápice de los sacos po línicos ti ende a 
es tratificarse has ta e n c inco capas; la capa externa del 
e ndo tec io es elongada rad ialmcntc y presenta paredes 
a ntic lin a les partic ul armente e ngrosadas a lo largo del 
estomio (Fig. 3 A-C). La parte basal de cada saco polínico 
posee su propio e ndotecio, pero hacia la parte apical se 
fo rma una sola capa q ue recorre de forma continua la zona 
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Figura 4. Siparww aspera (imágenes al M ET). A. Sección transversal de la pared de la antera, a nivel del endotecio (* ), capa intermedia 
(O), tapete (et) y polen maduro (g). H. Detalle de cé lulas tapéticas (et) y di.! un grano de polen (g). C. Sección del polen a nivel del núcleo 
vegetativo; la flecha superior indica un filamento aislado. D. Sección de la pared del polen. E. Detalle de la pared del polen; cb = capa basal; 
cg = columncla globular; et = célula del tapete; es= espina supratectal ; i = in tina; 1 = !amela; m = mitocondria; nv = núcleo vegetativo: 

p = plastidio; te= tcctum: v = vacuola. Escalas: 8 µm en A; 5 µm en B; 3 µm en C; 2 µm en D; y 0.5 µm en E. 
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adaxia l de los dos sacos polínicos (Fig. 3 A-C). En la parte 
interna de cada saco hay una capa " intermedia", uni- o 
biestratificada, es comprimida y está formada por células 
efímeras, fusiformes (Figs. 3D, 4A); a diferencia de l 
endotecio, la capa in termedia rodea completamente al saco 
polínico. 

El tapete en angiospermas es una capa de célul as loca
lizada entre e l endotecio y el tejido esporógeno, que fun
ciona como fuente de nutrientes durante el desarrollo del 
polen, así como de precursores de la exina, y de lípidos y 
proteínas que acompañan a la exina; además, parece que 
desempeña funciones importantes en la dispersión (Pacini 
& Franchi, 1993; Hesse, et al. 1993; Pacini, 1997) y la 
pigmentación (Beerhues et al. 1993) del polen. Existen 
tres tipos fundamentales de tapete: e l secre tor, también 
llamado glandular o parie ta l, en el cual permanece una 
capa de células tapéticas más o menos intacta alrededor 
del lóculo, la cual se degrada en estados relativamente 
tardíos del desarrollo del saco polínico; e l plasmodial o 
ameboide, en el cual las paredes de las células tapéticas 
se degradan y se forma un plasmodio multinucleado lue
go de la fusión de los protoplastos; y e l invasivo, no
sincítico, en e l cual las paredes de las células tapéticas se 
desintegran y los protoplastos invaden el lócul o de la 
antera s in fus ionarse en un plasmodio único (Pacini et al. 
1985; Furness & Rudall , 200 1 a, b). De acuerdo a esta 
clasificación, el tapete en Siparuna aspera es secretor (tam
bié n ll amado glandular o parietal) y está constituido por 
un a 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
duali zado, e l tapete se ha degradado cas i por completo 
(Fig. 3 D). 

Ultraestructura del polen 

El polen de Siparuna aspera se presenta e n mónadas 
globosas, inaperturadas, equinadas, y de ca. 16- 17 .5 µm 
de diámetro (Figs. 3, 4 A, B). 

La exina está diferenciada en sex in a y nexina. La 
sexina posee dos capas: un tectum ondulado, continuo, 
granular y de lgado, con un espesor de 50- 120 nm (Fig. 4 
8-E); y una capa fo rmada 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 
adq uiere la esc ultura equinada característica (Fig. 4); las 
columnelas son discretas y poseen un cuerpo globoso de 
570-600 nm de espesor (Fig. 4 8-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 intru sión 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 está diferenciada en capa basal (foot !ayer) 
y endexina. La capa basal es continua, delgada, posee un 
espesor de 75° 100 nm, y está 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 
lám inas 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 e lectrodensidad menor a la de las demás capas de la 
exina (Fig. 4 E). 

La intina está compuesta por una capa de alta electro
densidad, cuyo borde interno es bastante irregular, ya que 
presenta prolongaciones que invaden e l citop lasma 
polínico. El espesor de la in tina varía de 126-620 nm (Fig. 
4 C-E). 

El c itoplasma de los granos de polen es altamente 
vacuolizado. Además, tiene plastidios con reservas elec
trodensas, las cuales pueden corresponder a inclusiones 
lipídicas (Fig. 4 C). Se observan mitocondrias de distintos 
tamaños, a las cuales se adhieren cuerpos conspicuamente 
e lectrodensos (Fig. 4 D). Hacia la periferia del citoplasma 
se encue ntran agrupaciones de retículo endoplásmico, 
asociado con numerosos ribosomas, en el límite con la 
capa intrusi va de la in tina. 

Discusión 

Nuestras observaciones de las flores estaminadas de 
Siparuna aspera corroboran las caracterís ticas morfo
lógicas señaladas por Renner et al. ( 1997) para Siparuna 
en general, y que pueden ser s inapomorfias del ciado 
Clossocalyx + Siparuna. Estas son: velo o techo floral, 
estambres s in apéndices (varios miembros del orden 
Laurales presentan apéndices en la base del filamento; 
Tabla 1; la homología de éstos, sin embargo, no es clara; 
cf. Sampson, 1969), y anteras di-esporangiadas, dehiscen
tes por medio de una única valva. Este último carácter 
requiere confirmación en Clossocalyx, ya que Perkins 
( 1925, citado por Endress & Hufford, 1989), menciona 
la presencia de dos valvas por antera. 

La construcción floral especializada en Siparuna y 
Clossocalyx, que consiste en la presencia de un receptácu
lo cupuliforme o urceolado que encierra parcial- o comple
tamente los verticilos sexuales, es un indic io adicional de 
una relación filogenética cercana entre estos dos géneros. 
Sin embargo, este mismo tipo de receptáculo se presenta en 



Tabla l. Comparación de los caracteres relacionados con la expresión sexual, la morfología flora l, el androceo, e l 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 s ido considerados basales dentro de 

las Monimiaceae s. l. (Johri et a l . 1992) o como ramas basales dentro de las Monimiaceae s. str. (Renner et al. 1997; Renner & Chanderbali , 2000); sin 
embargo la posición basal de éstos en Renner ( 1998) es incierta. 

Taxon Siparuna Glossocalyx Gomortegaceae Athcrospermataceae Hortonia* Peumus* l-fypodaplmis l-femandia Gyrocarpus 

Sexualidad de Dioicas Dioicas Flores Polígamo-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. 
Dryadodaphne y 

Nemuaron) o 
unisexuales 

(Ather ospem1a y 
Laurelia) 

Techo floral Presente Presente Ausente Ausente Ausente Ausente ? ? ? 

No. de piezas 4-6 (7) Irregular 5-9 (-10), Irregular Irregular Irregular 3 3-6 4-7 
del perianto usualmente 7 

Filotaxis del Verticilada Verticilada Espiralada Espiralada/verticilada Espiralada V erticilada Verticilada Verticilada Verticilada 
perianto 

Estambres Introrsos lntrorsos Introrsos los Introrsos, latrorsos, Ex1rorsos Introrsos 1 ntrorsos los lntrorsos E>,1rorsos 
externos, ei..1rorsos ci..'ternos, 

latrorsos los extrorsos los 
medios e internos 
internos 

Estambres Ausentes ? Presentes Ausentes ? ? Ausentes ? ? 
petaloides 

(transicionalcs 
entre perianto 
y estambres) 
Estaminodios Ausentes ? 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. y filotaxis (1 -)5-9(-70) Numerosos, 7-13 2-13 ? ? 9, verticilados ? ? 
delos ve rticiladas verticilados espira lados Espiralados/vcrticilados Espiralados Verticilados Verticilados 

estambres ( espiraladas?) 

Dehiscencia Univalvada Univalvada Bivalvada Bivalvada Longin,dinal Longitudinal Bivalvada Bivah·ada Bivalvada 
de las anteras 
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Sacos 2 2 2 2 
polínicos 
Tapetum Secretor ? ? Plasmodial 

(A therospem,a ); 
secretor (Daph11andra, 

Doryphora. 
Dry,adodaplme y 

laurelia) 
Forma del Globosa Globosa Globosa Globosa a globosa-

polen elipsoide 

Tama1io del < 20 ¡1m < 20 µ111 21-49 ¡un 21-49 ¡un 
polen 

Apertura del lnaperturado- lnaperturado- 1 naperturado Sulcado 
polen omniaperturado omniaperturado 

Tectum Continuo Continuo Continuo Perforado a 
scmitectado 

1 nfratectum Columnelar Columnelar Columnelar Columnelar 

Columnelas Globosas- Globosas- Cortas Capitadas y 
cónicas cónicas radialmente alargadas 

( = procesos radiales = 

báculas) 
Capa basal Presente Presente Ausente Presente 
(foot !ayer) 

Referencia Este trabajo; Philipson, Brizicky, Sastri, 1963; 
End ress, 1980; 1993; Renne1·, 1959: Muñoz- Sampson, 1969, 1996; 
Philipson, I 998; Pignal et Pizarra, 1959; Rodríguez et al 1983; 
1993; Pígnal et al l 999; Doyle Rodríguez et Johri et al 1992; 
al 1999. & Endress, ltl 1983; Takhtajan, 1997; 

2000. Kubitzki, Furness & Rudall, 
1993; 2001; Furness et al 
Takhtajan, 2002. 
1997; Furness 
et al 2002. 

4 4 4 

? Secretor Plasmodial 

Globosa Globosa ? 

21-49¡1111 2 1-49 ¡1111 ? 

1 naperturados Jnaperturado lnaperturado-
omniapeturado 

Continuo Continuo ? 

? Intermedio ? 

? - ? 

? Ausente ? 

Sam pson, 1969; Muñoz- Kubitzki, 
End ress, 1980, Pizarra, 1993, 
1994; Kubitzki, 1959; Takhtajan, 
1993; Sampson, 1997; Furness 
Takhtajan, 1969; et al 2002 
1997; Cronquist, 
Doyle & 198 1; 
Endress, 2000. Rodríguez el 

al 1983; 
Kubitzki, 
1993; 
Doyle& 
Endress. 
2000. 

2 

Plasmodial 

Globosa 

90-160 ¡un 

1 napern1rado-
omniaperturado 

Reducido 

Granular 

-

Presente 

Cronquist, 1981 ; 
Endrcss, 1990; 
Johrí et al, 
1992; Kubitzki, 
1993; Heo & 
Tobe. 1995; 
Takhtajan. 1997; 
Sampson, 2000. 

2 

Plasmodial 

Globosa 

35-45 ¡un 

1 naperturado 

? 

? 

? 

? 

Sastri, 1963; 
Crnnquist, 
1981 ; Johrí et 
al 1992; 
Kubitzki, 
1993; Heo & 
Tobc, 1995; 
Takhtajan, 
1997; Doyle & 
Endrcss, 2000. 
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var ios géneros de Monimiaceae s. sir., tales com o 
Hennecartia, Kibara, Tambourissia y Wilkiea , con estados 
transicionales (flores con receptáculos parcialmente cerra
dos) en Hedycarya, Palmeria, Steganlhera y Tetrasynandra 
(véase Pcrkins, 1898; Money et al. 1950; Endress, 1980; 
Philipson, 1993). A este respecto, llama la atención que la 
presencia de hiperesti gma parece estar restring ida a los 
géneros Faika, Hennecartia, Kibara, Tambourissia y 
Wilkiea (Endress , 1980, 1994; Endress & Lorence, 1983), 
de los cuales los cuatro últimos forman parte de un mismo 
ciado dentro de las Monimiaccae s. s11: (Renner, l 998); 
esto permite sugerir q ue esta condic ión puede ser una 
sinapomorfia de estos géneros. Todo lo anterior genera pre
guntas acerca de si esta construcción floral se ha o rig inado 
independientemente por lo menos dos veces, una en el ciado 
Siparuna + Clossocalyx, y otra en Monimiaceae s. s/1: Un 
anális is filogenético más extenso del orden Laurales, in
cluyendo datos morfológicos y moleculares, permitirá una 
mejor inferencia acerca de la evoluc ión de dichos caracte
res florales. 

La distribuci ón de los es tambres en tres vertic ilos de 
dos es tambres cada uno (Figs. 1 A, B, 2 B-D, F-H) no había 
sido documentada a nterio rmente en Siparuna, aunque 
Doyle & Endress (2000) codificaron los es tambres de 
Siparunaceae como vertic ilados. Es evidente la semejanza 
entre este carácter y lo que ocurre en algunas especies de 
Kibara (Monimiaceac-Mollincdiae; véanse especialmen
te las figs. VII A y B en Perkins, 1898). Renner ( 1997:3) 
describe los estambres de Siparunaceae corno "dispersed 
irregularly in the flo ra l c up" . Por su parte, Philipson 
( 1993:428) y Takhtajan ( 1997:55) describen los es tam
bres de Monimiaceae s. l. como "dispersed over the inner 
surface of the reccptacle, o r fewer and sometí mes in one or 
more te tramerous whorls" y Pignal et al. ( 1999:2 1 O) como 
" insérés en spirale". El es tudio de la ontogenia floral de 
otras especies de Siparuna con un número mayor de estam
bres aportará datos adic ionales acerca de si los es tambres 
espiralados o "dispersos" son derivados de un plan de or
ganización básico s imilar al observado en S. aspera. 

Nues tras observaciones acerca de la morfología de los 
estambres individuales de Siparuna aspera (estambres con 
dos sacos polínicos cada uno, filamentos laminares, engro
sados, poco diferenciados de las anteras, y sin apéndices, 
e ndotecio independiente en la base de cada saco polínico 
pero continuo en la región apical de los sacos, y dehiscen
c ia introrsa, valvada por medio de un único estomio) coin
c iden con los datos previamente descritos por Endress & 
Hufford ( 1989) en S. nicaraguensis Hemsl. y por Doy le & 
Endrcss (2000) para las Siparunaceae en general. La dehis
cencia de las anteras en Siparuna es morfológicamente 

introrsa, aunque la constricción que sufren las anteras al 
sobresalir a través del velo o techo fl oral, puede cambiar la 
orientación original de las anteras hasta secundariamente 
latrorsas. 

Una comparación de. caracteres relacionados con la 
morfo log ía de l androceo y del po len (Tabla 1) sug iere 
diferencias importantes entre Siparunaceae y Monimia
ceae s. sir. Entre éstos se pueden me nc ionar la presencia 
en varios géneros de Monimiaceae s. Sir. (p. ej. Hortonia 
y Peumus), de apéndices es taminales, anteras con deh is
cencia longitudinal y 4 sacos polínicos cada un a, es ta
minod ios internos y pole n de tamaño mediano (Tabla 1 ). 

La correlación e ntre deh iscenci a valvada de las 
a nteras y la reducción a dos sacos po línicos por antera 
(uno por cada teca) en Siparuna se presenta también en 
Atherospermataceae, Gomortegaceae y Hernand iaceae 
(Endress & Hufford, 1989) y podría aportar in forma
c ión ad ic ional en la ex ploración de las relac iones entre 
es tas familias. Sin embargo, es de ano tar que en Atheros
permataceae, Gomortegaceae, He rnandiaceae y quizás en 
e l o tro mi embro de las S iparu naceae, Glossocalyx 
(Perkins, 1925, c itado por Endress & Hufford , 1989), 
hay dos valvas por a ntera a diferenc ia de Siparuna, don
de hay una sola. Finalmente, la presencia de un saco 
polínico por teca en distintos c iados de las filogeni as 
recie ntes del orden Laurales (Renner, 1998; Renner et 
al. 1997; Renner & Chanderbali, 2000) hace pensar que 
este carácter ha evolucionado inde pendientemente por 
lo me nos tres veces, una en e l c iado Siparuna + Atheros
permataceae + Gomortegaceae, otra en Monimia (Mo
nimi aceae s. sir.) y o tra en varios miembros de las 
Lauraceae. Estos mismos análisis mo leculares cuestio
nan las opiniones de Money et al. ( 1950) y Schodde 
( 1970) de que la s imilitud morfológ ica de los estambres 
de Athe rospermataceae y Siparunaceae se ha orig inado 
de fo rma independiente en ambas familias. 

Las anteras con un único saco polínico por teca es tán 
frecuentemente correlacionadas con procesos de especia
lización de bio logía floral (Endress & Stumpf, 1990). Tal 
parece ser el caso en Siparuna , e n donde algunas espec ies 
son polini zadas po r insectos correspondi entes a varios 
géneros de la famili a Cecidomyiidae (Díptera), entre otros; 
estos insectos usan las flo res estami nadas de Siparuna 
como sitio de oviposición (Feil , 1992). Sin embargo, es te 
tipo de polinización al parecer ocurre en otros miembros 
del orden Laurales, tales co mo en varias especies de 
Tambourissa ( Monimi aceae s. s ir.), c uyos pos ibl es 
polinizadores son dípteros de las familias Drosophilidae, 
Lauxaniidae y Syrphidae (Endress & Lorence, 1983). 
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Renner & Feil ( 1993) señalaron que los caracteres rela
c ionados con la morfología floral de Siparuna y asociada 
a insectos pequeños no espec ializados, pueden ser facto
res importantes en la evoluc ión de plantas dio icas en 
ecosistemas tropicales. No obstante, parece ser que la con
dición dioica ha evoluc ionado independientemente va
rias veces en Siparunaceae (Renner & Won, 200 1) e 
incluso en especies anemófilas de Monimiaceae s. str. , 
como p. ej. Hedycarya arborea (Sampson, 1977). En nues
tro estudio fue co mún encontrar larvas de insectos (posi
blemente dípteros) asociadas a l parénquima de los 
estambres y del receptáculo en Siparuna aspera. Esto 
sugiere que se trata de un síndrome de polinización de 
común ocurrencia en e l género, ya que Feil ( 1992) detec
tó dicha asociación en o tras especies de Siparuna. 

Se describe por primera vez e l tipo de tapete e n 
Siparuna, el cual es secretor (también llamado glandular 
o pa rieta l). Este tipo de tapete es muy co mún en 
angiospermas basales (Johri et al. 1992; Furness & 
Rudall, 2001 a, b; González et al. 200 1, e ntre otros). Sin 
embargo, otras angiospermas basales presentan tapete 
plasmodial o aún invasivo. Hay tapete plasmodial en va
rias monocotiledóneas (algunas Alismatídeas, Araceae y 
Poaceae; Furness & Rudall , 2001 b) y en miembros de 
los órdenes Laura les (Atherosperma, Hernandiaceae y va
rios géneros de Lauraceae, incluido Hyphodaphnis; Sastri, 
1963; Heo & Tobe, 1995; véase revisión en Furness & 
Rudall , 2001 a), M agno li a les (varias Anno naceae 
incluídas Annona y Polyalthia; Bhandari, 197 1) y qui
zás Winterales (Pseudowintera; Bhandari , 1963). Tapete 
invas ivo, el menos común de todos, ha sido detectado en 
Nymphaea (Ny mphaeaceae), Anaxagorea y Asimina 
(Annonaceae; Gabarayeva, 1993, 1995), Tambourissa 
(Monimiaceae; véase revisión en Furness & Rudall, 200 I 
a) y Tasmania (Winteraceae; Furness & Rudall , 200 I a). 
Por lo tanto, el orden Laurales presenta los tres tipos de 
tapete, aunque en Monimiaceae, Siparunaceae y la mayo
ría de Atherospermataceae es g landular. En Hernandiaceae 
y Lauraceae existe un a 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 e l uso de este 
carácter para discutir más e n detalle las re laciones 
filogenéticas de las Siparunaceae. A pesar de ésto, la pre
sencia de tapete glandular en Atherospermataceae, 
Hedycarya (Monimiaceae s. str. ), Calycanthaceae (Furness 
& Rudall, 200 1 a), y por lo menos Siparuna aspera, hace 
pensar que se trata de una condi ción plesiomórfica en 
estas familias. En tal caso, habría ocurrido una transfor
mación a tapete plasmodial en Hernandiaceae y en mu
chas Lauraceae, lo cual puede ser evidencia adicional que 

sustente una re lación 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 
coinc ide con lo observado por Walker ( 1976 a); además , 
observamos que el tectum es continuo tal como fue des
crito por Pignal et al. ( 1999) y Doy le & Endress (2000). 
El tectum contínuo di spuesto a manera de velum sobre 
d ic has co lumne las, parece ser único en Siparuna y 
Glossocalyx. 

Existe controvers ia respecto a las demás capas de la 
esporodermis en Monimiaceae y S iparu naceac. Walker 
( 1976b) considera que los cuerpos globosos con procesos 
apicales equinados ( = columnelas granulares sensu Pignal 
et al. 1999) presentes e n Siparuna corresponden a 
endexina. Cuerpos si mil ares son hallados por lo menos 
en Hedycarya y Tetrasynandra (Sampson, 1997). No obs
tante, Sampson ( 1997) considera que dichos c uerpos no 
corresponden a columnelas, s ino a gemas tecudes, y que 
las Monimiaceae austra lianas estudiadas por él carecen 
de capa basal y de endexi na, a d iferencia de otros géneros 
de Monimiaceae estudiados (Sampson, 1996). Nuestra in
terpretación coincide parcialme nte con la de Pignal et al. 
( 1999), en cuanto a la zonificación de la esporodermis de 
Sipa runa en sexina y nex ina. Si n e mbargo, detectamos 
que la sex ina no está zonificada en tres estratos (tal como 
lo describen Pignal et al.), sino únicamente en dos capas: 
(a) un tectum contínuo (velum sensu Walker, 1976 b); y 
(b) una capa de cuerpos g lobosos que pueden correspon
der a columnelas, y que se extienden en un ápice equinado 
que atraviesa al tectum. Lo anterio r deja en claro que se 
hace necesario un estudio comparativo de tallado que in
cluya un mayor muestreo, a fin de precisar la homología 
de cada una de las capas mencionadas. 

Según lo discutido en el párrafo anterior, es posible 
que e l polen microequinado en Siparuna y G/ossocalyx, 
no sea estru c turalmen te com parable con e l polen 
microequinado presente e n 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 más afines a los de Lauraceae que a 
los de Monimiaceae s. l. 

Conclusión 

Las flores es taminadas de Siparuna aspera poseen 6 
es tambres dispuestos en 3 verticilos (externo, medio e 
interno), los cuales se desarrollan en dirección centrípe-
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ta; los estambres son opuestos y decusados. Se encontró 
una estructura en el centro de las flores estaminadas, que 
puede corresponder a un estilo vestigial. La morfología 
general de los estambres coincide con la observada en 
otras especies de Siparuna. Se describe por primera vez la 
estrucLUra del tapete en este género, e l c ual es de tipo 
g landular. 

Los granos de polen de la especie est udiada so n 
globosos, equinados, inaperturados, tectados, y su ex ina 
está diferenciada en sexina y nexina. La sexina presenta 
un tectum ondulado, continuo, granular y delgado, y una 
capa formada por columnelas globoso-cón icas cuyos ápi
ces atraviesan e l tectum y forman una escu ltura equ inada. 
La nexina es cont inua y está dife renciada en una capa 
basal [amelar, y una endexina granular. La in tina está com
pues ta por una capa continua con el borde interno bastan
te irregular. La coincidencia de estos caracteres con los de 
otras especies de Siparuna previamente es tudiadas, y con 
lo que ocurre en Glossocalyx, permiten sugerir que estos 
caracteres palinológicos s ustent a n una re lac ió n 
filogenética es trecha entre estos dos géneros. 

Debido al conflicto e n la interpretación de los carac
tere s florale s y palinológicos d e S iparunaceae, 
Monimiaceae, Atherospermataceae, Gomortegaceae y 
Hernandiaceae, y a la ausencia de informac ión en varios 
aspectos (Tabla 1 ), se hace necesario proseguir con estu
dios comparativos que inc luyan un mayor muestreo a fin 
de establecer las homologías respectivas y la evolución 
de estos caracteres dentro del orden Laurales. En particu
lar, se recomienda reali zar: (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 ullraestructura de la pared de la antera y del polen; y (c) 
un análisis filogenético amplio de estos grupos emplean
do caracteres morfológicos. 
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