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Resumen

Se estudié la anatomia de corteza y madera de 42 especies de 8 tribus de Rubiaceae con la finalidad de evaluar si los caracteres anatomicos
permiten la separacion de las especies de los géneros presentes en México y si hay caracteres relacionados con el ambiente donde viven o su hébito.
El fenograma mostr6 2 grupos que corresponden a la madera tipo 1y II sensu Koek-Noorman. No todas las especies de Bouvardia ni de Psychotria
se agrupan en su respectivo género y Notopleura anomothyrsa es diferente del resto por tener fibrotraqueidas septadas y punteaduras intervasculares
escalariformes. El grupo de Arachnothryx, Chione, Exostema, Hintonia y Randia con madera tipo I presenta ritidoma, bandas de esclereidas y
3 tipos de cristales en el floema; son drboles o arbustos de selva baja caducifolia y bosque mesdfilo. El grupo con madera tipo II tiene una
peridermis, endodermis, grupos de fibras/esclereidas y rafidios en el floema; son arbustos de selva alta perennifolia, baja caducifolia, bosque
mesdfilo y de pino-encino. Los anillos de crecimiento en estas especies sugieren estar asociados con aspectos fenoldgicos y las condiciones del
hébitat, pero no asi el didmetro y densidad de los vasos que parecen tener una fuerte sefial filogenética.
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Abstract

Wood and bark anatomy of 42 species of Rubiaceae from 8 tribes were studied with the aim to assess whether the anatomical characters allow
separation of species belonging to the different genera in Mexico and whether characters are related to the environment where they live or their
habit. Two groups resulted in the phenogram, corresponding to wood type I and II sensu Koek-Noorman. Not all species of Bouvardia and
Psychotria grouped in their respective genera and Notopleura anomothyrsa is different from the other species having fibertracheids and scalariform
intervascular pits. The Arachnothryx, Chione, Exostema, Hintonia and Randia group with wood type I presents rhytidome, bands of sclereids and
3 types of crystals in the phloem, and are trees or shrubs of the seasonal dry forest and the cloud forest. The group with wood type II has a single
periderm, endodermis, groups of fibers/sclereids and raphides in the phloem, and are shrubs of the tropical rainforest, seasonal dry forest, cloud
forest, and pine-oak forest. Growth rings in these species may be associated with phenology and habitat conditions, but vessel diameter and density
appear to have a strong phylogenetic signal.
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Introduccion

La familia Rubiaceae se estima que incluye aproximadamen-
te 13 100 especies en 611 géneros, con mayor diversidad en zo-
nas tropicales y subtropicales (Govaerts et al., 2006). En
Meéxico las rubidceas se encuentran entre las 5 familias de plan-
tas vasculares mds diversas con 92 géneros (Villasefior, 2004).

La familia se clasifica en 3 subfamilias Cinchonoideae,
Ixoroideae y Rubioideae (Bremer y Eriksson, 2009) o 2 subfa-
milias Cinchonoideae y Rubioideae (Robbrecht y Manen,
2006). Robbrecht (1988) menciona que Rubiaceae consiste
esencialmente de miembros maderables, resaltando que tribus
como Hedyotideae y Rubieae tienen predominantemente hier-
bas. Bremer y Eriksson (2009) sefialan que Cinchonoideae e
Ixoroideae estdn representadas, principalmente por arboles y
arbustos, mientras que Rubioideae se caracteriza por presentar
hierbas o arbustos.

El entendimiento de la madera de Rubiaceae ha sido objeto
de varios estudios, Jansen, Robbrecht, Beeckman y Smets
(2002) mencionan que los primeros trabajos publicados son los
de Solereder en el siglo X1X, quien en su obra Anatomia siste-
madtica de la madera de dicotiledoneas incluyé cerca de 40 gé-
neros de rubidceas. Sin embargo, no es sino a partir de la
década de 1970 cuando los estudios anatémicos en Rubiaceae
evaldan la utilidad de los caracteres anatomicos de la madera a
diferentes niveles taxondémicos: géneros, tribus y subfamilias
(Jansen et al., 2001; Jansen et al., 2002; Jansen, Robbrecht y
Smets, 1997; Koek-Noorman, 1969a, b, 1970; Koek-Noorman
y Hogewed, 1974; Koek-Noorman y Puff, 1983; Lens, Jansen,
Robbrecht y Smets, 2000; Ter Welle, Loureiro, Lisboa y Koek-
Noorman, 1983). Es importante destacar que Koek-Norman
(1977) propone 2 tipos de madera para la familia, la madera
tipo I, distintiva por presentar fibrotraqueidas, parénquima apo-
traqueal, vasos, principalmente solitarios y radios angostos; y la
madera tipo II, caracterizada por sus fibras libriformes, parén-
quima ausente o paratraqueal escaso, vasos en hileras radiales
cortas (2-4 vasos) y solitarios y radios anchos. Jansen et al.
(2002), en la revision de los caracteres anatomicos de la familia,
confirman que la madera tipo I y II sensu Koek-Norman tiene
valor taxonémico en la delimitacién de tribus.

Los estudios de la corteza son ain mds escasos (Carlquist,
Schneider y Miller, 1994; Ritcher, 1985; Roth, 2005; Trocken-
brodt y Parameswaran, 1986) y se cuenta con informacién de
pocas especies de Rubiaceae como parte de las floras regionales
(Roth, 1981) o una tribu (Martinez-Cabrera, Terrazas y Ocho-
terena, 2010).

Por otra parte, existen trabajos que han sido enfocados en la
interpretacion de la variacion de los caracteres anatémicos de
la madera en funcién de las formas de crecimiento (hébito) y los
factores ambientales en diferentes familias de angiospermas
(Baas y Schweingruber, 1987; Carlquist, 1985; Carlquist y
Grant, 2005; Lens, Luteyn, Smets y Jansen, 2004; Olson y Ro-
sell, 2013; Terrazas, Aguilar-Rodriguez y Lopez-Mata, 2008;
Vazquez-Sanchez y Terrazas, 2011). En Rubiaceae la mayoria
de los estudios de anatomia de la madera tienen un enfoque
sistemadtico y han incluido especies con distribucién en Suda-
mérica, Africa y Asia (Jansen et al., 1997; Jansen et al., 2001;

Koek-Noorman, 1969a, b; Ledn, 2011; Ter Welle et al., 1983).
Las especies de esta familia con distribucién en México han
sido pobremente estudiadas, e incluyen un nimero reducido de
taxones, por ejemplo, el estudio de Barajas y Le6n (1989) que se
enfoca en 72 especies de una selva baja caducifolia, e incluye
solo 3 especies de 3 géneros de Rubiaceae.

Este trabajo tuvo como objetivo caracterizar la anatomia de la
corteza y de la madera de 42 especies de Rubiaceae con distribu-
cién en México y evaluar si los tipos de madera reconocidos para
la familia permiten la separacién de algunos grupos de especies,
si estos corresponden a géneros y si hay una correlacién con su
hébito o con el tipo de comunidad vegetal donde se distribuyen.

Materiales y métodos

Se obtuvieron 98 muestras pertenecientes a 42 especies de las
tribus Chiococceae, Coussareeae, Gardenieae, Guettardeae, Ha-
melieae, Hillieae, Psychotrieae y Spermacoceae, de las cuales 32
especies se recolectaron en el centro y sureste de México (Chiapas,
Guerrero, Hidalgo, Jalisco, México y Veracruz) y 10 especies fue-
ron proporcionadas por la xiloteca de MEXU (tabla 1). Las mues-
tras en campo se tomaron a 10 cm del suelo en los arbustos y en
los arbolitos (< 1.0 m) y a 1.20 m del suelo en los drboles de mayor
talla, seleccionando 2 o 3 individuos por especie, segtin la densi-
dad poblacional en las diferentes localidades. Todas las muestras
se fijaron en formol-4cido acético-etanol (FAA) o en alcohol a 70°
de concentracién y se almacenaron en una solucién de glicerina-
agua-alcohol (1:1:1) hasta su corte. Se hicieron cortes transversales,
radiales y tangenciales de 20 y 35 um de espesor con un micréto-
mo de deslizamiento; inicamente los cortes tangenciales fueron
seriados iniciando en la peridermis o ritidoma hasta la madera. Los
cortes se tifieron con safranina-verde rapido y se montaron en re-
sina sintética (Ruzin, 1999). También se preparé material disocia-
do colocando astillas de madera adyacente al cimbium vascular
en frascos con solucién Jeffrey (Berlyn y Miksche, 1976), dejan-
dolos en el horno a 50 °C por 24 o 48 h. Una vez disociado el
material, se 1avé y se hicieron preparaciones temporales para cuan-
tificar la longitud de fibras y de elementos de vaso. Para la carac-
terizacion de las punteaduras intervasculares se hicieron cortes
tangenciales de 60 um, los cuales se deshidrataron y se fijaron a
una portamuestra de aluminio con pegamento a base de carbono,
secaron a punto critico y se cubrieron con oro (Hitachi-S-2460N),
para su observacion en el microscopio electrénico de barrido (Hi-
tachi-S-2460N). La descripcion 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).

Se midieron 11 caracteres anatémicos de la madera con un
analizador de imagenes (ImageProPlus version 3.1, Media Cy-
bernetics, 1997) adaptado a un microscopio Olympus BX-50,
realizandose 25 mediciones por cardcter de cada individuo. So-
lamente para P. tetragona no se pudieron cuantificar algunos
caracteres debido a la calidad de la muestra. Los datos cuanti-
tativos se analizaron en el paquete estadistico SAS versién 9.2
(SAS Institute, 2008). Se obtuvieron los datos de la media y la
desviacion estandar para cada cardcter por especie, como datos
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Tabla 1

Lista de especies y ejemplares estudiados de la familia Rubiaceae, presentados por tribu, su procedencia por estado y el herbario donde estdn depositados los

especimenes de respaldo

Sufamilia/Tribu

Especies

Cinchonoideae/Hamelieae

Deppea cornifolia (Benth.) Benth., Guerrero, D. Martinez 241, 242, 243 (CHAPA)-D. grandiflora Schltdl., Veracruz, H. Ochoterena

y C. Gallardo 374 (MEXU)-D. guerrerensis Dwyer y Lorence, Guerrero, D. Martinez 192, 193, 194 (CHAPA)-D. purpusii

Standl., Zacualtipan, Hidalgo, D. Martinez 252, 253, 254 (CHAPA)-D. purpurascens Lorence, Veracruz, A. Torres 823 (MEXU)
Hamelia longipes Standl., Veracruz, J. Barajas M. 197, 203 (MEXU)-H. patens Jacq., Hidalgo, D. Martinez 261, 268, 271

(CHAPA)-H. versicolor A. Gray, Jalisco, D. Martinez 302, 303, 304 (CHAPA) — H. xorullensis Kunth, México, D. Martinez 298,

299, 300 (CHAPA)

Hoffmannia conzattii B. L. Rob., Hidalgo, D. Martinez 177, 178, 179 (CHAPA)-H. culminicola Standl. y L. O. Williams, Hidalgo,

D. Martinez 184, 186, 187 (CHAPA)

Omiltemia filisepala (Standl.) C. V. Morton, Chiapas, D. Martinez 175, 177, 178 (CHAPA)-O. longipes Standl., Guerrero,

D. Martinez 236, 237, 238 (CHAPA)

Pinarophyllon flavum Brandegee, Chiapas, D. Martinez et al. 316, 317, 318 (CHAPA)
Plocaniophyllon flavum Brandegee, Chiapas, D. Martinez et al. 311, 312, 313, 314 (CHAPA)

Cinchonoideae/Chiococceae

Exostema caribaeum (Jacq.) Roem. y Schult., Jalisco, J. Barajas M.y A. Magallanes 136 (MEXU), L. Gémez C. 63 (MEXU),

Campeche, E. Martinez 30587 (MEXU), Jalisco, D. Martinez y E. Dominguez L. 212, 213, 217 (CHAPA)-E. mexicanum A. Gray,
Tabasco, J .I. Calzada 2331 (MEXU), Campeche, E. Martinez 30557 (MEXU), Jalisco, D. Martinez 'y E. Dominguez L. 195, 197

(CHAPA)

Hintonia latiflora (Sessé y Moc. ex DC.) Bullock, Jalisco, J. Barajas M. 111 (MEXU), L. Gomez C. 21 (MEXU), Sinaloa,
H. Ochoterena 'y D. Bailey 225 (MEXU), Jalisco, D. Martinez y E. Dominguez L. 201, 202 (CHAPA)

Cinchonoideae/Guettardeae
Cinchonoideae/Hillieae
Ixoroideae/Gardenieae

Arachnothryx buddleoides (Benth.) Planch., Veracruz, A. Torres 817 (MEXU)
Hillia tetrandra Sw., Veracruz, A. Torres 765 (MEXU)
Randia aculeate L., Campeche, E. Martinez 30557 (MEXU)-R. capitata DC., Puebla, L. Abundiz B. 824 (MEXU)-R. pterocarpa

Lorence y Dwyer, Veracruz, I. Manriquez 1329, 2389 (MEXU)-R. tetracantha (Cav.) DC., Jalisco, J. Barajas M. 239 (MEXU),
L. Gomez C. 92 (MEXU)-R. thurberi S. Watson, Jalisco, J. Barajas M. 229 (MEXU)

Rubioideae/Coussareeae
Rubioideae/Psychotrieae

Faramea occidentalis (L.) A. Rich., Veracruz, A. Torres 818 (MEXU)
Notopleura anomothyrsa (K. Schum. y Donn. Sm.) C. M. Taylor, Veracruz, A. Torres 822(MEXU)

Palicourea faxlucens Lorence y Dwyer, Veracruz, A. Torres 814 (MEXU)-P. tetragona (Donn. Sm.) C. M. Taylor, Veracruz,
I. Manriquez G. 1341, 1507, A. Torres 808 (MEXU)

Psychotria chagrensis Standl., Veracruz, A. Torres 812 (MEXU)-P. flava Oerst. ex Standl., Veracruz, I. Manriquez G. 1616
(MEXU)-P. horizontalis Sw., Jalisco, D. Martinez y E. Dominguez L. 198, 199, 200 (CHAPA)—P. limonensis K. Krause,
Veracruz, A. Torres 813 (MEXU)-P. microdon (DC.) Urb., Jalisco, D. Martinez 'y E. Dominguez L. 205, 206 207 (CHAPA)—P.
papantlensis Hemsl., Veracruz, I. Manriquez G. 1600 (MEXU)-P. sarapiquensis Standl., Veracruz, A. Torres 804 (MEXU)-P.
simiarum Standl., Veracruz, I. Manriquez G. 1479, 1258 (MEXU)-P. veracruzensis Lorence y Dwyer, Veracruz, I. Manriquez G.

2508 (MEXU)
Rubioideae/Spermacoceaes.l.
D. Martinez C. 283, 284, 285 (CHAPA)
Incertae sedis
(MEXU)

Bouvardia longiflora Kunth, Veracruz, J. Barajas M., P. Solis y A. Salinas 449 (MEXU)-B. ternifolia (Cav.) Schltdl., Hidalgo,

Chione mexicana Standl., Veracruz, A. Torres 811 (MEXU)—Renistipula galeottii (Standl.) Borhidi., Veracruz, A. Torres 810

de la estadistica descriptiva. Johnson (2000) menciona que
el coeficiente de correlacion proporciona una medida de la aso-
ciacion lineal entre 2 variables. Se utilizaron los coeficientes
de correlacion de Pearson o de Spearman, para evaluar la direc-
cién y significancia de la asociacion entre la altura de los indi-
viduos y la densidad y didmetro de los vasos, asi como entre
algunos rasgos de la madera como longitudes de elementos de
vaso y fibras, y de densidad y didmetro de los vasos con el pa-
quete estadistico SAS (2008).

La similitud anatémica entre las especies se estimé median-
te el programa NTSYS-Pc version 2.0 (Rohlf, 1997). Se cons-
truy6 una matriz mixta con 51 caracteres (doble estado y
multiestado) por 41 unidades taxonémicas operativas (OTUS,
por sus siglas en inglés), mismas que corresponden al nimero
de especies estudiadas. La matriz de similitud se gener6 a través
del coeficiente de distancia taxondmica, el cual es apropiado
para matrices de datos doble estado o multiestado, considerando
valores de 0 a infinito, el O representa la maxima similitud. El
fenograma se construy6 con el método de ligamiento promedio
de la media aritmética no ponderada UPGMA, el cual seleccio-
na el valor de similitud promedio de los individuos y no elimina
ningtn valor (Crisci y Lopez-Armengol, 1983).

Resultados

Con fines comparativos, primero se presenta la descripcion
de la madera tipo I distintiva de los representantes de Chiococ-
ceae y Guettardeae (subfamilia Cinchonoideae), Gardenieae
(subfamilia Ixoroideae), Psychotrieae y Spermacoceae (subfa-
milia Rubioideae). En seguida se presenta la descripcion de la
madera tipo II para las tribus Hamelieae y Hillieae (subfamilia
Cinchonoideae) y Psychotrieae (subfamilia Rubioideae), ilus-
trdndose en las figuras 1-3 y presentando una sintesis a nivel
especifico en las tablas 2 y 3. Ademads, para cada tipo de made-
ra se incluyen los caracteres anatémicos de su corteza, perider-
mis y floema secundario, asi como el habito y la comunidad
vegetal donde se encuentran.

Madera tipo 1

Las especies de Archnothryx, Bouvardia (B. longiflora),
Chione, Exostema, Hintonia, Notopleura, Randia 'y Renistipula
que se incluyeron presentaron madera tipo 1. Bouvardia longi-
flora'y N. anomothyrsa tienen hébito subarbustivo a subfrutes-
cente, se distribuyen en matorral xeréfilo, bosque de encino y
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selva alta perennifolia, respectivamente. Los representantes de
Arachnothryx y Randia son arboles pequefios hasta de 4-5 my
arbustos de 1-2 m de altura, respectivamente, con distribucién
en selva alta perennifolia y selva baja caducifolia. Los represen-
tantes de Chione y Renistipula son drboles de hasta 8 m de al-
tura presentes en selva alta perennifolia, mientras que Exostema
y Hintonia miden de 3-10 m (tabla 2) y habitan en selva baja
caducifolia.

Corteza externa

Chione, Exostema, Hintonia, Randia y Renistipula presentan
una corteza de color gris pardo, verde o café, de tipo heterogénea,
de lisa a fisurada. Las fisuras fueron reticuladas superficiales,
menores a la mitad del grosor de la corteza. Bouvardia longiflora
presenta corteza lisa de color gris claro y pequefias lenticelas,
mientras que en N. anomothyrsa es lisa y de color verde.

Figura 1. Caracteres de la corteza. A, ritidoma en Exostema caribaeum; B, peridermis en Deppea purpusii; C, felodermis en Palicourea tetragona; D, endoder-
mis en Notopleura anomothyrsa; E, drusas en el parénquima axial de Randia pterocarpa; F, rafidios en los radios de Hillia tetrandra; G, estiloides en radios
de Psychotria horizontalis; H, rafidios y estiloides en los radios de Palicourea tetragona; 1, floema secundario con elementos de tubo criboso en Syringantha
coulteri; J, cortex con grupos de esclereidas en Omiltemia filisepala; K, radios uni y biseriados en Hintonia latiflora; L, radios dilatados en Palicourea faxlu-
cens. c: cortex; e: esclereidas; fe: felema; fd: felodermis; etc: elementos de tubo criboso; p: peridermis; r: ritidoma; * célula acompafiante. Escalas: A: 250 pum;

B: 100 um; C, D: 20 um; E-F, H, J-K: 50 um; G: 25 pm; I: 10 pm; L: 300 pm.
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Peridermis

Los géneros con madera tipo I presentan ritidoma, hay hasta
2-6 peridermis en Exostema (fig. 1A). El felégeno se diferencia
de las células subyacentes a la epidermis; el felema cominmen-
te estd formado por 5-10 estratos de células rectangulares, pero
Exostema tiene entre 15-20 estratos. La felodermis desarrolla
de 3-5 estratos de células comtinmente rectangulares y paredes

delgadas. Se observan contenidos oscuros en las células del fe-
lema.

Cortex
El cortex estd constituido por células de parénquima y colén-

quima laminar en algunas especies de Randia, mientras que las
especies de Exostema 'y Hintonia carecen de cortex cuando hay

Figura 2. Caracteres de la madera tipo I. A, anillos de crecimiento conspicuos (flecha) en Hintonia latiflora; B, porosidad semianular, anillos (flecha) en Exos-
tema caribaeum; C, vasos solitarios en Chione mexicana; D, punteadura intervascular con ornamentacién en Exostema. caribaeum; E, punteaduras escalarifor-
mes (flecha) en Notopleura anomothyrsa; F, fibrotraqueidas, punteaduras areoladas (flechas) en Arachnothryx buddleoides; G, fibrotraqueidas septadas (septo,
flecha) en Notopleura anomothyrsa; H, parénquima apotraqueal en hileras cortas (flecha) en Randia tethracanta; 1, parénquima paratraqueal (flechas) en Randia
capitata; J, radios uniseriados y multiseriados en Exostema mexicanum; K, radios tipo IIA en Renistipula galeottii; L, cristales prismadticos (flechas) en los radios
en Randia aculeata. c: células cuadradas, er: células erectas. Escalas: A: 250 pm; B: 100 pm; C: H-K: 50 pm; D: 4 pm; E-G: 20 pm; L: 25 um.
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crecimiento secundario. Las inclusiones minerales en las espe-
cies de Randia son drusas (fig. 1E) y rafidios en N. anomothyrsa.

Floema secundario

Los elementos de tubo criboso (ETC) tienen forma poligonal
airregular, con paredes delgadas y una célula acompafiante (CA)
en uno de sus extremos. Los ETC en el floema no colapsado se
distribuyen en grupos de 2-3. Los ETC y CA siempre se obliteran
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en el floema colapsado. Las células de parénquima de forma iso-
diamétrica tienen una distribucién difusa entre los ETC y CA en
el floema no colapsado. En el floema colapsado, el parénquima es
mads abundante y estd interrumpido por 1-4 bandas continuas de
esclereidas, excepto en Hintonia que presenta grupos de mas de
20 esclereidas. En corte transversal, el curso de los radios es rec-
to en el floema no colapsado, con una dilatacién moderada a fuer-
te en el floema colapsado hacia la peridermis. Los radios son
heterogéneos, uni y multicelulares (fig. 1K). Se presentan estiloi-
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Figura 3. Caracteres de la madera tipo II. A, anillos de crecimiento inconspicuos en Hillia tetrandra; B, porosidad difusa en Palicourea tetragona; C, vasos en
hileras radiales en Psychotria chagrensis; D, placa de perforacion simple (flechas) en Deppea guerrensis; E, vasos con punteaduras intervasculares alternas
en Palicourea faxlucens; F, punteaduras intervasculares con ornamentacion en Hamelia versicolor; G, fibras libriformes septadas (flechas) en Palicourea te-
tragona; H, parénquima apotraqueal difuso en Omiltemia longipes; 1, radios uniseriados y multiseriados (flechas) en Psychotria simiarum; J, radios heterogé-
neos en Syringantha coulteri; K, radios paedomorficos en Plocaniophyllon flavum; L, rafidios en paréquima radial en Hamelia patens. Ce: células erectas;
cp: células procumbentes; fi: fibras; r: radios; v: vasos. Escalas: A, B: 300 um; C, G, H, J: 50 um; D, E: 20 pm; F: 4 um; I: 100 pm; K: 25 pm.
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Caracteres anatémicos de la madera de 41 especies de Rubiaceae estudiadas. Se presenta la media aritmética y desviacion estandar en cada cardcter. No se presentan
caracteres cuantitativos para P. fetragona debido a la imposibilidad de medirlos en la muestra disponible. LV: longitud del elemento de vaso; DV: didmetro
tangencial de vaso con porosidad difusa; DVTE: didmetro tangencial de vaso en madera temprana con porosidad anular o semianular; DVTA: didmetro tangencial
de vaso en madera tardia con porosidad anular o semianular; GPV: grosor de la pared del vaso; DP: didmetro tangencial de la punteadura intervascular

Especie Elementos de vaso

Vasos/mm? LV (um) DV (um) DVTE (um) DVTA (um) GPV (um) DP (um)
A. buddleioides 319.42+40.59 539.20+177.42 18.98+3.48 - - 2.41+0.37 3.03+£0.26
C. mexicana 306.04+74.54 709.91+134.19 21.08+2.74 - - 2.32+0.29 3.66+0.43
B. longiflora 160.47+£27.54 406.04+119.92 - 31.60+4.69 20.08+2.80 3.72+0.46 3.26+0.35
E.caribaeum 203.13+49.50 477.95+89.46 31.11£5.13 33.80+4.77 25.65+6.03 3.79+0.38 3.57+0.46
E. mexicanum 105.32+18.21 572.90+115.13 - 44.77+5.66 29.27+4.07 3.77+0.35 3.62+0.29
H. latiflora 254.62+71.59 452.54+96.04 - 32.60+3.18 23.81+3.86 3.58+0.31 3.37+0.28
N. anomothyrsa 33.54+10.60 446.28+147.67 25.59+5.44 - - 2.20+0.29 ?
R. aculeata 129.95+15.41 435.98+81.5 26.19+4.02 - - 3.50+0.42 2.41+0.25
R. capitata 116.13+£23.73 488.44+105.43 - 34.62+4.54 27.94+4.17 3.65+0.50 2.55+0.13
R. pterocarpa 107.91£20.79 685.91+163.37 28.80+4.10 - - 2.52+0.21 2.75+0.17
R. tetracantha 88.53+11.83 528.79+114.61 - 37.34+5.52 29.86+3.94 3.16+0.21 2.49+0.19
R. thurberi 198.48+36.90 529.58+134.93 27.02+5.33 - - 3.55+0.32 2.58+0.10
R. galeottii 95.58+21.70 710.04+£92.59 28.17+6.60 - - 2.54+0.29 3.29+0.33
B. ternifolia 219.64+31.43 464.96+103.89 16.87+2.91 - - 2.02+0.26 2.93+0.34
D. cornifolia 115.11+26.99 648.94x170.41 - 41.27+8.28 23.64+4.46 2.17+0.26 3.17+0.26
D. guerrerensis 110.05+20.99 720.11+177.26 - 38.28+4.78 23.33+3.29 2.50+0.69 3.14+0.36
D. purpuracens 235.13£54.74 765.39+163.82 17.92+2.51 - - 2.04+0.29 -
D. purpusii 187.03+32.73 426.33+98.76 21.11+2.97 - - 1.78+0.53 3.78+0.47
F. occidentalis 74.80+15.24 521.31x187.10 20.40+4.58 - - 2.02+0.28 3.56+0.52
H. longipes 34.78+6.61 694.87+217.12 53.61+10.40 - - 2.40+0.22 3.81+0.28
H. patens 48.77+9.89 635.80+131.10 61.87+13.24 - - 2.69+0.45 4.60+0.49
H. versicolor 58.82+8.85 587.15+132.89 - 49.02+6.08 31.31+5.03 2.84+0.81 3.72+0.38
H. xorullensis 34.89+9.91 669.82+142.97 61.70+14.24 - - 2.39+0.63 4.82+0.43
H. tetrandra 83.91+11.04 833.71x192.47 25.55+4.49 - - 2.61+0.34 3.22+0.47
H. conzatti 66.72+9.25 807.35+188.75 29.84+4.92 - - 1.91+0.26 4.01+0.24
H. culminicola 66.68+10.15 731.038+215.62 30.01+4.74 - - 2.16+0.25 4.13+0.61
0. filisepala 81.76+16.65 1,113.84+205.45 37.91+6.86 - - 2.40+0.61 3.81+0.30
O. longipes 81.12+9.52 792.97+169.62 42.13£7.57 - - 2.28+0.42 3.75+0.33
P. faxluscens 47.21+5.98 859.74+224.57 27.15+4.42 - - 2.68+0.46 3.49+0.35
P. tetragona 31.54+1.79 727.17+153.43 56.16+7.32 - - 2.81+£0.43 4.70+0.29
Pin. flavum 180.99+19.53 442.36+87.87 18.07+2.06 - - 2.36+0.24 3.78+0.22
Plo. flavum 194.49+25.06 507.10+129.61 20.46x2.25 - - 2.47+0.34 3.08+0.30
P. chagrensis 313.66+40.04 528.65+113.31 22.78+24.39 - - 2.30+0.33 3.44+0.32
P. flava 53.05+7.02 699.03+108.71 38.52+5.28 - - 2.57+0.29 3.25+0.17
P. horizontalis 172.13+28.19 638.75+125.50 24.98+5.28 - - 3.45+0.44 2.63+0.22
P. limonensis 130.49+15.78 632.51+184.17 28.77+3.53 - - 2.27+0.40 3.47+0.28
P. microdon 90.72+14.04 611.18+191.57 - 46.90+5.25 32.97+3.95 3.49+0.54 3.38+0.25
P. papatlensis 128.52+24.88 716.16+142.29 30.85+3.66 - - 2.25+0.21 3.53+0.25
P. sarapiquensis 219.84+23.62 ? 26.40+4.03 - - 2.38+0.29 3.76+0.34
P. simiarum 45.19+5.65 952.78+175.15 51.49+7.62 - - 2.94+0.38 2.95+0.16
P. veracruzensis 128.10+£23.52 622.98+117.67 29.56+3.66 - - 2.39+0.35 3.60+0.24
S. coulteri 71.57+11.09 523.59+96.63 37.79+5.79 - - 2.51x0.49 3.32+0.27

des en B. longiflora y E. caribaeum, rafidios en N. anomothyrsa,
cristales prismaticos en E. mexicanum, drusas exclusivamente en
Randia y areniscas en Hintonia.

Xilema secundario. Presentan anillos de crecimiento marca-
dos por diferencias en el grosor de la pared de la fibra (fig. 2A).
La porosidad es semianular, con 1(-2) hileras de vasos en la
madera temprana con transicién gradual de la madera temprana
alatardia (fig. 2B). La densidad de vasos varia de 35 vasos/mm?
en N. anomothyrsa hasta 319 vasos/mm?en A. buddleioides (ta-
bla 2). Los vasos en su mayoria son solitarios y de forma circu-
lar a oval con las paredes ligeramente angulares (fig. 2C). El
didmetro tangencial promedio de los vasos fluctia de 18 a
44 um (tabla 2). Los elementos de vaso tienen una longitud pro-
medio de 406 a 710 um y un grosor promedio de la pared de los
vasos de 2.5 a 3.7 um (tabla 2). La placa de perforacién es sim-

ple e inclinada. Las punteaduras intervasculares son alternas,
areoladas, de forma circular con apertura lenticular ornamenta-
da y restringida a la apertura de la punteadura (fig. 2D), con
excepcion de N. anomothyrsa con punteaduras escalariformes
(fig. 2E). El didmetro de la punteadura es de 3.2-3.6 um, con
excepcion de Randia con punteaduras < 2.7 pm. Las punteadu-
ras radio-vaso son similares a las intervasculares.

Se presentan fibrotraqueidas no septadas con punteaduras
areoladas en la mayoria de los taxones, con excepcién de N. ano-
mothyrsa con fibrotraqueidas septadas (figs. 2F y G). Las dimen-
siones de las fibras, longitud, grosor de la pared y lumen, asi como
el indice de Chattaway se presentan en la tabla 3. El parénquima
axial es apotraqueal en agregados, pero ademds, Hinfonia y Re-
nistipula presentan parénquima paratraqueal escaso (figs. 2H e I).
Los radios son heterogéneos tipo ITA, IIB (figs. 2] y K; tabla 3) y
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solo en B. longiflora y N. anomothyrsa son paedomorficos. El ni-
mero de radios y sus dimensiones se encuentran en la tabla 3. Las
inclusiones minerales que ocluyen el lumen de algunas células de
parénquima axial y radial son rafidios en N. anomothyrsa, crista-
les prismaticos en E. mexicanum'y R. aculeata (fig. 2L).

Madera tipo 11

Las especies de Faramea, Palicourea y Psychotria estudiadas
son arbustos y drboles pequefios hasta de 8-10 m de altura, con
distribucién en selva alta perennifolia y selva baja caducifolia. Sin
embargo, H. fetrandra presenta habito epifito, alcanzando 1.5 my
B. ternifolia tiene habito herbaceo a subarbustivo < 1 m. De igual
forma, las especies de Hamelieae incluidas en este estudio son ar-
bustos y drboles pequefios que no sobrepasan los 4 m de alturay un
dap de 1.5-10 cm (tabla 1), son siempre verdes y habitan en el bos-

Tabla 3

que mesoéfilo de montaiia, bosque de pino-encino, selva alta peren-
nifolia, selva mediana subperennifolia y selva baja caducifolia.

Corteza externa

La corteza de las especies de Hamelieae, de Psychotria y de
B. ternifolia es lisa a finamente rugosa, de color gris o café, sin
ritidoma aparente, con excepcion de las especies de Faramea,
Palicourea'y P. microdon que presentan corteza fisurada y en
la dltima especie con ritidoma. Hay lenticelas menores de
3 mm, de forma redonda a oval.

Peridermis

Se presenta una sola peridermis (fig. 1B), excepto en
P. microdon, que tiene ritidoma con 2-6 peridermis. El fel6-

Caracteres de la madera de las 42 especies de Rubiaceae. Se presenta la media aritmética y desviacion estdndar en cada caracter. A: ausente; Fl: fibras libriformes;
Ft: fibrotraqueidas; Fts: fibrotraqueidas septadas; Pr: prisméticos; Ra: rafidios; Ta: taninos; ?: no medido

Especie Fibras Radios
Tipo Longitud (um)  Didmetro del ~ Grosor dela  Indice de  Tipo No/mm Altura (um) Ancho (um) Inclusiones
lumen (um) pared (um) Chattaway

A. buddleioides Ft 743.98+125.13 5.62+1.01 2.80+0.38 1.37 ITA  13.82+5.39 >2,000 13.85+2.88 A
C. mexicana Ft  955.90+134.09 7.73%11.0 4.01+0.68 1.34 ITA  13.56+2.17 >2,000 19.67+3.16 A
B. longiflora Ft 718.81+159.18 4.21+0.89 3.98+0.52 1.77 111 ? ? 12.73+1.46 A
E.caribaeum Ft 851.90£155.57 3.88+1.18 4.15+0.62 1.78 IIB 479242630 172.61+£77.28 19.83+2.80 A
E. mexicanum Ft  979.82+165.34 5.12x1.44 3.77+0.35 1.71 IIB  25.35+4.67 207.75+56.28 27.06+4.02 Pr
H. latiflora Ft  902.60+200.11 5.31x1.14 3.62+0.39 1.99 1B 21.02+6.04  246.37+60.87 23.48+3.30 A
N. anomothyrsa  Fts ~ 434.55+90.60 15.32+3.34 1.87+0.59 0.97 111 ? ? ? Ra
R. aculeata Ft 742.15£116.97 3.32+0.67 3.98+0.75 1.70 ITA  21.30+3.17 384.01+216.71 21.07+3.13 Pr
R. capitata Ft 1,072.47x123.49 4.39+0.93 4.25+0.38 2.19 IIA  25.19+5.05 ? 28.10+4.27 A
R. pterocarpa Ft 1,237.24+216.80 3.93+1.11 4.11+0.57 1.80 ITA  11.48+2.35 ? 22.19+5.81 A
R. tetracantha Ft 1,021.29+152.97 3.49+0.73 4.0+0.53 1.93 IIA 14.25+2.54 417.46+90.75 21.08+4.15 A
R. thurberi Ft 1,033.83x116.07 2.58+0.10 4.24+0.43 1.95 IIA  14.74+2.55 277.47+39.74 19.52+2.30 A
R. galeottii Ft 841.84+174.97 6.03+0.97 2.94+0.37 1.18 ITA  8.77+1.83 22,000 24.54+3.88 A
B. ternifolia Fl  650.44+121.02 4.35+1.07 1.95+0.36 1.39 111 5.77+1.61 672.58+258.40 16.83+3.80 A
D. cornifolia Fl 1,034.50+125.56 9.22+2.45 2.39+0.32 1.59 ITA 1.81+0.47 777.37+137.24 46.57+7.96 A
D. guerrerensis Fl  944.42+152.54  11.14+3.95 2.57+0.81 1.31 ITA 1.74+0.44 756.69+90.63 59.21+20.75 A
D. purpuracens ~ Fl1 1,045.31+115.94 9.48+1.45 2.56+0.27 1.36 IIA  12.60+1.79 >2,000 16.55+4.51 A
D. purpusii Fl1 557.06+90.86 8.33+1.84 1.91+0.75 1.30 IIA  2.22+0.40 795.63x£132.74 51.24+13.84 A
F. occidentalis Fl 997.72+194.61 6.47+0.58 2.72+0.37 1.91 IIA  8.34+1.36 22,000 23.50+9.07 A
H. longipes FI  1,212.77+313.09 9.38+1.72 2.66+0.33 1.74 ITA  7.70£1.76 562+152.40 37.01+9.64 Ra
H. patens Fl 1,087.22+113.58  11.40+1.71 2.69+0.45 1.71 IIA  8.70+1.82 526.16+127.42 33.60+10.93 Ra
H. versicolor Fl 969.69+147.65 9.12+1.82 2.55+0.79 1.65 ITA  10.03+1.86 592.03£155.33 33.52+6.81 Ra
H. xorullensis Fl  1,023.76+197.29 9.99+2.27 2.38+0.53 1.52 ITA  10.19+2.11 506.14+22.53 35.56+9.43 Ra
H. tetandra Fl 1,036.65+211.98  11.45+1.73 3.58+0.40 1.24 ITA  7.37«1.25 1,355.98+691.24 27.30+4.16 Ra
H. conzatti F1 1,054.80+131.34 8.95x1.95 1.69+0.25 1.33 111 4.6+1.13 833.40+106.51 32.41+6.13 Ta
H. culminicola F1  908.54+124.56 14.0+£3.74 2.19+0.32 1.24 111 4.81+0.99  1,105.93+£356.69 26.82+2.94 Ta
0. filisepala Fl 1,452.58+204.76 8.97+2.15 2.93+0.84 1.30 ITA  0.98+0.35 1,125.31+199.05 43.72+11.84 Ra
O. longipes FI  1,191.28+147.31 10.37+2.61 2.39+0.55 1.50 ITA  2.16+0.51 938.32+229.97 55.15+14.63 Ra
P. faxlucens Fl  1,134.80+196.16 9.43+1.62 2.60+0.43 1.31 IIA  9.84+2.48 > 2,000 22.83+4.51 A
P. tetragona Fl  1,203.91£277.28  14.48+2.17 2.92+0.40 1.65 ITA  7.26+1.34 1,238.72+605.06 52.42+8.53 A
Pin. Flavum Fl  668.58+93.82 7.21+0.96 2.38+0.27 1.51 111 4.5x0.54 1950+22.05 14.91+2.55 Ta
Plo. Flavum Fl 799.58+137.21 6.99+0.82 2.22+0.29 1.57 111 5.1x£0.75 822+318.5 19.26+7.84 Ta
P. chagrensis Fl 809.34+126.88 9.33+1.44 2.78+0.79 1.53 111 9.12+1.61 >2,000 16.78+7.85 A
P. flava F1 1,105.64+138.29  11.18+2.0 3.09+0.38 1.58 IIA  2.09+0.50  702.08+72.02 46.48+11.57 A
P. horizontalis Fl 939.18+166.53 5.82+1.30 3.38+0.48 1.46 IIA  6.30+1.83 661.52+139.82 38.16+12.89 Ta
P. limonensis Fl 1,134.26x177.22  10.52+9.68 2.98+0.54 1.79 ITA  11.20+2.69 633.61+238.63 36.68+12.51 Ra
P. microdon Fl 779.98+140.93 6.38+1.44 2.91+0.49 1.50 ITA  3.69+0.62 584.85+149.49 56.63+5.58 Ra
P. papatlensis FI  1,058.47+143.88 8.60£1.25 3.0+0.31 1.47 1A ? ? ? A
P. sarapiquensis  Fl ? 9.62+1.30 2.59+0.39 ? ITA  7.34+2.04 >2,000 30.21+5.88 A
P.simiarum Fl  1,136.63+240.09  10.31+3.05 3.49+0.35 1.19 ITA  6.47+1.26 684.57+101.30 53.23+8.38 A
P. veracruzensis ~ Fl 993.35+137.92 8.76+1.30 2.84+0.27 1.59 IIA  5.88+1.35 685.50+1131.69  53.56+11.27 A
S. coulteri F1  826.24+149.11 9.27+2.02 2.18+0.26 1.57 IIA  10.07+2.31 382.29+108.35 25.98+3.42 A
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geno se diferencia de las células subyacentes a la epidermis;
el felema estd formado por 4-10 estratos de células rectangu-
lares, con excepcién de algunas especies de Hamelia y
Syringantha que presentan mds de 10 estratos y Psychotria
con 20. La felodermis presenta de 3-6 estratos de células
rectangulares a cuadradas y paredes delgadas (fig. 1C), con
excepcion de algunas especies de Deppea y Hamelia donde
hay hasta 12 estratos. Unicamente se observaron contenidos
oscuros en el felema.

Cortex

El cortex estd constituido por células de parénquima y colén-
quima laminar. Ademads, se observa una endodermis adyacente
al colénquima con células rectangulares y banda de Caspari
(fig. 1D). Notoriamente sin importar el didmetro del tallo, el
cortex y la endodermis se conservan entre la peridermis y el
floema secundario en Faramea, Hillia, en algunas especies de
Psychotria y en todos los géneros de Hamelieae. Taninos y ra-
fidios ocluyen el lumen de algunas células del parénquima, con
excepcion de P. horizontalis y P. veracruzensis que presentan
estiloides (figs. 1F-H).

Floema secundario

Los ETC tienen forma poligonal con paredes delgadas y una
CA en uno de sus extremos (fig. 11), con excepcién de Plocanio-
phyllon'y Pinarophyllon donde son de forma redonda. Los ETC
en el floema no colapsado se distribuyen en grupos de 2-3, ex-
cepto en H. xorullensis y P. microdon que presentan grupos de
3-5. Los ETC y CA siempre se obliteran en el floema colapsado.
Las células de parénquima son de forma circular y tienen una
distribucién difusa entre los ETC y CA en el floema no colapsa-
do. En el floema colapsado el parénquima es mds abundante y
estd interrumpido por grupos de 2-5 fibras o esclereidas (fig. 1J)
en las especies con didmetros < 2 cm (Hoffmannia, Pinarophy-
llon 'y Plocaniophyllon) o grupos de 15-20 esclereidas y hasta
1-2 bandas de esclereidas en especies con didmetros > 3 cm en
Hamelieae, Psychotrieae (Palicourea y Psychotria). En corte
transversal, el curso de los radios recto en el floema no colapsa-
do, con dilatacién ligera a moderada en el floema colapsado
cerca de la regién de cortex (fig. 1L). Los radios son homogé-
neos unicelulares en B. ternifolia, Hoffmannia, Pinarophyllon,
Plocaniophyllon y en pocas especies de Psychotria, siendo he-
terogéneos uni y multicelulares en el resto de los géneros con
madera de este grupo. Los cristales son similares a los presen-
tes en el cortex.

Xilema secundario

Hay anillos de crecimiento distintivos, marcados por dife-
rencias en la pared de la fibra, excepto en Hoffmannia, O. fi-
lisepala y P. flava, P. microdon y P. veracruzensis (fig. 3A).
La porosidad es difusa (fig. 3B), con tendencia a semianular
en algunas especies de Deppea, Faramea, Hamelia 'y O. lon-
gipes, marcada por 1(-2) hilera de vasos en la madera tempra-
na; la transicién de la madera temprana a tardia es gradual.

La densidad de vasos varia de 31 vasos/mm? en P. tetragona
hasta 313 vasos/mm?en P. chagrensis (tabla 2). Los vasos en
su mayoria se distribuyen en hileras radiales de 2-4 (6) vasos,
pero tienden a ser mds largas en Hamelieae de 2-6 (8) vasos
y algunas especies de Psychotria (fig. 3C), solo se observaron
ctimulos de 3-4 vasos en P. simiarum. Los vasos tienen forma
angular, pero hay escasos de forma circular; el didmetro tan-
gencial promedio de los vasos va de 16 a 61 pm (tabla 2). Los
elementos de vaso tienen de 442 a 1 113 um en longitud, el
grosor promedio de su pared es de 1.7 a 3.4 um (tabla 2). La
placa de perforacién es simple (fig. 3D) e inclinada, con ex-
cepcién de las especies de Hoffmannia, P. sarapiquensis,
P. simiarum 'y P. veracruzensis con perforaciéon multiple de
1-2 barras. Las punteaduras intervasculares son alternas,
areoladas, de forma circular con apertura lenticular ornamen-
tada (figs. 3E y F). Se reconocen 2 grados de ornamentacion,
la mas comun se restringe a la apertura de la punteadura; en
el segundo tipo, la ornamentacidn tiene escasas prolongacio-
nes de la pared interna y se observé en Deppea y Hoffman-
nia. El didmetro de la punteadura intervascular varfa entre 3
y 4 um y las punteaduras radio-vaso son similares a las inter-
vasculares.

Las fibras libriformes son septadas, con 2-6 septos con
punteaduras ligeramente areoladas (fig. 3G). Las dimensio-
nes de las fibras y su indice de Chattaway se presentan en
la tabla 3. El parénquima es apotraqueal difuso (fig. 3H),
con series parenquimadticas de 2-6. Los radios son hetero-
géneos (tipo ITA; figs. 31y J), con excepcién de las especies
de Hoffmannia, Pinarophyllon 'y Plocaniophyllon, las cua-
les presentan radios paedomorficos (fig. 3K). El nimero de
radios y sus dimensiones se dan en la tabla 3. Algunos rafi-
dios ocluyen el lumen de las células de parénquima axial y
radial en Hamelia, Omiltemia, P. limonensis'y P. microdon
(fig. 3L) y los cuerpos de silice se observaron en las espe-
cies de Deppea, Plocaniophyllon, Pinarophyllon 'y Syrin-
gantha.

Andlisis de correlacion

No se encontrd una asociacion significativa (P> 0.05) entre
la altura de los individuos y el didmetro y la densidad de vasos.
Solo se correlacionan negativamente el didmetro y la densidad
de vasos con un valor de —0.62 (P< 0.0001) y positivamente la
longitud de los elementos de vaso y de las fibras, con un valor
de 0.74 (P< 0.0001).

Andlisis fenético

El fenograma muestra 2 grupos relacionados a una distancia
de 1.32 (fig. 4). En el primer grupo (A) se encuentran asociadas
29 especies que pertenecen a los géneros, principalmente de Ha-
melieae y Psychotrieae, asi como Faramea, Hillia y B. ternifolia
con un nivel de similitud de 1.06. Dentro de este primer grupo
se encuentran relacionados los géneros Pinarophyllon 'y Ploca-
niophyllon a 0.14, mientras que las especies de Hamelia y Dep-
pea se asocian a 0.20 y 0.44, respectivamente. Las especies de
Psychotria no se constituyen en un solo grupo, aparecen asocia-
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das a los taxones de Hamelieae y a un representante de Bouvar-
dia. El segundo grupo (B) se recupera con un valor de similitud
cercano a 1.05. Dentro de este grupo se encuentran asociadas las
especies de Randia con un valor de 0.60, uniéndose a estas los
representantes de Arachnothryx, Chione, Exostema 'y Hintonia.
Bouvardia longiflora, R. galeottii y N. anomothyrsa no se anidan
dentro de ninguno de estos 2 grupos y tienen valores de similitud
de 1.67, 2.50 y 3.60, respectivamente.

Discusion
Andlisis de similitud

A pesar de la amplia variacién de los rasgos anatémicos de
la madera y la corteza en las especies de Rubiaceae estudiadas,
es notable que el fenograma permita reconocer 2 grupos y 3 es-
pecies que se separan del resto. El primer grupo (A) asocia a las
especies con madera tipo II, y el segundo a las especies con
madera tipo I sensu Koek-Noorman (1977). Las especies de las
tribus Coussareeae, Hamelieae y Psychotrieae y una especie de
Spermacoceae s.1. (B. ternifolia) se asocian debido a que poseen
los caracteres distintivos de la madera tipo II: fibras libriformes,
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vasos la mayoria agrupados en hileras radiales (2-3 vasos) y
parénquima apotraqueal difuso. Este tipo de madera también ha
sido descrita para otras especies de Psychotria y para los miem-
bros de las tribus Condamineeae, Coccocypseleae, Hippoti-
deae, Mussaendeae, Simireae y Sabiceae (Jansen et al., 1997;
Jansen et al., 2002). La mayoria de las especies con madera tipo
II presentan una peridermis, retienen la endodermis y tienen
rafidios en cortex o floema secundario. Ademas, los radios en el
floema no funcional muestran una ligera a moderada dilatacién
y pequefios grupos de fibras o esclereidas (2-5), grupos de 15-20
esclereidas o incluso una o 2 bandas de esclereidas.

Los géneros Pinarophyllon 'y Plocaniophyllon se agrupan
por sus radios paedomérficos y de 4-5 radios/mm?; y ambos
taxones se agruparon con los representantes de Hillia, Hoff-
mannia 'y Faramea por presentar grupos de 3-5 esclereidas en
la corteza y en la madera una longitud de fibras entre 900-
1,050 um y ancho de radios entre 23-32 um. Cabe destacar el
hecho de que Hillia y los miembros de Hamelieae muestran una
peridermis y rafidios en el cortex, asi como la madera tipo II,
apoyando la hipétesis de que la tribu Hillieae se encuentra cer-
canamente emparentada con Hamelieae como sefialan varios
autores (Jansen et al., 2002; Manns y Bremer, 2010; Manns,
Wikstrom, Taylor y Bremer, 2012). En H. tetrandra no se en-

R. galeottii

N. anomothyrsa

0.'08 1.09
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Figura 4. Fenograma que muestra 2 grupos con base en los caracteres de la madera (A: tipo I y B: tipo II) para las 42 especies de Rubiaceae estudiadas.
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contraron los rafidios en la madera que otros autores han descri-
to en especies del género como H. tubiflora y H. parasitica
(Jansen et al., 2002; Koek-Noorman, 1969b).

Las especies de los otros géneros estudiados con madera
tipo II se agrupan dentro de su género porque tienen atributos
tanto en la madera como en la corteza que los caracterizan (ta-
blas 2 y 3). Esto no ocurre con Psychotria, porque las especies
estudiadas no se constituyen en un solo grupo, asocidndose a
los géneros Deppea, Hamelia, Omiltemia y Syringantha (Ha-
melieae) y a una especie de Bouvardia, géneros con los que
tiene similitud en la longitud y didmetro de los elementos de
vaso, la longitud y didmetro del lumen de la fibra, asi como en
las caracteristicas de los radios (nimero/mm, altura y anchura);
ademads de que algunas especies de Psychotria llegan a presen-
tar rafidios y endodermis en la corteza. Posiblemente esta simi-
litud en los caracteres cuantitativos de algunos miembros de
Psychotria esté asociada a que tienen una forma de crecimiento
similar a la de los géneros de Hamelieae mencionados y a
B. ternifolia.

El grupo con madera tipo I conjunta a las especies de Arach-
nothryx, Chione, Exostema, Hintonia y Randia, cuya similitud
es resultado de presentar los caracteres propios de este tipo de
madera: fibrotraqueidas, vasos en su mayoria solitarios y parén-
quima apotraqueal en agregados. Ademas, las especies de este
grupo tienden a presentar en la corteza los radios de moderada a
fuertemente dilatados y 1-4 (8) bandas de esclereidas. Este grupo,
sin embargo, es muy heterogéneo y a su interior ni las especies
de Exostema ni las de Randia forman un grupo. Tres especies de
Randia constituyen un subgrupo (fig. 4), que tiene en comun los
elementos de vaso con una longitud entre 400-600 um, puntea-
duras < 3 um, grosor de la pared de la fibra > 4 um y radios hete-
rogéneos tipo ITA; mientras que R. capitata y R. thurberi se
agrupan con E. mexicanum por tener la pared de los elementos
de vasos con un espesor > 3.50 um y radios con una altura de
< 300 pm, pero difieren en el tipo de cristales en su corteza, ya
que las especies de Randia presentan drusas y E. mexicanum
cristales prismaticos. Exostema caribaeum contiene estiloides en
la corteza, mientras que H. latiflora areniscas, no obstante, com-
parte diversos caracteres cuantitativos de la madera (tablas 2 y 3).

Bouvardia es el inico taxén que muestra los 2 tipos de ma-
dera, B. longiflora (madera tipo I) se clasifica en el subgénero
Bouvardioides, mientras que B. ternifolia (madera tipo II) en el
subgénero Bouvardia (Blackwell, 1968). Por lo anterior, seria
interesante estudiar un mayor niimero de representantes en di-
chos subgéneros y evaluar el potencial taxonémico de los tipos
de madera a nivel infragenérico.

Tres taxones se distinguen por la combinacién tnica de ca-
racteres anatémicos y no se incluyen con las especies de alguno
de los grupos (A o B). Estas 3 especies tienen madera tipo I
como las del grupo B, pero a diferencia de estas, los radios son
paedomoérficos; ademds, B. longiflora presenta estiloides en la
corteza, mientras que R. galeottii tiene valores similares a
N. anomothyrsa en los caracteres de la madera (tablas 2 y 3).
Notopleura anomothyrsa es la inica especie con fibrotraquei-
das septadas, punteaduras intervasculares escalariformes y ra-
fidios en la corteza y en la madera. Esta combinacién de
caracteres solo es distintiva entre las especies estudiadas, sino

que incluso no se habia descrito para otras Rubiaceae (Jansen et
al., 1997; Jansen et al., 2001; Jansen et al., 2002).

Anatomia-ecologica

La mayoria de las especies que tienen madera tipo II son
arbustos de 1-3 m o drboles de porte bajo < 4 m (H. xorullensis,
P. flava, P. microdon y P. tetragona), que se distribuyen, prin-
cipalmente en el bosque mesdfilo, bosque de pino-encino, selva
alta perennifolia y selva mediana perennifolia, como elementos
del sotobosque y, generalmente son especies perennifolias. En
consecuencia, la mayoria exhibe porosidad difusa, probable-
mente debido a que no existe la estacionalidad y el fotoperiodo
es poco variable en los sitios en los que se distribuyen, por lo
que la distribucién de los vasos no se afecta. La mayoria de las
especies muestran maderas mesomorficas, porque los vasos tie-
nen un indice de agrupamiento bajo, didmetro estrecho
(< 30 um) y una densidad elevada (> 110 vasos/mm?). En con-
traste, las especies del género Hamelia con distribucién en am-
bientes mds estacionales y con hojas deciduas tienen anillos de
crecimiento marcados por diferencias en el grosor de la pared
de las fibras y porosidad semianular (H. versicolor), vasos con
didmetros > 50 um y una densidad < 60 vasos/mm?, como tam-
bién es el caso de P. tetragona y P. simiarum. Syringantha
coulteri es un arbol perennifolio que se desarrolla en matorral
xeréfilo que conserva las fibras libriformes y los vasos agrupa-
dos en hileras radiales de igual forma que las especies que se
distribuyen en ambientes mésicos, pero a diferencia de estas
tiene una densidad promedio de 71 vasos/mm?y un didmetro de
37 um. En esta especie la presién del ambiente tuvo efecto en el
tamafo y textura de las hojas, siendo estas de ldmina reducida
y coridceas (Martinez-Cabrera et al., 2010). Otros taxones que
habitan en la selva alta perennifolia y el bosque mesdfilo son
arbustos (1-2.5 m) y/o arboles de porte pequeiio (3-10 m), como
Faramea, Hillia, Hoffmannia, Omiltemia, P. faxlucens, P. fla-
va 'y P. microdon, también presentan de 50-90 vasos/mm? con
un didmetro de 20-42 pm. Estos resultados difieren de la rela-
cion registrada entre el tamafio de las especies y su densidad y
didmetro de vasos para otros grupos taxonémicos (Olson y Ro-
sel, 2013; Vazquez-Sanchez y Terrazas, 2011). En el grupo con
madera tipo I, la mayoria de las especies se caracterizan por
presentar habito arbéreo > 6 m en Arachnothryx, Chione, Exos-
tema y Hintonia o arbustivo-arbéreo < 5 m en Randia. Los
2 primeros taxones con distribucion en selva alta perennifolia y
los ultimos en selva baja caducifolia; Exostema y Hintonia ocu-
pando el dosel, mientras que las especies estudiadas de Randia
forman parte del sotobosque y estrato medio, en este tipo de
vegetacion y con menos frecuencia en la selva alta perennifolia,
sugiriendo que el hébito y las condiciones de sequia estacional
favorecen la presencia de porosidad semianular marcada, gene-
ralmente por una o 2 hileras de vasos de mayor didmetro (31-
45 pm) con vasos mads estrechos en la madera tardia y
densidades elevadas de vasos (> 200 vasos/mm?). El ritmo de
crecimiento de la madera en este grupo de especies estd asocia-
do con su fenologia, como consecuencia de las condiciones de
sequia estacional, periodo que induce la pérdida de hojas, resul-
tando en una disminucién evidente del didmetro tanto de los
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vasos como de las fibrotraqueidas. Dickison (2000) refiere que
las especies con distribucién en ambientes secos o xéricos tien-
den a presentar elementos de vaso mds cortos, con didmetro
tangenciales estrechos y en mayores densidades, como es el
caso de las especies de Rubiaceae. Los vasos con didmetros
estrechos y numerosos, seguramente posibilitan la eficiencia en
la conduccidn de agua y evita riesgos de embolismos. Para am-
bos tipos de madera en Rubiaceae, la asociacién negativa entre
densidad y didmetro de vasos fue significativa (p< 0.0001) para
los taxa estudiados, semejante al escalamiento presente en otros
grupos taxonémicos (Baas, 1986).

No en todos los taxones estudiados el didmetro de los vasos
parece afectarse por la disponibilidad de agua, dado que, contra
lo esperado de que las especies de ambientes mésicos tuvieran
didmetros mayores, mientras que las especies de ambientes se-
cos mostraran didmetros estrechos, este no fue el caso en las
especies estudiadas de Rubiaceae. Aunque también podria pen-
sarse que las caracteristicas tuvieran un componente filogenéti-
co, es decir, que sin importar la talla de las especies o el
ambiente donde se distribuyen, los didmetros se correlaciona-
ran con los grupos taxonémicos y fueran estrechos (< 40 um)
con longitud tanto en elementos de vasos como fibras de media-
nas a largas (> 500 pm).

Por otra parte, es notable que B. longiflora'y N. anomothyrsa,
con forma de crecimiento subfrutescente, presentan madera tipo
I, con radios uniseriados de tipo paecdomorfico y elementos de
vaso y fibrotraqueidas relativamente cortas (450 um y < 700 pm).
Estos resultados coinciden con lo encontrado por Lens,
Groeninckx, Smets y Dessein (2009), en algunos taxones sub-
frutescentes de Spermacoceae-Knoxieae (por ejemplo Sperma-
coce, Otomeria, Pentas 'y Phyllopentas). La presencia de radios
también paedomoérficos en Hoffmannia, Plocaniophyllon 'y Pi-
narophyllon, con madera tipo II, sugiere que este tipo de radios
aparecieron en forma independiente en diferentes linajes de la
familia, probablemente asociado al cambio en la forma de creci-
miento.

Las fibras libriformes septadas en el grupo A, con madera
tipo II, y las fibrotraqueidas septadas de N. anomothyrsa, con
madera tipo I, se relacionan con la escasez de parénquima axial,
por lo que estas fibras cumplen no solo con la funcién de pro-
porcionar sostén, sino también de ser las que almacenan y mo-
vilizan almidones, principalmente. De igual forma, el
escalamiento positivo de la longitud de los elementos de vaso y
las fibras fue significativo para las especies de Rubiaceae estu-
diadas como en otras familias (Chattaway, 1936; Vazquez-San-
chez y Terrazas, 2011). Es de llamar la atencién que la
endodermis se mantenga en todos los miembros de Hamelieae,
a pesar de alcanzar didmetros > 5 cm, lo que sugiere que la en-
dodermis continda activa, teniendo divisiones anticlinales a
medida que el didmetro del tallo se incrementa. No es asi en
otros taxones, como Psychotria, donde solo se conserva en es-
pecies con didmetros menores a 3 cm.

En este trabajo se reconoce que los 2 tipos de madera en
Rubiaceae (I y II) estdn asociados a un tipo diferente de cor-
teza. Ademads, la presencia de anillos de crecimiento se rela-
ciona con el tipo de vegetaciéon donde se distribuyen las
especies, pero ni la densidad, ni el didmetro de los vasos o la

longitud de fibras y elementos de vaso estdn asociados a la
talla de los individuos.

Se reconoce que las caracteristicas anatomicas de la madera
y la corteza pueden tener importancia taxondémica en algunos
casos y a diferente nivel jerdrquico (por ejemplo, los integrantes
de los géneros Deppea, Hamelia, Hoffmania y Omiltemia tie-
nen caracteristicas distintivas que permiten reconocerlos; los
subgéneros de Bouvardia difieren entre si), pero este no es
siempre el caso (por ejemplo, los grupos I 'y II no se correlacio-
nan con las subfamilias de Rubiaceae, pues Hamelieae y Hi-
llicae son representantes ajenos a la subfamilia Rubioideae y
también tienen madera tipo II).
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