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COMPENDIO

El género Hinterhubera (Asteraceae, Astereae, Hinterhuberinae) contiene nueve
especies endémicas de los Andes colombo-venezolanos. De ellas, siete son
exclusivas para Venezuela y dos para la sierra de Santa Marta en Colombia. Las
especies de Venezuela (Hinterhubera adenopetala, H. colombica, H. ericoides,
H.imbricata, H. lanuginosa, H. lasegueiy H. longiloba) fueron estudiadas con
el proposito de evaluar las caracteristicas de su anatomia foliar como criterios
taxondmicos, y de adaptacion al ambiente. Para ello, el material foliar de cada
especie fue procesado utilizando técnicas estandar para microscopia de luz,
luego se realizo la caracterizacion de su anatomia. Se encontrd que los aspectos
de mayor valor como criterios taxonémicos son: los tipos de tricomas, el tipo
de hoja seglin el arreglo del mesofilo, el nimero de capas de la vaina vascular,
asi como la presencia de células esclerosadas en ella y el numero de cavidades
secretoras asociadas al haz vascular de la nervadura principal. Ademas, las
especies muestran caracteres relacionados con las condiciones del paramo,
destacando la hoja plegada hacia la superficie abaxial mostrando en ésta una
alta densidad de tricomas tectores y glandulares y el desarrollo de clorénquima
compacto.
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LEAF ANATOMY OF Hinterhubera SCH. BIP. EX WEDD.
(ASTERACEAE) SPECIES PRESENT IN VENEZUELA AND ITS
RELATIONSHIP WITH THE HABITAT

ABSTRACT

The genus Hinterhubera (Asteraceae, Asterecae, Hinterhuberinae)
accomodates nine species endemic of the Colombian-Venezuelan Andes.
Out of them, seven are exclusive to Venezuela and two to Sierra of Santa
Marta in Colombia. The species of Venezuela (Hinterhubera adenopetala,
H. columbica, H. ericoides, H. imbricata, H. lanuginosa, H. laseguei and H.
longiloba) were studied in order to evaluate the characteristics of their foliar
anatomy as taxonomic and environmental adaptation criteria. For this, the
leaf material of each species was processed using standard light microscopy
techniques and the characterization of the anatomy was made. It was found
that the features of more value as taxonomic criteria are: the different types
of trichomes, leaf types on the basis of arrangement of mesophyll, presence
of sclerotized cells and number of layers in vascular sheath, and number of
secretory cavities in central vascular bundle. In addition, the species showed
characteristics related to the environmental conditions of paramo as the leaf
folded towards the abaxial face with presence of a high density of tector and
glandular trichomes and chlorenchyma with a compact arrangement.

KEY WORDS
Asteraceae, Hinterhubera, leaf anatomy, venezuelan Andes.
INTRODUCCION

Hinterhubera Sch. Bip. ex Wedd., es un género endémico de los Andes
tropicales, ha sido descrito como sufrutice con hojas alternas densamente
agrupadas, lamina linear, apicalmente aguda, coriacea, hirsuta y glandulosa,
con capitulos solitarios, heterogamos, disciformes de flores blancas, pappus
biseriado con serie externa muy corta y la interna con aristas finas y largas
(Cuatrecasas y Aristeguieta 1956, Aristeguieta 1964, Sklenair ef al. 2005 y
Carrillo 2016). Este género consta de nueve especies y se distribuye en las
zonas andinas de Colombia y Venezuela (Karaman 2006, Nesom y Robinson
2007). De estos taxa, siete son endémicos de Venezuela (Badillo et al. 2008,
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Carrillo 2016), particularmente de las cordilleras andinas, desde el estado
Meérida hasta las estribaciones andinas del estado Lara. Las especies presentes
en Venezuela son: Hinterhubera adenopetala Cuatrec. et Aristeg., H. columbica
Sch.Bip. ex Wedd., H. ericoides Wedd., H. imbricata Cuatrec. et Aristeg., H.
lanuginosa Cuatrec. et Aristeg., H. laseguei Wedd. e H. longiloba M. Carrillo,
M. Lapp et P. Torrecilla (Badillo 2001, Carrillo et al. 2016).

Los estudios anatomicos en el género son escasos, pese a que los trabajos
realizados por Metcalfe y Chalk (1950) y Metcalfe (1963) mencionan que
la anatomia podria aportar caracteristicas anatomicas relevantes para la
clasificacion taxondémica de muchas especies de dicotiledoneas. El tnico
antecedente acerca de la anatomia foliar de especies pertenecientes al género
Hinterhubera cs el trabajo de Roth (1974), quien desarroll6 una descripcion
muy detallada de la morfoanatomia foliar de H. imbricata, sefialando que se
trata de una hoja enrollada del tipo ericoide, sésil, con tricomas glandulares
abundantes, de cabeza pluricelular, ubicados en depresiones y con estomas
elevados, mayormente presentes en la epidermis abaxial; mesofilo compuesto
por varias capas de parénquima en empalizada hacia la superficie abaxial y
parénquima esponjoso hacia la adaxial.

La condicion de amenaza de los ecosistemas que habitan las especies de este
género y el escaso conocimiento que se tiene de ellas, por demas endémicas de
este territorio, ponen a la orden del dia la importancia de realizar aportes a la
biologia de las mismas, a fin de contribuir a su conservacion. Con el presente
trabajo se aspira hacer un aporte al conocimiento de la anatomia foliar de las
especies de Hinterhubera, como parte de su definicion taxondmica y ayudar a
la comprension de su adaptabilidad al ambiente caracteristico en el que habitan.

MATERIALES Y METODOS

Los especimenes de Hinterhubera ericoides, H. imbricata ¢ H. lanuginosa,
fueron recolectados en campo, tomando muestras del tallo junto con las hojas
de tres individuos para cada especie, conservandose en frascos con FAA
(Formaldehido-Acido Acético-Etanol 70%). En el caso de las especies H.
adenopetala, H. columbica ¢ H. laseguei se tomaron muestras de exsiccata
de tres colecciones distintas, depositadas en el herbario “Victor M. Badillo”
(MY) de la Facultad de Agronomia de la Universidad Central de Venezuela,
Maracay. Para la especie H. longiloba las muestras se obtuvieron del
espécimen tipo, el cual esta depositado en el Herbario Proyecto Biomedicinas
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del Bosque Tropical (IVIC), Miranda (Tabla I). En el caso del material
herborizado se tomo la lamina foliar completa, hidratandose en lactofenol por
aproximadamente siete meses, siguiendo el procedimiento descrito por Pefa
y Saralegui (1982) y luego se realizaron los cortes. Todo el material vegetal
estudiado fue procesado en el Laboratorio de Morfoanatomia Vegetal del
Instituto de Botanica Agricola de la Facultad antes indicada.

Para el estudio de las epidermis en vista paradérmica se efectuaron aclarados,
colocando las hojas en una mezcla de hipoclorito de sodio al 6%, llevandolas
a una estufa a 70°C por 10-15 min; al cabo de ese tiempo las muestras se
lavaron tres veces con agua destilada para eliminar el exceso de la solucion
antes sefalada, tinéndolas con azul de toluidina acuosa (1%) y montandolas
en agua-glicerina (1:1), preparando asi laminas semipermanentes. Para las
secciones transversales, se realizaron cortes a mano alzada en el plano medio
de la [amina foliar; estas se tifieron con azul astra y se montaron de igual forma
que los aclarados. Las laminas obtenidas se estudiaron bajo un microscopio
optico Nikon E200 y se fotografiaron con una camara digital Evolution LDC,
acoplada al mismo.

Tomando en cuenta los resultados obtenidos, se realizaron descripciones
de la anatomia foliar de cada especie. Posteriormente se elabord una clave
dicotomica de las mismas. Igualmente, conociendo el ambiente donde habitan
estas y revisando la literatura especializada con respecto a las adaptaciones
anatomicas, se efectué una discusion de este aspecto en las especies de
Hinterhubera.
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RESULTADOS

DESCRIPCION DE LA ANATOMIA FOLIAR DE LAS ESPECIES DEL
GENERO HINTERHUBERA

Hinterhubera adenopetala

En vista paradérmica, la epidermis adaxial tiene células isodiamétricas a
alargadas de paredes anticlinales delgadas, rectas a ligeramente onduladas
(Fig. 1A), mientras que la abaxial presenta solo células isodiamétricas, con
paredes semejantes a las de la adaxial, pero mas delgadas (Fig. 1B). En la
lamina foliar se encontraron tricomas glandulares y tectores en las dos
epidermis, de los tipos siguientes: a) glandular con pedicelo corto, pluricelular,
biseriado y cabeza secretora globosa pluricelular; en la epidermis abaxial estos
tricomas se encuentran en depresiones; b) tector multicelular uniseriado con
célula apical elongada y delgada de 6 a 17 um; y ¢) moniliforme. En seccion
transversal ambas epidermis son uniestratificadas con células cuadrangulares
a rectangulares. La hoja es hipostomatica con estomas anomociticos elevados
(Fig. 1C) y con cuernos epicuticulares evidentes.

Lahoja es isofacial (Fig. 1C). Hacia la zona central del mesofilo el parénquima
clorofiliano se observa menos diferenciado en parénquima en empalizada
y esponjoso; sin embargo, hacia los margenes se presentan ambos tipos de
clorénquima bien definidos, con una capa de parénquima en empalizada en
ambas caras y de dos a tres capas de parénquima esponjoso. Se observan
macroesclereidas desde la base foliar hasta la parte media del tercio inferior de
la hoja y estan orientadas con su eje mayor paralelo al nervio medio (Fig. 1D).

El sistema vascular esta formado por haces vasculares colaterales cerrados
rodeados por una vaina parenquimatica. La nervadura principal es ligeramente
convexa en la cara adaxial y convexa en la abaxial. Subepidérmicamente
presenta una capa de clorénquima hacia la epidermis adaxial y dos capas hacia
la abaxial. En la zona central se evidencia un unico haz vascular colateral
cerrado, rodeado por una doble vaina, la externa formada mayormente por
células esclerenquimaticas y la interna por parenquimaticas; asociado a dicho
haz se presentan tres cavidades secretoras (Fig. 1E).
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Fig. 1. Anatomia foliar de Hinterhubera adenopetala. A.y B. Vistas paradérmicas de las
epidermis adaxial y abaxial. C. Vista general de la [amina foliar, en seccion transversal.
D. Detalle de macroesclereidas. E. Detalle de haz vascular de la nervadura central. CS:
cavidad secretora; VP: vaina parenquimatica; VE: vaina esclerenquimatica. Barras A,
B,D,EyF=30 um; C=300 pm.

Hinterhubera columbica

En vista paradérmica, la epidermis adaxial presenta células principalmente
isodiamétricas de paredes anticlinales delgadas, rectas a ligeramente
onduladas (Fig. 2A), mientras que la abaxial tiene células semejantes a las
de la adaxial, pero con paredes mas delgadas (Fig. 2B). En la lamina foliar
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se encontraron tricomas glandulares y tectores en las dos epidermis, de los
tipos siguientes: a) gandular con pedicelo largo pluricelular biseriado y cabeza
secretora globosa pluricelular, en la epidermis abaxial estos tricomas se
encuentran en depresiones; b) tector multicelular uniseriado con cé¢lula apical
elongada y delgada de 8 um (Fig. 2C) y ¢) moniliforme (Fig. 2D). En seccion
transversal ambas epidermis son uniestratificadas con células cuadrangulares
a rectangulares. La hoja es hipostomatica con estomas anomociticos elevados
con cuernos epicuticulares evidentes.

La hoja es isofacial (Figs. 2E y 2F), con una a dos capas de parénquima
clorofiliano en empalizada laxo hacia la epidermis adaxial y una capa hacia la
abaxial; en el centro del mesofilo se observan dos a tres capas de parénquima
esponjoso laxo, cuyas células tienen formas isodiamétricas, de paredes
ligeramente gruesas. En esta region, se presentan numerosas macroesclereidas
(Fig. 2G), las cuales se distribuyen desde la base foliar y se extienden hacia
el tercio superior de la hoja, adoptando forma de cufa; dichas células son
visibles proximas al haz vascular del nervio medio en seccion transversal.

El sistema vascular esta formado por haces vasculares colaterales cerrados
rodeados por una vaina parenquimatica con una a dos esclercidas. La
nervadura principal es plana hacia la superficie adaxial y convexa hacia la
abaxial; subepidérmicamente presenta una capa de clorénquima hacia ambas
caras y en la zona central se evidencia un Unico haz vascular rodeado por
una doble vaina, la externa compuesta de células parenquimaticas y la interna
formada mayoritariamente por células esclerosadas; asociado a dicho haz se
observa una cavidad secretora (Fig. 2H).
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Fig. 2. Anatomia foliar de Hinterhubera columbica. A. y B. Vistas paradérmicas de
las epidermis adaxial y abaxial. C. Tricoma tector, multicelular, uniseriado con célula
apical elongada. D. Tricoma moniliforme. E. Vista general de la lamina foliar, en
seccion transversal. F. Estomas elevados. G. Detalle de marcroesclereidas. H. Detalle
del haz vascular de la nervadura central. CE: célula esclerenquimatica; TG: Tricoma
glandular; TM: tricoma moniliforme; VP: vaina parenquimatica. Barra A, B, D, F, G,
H =30 pm; C =100 pm; E =200 pm.
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Hinterhubera ericoide

En vista paradérmica, la epidermis adaxial tiene células isodiamétricas a
ligeramente alargadas, con paredes anticlinales gruesas, rectas a ligeramente
onduladas (Fig. 3A), mientras que la abaxial presenta células isodiamétricas a
alargadas, con paredes similares a las de la adaxial, pero mas delgadas (Fig. 3B).
En la lamina foliar se encontraron tricomas glandulares y tectores en las dos
epidermis, de los tipos siguientes: a) glandular con pedicelo corto pluricelular
biseriado y cabeza secretora globosa (Figs 3B y 3C), en la epidermis abaxial se
encuentran en depresiones; b) tector multicelular uniseriado con célula apical
elongada y delgada de 6 um; y ¢) moniliforme. En seccion transversal, ambas
epidermis son uniestratificadas, con células cuadrangulares a rectangulares.
La hoja es hipostomatica, con estomas anomociticos levemente levantados,
con cuernos epicuticulares evidentes.

La hoja es bifacial (Fig. 3D), tendiendo a ser isofacial hacia los margenes con
la presencia de una capa de parénquima en empalizada en la zona abaxial; en la
adaxial esta constituida por una o dos y en ocasiones tres capas de parénquima
en empalizada compacto a laxo, mientras que hacia la abaxial hay uno a
tres estratos de parénquima esponjoso laxo. Se observan macroesclereidas
alargadas desde la base foliar hasta el tercio superior de la hoja.

El sistema vascular estd formado por haces vasculares colaterales cerrados
rodeados por una vaina parenquimatica con células de paredes gruesas. La
nervadura principal es plana hacia la superficie adaxial y prominentemente
convexa hacia la abaxial; subepidérmicamente presenta hacia la cara adaxial
una capa de parénquima en empalizada laxo y el resto del area esta ocupada
por parénquima esponjoso laxo y en la zona central se evidencia un unico haz
vascular colateral cerrado, rodeado por una vaina parenquimatica de paredes
relativamente gruesas; asociado a dicho haz se observa una cavidad secretora
(Fig. 3E).
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Fig. 3. Anatomia foliar de Hinterhubera ericoide. A.y B. Vistas paradérmicas de las
epidermis adaxial y abaxial. C. Tricoma glandular multicelular biseriado con pedicelo
corto. D. Vista general de la ldmina foliar, en seccion transversal. E. Detalle del haz
vascular de la nervadura central. CS: cavidad secretora; TG: Tricoma glandular; VP:
vaina parenquimatica. Barra A, B, C, E =30 um; D =300 um.

Hinterhubera imbricata

En vista paradérmica, la epidermis adaxial tiene células mayormente
alargadas de paredes anticlinales delgadas y rectas (Fig. 4A), mientras que
la abaxial presenta células isodiamétricas a alargadas, de paredes delgadas,
rectas a ligeramente onduladas (Fig. 4B). En la ldmina foliar se encontraron
tricomas glandulares y tectores en las dos epidermis, de los tipos siguientes:
a) glandular con pedicelo corto pluricelular biseriado y cabeza secretora
globosa pluricelular, en la epidermis abaxial estos tricomas se encuentran
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en depresiones; b) tector multicelular uniseriado con célula apical elongada
y delgada de 16-34 um. En seccion transversal ambas epidermis son
uniestratificadas, las células presentan formas redondeadas a rectangulares.
La hoja es hipostomatica, con estomas anomociticos levemente levantados,
con cuernos cuticulares evidentes.

Lahojatiendeaserisofacial (Fig.4C), conformadapor células clorenquimaticas
redondeadas formando un tejido compacto; sin embargo, hacia los margenes de
la lamina presenta una o dos capas de parénquima en empalizada discontinua
en la cara adaxial y solo un estrato hacia la abaxial. Se observan numerosas
macroesclereidas (Fig. 4D) en la base foliar y se extienden en cufa hacia el
tercio inferior de la hoja.

El sistema vascular estd formado por haces vasculares colaterales cerrados
rodeados por una vaina parenquimatica de paredes relativamente gruesas. La
nervadura principal es plana hacia la superficie adaxial y convexa hacia la
abaxial; subepidérmicamente presenta parénquima clorofiliano homogéneo y
compacto. En la zona central se evidencia un Unico haz vascular colateral
cerrado, rodeado por una vaina parenquimatica; asociado a dicho haz se
observa una cavidad secretora (Fig. 4E).
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Fig. 4. Anatomia foliar de Hinterhubera imbricata. A.y B. Vistas paradérmicas de las
epidermis adaxial y abaxial. C. Vista general de la [amina foliar, en seccion transversal.
D. Detalle de macroesclereidas. E. Detalle de haz vascular de la nervadura central. CS:
cavidad secretora; TG: Tricoma glandular; VP: vaina parenquimatica. Barra A, B, E
=30 pm; C, D =300 pm.

Hinterhubera lanuginosa

En vista paradérmica, la epidermis adaxial tiene células isodiamétricas a
alargadas, de paredes anticlinales gruesas, rectas a levemente onduladas
(Fig. 5A), y la abaxial presenta solo células isodiamétricas con paredes
delgadas, rectas a onduladas (Fig. 5B). En la lamina foliar se encontraron
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tricomas glandulares y tectores en las dos epidermis, de los tipos siguientes: a)
glandular con pedicelo largo pluricelular biseriado y cabeza secretora globosa
pluricelular, enlaepidermis abaxial estos tricomas se encuentran en depresiones;
b) tector multicelular uniseriado con célula apical elongada y delgada de 12-
21 um. En seccion transversal ambas epidermis son uniestratificadas con
células redondeadas a rectangulares. La hoja es hipostomatica, con estomas
anomociticos levemente levantados con cuernos epicuticulares (Fig. 5C).

La hoja es bifacial (Fig. 5D); consta de una a dos capas de parénquima en
empalizada compacto y dos a cinco estratos de parénquima esponjoso
compacto. Se observan numerosas macroesclereidas en la base foliar y se
extienden en cufia hacia el tercio inferior de la hoja.

El sistema vascular esta formado por haces vasculares colaterales cerrados
rodeados por un vaina parenquimatica. La nervadura principal es plana en la
cara adaxial y convexa hacia la abaxial; hacia la epidermis adaxial presenta
una a dos capas de parénquima en empalizada y hacia la cara abaxial se
observan tres a cuatro capas de parénquima esponjoso. En la zona central
se evidencia un Unico haz vascular colateral cerrado, rodeado de una vaina
parenquimatica (Fig. SE).
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Fig. 5. Anatomia foliar de Hinterhubera lanuginosa. A. y B. Vistas paradérmicas de
las epidermis adaxial y abaxial. C. Detalle de la anterior, notese estoma elevado con
cuernos cuticulares. D. Vista general de la lamina foliar, en seccion transversal. E.
Detalle de haz vascular de la nervadura central. VP: vaina parenquimatica. Barra A,
B, C,E=30 um; D =300 pm.
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Hinterhubera laseguei.

En vista paradérmica, la epidermis adaxial tiene células isodiamétricas a
alargadas de paredes anticlinales gruesas, rectas a levemente onduladas (Fig.
6A) y la abaxial presenta células mayormente isodiamétricas con paredes
similares a las de la adaxial (Fig. 6B). En la lamina foliar se encontraron
tricomas glandulares y tectores en las dos epidermis, de los tipos siguientes: a)
glandular con pedicelo corto pluricelular biseriado y cabeza secretora globosa
pluricelular (Fig. 6C), en la epidermis abaxial estos tricomas se encuentran en
depresiones; b) tector con pedicelo multicelular uniseriado con célula apical
elongada y delgada de 9 a 17 um (Fig. 6D) y c¢) moniliforme. En seccion
transversal ambas epidermis son uniestratificadas y las células presentan
forma rectangular en la epidermis adaxial, mientras que en la abaxial son
de redondeadas a rectangulares. La hoja es hipostomatica, con estomas
anomociticos levemente levantados y con cuernos cuticulares evidentes.

La hoja es isofacial (Fig. 6E). En la cara adaxial se encuentra de una a dos
capas de parénquima clorofiliano en empalizada y una capa en la cara abaxial;
mientras que en el centro hay dos a tres capas de parénquima esponjoso laxo,
cuyas células presentan formas isodiametricas de paredes ligeramente gruesas.
Se observan numerosas macroesclereidas en la base foliar y se extienden en
cuiia hacia el tercio medio de la hoja.

El sistema vascular estd formado por haces vasculares colaterales cerrados
rodeados por una vaina parenquimatica; la cual en algunos casos presenta
células esclerosadas. La nervadura principal es plana hacia la epidermis adaxial
y convexa hacia la abaxial; subepidérmicamente presenta hacia la epidermis
adaxial una capa de parénquima en empalizada, mientras que hacia la abaxial
muestra parénquima esponjoso compacto y en la zona central se evidencia un
unico haz vascular colateral cerrado, rodeado por una vaina parenquimatica
con algunas células esclerosadas; asociado a dicho haz se observa una cavidad
secretora (Fig. 6F).
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Fig. 6. Anatomia foliar de Hinterhubera laseguei. A. y B. Vistas paradérmicas de las
epidermis adaxial y abaxial. C. Tricoma glandular multicelular biseriado con pedicelo
corto. D. Tricoma tector, multicelular, uniseriado con célula apical elongada. E. Vista
general de la ldmina foliar, en seccion transversal. F. Detalle de haz vascular de la
nervadura central. CS: cavidad secretora; VP: vaina parenquimatica. Barra A, B, C, F
=30 um; D =100 pm; E =300 pm.

Hinterhubera longiloba.

En vista paradérmica ambas epidermis (Figs. 7A y 7B) tienen células
isodiamétricasaalargadas, deparedes anticlinales delgadas, rectas aligeramente
onduladas. En la [dmina foliar se encontraron tricomas glandulares y tectores
en las dos epidermis, de los tipos siguientes: a) glandular con pedicelo largo
pluricelular biseriado y cabeza secretora globosa pluricelular (Fig. 7C); en
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la epidermis abaxial estos tricomas se encuentran en depresiones; b) tector
multicelular uniseriado con célula apical elongada y delgada de 10-13 um; y
¢) moniliforme. En seccion transversal ambas epidermis son uniestratificadas,
con células cuadrangulares a rectangulares. La hoja es hipostomatica con
estomas anomociticos levemente levantados y con cuernos epicuticulares
evidentes.

Lahojaes isofacial (Fig. 7D). En la cara adaxial se observan una a dos capas de
parénquima clorofiliano en empalizada compacto y en la abaxial una capa de
parénquima en empalizada laxo, llegando a ser dos capas hacia los margenes
de la lamina; mientras que en el centro hay dos a tres capas de parénquima
esponjoso compacto, cuyas células presentan formas isodiamétricas de
paredes ligeramente delgadas. Se observan numerosas macroesclereidas en la
base foliar y se extienden en cufia hacia el tercio superior de la hoja en torno
al nervio medio.

El sistema vascular estd formado por haces vasculares colaterales cerrados
rodeados por una vaina parenquimatica con dos a tres células esclerosadas.
La nervadura principal es plana hacia la epidermis adaxial y levemente
convexa hacia la epidermis abaxial; subepidérmicamente hacia la epidermis
adaxial se observan una a dos capas de parénquima en empalizada y hacia la
abaxial una capa, el resto del area esta ocupada por parénquima esponjoso de
células isodiamétricas y en la zona central se evidencia un unico haz vascular
colateral cerrado, rodeado por una vaina parenquimatica con tres a cuatro
células esclerosadas; asociado a dicho haz se observa una cavidad secretora
(Fig. 7E).
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Fig. 7. Anatomia foliar de Hinterhubera longiloba. A. y B. Vistas paradérmicas de las
epidermis adaxial y abaxial. C. Tricoma glandular multicelular biseriado con pedicelo
largo. D. Vista general de la lamina foliar, en seccion transversal. E. Detalle de haz
vascular la nervadura central. ES: células esclerenquimaticas; VP: vaina parenquimatica.
Barra A, B, C, E =30 um, D =300 pm.
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CLAVE ANATOMICA PARA LA SEPARACION DE LAS ESPECIES

1- Tricomas moniliforme presentes........oovvveevveevieeieecieecieeies e e ee e eeneans 2
Tricomas moniliforme auSentes. .............ooveierenieieiere e 6
2-Hojabifacial............coooiiii H. ericoides
Hoja isofacial.........cooiniiii i 3
3- Tricoma glandular con pedicelo COTto ........ccvvevrievrieviieriieriieieeieeieeieeiens 4
Tricoma glandular con pedicelo 1argo ...........ccovvviiiiiniiiiiiiee e 5

4- Nervadura principal con tres cavidades secretoras asociadas al haz vascular
.............................................................................................. H. adenopetala

Nervadura principal con una cavidad secretora asociada al haz vascular ......
..................................................................................................... H. laseguei

5- Vaina parenquimatica doble rodeando al haz vascular central, la interna
compuesta principalmente por células esclerosadas y la externa formada
solo por células parenquImAtiCas...........cceeeeeeeeerreseeeeierieseeeneens H. columbica

Vaina parenquimatica simple rodeando al haz vascular central, compuesta
principalmente por células parenquimaticas, con tres o cuatro células
€SCIET0SAAAS. ...eevn ettt et H. longiloba

6- Cavidades secretoras asociadas al haz vascular de la nervadura principal
presentes. Tricoma glandular con pedicelo corto ................. H. imbricata

Cavidades secretoras asociadas al haz vascular de la nervadura principal
ausentes. Tricoma glandular con pedicelo largo ................ H. lanuginosa

DISCUSION

IMPLICACIONES TAXONOMICAS DE LA ANATOMIA FOLIAR

Hinterhubera tiene una anatomia foliar con rasgos que permiten delimitar sus
especies. Diversos autores han destacado la importancia de la epidermis desde
el punto de vista taxondémico (Adedeji y Jewoola 2008, Cabrera 2012, Silva-
Moure 2012, Silva-Moure ef al. 2014, Lapp et al. 2013); sin embargo, en los
taxones estudiados hay poca variacion en la forma de las células, predominando
las isodiamétricas en ambas epidermis. Se observo cierta variacion en las
paredes anticlinales, pero poco significativa como para apoyar la separacion
a nivel especifico, excepto en el caso de H. lanuginosa, ya que tiene las
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paredes celulares anticlinales mas gruesas que el resto en la epidermis adaxial
y con mayor ondulacidon en la epidermis abaxial. Los tricomas si aportan
informacion relevante para la separacion de grupos de ellas, ratificando lo
sefialado por Solereder (1908). En Asteraceae distintos autores han confirmado
la importancia de los tipos de tricomas en la delimitacidn a nivel especifico, tal
es el caso de Delbon et al. (2007), Adedeji y Jewoola (2008), Cabrera (2012),
Silva-Moure (2012) y Lapp et al. (2013). En Hinterhubera se encontraron
cuatro tipos de tricomas variables: glandulares con pedicelo corto pluricelular
biseriado y con pedicelo largo pluricelular biseriado; tricomas tectores con
célula terminal elongada y tricomas moniliformes. La ausencia de tricomas
moniliformes separa a H. imbricata e H. lanuginosa del resto de las especies
que si los presentan; H. adenopetala, H. ericoide, H. imbricata 'y H. laseguei
se diferencian por tener tricomas glandulares con pedicelo corto pluricelular
biseriado y cabeza secretora globosa pluricelular, mientras que H. columbica,
H. lanuginosa ¢ H. longiloba presentan tricomas glandulares con pedicelo
largo pliuricelular biseriado y cabeza secretora globosa pluricelular; todas las
especies, poseen el tipo de tricoma tector pluricelular unisericado con célula
apical elongada y delgada. La combinacién de tipos de tricomas permite
formar grupo de especies. El tricoma glandular con pedicelo pluricelular
biseriado ya habia sido sefialado por Roth (1974) para H. imbricata.

El tipo de hoja segtin el arreglo del mesofilo permite separar a H. ericoide y H.
lanuginosa del resto de las especies, por presentar hojas bifaciales, mientras
que el resto muestran hojas isofaciales. Tal como sefialaron Olivera-Gonzalez
et al. (2008) y Lapp et al. (2013) en aquellas especies que presentan hojas
adpresas al tallo, es comun el desarrollo de parénquima en empalizada en la
cara abaxial, debido al efecto de la radiacion solar incidente.

Todas las especies de Hinterhubera presentan vaina parenquimatica
bordeando los haces vasculares de las semildminas y de la nervadura central;
sin embargo, en H. adenopetala y H. columbica se presentan dos vainas
rodeando al haz vascular central, pero en posicion inversa, en la primera
especie la interna es parenquimatica y la externa tiene células esclerosadas,
mientras que en el segundo taxdn la interna estd compuesta mayoritariamente
por células esclerosadas, muy notorias por su tamafio y el grosor de sus paredes
y la externa estd formada solo por células parenquimaticas. Asimismo, en la
vaina parenquimatica de H. laseguei y H. longiloba son evidentes unas pocas
células esclerosadas. La presencia o ausencia de una vaina parenquimatica
rodeando al haz vascular de la nervadura principal ha sido considerada
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de valor taxonémico por Milan ef al. (2006) y por Lapp et al. (2013). En
particular, la cantidad relativa de tejido de sostén asociada al haz vascular fue
considerada relevante en la delimitacion de especies de Artemisia-Asteraceae
(Noorbakhsh et al. 2008), pero sin hacer un analisis detallado de la vaina
vascular presente en los haces de los taxones que estudiaron.

Todas las especies presentan macroesclereidas agrupadas formando una cufia
desde la base foliar hasta el tercio medio de la ldmina, llegando en algunos
casos hasta el tercio superior. Este caracter fue reportado por Roth (1974) en
su estudio de la anatomia foliar de Hinterhubera imbricata.

En la mayoria de las especies se observo la presencia de una cavidad secretora
asociada al haz vascular del nervio medio, salvo en H. lanuginosa que no
presenta y en H. adenopetala, en la que generalmente, se diferencian tres
cavidades. Castro et al. (1997)y Lapp et al. (2013) indicaron que la presencia de
cavidades secretoras puede tener importancia para la separacion de taxones. El
numero de cavidades o ductos de secrecion ha sido indicado como un caracter
que permite la separacion de especies de Aldama La Llave-Asteraceae (Oliveira
et al. 2013, Silva et al. 2014); sin embargo, Filartiga et al. (2016), encontraron
que el nimero y posicion de ellas en las hojas de 17 especies de dicho género
pueden variar en la vena media, inclusive en las hojas de un mismo individuo,
ya que solo en dos especies, el rasgo fue constante, por lo que este caracter
debe ser usado con cuidado. En el caso de las especies de Hinterhubera, este
caracter resultd importante para la separacion de las mismas.

RELACION ANATOMIA-AMBIENTE

Es importante resaltar que las especies estudiadas crecen en los paramos entre
los 1.000 y los 4.610 msnm (Carrillo 2016). Los ambientes de paramo se
caracterizan por presentar alta radiacion solar en el dia, bajas temperaturas
nocturnas y fuertes vientos frios y secos, lo que favorece la presencia
de caracteristicas xeromorficas en la lamina foliar; la mayoria de estas
caracteristicas estan involucradas en los mecanismos para maximizar la
eficiencia en el uso de agua y regular la cantidad de agua transpirada, asi como
en la regulacion de la cantidad de luz y calor que llega a la hoja (Silva-Moure
2012, Lapp 2014).

Debido alo anterior, las plantas estudiadas presentan caracteristicas anatomicas
que les permiten sobrevivir a estas condiciones ambientales xéricas. La hoja
de Hinterhubera es ericoide (Roth 1974) y se presenta mas o menos aplicada
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al tallo, reduciendo asi la exposicion directa de la lamina a la radiacion solar;
el caso mas extremo es H. imbricata con sus hojas totalmente adpresas. La
lamina se muestra revoluta hacia la cara abaxial, que es la cara expuesta al
exterior. Segiin Roth (1974) esta extension de la lamina que la hace revoluta,
seria producto de la accion de un meristema foliar de accion secundaria en
la cara abaxial, por lo que toda la epidermis que lo conforma seria epidermis
abaxial; esto basado en sus propias observaciones y en los planteamientos
para Ericaceae de Hagerup (1953, citado por Roth 1974). Este plegamiento
de la lamina conforma un 4rea confinada que propicia la generacion de un
microclima en su interior que permite evitar las drasticas fluctuaciones de
temperatura y reduce las pérdidas de agua por transpiracion. Aunado a esto,
una cuticula mas pared celular gruesa contribuye a proteger a los tejidos
fotosintéticos de la radiacion solar por un incremento de la reflectancia
evitando que los tejidos internos puedan calentarse excesivamente, tal como
ha sido sefialado por Roth (1974) y Lindorf et a/.(1991). La cuticula gruesa,
particularmente en la superficie adaxial, se ha asociado a condiciones de aridez,
ya que puede ejercer una accion mecanica que evita que los tejidos foliares
colapsen cuando el déficit hidrico es marcado (Roth 1974). Esta amenaza de
colapso de los tejidos producto del déficit hidrico se ve reducida igualmente
por la presencia de tejidos mecanicos; en este sentido, todas las especies de
Hinterhubera presentan tejido esclerenquimatico compacto conformado por
macroesclereidas, desde la base hasta el tercio medio o superior del mesofilo,
permitiendo asi mantener la rigidez de la hoja adpresa al tallo. En los casos de
H.adenopetala, H. columbica, H. lasegueiy H. longiloba se observan algunas
células esclerénquimaticas en torno al haz vascular de forma discontinua.

Segtin Parkhust (1978), la presencia de estomas en ambas o una sola epidermis,
es una caracteristica vinculada a la adaptacion a condiciones ambientales
determinadas; en ¢l caso de Hinterhubera,todas las especies son hipoestomaticas,
quedando por tanto los estomas protegidos en el area semiconfinada por el
plegamiento foliar. Esta zona presenta una profusion de tricomas tectores y
glandulares en densidades variables. Asimismo, se ha indicado que los tricomas
pluricelulares favorecen el establecimiento de una capa de aire estatico en la
superficie de la hoja, que actiia como control térmico al reducir el enfriamiento
por conveccion de la [dmina foliar (Ely y Torres 2003).

El tipo de hoja de acuerdo al arreglo del mesofilo tiene valor adaptativo; en este
sentido, Torres et al. (1996) atribuyen la hoja isofacial a condiciones ambientales
determinadas, ya que favorece el proceso de fotosintesis independientemente
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cual sea la posicion de la hoja. En Hinterhubera se presenta tanto el mesofilo
bifacial como el isofacial, con distintos grados de compactacion del tejido
clorenquimatico. El mesofilo compacto evita que se acumule agua intercelular
incrementando su resistencia a la congelacion (Shields 1950).

En cuanto a los haces vasculares, la presencia de vaina parenquimatica o
esclerenquimatica han sido sefialados como caracteres utiles para incrementar
la difusién del agua en toda la hoja y para dar mayor resistencia a la misma
(Roth 1974, Torres y Robles 1996, Ely y Torres 2003). En Hinterhubera es una
constante la presencia de vaina parenquimatica entorno a los haces vasculares.

La presencia de canales secretores, tal como ocurre en la mayoria de las
especies de Hinterhubera (a excepcion de H. lanuginosa), ha sido sefialada
como caracter adaptativo para las relaciones hidricas de la planta; ya que,
segin Fahn y Cutler (1992), los vapores de las sustancias secretadas evitan la
evaporacion del agua y por ende el descenso de la temperatura, manteniendo
asi la humedad y evitando el enfriamiento. Cabria preguntarse si la profusion
de tricomas glandulares en las especies estudiadas pueda cumplir una funcion
similar, sobre todo considerando que la sustancia que secretan no parece ser
urticante, lo cual le asignaria una funcion de proteccion ante los herbivoros.
Claro esta, definir esto tltimo amerita estudios adicionales.
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