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ANATOMIA RADICAL Y FOLIAR DE Geonoma Willd. (ARECACEAE), EN
VENEZUELA

RESUMEN

Se estudié la anatomia radical y foliar (lamina, raquis y peciolo) de nueve
especies del género Geonoma en Venezuela, y solo de la lamina en pinnas
del resto de taxa de dicho género sefialadas para el pais, con el fin de
establecer sus implicaciones taxondmicas. Nueve de los taxones estudiados
fueron recolectados en los lugares de distribucién geogréafica donde ha sido
indicada su presencia y el resto del material vegetal (particularmente para la
anatomia de hoja), se obtuvo de muestras herborizadas existentes en
herbarios nacionales. EI material fresco se fijo en FAA y el herborizado se
hidratd6 previamente; en ambos casos las porciones seleccionadas se
seccionaron a mano alzada o con un micrétomo de rotacion, siguiendo
protocolos ya establecidos. Las epidermis foliares se obtuvieron al someter
porciones de la lamina a la accién de hipoclorito de sodio comercial (5,25%).
Asimismo, se realizaron pruebas histoquimicas de algunos metabolitos
primarios y secundarios. Las laminas obtenidas se estudiaron con un
microscopio Optico calibrado; realizando la cuantificacion de algunas
variables con la ayuda de un ocular micrométrico. Asimismo, se realizé un
andlisis de conglomerado (cluster). Los resultados obtenidos permiten
diferenciar anatobmicamente las especies de Geonoma. Entre las variables de
valor diagnéstico destacan, en la raiz, forma de engrosamiento de las
paredes celulares de la exodermis, células parenquimaticas de contornos
circulares en la corteza, longitud de los canales de aire, células de paso en la
endodermis, arcas xilematicas compartidas en forma de “V” y "Y", forma de
los cordones floematicos y vasos metaxilematicos dispersos en la médula; en
la hoja, son dutiles: los contornos del raquis y el peciolo en seccién
transversal, la diferenciacion de la region costal e intercostal en la epidermis
adaxial, la orientacion de las células epidérmicas costales e intercostales, la
presencia de papilas en las epidermis, la ubicacion de los estomas, el tipo de
tricomas, la forma de la pared externa de la epidermis mas cuticula, la
presencia de hipodermis, el arreglo del mesofilo, la presencia de fibras no
vasculares y cavidades secretoras, la diferenciacion de tejido de expansion,
las caracteristicas del tejido esclerenquimatico que rodea los haces
vasculares de la lamina y del nervio medio, la prominencia de este ultimo
hacia la cara adaxial o abaxial, el arreglo de los haces periféricos adaxiales
en el peciolo, entre otras. Los andlisis fenéticos muestran diferencias con
relacion a la circunscripcion propuesta por Henderson (2011) para G. undata,
y apoyan las delimitaciones de G. jussieuana, G. interrupta, G. orbignyana y
G. simplicifrons.

Palabras Clave: Geonoma, anatomia, raices, peciolo, raquis, lamina foliar.



ROOT AND LEAF ANATOMY IN Geonoma Willd. (ARECACEAE) IN
VENEZUELA

ABSTRACT

In this research we studied root and leaf anatomy (blade, rachis and petiole)
of nine species from the genus Geonoma in Venezuela, whereas only blade
anatomy was studied in other taxa of the genus reported for the country, in
order to establish their taxonomic implications. Nine of the studied taxa were
sampled from wild populations and the rest of the plant material (specifically
for the leaf anatomy) was obtained from samples stored in national herbaria.
The fresh material was fixed in FAA and the dry samples were rehydrated; in
both cases the selected fragments were hand-sectioned or produced with a
rotation microtome, following established protocols. Leaf epidermis were
obtained by exposing blade portions to the action of commercial sodium
hypochlorite (5.25%). Histochemical tests were carried out in order to detect
the presence of some primary and secondary metabolites. The preparations
obtained were studied with a calibrated optical microscope; performing the
quantification of some variables by using an eyepiece micrometer. A cluster
analysis was undertaken in order to interpret the main results. The latter allow
to anatomically differentiate the species of Geonoma included in our study.
The diagnostic variables in the root are: shape of thickening of the exodermis
cell walls, parenchymatic cells with circular contours in the cortex, channels’
air length, passage cells in the endodermis, "V" and "Y" shaped xilematic
poles, phloem strands shape and scattered metaxilematics vessels in bone
marrow cords; on the leaf were identified as useful: contours of the rachis and
petiole in cross section, differentiation of the costal and intercostal region in
the adaxial epidermis, orientation of the costal and intercostal epidermal cells,
presence of papillae in the epidermis, location of the stomata, type of
trichomes, shape of the cuticle and external wall of the epidermis, presence
of hypodermis, arrangement of the mesophyll, presence of secretory cavities
and nonvascular fibers, differentiation of expansion tissue, characteristics of
the schlerenchymatic tissue surrounding the vascular bundles of blade and
midrib, prominence of the Ilatter towards the adaxial-abaxial faces,
arrangement of peripheral adaxial vascular bundles in the petiole, among
others. The phenetic analyses showed differences with respect to the
taxonomic hypothesis proposed by Henderson (2011) for G. undata, and
support the delimitations of G. jussieuana, G. interrupta, G. orbignyana and
G. simplicifrons.

Key Words: Geonoma, anatomy, roots, petiole, rachis, blade.
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1. INTRODUCCION

Entre las monocotiledoneas, Arecaceae (Palmae) constituye un grupo
taxondmico de gran importancia, que se caracteriza por una amplia
diversidad morfolégica y ecolégica (Dransfield et al., 2008). Los integrantes
de dicha familia se encuentran ampliamente distribuidos en el mundo, en las
regiones tropicales y subtropicales, con un registro fosil de mas de 80

millones de afios (Stewart, 1994).

Arecaceae, ademas de ser un grupo diverso y ecolégicamente importante, es
valorada por su amplia utilidad para las comunidades humanas, siendo
aprovechada en diversas actividades econdmicas a nivel mundial (Anderson
y Anderson, 1985).

Dentro de los ecosistemas tropicales venezolanos, las palmeras resaltan por
su forma biologica, su importancia como componente basico de la flora y

como elemento significativo en las comunidades vegetales (Vareschi, 1992).

En la actualidad, algunas especies se consideran en peligro de extincion,
debido a la sobre explotacién con fines comerciales y a la destruccién de los
ecosistemas donde se desarrollan. La Cordillera de la Costa de Venezuela es
considerada por Stauffer (1999), como una zona de alta diversidad y
endemismo para la familia Arecaceae. Esta zona enfrenta problemas graves
de conservacion, debido al avance descontrolado de actividades agricolas y
urbanisticas que estan destruyendo, aceleradamente, los habitats de las
especies. En este contexto, es necesario ejecutar planes urgentes de
conservacion con estudios taxondémicos y ecolégicos, especialmente en sus
habitats naturales, con énfasis en la region de Los Andes, la zona costera,
los llanos venezolanos y el Delta del Orinoco (Johnson, 1996; Hokche et al.,
2008).



La anatomia vegetal puede hacer contribuciones importantes al
esclarecimiento de las relaciones ecoldgicas, taxonémicas y filogenéticas de
las plantas vasculares, asi como a la fisiologia de las mismas. Las palmas
presentan una variabilidad anatomica considerable. El estudio de esta
variacion proporciona caracteres utiles para delimitar las relaciones entre los
diferentes taxones y algunas veces, permite explicar los cambios evolutivos

qgue se han producido (Uhl y Dransfield, 1987).

En los ultimos afios, los estudios sobre la anatomia de 6rganos vegetativos
de las palmas se han incrementado significativamente. Sin embargo, aun
falta mucho por estudiar, esto debido, no solo a la gran variabilidad
morfologica de la familia, sino también, a las dificultades y limitaciones
relacionadas con la coleccion de sus érganos (Govaerts y Dransfield, 2005;
Dransfield et al., 2008; Tomlinson et al., 2011).

Autores como Tomlinson (1961), Seubert (1998 A y B) y Tomlinson et al.
(2011), afirman que existen pocas diferencias anatomicas entre especies de
un mismo género, siendo éstas, en su mayoria cuantitativas 0 muy pequefnas
para establecer separaciones entre grupos taxondémicos. Estos autores,
consideran que los géneros que conforman la tribu Geonomateae (tratada
por algunos autores como Geonomeae) presentan caracteres anatomicos
homogéneos. Sin embargo, el material examinado por estos investigadores,
fue poco representativo, razén por la cual sus opiniones podrian no reflejar la
realidad desde el punto de vista sistematico. Asimismo, Tomlinson et al.
(2011), considera que un estudio detallado del género Geonoma (por ser el

mas diverso), resultaria de interés ecologico.

Con base a estas consideraciones, se realizé el estudio anatdmico de las
raices y de las hojas de especies del género Geonoma (Arecaceae) en

Venezuela. Para el caso de las raices se estudiaron nueve (9) especies que



crecen en la Bio-region cordillera de la Costa, sistemas de colinas Lara-
Falcon y los Andes; mientras que para el estudio de las hojas se usaron las
mismas nueve especies indicadas para el caso de la raiz, estudiando en ellas
ademas, el arreglo histologico del raquis, peciolo y lamina de las pinnas,
adicionando en este caso el resto de taxa citadas en el pais, tomando como
referencia el Nuevo catédlogo de la flora vascular de Venezuela (2008), ya
gue a pesar de la existencia de la monografia de Henderson (2011), aun hay
muchas divergencias entre los especialistas del grupo en cuanto a la vision
taxondmica empleada. No obstante, en el Anexo 1, se listan
comparativamente las especies a estudiar con sus correspondientes en la

obra antes indicada.



2. OBJETIVOS

2.1.

2.2.

Objetivo general

Caracterizar la anatomia radical y foliar de especies de Geonoma Willd.
(Arecaceae) presentes en Venezuela, estableciendo sus implicaciones
taxondmicas.

Objetivos especificos

Describir la estructura anatémica radical de nueve especies de

Geonoma que crecen en Venezuela.

Caracterizar la anatomia foliar de las especies de Geonoma citadas

para Venezuela.

Comparar el arreglo histolégico observado tanto en las raices como en
las hojas, precisando afinidades y diferencias.

Discutir las implicaciones taxonomicas de los resultados obtenidos.

Proponer una clave de identificacibn con base a los caracteres

anatomicos de los 6rganos estudiados.

Realizar un analisis de conglomerado (cluster) de variables anatémicas
cuantitativas y cualitativas de raiz y hoja, con el objeto de diferenciar los

taxones bajo estudio.



3. REVISION DE LITERATURA

3.1. Descripcion morfoldgica de las Arecaceae

Las palmas representan un pequefio universo si se evalian desde el punto

de vista estructural, su variabilidad morfolégica es mayor que la de cualquier

otra familia de monocotiledéneas, siendo una de las mas diversas entre las

plantas con semillas (Uhl y Dransfield, 1987).

Arecaceae estad constituida por plantas pequefias, medianas o grandes,
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Fig. 1. Forma del tallo en las palmas.
Tomado y modificado de Jones (1995)

monoicas, dioicas o hermafroditas,
de habito arbéreo, arbustivo o en
ocasiones trepadoras, armadas o
inermes, solitarias o0 cespitosas y
entonces gregarias por medio de un
rizoma estolonifero. Los tallos o
estipites pueden ser subterraneos o
rectos o

aéreos, columnares,

arqueados, mayormente sin

ramificaciones (p. e€j. Hyphaene),

cubiertos  por vainas foliares

persistentes 0 por espinas, Yy

generalmente anillados (Figs. 1y 2).

Las raices son adventicias, conspicuas o inconspicuas (Henderson et al.,

1995:; Stauffer, 2000; Judd et al.,

2008).

Los miembros de las Arecaceae pueden presentar desde pocas hasta

numerosas hojas. Estas se encuentran generalmente agrupadas en la

porcion distal del estipite a manera de penacho apical,

denominando al
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Inflorescencias
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conjunto corona (Fig. 2). Las hojas son alternas o
pueden estar dispuestas espiraladamente o raras
veces en pares (disticas). Segun la composicion de
la lamina foliar, pueden ser pinnadas (caracterizadas
por un eje central llamado raquis, bien desarrollado
acompafado de pinnas o segmentos), palmadas
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estructura
compacta denominada capitel o

filoscapo (Figs. 2 y 3), el cual es casi
tubular con méargenes prolongados en
fibras cortas o largas. El raquis en las
hojas pinnadas, puede ser corto o
bien

estar desarrollado,

prolongandose en ocasiones a
manera de cirro. Asimismo, puede
presentarse acanalado, comprimido

dorsiventralmente o prominentemente

segmentos o pinnas divididos en un segundo orden);

las vainas foliares pueden estar abiertas o cerradas
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Fig. 3. Tipos de hojas en las palmas.
Tomado y modificado de Jones (1995)

quillado; generalmente, presenta indumento. Los foliolos o pinnas pueden ser

pocas o abundantes, induplicadas (forma de “V” en seccion transversal) o

reduplicadas (forma de “V” invertida en seccion transversal), de formas

variadas como linear-lanceoladas,

deltoides o sigmoides;

de apice




acuminado o irregularmente truncado-laceradas (Henderson, 1997; Stauffer,

2000 y Judd et al., 2008).
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Tomado y modificado de Jones
(1995)

Las inflorescencias, de crecimiento
determinado o indeterminado, pueden ser
inter, infra o suprafoliar, llamativas y
vistosas; en paniculas, racimos o espigas,
divididas hasta cuatro 6rdenes o mas. Los
pedunculos pueden ser cortos o largos
(Fig. 4),

dorsiventralmente

teretes  (cilindricos) hasta
comprimidos,
generalmente indumentados; los profilos

(primera bractea de la inflorescencia)

pueden ser cortos o largos, generalmente
con dos quillas. Las bracteas pedunculares

se presentan desde una hasta numerosas,

de consistencia cartacea (papel o pergamino), coridcea o lefiosa, armadas o

inermes. El raquis floral puede ser corto

o0 bien desarrollado,

indumentado, en ocasiones cubierto por

bracteas raquideas. La raquillas desde
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diadas (en pares), o acérvulos (en pequefios grupos lineares). El perianto se
presenta bien diferenciado en sépalos y pétalos, raramente con un solo
verticilo; los sépalos en numero de tres, connados de distintas formas,
generalmente imbricados; los pétalos generalmente en grupos de tres,
connados de distintas formas, de prefloracion imbricada o valvada. El
androceo varia de 3 a mas de 50 estambres (generalmente 6 en dos
verticilos de 3 cada uno), o hasta casi 300 como en el caso de la tribu
Phytelepheae (Ceroxylodeae). El gineceo es supero, con 3 carpelos libres o
unidos, a veces pseudomonomero, con 1 a 3 6vulos de placentacion axial o
basal. Las flores femeninas presentan generalmente estaminodios y las
masculinas pistilodios a veces. Las flores son cominmente pequefas y
tienen un periodo de vida corto (Noblick, 1994; Henderson, 1997; Judd et al.,
2008).

Los frutos son monospermos, raramente polispermos, mayormente
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endosperma es homogéneo o ruminado,




3.2. Arecaceae en el contexto filogenético

ARECACEAE C. H. Schultz-Schultzenstein, Nattirliches System des Pflanzenreichs 317. 1832. nom.

cons. alt.

PALMAE Jussieu, Genera Plantarum 37. 1789. nom. cons.

Typus: Areca L. - Species Plantarum 2: 1189. 1753.

Las palmas son monocotiledéneas, pertenecientes al orden Arecales, el cual

esta conformado solamente por la familia Arecaceae o Palmae (Dransfield et
al., 2008).

Recientemente, Asmussen et al. (2006), realizaron una reconstruccion

filogenética de esta familia, basada en el estudio de la secuencia de ADN de

genes plastidicos, el polimorfismo de la longitud de los fragmentos de

restriccion (RFLPs), la secuencia de ADN nuclear y caracteres morfolégicos

de entre 33 y 90 especies. Con base a esta filogenia, las palmas se

encuentran incluidas dentro del clado “commelinoid”, con una monofilia bien
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Fig. 7. Arbol filogenético
mostrando la relacion de las cinco
subfamilias de las palmas. Tomado
de Asmussen et al. (2006)

establecida. Asimismo, propusieron una
nueva clasificacion para las subfamilias
de las palmas, reconociendo solo cinco
subfamilias (Fig. 7) en vez de las 6
propuestas clasicamente (cf. Uhl vy
Dransfield, 1987). En ese estudio fueron
corroboradas las circunscripciones de las
subfamilias Calamoideae y Nypoideae,
pero plantean una nueva circunscripcion

para la subfamilia Coryphoideae, que

incluye ahora a la tribu Caryoteae, anteriormente perteneciente a la

subfamilia Arecoideae debido a la presencia de triadas florales. Esta nueva

circunscripcion fue confirmada por Dransfield et al. (2008).


http://www.tropicos.org/Name/40018953

El andlisis filogenético también apoyd una nueva delimitacion para la
subfamilia Ceroxyloideae que contiene a las tribus Cyclospatheae,
Ceroxyleae y a todos los géneros que anteriormente integraban a la
subfamilia Phytelephantoideae, quedando excluida de la subfamilia
Ceroxyloideae, la tribu Hyophorbeae que pasé a formar parte de la subfamilia
Arecoideae (Asmussen et al., 2006), a pesar de la presencia de flores

insertas en triadas.

Con relacion al numero de géneros y especies que conforman la familia
Arecaceae, existen discrepancias. Uhl y Dransfield (1987) en su libro
“Genera Palmarum” mencionaron que la familia consta de 202 géneros y
2.778 especies en el mundo. Aflos mas tarde, Jones (1995) en su libro
‘Palms throughout the World”, indicaron que el nUmero de especies varia
entre 2.500 y 3.500, las cuales se encuentran incluidas en 210 a 236
géneros. Otro texto muy conocido y publicado en el mismo afio “Field Guide
to the Palms of the Americas” obra de Henderson et al., (1995), sefiala que
en el mundo existen aproximadamente 200 géneros y 1.500 especies de
palmeras. Posteriormente, en 1996 en el libro editado por Johnson vy
publicado por la UICN, titulado “Palms: Their Conservation and Sustained
Utilization”, se plantea que existen unos 2.300 taxones de palmas incluidos
en unos 200 géneros. En el afio 2005, Govaerts y Dransfield, en el texto
“World Checklist of the Palms” senalaron que la familia abarca alrededor de
2.364 especies representadas en 190 géneros. Recientemente, Judd et al.
(2008), en el texto titulado “Plant Systematics. A phylogenetic approach.”
indicaron que la familia se encuentra constituida por 200 géneros y unas
2.780 especies. La informacion mas reciente, propuesta en el Genera
Palmarum Dransfield et al. (2008), confirman la presencia de 185 géneros y

2.485 especies para el grupo.
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En el continente americano, se estima la presencia de unas 550 especies de
palmas (Henderson et al., 1995). En Venezuela, la familia comprende 30
géneros y 101 especies, siendo Arecoideae la subfamilia mejor representada
y dentro de ella, Geonoma y Bactris Jacg. ex Scop. los géneros mas diversos
(Stauffer, 1999). Geonoma constituye el género mas especializado de la tribu
Geonomateae, asi como el mas grande, con 68 especies en el mundo
(Dransfield et al., 2008; Henderson, 2011). En Venezuela, se reconocen
entre 19 y 20 especies (Stauffer, 1999; Hokche et al., 2008).

3.3. Lasubfamilia Arecoideae y la tribu Geonomateae

Arecoideae representa la subfamilia mas grande y morfolégicamente diversa
de las cinco subfamilias reconocidas en las Arecaceae (Dransfield et al.,
2008). Casi el 60% de los géneros de la familia (107) y el 50% de las
especies (aprox. 1.300) se incluyen en este grupo (Baker et al., 2011). La
subfamilia Arecoideae se encuentra muy extendida en zonas tropicales y
subtropicales, principalmente en selvas lluviosas y en menor medida, en
algunos habitats estacionalmente secos. En esta subfamilia se muestran
niveles excepcionales de endemismo, especialmente en América y la region
del Indo-Pacifico (incluyendo Madagascar) (Baker et al., 2011). Algunas de
las palmas mas importantes desde el punto de vista econdmico, estan
incluidas en las Arecoideae, como la palma aceitera (Elaeis guineensis
Jacq.), coco (Cocos nucifera L.), palma de la nuez de betel (Areca catechu
L.), palmito (Bactris gasipaes Kunth) y muchas especies de importancia en el
comercio horticola mundial (por ejemplo, Dypsis lutescens (H. Wendl.)
Beentje & J. Dransf., Howea forsteriana (F. Muell. & H. Wendl.) Becc. y
Roystonea regia (Kunth) O.F. Cook) (Balick y Beck, 1990).

Los estudios filogenéticos sustentan el caracter monofilético de la subfamilia

con un apoyo de moderado a alto, y la relacionan como grupo hermano de la
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subfamilia Ceroxyloideae (Dransfield et al., 2008). Dransfield et al. (2005,
2008) y Baker et al. (2009) dividen a la subfamilia Arecoideae en 14 tribus
(Iriarteae, Chamaedoreeae, Roystoneae, Reinhardtieae, Cocoseae,
Podococceae, Oranieae, Sclerospermeae, Manicarieae, Euterpeae,
Geonomateae, Leopoldinieae, Pelagodoxeae y Areceae) (Fig. 8). Esta
clasificacion fue fuertemente apoyada por Baker et al. (2011), quienes
evaluaron las secuencias de ADN para los genes nucleares de baja copia,
PRK y RPB2, de 190 especies de palmas, pertenecientes a 103 géneros
(96%) de la subfamilia Arecoideae. De las 14 tribus y 14 sub-tribus
propuestas por Dransfield et al. (2005, 2008) y confirmadas por Baker et al.
(2009), solo cinco sub-tribus de la tribu Areceae (Basseliniinae,
Linospadicinae, Oncospermatinae, Rhopalostylidinae y Verschaffeltinae) no

recibieron apoyo estadistico (<50 BP).

S

Fig. 8. Arbol filogenético mostrando las relaciones entre las tribus y subtribus
de la subfamilia Arecoideae. Tomado de Dransfield et al. (2008).
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Los miembros de la subfamilia Arecoideae, a excepcion de los géneros
Chamaedorea Willd. y Wendlandiella Dammer, comparten el hecho de ser
monoicos, con hojas pinnadas o pinnadamente acanaladas, segmentos
reduplicados, inflorescencias altamente diferenciadas por bracteas primarias,
que subtienden las ramas de primer orden (bracteas del raquis) y bracteas
bien desarrolladas en los pedunculos florales; flores agrupadas en triadas,
constituidas por dos flores estaminadas laterales y una flor central pistilada
(Dransfield et al., 2008), con la excepcién de la tribu Chamaedoreeae, que
produce un arreglo floral conocido como acérvulo (Uhl y Moore, 1978; Ortega
y Stauffer, 2011).

Dentro de Arecoideae se encuentra la tribu Geonomateae, la cual esta
constituida por géneros restringidos a los tropicos humedos del Nuevo
Mundo (Dransfield et al., 2008). Antiguamente la tribu era conocida como
Geonomeae (Uhl y Dransfield, 1987; Dransfield y Uhl, 1998; Stauffer y
Endress, 2003), hasta que Dransfield et al. (2005), propuso algunos cambios
de nomenclatura relacionados al uso de nombres anteriormente publicados.
Esta tribu consta de seis géneros: Pholidostachys, Welfia, Calyptronoma,
Calyptrogyne, Asterogyne y Geonoma, representados en 103 especies
(Dransfield et al.,, 2008; Henderson, 2012). Geonoma se encuentra
ampliamente distribuido desde México hasta Brasil, Bolivia y las Antillas
(Dransfield et al., 2008; Henderson, 2011) Este género también esté presente
en la Mata Atlantica al sudeste de Brasil y puede alcanzar los bosques de
montafia de alta elevacion (3.150 msnm) de Los Andes (Henderson et al.,
1995). Los géneros restantes son menos diversos y tienen una distribucién
mas restringida. Calyptrogyne consta de 18 especies, las cuales habitan en
el sotobosque y se encuentran en América Central (Henderson, 2005).
Calyptronoma consta de tres especies de palmas del sub-dosel, endémicas
de las Antillas Mayores. Asterogyne tiene cinco especies de palmas del

sotobosque, una de ellas es comun en América Central y el norte de América

13



del Sur, mientras que las otras cuatro tienen distribucién muy restringida en
la Guayana Francesa y Venezuela (Stauffer et al., 2003). Pholidostachys
contiene siete especies de tamafio medio, ampliamente distribuidas desde
Nicaragua, Colombia, Ecuador, Peru y Brasil. Por ultimo, Welfia incluye dos
especies de palmas del dosel, que se distribuyen desde Honduras hasta el
oeste de Colombia, Ecuador y Peru (Dransfield et al., 2008; Henderson,
2012).

Sobre la base de evidencias morfolégicas, la tribu Geonomateae fue
considerada monofilética, caracterizandose por tres sinapomorfias: 1) flores
en triadas, hundidas en las raquillas y a menudo cubiertas por un opérculo
formado por el labio superior que se sobrepone sobre el inferior; 2) los
pétalos de las flores pistiladas connados basalmente en un tubo blando y 3)
estilos delgados (Wessels Boer, 1968 y Dransfield et al., 2008). En el estudio
filogenético basado en las secuencias de ADN de genes plastidicos, no se
reconocio a la tribu como monofilética (Asmussen et al., 2006). Sin embargo,
una filogenia molecular basada en dos regiones de baja copia nuclear dentro
de la fosforibuloquinasa (PRK) y el ARN polimerasa Il (RPB2), confirmé la
monofilia de la tribu con un apoyo de bootstrap del 100%, encontrando que
logré resolver algunas de las relaciones intergenéricas. Pholidostachys vy
Geonoma eran monofiléticas, mientras que Calyptrogyne fue anidada dentro

de una parafilia con Calyptronoma (Roncal et al., 2005).

3.4. Caracteristicas morfolégicas de Geonoma Willd.
Geonoma Willdenow, Species plantarum 4 (1): 174, 593. (1805).

Lectotipo: Geonoma simplicifrons Willdenow (véase H.E. Moore 1963c).

El género Geonoma es uno de los mas diversos del Neotropico, constituido
por plantas pequefias o0 medianas, solitarias o0 agrupadas, inermes,

pleonanticas y monoicas, de tallos cortos o algunas veces altos, delgados
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parecidos a una cafia, subterraneos, erectos o rastreros, con anillos
prominentes (Henderson et al., 1995, 2011; Dransfield et al., 2008).

Las hojas son pinnadas, divididas regular o irregularmente, o enteras y
bifidas. La vaina es abierta y el peciolo es generalmente bastante corto,
ambos generalmente de color marrén tomentoso. Los foliolos o segmentos
son pocos 0 muchos y casi siempre insertos en un solo plano. Ellos pueden
tener el mismo ancho o presentarse desiguales, de formas sigmoides,

lineales o encorvados (Wessels Boer, 1968; Henderson et al., 1995, 2011).

Las inflorescencias son bisexuales, inter o infrafoliares, espigadas o
ramificadas con uno (1) a varios 6rdenes. Pedunculo muy corto o muy largo,
glabro o tomentoso; profilo tubular, corto o largo y picudo. Bréacteas
pedunculares (0-2), cortas o largas, deciduas o persistentes, al igual que el
préfilo. Las flores son unisexuales, dispuestas en triadas bracteadas,
espiraladas, verticiladas o decusadas en foveas. Cada févea tiene dos
bracteas pequefias o labios, uno conocido como labio inferior y el otro como
labio superior. Flores masculinas con 3 sépalos separados y 3 pétalos
connados cerca de 2/3 de su longitud total; estambres 6 (raramente 3 o0 7-
12), los filamentos connados en un tubo basal. Flores femeninas con 3
sépalos basalmente connados y los pétalos connados en la mayoria de su
longitud en un tubo 3-lobado, los I6bulos paledceos, divergentes;
estaminodios connados en un tubo truncado a 6-dentado o -lobado; carpelos
3 pero con 2 ovarios vestigiales (pseudomonomero), gineceo unilocular, con
un solo 6vulo desarrollado en antesis, estilos connados, basales, alargados;
estigmas 3, lineares, recurvados. Frutos monospermos, maduros lisos,
ovoides (rara vez) o elipsoides a globosos u obovoides, usualmente purpura
oscuro o0 negros, con residuo estigmatico basal. El endosperma es
homogéneo y el edfilo es bifido (Wessels Boer, 1968; Henderson et al., 1995;
Dransfield et al., 2008).
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3.5. Morfologia de las raices

En las palmas, la raiz principal o primaria es muy pequefia y funciona por un
corto periodo de tiempo. Esta raiz es sustituida posteriormente por raices
laterales adventicias, que se desarrollan en los entrenudos del tallo
(Dransfield et al., 2008). A medida que el tallo aumenta de diametro, nuevas
raices se van produciendo en los niveles mas altos del entrenudo, formando
un cono basal, en el que las raices mas jovenes pueden observarse por

encima de la superficie del suelo (Tomlinson, 1961).

Las raices se ramifican generalmente en dos 6rdenes, aunque pueden llegar
excepcionalmente hasta el cuarto orden. Las raices de primer orden emergen
directamente del tallo, las raices de segundo orden aparecen como
ramificaciones de las de primer orden y asi sucesivamente. Grandes masas
de raices relativamente cortas se forman a nivel del suelo o ligeramente por
debajo de éste. En suelos arenosos, las raices de primer orden pueden
extenderse horizontalmente hasta 40 m, segun lo reportado para Euterpe
oleracea Mart. y Mauritia flexuosa L. f., o en algunos géneros, pueden
descender varios metros (Dransfield et al., 2008). En la mayoria de las
palmas las raices tienden a ser muy largas, delgadas y subterraneas, aunque

pueden ensancharse cerca de su insercion (Tomlinson, 1961).

3.6. Anatomiade las raices

La anatomia de las raices de las palmas es muy variable y ha sido
escasamente estudiada (Seubert, 1998 A y B; Dransfield et al.,, 2008;

Tomlinson, et al., 2011).

Los primeros estudios anatémicos de la raiz en Arecaceae fueron realizados
por Cormack (1896) y Drabble (1904) (citados por Tomlinson, 1961) quienes
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describieron detalladamente los diferentes tejidos que forman este o6rgano,
en aproximadamente 60 especies de palmas.

Tomlinson (1961), analizé la anatomia radical de una gran cantidad de
géneros de palmas, estableciendo patrones generales para la familia. Por
otro lado, Seubert (1998 A y B) al estudiar la histologia de raices de 101
géneros pertenecientes a la subfamilia Arecoideae, encontr6 una
considerable variacion en la estructura interna de las mismas en las
diferentes tribus. Ambos autores, sefialaron que la anatomia radical de los
géneros que conforman la tribu Geonomateae es uniforme y las diferencias
detectadas son muy pequefias para establecer separaciones entre los
géneros. Sin embargo, el material examinado por ambos investigadores fue
escaso. Con relacion al género Geonoma, Tomlinson (1961) solo estudio
Geonoma vaga Griseb. y Geonoma sp., mientras que Seubert (1998 A y B)
incluyé en su trabajo a Geonoma congesta H. Wendl. ex Spruce y dos

especies indeterminadas.

No obstante, trabajos como el de Fatima (2011) demuestran que es posible
encontrar diferencias anatémicas en la raiz de ciertos grupos de la familia,
aun entre categorias taxonémicas infraespecificas. Esta investigadora evalué
treinta y cuatro cultivares de Phoenix dactylifera L. encontrando diferencias
en cuanto a: tamafio de las células epidérmicas, tamafio y forma de la region
cortical externa, esclerificacion de la corteza, paquetes de fibras en la
corteza, presencia de aerénquima, espesor de la endodermis, tamafio y

forma del floema, disposicién de los vasos metaxilematicos, entre otras.

En general, las raices en las palmas presentan externamente la rizodermis,
gue puede ser uniestratificada o estar compuesta por varias capas de células
de paredes delgadas, referida por algunos autores como “velamen” (término

comunmente utilizado en la anatomia de las raices de orquideas), sobre todo
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si se presenta en multiples capas (Dransfield et al., 2008). La exodermis esta
compuesta frecuentemente por una sola capa de células escleréticas, que
pueden contener taninos en las paredes o en el lumen (Seubert, 1998A). En
ocasiones, capas de corcho reemplazan la rizodermis, exodermis y parte de
la corteza externa (Seubert, 1998A), lo cual ha sido referido en raices viejas

de Chamaedoreeae (Dransfield et al., 2008).

La corteza media normalmente incluye canales de aire grandes, separados
entre si por diafragmas cortos, verticales e irregulares, constituidos por
células parenquimatosas, de paredes delgadas (Tomlinson, 1961). Dicho
aerénquima puede ser de origen esquizdgeno o lisigeno (Seubert, 1998A).
La corteza interna esta constituida por capas de células organizadas
regularmente, las cuales se esclerotizan (Tomlinson, 1961). En la mayoria de
las Arecoideae las células de esta regién presentan mucilagos, rafidios y
taninos. Adicionalmente, dentro de la corteza interna se han determinado dos
tipos diferentes de fibras. Las primeras con un lumen grande, de paredes
moderadamente engrosadas, lignificadas, generalmente con taninos, y
opacas a la luz polarizada. Las fibras del segundo tipo presentan un lumen
reducido, paredes fuertemente engrosadas pero no lignificadas, carecen de
taninos, y las paredes se observan de color blanco brillante bajo luz
polarizada. Normalmente, las fibras del segundo tipo son solitarias y raras
veces se unen formando pequefios haces o fasciculos (Seubert, 1998A).
Esta region limita internamente con la endodermis tipicamente
uniestratificada, pero en ocasiones puede ser biestratificada (Tomlinson,
1961).

El cilindro vascular esta delimitado por una capa de periciclo, con células de
paredes gruesas. El nimero de polos protoxileméticos excede los cien.
Solereder y Meyer (1928) (citado por Tomlinson, 1961) consideran que en las

raices de las palmas, las arcas xilematicas comparten elementos, tomando
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forma de “V”, “Y” o incluso forma de “U” en seccidn trasversal. Los cordones
de floema habitualmente se alternan con las arcas xilematicas y a menudo
tienden a ser pequefios, aunque a veces se muestran desarrollados; pueden
adoptar formas semejantes a las referidas para el xilema. En el centro se
distingue la médula, la cual por lo general, estd compuesta de células de
paredes delgadas, algunas veces lignificadas; no obstante, en ocasiones
dichas células pueden colapsarse produciendo una cavidad central en las
raices maduras. La presencia de fibras en la meédula es frecuente
(Tomlinson, 1961).

El patron estelar en las raices de las palmas, a menudo presenta variaciones
gue han despertado el interés de anatomistas. Cormack (1896) y Drabble
(1904) (citados por Tomlinson, 1961), mostraron que la complejidad estelar
es proporcional al didmetro de la raiz, y sefialaron que dicha complejidad se
relaciona con el modo de insercion de las raices en el tallo. Estos autores, a

conveniencia, proponen cinco tipos estelares en las raices de las palmas:

1-. Estela cilindrica, poliarca; centro de la estela ocupado por tejido fibroso.
Este corresponde con el tipo habitual presente en las monocotiledoneas

2.- Estela cilindrica, con una médula estriada, constituida por células de
paredes delgadas. Esta condicion se observa en la mayoria de las palmas
con raices subterraneas y también es comudn en otras monocotiledéneas.

3-. Estela cilindrica, con una médula estriada que incluye vasos aislados
rodeados cada uno por una vaina fibrosa;, médula en ocasiones con
agrupaciones exclusivamente fibrosas, rara vez con agrupaciones

floematicas. Esto es bastante comun en palmas con raices subterraneas.
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Fig. 9. Estela en raices, Tipo 2 propuesto por Cormack (1896) y Drabble
(1904). Tomado de Tomlinson (1961).

4-. Estela estriada, no cilindrica, lobulada en seccion transversal, con
endodermis continua; meédula presente, incluyendo a menudo vasos
medulares. Este tipo se observa en raices ensanchadas cerca de la insercion
con el tallo.

Fig. 10. Estela en raices, A y B Tipo N° 4 propuesto por Cormack (1896) y
Drabble (1904). Tomado de Tomlinson (1961).

5-. Estela seccionada en haces distintos, cada uno rodeado por un aro de
células endodérmicas interrumpidas o poliestélica con una endodermis

continua rodeando haces vasculares aislados; corteza y la médula continua.
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Este tipo se encuentra en raices aéreas 0 en raices ensanchadas cerca de la

inserciéon con el tallo.
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Fig. 11. Estela en raices, Ay B Tipo estelar N° 5 propuesto por Cormack
(1896) y Drabble (1904). Tomado de Tomlinson (1961).

Sin embargo, Tomlinson (1961) planted que la distribucion estelar no tiene un
valor sistematico importante, y afirmo6 que la anatomia radical de las palmas
habitualmente se encuentra conformada por cordones alternos de xilema y
floema con una médula central. Este autor considera otras variables de
mayor valor taxondémico, como lo son: la composicion de la corteza,
lignificacion del parénquima, las caracteristicas de la exodermis, haces de
fibras, distribucion de lagunas de aire en la corteza, presencia de suberina en
las paredes de la endodermis, presencia de haces vasculares en la médula,

entre otras.

Asimismo, Seubert (1998A), sefalé que las Arecoideae pueden presentar

variaciones en el cilindro vascular proponiendo algunos tipos:

En el primer tipo, denominado cilindro vascular "normal”, la endodermis es
continua, los vasos se encuentran incrustados regularmente en el tejido
esclerdtico, y en la periferia y hacia el centro se presenta una médula

parenquimatica. En esta médula se pueden encontrar fibras solitarias o
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agrupadas en haces; asi como vasos integrados al tejido esclerotico de dicha

region.

En el segundo tipo, la endodermis es discontinua y segmenta el cilindro
vascular. Este tipo puede ser dividido en dos sub-tipos. En el primer sub-tipo,
la endodermis es raramente interrumpida y en su mayoria se muestra
lobulada. En consecuencia, el cilindro vascular es lobulado segun la
endodermis. En el segundo, sub-tipo la endodermis se presenta
frecuentemente interrumpida y el cilindro vascular se disecciona
marcadamente. A pesar que este tipo revela un cilindro vascular fuertemente
dividido, éste se produce en una gran cantidad de palmas cuyas raices
tienen diametro relativamente grande. El grado de diseccién no depende
directamente del diametro de la raiz. También hay muchos géneros con
raices gruesas, cuyo cilindro vascular se mantiene entero (Euterpe,

Prestoea).

Por otro lado, Seubert (1998A), describe la estructura interna de las raices de
la tribu Geonomateae (tratada como Geonomeae). Los miembros de esta
tribu muestran una rizodermis de paredes delgadas que tiende a desaparecer
en raices maduras. En secciones transversales, las células de la exodermis y
la corteza externa son similares y estan conformadas por unas pocas capas.
En estas células, se puede observar frecuentemente el lumen, sus paredes
son moderadamente gruesas Yy presentan taninos. En secciones
longitudinales, la corteza externa y la exodermis son distintas; las células de
la exodermis son alargadas y tienen extremos romos, mientras que las
células que conforman la corteza externa son aun mas alargadas y con
extremos puntiagudos. La corteza interna suele ser homogénea, con un
aeréngquima poco desarrollado, presentando canales de aire ubicados en la
porciébn media. En contraste, con todos los demas géneros de Arecoideae,

las células de la corteza interna son de paredes moderadamente gruesas,

22



careciendo de células de paredes delgadas. En esta corteza las fibras
solitarias y estrechas se encuentran dispersas. Las células de la endodermis
muestran contenido tanifero y engrosamientos en forma de “U”, siguiendo el
patrén basico de las Monocotiledoneas. El periciclo esta formado por una
sola capa de células y el cilindro vascular muestra el patron normal de las

palmas.

Fig. 12. Esquema de la raiz de Geonoma sp. en seccioén transversal. Las lineas
periféricas de color negro representan tejido esclerdtico, los pequefios puntos
indican fibras solitarias esparcidas en la corteza, las areas irregulares
contorneadas en la corteza interna muestran la presencia de canales de aire y la

linea de color negro en el centro representa la endodermis. Tomado de Seubert

3.7. Anatomiade lalamina foliar

La hoja de las palmas, como en la mayoria de las monocotiledoneas, esta
compuesta por tres partes: la base foliar envainadora, el peciolo y la lamina.
Sin embargo, lejos de conformar una estructura simple, representa el 6rgano

mas complejo de la arquitectura de las palmas (Tomlinson, 1990).
Los estudios anatomicos de la lamina foliar en palmas son relativamente

amplios. Tomlinson (1961), analiz6 la anatomia de la lamina foliar de una

gran cantidad de géneros de palmas, estableciendo las tendencias generales
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de la familia. Estudios posteriores de la anatomia de esta porcion foliar de
varios grupos, han demostrado ser Gtiles desde el punto de vista diagndstico.
Glassman (1972), separ6 las especies del género Syagrus Mart. utilizando
principalmente caracteres de la superficie foliar y de la hipodermis. Asimismo,
caracteres anatémicos del mesofilo foliar y de los estomas, han sido valiosos
para distinguir las especies de Thrinax Sw. (Read, 1975). Por otro lado,
especies de Chelyocarpus Dammer (Uhl, 1972) y de Hyophorbe Luerss. (Uhl,
1978), pudieron ser identificadas a partir de secciones de la lamina foliar.
Igualmente, la anatomia de la hoja fue considerada valiosa en la monografia
de Euterpe Mart., Prestoea Hook. f. y Neonicholsonia Dammer (Henderson y
Galeano, 1996).

Tomlinson (1961), considera que Geonoma Yy los géneros relacionados
Asterogyne H. Wendl., Calyptrogyne H. Wendl., Calyptronoma Griseb. y
Pholidostachys H. Wendl. ex Hook. f. (Geonomateae), forman una alianza
anatdmica homogénea dentro de la tribu, los cuales se distinguen
principalmente por los tipos de tricomas y la distribucién de las fibras no
vasculares en la lamina foliar. Tal como se sefalé para la raiz, este autor

examino pocas especies en cada uno de los géneros de Geonomateae.

Si bien, el trabajo de Tomlinson (1961) describe las tendencias anatémicas
generales de las Arecaceae, en ocasiones, las conclusiones taxonémicas
basadas en las evidencias anatomicas, no coinciden con otros estudios. Por
ejemplo, para este autor, Oenocarpus Mart. es considerado un grupo
uniforme desde el punto de vista anatomico, en el que las diferencias
estructurales se producen solo en términos cuantitativos. En un trabajo
reciente, realizado por Ferreira y De Vilhena (2008) sobre la anatomia de la
hoja de tres especies de Oenocarpus Mart., se encontraron varios caracteres
tiles para su identificacion y separacion, los cuales fueron: tipo de estoma,

patron de distribucion del esclerénquima, caracteristicas de la nervadura
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central, presencia o ausencia de masas aisladas de tejido floematico, numero
de capas del tejido de expansion, forma y organizacion del parénquima en la

region central del eje peciolo-raquis, entre otros.

Asimismo, Horn et al. (2009) realizaron un estudio filogenético, en el cual
consideraron la anatomia foliar de 161 géneros de la familia Arecaceae y
discutieron la relacion entre ésta, la biomecanica y la ecofisiologia de las
plantas. Estos autores, encontraron que los patrones evolutivos de algunos
caracteres anatémicos de la lamina foliar son altamente homoplasicos y que
la morfologia de la lamina evoluciona independientemente de su anatomia.
Por otro lado, sugirieron que la anatomia foliar puede ser capaz de
proporcionar algunos caracteres Utiles para identificar especies, entre los que
destacan la forma y contorno de las células epidérmicas tipicas adaxiales y
de la hipodermis, la presencia de fibras (subepidérmicas y no vasculares en
el mesofilo), la presencia de extensiones entre los haces vasculares hacia

cada epidermis y el tipo de hoja de acuerdo al arreglo del mesofilo.

Guevara et al. (2011) al estudiar comparativamente la anatomia de la lamina
foliar en la subtribu Mauritiinae (Arecaceae), pudieron identificar la presencia
de dos grupos: uno donde se ubica Lepidocaryum Mart., que se distingue por
la presencia de un mesofilo homogéneo y un segundo grupo, formado por
Mauritia L. f. y Mauritiella Burret que comparten la presencia de un mesofilo
diferenciado en parénquima en empalizada y esponjoso. Sin embargo, no
lograron identificar caracteres lo suficientemente concluyentes para separar

las especies.

Por otro lado, Noraini et al. (2012), estudiaron la anatomia comparada de la
hoja de cuatro especies Johannesteijsmannia H.E. Moore, en la peninsula de
Malasia, encontrando caracteres de importancia taxondémica como por

ejemplo: caracteristicas de las células epidérmicas y los estomas, presencia
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de hipodermis, idioblastos, esclereidas y fibras subepidérmicas, atributos de
los paquetes esclerenquimaticos, distribucién de los haces vasculares en el
mesofilo, division del floema en los haces vasculares y forma de los

margenes de las hojas.

En términos generales, la estructura interna de las hojas se caracteriza por la
presencia de una capa de epidermis, de células rectangulares en vista
superficial, con estomas ubicados en la superficie abaxial o en ambas
superficies. Generalmente, no presenta tricomas ni indumento visible; la
presencia de este Ultimo es frecuente en la vaina foliar, donde llega a formar

una capa de lana continua en muchas especies (Tomlinson, 1990).

El mesofilo esta constituido por una hipodermis conformada por una o varias
capas de células grandes, incoloras y de paredes gruesas; y por el
clorénquima compuesto de células redondeadas y de paredes delgadas. El
namero de capas de la hipodermis es bastante constante en la regién
intermedia entre el nervio central y el margen de la hoja. En gran cantidad de
palmas, las filas de células hipodérmicas son parcialmente reemplazadas por
fibras, como en la hipodermis adaxial de muchas Cocoeae y Lepydocaryeae.
A veces, las fibras son mas numerosas que las células de la hipodermis y se
forma una capa fibrosa casi continua como en algunas especies del género
Raphia (Tomlinson, 1990).

Se presentan hojas isofaciales y dorsiventrales. En Pseudophoenix H. Wendl.
ex Sarg. (Ceroxyloideae) el parénquima en empalizada ocupa hasta la mitad
de la profundidad total de la lamina. Hay casos de hojas isofaciales con un
namero variable de capas de parénquima en empalizada a ambos lados, y
las células del mesofilo central, grandes e isodiamétricas. En raras

ocasiones, las células del mesofilo estan dispuestas alrededor de los haces
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vasculares, como en Ptychosperma Labill. y Sclerosperma Mann & H.

Wendland, pero nunca como en las gramineas (Tomlinson, 1990).

La presencia de fibras no vasculares es comun en casi todas las hojas de las
palmas. Estas pueden estar solitarias o agrupadas formando un haz o
paquete, cuya configuracion podria tener valor diagndstico (Tomlinson,

1990). Los principales patrones son los siguientes:

1. Las fibras hipodérmicas reemplazan las filas de células hipodérmicas
0 subhipodérmicas, separadas de la epidermis por células incoloras.
Por lo general son mas abundantes adaxialmente en las hojas
dorsiventrales, pero pueden ser igual de frecuentes debajo de cada
superficie, en las hojas isolaterales.

2. Las fibras se presentan en el mesofilo solitarias y dispersas, rara vez
en contacto con la hipodermis, como en Geonoma y Calyptronoma.

3. Las fibras del mesofilo forman haces o paquetes, en raras ocasiones
se presentan solitarias, pero limitadas a un mismo nivel en el mesofilo
y con presencia de pectinas, como en los haces vasculares de
algunas Bactridinae.

4. Se presentan extensiones fibrosas rodeando la vaina del haz con
prolongaciones visibles hacia la hipodermis, como en Jubaea Kunth y
las palmas borassoides. Las fibras de las extensiones contrastan con

respecto a las de la vaina vascular.
En ocasiones, pueden observarse en las hojas de las palmas los estegmatas,
constituidos basicamente por cuerpos siliceos, asociados tanto a las fibras

vasculares como a las no vasculares (Tomlinson, 1990).

Las nervaduras de la lamina foliar de las palmas son paralelas, con haces

longitudinales grandes y pequefios, conectados por haces transversales
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pequefios cuya separacidon puede ser diagnOstica para cada especie
(Tomlinson, 1990).

Individualmente, los haces vasculares presentan una configuracion similar en
todas las hojas de las palmas y estan rodeados por dos capas distintas. En
los haces mayores, el metaxilema se encuentra interrumpido por bandas

escleroticas cortas, de paredes gruesas (Tomlinson, 1990).

El xilema incluye gran cantidad de parénquima asociado, cuyas células son
alargadas, a menudo esclerdticas. Los elementos tragueales de las venas
mas grandes estan constituidos por protoxilema, que puede observarse
largo, estrecho, extendido o incluso presentarse rasgado parcialmente, y
metaxilema conformado por lo general por un solo vaso, de didmetro amplio.
En las venas mas pequefas, el protoxilema es poco extendido y sus
elementos traqueales son a menudo bastante estrechos y poco visibles. El
floema se separa del xilema por una o0 mas capas de parénquima conjuntivo
de paredes finas o esclerotizadas. El tejido floematico de los haces pequefios
es indivisible pero en los grandes, en muchos géneros, se divide en dos
porciones (pocas veces en mas) separadas por tabiques escleréticos
(Tomlinson, 1990).

Tomlinson (1961) y Tomlinson et al. (2011), realizaron una descripcion de la
lamina foliar del género Geonoma. Dorsiventralmente, se destaca la
presencia de abundantes pelos en la region costal de la superficie abaxial.
Estos pelos son uniseriados con células basales de paredes lignificadas. La
epidermis es uniestratificada, y de menor espesor en la region costal de las
venas grandes. La pared externa de las células epidérmicas tipicas es de
poco espesor, y esta cubierta por una cuticula delgada. Estas células son
romboidales o0 hexagonales en la superficie adaxial (vista frontal), siendo mas

pequefias, rectangulares y alargadas hacia la region costal. En la superficie
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abaxial, las células tienden a ser isodiamétricas, aunque irregulares en la
region intercostal. Los estomas estan restringidos a la superficie abaxial de la
region intercostal, no en filas sino dispersos. Asimismo, la lamina de las
especies del género Geonoma carece de hipodermis. El mesofilo, esta
constituido fundamentalmente por clorénquima, no se diferencia en
parénquima en empalizada y esponjoso. Con frecuencia, se pueden
presentar fibras solitarias y dispersas en el mismo, especificamente hacia la
epidermis, o pueden estar ausentes en algunas especies. Debajo de la
epidermis, luego de dos a tres capas de clorénquima, se encuentra un haz
esclerético. Los haces son mas prominentes hacia la superficie adaxial; se
encuentran limitados por dos capas distintas, la exterior rodea
completamente las venas mas pequefias y solo parcialmente a las mas
grandes; se caracteriza por ser una vaina de células mas o menos cubicas,
con paredes radiales lignificadas, a manera de una endodermis. La cubierta
interior se presenta bien desarrollada, aunque por lo general, en los haces
mas grandes puede estar conformada por un tejido fibroso ubicado en la
parte superior e inferior de la vena; en las venas mas pequefias esta
constituida por células parenquimaticas, de paredes delgadas. El tejido
floeméatico de las venas grandes esté interrumpido por un tabique esclerético

estrecho, el cual lo divide en dos porciones.

Roth, et al. (1986), al evaluar la anatomia foliar de Geonoma simplicifrons, G.
pinnatifrons y G. spinescens, creciendo en la selva nublada del Parque
Nacional “Henri Pittier’, encontraron algunas caracteristicas comunes entre
las especies, tales como: epidermis uniestratificada en ambas caras de la
lamina foliar, estomas en la superficie abaxial, ubicados en las regiones
intercostales, tricomas pluricelulares presentes en las regiones costales;
mesofilo no diferenciado en parénquima en empalizada y esponjoso, con
presencia de esclereidas dispersas, fibras no lignificadas dispuestas

paralelamente al eje longitudinal de la lamina, presencia de idioblastos con
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rafidios y estegmatas, entre otras caracteristicas. Sin embargo, se
distinguieron, en cuanto a: forma de las células epidérmicas; densidad
estomatica; distribucion de los estomas; numero de capas del mesofilo;
forma, orientacion y grado de compactacion de las células del mesofilo;
namero de fibras agrupadas, ubicacion, forma y abundancia de idioblastos
con rafidios y estegmatas, entre otros rasgos. Es de resaltar, que las autoras

no caracterizaron el sistema vascular de la lamina foliar.

3.8. Anatomiadel raquis, peciolo y vaina foliar

Los estudios sobre el eje de la hoja (raquis, peciolo y vaina foliar) de las
Arecaceae se han limitado a describir las funciones mecanicas e hidraulicas
de estas estructuras (Tomlinson, 1964; Dassanayake y Sivakadachchan,
1972; Pyykko,1985). Sin embargo, asi como la lamina foliar de las
Arecaceae, el resto de la hoja también puede suministrar caracteres de

interés.

Raquis

La estructura del eje de la hoja varia considerablemente desde su insercion
en el tallo hasta su extremo distal. La anatomia del raquis en las Arecaceae,
ha sido considerada similar a la del peciolo en distintas investigaciones
(Tomlinson, 1961; Guevara y Garzon, 2008; Ferreira y De Vilhena, 2008).

Sin embargo, Guevara y Garzéon (2008), al evaluar la morfoanatomia de
organos vegetativos aéreos en Desmoncus orthacanthos, resaltaron algunas
caracteristicas particulares como: mayor cantidad de esclerénquima que la
del tallo, formando bandas hacia los angulos, producto de la union de los

paguetes esclerenquimaticos de haces vasculares individuales, elementos de
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los vasos del metaxilema con un didmetro promedio menor que la del

peciolo.

Alvarado y Jauregui (2011), estudiaron la anatomia del raquis y la lamina
foliar de Attalea butyracea (Mutis ex L.f) Wess. Boer y A. maripa (Aubl.)
Mart., con el propdsito de caracterizarlas, compararlas y aportar informacion
de posible valor taxondmico. Estas autoras encontraron que el raquis de
ambas especies es muy semejante en su estructura anatomica,
distinguiéndose basicamente por el numero y didmetro de los vasos
metaxilematicos, los cuales se presentan en mayor abundancia y tamafio en

A. maripa.

Peciolo

A continuacién se presenta una descripcion general del peciolo de las
palmas realizada por Tomlinson (1961), quien tomé muestras del peciolo en
la porcion ubicada debajo de la insercion de la lamina foliar o los segmentos
de algunas palmas.

Pelos o espinas microscépicas son comunes en la hoja, a veces estan
ausentes en la lamina, como en Raphia y algunas palmeras borassoides. Los
pelos se distribuyen en &reas especificas del eje. La base de cada uno de
ellos suele estar formada por varias células esclerdticas irregulares, las
cuales producen un indumento superficial como por ejemplo en Bactris. En
algunas especies de Chamaedorea la epidermis tiene numerosas papilas

multicelulares (Tomlinson, 1961).
La epidermis suele estar totalmente cutinizada y la pared externa de las

células presenta mayor grosor que las paredes anticlinales. En vista

superficial, las células epidérmicas son cuadradas o rectangulares, rara vez
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romboédricas o en forma de huso. Los estomas son igualmente numerosos
en ambas superficies. Las células oclusivas a menudo estan hundidas. Por
debajo de la epidermis se desarrolla una hipodermis incolora constituida por
una o mas capas de células, aunque a menudo es confusa su determinacion.
En hojas viejas, la hipodermis se vuelve esclerética. Seguido a esta capa, se
presenta generalmente un estrato de células clorenquimaticas de paredes
delgadas, las cuales son mas pequefias que las células parenquimaticas
centrales que tienden a ser incoloras. Hacia la periferia del peciolo, a
menudo se encuentran bandas fibrosas dispersas, no observables en la zona

central (Tomlinson, 1961).

El peciolo de las hojas se caracteriza por presentar numerosos haces
vasculares dispersos, grandes, entre los que se intercalan haces vasculares
pequefios. Los haces longitudinales estan conectados a intervalos irregulares
con haces transversales cortos y estrechos, los cuales se encuentran
rodeados so6lo por parénquimay no por fibras como en los haces de la lamina
de muchas palmeras. Los haces periféricos se encuentran aglomerados y
estan cubiertos por una vaina fibrosa mas gruesa que las que rodea las
venas centrales. Los paquetes de haces periféricos a veces se funden de
manera irregular e incompleta formando un cilindro esclerético periférico casi
continuo. En ocasiones los tejidos centrales de la parte superior del peciolo y

raquis incluyen arcos de haces vasculares en forma de V (Tomlinson, 1961).

Los haces vasculares centrales estdn rodeados, casi completamente, por
una vaina de fibras periféricas, la cual normalmente es sustituida por
parénquima a nivel del metaxilema, o en ocasiones el tejido xilematico esta
cubierto solo por parénquima. Los haces vasculares mas grandes contienen
uno 0 mas vasos metaxilematicos cerca del floema. El floema puede estar
agrupado formando una unidad o dividido en dos paquetes separados por

una banda esclerética. En Sabal Adans. se forman tres paquetes de floema 'y
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en Cyrtostachys Blume el floema se encuentra mucho mas dividido,

separado por tabiques de bandas esclerdticas irregulares (Tomlinson, 1961).

El parénquima central del peciolo de la hoja es muy uniforme y a diferencia
de algunos tallos, éste no experimenta expansién, por lo que no es posible
observar espacios lagunosos (Tomlinson, 1961).

Guevara y Garzén (2008), al estudiar la morfoanatomia de los drganos
vegetativos aéreos en Desmoncus orthacanthos Mart. (Arecaceae,
Arecoideae), concluyen que tanto el tallo, como el peciolo, el raquis y el cirro
presentan anatomia similar. En el peciolo, los haces vasculares son de
menor tamafo que los del tallo y presentan bandas de esclerénquima
asociado, por otro lado, en el area cortical predominan células

esclerenquimaticas.

Ferreira y De Vilhena (2008), al estudiar la anatomia de la hoja de tres
especies de Oenocarpus, encontraron que la forma y la organizacion de las
células del parénquima, para el eje peciolo-raquis, son Uutiles para la
separacion de especies.

Asimismo, en un trabajo realizado por Millan y Kahn (2010), en el cual se
caracterizo la anatomia foliar de 23 especies de Astrocaryum G. Mey. y dos
especies Hexopetion Burret (Arecoideae), se identificaron nueve caracteres
diferenciales en el peciolo. Entre estos caracteres destacan: presencia de
células epidérmicas rectangulares, ovadas, redondas, con la pared externa
gruesa o delgada; hipodermis interrumpida por parénquima, presencia de
esclereidas o fibras septadas y presencia de haces de fibras con estégmatas.
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Vaina foliar

Con relacion a la vaina foliar, su estructura interna tiende a variar

considerablemente con respecto a la del peciolo y el raquis.

En comparacion con el peciolo, el nUmero de estomas es menos abundante,
y éstos suelen estar ausentes en la superficie adaxial. La hipodermis abaxial
a menudo esta densamente esclerotizada. Las capas de células ubicadas
hacia la superficie adaxial se encuentran ampliamente extendidas
tangencialmente y comprimidas radialmente, esto debido posiblemente a la
expansion radial del tallo. Alrededor de los haces mas grandes, las células
del parénguima central son mas grandes, probablemente para adaptarse a
las ampliaciones del tallo. El clorénquima esta restringido hacia la superficie
abaxial o frecuentemente esta ausente. Numerosas bandas fibrosas son

visibles en la base foliar (Tomlinson, 1961).

En las bases foliares de las hojas grandes, los haces mayores se disponen
en arcos irregulares. Los arcos mas abaxiales estan rodeados por una banda
fibrosa muy notable. Lo haces vasculares ubicados hacia la superficie adaxial

son escasos Yy estrechos (Tomlinson, 1961).

En el estudio sobre Astrocaryum y Hexopetion, Millan y Kahn (2010)
identificaron seis caracteres diferenciales de la vaina, entre las que destacan:
presencia de células epidérmicas rectangulares, ovadas, redondas, con la
pared externa gruesa o delgada e hipodermis interrumpida por parénquima o

con células esclerdticas.
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1. Material Vegetal: especies de Geonoma Willd.

Para el estudio de raices se consideraron, por la factibilidad de coleccién: G.
densa Linden & H. Wendl., G. deversa (Poit.) Kunth, G. interrupta (Ruiz &
Pav.), G. jussieuana Mart, G. orbignyana Mart., G. paraguanensis H. Karst.,
G. simplicifrons Willdenow, G. spinescens H. Wendl. y G. undata Klotzsch
(Anexo 2). A estas mismas especies se les estudidé la anatomia de las
laminas de las pinnas; adicionandose para el estudio de esta Ultima
estructura material herborizado de las especies: Geonoma appuniana
Spruce, G. aspidiifolia Spruce, G. baculifera (Poit.) Kunth, G. cuneata H.
Wendl. ex Spruce, G. leptospadix Trail, G. macrostachys Mart., G. maxima
(Poit.) Kunth, G. stricta (Poit.) Kunth y G. weberbaueri Dammer ex Burret
(Anexo 3), a fin de completar un total de 18 especies presentes en el pais. En
las primeras nueve especies citadas, también se caracterizd el arreglo
histologico del raquis y del peciolo. En el resto de las especies, no se
estudiaron estas estructuras debido a que la toma de muestra podria causar

dafnos a las exsiccata.

4.2. Areade estudio y origen del material

Nueve de los taxones estudiados, fueron recolectados en los lugares de
distribucion geografica donde ha sido indicada su presencia (Fig. 13). Para
ello, se revisé literatura actualizada de la familia y se examiné el material
herborizado existente en las siguientes instituciones: Herbario de la Facultad
de Agronomia de la Universidad Central de Venezuela “Victor M. Badillo”,
Maracay (MY); Herbario del Instituto Universitario de Tecnologia “Alonso
Gamero”, Coro (CORO), Herbario del Museo de Historia Natural La Salle

(CAR) y Herbario Nacional de Venezuela, Caracas (VEN).
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Para las salidas de campo, se realiz0 la solicitud de permisos de coleccion en
Parques Nacionales a INPARQUES y al MINAMB para el resto del pais.

El resto del material vegetal (particularmente para la anatomia de la hoja), se
obtuvo de muestras herborizadas existentes en los herbarios antes
mencionados, previa autorizacion de los curadores. En la mayoria de las

especies, se tomaron muestras de tres especimenes.

En el caso del material fresco, se recolectaron raices y hojas de al menos
tres individuos por especie. Para el estudio de anatomia radical, se tomaron
muestras de raices de primer orden de plantas adultas, de 10 cm de longitud,
contados a partir del apice radical. Para el estudio de la anatomia foliar, se
consideraron las hojas de la region media de la corona de cada individuo y se
tomo6 la porcibn media de los foliolos del tercio medio de cada hoja.
Asimismo, para la caracterizacion del peciolo y el raquis, se tomaron
fragmentos de su parte central. El material fresco fue fijado en una mezcla de
FAA (formaldehido, acido acético glacial y etanol 70%), para ser utilizado en
los estudios histolégicos e histoquimicos.

Inicialmente, el trabajo anatomico incluia a G. weberbaueri Dammer ex
Burret. para los estudios de raices y G. oligoclona Trail para los estudios de
laminas de las pinnas. Segun el “Nuevo Catélogo de la Flora Vascular de
Venezuela (Hokche et al. 2008), G. weberbaueri se encuentra distribuida en
los estados Aragua, Carabobo, Miranda, Tachira y Trujillo. Con base a esto,
se realizaron dos salidas de campo, una hacia la carretera vieja Bocono-
Trujillo, segun datos de la muestra herborizada (Dorr, et al. 7214, VEN) y una
segunda salida hacia la Estacion Experimental "Bajo Seco" FAGRO UCV,
estado Vargas, atendiendo a los datos de la muestra herborizada (Espinoza,
et al. 499, VEN). La poblacion ubicada en el estado Trujillo, correspondia al

género Prestoea, lo que indica problemas de identificacion en el exsicatum.

36



us uo0lJelda|0dal

‘odwe?d
9s anb "p|jim ewouoss ap saloadsa se| ap uglonguisip ap edepy ‘g1 B4

o 209 229 o¥$ 089 W89 W0 W2 ol
| " _ _ «0
-y008 002 oot o
1 1laneqiagam ewouoad &
A. BlJEpUN BWOUO0SD) =
3 J X e
e R=am suaosaulds ewouos # |,
1 1 suouy1oldwis ewWoOU0sS )
1 sisuauenfeled BWOUOSD) =
1 1 eueAubiqio ewouos €
LA 1 \ | euenalssnfewouoss # —fs¥
>
1 N 1 1 eldnusiul eWOU0SD )
\
- ] 1 m.» 1 eslanap ewouoss T
\ % N
NOIYNYIOIY N3 YNOZ n .—\/\\.\J esusp ewouoss [/
o { {
= 7 i | < 3
¢
\ll\c
«,\W L T
T
S W el L
8] < q -
-
z [V
< $
> 3
o01
o Q!QSQLH
2z
4
ks 2
o
ol o 174
W5 .08 29 KY) 299 T

«0L (144

ol

37



Asimismo, la poblacion ubicada en el estado Vargas, mostraba caracteres
morfologicos afines con G. undata. Partiendo de estas premisas y por las
dificultades economicas de planificar otra salida de campo, se decidi6 la
exclusion de G. weberbaueri para los estudios de raices y se utilizaron
muestras herborizadas para el caso de las hojas. Asimismo, se comprobo la
inexistencia de muestras herborizadas de G. oligoclona Trail en los herbarios
nacionales. Segun Stauffer (2000), esta especie es conocida en el pais por la

coleccion (Maguire y Politi 28.800, NY) en el cerro Sipapo, estado Amazonas.

4.3. Procesamiento del material vegetal

Estos trabajos se llevaron a cabo en el laboratorio de Morfoanatomia Vegetal
de la Facultad de Agronomia de la UCV. Para los estudios anatémicos de las
raices y las hojas (material fresco), se tomaron muestras previamente fijadas
en FAA. El estudio con material herborizado requirié6 de hidratacion previa,

para lo cual se utilizé la metodologia propuesta por Pefia y Saralegui (1982).

4.3.1. Secciones histoldgicas

Las porciones muestreadas de raices, peciolo, raquis y lamina foliar,
previamente fijadas en FAA o hidratadas, fueron seccionadas a mano alzada
0 con un micrétomo de rotacion. Los cortes a mano alzada se realizaron con
una hojilla de afeitar, utilizando anime como material de apoyo.
Posteriormente fueron teflidos con azul de toluidina acuosa (1%) (O Brien y
McCully, 1981) o con azul de astra-safranina (Kraus y Arduin, 1997,
modificado) y se elaboraron laminas semipermanentes, utilizando como
medio de montaje una solucion de glicerina-agua (1:1). Los bordes entre la
lamina portaobjeto y el cubreobjeto se sellaron con esmalte para ufias
incoloro (Purvis et al., 1966). Para la obtencion de secciones con microtomo

de rotacion, las muestras se deshidrataron en una bateria creciente de

38



alcohol butilico terciario. Luego, se incluyeron en paraplast (58°C punto de
fusién) y se seccionaron transversalmente. Posteriormente los cortes fueron
tefidos con safranina-fast green y se montaron en balsamo de Canada,

obteniendo laminas permanentes (Johansen, 1940).

4.3.2. Obtencién de epidermis

Para la obtencion de las epidermis foliares, se realizaron macerados
parciales, tomando fragmentos de foliolos (0,5 cm?2 aproximadamente), los
cuales se colocaron en hipoclorito de sodio comercial (5,25%), a temperatura
ambiente (24 °C) durante un dia, al finalizar este periodo se realizaron
lavados con agua destilada y se separaron las epidermis con ayuda de un
pincel; éstas fueron tefiidas y montadas en forma semejante a lo expuesto

para las secciones obtenidas a mano alzada.

4.3.3. Pruebas histoquimicas

Se elaboraron laminas temporales con cortes trasversales de raiz, para
realizar pruebas histoquimicas, siguiendo los protocolos propuestos por
Johansen (1940) y Kraus y Arduin (1997), a fin de determinar la presencia de
grasas con Sudan lllI, lignina con floroglucinol al 1% y taninos con cloruro

férrico al 10%.
Asimismo, se elaboraron laminas temporales con cortes trasversales de los

peciolos, para determinar la presencia de almidén con solucién de Lugol,

siguiendo el protocolo propuesto por Johansen (1940).
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4.4.0Observaciones

Las observaciones se realizaron utilizando un microscopio 6ptico calibrado

marca Nikon, con la ayuda de un ocular micrometrado incorporado al mismo,

y un microscopio estereoscOpico marca Leitz. Las variables cuantitativas

mencionadas mas adelante, fueron registradas en cinco campos visuales por

lamina. Ademas, se tomaron fotografias por medio de una camara adaptada

a estos equipos. Para la descripcion anatomica de las raices y las hojas se

siguio la terminologia propuesta por Tomlinson (1961, 1990, 2011).

4.5.Variables cualitativas y cuantitativas

En el Cuadro 1 se indican las variables analizadas, considerando el 6rgano o

estructura estudiado

Cuadro 1. Variables anatémicas estudiadas por 6rgano en Geonoma

ORGANO O ESTRUCTURA

TEJIDO Y/O PECIOLO "
ZONA VARIABLES RAIZ Y ll‘:'gl\lflllklé
ANATOMICA RAQUIS
CUANTITATIVAS
U) Numero de capas X X X
E Espesor X X
|_|J Grosor de pared externa X
D mas cuticula
al Densidad estomatica X
Densidad de tricomas X
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ORGANO O ESTRUCTURA

TEJIDO Y/O
ZONA
ANATOMICA

VARIABLES

RAIz Y

PECIOLO

RAQUIS

LAMINA
FOLIAR

CUALITATIVAS

Forma de las células

Presencia y caracteristicas
de pelos radicales

Presencia de micorrizas

Presencia y caracteristicas
de los tricomas

Tipo de estomas

Ubicacion y distribucion de
los estomas

SISTEMA FUNDAMENTAL

CUANTITATIVAS

NuUmero de capas corteza

Numero de capas del
mesofilo

Numero de capas de la
exodermis

Numero de capas de la
endodermis

Grosor de la corteza

Espesor del mesofilo

CUALITATIVAS

Presencia de exodermis,
caracteristicas

Presencia de hipodermis,
caracteristicas

41




ORGANO O ESTRUCTURA

TEJIDO Y/O
ZONA
ANATOMICA

VARIABLES

RAIz

PECIOLO
Y
RAQUIS

LAMINA
FOLIAR

Presencia de canales de
aire con o sin diafragmas

X

X

Presencia, ubicacién y
caracteristicas del tejido
esclerenquimatico

Ubicacion, forma'y
abundancia de idioblastos
con cristales y estegmatas

Presencia de células de
paso en la endodermis

Presencia de tejido de
expansién

Orientacion y grado de
compactacion de las
células del mesofilo

Tipo de hoja de acuerdo al
arreglo del mesofilo

CILINDRO VASCULAR

CUANTITATIVAS

Diametro del cilindro
vascular

Numero de capas del
periciclo

NUmero de arcas
xileméticas

NUmero de vasos
metaxilematicos/haz

Diametro interno de los
vasos metaxilematicos

Diametro de la médula

CUALITATIVAS

Presencia de médula

Caracteristicas de las
células medulares
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ORGANO O ESTRUCTURA
TEJIDO Y/O PECIOLO "
ZONA VARIABLES RAIZ Y If:gl\mxé
ANATOMICA RAQUIS
Forma de las células del X
periciclo
Forma de las arcas X
xilematicas
Forma} Qe los cordones X X X
floematicos
Presencia y caracteristicas
i . X X
de esclerénquima medular
Distribucion de los haces X X
vasculares
Presencia y caracteristicas X
de la vaina vascular
Presencia de tejido
esclerenquimatico asociado X X
a los haces vasculares
Caracteristicas de la vena X
media

4.6.Analisis fenético de los datos

Tomando en consideracién las variables sefaladas anteriormente, se
codificaron los estados de los caracteres de las unidades taxondOmicas
operativas (OTUS) en matrices de datos (Anexos 4, 5y 6). A partir de dichas
matrices, y mediante tratamientos estadisticos adecuados (p.e. analisis
factorial y multivariados), se obtuvo clasificaciones y ordenaciones de los

taxones en estudio.

Para estos analisis se utilizd el programa NTSYS pc v. 2.11a (Rohlf, 2000), el
cual permite identificar los patrones y la estructura de datos multivariantes
(Nabors, 2006). Con esta herramienta se transforman los datos de la

distribuciéon de caracteres en una matriz de distancia. Las distancias son una
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estimacion del numero de cambios que han ocurrido entre los datos de todas
las unidades taxondmicas operativas (OTUS). Para el calculo de la matriz de
distancia, se utilizaron el coeficiente SM (Simple Matching Coefficient) para
datos cualitativos, y el coeficiente DIST (Distance Coefficient) para datos

cuantitativos.

Posteriormente se realizo el andlisis de conglomerado (cluster), empleando
como método de agrupamiento jerarquico el UPGMA (Unweighted Pair
Group Method with Arithmetic Mean), el cual, busca agrupar elementos (o
variables) tratando de lograr la maxima homogeneidad en cada grupo y la

mayor diferenciacion entre los grupos.

La interpretacion de los andlisis se llevo a cabo a través de fenogramas, los
cuales facilitaron la explicacién de los resultados. En cada uno de ellos se
hace referencia a la linea fenon, es decir el limite trazado a un determinado
valor del coeficiente de similitud, para definir un agrupamiento de interés

taxondmico.



5. RESULTADOS

5.1.Descripcién de las raices de Geonoma Willd.

Todas las especies estudiadas muestran en seccion transversal una
rizodermis uniestratificada, con células de contornos cuadrangulares a
rectangulares; de paredes delgadas, pectoceluldsicas, sin pelos absorbentes
(Fig.14). El grosor de esta capa varia entre las especies, presentandose los
valores mas bajos en G. deversa, G. simplicifrons y G. interrupta; el valor
mayor se registro en G. paraguanensis; en el resto de los taxa es mas o

menos similar (Cuadro 2).

La regidn cortical est4 constituida por parénquima, y se encuentra delimitada
externamente por una capa subepidérmica, conformada por células de
rasgos diferentes a sus inmediatas. En G. densa (Fig. 14A), G. deversa, G.
interrupta, G. orbignyana (Fig. 14D), G. simplicifrons y G. spinescens (Fig.
14E), las células de esta capa, presentan formas mas o menos
cuadrangulares, de paredes delgadas en el primer taxén, y de paredes
engrosadas para el resto de los taxones. En G. jussieuana predominan
células rectangulares con fuerte engrosamiento en las paredes externas
(Fig.14B), y en G. paraguanensis y G. undata, dichos engrosamientos,
ocurren tanto en las tangenciales como en las radiales, por lo que adoptan
forma de U invertida (Figs. 14C y 14F). La capa mas interna de la corteza es
la endodermis, la cual tiene paredes fuertemente lignificadas en G. densa
(Fig. 15F), G. deversa (Fig. 15A), G. interrupta (Fig. 15B), G. paraguanensis
(Fig. 15C) y G. undata y relativamente mas delgadas en el resto de las
especies (Fig. 15E). Asimismo, se evidenci6 la presencia de células de paso
en G. spinescens y G. orbignyana (Fig. 15D).
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Fig. 14. Secciones transversales de raices de Geonoma, mostrando detalles de la
rizodermis y corteza externa. A. G. densa. B. G. jussieuana. C. G. paraguanensis. D. G.
orbignyana. E. G. spinescens. F. G. undata.
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Fig. 15. Secciones transversales de raices de Geonoma, mostrando detalles de la
endodermis y el periciclo. A. G. deversa. B. G. interrupta. C. G. paraguanensis. D. G.
orbignyana, se observan células de paso (indicadas con flecha). E. G. spinescens. F. G.

densa.
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El tejido cortical ubicado entre las dos capas referidas, fue dividido en tres
zonas considerando la organizacién y caracteristicas de sus células. La
externa constituida por células relativamente pequefias, que van
incrementando su diametro a medida que se alejan de la capa subepidérmica
(Fig. 16A), con paredes fuertemente esclerosadas en G. deversa (Fig. 16D),
G. interrupta, G. jussieuana (Fig. 16E), G. orbignyana (Fig. 14D), G.
spinescens (Fig. 14E) y G. undata (Fig. 14F); y en menor cuantia en G.
densa (Fig. 16A), G. paraguanensis (Fig. 16F) y G. simplicifrons (Fig. 16C).
En esta zona, especificamente en G. undata, son evidentes células
parenquimaticas de diametro variable y de contorno circular (Fig. 17B). La
zona media se caracteriza por ser un area, con células mayormente de
paredes delgadas y con un namero de 13-23 espacios intercelulares de
tamafos diferentes (Cuadro 2), que se distribuyen radialmente y constituyen
canales de aire, los cuales estan limitados por columnas de células de
anchura diferente (Fig. 16 D-F); en ocasiones algunas de ellas engruesan y
lignifican sus paredes como es el caso de G. deversa (Fig. 16D) y G. densa
(Fig. 17A). La ultima zona, esta formada también por parénquima, pero sus
células muestran contorno ovalado, con su eje mayor paralelo a la superficie,
organizadas radialmente, en capas concéntricas alrededor del cilindro
vascular (Figs. 16D-F). EI numero de capas de células corticales es variable
entre las especies, asi como el espesor de dicha region, el cual fue mas
amplio y con mayor numero de capas en G. paraguanensis y de menor
grosor en G. interrupta; sin embargo, el menor nimero de capas se registro

en G. orbignyana y G. jussieuana (Cuadro 2).

G. paraguanensis fue la Unica especie donde se observaron estructuras

fungicas en las células de la rizodermis y del tejido cortical (Figs. 18 A-B).

El cilindro vascular esta delimitado por una capa de periciclo, con células

rectangulares u ovaladas, dispuestas con su eje mayor paraleloa la
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Fig. 16. Secciones transversales de raices de Geonoma, mostrando detalles de la cortezay
del cilindro vascular. A. G. densa. B. G. spinescens. C. G. simplicifrons. D. G. deversa con
canales de aire grandes (indicado con flecha), notese barra indicando zonas del tejido cortical
(1:externa, 2:media, 3:interna). E. G. jussieuana con canales de aire pequefios (indicado con
flecha) y células de la corteza interna esclerificadas (indicado con flecha). F. G. paraguanensis,
nétense células de la corteza interna (ci) y canales de aire (indicado con flecha).
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Fig. 17. Secciones transversales de raices de Geonoma, mostrando detalles de la corteza. A.
G. densa con canales de aire limitados por columnas de células esclerosadas (indicada con flecha).
B. G. undata con células parenquimaticas de contorno circular (indicado con flecha).

Fig. 18. Secciones transversales de raices de Geonoma paraguanensis, mostrando
estructuras fungicas. A. Filamentos flngicos sobre la epidermis. B. Hifas dentro de las
células de la corteza (indicado por una flecha).

superficie, de paredes delgadas, pectocelulésicas en G. interrupta (Fig. 15
B), G. orbignyana (Fig. 15D), G. paraguanensis (Fig. 15C) y G. undata; y
esclerosadas en G. densa, G. deversa (Fig. 15A), G. jussieuana, G.
simplicifrons y G. spinescens (Fig. 15D). El diametro del cilindro vascular es
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variable entre las especies, presentandose el mayor valor en G. deversa y G.

undata, y el menor en G. jussieuana (Cuadro 2).

El haz radial esta conformado por un nimero variable de arcas xilematicas
en las diferentes especies (Cuadro 2). Dichas arcas pueden compartir
elementos metaxilematicos, por lo que adoptan forma de “V”, esto puede ser
observado en todas las especies, pero adicionalmente en G. densa algunas
tenian forma de “Y” (Figs. 19A-B). En la mayoria de las especies son

evidentes también arcas en forma de “I”, patrén comun. El nUmero de vasos
metaxileméticos por arca, asi como su didmetro fueron también diferentes
entre las especies. La mayor cantidad de vasos por arca se registré en G.
orbignyana y la menor en G. interrupta; asimismo, el mayor diametro de los

vasos se observo en G. undata y el menor en G. spinescens (Cuadro 2).

Los cordones floematicos son claramente distinguibles y presentan formas
redondeadas u ovaladas; la longitud de su eje mayor es diferente entre los
taxones, presentdndose los méas largos en G. deversa (Fig. 19C), G.
paraguanensis, G. undata, G. densa y G. orbignyana; y los mas cortos en G.
jussieuana (Fig. 19D), G. spinescens, G. simplicifrons y G. interrupta (Cuadro
2).

La region central del cilindro vascular estd constituida por células
parenquimaticas con paredes delgadas, en aquellas ubicadas mas al centro,
y gruesas, lignificadas en las externas, proximas a las arcas. En ocasiones
en G. deversa (Fig. 19E) y G. paraguanensis (Fig. 19F) fueron evidentes, uno
o dos vasos metaxilematicos, ocupando la region central del cilindro. Esta
zona fue amplia en G. undata y G. simplicifrons, y reducida en G. jussieuana

y G. interrupta.
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Fig. 19. Secciones transversales de raices de Geonoma, mostrando detalles del
cilindro vascular. A. G. simplicifrons, arcas xilematicas compartiendo elemento en forma de
“V”, indicado con circulo. B. G. densa, arcas xileméaticas compartiendo elemento en forma de
“Y”, indicado con circulo. C. G. deversa, cordones floeméaticos elongados, indicado con
flecha y arca xilematica en forma de “I”, indicado con ovalo. D. G. jussieuana, cordones
floeméticos cortos (indicado con flecha). E. y F. G. deversa y G. paraguanensis, con
elementos metaxileméticos en la médula.
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Cuadro 2. Valores promedio de variables anatémicas en raices de nueve

especies de Geonoma

(2]
s | g | g 2| 5| ¢
- o 5 S 3 @ o 3] ©
(%] — S S > [ = (8] ]
c () = [} c © 3 n S
[0} > 5 D = > = g c
VARIABLES g © = = S & 5 @ £
5 = £ © © a 2 © £
o c c =} o £ o o
Q o o c c o o c b
O] 8 ) 8 o c < o (0
O o o 3 o
(O] o @ o ]
O
EPIDERMIS
Espesor (um) | 30 | 195 ] 20 | 3 | 325 ] 525 | 195 | 325 | 325
SISTEMA FUNDAMENTAL
Numero de capas 45 a4 | 33 | 32 32 50 46 43 47
corteza
Espesor de la 860 | 930 | 520 | 560 | 610 | 1.010 | 730 | 610 | 840
corteza (um)
{';'irede canales de 18 21 14 13 17 20 20 23 21
Longitud maxima de 240 360 110 100 150 360 180 95 350
los canales de aire
CILINDRO VASCULAR
Diametro del cilindro | g54 | 4309 | 700 | 520 | 860 | 1.030 | 970 | 840 | 1.260
vascular (um)
Numero de arcas 22-25 | 29-34 | 20-26 | 19 18 23 | 32-40 | 29-32 | 38-41
xilematicas
Ndmero de vasos 2-5 2-5 1-3 3-6 3-8 4-6 4-6 25 2-4
metaxilematicos/Arca
Diametro interno de
los vasos
metaxilematicos 715 | 555 | 76,5 | 42,5 | 845 72 56 39 97
considerando el eje
mayor (um)
Longitud maxima de
los cordones 113 150 85 50 102,5 | 1375 75 65 137
floeméticos (um)
Diametro de la
médula (pm) 480 610 | 370 | 270 | 390 480 650 570 820
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5.2.Descripcion de la ldmina en pinnas de Geonoma Willd.

En seccion transversal, todas las especies estudiadas presentan la epidermis
adaxial y abaxial uniestratificadas, con pared externa mas cuticula delgada, a
excepcion de G. stricta, G. appuniana, G. macrostachys y G. densa en la
adaxial y G. stricta, G. simplicifrons y G. spinescens en la abaxial que la
tienen engrosada (superior a 7 um) (Cuadro 3). En la mayoria de las taxa,
ambas epidermis, estan formadas por células de contorno cuadrangular a
rectangular, de tamafio mas o menos uniforme y de pared externa recta (Fig.
20A-B). Sin embargo, en G. undata, las células de la epidermis adaxial,
presentan las paredes externas convexas (Fig. 20D). Asimismo, G. stricta
presenta papilas en ambas epidermis (Fig. 20C), mientras que G. spinescens
solo presenta papilas en la abaxial (Fig. 20E), y G. appuniana solo en la
adaxial (Fig. 20F). En la muestra herborizada de G. appuniana (Delascio et
al., 19403, VEN) no se evidencian estas papilas (Fig. 21D-E). Los estomas
se ubican al mismo nivel que las células epidérmicas tipicas. El espesor
mayor de la epidermis adaxial y abaxial (zona intercostal) se registré en G.
stricta y el menor en G. baculifera y G. leptospadix para la epidermis adaxial

y G. simplicifrons y G. baculifera para la abaxial.

La mayoria de las especies carecen de hipodermis. En G. weberbaueri se
evidencia su presencia subepidérmicamente en ambas caras de la pinna
(Fig. 21B), mientras que en G. spinescens solo se presenta hacia la
superficie adaxial (Fig. 21A). En ambos taxa, la hipodermis esta conformada
por una capa de células grandes e incoloras. Sin embargo, la hipodermis
abaxial en G. weberbaueri esta constituida por células mas pequefas que las
de la superficie adaxial (Figs. 21B y 22B). En las muestras herborizadas de
G. appuniana (Delascio et al., 19403, VEN) y (Steyermark et al., 128223,

VEN) se observa la hipodermis, constituida por células pequefias en el primer



Fig. 20. Secciones transversales de la ldmina en pinnas de Geonoma, mostrando
detalles de la epidermis. A. G. aspidiifolia. B. G. deversa. C. G. stricta, mostrando papilas.
D. G. undata con células de pared externa y cuticula convexa en la epidermis adaxial. E G.
spinescens, mostrando papilas en la epidermis abaxial. F. G. appuniana, mostrando papilas
en la epidermis adaxial (Muestra herborizada colectada por Steyermark et al., 130864,
VEN.). CS: canal secretor.
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espécimen (Fig. 21D-E), y de mayor tamafio en el segundo, con el eje mayor
de las células orientado anticlinalmente (Fig. 21F). Sin embargo, en la
muestra (Steyermark et al.,, 130864, VEN), de la misma especie no se

aprecia dicho tejido (Fig. 21C).

Las hojas de todas las especies son isofaciales (Fig. 22A), a excepcion de G.
weberbaueri que exhibe un mesofilo bifacial (Fig. 22B). El clorénquima esta
constituido por 6-17 capas de células orientadas periclinalmente a la
superficie, con espacios intercelulares restringidos. En G. weberbaueri hay
tres a cuatro filas de células cortas de parénquima en empalizada, y
aproximadamente 13-14 capas de parénquima esponjoso compacto, formado

por células redondeadas.

La presencia de fibras no vasculares, dispersas en el mesofilo es frecuente
en la mayoria de las especies (Fig. 23A-B), a excepcién de G. paraguanensis
que no tiene. En G. simplicifrons y G. spinescens (Fig. 20E) las fibras se
ubican en la porcion media de la lamina, formando filas relativamente
ordenadas, paralelas a la superficie. Dichas fibras son generalmente escasas
en el mesofilo, a excepcion de G. appuniana (Fig. 21C), G. baculifera (Fig.
23A) y G. weberbaueri (Figs. 21B y 22B) donde son abundantes. Estas
pueden presentarse solitarias, o en ocasiones, formando grupos de dos a
cuatro células. En G. leptospadix y G. macrostachys llegan a agruparse en
paquetes de seis a ocho células y en G. weberbaueri los grupos estan

formados por hasta 12 células (Fig. 23B).

Por otro lado, en la mayoria de las especies, en la porcion media del
mesofilo, se distinguen cavidades secretoras circulares, bien delimitadas por
células epiteliales (Figs. 20B y 21D); a excepcion de G. aspidiifolia, G.

cuneata, G. leptospadix y G. orbignyana en las que no se observan. Estas
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Fig. 21. Secciones transversales de la lamina en pinnas de Geonoma, mostrando
detalles de la hipodermis. A. G. spinescens. B. G. weberbaueri. C. G. appuniana (muestra
herborizada, Steyermark et al., 130864, VEN.) no presenta hipodermis. D. y E. G. appuniana
con hipodermis (muestra herborizada, Delascio et al, 19403, VEN.) F. G. appuniana con
hipodermis (muestra herborizada, Steyermark et al., 128223) (flechas sefialan la hipodermis).
CS: canal secretor.
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Fig. 22. Secciones transversales de la lamina en pinnas de Geonoma, mostrando los
tipos de hoja de acuerdo al arreglo del mesofilo. A. G. maxima con mesofilo isofacial. B. G.
weberbaueri con mesofilo bifacial.

Fig. 23. Secciones transversales de la ldmina en pinnas de Geonoma, mostrando
fibras en el mesofilo. A. G. baculifera. B. G. weberbaueri (fibras indicadas con flechas).
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cavidades suelen ser escasas, a excepcion de G. weberbaueri donde son

abundantes.

El espesor del mesofilo es variable entre las especies, siendo de mayor
grosor y con mayor namero de capas en G. weberbaueri y de menor grosor
en G. baculifera y G. leptospadix; sin embargo, el menor nUmero de capas se
registré en G. stricta (Cuadro 3). Los taxa pueden reunirse en dos grupos de
acuerdo a este caracter, hojas cuyo grosor de mesofilo estd por debajo de

100 pum y el otro grupo donde es mayor a este valor.

Los haces vasculares mayores y menores de la semilamina son colaterales
cerrados y se localizan préximos a la superficie abaxial. En todas las
especies, se encuentran rodeados parcial o totalmente por una vaina de
fioras. En G. densa, G. macrostachys, G. orbignyana (Fig. 25B), G.
paraguanensis, G. simplicifrons, G. spinescens, G. stricta y G. undata (Fig.
25A) los limita parcialmente, ya que estd interrumpida por tejido
parénquimatico muy esclerosado. En el resto de las especies, dicho tejido
rodea totalmente los haces vasculares (Figs. 25C-F). Por fuera del
esclerénquima es evidente una vaina parenquimética interrumpida en las
zonas adaxial y abaxial, la cual esta constituida por células ovoides,
redondeadas o lenticulares (Fig. 25). En los haces mas pequefios de G.
jussieuana esta vaina puede llegar a rodear casi totalmente el haz (Fig. 25E).
Las células del mesofilo, adyacentes a la vaina vascular, se muestran
amplias y distendidas, diferencidndose del resto de las células de dicha
region (Fig. 25C).

Los haces vasculares menores tienen un solo cordon floematico (Figs. 25B-
D). Mientras que los mayores, en la mayoria de los taxa, presentan uno a
tres vasos metaxilematicos y uno, mayormente dos cordones floemaéticos,

separados por un tabique esclerdtico (Fig. 25A). Sin embargo, en G.
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interrupta y G. cuneata (Fig. 25F) se contaron tres y cuatro cordones

floeméticos, separados igualmente por tabiques escleréticos.

En todas las especies estudiadas, a excepcion de G. aspidiifolia, G. stricta y
G. deversa se evidencia en la region del mesofilo ubicada entre nervadura
central y la epidermis abaxial, un conjunto de células parenquimaticas
alargadas de mayor tamafio que el resto, dispuestas en empalizada o
ligeramente oblicuas a la superficie, denominado por Tomlinson (1990), tejido
de expansion. Este se presenta formando una sola capa de células en la
mayoria de las especies, de una a tres estratos en G. appuniana (Fig. 24B) y

de dos a tres en G. densa, G. jussieuana (Fig. 24A) y G. spinescens.

Fig. 24. Secciones transversales de lalamina en pinnas de Geonoma, mostrando tejido
de expansion. A. G. jussieuana. y B. G. appuniana. (tejido de expansion encerrado en
Ovalos)

El nervio central tiende a ser mas prominente hacia la cara abaxial en: G.
deversa (Fig. 26E), G. leptospadix (Fig. 26C), G. macrostachys (Fig. 27A), G.
simplicifrons (Fig. 27E), G. spinescens (Fig. 28A), G. stricta y G. weberbaueri
(Fig. 28B); mientras que, en el resto de las especies, dicha prominencia
ocurre hacia la superficie adaxial (Figs. 26A-B; 26D; 27B-D). Este se
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Fig. 25. Secciones transversales de la [dmina en pinnas Geonoma, mostrando detalles
de los haces vasculares. A. G. undata. B. G. orbignyana. C. G. deversa. D. y E. G.
jussieuana. F. Geonoma cuneata.
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encuentra protegido también por una epidermis uniestratificada, de células
mas pequefias que las de la semildmina. Seguido a este tejido, se pueden
diferenciar de 2-4 capas de clorénquima. En el cloréquima subepidérmico de
G. cuneata y G. weberbaueri (Fig. 28B), se diferencian paquetes de fibras, de

2-3 células para la primera especie y de 2-12 células para la segunda.

Seguidamente, en G. densa, G. deversa (Fig. 26E), G. macrostachys (Fig.
27A), G. paraguanensis (Fig. 27D), G. simplicifrons (Fig. 27E), G. spinescens
(Fig. 28A), G. stricta y G. undata, se presenta un anillo esclerenquimatico
interrumpido por parénquima esclerotico; en el resto de los taxa es continuo
(Figs. 26A-D; 27B-C; 28B). En la mayoria de las especies, este tejido se
extiende hasta la epidermis abaxial. Solo en G. jussieuana (Fig. 24A), G.
paraguanensis (Fig. 27D), G. orbignyana (Fig. 27C) y G. spinescens (Fig.
28A), lo hace hasta debajo de la epidermis adaxial. En G. baculifera y G.
weberbaueri (Fig. 28B), el tejido esclerenquimatico del nervio central limita en

toda la periferia con parénquima clorofiliano.

El tejido vascular del nervio central estd formado por un nimero variable de
haces vasculares que oscila entre 1 y 10 haces (Cuadro 3). G. leptospadix
(Fig. 26C), G. simplicifrons (Fig. 27E) y G. stricta presentan un solo haz
grande en el nervio central, mientras que G. cuneata (Fig. 26D), G. densa y
G. undata, pueden llegar a tener de 8 a 10 haces. En todos los nervios
centrales resalta un haz vascular de mayor tamafio, el cual estd conformado
por uno a cuatro vasos metaxilematicos y 2-9 cordones floematicos
separados por tabiques escleréticos. En G. densa, G. leptospadix (Fig. 26C),
G. macrostachys (Fig. 27A), G. orbignyana (Fig. 27C), G. simplicifrons (Fig.
27E) y G. undata se observa cordones floematicos solitarios dispersos en el
nervio central. Asimismo, en G. appuniana (Fig. 26A), G. aspidiifolia (Fig.
26B), G. cuneata (Fig. 26D), G. interrupta y G. maxima (Fig. 27B) son
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Fig. 26. Secciones transversales de la lamina en pinnas de Geonoma, mostrando
detalles del nervio central. A. G. appuniana. B. G. aspidiifolia. C. G. leptospadix. D. G.
cuneata. E. G. deversa.
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Fig. 27. Secciones transversales de la lamina en pinnas de Geonoma, mostrando
detalles del nervio central. A. G. macrostachys. B. G. maxima. C. G. orbignyana. D. G.

paraguanensis. E. G. simplicifrons.



Fig. 28. Secciones transversales de la lamina en pinnas de Geonoma, mostrando
detalles del nervio central. A. G. spinescens. B. G. weberbaueri (flecha sefiala paquetes
de fibras).

evidentes cordones floematicos dispersos incluidos en el tejido

esclerenquiméatico que rodea el conjunto de haces.
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Cuadro 3. Valores promedio de variables anatémicas en la ldmina de las

pinnas de Geonoma
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5.3.Descripcion de las epidermis en pinnas de Geonoma Willd.

En las dos epidermis son evidentes la zona costal e intercostal (Figs. 30C-F y
31A-B) a excepcion de G. deversa, donde estas zonas son indistinguibles en

la epidermis adaxial.

e Epidermis adaxial

La region intercostal estd formada por células tipicas poligonales de 4-7
lados, alargadas, de paredes engrosadas, rectas en la mayoria de las
especies (Fig. 29A-C); no obstante, son sigmoides en G. densa (Fig. 29D), G.
jussieuana (Fig. 29E), G. stricta (Fig. 31E) y G. undata (Fig. 29F), o
ligeramente onduladas en G. baculifera (Fig. 30A) y G. deversa (Fig. 30B).
En esta region, las células se encuentran con su eje mayor orientado de
manera oblicua respecto al eje mayor de la hoja en todas las especies (Figs.
30C-F; 31A-B), a excepcidon de G. cuneata (Fig. 29B) donde se disponen de
forma casi perpendicular. Destacan por la longitud de estas células G. stricta
y G. macrostachys, con valores superiores a 70 pm, el resto de los taxa,

presentan valores que oscilan entre 32,5 y 50 um (Cuadro 4).

La region costal estd conformada por células méas angostas que las
intercostales (Fig. 30F), ligeramente alargadas en sentido longitudinal,
rectangulares o poligonales (mayormente hexagonales), de paredes gruesas
y rectas en la mayoria de las especies, o con paredes sigmoides en G. densa
(Fig. 29D), G. stricta (Fig. 31F) y G. undata, o con paredes ligeramente
onduladas en G. aspidiifolia (Fig. 30D), G. baculifera, G. cuneata, G. deversa,
G. macrostachys (Fig. 30C), G. maxima, G. simplicifrons y G. spinescens.
Las células de esta regidbn se encuentran orientadas con el eje mayor
paralelo al eje de la hoja. A excepcion de G. densa (Fig. 29D), G. deversa, G.

spinescens (Fig. 31B) y G. undata que son oblicuas.

67



Fig. 29. Vistas paradérmicas de la epidermis adaxial en pinnas de Geonoma; A-C,E-F
zona intercostal, D. zonas costal e intercostal. A. G. aspidiifolia. B. G. cuneata, zona costal
sefialada con corchete. C. G. interrupta. D. G. densa, zona costal sefialada con corchete,
encima de ésta, la zona intercostal. E. G. jussieuana. F. Geonoma undata.
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Fig. 30. Vistas paradérmicas de la epidermis adaxial en pinnas de Geonoma. A-B zona
intercostal, C-F zonas costal e intercostal. A. G. baculifera, B. G. deversa, flechas sefialan
ondulaciones en las paredes. C. G. macrostachys. D. G. aspidiifolia. E. G. leptospadix. F. G.
maxima. Corchetes delimitan regiones costales.
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Fig. 31. Vistas paradérmicas de la epidermis adaxial en pinnas de Geonoma. A-B zonas

costal e intercostal, C-F zona intercostal.

A. G. simplicifrons. B. G. spinescens. C. G.

papilas (muestra herborizada, Delascio et al., 19403, VEN.) F. G. stricta con papilas.

con papilas (muestra herborizada, Steyermark et al.,, 130864, VEN.). E. G. appuniana sin
Corchetes delimitan regiones costales. P: papilas.

appuniana con papilas (muestra herborizada, Steyermark et al., 128223). D. G. appuniana
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En G. appuniana (Fig. 31C-D) y G. stricta (Fig. 31F) se evidencia la presencia
de una papila por célula, tanto en la region costal como en la intercostal. Sin
embargo, en la muestra herborizada de G. appuniana (Delascio et al., 19403,

VEN) no se observan esas estructuras (Fig. 31E).

En su mayoria, las especies son hipostomaticas; sin embargo, algunos taxa
también presentan estomas, aunque menos abundantes, en la epidermis
adaxial (Cuadro 4). Estos estomas se ubican en las zonas intercostales
adyacentes a las venas mayores en G. macrostachys (Fig. 30C) y G.
simplicifrons (Fig. 31A), o en las regiones costales mas amplias de G.
cuneata, G. densa (Fig. 29D) y G. leptospadix (Fig. 30E). El aparato
estomatico esta constituido por cuatro células subsidiarias de paredes lisas,
dos paralelas a las oclusivas, arrifonadas con pared externa convexa y dos

apicales, poligonales con cuatro a cinco lados.

A excepcion de G. appuniana, G. jussieuana, G. leptospadix y G.
paraguanensis, todas las especies presentan tricomas en la superficie
adaxial; aunque en densidad baja, varia entre 6,15 y 30,8 tricomas/mm?.
Estos ocurren predominantemente en las regiones costales en todas las
especies (Figs. 30C y F; 31A-B). En G. stricta y G. weberbaueri se disponen
de manera organizada formando filas, en el resto de las especies se
presentan dispersos sin organizacion definida. Los tricomas en todos los taxa
son pluricelulares, constituidos por células basales y medias de paredes
gruesas y las distales de paredes delgadas. En la mayoria de las especies,
dichos tricomas son uniseriados (Tipo A) (Fig. 32B-D), excepto en G.
weberbaueri, cuya porcion distal esta conformada por dos a tres hileras de
células (multiseriado), las basales también de paredes gruesas y las apicales
delgadas (Fig. 32E) (Tipo B). La forma de los apéndices Tipo A varia entre
las especies: en G. cuneata, G. densa, G. deversa, G. spinescens (Fig. 32B)

y G.undata son longitudinalmente uniformes en anchura, con células
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Fig. 32. Vistas paradérmicas con detalles de estomas y tricomas en pinnas de
Geonoma. A. G. simplicifrons, detalles del aparato estomatico. B. G. spinescens, Subtipo A-
1. C. G. simplicifrons, Subtipo A-2. D. G. maxima, Subtipo A-3. E. G. weberbaueri, Tipo B.
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distales elongadas (Subtipo A-1); en G. simplicifrons (Fig.32C) tienen base
ligeramente ensanchada (Subtipo A-2) y en el resto de las especies son
globosos, abultados notoriamente en la porcion media (Subtipo A-3) (Fig.
32D).

e Epidermis abaxial

La region intercostal esta formada por células poligonales de 4-6 lados,
equidimensionales en G. appuniana, G. densa, G. jussieuana (Fig. 35A), G.
orbignyana (Fig. 33B), G. paraguanensis (Fig. 33A) y G. undata,
predominando en el resto de las especies, las alargadas (Figs. 33C-D; 34B-
D). La mayoria de las especies presentan células de paredes rectas, a
excepcion de G. macrostachys (Fig. 34D) que las tiene ligeramente
onduladas y G. spinescens (Fig. 33E) y G. stricta (Fig. 33F) donde son
sigmoides. Dichas células se encuentran con su eje mayor orientado de
manera oblicua o ligeramente oblicua al eje mayor de la hoja en la mayoria
de las especies, excepto en G. paraguanensis (Fig. 34A), en la que estan de
forma paralela, y en G. cuneata (Fig. 34E) y G. jussieuana en las que las
células se disponen casi perpendicularmente. Al igual que en la epidermis
adaxial, estas células son mas largas en G. stricta y G. macrostachys; siendo
su longitud semejante en ambas epidermis en G. simplicifrons y G.
weberbaueri, en el resto de los taxa estas células son mas largas cuando se
comparan con la de la adaxial, excepto en G. cuneata, G. macrostachys, G.

orbignyana y G. paraguanensis.

La region costal estd conformada por células méas angostas que las
intercostales, alargadas en sentido longitudinal, rectangulares o romboidales,
de paredes rectas en la mayoria de las especies o parcialmente onduladas
como ocurre en G. aspidiifolia, G. baculifera (Figs. 33D; 36A), G. deversa

(Fig. 34C), G. macrostachys (Figs. 34D; 36B), G. maxima, G. simplicifrons y
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Fig. 33. Vistas paradérmicas de la epidermis abaxial en pinnas de Geonoma; A zona
intercostal, B-F zonas costal e intercostal. A. G. paraguanensis. B. G. orbignyana. C. G.
weberbaueri. D. G. baculifera (flecha sefialando paredes onduladas). E. G. spinescens,
flecha indicando tricoma. F. G. stricta. Corchetes delimitan regiones costales.

74



A-F zonas

A. G. paraguanensis, flecha sefialando tricoma. B. G. maxima. C. G.

Fig. 34. Vistas paradérmicas de la epidermis abaxial en pinnas de Geonoma,;

costal e intercostal.

fialan
75

flechas se

ondulaciones en las paredes. E. G. cuneata, con células costales oblicuas. F. G. leptospadix,

flecha indicando estoma. Corchetes delimitan regiones costales.

la ondulaciones en las paredes. D. G. macrostachys

fa

deversa, flecha se



Fig. 35. Vistas paradérmicas con detalles de estomas y tricomas en pinnas de Geonoma.
A. G. jussieuana, detalles de estomas. B. G. spinescens, células con papilas (p). C. G. densa,
tricoma Subtipo A-1. D. G. appuniana, tricoma Subtipo A-3. E. G. jussieuana, tricoma Subtipo
A-3. F. G. interrupta, tricoma Subtipo A-2.
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Fig. 36. Vistas paradérmicas con detalles de tricomas en pinnas de Geonoma; A-C
tricomas Subtipo A-3; D-E tricoma, Subtipo A-2; F. tricoma Tipo 3. A. G. baculifera. B. G.
macrostachys. C. G. maxima. D. G. paraguanensis. E. G. simplicifrons. F. G. weberbaueri.
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G. stricta (Fig. 33F). Las células se organizan con su eje mayor paralelo al
eje mayor de la hoja, excepto en G. spinescens (Fig. 33E) y G. cuneata (Fig.

34E) que se presentan oblicuas.

Tanto en la region costal como intercostal, G. stricta (Fig. 33F) y G.

spinescens (Fig. 35B) tienen papilas, a razén de una por célula.

Los estomas se presentan generalmente en las zonas intercostales, sin
embargo, en G. leptospadix (Fig. 34F) y G. paraguanensis (Fig. 34A) se
observan también en la region costal, evidencidndose, en el primer taxon,
hacia los nervios mas grandes. Asimismo es de resaltar, que en el segundo
taxon, la densidad estomatica es mayor en la region costal (Cuadro 3). El
aparato estomatico estd constituido por cuatro células subsidiarias, dos
paralelas a las oclusivas, arrinonadas con pared externa convexa y dos
apicales, poligonales con 4-5 lados (Figs. 33A; 35Ay B). G. weberbaueriy G.
appuniana son las especies con mayor densidad estomatica en esta
superficie, mientras que G. paraguanensis y G. spinescens presentan los

valores mas bajos.

Todas las especies tienen tricomas en la superficie abaxial, ubicados
fundamentalmente en la regidn costal, pero también en las regiones
intercostales de G. interrupta, G. macrostachys (Fig. 34D), G. paraguanensis
(Fig. 34A) y G. spinescens (Fig. 33E). En la muestra herborizada de G.
appuniana (Steyermark et al., 128223, VEN) la superficie abaxial carece de
tricomas. Las caracteristicas generales de los tricomas son similares a las
descritas en la epidermis adaxial. Sin embargo, en cuanto a la forma se
presentan algunas variaciones, tienden a ser mas largos en esta superficie.
En G. cuneata, G. densa (Fig. 35C), G. deversa (Fig. 34C), G. leptospadix y
G. undata se distinguen tricomas Subtipo A-1, con células distales mas

elongadas; en G. interrupta (Fig. 35F), G. paraguanensis (Fig. 36D), G.
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simplicifrons (Fig. 36E), G. spinescens, y G. stricta se pueden incluir en el

Subtipo A-2, y en el resto de las especies, predominan tricomas abultados

notoriamente en la porcién media, subtipo A-3. (Figs. 35D; 36A-C y F). G.

aspidiifolia, G. macrostachys y G. undata, son las especies con menor

namero de tricomas en esta superficie; en el resto de las especies varia entre

24 y 55 tricomas/mm?, registrandose el valor mayor en G. simplicifrons.

Cuadro 4. Valores promedio de variables anatomicas en las epidermis
de las pinnas de Geonoma.
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EPIDERMIS ADAXIAL
Longitud del eje
maé’e‘,’l'u?:s'as 325 | 35 | 425 | 475 | 375 | 525 | 475 | 40 | s0 75 | 375 40 | 35 | 45 | 425 | 80 | 35 35
intercostales (um)
Densidad
estomatica (mmz) 0 0 0 6,154 | 36,92 0 0 0 6,154 | 12,31 0 0 0 12,3 0 0 0 0
Densidad en
tricomas (mmz) 0 6,15 12,3 | 12,31 | 18,46 | 6,154 | 12,3 0 0 12,31 | 6,15 | 12,3 0 30,8 12,3 18,5 12,3 6,154
EPIDERMIS ABAXIAL
Longitud del eje
maé’gl'u‘lj:s'as 50 | 55 | 55 | 40 | 425 | 475 | 60 | 45 | 525 | 70 | 40 |275|275]| 45 | 55 | 875 | 425 | 35
intercostales (um)
Densidad
estomatica regic’)n 0 0 0 0 0 0 0 0 30,77 0 0 0 80 0 0 0 0 0
costal (mm?)
Densidad
estomatica region 185 111 80 61,54 | 116,9 | 116,9 129 92,3 | 67,69 | 36,92 | 98,5 | 98,5 | 30,8 | 67,7 36,9 43,1 148 264,6
intercostal (mm?)
Densidad en
tricomas (mmz) 43,1 18,5 30,8 | 30,77 | 36,92 | 24,62 | 30,8 | 36,9 | 36,92 | 18,46 | 24,6 | 24,6 | 49,2 | 55,4 36,9 30,8 18,5 36,92
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5.4.Descripcion del raquis de Geonoma Willd.

El raquis muestra contornos semejantes en los taxones bajo estudio,
predominando la forma triangular, excepto en G. deversa (Fig. 37C), en la
que tiene forma de trapecio y G. spinescens (Fig. 38C) donde es
cuadrangular. Las de contorno triangular, se separan en dos grupos, aquéllas
con contorno abaxial semicircular: G. densa (Fig. 37Ay B), G. interrupta (Fig.
37D), G. simplicifrons (Fig. 38B) y G. undata (Fig. 38D) y las otras con
contorno casi plano: G. jussieuana (Fig. 37E), G. orbignyana (Fig. 37F) y G.
paraguanensis (Fig. 38A). Cabe destacar a G. densa (Fig. 37A y B) y G.
spinescens (Fig. 38C) por tener protuberancias a cada lado del saliente de la
cara adaxial, ademas en el ultimo taxon citado, el contorno abaxial es

ligeramente lobulado.

En seccién transversal, todas las especies estudiadas presentan las
epidermis adaxial y abaxial uniestratificadas, con células cuadrangulares o
rectangulares, de tamafio mas o menos uniforme (Fig. 39). En G.
paraguanensis estas células se disponen con su eje mayor perpendicular a la
superficie (Fig. 39A). Las células de la epidermis adaxial en todas las
especies presentan la pared externa mas cuticula gruesa y recta (Fig. 39A) o
convexa como en G. densa (Fig. 39C), G. deversa (Fig. 39B), G. simplicifrons
y G. spinescens. Por otro lado, las de la abaxial destacan por ser mas
delgadas y siempre rectas, a excepcion de G. jussieuana y G. paraguanensis
en las cuales son gruesas. Asimismo, en G. deversa (Fig. 39D), G.
jussieuana y G. simplicifrons (Fig. 39E) son convexas, y en G. spinescens

esta epidermis es papilosa (Fig. 39F).
Los estomas se ubican al mismo nivel que las células epidérmicas tipicas, y

estdn presentes en ambas epidermis (Fig. 39E). Todas las especies

presentan tricomas en la superficie adaxial, observandose también hacia la
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Fig. 37. Secciones transversales del raquis de Geonoma, mostrando contornos y
distribucion de los haces vasculares. A. y B. G. densa. C. G. deversa. D. G. interrupta. E. G.
jussieuana. F. G. orbignyana.
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Fig. 38. Secciones transversales del raquis de Geonoma, mostrando contornos y
distribucion de los haces vasculares. A. G. paraguanensis. B. G. simplicifrons. C. G.
spinescens. D. G. undata.

abaxial en G. deversa, G. simplicifrons y G. spinescens. En G. paraguanensis
no se observaron tricomas en ninguna de las superficies. En todos los taxa,
estos apéndices son pluricelulares, uniseriados y longitudinalmente
uniformes en anchura (Fig. 40A y 40B), a excepcion de G. densa donde son
ligeramente abultados en la porcién media (Fig. 40C).
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Fig. 39. Secciones transversales del raquis de Geonoma, mostrando detalles de las
epidermis y region cortical. A. G. paraguanensis, cara adaxial células con eje mayor
dispuesto perpendicularmente a la superficie. B. y C. G. deversa y G. densa, cara adaxial
con paredes celulares externas convexas D. G. deversa, cara abaxial con paredes celulares
externas convexas. E. G. simplicifrons, cara abaxial con paredes celulares convexas y
estoma al nivel del resto de las células epidérmicas. F. G. spinescens, cara abaxial papilosa.
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Fig. 40. Secciones transversales del raquis de Geonoma, mostrando detalles de los
tricomas y la region cortical y central. A. y D. G. orbignyana, flechas sefialan fibras no
vasculares. B. y E G. spinescens, flechas sefialan células parenquimaticas de la corteza y la
region central. C. G. densa, tricoma uniseriado, abultado. F. G. interrupta, flechas sefialan
fibras no vasculares y columna de células parenquimaticas que separan los paquetes de
haces vasculares.



Debajo del tejido de la epidermis, se distingue la region cortical, constituida
por dos a seis capas de células clorenquimaticas de paredes delgadas (Figs.
39 B-F; 40 A, D-F), las cuales tienden a ser mas pequefias que las células
parenquimaticas centrales (Fig. 40D-E). Asimismo en esta region son

evidentes células esclerenquiméticas en grupos de 2-10 células.

Debajo de la corteza, en todas las especies, se distingue periféricamente,
una gran cantidad de haces vasculares colaterales cerrados, de complejidad
diversa, los cuales estan inmersos en una vaina fibrosa, los mismos se
agrupan y fusionan, entre ellos, formando paquetes vasculares de 2-12
haces. Estos paquetes se disponen irregularmente, a manera de cilindro
esclerotico discontinuo (Fig. 41A-D), y se encuentran separados por
columnas de células parenquimaticas de anchura variable, que en muchos
casos engruesan y lignifican sus paredes (Fig. 40F). Las fibras adyacentes a

la corteza tienen paredes muy gruesas (Fig. 41B y D).

En la region central del raquis, no se distingue médula, debido al patrén de
distribucion de los haces vasculares en el tejido fundamental (Figs. 37A-F; 38
A-D; 41A). La mayoria de las especies, presentan en esta region cordones
de fibras no vasculares pequefos, dispersos en el parénquima (Fig. 40D), a
excepcion de G. densa, G. paraguanensis y G. simplicifrons donde no fueron

observados.

Los haces vasculares centrales son colaterales cerrados. En la mayoria de
las especies, estos haces se encuentran rodeados parcialmente por una
vaina fibrosa, que se ubica bordeando al floema y es interrumpida por tejido
parenquimatico esclerosado que se extiende desde la porcion media del haz
y circunda al xilema (Fig. 41F). Solo en G. jussieuana y G. orbignyana,
dichos haces estan rodeados completamente por una vaina fibrosa periférica

(Fig. 41E). En esta region, los haces vasculares menores presentan a
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Fig. 41. Secciones transversales del raquis de Geonoma, mostrando cilindro
esclerdtico periférico y region central. A. Vista general de G. orbignyana, nétense fibras
no vasculares indicadas con flechas. B. G. interrupta. C. G. simplicifrons. D. G. densa. E. G.
jussieuana. F. G. spinescens, haz vascular con cinco cordones floematicos, flechas indican
tabiques escleroticos.
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menudo un solo vaso metaxilematico y un unico corddn floemético (Fig. 41D).
Mientras que, los mayores frecuentemente presentan de dos a tres vasos
metaxilematicos, pudiendo observarse hasta cinco en algunos casos (Figs.
41A-D), y tienen el floema conformado por dos cordones, separados por un
tabique esclerdtico (Fig. 41). En muy pocos haces se evidencia la presencia
de hasta cinco cordones floematicos (Fig. 41F).

En algunas de las especies estudiadas, se observd en la region ubicada
entre el raquis y la semildmina, un conjunto de células parenquimaticas
dilatadas, denominadas por Tomlinson (1990) tejido de expansion. Este se
presenta hacia la superficie adaxial en G. orbignyana, formado por una o dos
capas (Fig. 42C), mientras que, en G. deversa (Fig. 42B) y G. paraguanensis
(Fig. 42D) esta constituido por tres a cuatro estratos, y se ubica en la abaxial
de G. spinescens formado por una a dos capas y con hasta seis en G. densa
(Fig. 42A).
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Fig. 42. Secciones transversales del raquis de Geonoma, mostrando tejido de

expansion. A. G. densa. B. G. deversa. C. G. orbignyana. D. G. paraguanensis.
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5.5.Descripcion del peciolo de Geonoma Willd.

El contorno del peciolo en seccion transversal es semicircular por el lado
abaxial en todas las especies, mientras que, por el adaxial puede ser plano,
como ocurre en: G. deversa (Fig. 43B), G. jussieuana (Fig. 43D), G.
orbignyana (Fig. 43E), G. simplicifrons (Fig. 44A); o ligeramente convexo,
observado en: G. densa (Fig. 43A), G. interrupta (Fig. 43C), G.
paraguanensis (Fig. 43F), G. spinescens (Fig. 44B) y G. undata (Fig. 44C).

En seccion transversal, todas las especies estudiadas presentan la epidermis
adaxial y abaxial uniestratificadas, con células cuadrangulares o
rectangulares, de tamafio mas o menos uniforme (Fig. 45). Las células de la
epidermis adaxial en todas las especies presentan la pared externa mas
cuticula gruesa y plana (Fig. 45A-C); mientras que en la abaxial son también
planas, pero delgadas, a excepcion de G. jussieuana (Fig. 45D), G.
orbignyana y G. paraguanensis, donde son gruesas. Asimismo, en G. densa,
G. deversa (Fig. 45E) y G. simplicifrons son convexas, y en G. spinescens es

papilosa (Fig. 45F).

Los estomas se ubican al mismo nivel que las células epidérmicas tipicas,
siendo dificiles de observar en esta seccion. En G. densa, se observaron en
la epidermis adaxial y en G. interrupta (Fig. 45A), G. paraguanensis, G.
simplicifrons, G. spinescens y G. undata estdn presentes en ambas

epidermis. En el resto de los taxa no se observaron.

En corte transversal, solo se observaron tricomas en la epidermis adaxial de
G. deversa, y en la abaxial de G. paraguanensis, G. simplicifrons y G.
spinescens. Estos apéndices, son pluricelulares, uniseriados vy

longitudinalmente uniformes en anchura.
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Fig. 43. Secciones transversales del peciolo de Geonoma, mostrando contornos y
distribucion de los haces vasculares. A. G. densa. B. G. deversa. C. G. interrupta. D. G.
jussieuana. E. G. orbignyana. F. G. paraguanensis.
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Fig. 44. Secciones transversales del peciolo de Geonoma, mostrando contornos y
distribucion de los haces vasculares. A. G. simplicifrons. B. G. spinescens. C. G. undata.

Debajo del tejido de proteccidn, se distingue la regién cortical, constituida por
dos a seis capas de células clorenquiméaticas de paredes delgadas (Fig. 45),
las cuales tienden a ser mas pequefias que las células parenquimaticas
centrales (Fig. 46B, E-F). En G. deversa, subepidérmicamente se distingue la
primera capa de células de la corteza, interrumpida por paquetes de fibras
(Fig. 45C y E).
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Fig. 45. Secciones transversales del peciolo de Geonoma, mostrando detalles de las
epidermis y de la regién cortical, A-C adaxial con paredes celulares externas planas y
gruesas; D-F abaxial. A. G. interrupta, nétese estoma. B. G. densa. C. G. deversa, nétense
fibras subepidérmicas indicadas con flecha. D. G. jussieuana, notese paredes celulares
gruesas. E. G. deversa, paredes celulares externas delgadas y convexas, flecha indica fibras
subepidérmicas. F. G. spinescens, papilosa.
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En la corteza, a menudo se presentan cordones de fibras no vasculares
dispersos. En la mayoria de las especies, dichos cordones estan formados
por grupos de dos a nueve células, mientras que en G. jussieuana (Fig. 46D),
G. orbignyana (Fig. 46A) y G. undata (Fig. 46C) pueden llegar a estar
constituidos por 20 células. Estos cordones fibrosos son muy abundantes en
G. orbignyana (Fig. 46A) y G. jussieuana (Fig. 46D), y exiguos en G.
simplicifrons (Fig. 46B) y G. spinescens.

Debajo de la corteza, en todas las especies, se distinguen periféricamente,
gran cantidad de haces vasculares colaterales cerrados, rodeados de una
vaina fibrosa gruesa; dichos haces se agrupan y fusionan entre ellos,
formando paquetes vasculares con 2-13 haces (Fig. 46B-F). En la mayoria
de las especies, estos paquetes se disponen irregularmente, a manera de
cilindro esclerético discontinuo (Fig. 46B-D y F). Sin embargo, en G.
paraguanensis, la porcion del cilindro, paralela a la epidermis adaxial, forma
una banda continua (Fig. 46E). Cuando el cilindro es discontinuo, dichos
paquetes estdn separados por columnas de células parénquiméaticas de
anchura variable, las cuales, en ocasiones se presentan muy dilatadas,
principalmente en el plano tangencial y con paredes gruesas y lignificadas
(Figs. 46B y F; 47A-B). Por otro lado, las células de la banda fibrosa

adyacente a la corteza tienen paredes muy gruesas (Fig. 47A-B).

En la region central de esta parte de la hoja, no se distingue la médula, esto
debido al patron de distribucion de los haces vasculares en el tejido
fundamental (Figs. 43 y 44). El arreglo es particular, ya que luego de los
haces periféricos adaxiales existe una region relativamente amplia de
parénquima, observandose luego los primeros haces centrales, organizados
de tres formas diferentes: a) arco [G. jussieuana (Fig. 43D), G. orbignyana
(Fig. 43E), G. paraguanensis (Fig. 43F) y G. simplicifrons (Fig. 44A)]; b) “V”
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Fig. 46. Secciones transversales del peciolo de Geonoma, mostrando detalles de la
region cortical y de los paquetes de haces periféricos. A. G. orbignyana, seccion de la
corteza mostrando gran cantidad de cordones fibrosos. B. G. simplicifrons, cordones fibrosos
escasos en la corteza, notese las diferencias en el tamafio de las células parenquimaticas,
indicadas con flechas. C. G. undata, paquetes de haces. D. G. jussieuana, noétese nimero
de células en corddn de fibras, indicado con flecha. E. G. paraguanensis, obsérvese banda
vascular periférica continua, indicada con flecha. F. G. deversa, nétese parénquima con
células dilatadas tangencialmente.
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Fig. 47. Secciones transversales del peciolo de Geonbma, mostrando cilindro esclerético
periférico y regidon central. A. G. interrupta. B., C. y D. G. jussieuana, mostrando fibras no

vasculares y parénquima dilatado, indicados con flechas. E. G. orbignyana, mostrando
parénguima central con almidén. F. G. densa, detalle de haz vascular central.

b
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[G. densa (Fig. 43A), G. interrupta (Fig. 43C) y G. undata (Fig. 44C)] y c) casi
lineales [G. deversa (Fig. 43B) y G. spinenscens (Fig. 44B)]. En la zona
parenquimatica son evidentes haces vasculares pequefios, sb6lo en G.
deversa (Fig. 43B) y G. orbignyana (Fig. 43E). El tejido fundamental donde
estan inmersos los haces es parénquima de reserva, observandose
abundantes amiloplastos en las células de G. orbignyana (Fig. 47E).
Asimismo, en G. jussieuana se presentan células parenquiméaticas dilatadas
en esta region (Fig. 47D). Por otro lado, la mayoria de las especies, tienen
paquetes de fibras pequefios no vasculares dispersos en el parénquima (Fig.
47C), a excepcion de G. densa, G. interrupta y G. simplicifrons donde no

fueron observados.

Los haces vasculares centrales son colaterales cerrados. En la mayoria de
las especies, estos haces se encuentran rodeados parcialmente por una
vaina fibrosa, que se ubica bordeando al floema y es interrumpida por tejido
parenquimatico esclerosado que se extiende desde la porcion media del haz
y circunda al xilema (Figs. 47F y 48A). Solo en G. deversa, G. jussieuana
(Figs. 47C y D) y G. orbignyana (Fig. 47E), dicha vaina rodea completamente
los haces vasculares centrales. En esta region, los haces vasculares
menores presentan a menudo uno o dos vasos metaxilematicos y un solo
cordon floematico (Fig. 48B). Mientras que, los haces mayores
frecuentemente presentan de dos a tres vasos metaxilematicos, pudiendo
observarse hasta cinco, en algunos casos. En estos haces, el floema esta
conformado por dos cordones, los cuales se encuentran separados por un
tabigue esclerdtico (Figs. 47C-F y 48A). En muy pocos haces se evidencian
tres cordones floematicos. Es de notar, que en G. paraguanensis, se
observaron otros haces, también dispersos, pero de considerable menor
tamafio (diminutos) a los que habitualmente se presentan en la regién central
(Fig. 48C).
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Fig. 48. Secciones transversales del peciolo de Geonoma, mostrando haces

vasculares centrales de G. paraguanensis. A. Haz mayor. B. Haz mediano. C. Haz

diminuto.



5.6.Sustancias ergasticas

La respuesta ante la prueba histoquimica para deteccion de lignina de las
secciones de raices de las especies estudiadas resultd positiva, en la
exodermis, region cortical externa parenquimética e inclusive porciones mas
internas, y a nivel de endodermis y periciclo, cuando tienen paredes gruesas;
indudablemente en el xilema también se detectd este compuesto (Fig. 49A-
Q).

En cuanto a la prueba para grasas, todas las especies mostraron reaccion
positiva en la exodermis, en células endodérmicas de paredes delgadas o en
la pared tangencial externa de células de este tejido que tienen
engrosamientos en U (Fig. 49D- E); adicionalmente, se observo reaccién en
algunas células del paréngquima cortical medio e interno en G. densa y G.

orbignyana.

G. jussieuana (Fig. 49F) y G. undata fueron las Unicas especies donde se
registré la presencia de taninos en células corticales parenquimaticas
proximas a la endodermis; en el resto de las especies la reaccién fue muy

pobre, localizada en células parenquimaticas asociadas al tejido xilematico.
Adicionalmente, en los peciolos fue evidente la reserva amilacea; no

obstante la respuesta en G. orbignyana fue muy marcada en el parénquima

gue rodea los haces vasculares centrales (Fig. 47E).
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Fig. 49. Secciones transversales de raices de Geonoma, mostrando algunas
sustancias ergasticas, reveladas mediante pruebas histoquimicas. A. y B. prueba de
lignina, C-D. prueba de grasa, E-F prueba de taninos. A.-C. G. simplicifrons. D. G.
orbignyana, flecha indica células de paso. E. G. spinescens. F. G. jussieuana.
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5.7. Andlisis fenético

Se seleccionaron tres fenogramas construidos a partir de variables

cualitativas, por ser éstas mas solidas y consistentes.

El primer fenograma, elaborado con datos anatomicos de la raiz y la hoja
(lamina, raquis y peciolo) en nueve especies de Geonoma (Fig. 50), muestra
la formacion de dos grupos, uno conformado por G. densa, G. undata, G.
interrupta, G. simplicifrons, G. deversa y G. spinescens (linea fenén 0,578), y
el otro integrado por G. jussieuana, G. orbignyana y G. paraguanensis (linea
fendn ca. 0,584). En el primer grupo se aprecia que G. densa y G. undata
son bastante similares entre si, mientras que en el segundo grupo, G.
paraguanensis se separa considerablemente del subgrupo formado por G.
jussieuana y G. orbignyana.

I G. densa

| G. undata

G. interrupta

— G. simplicifrons

G. deversa

G. spinescens

G. jussieuana

G. orbignyana

G. paraguanensis

0,53 0,59 0,66 0,72 0,78

Coefficient

Fig. 50. Andlisis de conglomerado basado en variables cualitativas de la raiz y la hoja de

Geonoma.

100



El segundo fenograma, obtenido a partir de datos anatdmicos de la lamina
foliar de 18 especies de Geonoma (Fig. 51), muestra también la formacion de
dos grupos, cercanos a la linea fenon 0,658. En el primer grupo, conformado
por G. appuniana, G. interrupta, G. orbignyana, G. jussieuana, G. aspidiifolia,
G. maxima, G. baculifera, G. weberbaueri, G. paraguanensis, G. cuneata y G.
leptospadix, se observa que G. aspidiifolia y G. maxima presentan la mayor
afinidad y se encuentran separadas por una corta distancia (linea fenén ca.
0,902) de G. baculifera. Seguidamente, G. appuniana y G. interrupta
conforman el segundo subgrupo con mayor similitud. En el segundo grupo,
constituido por G. densa, G. undata, G. deversa, G. macrostachys, G.
simplicifrons, G. spinescens y G. stricta, se mantiene al igual que en el
fenograma anterior, la similitud entre G. densa y G. undata (linea fenén ca.
0,902). A este mismo nivel, destaca la afinidad entre G. macrostachys y G.

simplicifrons.

appuniana
interrupta

—

orbignyana

jussieuana
aspidiifolia

PO OO OO0 OO OO

maxima
baculifera
weberbaueri
paraguanensis

. cuneata
. leptospadix

.densa

. undata

. deversa
=" G. macrostachys
—_—c simplicifrons

—| G. spinescens
G. stricta

l
|

0,63 0,70 0,78 0,86 0,93
Coefficient

Fig. 51. Andlisis de conglomerado basado en variables cualitativas de la lamina en pinnas

de Geonoma.
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En el tercer y Ultimo fenograma, construido solo con datos de la raiz (Fig. 52),
se evidencia que G. undata se separa del resto de las especies bajo estudio,
seguidamente se forman dos grupos, uno constituido por G. densa, G.
interrupta, G. jussieuana, G. simplicifrons, G. orbignyana y G. spinescens
(linea fenén 0,75); y otro conformado por G. deversa y G. paraguanensis
(linea fenén 0,802). Destaca en el primer grupo, la similitud entre G.
interrupta, G. jussieuana y G. simplicifrons, y la de G. orbignyana y G.

spinescens.

G. densa

G. interrupta

G. jussieuana

G. simplicifrons

G. orbignyana

G. spinescens

G. deversa

G. paraguanensis

G. undata

| T T 1 1 | — T 1 | T T T T | T | — 1
0,50 0,63 0,75 0,88 1,00

Coefficient

Fig. 52. Analisis de conglomerado basado en variables cualitativas de la raiz de Geonoma.
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5.8. Clave para separar especies de Geonoma, basada en los

caracteres de la raiz.

1. Vasos metaxilematicos aislados, ocupando la region central del cilindro
VASCUIAE .. e 2

1. Vasos metaxilematicos ubicados siempre en las arcas, nunca aislados en
la regidn central del cilindro vascular ..., 3

2. Rizodermis con espesor mayor a 50 um; exodermis con paredes
externas engrosadas en forma de "U" invertida ......... G. paraguanensis

2. Rizodermis con espesor entre 17-20 ym; exodermis sin paredes externas
engrosadas en forma de "U" invertida ......................o.oone G. deversa

3. Presencia de células parenquiméticas de contornos circulares en la
(o0] 4 (== NP G. undata

3. Ausencia de células parenquimaticas de contornos circulares en la

COM B ZA ...t 4
4. Presencia de células de paso en la endodermis ..............cccceviieininnnnn. 5
4. Ausencia de células de paso en la endodermis ..............ccoceeeiiiinnn.. 6

5. Canales de aire en la corteza de hasta 150 ym de longitud, vasos
metaxilematicos con diametro interno promedio de 84,5 ym y cordones
floematicos largos de hasta 102,5 um ... G. orbignyana

5. Canales de aire en la corteza de hasta 95 um de longitud, vasos
metaxileméticos con didmetro interno promedio de 39 pm y cordones
floematicos cortos de hasta 65 um ............cccooeveiieeeneeen.n. G. spinescens

6. Arcas xilematicas con elementos metaxilematicos compartidos, que
adoptan forma de “V'y “Y” ... Gl dENSA

6. Arcas xilematicas con elementos metaxilematicos compartidos, que
adoptan solo forma de “V” ... 7
7. Células de la exodermis cuadrangulares, de paredes engrosadas
uniformemente ... 8

7. Ceélulas de la exodermis rectangulares, con paredes externas
fuertemente engrosadas ..., G. jussieuana
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Corteza externa constituida por células fuertemente esclerosadas, y
endodermis de paredes muy lignificadas ......................... G. interrupta

Corteza externa constituida por células esclerosadas en menor cuantia, y
endodermis de paredes poco lignificadas .................... G. simplicifrons
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5.9. Clave para separar especies de Geonoma, basada en los

caracteres de lalamina de las pinnas.

1. Mesofilo diferenciado en parénquima en empalizada y parénquima
ESPONJOSO . .viuettatetane ettt e eeeeeree et e aaaaaaaan G. weberbaueri

1. Mesofilo hOMOGENEO .......ceveiii e ee 2

2. Epidermis adaxial diferenciada en region costal e intercostal

............................................................................................................. 3
2. Epidermis adaxial no diferenciada en regidon costal e intercostal

............................................................................................ G. deversa
3. Presencia de papilas en la epidermis ...........ccccoovvviiiiiiiiiiii e 4
3. Ausencia de papilas en la epidermis ..........ccccccveeiiieiiiniiii e 6
4. Presencia de papilas en ambas epidermis ...........cccccccceeceeiieennn. G. stricta
4. Presencia de papilas en una de las epidermis ........cccccceceeeeeeenniiininiiinnne 5
5. Presencia de papilas en la epidermis adaxial ..................... G. appuniana
5. Presencia de papilas en la epidermis abaxial .................... G. spinescens
6. Hojas anfiestomaticas ... 7
6. Hojas hipoStomaAtiCas ..........ooviiiriiiii i 11

7. Region intercostal de la epidermis adaxial, conformada por células tipicas
con paredes sigmoides, en vista paradérmica ....................... G. densa

7. Region intercostal de la epidermis adaxial, conformada por células tipicas
con paredes rectas, en vista paradérmica ...............cociiii i, 8

8. Presencia de tricomas en la epidermis adaxial ...............cccccceiiiieiieeen. 9
8. Ausencia de tricomas en la epidermis adaxial .................. G. leptospadix

9. Células de la regién intercostal de la epidermis adaxial, con su eje mayor
orientado de forma casi perpendicular al eje mayor de la hoja
.................................................................................. G. cuneata
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10.
10.

11.

11.

12.

12.

13.

13.

14.
14.
15.
15.

16.

16.

17.
17.

Células de la region intercostal de la epidermis adaxial, con su eje mayor
orientado de manera oblicua al eje mayor de la hoja

Tricomas con base ensanchada y esclerosada ............ G. simplicifrons

Tricomas abultados notoriamente en la porcion media .....................
......................................................................... G. macrostachys

Estomas presentes tanto en la region intercostal como costal, siendo
mas abundantes en esta Ultima ............................. G. paraguanensis

Nervio medio con proyecciones esclerenquimaticas que se extienden
hasta la epidermis abaxial 0 adaxial .................ccceoeiiiiiiiiiiicicccee e, 13

Células epidérmicas tipicas adaxiales con pared externa convexa, en
SECCION traNSVErSal ......ccccoeeiiiiiiiiieice e G. undata

Células epidérmicas tipicas adaxiales con pared externa recta, en

SECCION trANSVEISAl ....uuiiiiiii e 14
Mesofilo con cavidades SECIetoras .........vuvviiiiieeeeee e 15
Mesofilo sin cavidades SECIretoras ...........ccvviviiivviiiiiiiicieie e 17
Presencia de tricomas en la epidermis adaxial ..................coooiiiii. 16
Ausencia de tricomas en la epidermis adaxial .................... G. jussieuana

Regién costal en ambas epidermis, conformada por células tipicas con
paredes ligeramente onduladas ...................ooiiiinnnn, G. maxima

Region costal en ambas epidermis, conformada por células epidérmicas

tipicas con paredes rectas ...........ccooeviiiiiii i G. interrupta
Presencia de tejido de expansion ..........cccccceeeeeeeeieeeeveennnn, G. orbignyana
Ausencia de tejido de expansion .........cccccceeeeeeiiiiiiiiieeiiiinn, G. aspidiifolia
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5.10.Clave para separar especies de Geonoma basada en los caracteres

del raquis y el peciolo

Epidermis abaxial del raquis y peciolo con papilas .................. G. spinescens
1. Epidermis abaxial del raquis y peciolo sin papilas .........cccccccevvvvvviiniiinnnn. 2
2. Ragquis de contorno triangular y peciolo sin fibras subepidérmicas ......... 3
2. Raquis con contorno en forma de trapecio y peciolo con fibras
U] o1=T o] {0 [=] 1 o ] [o= L= SRR G. deversa
3. Raquis con protuberancias a cada lado del saliente de la cara adaxial
..................................................................................................... G. densa
3. Raquis sin protuberancias en la cara adaxial .............cccccceeeeiiiieeiieeeneenn, 4
4. Porcién del cilindro esclerotico periférico, paralelo a la epidermis adaxial
del peciolo, en una banda continua .................cccoceeen. G. paraguanensis
4. Porcién del cilindro esclerotico periférico, paralelo a la epidermis adaxial
del peciolo, en una banda discontinua .............ccccoooiiiiiiiiiiiiiie, 5
5. Presencia de abundantes amiloplastos en la regién central del peciolo
............................................................................. G. orbignyana
5. Ausencia de amiloplastos en la regidn central del peciolo ................... 6
6. Haces periféricos adaxiales del peciolo dispuestos en forma de “V” ...... 7
6. Haces periféricos adaxiales del peciolo dispuestos en forma de arco .... 8
7. Presencia de fibras no vasculares en la region central del peciolo
................................................................................... G. undata
7. Ausencia de fibras no vasculares en la regién central del peciolo
............................................................................... G. interrupta
8. Haces vasculares centrales del peciolo y el raquis, rodeados
completamente por una vaina fibrosa periférica. ............. G. jussieuana
8. Haces vasculares centrales del peciolo y el raquis, rodeados

parcialmente por una vaina fibrosa periférica ............... G. simplicifrons
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6. DISCUSION

6.1. Raiz

Las caracteristicas anatomicas observadas en las raices de Geonoma,
coinciden con lo sefialado por Tomlinson (1961), Seubert (1998A) vy
Tomlinson et al. (2011) respecto a las descripciones generales para este

género. No obstante, existen algunas diferencias entre especies.

La rizodermis mostré6 un espesor significativamente mayor en G.
paraguanensis (superior a 50 pm) con respecto al resto de las especies. Esto
pudiese estar relacionado a funciones de almacenamiento de agua, debido a
que esta especie crece en la cumbre del Cerro Santa Ana, a plena
exposicion solar, expuesta a la incidencia de fuertes vientos, esto ultimo
puede conllevar a escases de agua en el suelo. Evert (2008) afirm6 que en
muchos casos, las células con un marcado desarrollo funcionan para
almacenar agua. Una notable caracteristica de la epidermis radical es el
desarrollo de pelos absorbentes (Esau, 1959). En Geonoma, no fueron
observados. Seubert (1998A) sefald6 que Arecoideae, a diferencia de
Coryphoideae y Ceroxyloideae, no presenta estos apéndices. Por su parte,
Tomlinson (1961) indic6 que una capa pilifera se desarrolla solo en raices

muy delgadas, que corresponden a raices de 6rdenes altos.

La exodermis, en G. densa presenta paredes delgadas, contrario a lo
planteado por Tomlinson (1961), Seubert (1998A) y Tomlinson et al. (2011)
quienes sefalaron que esta capa se encuentra compuesta por ceélulas
esclerdticas de paredes gruesas. Asimismo, en G. paraguanensis y G.
undata el engrosamiento de esta capa no es uniforme, ya que es mas
pronunciado en las paredes tangenciales y radiales, por lo que adopta forma

de “U” invertida. El engrosamiento de las paredes celulares en esta capa
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puede vincularse a la proteccion contra la deshidratacion y ataque de
patogenos (Enstone et al., 2003).

La corteza es variable entre las especies, en lo que se refiere al espesor,
namero de capas y al grado de esclerotizacion, debiendo indicar que de las
tres zonas en las que se dividid, la externa, exhibe una fuerte esclerotizacion.
Michael y Ehwal (2010) afirman que la esclerotizacion en las raices puede
minimizar la pérdida de agua, ademas de controlar su flujo radial y el de los
nutrientes. La zona media, caracterizada por aerénquima bien desarrollado,
con espacios intercelulares de tamafio variable, los cuales segin Seubert
(1998A), son de origen lisigeno. La variacién en el tamafio de los canales de
aire de una especie, depende del grado de intensidad del proceso que
conlleva a su formacién (Smirnoff y Crowford, 1983). Las raices de plantas
que viven en lugares humedos con frecuencia desarrollan un parénquima
muy esponjoso, con NUMerosos espacios intercelulares, esenciales para la
aireacion (Flores-Vindas, 1999B). La mayoria de los taxones estudiados
crecen en el sotobosque, disfrutando de condiciones humedas casi
constantes, escapa a esto G. paraguanensis. La zona interna, se distingue
por la disposicibn de las células parenquimaticas adyacentes a la
endodermis, en capas conceéntricas organizadas radialmente, lo cual podria
indicar la actividad de un meristema de engrosamiento primario en esas
raices. Menezes et al. (2005), al estudiar la anatomia de este 6rgano en las
especies: Cephalostemon riedelianus Korn (Rapateaceae), Cyperus papyrus
L. (Cyperaceae), Lagenocarpus rigidus (Kunth) Nees, L. junciformis (Kunth)
Kuntze (Cyperaceae), Echinodorus paniculatus Micheli (Alismataceae) y
Zingiber officinale Roscoe (Zingiberaceae), proponen una nueva
interpretacion del engrosamiento primario de las monocotiledoneas. Estos
autores observaron la presencia de endodermis con actividad meristematica,
en las raices de todas esas especies. Para ellos, la endodermis produce

parénquima de manera centrifuga, formando capas de células, que
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denominan “derivadas de la endodermis meristematica” (DME), las cuales
muestran una organizacién radial y constituyen la corteza interna. Sin

embargo, es necesario profundizar los estudios en esta area.

La presencia de una endodermis de paredes gruesas, revestida por una
banda de Caspary, funciona como barrera fisiologica limitando la difusion
apoplastica de solutos de la corteza al cilindro vascular (Flores-Vindas,
1999B). Este caracter es comun en las palmas, asi como en muchas
monocotiledéneas (Tomlinson, 1961). En todos los taxa estudiados la
endodermis mostré paredes engrosadas en forma de “U”. El patron de
engrosamiento de la pared secundaria en la endodermis, es uno de los pocos
caracteres anatomicos informativos desde el punto de vista filogenético
(Tomlinson, 1961; Seubert, 1998A; Tomlinson et al., 2011). En seccion
transversal, existen dos estados de caracteres para la endodermis: 1)
paredes radiales y tangenciales internas, desigualmente engrosadas en
forma de “U, y 2) paredes uniformemente engrosadas en forma de “O”,
siendo considerado el primero sinapomorfico y el dltimo plesiomorfico para la
familia (Tomlinson et al., 2011). La presencia de células de paso en la
endodermis de G. spinescens y G. orbignyana, es un caracter poco frecuente
en palmas (Tomlinson, 1961). Estas células de paredes delgadas, ubicadas
frente a las arcas xilematicas, permiten el paso de agua y sustancias
disueltas por el protoplasto (Roth, 1976). Se debe recordar que las raices
utilizadas en este estudio fueron de primer orden y por ende no tienen una
funcién de absorcion significativa, la cual esta vinculada a raices de érdenes
mayores (Tomlinson, 1961), por lo que probablemente la presencia de
células de paso en las especies antes indicadas pudiese constituir un

caracter de valor taxondmico.

La presencia de estructuras fungicas en la rizodermis y el tejido cortical de G.

paraguanensis, no sorprende, ya que puede tratarse de micorrizas. En los
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bosques tropicales donde la competencia por luz, nutrientes y agua puede
ser alta, la asociacion con micorrizas arbusculares puede influir en la
capacidad de las plantas para adquirir nutrientes y aumentar el crecimiento
(Zobel et al.,, 1997; Allen et al.,, 2003). Esta condicidbn quizas pone en
evidencia que el habitat de esta especie: laderas escarpadas fuertemente
sometidas al viento (pobre acumulacion de suelo) y frecuente lavado de
nutrientes; puede eventualmente favorecer este tipo de relaciones
simbidticas. Las palmas son monocotiledbneas perennes y sus raices
tienden a formar micorrizas (St. John, 1988; Zona, 1996; Broschat y Elliott,
2009). Sin embargo, existe poca informacion sobre esta asociacién, debido
probablemente a que las raices de las palmas presentan muchos tejidos
lignificados y cuerpos de silice, lo que dificulta los estudios (Tomlinson,
1990).

Como se ha sefalado antes, las raices recolectadas fueron las de primer
orden, por lo que pueden considerarse infuncionales en absorcién. En raices
viejas, las células del periciclo pueden desarrollar paredes secundarias
(Flores-Vindas, 1999B), probablemente esto explica la presencia de un
periciclo esclerosado en G. densa, G. deversa, G. jussieuana, G.
simplicifrons y G. spinescens.

Considerando los tipos de estela en raices de palmeras propuestos por
Cormack (1896) y Drabble (1904) (citados por Tomlinson, 1961), la mayoria
de las especies estudiadas se ubican en el tipo 2, caracterizado por una
estela cilindrica, con una médula formada por células parenquimaticas de
paredes delgadas. Asimismo, la configuracion estelar de G. deversa y G.
paraguanensis corresponde al tipo 3, debido a la presencia de vasos
metaxilematicos aislados en la médula. Por otro lado, segun la clasificacion

simplificada de Seubert (1998A), todas las especies de este estudio estarian
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incluidas dentro del cilindro vascular tipo 1, denominado por ella como

cilindro vascular “normal’.

Asimismo, la existencia de arcas con elementos metaxilematicos
compartidos, que adoptan forma de “V” en todas las especies y forma de “Y”
en G. densa, concuerda con lo observado por Solereder y Meyer (1928)
(citados por Tomlinson, 1961), quienes consideran este rasgo comun en
palmas. Sin embargo, también fueron evidentes arcas donde no se
comparten elementos metaxilematicos (forma de “I”), lo cual es comun en las
monocotiledéneas (Seago y Fernando, 2013) y ha sido referido en raices de
plantulas de especies de Astrocaryum (Martel, 2012).

Areas floematicas amplias como las observadas en G. deversa, G. undata y
G. paraguanensis; asi como el mayor diametro de los vasos metaxilematicos
registrados en G. undata, G. orbignyana y G. interrupta, pueden incrementar
el transporte de agua, nutrientes y sustancias de reserva de manera
significativa (Patrick y Offler, 2001). Diferencias en estas variables fueron
utilizadas por Fatima et al. (2014) para separar 22 cultivares de Phoenix

dactylifera L.

6.2. Hoja

6.2.1. Lamina

Las caracteristicas anatdbmicas generales observadas en la lamina de las
pinnas de Geonoma coinciden con lo sefialado por Tomlinson (1961) y
Tomlinson et al. (2011). Sin embargo, fue posible identificar algunas
diferencias. En seccion transversal, la pared externa mas cuticula engrosada,
en las epidermis adaxial y abaxial de algunas de las especies, asi como, la

convexidad de las paredes externas en G. undata, representan,
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probablemente, un mecanismo de proteccion ante la radiacion solar asociada
a las elevadas altitudes en las que se desarrolla esta palma, previniendo la
desecacion de los tejidos internos (Roth, 1976; Lindorf et al., 2006). La
presencia de papilas en G. stricta, G. spinescens y G. appuniana
(Steyermark, et al. 130864, VEN; y Steyermark, et al. 128223, VEN) puede
estar relacionada con los ambientes donde crecen estas especies. Las dos
primeras son tipicas del sotobosque. Flores-Vindas (1999A), sefiala que en
muchas plantas de sombra, la pared externa forma papilas grandes y
conicas, siendo éstas el resultado del desarrollo excesivo de la pared
pectoceluldsica o de la cuticula misma. Contrariamente, G. appuniana crece
a plena exposicion solar. La misma autora menciona, que el desarrollo de
papilas puede ocurrir en plantas que crecen a pleno sol como Lonchocarpus
phaseolifolius Benth. (Fabaceae) y Euphorbia heterophylla L.
(Euphorbiaceae). Las papilas en plantas de sombra, podrian estar
involucradas en la captacion de luz, mientras que en plantas expuestas a la
radiacion solar participarian en la reflexion de la luz (Flores-Vindas, 1999A).
La presencia de papilas en G. spinescens habia sido indicada antes por
Lindorf (1980) y Roth et al. (1986). No obstante, dada la procedencia de las
muestras estudiadas, puede tratarse también de un caracter fijado
genéticamente, considerandosele de valor diagndstico como se observa en
las Aveneae-Poaceae (Lépez y Devesa, 1991) y en algunas

Scrophulariaceae (Sosa, 2005).

En vista paradérmica, se observaron ondulaciones o sinuosidades en las
paredes anticlinales de las células epidérmicas costales o intercostales. Este
rasgo distingue a muchas Calamoideae y Coryphoideae y rara vez se
observa en otras subfamilias (Tomlinson et al., 2011). En Geonoma este
rasgo no habia sido reportado. Para Alquini et al. (2003), dichas sinuosidades
estan relacionadas al ambiente donde se desarrollan las hojas. Segun

Santiago et al. (2001), las paredes de las células epidérmicas son mas
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gruesas y rectas en hojas que crecen a plena exposicion solar, mientras que
son sinuosas en plantas del sotobosque, mostrando que las condiciones
ambientales, como la radiacion solar influyen en el crecimiento y desarrollo
de los tejidos vegetales. Passos y Mendoca (2006) al estudiar las epidermis
de segmentos foliares de Mauritia flexuosa, encontraron que estos rasgos
varian a lo largo de la fases de desarrollo (joven, intermedia y adulta), debido
a gue las condiciones ambientales en cada estadio cambian. En la mayoria
de las Geonoma, las células intercostales adaxiales y abaxiales, se disponen
de manera oblicua respecto al eje mayor de la hoja; mientras que, las células
costales en ambas superficies se orientan con su eje mayor paralelo al eje.
Segun, Tomlinson et al. (2011), este rasgo es importante para la distincion de
taxa en la familia, y sefiala que el angulo de oblicuidad puede cambiar,

observandose porciones del tejido con células orientadas de forma diferente.

En su mayoria, las especies son hipostomaticas, sin embargo, G.
macrostachys, G. simplicifrons, G. cuneata, G. densa y G. leptospadix,
también presentan estomas en la epidermis adaxial. Lindorf (1980) sefial6
que G. simplicifrons tiene estomas en las regiones intercostales de la
epidermis inferior y Valera et al. (2012) citan la ocurrencia de estomas en
ambas caras de los edfilos de G. orbignyana y G. undata. La ubicacion de los
estomas se ha utilizado ampliamente como un caracter de valor diagnoéstico
(Solereder, 1908; Metcalfe y Chalk, 1950; Rashid y Beg, 1989); sin embargo,
diversos autores han encontrado que la distribucion de los estomas en una
especie puede variar (Standley, 1986; Jauregui y Benitez de Rojas, 2002;
Garcia y Lapp, 2005). Los estomas son del tipo tetracitico (Cutter, 1986); sin
embargo, Tomlinson (1990) sefiald6 que desde el punto de vista del
desarrollo, las células estomaticas en las palmas muestran un arreglo
complejo y no corresponden con un arreglo simple tetracitico. En algunas
especies los valores de densidad estomatica en la zona intercostal abaxial

superan los citados para Elaeis guinensis, creciendo bajo condiciones de
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invernadero (Zanderluce et al., 2010) y para Bactris gasipaes in vivo
(Batagin-Piotto et al., 2012), pero son en general inferiores a los sefialados
para Borassus aethiopum, Roystonea regia y Cocos nucifera (Abdulrahaman
y Oladele, 2009). Cabe destacar, que Roth y Mérida (1979) citan para G.
simplicifrons 27 estoma/mm?, mientras que Roth et al (1986) sefialan 40,58
estoma/mm?, valores muy diferentes al obtenido en este estudio (67,7
estoma/mm?), al igual ocurre en G. spinescens ya que Roth et al. (1986)
indican un valor promedio de 23,43 estoma/mm? y en este trabajo se
registraron 36,9 estoma/mm?® En este trabajo se detectan variaciones
importantes entre los taxa, ya que se registraron valores superiores a 150
estomas/mm? en dos de ellos, y en otros no superaron los 50 estomas/mm?.
La densidad es un rasgo muy variable con el ambiente y hasta en las
porciones de la hoja (Lindorf et al., 2006), de forma general, se puede
considerar que las especies tienen valores bajos de densidad estomética, lo
cual se puede asociar al ambiente humedo y poco expuesto a radiacion solar

donde crecen la mayoria de estas especies.

Los tricomas encontrados en la semilamina corresponden con la descripcion
general dada por Tomlinson (1961) y Tomlinson et al. (2011) para las
palmas. Estos se caracterizan por presentar células basales de paredes
gruesas, generalmente esclerificadas y distales de paredes delgadas. En el
presente estudio, definimos dos tipos de tricomas, ya que hay uniseriados y
multiseriados (G. weberbaueri), y ademas se refieren tres subtipos,
atendiendo a las diferentes formas dentro del Tipo A; contrario a lo planteado
por Tomlinson et al. (2011) quienes solo sefialan que Geonomateae presenta
tricomas lineales. Por otro lado, Lindorf (1980) y Roth et al. (1986) indicaron
gue en G pinnatifrons (actualmente G. interrupta) y G. spinescens se
presentan tricomas Unicamente en las regiones costales de ambas
superficies. Sin embargo, en este estudio se observaron también en las

regiones intercostales de la epidermis abaxial. Por otra parte, se ha indicado
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que en pocas palmas las células distales de los tricomas pueden persistir en
la madurez, ya que se desprenden tempranamente, siendo su permanencia
un caracter util en la sistemética del grupo (Tomlinson et al., 2011). Es de
destacar que en Geonoma la porcion distal de los tricomas es persistente. En
cuanto a la densidad de estos apéndices, los valores son relativamente
semejantes en la epidermis abaxial de todas las especies; no obstante, al
compararlos con otras especies de palmas (Zanderluce et al., 2010; Batagin-
Piotto et al., 2012) resultan significativamente mayores. Estos tricomas
pueden actuar como mecanismos de proteccion contra la radiacion, la
herbivoria, 0 mas probablemente, como estructuras de secrecién, sin

embargo, esto ultimo debe ser comprobado.

Segun Chaimsohn et al. (2008), las palmas cuyas hojas crecen bajo sombra,
carecen de hipodermis. La ausencia de esta capa en Geonoma ha sido
reportada por distintos autores (Tomlinson, 1961; Roth et al.,, 1986;
Tomlinson et al., 2011). No obstante, fue observada en G. weberbaueri, G.
spinescens y G. appuniana (Delascio et al., 19403, VEN; y Steyermark, et al.,
128223, VEN). La hipodermis puede especializarse como tejido almacenador
de agua (Lindorf et al.,, 2006) y se ha sugerido como mecanismo de
fotoproteccion en las Proteaceae (Jordan et al., 2005). Este tejido ha sido
referido para otras palmas (Pérez y Rebollar, 2003; Chaimsohn et al., 2008;
Alvarado y Jauregui, 2011; Guevara et al., 2011). Asimismo, su presencia se
ha sefialado en edfilos de plantulas de G. orbignyana y G. undata (Valera et
al., 2012), lo cual llama la atencion, ya que no fue observada en las pinnas

adultas de dichas especies.

Las diferencias anatomicas encontradas entre las muestras herborizadas de
G. appuniana (Steyermark, et al., 130864, VEN; Delascio et al., 19403, VEN,;
y Steyermark, et al., 128223, VEN) probablemente se deben a problemas en

la identificacion.
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Tomlinson (1961), Roth et al. (1986) y Tomlinson et al. (2011) afirmaron que
en Geonoma el mesofilo no se diferencia en parénquima en empalizada y
esponjoso (hojas isofaciales). Sin embargo, G. weberbaueri exhibe un
mesofilo bifacial. Este rasgo ha sido sefialado en Attalea (Tomlinson 1961;
Alvarado y Jauregui, 2011); en Bactris gasipaes (Chaimsohn et al., 2008), en
Oenocarpus (Ferreira y De Vilhena 2008) y en la Subtribu Mauritiinae
(Guevara et al., 2011). No obstante, la literatura refiere que la diferenciacion
de parénquima en empalizada resulta estimulada por la luz (Shields, 1950;
Lindorf et al., 2006), por lo que la bifacialidad es un caracter que debe ser

considerado cuidadosamente en la especie donde fue observada.

La presencia de paquetes de fibras no vasculares es una caracteristica
comun en casi todas las hojas de las palmas (Tomlinson, 1990), y es
considerada como una plesiomorfia (Tomlinson, 1959; Horn et al., 2009).
Tomlinson (1990), sefial6 que en Geonoma, estas fibras se presentan
solitarias y dispersas en el mesofilo. Si bien, en la mayoria de las especies se
evidencian asi, también se pueden encontrar formando cordones de dos a
cuatro células. En G. leptospadix y G. macrostachys llegan a agruparse en
paquetes de seis a ocho y en G. weberbaueri los grupos estan formados por

hasta 12 células.

En la mayoria de las especies se observaron estructuras secretoras,
distribuidas al azar en el mesofilo; las mismas se caracterizan por ser
circulares y estar delimitadas por células epiteliales. Estructuras similares
fueron observadas por Ferreira y De Vilhena (2008) en Oenocarpus, y
pueden tratarse de cavidades secretoras de mucilago como lo indica
Tomlinson (1990). La presencia o ausencia de estas estructuras, asi como su

abundancia en la ldmina foliar puede tener valor diagnéstico.
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Por otro lado no se observaron idioblastos con rafidios o estegmatas, los
cuales fueron identificados por Roth, et al. (1986), en Geonoma simplicifrons,
G. pinnatifrons y G. spinescens. Segun Tomlinson (1990) la presencia de
silice y cristales de oxalato de calcio es comun en Arecaceae. Tal vez la
observacion de cristales por los primeros autores citados, se pueda asociar a
la condicion edéfica reinante en el momento de recoleccion del material que
estudiaron, ya que se ha indicado que muchas plantas acumulan cristales de
oxalato de calcio en respuesta a los excedentes de calcio que se encuentran

en el ambiente natural (JAuregui-Zufiga y Moreno, 2004).

El tejido de expansion estd presente en todas las especies, excepto en G.
aspidiifolia y G. stricta, ambas de tallos delgados y consideradas por
Henderson (2011) como especies muy relacionadas. Tomlinson (1990)
considera que dicho tejido esta vinculado con mecanismos de flexibilidad y
expansion de las pinnas. Salisbury y Ross (1991), indicaron que el pliegue y
despliegue de las pinnas, son el resultado de cambios en la presién de
turgencia de las células, denominandolos movimientos hidronésticos o

higronasticos. .

La ubicacion de los haces vasculares mayores y menores hacia la superficie
abaxial se corresponde con el Tipo 2 indicado por Tomlinson (1961).
Asimismo, las caracteristicas de los haces antes indicados, coinciden con lo
reportado por Tomlinson (1961) y Tomlinson et al. (2011) para Geonoma. No
obstante, en algunas de las especies se contaron mayor numero de cordones

floematicos (G. cuneata y G. interrupta).

Con respecto al nervio central se determinaron algunas diferencias.
Tomlinson (1961) y Tomlinson et al. (2011) sefialaron que éste es mas
prominente hacia la superficie adaxial. No obstante, de acuerdo a este

estudio, esta condicién varia entre las especies de Geonoma. Variaciones en
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el contorno de esta estructura, han sido consideradas como criterio
importante para la delimitacion taxonomica en trabajos como los de
Tomlinson (1960) en gramineas, Glassman (1972) en 51 especies de
Syagrus Mart. (Arecaceae) y D’Arcy y Keating (1979) en siete especies de
Calophyllum L. (Clusiaceae). La nervadura central tiene abundante tejido
esclerenquimético rodeando de forma continua al vascular, tal como ocurre
en Attalea butyracea (Alvarado y Jauregui, 2011); Oenocarpus minor
(Ferreira y De Vilhena, 2008) y Hexopetion alatum (Millan y Kahn, 2010).
Pero, en G. densa, G. deversa, G. macrostachys, G. paraguanensis, G.

simplicifrons, G. spinescens, G. stricta y G. undata, lo circunda parcialmente.

Otras diferencias observadas al comparar las especies, fue el desarrollo de
una region cortical estrecha, clorenquimética, en algunas de las especies; la
presencia de extensiones de tejido esclerenquimatico hacia una o ambas
superficies y el niumero de haces vasculares, como se puede ver en
antecedentes, no se recopilé informacion anatémica de esta parte de la hoja
en palmas, y en el caso de Geonoma, en el trabajo realizado en edfilos de
plantulas de G. orbignyana y G. undata (Valera et al., 2012) se describen,
pero esos resultados no son comparables, debido al estado de desarrollo de

las pinnas de los taxa aqui estudiados.

6.2.2. Raquis y Peciolo

El eje de la hoja constituido por vaina, peciolo y raquis, presenta una
estructura compleja, con rasgos anatémicos variables, poco estudiados por
los anatomistas (Tomlinson et al., 2011). La anatomia del raquis y el peciolo
en Geonoma resulté ser estructuralmente similar, asi como fue reportado en
Oenocarpus (Ferreira y De Vilhena, 2008) y Desmoncus orthacanthos

(Guevara y Garzon, 2008).
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En seccion transversal, los contornos de ambas estructuras, mostraron
variaciones, las cuales en algunos casos pueden ser de utilidad taxonémica.
Rowe e Isnard (2009) encontraron variaciones en el contorno del raquis de
Desmoncus polyacanthos Mart. y Calamus tetradactylus Hance, desde la
porcion proximal de la estructura hasta la distal. Asimismo, Jauregui y Ruiz
(2011) al estudiar la anatomia del peciolo en especies de Cleome L.
(Cleomaceae) en Venezuela, determinaron rasgos valiosos que permiten la
distincidon de algunas especies. En palmas, ha sido referida la forma adaxial y
abaxial de esta porcion foliar en la caracterizacion de especies de Syagrus,
Butia y Phoenix (Delucchi y Hurrell, 2008).

El peciolo en las palmas, presenta una epidermis uniestratificada, cutinizada
y de paredes gruesas (Tomlinson et al., 2011). No obstante, la presencia de
pared externa mas cuticula convexa en algunas especies de Geonoma, tanto
en el raquis como en el peciolo, representa un caracter anatémico distintivo.
Asimismo, en ambas partes de la hoja, se evidenciaron papilas en la
superficie abaxial de G. spinescens, rasgo no sefialado en las descripciones
generales hechas por Tomlinson (1961) y Tomlinson et al. (2011) para el

género.

En todas las especies de Geonoma se distingue la presencia de una corteza.
Este caracter es comun en la mayoria de las palmas (Tomlinson, 1961; 1990;
Guevara y Garzén, 2008). Sin embargo, esta regiéon no fue observada en
Oenocarpus (Ferreira y De Vilhena, 2008) debido a la distribucion aleatoria
de los haces vasculares en el tejido fundamental. Esta zona anatomica esta
constituida en Geonoma principalmente por clorénquima, sin embargo, tanto
en el raquis como en el peciolo, se distinguen grupos de fibras no vasculares
conformados por un numero variable de células, y en el caso del peciolo
también hay variacion en su proporcion; encontrandose especies donde son

abundantes y otras, escasos a nulos.
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No fue evidente la presencia de una hipodermis en ninguna de estas
porciones foliares. Sin embargo, en G. deversa se observaron paquetes de
fibras subepidérmicas en el peciolo, que considerando lo expuesto por
Tomlinson et al. (2011), pudiese tratarse de una hipodermis, debido a que
ellos solo reconocen la presencia de fibras no vasculares asociadas a dicho
tejido. En el caso de Mauritiinae, particularmente en la lamina foliar, se ha
reportado la presencia de una hipodermis, compuesta por células
parenquimaticas grandes, sin cloroplastos, que alternan con paquetes

pequefios de fibra (Guevara et al., 2011).

La presencia de paquetes vasculares periféricos, que se disponen a manera
de cilindro esclerético discontinuo en la mayoria de las especies, 0 continuo
en la superficie adaxial del peciolo de G. paraguanensis, coincide con las
descripciones de Tomlinson (1961) y Tomlinson et al. (2011) para la familia.
Este cilindro no fue observado en Oenocarpus (Ferreira y De Vilhena, 2008).

En la region central del raquis y el peciolo no se distingue la médula, debido
al patron de distribucion de los haces vasculares. Esto ocurre igualmente en
Oenocarpus (Ferreira y De Vilhena, 2008). En el peciolo, los primeros haces
adaxiales centrales presentan un arreglo particular. Tomlinson et al. (2011)
senala que el arreglo en “V” de una o dos filas de haces centrales, es
frecuente en muchas palmas. Sin embargo, se pudo determinar en Geonoma
al menos tres tipos de arreglo (en arco, en “V” y casi lineal). Por otro lado,
este mismo autor reporta que un arreglo de haces centrales dispersos, puede
significar un caracter plesiomdérfico, aunque reconoce que esta aseveracion

es subjetiva.

El tejido parenquimatico ubicado entre los haces vasculares, puede contener
espacios intercelulares, paquetes de fibras y pequefios haces vasculares
(Tomlinson et al., 2011). En el peciolo de G. jussieuana se presentan células

parenquimaticas dilatadas. Ferreira y De Vilhena (2008) observaron estas
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células en Oenocarpus mapora H. Karst, concluyendo que éstas
probablemente estan sujetas a procesos esquizogénicos que pueden
conducir a la formacion de lagunas de aire. Sin embargo, Tomlinson et al.,
(2011) sostiene que la formacion de estas lagunas, ocurre en pocas palmas
de lugares humedos, como por ejemplo en el caso de Nypa Steck
(Nypoideae). La expansion en estas células, podria estar asociada a un
engrosamiento secundario difuso (Rudall, 1991). Este engrosamiento se
caracteriza por la expansion celular, acompafada de divisiones celulares
lentas, sin intervencién de un meristema especifico y sin la formacion de
haces vasculares adicionales. Dicha expansion produce la ampliacion de los
espacios intercelulares, contribuyendo de esta forma al incremento del
diametro del tallo. La presencia de tal crecimiento difuso en las palmas, ha
sido confirmada en varios trabajos (Tomlinson 1960; 1961, 1990;
Zimmermann y Tomlinson 1967; Waterhouse y Quinn, 1978; Tomlinson et al.,
2011).

Con relacion a la conformacion de los haces vasculares, Tomlinson et al.
(2011) hace una clasificacion, en la cual Geonomateae presenta haces con
uno o dos elementos metaxilematicos y dos cordones floematicos. Esto
coincide con lo observado en la mayoria de los haces vasculares de las
especies estudiadas. No obstante, la presencia de un elemento
metaxilemético y un Unico cordon floematico, es comdn en haces menores;
mientras que en haces mayores se observaron hasta cinco vasos
metaxilematicos y tres cordones floematicos. Es de destacar que todos los
haces estdn rodeados por una vaina esclerenquimatica, la cual es
discontinua en la mayoria de las especies exceptuando a G. jussieuana y G.
orbignyana a nivel de raquis y peciolo y G. deversa solo en esta ultima
porcién, en las que la vaina es continua y de células con mayor grado de
lignificacion en sus paredes. En la literatura revisada no se encontrd

informacion al respecto.
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El tejido esclerenquimatico es un importante componente mecanico que se
presenta en estas partes de la hoja, como haces fibrovasculares o no. En el
caso de las palmas es un caracter constante en casi todos los O6rganos
(Tomlinson et al., 2011); particularmente en las hojas, esta vinculado a la
capacidad del sostén que requieren las mismas, debido a sus dimensiones y
su morfologia. Hare (1943, citado por Howard, 1979) indicé que la estructura
del peciolo se vincula con el gran peso que debe soportar y con los

movimientos foliares que puedan ocurrir.

6.3. Sustancias ergasticas

Dos metabolitos secundarios, lignina y grasas; se registraron en todas las
raices de Geonoma. La lignina representa el componente mas abundante de
la pared celular, después de la celulosa, la cual aparece durante la formacion
de las paredes secundarias. Esta sustancia, permite el reforzamiento y
rigidez de la pared celular, confiriéndole a la célula mayor capacidad de
resistencia a la compresion (Lindorf et al., 2006). Las grasas y sustancias
afines se encuentran en casi todas las células vivas (Roth, 1976). La
presencia de estas sustancias en la exodermis, endodermis y hasta en las
células del parénquima cortical en Geonoma, supone una ventaja en cuanto
a la economia hidrica del grupo, por cuanto esta sustancia por ser
hidrofébica confiere mayor resistencia contra la pérdida apoplastica de agua
(Dickinson 2000).

La acumulacién de taninos en las células parenquimaticas proximas a la
endodermis y la médula de G. jussieuana y G. undata, puede asociarse a la
sintesis de algun tipo de metabolito que facilite la retencién de agua y/o la
proteccion de rutas metabdlicas, tal como lo indican Pyykké (1966) vy

Casierra-Posada y Rodriguez (2006).
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Como se sefial6 antes, un metabolito primario, almidén, fue detectado en el
peciolo de los diferentes taxa estudiados, siendo relevante su acumulacion
en G. orbignyana. Esta sustancia considerada abundante en las plantas, se
desarrolla en forma de granos dentro de plastidios especializados llamados
amiloplastos (Roth, 1976). La funcion biolégica de los almidones es ser
reserva de energia en las plantas. Cuando se necesita energia y carbono, los
almidones, se liberan, son hidrolizados enzimaticamente y producen una

mezcla de glucosas, maltosas e isomaltosas (Fornaguera et al., 2004).

6.4. Consideraciones taxonémicas

Los estudios anatémicos y ontogenéticos han sido importantes en la
clasificacion de las palmas. Distintas investigaciones han determinado que la
familia es igualmente variable en su estructura interna como en su morfologia
externa (Uhl y Dransfield, 1987).

Seubert (1998b) sefiala que mediante la anatomia radical es posible
diferenciar claramente los géneros dentro de las Arecaceae, sin embargo, las
diferencias infra-genéricas suelen ser muy sutiles. En el presente estudio fue
posible diferenciar anatomicamente las especies de Geonoma. Entre las
variables que apoyan la diferenciacion, destacan: forma de engrosarse las
paredes de la exodermis, células parenquimaticas de contornos circulares en
la corteza, células de paso en la endodermis, arcas xilematicas compartidas
en forma de “V” o "Y", vasos metaxilematicos dispersos en la médula, entre

otras.

Por otro lado, Horn et al. (2009) considera que la lamina foliar, proporciona el
mayor numero de caracteres anatomicos de importancia sistematica, sin
embargo, reconocen que éstos son altamente homoplasicos. Con relacion a

la hoja de Geonoma, distintos caracteres pueden ser (tiles para separar los
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taxones del grupo, tales como: contornos del raquis y el peciolo, distincion de
la region costal e intercostal en la epidermis adaxial, orientacion de las
células epidérmicas costales e intercostales, presencia de papilas en las
epidermis, ubicacién de los estomas, tipo de tricomas, forma de la pared
externa de las células epidérmicas tipicas, presencia de hipodermis, arreglo
del mesofilo, presencia de fibras no vasculares y cavidades secretoras,
presencia de tejido de expansion, caracteristicas del tejido esclerenquimatico
gue rodea los haces vasculares de la lamina y del nervio medio, prominencia
de este ultimo hacia la cara adaxial o abaxial, arreglo de los haces periféricos
adaxiales en el peciolo, entre otras.

Los analisis fenéticos construidos con caracteres anatdmicos de la raiz y la
hoja (ldamina, raquis y peciolo), permiten separar los distintos taxa de
Geonoma. Los resultados de los agrupamientos, muestran diferencias con
respecto al arreglo taxonomico propuesto por Henderson (2011), quien
realizd una revision taxonomica y filogenética del género, basado en datos
morfolégicos y métodos morfométricos de 4.990 especimenes de herbario.
Este autor, considera a G. appuniana como G. undata subsp. appuniana, y a
G. densa y G. weberbaueri como G. undata subsp. undata. El fenograma
elaborado con variables cualitativas de la lamina, muestra una separacion
significativa entre las especies. G. appuniana destaca por la presencia de
papilas en la epidermis adaxial, mientras que G. weberbaueri, se distingue
por el arreglo bifacial del mesofilo, la presencia de tricomas multiseriados, y
por el nervio central prominente hacia la cara abaxial, rodeado
periféricamente por tejido clorenquimatico. Asimismo, G. densa, se diferencia
por sus hojas afiestoméaticas y G. undata sensu stricto por la convexidad de
la pared externa mas cuticula en la epidermis adaxial. Es de resaltar, que G.
densa y G. undata se encuentran muy cercanas en los fenogramas
construidos con datos cualitativos de la raiz, lamina, peciolo y raquis; asi

como en el elaborado uUnicamente, con datos de la lamina foliar. Sin
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embargo, en el fenograma obtenido con datos cualitativos de la raiz, se
presentan separadas por una distancia significativa. G. undata se distingue
por la presencia de células parenquiméticas de contornos circulares y G.
densa por la diferenciacion de vasos metaxilematicos compartidos en forma
de “Y”. Si bien el trabajo de Henderson (2011), busca resolver los grandes
conflictos sistematicos de Geonoma, es necesario revisar algunas
circunscripciones como la de G. undata, la cual es considerada por este
autor, como la segunda especie mas variable del grupo (suma de
coeficientes de variacion de variables de 13.964), donde los criterios
geograficos fueron determinantes para los agrupamientos. Estos resultados
pudieran servir de base para analisis mas detallados sobre la definicién

taxonodmica del complejo “Geonoma undata”.

Los fenogramas construidos con datos cualitativos de la raiz, lamina, peciolo
y raquis; asi como el elaborado Unicamente, con datos de la lamina foliar,
indican que G. jussieuana y G. orbignyana son anatdémicamente similares.
Esto coincide con lo planteado por Henderson (2011), quien agrupa estos
taxa en el Clado G. undata. Para Henderson (2011), el material vegetal
considerado en este trabajo como G. jussieuana, corresponde a G.
lehmannii Dammer ex Burret. Este autor, sefiala que G. lehmannii, G.
orbignyana y G. undata estan estrechamente relacionadas y son dificiles de

distinguir.

Asimismo, en los fenogramas construidos con datos cualitativos de la raiz,
lamina, peciolo y raquis; asi como en el elaborado Unicamente, con datos de
la raiz, G. interrupta y G. simplicifrons se ubican muy cercanas, lo que

coincide con Henderson (2011), quien las ubica en un mismo clado.

Adicionalmente, en el fenograma construido con variables cualitativas de la

lamina, se muestra una estrecha afinidad entre G. aspidiifolia y G. maxima,
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separadas por una corta distancia de G. baculifera. Dicha relacién no se
evidencia en los andlisis filogenéticos propuestos por Henderson (2011), en
los cuales G. aspidiifolia se ubica estrechamente relacionada a G. stricta,
compartiendo un mismo clado; mientras que, G. maxima se sita en el clado
de G. macrostachys, sin relacion aparente con G. aspidiifolia; y G. baculifera
se anida en el clado de G. congesta. Es necesario, ampliar las variables
morfoanatomicas, vinculandolas con estudios moleculares que permitan

clarificar la taxonomia del grupo.

Por otro lado, G. paraguanensis (taxon no considerado en la monografia de
Henderson, 2011), presenta caracteres sinapomorficos que permiten su
distincion, tales como: exodermis radical con paredes externas engrosadas
en forma de "U" invertida, presencia de vasos metaxilematicos en la médula
radical, tejido esclerenquimético del nervio medio de la ldmina extendido
hacia la epidermis adaxial, formas del contorno del raquis y el peciolo,
cilindro esclerético periférico continuo en la cara adaxial del peciolo y la

presencia de haces diminutos en la regién central del peciolo.
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7. CONCLUSIONES

1. Los estudios anatémicos de la raiz y la hoja de Geonoma, proporcionan

caracteres Utiles para la diferenciacion de los distintos taxa estudiados.

2. Entre los caracteres anatomicos relevantes a nivel de raiz se pueden
citar; forma de engrosamiento de las paredes de la exodermis, células
parenquimaticas de contornos circulares en la corteza, células de paso en la
endodermis, arcas xilematicas compartidas en forma de “V” o "Y", vasos

metaxilematicos dispersos en la médula, entre otras.

3. Con relacion a la hoja de Geonoma, distintos caracteres pueden ser
Utiles para separar los taxones del grupo, tales como: contornos del raquis y
el peciolo, distincion de la region costal e intercostal en la epidermis adaxial,
orientacién de las células epidérmicas costales e intercostales, presencia de
papilas en las epidermis, ubicacién de los estomas, tipo de tricomas, forma
de la pared externa de las células epidérmicas tipicas, presencia de
hipodermis, arreglo del mesofilo, presencia de fibras no vasculares y
cavidades secretoras, presencia de tejido de expansion, caracteristicas del
tejido esclerenquimatico que rodea los haces vasculares de la lamina y del
nervio medio, prominencia de este ultimo hacia la cara adaxial o abaxial,

arreglo de los haces periféricos adaxiales en el peciolo, entre otras.

4. Los resultados de los analisis fenéticos muestran diferencias con relacién
a la circunscripcion propuesta por Henderson (2011) para G. undata, Para lo
cual, se recomienda una revision taxondémica detallada. Asimismo, G.
jussieuana y G. orbignyana resultaron ser similares anatdmicamente, asi
como, G. interrupta y G. simplicifrons, coincidiendo con lo planteado por el

mismo autor.
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8. RECOMENDACIONES

1. Geonoma representa un grupo taxondmico en conflicto y en permanente
redefinicion, el cual debe ser abordado con estudios exhaustivos que
involucren diferentes disciplinas de la botanica de manera integral, a fin de
generar un trabajo filogenético mas acorde con la realidad del grupo a nivel

mundial.

2. Asimismo, se hace necesario un estudio taxondémico detallado de G.
paraguanensis, para definir su circunscripcion real. Un estudio de genética de
poblaciéon empleando micro-satélites pudiera arrojar alguna luz sobre esta

problematica.

3. Es recomendable, revisar la identificacion de algunas muestras

herborizadas a fin de definir su circunscripcion taxonémica correcta.
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ANEXO 1. Especies de Geonoma Willd. presentes en Venezuela segun
Nuevo catédlogo de la flora vascular de Venezuela (2008), y cambios
nomenclaturales propuestos por Henderson (2011)

Especies reportadas en el Nuevo
catalogo de la flora vascular de
Venezuela (2008).

Especies reportadas para
Venezuela en la
monografia de Henderson
(2011).

Observaciones

Geonoma appuniana Spruce

Geonoma undata subsp.
appuniana (Spruce)
Henderson, comb. & stat.
nov

Henderson (2011)
considera a Geonoma
appuniana Spruce,
como una Subespecie de
G. undata.

Geonoma aspidiifolia Spruce

Geonoma aspidiifolia
Spruce, No es
reconocida por
Henderson (2011) como
venezolana, sino del
Amazonas de Brasil y
Guyana. Sin embargo, en
VEN existen exsicata de
Liesner y Steyermark,
colectadas en
Amazonas.

Geonoma baculifera (Poit.) Kunth

Geonoma baculifera (Poit.)
Kunth

Geonoma brongniartii
subsp. brongniartii

Henderson (2011)
reporta la presencia de
esta subespecie en
Venezuela, aunque con
un rango de distribucion
atipico. En VEN existen
muestras colectadas por
Steyermark en la
Reserva Forestal de San
Camilo, Edo. Apure, la
cual ha sido devastada
por la extraccion de
madera, y actualmente
no queda practicamente
nada de lo que existio
alguna vez.

Geonoma cuneata H. Wendl. ex
Spruce

Geonoma cuneata subsp.
cuneata

Henderson (2011)
reporta cambios de
circunscripcion
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Geonoma densa Linden & H.
Wendl.

Geonoma undata subsp.
undata

Henderson (2011)
considera a Geonoma
densa, como una
Subespecie de G.
undata.

Geonoma deversa (Poit.) Kunth

Geonoma deversa subsp.
deversa

Henderson propone
cambios de
circunscripcion.

Geonoma interrupta (Ruiz & Pav.)
Mart.

Geonoma interrupta (Ruiz
& Pav.) Mart.

Henderson reporta la
presencia de esta
especie en Venezuela,
con cambios a nivel
infraespecifico.

Geonoma interrupta var.
interrupta

Geonoma interrupta
subsp. purdieana (Spruce)
Henderson

Henderson (2011),
cambia la circunscripcion
de la variedad interrupta
a Geonoma interrupta
subsp. interrupta,
distribuida en Bolivia,
Ecuador y Perq, sin
incluirla en Venezuela.
Por otro lado, reporta la
presencia de una nueva
subespecie para
Venezuela.

Geonoma
interrupta var. euspatha (Burret)
A.J. Hend.

Geonoma euspatha Burret

Henderson (2011) eleva
esta variedad de la
Guayana venezolana a
especie.

Geonoma lehmannii Burret

Henderson (2011)
rescata este taxon,
integrado en 1995 en G.
jussieuana. Asimismo,
reporta que en
Venezuela solo esta
presente Geonoma
lehmannii subsp.
Lehmannii.

Geonoma jussieuana Mart.

G. orbignyana subsp.
orbignyana

G. jussieuana es tratada
por Henderson (2011)
como sinénimo de G.
orbignyana subsp.
orbignyana.

Geonoma leptospadix Trall

Geonoma leptospadix
Trail

Presente en la Guayana
venezolana y Amazonas.
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Geonoma macrostachys Mart.

Geonoma macrostachys
Mart.

Se mantiene la
circunscripcién a nivel de
especie. Henderson
(2011) propone cambios
a nivel infraespecifico.

Geonoma macrostachys var.
acaulis (Mart.) Skov

Henderson (2011) no
reconoce esta variedad.

Geonoma macrostachys var.
poiteauana (Kunth) A.J. Hend.

Geonoma poiteauana
Kunth

Henderson (2011) eleva
esta variedad a especie,
la cual se distribuye en la
region central y oriental
del Amazonas y en la
Guayana de Venezuela

Geonoma maxima (Poit.) Kunth

Geonoma maxima (Poit.)
Kunth

Henderson reporta la
presencia de esta
especie en Venezuela,
con cambios a nivel
infraespecifico

Geonoma maxima var. ambigua
(Spruce) A.J. Hend.

Geonoma maxima subsp.

ambigua (Spruce)
Henderson

Henderson (2011),
cambia la circunscripcion
de la variedad, la
considera subespecie
distribuida en la Guayana
venezolanay sus
adyacencias.

Geonoma maxima var.
chelidoneura (Spruce) A.J. Hend

Geonoma maxima subsp.

chelidonura (Spruce)
Henderson

Henderson (2011)
cambia la circunscripcion
de la variedad, la
considera subespecie
distribuida en la region
centroccidental del
Amazonas venezolano.

Geonoma maxima var maxima

Henderson (2011)
cambia la circunscripcion
de esta variedad a
Geonoma maxima
subsp. maxima, sin
reporte para Venezuela.

Geonoma maxima subsp.

dispersa Henderson

Henderson (2011)
reporta la presencia de
esta subespecie en las
laderas andinas
orientales de Venezuela

Geonoma maxima subsp.

hexasticha (Spruce)
Henderson

Henderson (2011)
reporta la presencia de
esta subespecie en la
Guayana venezolana.
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Geonoma oligoclona Trail

Geonoma oligoclona Trail

Se mantiene la
circunscripcién

Geonoma orbignyana Mart.

Henderson (2011)
reconoce en Venezuela
la presencia G.
orbignyana subsp.
orbignyana.

Geonoma operculata
Henderson

Henderson (2011)
reporta esta nueva
especie, distribuida en la
Cordillera de la Costa de
Venezuela, en el estado
Miranda.

Geonoma pinnatifrons
Willdenow

Henderson (2011)
rescata este taxon
incluido en 1995 en G
interrupta var. interrupta.
Reconoce dos
subespecies para
Venezuela.

Geonoma pinnatifrons
subsp. pinnatifrons

Especie de tallos
multiples, presente en la
la Cordillera de la Costa
a 1170 m de altitud

Geonoma pinnatifrons
subsp. vaga (Grisebach &
Wendland in Grisebach)
Henderson

Localizada en la
Peninsula de Paria en
Venezuela

Geonoma paraguanensis H.
Karst.

Henderson (2011) no
hace referencia a esta
especie, solo la incluye
en una lista de nombres
no reconocidos por
problemas de
identificacion y tipos
nomenclaturales

Geonoma simplicifrons Willd.

Geonoma simplicifrons
Willd.

Se mantiene la
circunscripciéon

Geonoma spinescens H. Wendl.

Geonoma spinescens
Wendland ex Burret

Se mantiene la
circunscripcion de la
especie con cambios a
nivel infraespecifico.

Geonoma spinescens var.
spinescens

Henderson (2011) no
reconoce esta variedad.

Geonoma spinescens var. braunii
Stauffer.

Geonoma braunii
(Stauffer) Henderson

Henderson (2011) eleva
esta variedad a especie.
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Geonoma stricta (Poit.) Kunth

Geonoma stricta (Poit.)
Kunth

Se mantiene la
circunscripcién de la
especie con cambios a
nivel infraespecifico.

Geonoma stricta var. stricta

Henderson (2011)
cambia la circunscripcion
de esta variedad a
Geonoma stricta subsp.
stricta, sin reporte para
Venezuela.

Geonoma stricta subsp.
arundinacea (Martius)
Henderson

Nuevo reporte, seguin
Henderson (2011).

Geonoma undata Klotzsch

Geonoma undata Klotzsch

Se mantiene la
circunscripcion de la
especie con cambios a
nivel infraespecifico.

Geonoma undata subsp.
venezuelana Henderson

Nueva subespecie

Geonoma weberbaueri Dammer
ex Burret

Geonoma undata subsp.
undata

Henderson (2011)
considera a Geonoma
weberbaueri, como una
subespecie de G. undata.
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