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PIPER (PIPERACEAE): Un nuevo concepto.
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RESUMEN

El problema central de Piper consiste enque la espiga fructifera
s6lo produce semillas proembrionicas, €8 decir, unidades inmaduras
que son dispersadas estando aun indiferenciadas. Estas semillas
consisten de un volumen enorme de perisperma amilaceo, €n cuyo
apice hay un proembrion hialino minimo embebido en una pequena
masa de endosperma. El otro problema esta en que el crecimiento
y diferenciaciondel proembrién en embrién verdadero ocurre después
de 1a diseminacién, es decir, en el piso humedo del bosque o en el
agua, siempre que las condiciones sean apropiadas para eldesarrollo.
La semilla madura o embriénica tiene una estructura mas
simplificada: el embri6n es el organo dominante, el endosperma
forma una ampolla en el extremo micropilar y el perisperma esta
bastante disminuido. El embrién piperaceo verdadero es recto,
grande, con la radicula macropédica y los cotiledones foliaceos,
cortos y desiguales. La presencia de cloroplastos en los cotiledones
es otra caracteristica sobresaliente del embrion de Piper. El
verdadero tejido nutricio es el perisperma y no el endosperma, €l
cual persiste durante todo el desarrollo y se especializa en la
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transferencia de metabolitos respiratorios. La germinacién es
rapida y las plantulas epigeas. Se demuestra ademas en este
articulo que el género reiine especies con frutos drupaceos (P.
bogotense) y especies con bayas monospermas (P. diffamatum, P.
nobile y P. eriopodon). Aunque las cuatro especies son propias de
bosque nublado, las mayores progresiones y ventajas en la
competencia las tiene Piper eriopodon.

PALABRAS CLAVES: Piper, semilla proembriénica, semilla
embribnica, testa, endosperma, perisperma, evolucion, germinacion,
plantula.

INTRODUCCION

El enigma mayor de las Piperaceae fue siempre la semilla: la
unidad basica de la evolucion y la filogenia. Los estudios sobre las
unidades de dispersion de Piper y Peperomia, los principales
géneros de la familia, siempre originaron resultados conflictivos,
tanto que muy rara vez son referidos en la literatura botanica
especializada. Los primeros y tinicos resultados datan del siglo
pasado y corresponden a los de BAILLON (1872) en relacién a Piper
nigrum y los de JOHNSON (1902) sobre el desarrollo de algunas
especies de Piper, Heckeria (=Pothomorphe) y Peperomia. Estos
autores coinciden en sefalar que “tanto la semilla de Piper como
la de Peperomia tienen el embrién mintsculo e indiferenciado, y
una combinacién de endosperma mas perisperma como tejido
nutricio (amilaceos ambos)”. Estas conclusiones y los detalles sobre
megagametogénesis siempre resultaron incémodas para los
evolucionistas de la época, sobre todo por la extrana relacion entre
embrién y tejido nutricio, por las caracteristicas primitivas en el
desarrollo, y por no guardar la debida correlacién con las estructuras
florales y vegetativas. La estructura del 6vulo en Piper (por ej. P.
marginatum y P. amalago), es descrita en detalle por TUCKER
(1982): ortétropo y bitegumentado con el tegumento externo mas
favorecido en el desarrollo que el interno. Segiin TUCKER (1982) es
probable que las especies actuales de Peperomia, con gineceos
unicarpelares y 6vulos unitegumentados, hayan evolucionado
mediante un proceso de reduccion y simplificaciéon, de ancestros
semejantes a Piper que tenian gineceos 3-carpelares y 6vulos
bitegumentados. Algunos aspectos histdricos-taxonémicos sobre
las Piperaceae es presentado por CAMPBELL (1902), YUNCKER
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(1958), STANDLEY & STEYERMARK (1952), RENDLE (1975)y TUCKER
(1982). En la presente investigacion se analiza el sistema “espiga
fructifera-semilla-germinacién-plantula”. Se demuestra, ademas,
que: (a) el “diagrama de BAILLON", el cual es reproducido sin
modificaciones en la ultima edicién de la obra de ENGLER, es
enganoso; y (b) los “resultados de JOHNSON” son sélo parciales,
pues fracasan al referirse al embrion y caracteres del endosperma.

MATERIALES Y METODOS

Se describe e ilustra la anatomia comparativa de las semillas y
plantulas de Piper eriopodon (Miq) C.DC., Piper diffamatum
Trel. & Yuncker, Piper nobile C.DC. y Piper bogotense C.DC.
Todo el material proviene de los bosques nublados del Estado Mérida
(Venezuela) situados en altitudes de 1450-1950 metros (P. eriopodon),
1550-2300 metros (P. nobile) y 2400-2450 metros (P. diffamatum
y P. bogotense). De cada especie se colectd suficiente material
fructifero, seleccionando todas las espigas que habian completadola
maduracién. Una parte del material se us6 para las pruebas de
germinacion aislando las semillas por maceracién manual en agua;
otra, para el estudio microscopico € histoquimico comparativo,
mediante cortes longitudinales y transversales de las espigas
fructiferas y micromacerados en agua de porciones de las mismas,
la porcién ultima fue procesada para los cortes en el microtomo y
preparaciénde las laminas permanentes, segin las técnicas usuales
conocidas en anatomia vegetal. Las semillas aisladas de las espigas
fructiferas fueron puestas a germinar en pequenos recipientes
conteniendo suelo organico hiimedo, bajo condiciones de luz, sombra
e hipoxia en agua corriente a temperatura ambiental. Este
procedimiento, repetido dos veces para cada muestra, permitio
seguir el curso del desarrollo y la evolucién del embrién y demas
partes de la semilla mediante observaciones continuas bajo la lupa
estereoscopica.- Las descripciones taxondémicas de las especies
estudiadas estan contenidas en STEYERMARK (1984, Flora de
Venezuela: Piperaceae).

RESULTADOS

La estructura de la semilla en las especies de Piper esta ligada
a un complicado desarrollo multifactorial que se extiende mas alla
de 1a maduracién de la infrutescenciay la diseminaciéon. Es decir,
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la semilla, luego de adquirir un estado primordial de desarrollo
dentro del fruto, alcanza la madurez morfolégica y anatémica en el
suelo hiimedo del bosque o en el agua, una vez liberada de las partes
carnosas del frutoy sélo silos factores del habitat resultan apropiados
para el desarrollo. Queda demostrado en esta investigacion que la
semilla pasa por dos fases anatémica y evolutivamente distintas:
una proembridnica estructuralmente primitiva y complicada, y otra
embridnica histolégicamente simplificada y moderna.

Se describen y detallan los siguientes aspectos: I. Espiga
fructifera; II. Semilla; III. Tamaro y color de la semilla; IV.
Germinacién y plantula.

I. ESPIGA FRUCTIFERA

Los caracteres generales de la espiga fructifera estan registrados
enel Cuadro N°1. Desde el punto de vista morfolégico, la espiga
fructifera de Piper se puede interpretar como una verdadera
infrutescencia en la cual las unidades de construcciéon pueden ser
drupas tipicas o bayas monospermas, dependiendo de la especie.
Los frutos de P. bogotense son drupas; los de P. diffamatum, P.
nobile y P. eriopodonsonbayas. Anatémicamente, la infrutescencia
consiste de los siguientes componentes: (a) un eje central
doblemente vascularizado, con un sistema de haces periféricos y
otro sistema de haces medulares, a semejanza del sistema vascular
primario del tallo; (b) un parénquima perivascular, limitado
internamente por una endodermis caulina (P. eriopodon) o una

CUADRO N°?1.

Especie Espiga Fructifera Niamero de
Long. (cm) Diadmetro (mm) Frutos / Espiga

Piper nobile - '35-50 7.5-9 3.700-4.200
Piper eriopodon 8-10 4.5-6 1.800-2.160
Piper diffamatum 7-10 5-5.5 700-850
Piper bogotense 4-6.5 8-9 360-750
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vaina amilifera (P. diffamatum, P. bogotense); () un elevado
niimero de frutos carnosos, hasta 4200 en P. nobile; y (d) un
sistema de bracteas florales, las cuales conservan la misma textura
carnosa del fruto. De la base ventral y las margenes de las bracteas
nacen apéndices de extremos puntiagudos, densidad y tamarno
variables, constituidos por tricomas simples pluricelulares de gran
movilidad. La fructificacion de P. nobile, a parte de su gran
desarrollo, difiere de la de las otras especies por carecer de
endodermis o vaina amilifera, y sobre todo por la esclerificacion
parcial del tejido axial profundo: engrosamientos reticulados fuertes
en las células de la médula, y células pétreas grandes y pequenias en
el parénquima perivascular, todo lo cual le imprime cierta rigidez a
la espiga madura.

El contenido celular de la espiga fructifera inmadura es muy
variable. Usualmente hay concentraciones altas de almidon en el
parénquima perivascular, las bracteas y los tejidos del fruto.
Asimismo, numerosos canales y células secretoras de aceite o de
mucilago son comunes en los tejidos periféricos y profundos del
fruto, lo mismo que en las bracteas.

Un aspecto de importancia ecoldgica se pudo comprobar en las
cuatro especies examinadas. Se refiere a que muchos de los frutos
de cada fructificacion, en alto porcentaje, son estériles; es decir,
carecen de semillas viables, o si las tienen éstas son completamente
vacias o estan llenas de un liquido multinucleado casi transparente.
Bajo condiciones normales de desarrollo, la esterilidad mayor (cerca
del 50 % o mas) se observa en P. nobiley 1a menor en P. bogotense.
Sin embargo, el fenémeno tiende a incrementar y hacerse mas
notable en las infrutescencias producidas durante los meses secos
y frios del afio. Al no haber semillas tampoco hay almidén ni aceite
en los tejidos carpelares o axiales de los referidos organos.

El fruto de Piper bogotense se distingue del de las otras
especies por su mayor volumen (4 mm largo por 1.9 mm ancho enla
region apical), por su mayor contenido de aceite que almidén en la
pulpa, y sobre todo por sus caracteres propios de drupa. La pulpa
parenquimatica, en la cual no hay fibras, esclereidas, ni células
pétreas, es muy simple: consiste de una porcion periférica de
naturaleza oleifera-amilifera y otra profunda sélo oleifera. La
condicién oleifera es debido a la profusién de cé€lulas secretoras
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distribuidas irregularmente. El endocarpo, de un espesor tres veces
mayor que la testa subyacente, es uniseriado y se halla recorrido
longitudinalmente por tres (aveces cuatro) hacecillos vasculares que
convergen y desembocan en el apice del fruto. El aceite y el almidon
son hidrolizados rapidamente durante la maduracién.

El fruto baccaceo que distingue a los otros representantes del
género contiene mayor proporciéon de almidén que aceite en la pulpa
y la vascularizacion discurre a través del parénquira profundo sin
llegar a establecer contacto con la semilla. En estos ejemplos toda
la pared del ovario, sobre todo la porcién apical, adquiere consistencia
carnosa y jugosa de modo tal que la distincién entre “exocarpo” y
“mesocarpo” resulta dificil de establecer. Asi, en Piper nobile la
pulpa parenquimatica es bastante homogénea y la tnica
especializacion consiste en numerosos canales secretores de mucilago
distribuidos irregularmente, los mas pequeros en la periferia y los
mayores en el tejido profundo. Una estructura similar ocurre en P.
diffamatum donde el fruto inmaduro contiene parénquima amilifero
'y células secretoras de aceite. Finalmente, en P. eriopodon hay una
clara diferenciacion entre la pulpa externa y la interna: la primera
consiste de una combinacién de parénquima amilifero y secretor de
mucilago; la segunda esta representada por un parénquima de finas
paredes y estructura radiada, aparentemente no secretor, que
bordea la regién micropilar de la semilla.

Ensuma, entrelas especies de frutos baccaceos, la infrutescencia
mas primitiva la tiene P. nobile y 1a mas evolucionada corresponde
a P. eriopodon. La estructura morfolégica basica del fruto en P.
eriopodon y P. bogotense es mostrada en la figura 1.

II. SEMILLA

Las semillas inmaduras de Piper son tetralateras con los lados
homologos convergentes hacia el hilum y la regién micropilar
ensanchada. El hilumy el micrépilo son opuestos. Las unidades de
P. nobile se distinguen ademas por ser mas anchas que largas,
mientras las de P. bogotense son ovoides o subovoides (Fig.1). Las
semillas maduras o embriénicas se distinguen por una ampolla
endospérmica en el extremo micropilar.
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FIGURA 1. Piper. Semilla proembrionica (A-D) y fruto (E.F): Aspecto de la
semilla inmadura en P. eriopodon (A), P. ‘diffamatum (B), P. nobile C yP.
bogotense (D). E) Baya, en seccion longitudinal mediana, de P. eriopodon,
destacando los caracteres del pericarpo y la semilla: los circulos negros en la
pulpa son los nacleo de las células. F) Drupa, en seccion longitudinal mediana,
de P. bogotense, mostrando la relacién entre pulpa, endocarpo y semilla. En
todos los ejemplos: m=micrépilo, h=hilum, hv=vascularizacién del fruto,
end=endocarpo, p=pulpa, cs=canales secretores de mucilago, b=bractea, t=testa,
per=perisperma, en=endosperma, pem=proémbri6n. Original de H. Lopez-
Naranjo, 1996
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LTESTA. La cubierta seminal en las especies de Piper esta
representada poruna sola capade células (testa uniseriada) derivada
del tegumento externo. Las células de este tegumento, en general,
se llenan parcial o totalmente de un material mucilaginoso, el cual,
al solidificarse, se vuelve bastante impermeable al agua y al oxigeno,
suave, flexible y de coloracién amarilla o rojiza. El tegumento
interno aborta o se reabsorbe por completo sin participar como
cubierta protectora. La figura 2 muestra un detalle de la testaen
Piper nobile y P. bogotense. El analisis morfolégico e histolégico
del tejido tegumentario protector revela diferencias significativas
entre las porciones apical, central y basal, que lo hacen no sélo
simplificado sinobastante heterogéneo. En primer lugar, la porcién
apical (micropilar), por estar asociada al desarrollo del embrién y
al proceso de la germinacién, es la mas especializada. Esta area de
la testa, sobresalientey convexaen P, bogotense y P. diffamatum,
deprimida y céncava en P. eriopodon y P. nobile, consiste de
c€lulas radialmente alargadas, con engrosamientos fuertes en
arcos, lumenes estrechos, y cuticula muy delgada. Piper
bogotense se distingue, ademas, por otros caracteres: las células
tienen las paredes plegadas hacia el lumen ¥ son sumamente
Irregulares en cuanto a forma, tamarno ¥ orientacién; todo lo cual
parece estar correlacionado con la expansién del micrépilo. En las
otras especies, esta misma area consiste de células pequerias e
isodiamétricas orientadas en filas longitudinales hasta el borde
micropilar. La porcién central o ecuatorial, por el contrario, consiste
de células con engrosamientos muy irregulares, muchas veces en
reticulo, comiinmente tres o cuatro veces mas largas que anchas (P.
diffamatum, P. eriopodon, P. bogotense) a veces de menor
tamano o casi tan largas como anchas (P. nobile), orientadas segun
el eje longitudinal de la semilla, las paredes verticales rectas y los
extremos transversales o puntiagudos, o bien las paredes onduladas
y arqueadas y los extremos a veces superpuestos (P. eriopodon),
todas las cuales tienden a acortarse hacia la region micropilar y del
hilum, acompariada de un incremento en el espesor de las paredes.
La regién del hilum, finalmente, es un area poco especializada
constituida de células muy cortas y anchas, de paredes gruesas y de
una coloracién mas.obscura que el resto de la semilla.

La superficie de la semilla, particularmente en las especies de
frutos baccéaceos, presenta un revestimiento extrategumentario
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consistente de corpiisculos ovoides de color blanco. Estos
corpusculos, los cuales se concentran sobre todo alrededor de la
region micropilar y del hilum, son auténticos leucoplastos que le
imprimen una tenue coloracién verdosa a la semilla cuando es
expuesta a laluz. La concentracion de leucoplastos es bastante alta
en P. diffamatum, moderada en P. eriopodony baja en P. nobile.
Ensuma, la simplificacién de la testa enlas especies de Piper es
de tal grado que las homologias con otros taxa lefiosos resultan
dificiles de establecer. Por otro lado, se puede asumir que la
completa absorcién y supresion del tegumento interno en la
semilla estd correlacionada con la ausencia del perianto en las
flores, y también con la tendencia del tallo a la simplificacion
morfologica y anatémica. Sobre este aspecto, las observaciones
demuestran que las correlaciones mas evidentes son la reduccion
del nimero de yemas por regién nodaly la simplificacién histologica
de la endodermis caulina, todo lo cual ocurre cuando el tallo pasa
de la fase vegetativa a la reproductiva (LOPEZ-NARANJO & PARRA,
1993).

2. PERISPERMA. La semilla inmadura (Fig.1) presenta un
volumen enorme de perisperma amildceo, el cual se extiende desde
el hilum hasta el micrépilo donde deja un pequenisimo receptaculo
donde se alojan el endosperma y el proembrion. El tejido en
cuestién consiste de un parénquima homogéneo de células vivas,
ordenadas radialmente, donde se deposita toda la energia necesaria
parael desarrolloyla germinacion. Histoquimicamente, el almidén
de reserva consiste de microgranulos simples, muy variables en
formay tamano. Lamas alta concentracion de almidén por unidad
de volumen la tiene P. eriopodony la mas baja P. nobile. A parte
de esto, el perisperma de P. nobile carece de almidoén en la periferia,
mientras el de P. diffamatum es fistuloso a lo largo de la porcién
central. .

La semilla madura (Fig. 3) tiene el perisperma bastante
disminuido como resultado del crecimiento y diferenciaciéon del
embrién, aunque el mayor volumen del mismo €s reservado hasta
el momento de la germinaciéon cuando es absorbido por completo.
Es interesante destacar que, a diferencia de los tejidos del fruto, el
perisperma carece de canales o de células secretoras de aceite o de
mucilago. Este tejido amilifero, ademas, siempre se mantiene
aislado del embrién, pues entre ambos interactia el endosperma.
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3. ENDOSPERMA. El endosperma pipericeo no contiene
almidén ni aceite, por lo que dificilmente pueda admitirse como un
verdadero tejido nutricio como erréneamente fue descrito por los
primeros autores. Este tejido de escaso volumen, cuya naturaleza
quimica se aproxima mas a la del tegumento que al perisperma,
puede separarse con relativa facilidad del resto de la semilla por
presion apical de ésta o con la ayuda de una aguja de disecciéon
suficientemente fina. Persiste durante todo el desarrollo y aunque
no contiene cloroplastos es fotosensible debido a la presencia de
pigmentos amarillos y rojos. En la semilla juvenil (proembriénica) el
endosperma consiste de una masa celular mucilaginosa-gelatinosa,
deaspecto conico o peltado, cuya base, de unos 150-300 micrémetros
de didmetro, esta orientada hacia el micrépilo, mientras el apice
mira en direccién opuesta. Embebido en esta estructura se halla en
estado de reposo el proembrién (Figs. 1 y 2).

Enla semilla adulta (embriénica) el endosperma consiste de
una pelicula celular flexible y elastica, semejante a una membrana
semipermeable, de wunos 20-60 micrémetros de €spesor que
permite latransferencia de carbohidratos solubles yotros metabolitos
respiratorios desde el perisperma central hasta el embrién en
desarrollo. El estado final de la maduracién de la semilla se
evidencia por la formaci6én de una ampolla amplia y estable sobre el
micrépilo; esta estructura tiene origen en el endosperma y se
distingue por ser transparente o semitransparentey pigmentada. En
general, la ampolla endospérmica incrementa la superficie libre de
la semilla y sobre todo constituye la prueba morfolégica mas
evidente de que el embrién ha alcanzado el tamario adulto propio de
la especie (Fig. 3).

4. EMBRION. El embrién se origina del proembrién mediante
un proceso dependiente de varios factores, como son: (@) 1la
dispersion de la espiga fructifera o parte de ella: (b) la diseminacién
y liberacién de la semilla al piso humedo del bosque; (c) la
activacion celular del proembrién y (d) el incremento del area de
la semilla a expensas del endosperma. En otras palabras, la semilla
nunca alcanza la maduracién dentro del fruto, lo que explica la
falta de correlacién con las partes florales y vegetativas que los
primeros autores no pudieron explicar.
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50 I

FIGURA 2. Piper. Estructura microscopica de la testa en P. nobile (A.B) y P.
bogotense(C-E): A) Seccion longitudinal mediana de la semilla cercade laregion
apical destacando la testa (t) y el perisperma subyacente (per). B) Aspecto delas
células que bordean la region del hilum. C) Regién micropilar (apical) de la
semilla, destacando el tejido tegumentarioy su relacion con el endosperma (en)
y el proembrién (pem). E) Células de la testa que bordean la region del hilum.
Original de H. Lopez-Naranjo, 1996.
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El proembrién, correlacionado con la semilla inmadura o
indiferenciada, es un corpusculo microscopico, hialino y discoide, de
aproximadamente 25-30 micrémetros de diAmetro en P, eriopodon,
P. diffamatum y cerca de 40-45 micrometros en P. bogotense
y P. nobile. Esta miniascula estructura, embriolégicamente
proxima al zigote, puede permanecer indefinidamente en estado
de reposo dentro del endosperma si la semilla, una vez diseminada,
no consigue las condiciones necesarias para el desarrollo.

El embrién verdadero de Piper, como muestra la figura 3, es
un cuerpo grande, recto, morfologicamente monosimétrico. El eje
embrional esta particularmente engrosado, sobre todo por la
radicula que es macropédica y como tal de una longitud dos o tres
veces mayor que la del hipocétilo. Los cotiledones son foliaceos,
cortos y desiguales, cuya venacién es tipicamente pinnatinervia:
hay dosvenas laterales a cada lado de la vena media (P. eriopodon,
P. diffamatum), tres en P. nobile y cuatro en P. bogotense. Los
cotiledones se distinguen ademas por la presencia de cloroplastos
en sus c€lulas y cierto grado de suculencia en las mismas, lo que
pareciera indicar alguna independencia metabélica del embrién
respecto a las reservas primarias contenidas en el perisperma.
Comparado con la longitud total de la semilla, el embrién adulto
ocupa aproximadamente 1/3 de la misma en P. diffamatum y P.
eriopodon y 2/3 en P. bogotense y P. nobile.

III. TAMANO Y COLOR DE LA SEMILLA

Las especies de Piper son microspermas (Cuadro N2 2), perolas
unidades de dispersién no son tan ligeras de peso a causa de su alto
contenido en almidén. El tamarfio de la semilla guarda cierta
correlacién con los caracteres de la plantula (Fig. 4) y el habito
de crecimiento, por cuanto P. eriopodony P. diffamatum, con las
unidades mas pequenas, son arbustos de ramas delgadas
siempreverdes; en tantoqueP. nobiley P. bogotense, con diasporas
mayores, son arboles de ramas gruesas, el lefio de las cuales es
descrito por ESPINOZA DE PERNIA & LEON (1995).
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CUADRO N° 2
- SEMILLA
ESPECIE LARGO (mm) ANCHO (mm)
Piper bogotense 2-2.5 1.5-2
Piper diffamatum 1.2-1.5 0.8-1.2
Piper nobile 1-1.4 1.8-2.2
Piper eriopodon 1-1.2 0.5-0.8

El color y pigmentacién también es variable. Las semillas
pirénicas de Piper bogotense tan pronto son liberadas del fruto y
expuestas alaluz adquieren rapidamente una coloracion negruzca,
en cuya superficie destacan tres o cuatro lineas longitudinales de
origen vascular. Piper diffamatum también las tiene rojizo-
negruzcas 0 marrones. La situacién en P. nobiley P. eriopodon €s
mas interesante: ambas especies contienen un pigmento rojo enla
testa que le imprime una brillantez muy sugestiva a la semilla.
El pigmento guarda alguna correlacién, no como atractivo para la
dispersion por pajaros, sino con la dependencia por la luz que
tienen las semillas para germinar en el suelo hamedo del
sotobosque, lo cual no ocurre en las otras especies. De hecho,
como se demuestra en el capitulo siguiente, las semillas de Piper
no requieren atravezar el tracto intestinal de algin animal para
poder germinar y establecerse con éxito.

IV. GERMINACION Y PLANTULA

La combinacion exacta de los factores ambientales que
favorecen la germinaciéon y el establecimiento de las plantulas son
dificiles de precisar, toda vez que cada especie tiene su propio
“habito de germinacién”. Sin embargo, se pudieron determinar dos
comportamientos fisiologicamente opuestos: uno anaerobicoy otro
aerobico. : : :

Las semillas de Piper eriopodony P.di{ffamatum, aisladas de
la espiga madura, tienen la habilidad de germinar sumergidas en
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FIGURA 3. Piper. Semillaembri6énica madura, en seccién longitudinal, mostrando
larelacién morfolégica exacta entre embrion (em), endosperma (en) yperisperma
(per), en: P. eriopodon (A, B, C), P. diffamatum (D) y P. bogotense (E,F). Se
llustra, ademas, testa (), hilum (h), ampolla endospérmica (a), endocarpo (end),
¥y las partes del embri6n activo en (C): radicula (1), hipocétilo (hi) y cotiledones
(co). Nétese que el embrion es macropédico de raiz y monosimétrico, mientras
el endosperma es flexible, elastico y persistente. Original de H. Lépez-Naranjo,
1996.
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agua corriente (profundidad variable) bajo condiciones anaerdbicas,
siempre que sean expuestas a condiciones moderadas de luz y
temperatura ambiental. Este proceso germinativo en ausencia de
oxigeno, el cual da lugar a plantulas sanasy viables, se inicia a los
15 dias en P. eriopodony alos 30 en P.diffamatum con 90-100%
de germinabilidad. La anaerobiosis por hipoxia, no obstante, es
incapaz de promover la germinacion en P. bogotense y P. nobile.

Un comportamiento muy distinto se observa cuando las
semillas aisladas son puestas a germinar €n atmoésfera aireada,
suelo organico siempre hiumedo, temperatura ambiental y
exposiciones alternas de luz y sombra. Bajo estas condiciones el
mas alto ~ porcentaje de germinacion ocurre en P. eriopodon
cuando las semillas son iluminadas, y en P. diffamatum bajo
condiciones de sombra. Piper nobile requiere de un estimulo
luminico para poder germinar, aunque la germinabilidad es muy
pobre. Al contrario, P. bogotense germina mucho mejor en
ambiente sombreado que en luz solar directa.

En suma, estos resultados sobre el comportamiento de las
semillas y plantulas concuerdan conlas condiciones delhabitat de
cada especie (véase STEYERMARK, 1984). Por otro lado, la habilidad
de Piper eriopodony P. diffamatum de germinar en ausencia de
oxigeno es un claro indicio que estas especies pueden efectuar una
fermentacién anaerdbica como mecanismo alternativo de producir
energia, lo que ecologicamente puede interpretarse como una
ventaja en la competencia. De hecho, se puede comprobar que las
“aguas de P. eriopodon” producen un dulce olor a vino o licor,
mientras las de P. diffamatum son mas bien fétidas.

Las plantulas son epigeas con caracteres suficientes entre los
cotiledones y la pigmentacion de los diferentes 6rganos que permiten
diferenciar las especies (Fig. 4). La germinacion se inicia a los 10-
15 dias y se completa antes de tres o cuatro semanas. El brote
embrional surge con el eje radicula-hipocétilo curvado siempre en
direccién del cotiledén menor, manteniéndose asi brevemente.

Usualmente el hipocétilo es muy corto, no mayor de cinco
milimetros, mientras la raiz primaria puede cuadruplicar esta
longitud, como ocurre en P. bogotense. Los cotiledones sufren
cambios morfologicos notables durante el desarrollo.
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FIGURA 4. Piper. Morfologia comparada de la plantula, a los 30 dias después
de la germinacion, y detalle de los cotiledones en: P. bogotense (A, E), P.
eriopodon (B, F), P. diffamatum (C, G) y P. nobile (D, H), Notese que el
enraizamiento, la venacién cotiledonar y la iniciacién de las primeras hojas
vegetativas son marcados en P. bogotense y P. nobile en correspondencia al
mayor tamafio del embrién en estas especies. El hipocétilo es protostélico y
radicante en las cuatro especies. Original de H. Lopez-Naranjo, 1996.
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Los caracteres histologicos mas significativos de las plantulas
son los siguientes:

a) Sistema epidérmico. Laepidermis del hipocoétilo es uniseriada,
con un sistema de papilas longitudinales sobresalientes que
se pueden homologar con los pelos radicales.

b) Sistema fundamental. Aunque algunas especies pueden
germinar sumergidas en el agua, no hay adaptacion a la vida
acuatica debido a la ausencia de aerénquima en los tejidos
corticales del hipocoétilo y la raiz primaria.

c) Sistema vascular. El hipocotilo, aunque de geotropismo
negativo como el tallo, es protostélico a todo lo largo de su
longitud; es decir, exhibe la misma estructura vascular de la
raiz primaria. Esta caracteristica implica que la zona de
transicién vascularentre la raiz y el tallo se manifieste a lolargo
de los primeros entrenudos del tallo, sobre el nudo cotiledonar.

Una caracteristica adicional se refiere a la pigmentacion. Con
la tinica excepcion de P. eriopodon, las plantulas recién germinadas
de las otras especies tienen una pigmentaciénrojaintensaen alguno
de sus organos o tejidos. La misma se manifiesta en la caliptray a
lo largo de la radicula en P. nobile; en la plumula y los peciolos
cotiledonares en P. bogotense; y a lo largo de la vena media del
cotiledén menor extendida hasta el hipocétilo en P. diffamatum.
En estos ejemplos, la pigmentacion en cuestién, aparentemente
carotenoides disueltos en el jugo celular, desaparece a los pocos dias
después de la germinacion.

CONCLUSIONES

La anatomia comparativa de los frutos, semillas y plantulas de
cuatro especies de Piper de bosques nublados permite evidenciarlos
siguientes aspectos:

1. El género reune especies con frutos drupaceos (Piper
bogotense) y especies con bayas monospermas (P. eriopodon,
P. diffamatum y P. nobile).

2. La evolucién anatémica del fruto es mas rapida que ladela
semilla, lo que explica la ausencia de embriones verdaderos
en la espiga fructifera.
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3. La espiga fructifera, una verdadera infrutescencia, tiende a

»

"

repetir la estructura primaria del tallo, de la cual difiere enla
mayor relacién entre haces periféricos y haces medulares (en
el tallo esta relaciéon es usualmente de 2:1), en la ausencia de
colénquima y en la poca definicién histologica de 1a endoder-
mis o ausencia de la misma.

La evolucién del fruto y la semilla en las distintas especies
tiende hacia la reduccion y simplificacion de partes, en
concordancia con la estructura avanzada de las flores. Por
ejemplo, los tejidos del fruto degeneran progresivamente
hacia la base y sélo el apice se desarrolla. Asimismo, la
semilla pierde el tegumento interno como estructura
protectora, lo mismo que el endosperma como tejido
reservante el cual asume otra funcién. La reduccién mayor se
observa en P. nobile, donde el perisperma periférico, desde
muy tempranamente, pierde su funcién primaria almacenadora.

La semilla verdadera, la cual alcanza la madurez en el suelo
humedo del bosque o en el agua, luego de la diseminacién, se
distingue por: la testa uniseriada; el embrién recto, grande y
bien diferenciado, y el perisperma amilaceo como tinico tejido
nutricio.

- El endosperma piperaceo es un tejido flexible y elastico, cuya

verdadera funciéon es intermediar en la transferencia de
metabolitos respiratorios desde el perisperma hasta el embrién.
La formacion de una ampolla endospérmica notoria en el
extremo apical de la semilla marca el fin de la evolucién
morfolégica del embrién. La referida ampolla es hidrofilicay
no es raro encontrarla protegiendo a uno de los cotiledones atin
después de la germinacion.

. La germinacién es rapida ﬁero el crecimiento de las plantulas

es lento. La plantula, como el embrién, es claramente
dicotiledonea, pero un cotiledén es siempre mayor que elotro.
La venacién es pinnatinervia.

- El hipocétilo exhibe el mismo patrén vascular de la raiz

primaria, es decir, es protostélico a lo largo de toda su longitud.
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9. La simplificacién histologica de la testa, la substitucién del
endosperma por perisperma como tejido nutricio unico y el
embrion grande yrecto, asociados a otros caracteres avanzados
de las flores e infrutescencias, alejan mucho a las Piperaceae
de todas aquellas familias primitivas de embrion diminuto y
endosperma abundante (Magnoliaceae, Aristolochiaceae,
Polygonaceae, Urticaceaey afines) con las cuales siempre s€
traté de relacionar sin éxitos. En unarticulo anterior, LOPEZ-
NARANJO & Col., 1995), cuestionan la hipotesis que pretende
vincular las Aristolochiaceae con las Piperaceae.

10. Desde el punto de vista filogenético, la existencia de dos fases
anatémica y ecologicamente distintas en el desarrollo de la
semilla parece sugerir que la fase proembriénica puede
representar el tipo ancestral del género, mientras la fase
embriénica la condicion derivada y moderna.
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