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DESARROLLO DE LA EPIDERMIS Y
EL CORTEX EN EL TALLO DE Piper
(PIPERACEAE)
Héctor Lépez-Naranjo

RESUMEN

El analisis anatomico e histogénico del tallo de siete especies
de Piper del bosque nublado del Neotrépico revela que la epidermis
caulinar se desarrolla constituyendo un tejido acuifero multiple,
formada por 3-9 capas, en la cual faltan los estomas y abundan los
cristales, pigmentos y glandulas. Esta epidermis caulinar multiple
tiene caracteristicas de un tejido sui generis: a) se origina
directamente del dermatdgeno, en el propio apice caulinar, mediante
un desarrollo progresivo asociado al crecimiento longitudinal del
tallo: b) en la fase inicial de su formacién adquiere una organizacion
semejante alade un tejidoenempalizada, conlas células hexagonales,
alargadas radialmente y alternantes; ¢) las células sélo se dividen
en el plano radial, y no mediante divisiones periclinales; d) persiste

_durante todo el desarroéllo sin ser exfoliada ni substituida por una
peridermis. El cértex es homogéneoy sencillo en su estructuraen las
especies primitivas, y heterogéneo y complejo en las de anatomia
avanzada. Usualmente funciona como tejido amilifero y
fotosintetizante. Los caracteres anatomicos del tallo en Piperrevelan
alguna correlacion con el habito suculento.
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ABSTRACT

Anatomical and histogenical properties of the epidermis and
cortex of the stem of seven species of Piper (Piperaceae) were
described and illustrated. In this paper it is shown that epidermis is
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multiple, lacks stomates, and contains a large amount of water. The
cortex frequently is green and photosynthetic, or may be specialized
as a water-storage tissue. Both tissues are present during all growth-
stages of the plant. The stem’s epidermis multiple is rich in calcium
oxalate, ethereal oil glands and mucilage.

Key words: Piper , stem, epidermis, cortex, evolution.
INTRODUCCION

La organografia y el habito de crecimiento de algunas especies
neotropicales de Piper es descrita e ilustrada con nuevos elementos
por LOPEZ-NARANJO & Col. (1993, 1995,1996, 1997). Segun el autor,
en Piper:

l. Los frutos son drupas en algunas especies y bayas en otras.
La pulpa inmadura contiene cantidades variables de almidén,
aceite y mucilago. En las drupas, el endocarpo es uniseriado y
se halla recorrido longitudinalmente por tres o cuatro hacecillos
vasculares que convergen en el apice del fruto. En las bayas,
la vascularizacion discurre a través del parénquima profundo.

2. Latestaes uniseriaday mucilaginosa, pero no vascularizada. La
regionde la testa que delimita la porcion micropilar de la semilla
exhibe engrosamientos mucilaginosos en arcos regulares o
irregulares.

3. La semilla es dispersada estando atun indiferenciada, con un
proembrion en su interior. La diferenciacion completa del
proembrion en embrién sélo ocurre después de la diseminacién,
en el piso humedo del bosque o en el agua.

4. EI embrién maduro es recto, de 1/3 hasta 2/3 la longitud de
la semilla, monosimétrico, macropédico de raiz, conlos cotiledones
foliosos, verdes y desiguales. La plumula es minima.

5. Elverdadero tejido nutricio de la semilla es el perisperma, lo cual
coincide con las observaciones de BALFOUR (1957) en
Macropiper excelsm Forst. El endosperma es un tejido de
transferencia de metabolitos respiratorios que persiste durante
todo el desarrollo y forma una ampolla en el extremo micropilar
de la semilla.
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Las semillas de algunas especies (por €j. P. eriopodon y P.
diffamatum) tienen la habilidad de germinar sumergidas en
agua corriente bajo condiciones anaerébicas. Las plantulas, sin
embargo, no muestran adaptaciones anatémicas al habito
acuatico.

Las plantulas se distinguen por laraiz primaria alorrizica, el
hipocétilo protostélico, los cotiledones peciolados, desiguales y
pinnatinervios, y las hojas vegetativas envainadoras. El tallo es
simpodial.

La epidermis del hipocétilo es uniseriada y papilosa. En
Macropiper excelsum Forst. la epidermis embrional también
consiste de una sola capa de células que solo se dividen en el
plano anticlinal (BALFOUR, 1957).

La dorsiventralidad morfolégica y anatémica del tallo es un
caracter de origen embrional, no una anomalia.

El tallo adulto tiene la epidermis multiple y gruesa, de 6-9 capas
en P. nobile y 3-5 en P. subsessilifolium var. morii.

Las hojas (laminas) también tienen la epidermis ventral multiple
y gruesa, formada por 4 capas pigmentadas en P. nobiley 2-3
capas incoloras en P. subsessilifoliumvar. morii. En algunas
especies del género la epidermis ventral y ladorsal delalamina
son miuiltiples, pero la primera con mayor numero de capas que
la segunda (CUTTER, 1971).

En P. nobile la vaina peciolar que protege al apice del tallo, las
yemas vegetativas y los primordios inflorescenciales, tiene la
epidermis ventral y la dorsal uniseriada.

La presente investigacion tiene por objeto definir la estructura

y funcién de la epidermis y el cortex en el tallo de Piper sobrelabase
de caracteres anatémicos e histogénicos.

MATERIALES Y METODOS

Se describe e ilustra los caracteres morfologicos e histogénicos

de la epidermis y el cértex en el tallo de Pipery el papel acuifero/
fotosintetizante de estos tejidos.
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Este estudio es la continuacién de una publicacién anterior del
autor (LOPEZ-NARANJO & PARRA, 1996) sobre semillas y plantulas
donde se llegan a importantes conclusiones y nuevos aspectos sobre
este controversial tema. Las especies aqui analizadas, todas ellas de
los bosques nublados de los Andes de Venezuela, descritas en
STEYERMARK (1984), son las siguientes:

Piper eriopodon (Miq.) C.DC. 1914 (MERF)
Piper diffamatum Trel. & Yuncker 8033 (MERF)
Piper bogotense C.DC. 1615 (MERF)
Piper dilatatum L.C. Rich. 1884 (MERF)
Piper aduncum L. 508 (MER)
Piper nobile C.DC. 180 (MERF)

Piper subsessilifolium C.DC. var. morii Stey. 248 (MERF)

Para complementar el estudio y establecer comparaciones, en
ladiscusiony conclusiones se presentan las semejanzasy diferencias
de la epidermis caulinar con especies epifiticas de Peperomia del
bosque nublado. Entre estas, se identificaron:

Peperomia trinervula C.DC. 1714 (MER)
Peperomia pennellii Trel. & Yuncker 18156, 18158 (MO, VEN)
Peperomia angularis C.DC. 610 (MER)

El hipocotilo y epicétilo de las plantulas fueron examinados
morfolégica- y anatdmicamente y comparados con los entrenudos
vegetativos y fructiferos de las plantas adultas, mediante cortes a
mano de material [rescoy cortes micrométricos de material parafinado.
Se usaron los colorantes y reactivos para almidén, mucilago, cristales
de oxalato calcico, lignina, cutina, aceite y pigmentos. Los resultados
son complementados con observaciones de campo.

RESULTADOS
1. EPIDERMIS JUVENIL

La epidermis caulinar juvenil en Piper es uniseriada en el
embrion, el hipocétilo y el epicétilo (Fig. 1). Esta condicién primitiva
de la epidermis consiste, en general, de células desiguales, hialinas,
papiliformes, sin cuticula ni estomas, de 20-25 pm de diametro y
50-100 um de longitud. La mayor diferenciacion celular de esta
epidermis inicial ocurre en el hipocétilo, donde las células normales
se combinan con unsistema de papilas longitudinales sobresalientes
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Figural. Tallojuvenil yadultode Piper diffamatum, en cortes transversales,
destacando la epidermis y el cértex. A) Hipocétilo mostrando la
epidermis uniseriada, el cortex parenquimatico, y el cilindro central
protostélico. B) Detalle de la epidermis uniseriada mostrando una
célula papilosa u ocelo. C) Epicétilo destacando la epidermis
uniseriada, el cortex, la médula y el sistema vascular doble. D)
Entrenudo N° 4 de la plantula, con la epidermis biseriada, los tejidos
del cortex, lamédulay el sistema vascular mas amplioy desarrollado.
E) Detalle de la epidermis 2-seriada con cloroplastos. F) Epidermis
multiple acuifera y tejidos del cortex antes de la floracion. Ep=
Epidermis, pe= parénquima cortical, en= endodermis, col=
colénquima, es= esclerénquima, ve=vaina esclerénquimatica interna.
Original de H. LOPEZ-NARANJO, 1998.
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queincrementan la superficie de absorcién luminica de los cotiledones.
Las papilas individuales mas sencillas son cé€lulas grandes, de 80-
100 pm de diametro, de base recta y apice hemisférico, como ocurre
en P. diffamatum (Fig. 1 A,B). En P. bogotensey P. eriopodon las
papilas son bi- o tricelulares: constan de una célula basal grande,
mas o menos esférica o subesférica, y una o dos cé€lulas apicales
pequenas, en forma de lente. Estas papilas grandes del hipocétilo
tienen la misma morfologia y funcién de los ocelos foliares descritos
por HABERLANDT (1965), los cuales son estructuras comunes en
especies adaptadas al ambiente sombrio y hiimedo del sotobosque
de la selva nublada (ROTH, 199]). En las plantulas de Piper, 1a
percepciony condensaciénde la luz porlos ocelos esta correlacionada
con la presencia de cloroplastos en el parénquima cortical del
hipocétilo. La epidermis del epicétilo (primer entrenudo caulinar),
por otro lado, consiste de células mas homogéneas, alargadas
radialmente, con papilas ausentes o poco desarrolladas, sin estomas
Y cuticula escasa. Esta epidermis inicial limita internamente con
tejido colenquimatico, en P. bogotense, o mas comunmente con
parénquima amilifero, como en P. diffamatum y P. eriopodon.

La multiplicacién de la epidermis Juvenil (véase Capitulo 4) se
produce mediante divisiones anticlinales (longitudinales) de las
células, lo que se evidencia particularmente durante el crecimiento
secundario en grosor del hipo-y epicétilo y los entrenudos siguientes
del tallo. A veces, sobre todo en el epicotilo, se observan algunas
divisiones periclinales, como en P. bogotense y P. aduncum, pero
esta clase de divisiones estan relacionadas con la formacién de
lenticelas, y no con el incremento en espesor de la epidermis.

2. EPIDERMIS ADULTA

La epidermis caulinar adulta es multiple (multiseriada o
pluriestratificada) y de funcién acuifera. Esta caracteristica
estructural distintiva del tallo de Piper es independiente del habito
de crecimiento de las plantas, pues se presenta tanto en las especies
terrestres como en las epifitas. El nimero de capas celulares que la
conforman es variable: 3-5 en P, eriopodon, P. dilatatum, P,
aduncum y P. subsessilifolium, y 6-9 en P. diffamatum, P.
bogotense y P. nobile.

Lafase miltiple de la epidermis caulinar se inicia enlaplantula
foliosa, en una €lapa temprana del desarrollo longitudinal del eje
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caulinar, mediante un proceso gradual y progresivo que va asociado
con el incremento en la estructura y complejidad del dermatégeno.
La fase biseriada se observa en el segundo, tercero o cuarto entrenudo,
permaneciendo en esta condicién sélo por un breve periodo, cuando
la plantula conserva aun sus cotiledones y ha alcanzado una altura
de 10-15 cm. La fase triseriada coincide con la substitucién de las
hojas juveniles envainadoras por hojas adultas, sobre todo cuando
los entrenudos superiores del tallo son apreciablemente mas largos
que los basales. En general, la epidermis caulinar multiple se
mantiene como un caracter anatémico estable en los entrenudos
vegetativos y fructiferos. La misma caracteristica también se repite
en el pedunculo del eje inflorescencial, aunque a veces con alguna
reduccién, lo que sugiere que el dermatégeno es verdaderamente
multiseriado en el tallo adulto.

A. Estructura (Fig. IF, 2y 3)

La epidermis multiple consiste de una capaexterna cutinizada,
desprovista de estomas (cero e/ cm?), de 18-25 p m de espesor (25-
30 p m en P. bogotense y P. dilatatum) y de tres 0 mas capas
internas, de 70-150 pm de espesor. Todo el conjunto se desarrolla
usualmente a modo de un tejido en empalizada, sin espacios
intercelulares, con las células hexagonales, alargadas en direccion
radial y alternantes (Figs. 2A-D). Estas caracteristicas tienden a
modificarse a causa de procesos internos de diferenciacion y
especializacion.

La capa superficial de la epidermis multiple rara vez consiste
de células infundibuliformes, como en P. bogotense y P.
dilatatum (Fig. 2AyD); mas comunmente se trata de c€lulas
papilosas o subpapilosas con algin dibujo particular en la pared
externa (Figs. 2ByC, y Figs. 3AyB). En seccion superficial, esta capa
externa de la epidermis la conforman células irregularmente
poliédricas de paredes rectas, finamente punteadas, alargadas
segin el eje del entrenudo (P. eriopodon, P. nobile), transversalmente
(P. diffamatum) o con una combinacién de células largas y c€lulas
anchas (P. bogotense). Lo mismo que en la condicion uniseriada,
hay cierta tendencia hacialadisposicion en filas longitudinales, pero
un patrén morfolégico particular no existe. Los tricomas, cuando
presentes, derivan enteramente de la epidermis externa, y en
general, son pelos pluricelulares uniseriados, variables en tamano,

13



H., Lépez-Naranjo

textura y densidad. Las observaciones indican que la ausencia de
estos apéndices constituyen un caracter derivado y no primitivo en
la estructura del tallo.

La epidermis interna, conformada por varias capas, tiene una
apariencia mas o menos uniforme que se interrumpe a veces por la
presencia de glandulas etéreas o mucilaginosas, o de células muy
grandes o muy pequenas con funciones o estructuras particulares.
Es de caracter general que las paredes celulares de la epidermis
interna tengan un espesor mayor que las del parénquima cortical o
medular. Muy raramente algunas células de la epidermis interna se
esclerifican, como ocurre en P. dilatatum (Fig. 2D).

La ausencia de estomas en la epidermis caulinar es substituida
por lenticelas longitudinales y transversales, las cuales se desarrollan
mucho mas en los entrenudos fructiferos que en los vegetativos. El
primer felégeno lenticelar tiene origen en la capa superficial de la
epidermis, como ocurre en P. subsessilifolium, o en la segunda
capa, como en P. nobile, P. diffamatum y P. eriopodon. Los
felogenos sucesivos derivan de las capas mas profundas de la
epidermis. La formacién de los felogenos lenticelares va precedida
siempre por un alargamiento radial de las células madres, seguido
por un endurecimiento de las paredes externas. Muy raramente, la
formacion del felégeno lenticelar va precedida por una multiplicacién
celular reductiva que ocurre en grupos de células madres epidérmicas.
Puesto que el tallo de Piper no desarrolla peridermis ni ritidoma,
felogenos integrados al desarrollo de estos tejidos tampoco existen,
lo que constituye un claro ejemplo de reduccién.

B) Funcién acuifera de la epidermis

Los tallos de Piper son comunmente turgidos y suculentos
cuando jévenes a causa de la acumulacién y retencién de agua por
la epidermis multiple, el cértex y la médula. El examen histolégico
comparativo de los tres tejidos revela, sin embargo, que la epidermis
multiple es el verdadero tejido acuifero, pues a diferencia del
parénquima cortical y el medular, presenta paredes celulares mas
engrosadas y mayor cantidad de mucilago en ellas. Comunmente,
las especies que acumulan mayor cantidad de agua en los entrenudos
vegetativos son las que tienen la epidermis caulinamas desarrollada,
es decir, P. nobile, P. diffamatum y P. bogotense. En los
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Figura 2. Tallo adulto de Piper, en cortes transversales, destacando la
epidermis multiple y el cortex en los entrenudos fructiferos de: A) P.
bogotense, B) P. nobile, C) P. eriopodon, y D) P. dilatatum. En
A) la epidermis multiple consiste de una parte periférica acuifera-
glandular y otra interna clorofilica. En B, C y D una endodermis
auténtica existe en el limite interno del cértex. Ep= epidermis
maultiple, col= colénquima, es= esclerénquima, pe= parénquima
cortical (incoloro acuifero en A 'y clorofilico en B, C y D), en=
endodermis, g= glandula epidérmica unicelular. Original de H.
LOPEZ-NARANJO, 1998.
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entrenudos fructiferos de P. nobile donde la suculencia del tallo se
reduce notablemente, todas las células epidérmicas resultan
pequenas, con el protoplasto mas denso, y las paredes celulares mas
engrosadas. Procesos similares también ocurren en el parénquima
cortical y la médula de los entrenudos superiores de la copa.

La cuticula de la epidermis multiple, en general, es bastante
delgada, usualmente de 3-5 pum de espesor en la mayoria de las
especies y 5-8 um en P. bogotense y P. dilatatum, en
correspondencia al habitat umbroso e higrofitico del bosque nublado.
La anatomia de esta epidermis revela, ademas, que la pérdida de
vapor de agua por el talloy el intercambio gaseoso se verifica por
transpiracion cuticular en los entrenudos vegetativos acuiferos y por
transpiracion lenticelar en los fructiferos. El primero de estos
procesos afecta especialmente a la capa epidérmica mas superficial,
cuyo turgor se ve disminuido por la separacion del protoplasto de las
paredes externas y radiales, como es mostrado en la figura 3C.

C. Funcién fotosintetizante de la epidermis

En Piper bogotense la epidermis miiltiple y el cértex ofrecen
caracteristicas anatomicas e histologicas particulares. Es decir, en
esta especie de tallos siempreverdes, ocurre una inversiéon en la
estructura y funcién de las células, de modo que la epidermis
funciona como tejido fotosintetizante y el cértex como reservorio de
agua (Fig. 2A). Por ello, en este caso, las paredes celulares epidérmicas
son mas delgadas que las del parénquima cortical. Es caracteristico
en los entrenudos vegetativos y fructiferos la siguiente organizacion:
la epidermis esta diferenciada en una parte externa incolora y
glandular, de 3-4 capas, protegida por una cuticula fuerte; y una
parte interna clorofilica no glandular, también de 3-4 capas. Esta
parte interna de la epidermis multiple se asemeja mucho a un tejido
en empalizada, y aunque no tiene la misma concentracién de
cloroplastos que la del mesofilo parece desemperiar algin papel en
la asimilacién. Puesto que los estomas caulinos estan ausentes o son
de rara ocurrencia (0-1 e/mm?), el intercambio gaseoso pudiera ser
un proceso pasivo a través de la cuticula o las lenticelas. El cértex,
por otro lado, consiste de colénquima y parénquima acuifero, lo que
representa la estructura cortical mas simple y homogénea del eje
caulinar,
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D. Cristales, pigmentos y glindulas epidérmicas.

La epidermis muiltiple en el tallo de Piper, aparte de su
especializaciéon como tejido acuifero o fotosintetizante, es muy rica
en cristales de oxalato calcico, en pigmentos amarillos y rojos y en
glandulas secretoras de aceites esenciales y mucilago. La proporcion
relativa de estas substancias depende de cada especie y del habito
de crecimiento: el mucilago esta generalizado en la mayoria de las
especies; las glandulas predominan en las aromaticas (P.
diffamatum, P.bogotense); los cristales abundan en P. eriopodon
y P. diffamatum, y los pigmentos en P. nobile.

Las glandulas que secretan aceites esenciales y mucilago son
predominantemente de origen epidérmico, o estan mas concentradas
en este tejido que en el parénquima cortical o medular. Los
pigmentos amarillos y rojos ocurren indistintamente tanto en las
células epidérmicas como en las del parénquima cortical. Los
cristales de oxalato calcico en sus distintas formas ocurren por igual
en la epidermis, el parénquima cortical y la médula de la estructura
caulinar primaria.

Las glandulas de aceites esenciales usualmente son
unicelulares, en la epidermis externa, como ocurre en P. eriopodon,
y multicelulares, en la interna, como es el caso en P. diffamatum,
P. bogotense y P. nobile. A veces un depésito refractario brillante,
intracelular, identifica a estas glandulas, que, en general, alcanzan
poca diferenciacién celular. Las glandulas que secretan mucilago
son células aisladas o grupo de células con una cavidad central, en
las cuales el mucilago se deposita indistintamente en el lumen o la
cavidad central.

Los pigmentos amarillos y rojos son caracteristicos en todaslas
especies investigadas, presentandose en células aisladas o grupos
de células de la epidermis interna. Estos pigmentos ya fueron
reconocidos por LOPEZ-NARANJO & PARRA (1996) en la semilla,
particularmente en la testa, elendospermay los tejidos embrionales.

Los cristales de oxalato calcico del tejido epidérmico se presentan
en forma de cristales solitarios octogonales y como rafidios sueltos
" 0 en paquetes en P. diffamatum; en forma de arena cristalina en P.
nobile; y como drusas y rafidios en P. eriopodon, P. dilatatumy
P. aduncum. Los cristales estan ausentes o son muy raros en P.
bogotense y en P. subsessilifolium.
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En general, los cristales, pigmentos y glandulas tienden a
acumularse en los tejidos periféricos del tallo. En el parénquima
axial y los radios del cuerpo lenoso secundario estan ausentes
(ESPINOZA DE PERNIA & LEON, 1995).

3. CORTEX

La estructura del cortex en el tallo de Piper, aunque variable
segun cada especie, guarda una correlacion evidente con los caracteres
de los haces vasculares periféricos y, por tanto, con el habito de
crecimiento de las plantas. En las especies lenosas mas primitivas,
con alta densidad de haces vasculares periféricos o de vasos por haz
vascular, como ocurre en P. bogotense, el cortex tiende a ser mas o
menos homogéneo y sencillo en su estructura, con una composiciéon
celular semejante al cortex del tallo juvenil. Al contrario, en las
semiherbaceas y epifitas, con baja densidad de haces vasculares
periféricos o de vasos por haz vascular, el cortex tiende a ser bastante
heterogéneo y complejo, distinto al del tallo embrional. Es comun
que una endodermis o0 una vaina amilifera esté diferenciada en el
limite interno del cortex. La endodermis puede persistir, debilitarse
o degenerar durante el desarrollo, pero no es raro que se transforme
en una vaina amilifera auténtica con granos de almidén en vez de
engrosamientos de Caspary, lo que suele ocurrir en una fase
temprana del desarrollo, como en P. aduncum, o cuando los
entrenudos vegetativos son substituidos por entrenudos fructiferos,
como ocurre en P. diffamatumy a veces también en P. dilatatum.
De acuerdo con lo planteado, los patrones estructurales mas comunes
del cortex, en orden evolutivo, son los siguientes en los entrenudos
fructiferos:

a) Colénquimay parénquima acuifero, como en P. bogotense (Fig.
2A).

b) Colénquima, parénquima clorofilico y endodermis, como en P.
nobile (Fig. 2B).

c¢) Colénquima, esclerénquima, parénquima clorofilico y endoder-
mis, como en P. eriopodon y P. dilatatum (Fig. 2C).

d) Colénquima, esclerénquima, parénquima clorofilico y vaina
amilifera, como en P. aduncum (Fig. 3A).
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e) Colénquima, parénquima clorofilico y vaina amilifera, como en
P. diffamatum (Fig. 3B).

f) En P. subsessilifolium var. morii, especie epifitica cuya
organografia es descrita por LOPEZ-NARANJO (1997), la
estructura del cortex varia segiin la direccion de crecimiento del
tallo: la porcién basal decumbente consiste de esclerénquima,
parénquima amilifero y endodermis; la porcion apical erecta, en
cambio, comprende colénquima, esclerénquima, parénquima
clorofilico y endodermis.

En las especies terrestres, los tejidos corticales de soporte y
proteccién usualmente estan situados frente a los haces vasculares
periféricos de mayor diametro, o grupo de haces, los cuales forman
las costillas o estrias del tallo, pero quedan interrumpidos frente
a las regiones interfasciculares donde el parénquima cortical se
pone en contacto e interactiia con la epidermis interna. Esta
organizacién, comun entre las especies lefiosas y semilenosas, le
proporciona cierta estabilidad a la epidermis y al cortex y evita su
rotura durante el crecimiento secundario en grosor. En P. aduncum
las regiones interfasciculares del cortex se esclerifican
secundariamente. En las especies herbaceas y semiherbaceas, por
el contrario, el colénquimay esclerénquima forman un anillo continuo
y cerrado en torno del sistema vascular periférico, como en P.
dilatatum y P. subsessilifolium.

El componente esclerenquimatico del cortex, cuando ocurre,
comunmente se presenta entre el colénquimay el parénquima delos
entrenudos reproductivos, siendo asi el tejido en diferenciarse al
final del crecimiento longitudinal del tallo. En P. diffamatum, sin
embargo, el esclerénquima cortical esta presente en los entrenudos
vegetativos y ausente en los reproductivos, lo que puede interpretarse
como una reduccién y simplificacién ( Fig. IF y 3B).

4. MULTIPLICACION DE LA EPIDERMIS Y EL CORTEX

En el tallo de Piper, la epidermis, tanto en la fase uni- o
biseriada, como en la multiseriada, lo mismo que el parénquima
cortical, tienen alta capacidad para multiplicarse y adaptarse al
incremento en el diametro de los ejes del vastago. La multiplicacion
del tejido superficial se verifica exclusivamente mediante divisiones
anticlinales (longitudinales) de todas las c€lulas, un proceso que va
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sincronizado con la proliferacion del parénquima cortical y la
expansion tangencial del colénquima. De esta manera ambos tejidos
tienden a perpetuarse durante toda la vida de la planta, sin que
ocurra exfoliacién ni substitucién por tejidos de origen secundario.

En P. bogotensey menos frecuentemente en P. nobile algunas
cé€lulas aisladas de la epidermis externa (capa superficial) sufren una
division periclinal simple, pero las mismas son muy raras y en muy
poco o nada contribuyen en incrementar el espesor del tejido.
Asimismo, una divisiéon simple asimétrica sufren algunas células de
la epidermis interna en P. diffamatum dando como resultado la
formacion de microcélulas triangulares o cuadradas en los angulos
o costados de la célula madre.

La estructura y propiedades de la epidermis caulinar multiple,
por otro lado, tiende a modificarse con la edad del tallo. En los nudos
y entrenudos viejos de las especies lefiosas y semilenosas la epider-
mis se suberifica y se convierte en un tejido impermeable y elastico
semejante a un suber, pero sin el origen ni la composicion celular de
un suber verdadero. A veces, como ocurre en P. dilatatum, los
estratos periféricos e internos de la epidermis multiple se esclerifican
(Fig. 2D). Un cambium suberégeno derivado de la epidermis o el
cortex no existe en ninguna de las especies examinadas, ni atin en
las lenosas. .

DISCUSION Y CONCLUSIONES

La evolucion completa del tallo en las especies de Piper se
refleja durante el desarrollo de la plantula. La epidermis caulinar es
uniseriada y papilosa en el hipocétilo y epicétilo y sucesivamente
biseriada, triseriada y multiseriada en los entrenudos siguientes del
eje caulinar juvenil. Segin LOPEZ-NARANJO & PARRA (1996) el
hipocétilo en Piper es protostélico y radicante, y como tal con una
estructura similar a la raiz primera. Sin embargo, un examen
histologico mas detenido, como se adelanta en esta investigacion,
revela que la protostela del hipocétilo tiene el xilema endarco, y no
exarco como en la raiz primaria. El sistema vascular definitivo,
constituido por un sistema vascular doble (periférico y medular),
queda esbozado durante el desarrollo de los primeros entrenudos.
Por lo tanto, se puede concluir que la condicion primitiva del tallo de
Piper es presentar la epidermis uniseriada y el sistema vascular
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Figura 3. Tallo adulto de Piper, en cortes transversales, destacando la
epidermis multipley el cortex. A) Entrenudo fructifero deP. aduncum.
B) Idem de P. diffamatum (Comparese con la fig. IF). En Ay B, una
vaina amilifera con granos de almidon substituye a la endodermis.
C) Tejido epidérmico periférico de un entrenudo vegetativo acuifero
de P. nobile, mostrando los sintomas de la transpiracién cuticular:
células plasmolizadas (arriba) y células turgidas (abajo). Ep= epi-
dermis multiple, col= colénquima, es= esclerénquima, pe=
parénquima cortical clorofilico, va= vaina amilifera, g= glandula, n=
ntcleo, v= vacuola. Original de H. LOPEZ-NARANJO, 1998.
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protostélico, y la condicién especializada (derivada) la epidermis
multiseriada y el sistema vascular doble. La retencién de
caracteristicas primitivas por la plantula también se observa en la
anatomia simple y homogénea del cértex, la cual contrasta en
general con la estructura compleja y heterogénea presente en los
tallos adultos.

La estructura del tallo, en el cual faltan los estomas y la
epidermis y el cértex son persistentes, permite calificar a muchas
especies de Piper como plantas suculentas o semisuculentas. En las
especies semiherbaceas o de escaso leno (P. diffamatum, P.
eriopodon y P. dilatatum) la turgidez y suculencia del tallo parece
ser proporcional al niimero de capas de la epidermis . Enlas especies
lenosas (P. nobile, P. aduncum y P. bogotense), en cambio, la
misma funcién almacenadora disminuye con el incremento en la
densidad de vasos del lefio, como ocurre en P. bogotense. Segun
ESPINOZA DE PERNIA & LEON (1995), esta es una de las pocas
especies de Piper con la mas alta densidad de vasos (38-45 poros/
mm?), es decir, mas de tres veces el promedio para el género. En P.
nobile, el almacenamiento de agua por el tallo aumenta mucho
durante el crecimiento secundario en grosor debido al enorme
desarrollo de los radios, el tejido mas voluminoso en la estructura
del lefio (LOPEZ-NARANJO & Col. 1995).

La capacidad del tallo para almacenar agua puede incrementarse
cuando la epidermis multiple y la médula participan conjuntamente
en el proceso, como ocurre en P. nobile, P. diffamatum y P.
eriopodon, o cuando las hojas son semisuculentas como ocurre en
P. melanocladum C.DC. (especie de Nicaragua y Costa Rica descrita
por BURGER, 1971). En general, la suculencia del tallo en las especies
de Piper esta favorecida por la ausencia de estomas en los nudos y
entrenudos; por la baja relacién superficie/volumen de los ejes
(entrenudos); por la persistencia de la epidermis, el cortex y la
meédula; por la incorporacion de mucilago en las paredes celulares
de la epidermis multiple y cristales de oxalato calcico en los tejidos
periféricos; por la ausencia de peridermis y ritidoma; y por la
tendencia de los tallos a simplificar la actividad cambial, lo que
resulta mas evidente en las especies herbaceas, semilefiosas y
epifitas. Todas estas caracteristicas permiten a las plantas reducir
aun minimo la pérdida de vapor de agua por transpiracién cuticular
y lenticelar y evitar la desecacién de los tejidos.
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En la literatura taxonémica son descritas muchas especies
neotropicales de Piper con tallo o lefio suculento por ejemplo: P.
auritum H.B.K., P. peltatum L., P. riitosense Trel. & Yuncker, P.
tristemon C.DC., P. schlimiiC.DC., P. hermanniiTrel. & Yuncker,
P. prunifolium Jacq. (STANDLEY & STEYERMARK, 1952;
STEYERMARK, 1984).

La epidermis multiple, la ausencia de estomas y el cortex verde
y fotosintetizante también distingue al tallo suculento de algunas
Peperomia epifiticas del bosque nublado (San Eusebio, Distrito
Andrés Bello, Mérida, Venezuela), por ejemplo: P. trinervula C.DC.,
P. pennnellii Trel. & Yuncker y P. angularis C.DC. La epidermis
caulinar en estas especies, inicialmente uniseriada (entrenudos
basales viejos) y mas tarde biseriada (entrenudos apicales), aunque
aparenta cierta similitud con la del tallo embrional de Piper, se
distingue de éstaen tres caracteres: por derivarse mediante division
periclinal simple de la protodermis, y no directamente del dermatégeno
como en Piper; por su escasa durabilidad: tiende a exfoliarse o
degenerar en los entrenudos basales, cediendo su funcion protectora
al colénquima cortical; y por formar aberturas irregulares (ventanas
microscopicas) como resultado de la disolucion de las paredes
internas y externas de las propias células. En conclusion, existen
dos modelos no homélogos de epidermis multiple en el tallo de las
Piperaceae: la epidermis muiltiple “tipo Piper” y la epidermis multiple
“tipo Peperomia”. La suculencia del tallo en Peperomia, por otro
lado, es generalizada y, por tanto, no esta limitada a un tejido en
particular debido a la ausencia de limites precisos entre el cortex, el
sistema vascular y la médula.
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