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RESUMEN

Se estudiaron las caracteristicas anatomicas de la hoja, la rama vegetativa, el eje
del cono ovulado y el complejo bractea-escama en cinco especies pertenecientes a
los géneros Abies, Picea, Pinus y Pseudotsuga con distribucion en México. Los
datos generados para estos 6rganos se compararon con la informacion disponible
de estudios anteriores para otras nueve especies de la familia Pinaceae, para tres
representantes de otras familias de coniferas y para otra gimnosperma. Los
caracteres se codificaron en una matriz con una especie por género, excepto Pinus
con dos. Se realizaron analisis cladisticos por separado y en combinacién con
secuencias de genes matK y rbcL obtenidos del portal Treebase. En el arbol de
consenso resultado del analisis de datos morfologicos no se resuelve la raiz de la
familia, pero si para el analisis combinado. En el analisis de secuencias de matK y
rbcL, y en el combinado se recuperan como monofiléticas a la subfamilia Pinoideae
y al género Pinus, manteniendo los dos subgéneros Strobus y Pinus; y para el
analisis combinado ademas se recupera la subfamilia Abietoideae. De los cuatro
géneros presentes en México, tres pertenecen a Pinoideae (Pinus, Picea y
Pseudotsuga) y uno a Abietoideae (Abies). Se confirma que realizar estudios de
caracteres morfoanatomicos a nivel de especie aporta informacién valiosa para

estudios filogenéticos.
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INTRODUCCION

Las ventajas que aportan los datos moleculares son innegables para los estudios
filogenéticos. Sin embargo, sigue siendo necesario utilizar evidencias morfologicas
para establecer las relaciones filogenéticas en algunos grupos de organismos.
Ademas existen muchas razones para continuar haciendo filogenias basadas en
datos estructurales, la razon mas convincente es resolver las relaciones
filogenéticas de los taxa fosiles con los vivientes (Hillis y Wiens, 2000; Wiens, 2004).
Por otro lado, en ocasiones es dificil incluir muchos taxa vivientes en estudios
moleculares, debido al niumero limitado de especimenes, a lo dificil de preservar
una muestra o de colectarlos nuevamente por su distribucién limitada, entre otros
factores (Wiens, 2004). Asimismo, las especies nuevas son delimitadas y descritas
empleando caracteres morfolégicos y caracteres diagnésticos, lo cual resalta la
importancia que tiene la morfologia en la sistematica. Es importante sefialar que la
sistematica se vale de fuentes de informacion taxonémica muy variadas para
establecer sus hipotesis de clasificacion; todavia no se tiene una que sea la mejor
0 Unica, por esta razon, la comparacion y uso de distintos tipos de caracteres puede
permitir reconstruir de mejor manera las filogenias y en su caso la comparacion de
los resultados de filogenias moleculares con morfolégicas puede apoyar en la
reconstruccién de la historia evolutiva de los taxa (Doyle, 1992; Hillis y Wiens, 2000;
Jenner, 2004).

En la familia Pinaceae se han realizado diversos estudios filogenéticos acerca de
las relaciones entre géneros con base en la morfologia (Hart, 1987; Smith y Stockey,
2001; 2002; Liston et al., 2003; Gernandt et al., 2008; 2011; Ryberg et al., 2012) y
las moléculas (Price et al., 1987; Wang et al., 2000; Gernandt et al., 2008) o con
ambas evidencias (Gernandt et al., 2008). Sin embargo, hace falta generar e
incorporar mas conocimiento morfolégico para tener una matriz de datos mas
completa para la familia. Por ejemplo, la anatomia de decenas de especies de
Pinaceae representados por conos ovulados fésiles ha sido descrita en detalle
(Smith y Stockey, 2001; 2002; Klymiuk y Stockey, 2012), y un organismo completo



del género Pinus ha sido reconstruido a partir de restos fosiles (Klymiuk et al., 2011),
pero pocas especies vivientes han sido descritas con tanto detalle. Ademas, hay
muchos caracteres con valor taxondmico que han sido poco estudiados en
Pinaceae. Por ejemplo, las bracteas con base en su forma y tamafio brindan la
posibilidad de distinguir entre géneros, especies y aun variedades, ademas de
numerosos caracteres de todos sus tejidos (Merkle y Napp-Zinn, 1977; Napp-Zinn
y Winne, 1981; Napp-Zinn y Hu, 1989).

Segun estudios filogenéticos, la familia Pinaceae se divide en dos clados, la
subfamilia Pinoideae (Pinus, Cathaya, Picea, Larix y Pseudotsuga) y la subfamilia
Abietoideae (Abies, Tsuga, Cedrus, Keteleeria y Pseudolarix). Sin embargo, la
ubicacion de la raiz filogenética de la familia no es robusta, lo que sugiere que uno
de estos dos grupos posiblemente es parafilético (Wang et al., 2000; Gernandt et
al., 2008). Ademas, algunas relaciones entre géneros carecen de robustez; por
ejemplo, las relaciones entre los géneros Cathaya, Picea y Pinus, y la posicion
filogenética de Cedrus y Pseudolarix. Debido a lo anterior, el presente trabajo busca
ampliar el numero de taxa con descripcién morfologica de hoja, rama vegetativa,
cono ovulado y complejo bractea-escama, para corroborar esta hipotesis de

clasificacion y lograr una reconstruccion filogenética mas robusta.

MARCO TEORICO

Diversidad y distribucion de Pinaceae

La familia Pinaceae comprende 11 géneros (Abies, Cathaya, Cedrus, Keteleeria,
Larix, Nothotsuga, Picea, Pinus, Pseudolarix, Pseudotsuga y Tsuga) conformados
aproximadamente por 195 a 231 especies (Eckenwalder, 2009; Farjon, 2010). Las
pinaceas tienen una amplia distribucion en el Hemisferio Norte; sin embargo, son
evidentes ciertas discontinuidades en la reparticion de sus poblaciones, estas

ocurren en la parte central de Eurasia y América del Norte, donde las especies de
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Pinaceae estan muy localizadas en cadenas montafiosas. Pinus merkusii posee la
distribucion mas meridional y es la unica especie que ocurre naturalmente al sur del
Ecuador en Sumatra (Farjon, 2005). Muchas especies son dominantes o
codominantes en los bosques de coniferas. Juntos forman el mayor componente

maderable del bioma de bosque de coniferas del norte (Farjon, 1990).

Descripcion de la familia

La familia se caracteriza por tener habito arbéreo y ocasionalmente arbustivo, son
resinosos y aromaticos, monoicos (Farjon, 1990). Corteza de suave a escamosa o
en placas (Thieret, 2008). En algunas especies de géneros diferentes existen
excepciones en la forma de crecimiento como en algunas especies de Pinus con
crecimiento parecido a un arbusto (Farjon, 1990). En arboles con crecimiento
monopaddico el tronco es usualmente erecto; casi cilindrico. Las ramas de la mayoria
de los géneros son plagiotropicas. Los brotes son generalmente de tres tipos:
internodos largos, cortos y enanos (el ultimo solamente en Pinus), con formas
intermedias en algunos géneros. La madera presenta incremento radial en su
crecimiento y se divide en madera temprana y tardia, formada por traqueidas con
lumen amplio en primavera y con lumen cerrado al final de la temporada de
crecimiento. Canales resiniferos y/o traqueidas de radio estan presentes en algunos
geéneros (Farjon, 1990). Las hojas son aciculares, solitarias o en fasciculos como en
Pinus, alternas helicoidales, pueden ser sésiles o ligeramente pediceladas (Thieret,
2008). La mayoria de las especies tiene mas de dos lineas de estomas, usualmente
separadas por una nervadura (Farjon, 1990). La distribucion de los estomas esta
correlacionada con el clima; hojas epistomaticas e hipostomaticas se presentan en
especies de climas humedos, hojas anfiestomaticas ocurren en especies de climas
secos, con algunas excepciones (Frankis, 1989). Las hojas de todos los géneros
tienen canales resiniferos longitudinales (en ocasiones discontinuos o ausentes en
algunos especimenes), uno 6 dos haces vasculares y generalmente una
hipodermis. Los conos polinicos se diferencian ya sea de yemas laterales o brotes

largos, o terminales de brotes cortos (Cedrus, Pseudolarix y Larix) o brotes largos



(Abies, Keteleeria, Nothotsuga, Pseudotsuga, Tsuga, Picea, Cathaya). Los conos
polinicos son anuales y caedizos, solitarios o agrupados, axilares, de forma ovoide
a eliptica o cilindricos; las espordfilas se sobreponen, abaxialmente portan dos
microesporangios (Thieret, 2008). El polen en la mayoria de los géneros es
bisacado, unicamente en Larix, Pseudotsuga y Tsuga (excepto dos especies) los
sacos son ausentes. El cono ovulado es solitario y usualmente axilar; en algunos
géneros es terminal. Después de la polinizacion crecen rapidamente, formando
conos de pequefios a muy grandes, madurando en una 0 tres temporadas. Los
conos permanecen erectos en algunos géneros (Abies, Cedrus, Keteleeria, Larix) y
en otros se vuelven péndulos (Picea, Pseudotsuga, Tsuga y algunas especies de
Pinus). La mayoria tiene pedunculos cortos, algunos son sésiles y otros tienen
pedunculos largos (Farjon, 1990), las escamas ovuliferas se superponen con
bracteas abaxiales y estan arregladas helicoidalmente, la mayoria son aplanadas y
al madurar son relativamente delgadas, o muy gruesas y lefiosas (Pinus), con un
par de semillas invertidas en la cara adaxial (Thieret, 2008). Las semillas son
usualmente aladas, en algunas especies de Pinus el ala es rudimentaria o casi
ausente. El ala es persistente, o en ocasiones, facilmente desprendible (Frankis,
1989). Las semillas de algunos géneros tienen ductos de resina (Abies, Cedrus,
Keteleeria, Nothotsuga, Pseudolarix, Tsuga); en los géneros restantes estan
ausentes. El numero de cromosomas en el nucleo diploide (2n) es de 24 en la
mayoria de los géneros y especies, pero en el género monotipico Pseudolarix es de
44, y en Pseudotsuga menziesii 26. Presentan de 2-12(-18) cotiledones (Farjon,
1990).

Posicion filogenética y relaciones intergenéricas

En analisis filogenéticos moleculares y morfolégicos, la familia Pinaceae es
monofilética y se recupera como grupo hermano al resto de las coniferas actuales
(Hart, 1987; Chaw et al., 1997; Rai et al., 2008). Aunque también algunos analisis
moleculares han ubicado a Gnetales como grupo hermano de Pinaceae, volviendo

parafilético a las coniferas (Bowe et al., 2000; Gugerli et al., 2001; Magallon y



Sanderson, 2002). Por otra parte, las relaciones intergenéricas han sido objeto de
un gran numero de estudios. Las clasificaciones de Pilger (1926) y Melchior y
Werdermann (1954) que se basan principalmente en la disposicidon de las hojas, la
presencia o ausencia de brotes cortos, la forma del peciolo y el pulvinulo, dividen a
la familia en tres subfamilias: Pinoideae (Pinus), Laricoideae (Larix, Pseudolarix,
Cedrus) y Abietoideae (Abies, Cathaya, Keteleeria, Picea, Pseudotsuga, Tsuga).
Sin embargo, esta clasificacion es poco congruente con respecto a la morfologia del
cono ovulado, de las semillas, caracteres anatomicos de la madera y caracteres del
polen y el évulo que poseen Larix y Pseudotsuga, situacion por la cual se ha
discutido la importancia tradicional de la morfologia reproductiva en los sistemas de
clasificacion desde los tiempos de Linneo (Frankis, 1989). Si otros caracteres de los
diversos géneros fueran considerados, resultaria en un gran numero de conflictos
con la propuesta anterior. Entre estos caracteres se encuentran: la morfologia y
anatomia de los conos polinicos y ovulados, las semillas, los cotiledones, el tipo de

polen, la anatomia de la madera y caracteres bioquimicos (Farjon, 1990).

Van Tieghem (1891), en funcion de la posicidon y numero de canales resiniferos en
el cilindro vascular central de la plantula, separd los géneros en dos grupos, los
Cédrées, con un canal resinifero, como: Abies, Cedrus, Keteleeria, Pseudolarix y
Tsuga; y los Pinées, con Larix, Picea, Pinus y Pseudotsuga. Flous (1936) propuso
una relacion filogenética basada en evidencia morfolégica y fésil en la que Larix y
Pseudotsuga, y Abies y Cedrus estan mas cercanamente relacionados que el resto
de las especies y sus respectivas subfamilias. En contraste, Doyle (1945), con base
en los tipos de polinizacién, distinguié dos grupos, el primero comprende Pinus,
Picea, Larix y Pseudotsuga y el segundo incluye a Abies, Cedrus, Pseudolarix y
Tsuga (los otros tres géneros no fueron analizados). Niemann y Van Genderen
(1980), investigaron las relaciones quimicas y produjeron dos dendogramas usando
analisis de patrones numéricos, dividieron a los géneros (Cathaya no fue analizado)
en dos grupos. Price et al. (1987) comparé los géneros (excepto a Cathaya) en un
analisis inmunolégico, encontrando también dos grupos; el primero comprende a

Keteleeria, Abies, Cedrus (subgrupo 1a), Tsuga, Pseudolarix (subgrupo 1b); el



segundo grupo comprende Picea y Pinus (subgrupo 2a), Larix y Pseudotsuga
(subgrupo 2b). Estas clasificaciones no coinciden con la propuesta de Pilger (1926)

pero son similares a la clasificacion de Van Tieghem (1891).

Hart (1987) analizo las relaciones filogenéticas a través de un analisis de parsimonia
entre los géneros de coniferas con base en 48 caracteres morfologicos vy
embrioldgicos. Su arbol resultante dividié a Pinaceae en dos grupos: Abies-Cedrus-
Keteleeria-Pseudolarix-Tsuga, sostenido por la presencia de canales resiniferos en
el integumento de las semillas y Cathaya-Larix-Picea-Pinus-Pseudotsuga,
sostenido por la presencia de canales resiniferos en el xilema secundario y bandas
de Caspari en la endodermis de la hoja. Wu y Hu (1997) compararon la estructura
y distribucion de los canales resiniferos en el xilema secundario de la rama,
dividiendo a la familia en tres grupos, presencia de canales resiniferos (Cathaya,
Larix, Picea, Pinus y Pseudotsuga), ausencia de canales resiniferos (Abies, Cedrus,

Pseudolarix y Tsuga), y presencia o ausencia de canales resiniferos (Keteleeria).

Las relaciones entre los géneros de pinaceas también han sido sometidas a
estudios filogenéticos moleculares. Los primeros arboles generados de la secuencia
del gen rbcL fueron pobremente resueltos (Tsumura et al.,, 1995; Wang et al.,
1998a). Wang et al. (1998b) con base en la secuencias del gen rbcL concluyé que
el clado Abies-Keteleeria-Pseudolarix-Tsuga esta resuelto. Vining (1999) en el
analisis combinado de secuencias de rbcL con el gen 5.8S e ITS-2 de nrADN para
Pinaceae (excluyendo Cathaya y Nothotsuga), resolvio que Pinoideae es
parafilético y Abietoideae es polifilético, y la raiz de la familia se ubica entre Cedrus
y los demas taxa. Sin embargo, el soporte de bootstrap es débil para esos nodos.
El estudio de las relaciones intergenéricas (Wang et al., 2000) empleando
secuencias de matK plastido, nad5 mitocondrial y el gen nuclear de baja copia 4CL,
generaron una filogenia bien resuelta y fuertemente soportada donde se tiene un
clado conformado por Larix-Picea-Pinus-Pseudotsuga, lo cual concuerda con
hipotesis previas basadas en datos morfologicos, anatomicos e inmunoldgicos,

similar a lo registrado por Hart (1987) en su analisis cladistico, los cuatro géneros



de este clado tienen canales resiniferos verticales y radiales en su madera. Liston
et al. (2003) con base en las secuencias de ITS de nrADN mostraron que Cathaya,

Picea y Pinus forman una tricotomia no resuelta.

Analisis filogenéticos de caracteres morfolégicos de la madera sostienen la
monofilia de dos subfamilias, Abietoideae y Pinoideae. Un analisis Bayesiano de
Gernandt et al. (2008) apoya la monofilia de Abietoideae con base en cuatro
caracteres diagnosticos: inmunologia abietoide, la escama ovulifera angosta en la
base, presencia de traza en la semilla, y semilla en su mayoria cubierta por el ala.
La monofilia de la subfamilia Pinoideae esta sustentada por caracteres morfolégicos
y anatébmicos como la presencia de canales resiniferos radiales en la madera;
punteaduras de los campos de cruce piceoides, pinoides o fenestriformes; dos
canales resiniferos verticales en la raiz; inmunologia quimica pinoide; ausencia de
traza en la semilla; y alas de la semilla en un surco poco profundo. Los caracteres
diagnostico que apoyan la relacion hermana de Larix y Pseudotsuga son la
presencia de fibras en el floema y un micrépilo asimétrico. Estos dos géneros estan
en una posicion hermana del clado conformado por Cathaya, Picea y Pinus,

apoyada por la presencia de parénquima plicado.

La familia Pinaceae cuenta con un extenso registro fésil que se extiende desde el
Cretacico temprano. Mientras que, Pinus, Abies, Picea, Larix, Pseudolarix y Tsuga
han sido identificados de depdsitos del Terciario, unicamente los géneros Picea y
Pinus son conocidos del Cretacico temprano (Miller, 1976; 1977; Falder et al., 1998;
Klymiuk y Stockey, 2012; Ryberg et al., 2012). Gran numero de fosiles de conos
ovulados han sido descritos del Cretacico y Paledgeno, pero no han sido asignados
a un género viviente de Pinaceae. Estos conos fésiles han sido descritos en tres
geéneros: Obirastrobus, con dos especies descritas; Pseudoaraucaria, con seis
especies descritas (Smith y Stockey, 2002) y Pityostrobus con cerca de 28 especies.
Mientras Pseudoaraucaria esta considerado un género natural, Pityostrobus es
probablemente un grupo artificial; cada taxén descrito es distinto y con caracteres

tan diferentes como los géneros modernos (Miller, 1976; Stockey, 1981; Falder et



al., 1998). Algunos estudios filogenéticos han incluido fésiles (Smith y Stockey 2001;
2002; Gernandt et al., 2008; 2011).

Los conos ovulados fésiles provenientes del Cretacico y Cenozoico, han mostrado
gran influencia en la comprension de la diversidad de la familia Pinaceae en el
pasado (Miller, 1976; Smith y Stockey, 2001; 2002; Klymiuk y Stockey, 2012). Sin
embargo, existen pocas descripciones detalladas de especies vivientes como las
elaboradas por Radais (1894) y Greguss (1955). Con el propdsito de clarificar las
relaciones entre taxa vivientes y fosiles, Gernandt et al. (2011) describieron la
anatomia del cono ovulado de Pinus nelsonii, y agregaron el taxén viviente a una
version modificada de la matriz de datos de morfologia de cono de Smith y Stockey
(2001; 2002), aumentando el numero de caracteres a 54. El arbol de consenso
obtenido por Gernandt et al. (2011) tiene mayor resolucion y es un poco mas robusto
que el registrado por Smith y Stockey (2002). En particular, Pinaceae se divide en
dos clados (Fig. 1), el clado Abietoideae que comprende los géneros Abies, Cedrus,
Keteleeria, Pseudolarix y Tsuga, junto con Pararaucaria, Pseudoaraucaria y nueve
especies de Pityostrobus. Un segundo clado Pinoideae esta conformado por los
géneros Cathaya, Picea y Pinus, junto con 18 especies de Pityostrobus. Los
caracteres macromorfologicos y anatémicos en conos ovulados de pinos vivientes
y fésiles son posibles sinapomorfias para grupos infragenéricos. Algunos caracteres
anatomicos son homoplasicos, pero el analisis taxonémico pudo revelar que son

informativos para algunos grupos (Gernandt et al., 2011).
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Fig. 1. Arbol filogenético de Pinaceae. Analisis cladistico de caracteres morfolégicos del cono
ovulado. El &rbol méas parsimonioso (L=306 pasos, Cl=0.37, RI=0.60). Valores bootstrap >50% por
encima de las ramas. Los circulos indican caracteres no homoplasicos mapeados utilizando
reconstruccion ancestral de estados en Mesquite. La flecha indica la ubicacién de la raiz de la familia
al excluir seis especies fésiles con el mayor nimero de datos faltantes o perdidos. Debajo de las
ramas se ubican los siguientes caracteres: 16 = tamafio de la bractea, 46 = alas de la semilla
provenientes del tejido de la semilla, 47 = alas de la semilla provenientes del tejido de la escama, 50
= parénquima al final de la calaza de semillas, 51 = évulos por escama, y 54 = union del ala a la
semilla (Gernandt et al., 2011).



JUSTIFICACION DEL ESTUDIO

Las descripciones anatdomicas del cono ovulado para la mayoria de las especies
vivientes no existen o no estan publicadas, asi como de la médula, floema, corteza
y caracteres cuticulares, de los diferentes érganos de los géneros de Pinaceae. En
contraste hay descripciones anatomicas detalladas para la mayoria de los conos
fésiles asignados a Obirastrobus, Pityostrobus y Pseudoaraucaria (Miller, 1976;
Smith y Stockey, 2001; 2002) y asignados a géneros vivientes como Pinus arnoldii
(Klymiuk et al., 2011) y Picea burtonii (Klymiuk y Stockey, 2012). La carencia de
datos correspondientes entre fosiles y especies vivientes son una limitante para
entender las relaciones filogenéticas en la familia y para lograr comprender la
evolucion de caracteres. Ademas, existen muchas fuentes de caracteres que faltan
por describir en mas especies. Por ejemplo, los estudios de Merkle y Napp-Zinn
(1977); Napp-Zinn y Winne (1981); Napp-Zinn y Hu (1989), muestran que las
bracteas de diferentes géneros, especies y aun en variedades pueden ser
distinguidas no solo por su forma y tamafo, sino también sobre la base de
numerosos caracteres de todos sus tejidos y esas diferencias tienen importancia
diagndstica o taxondmica; este tipo de investigaciones se ha ampliado al complejo
escama-semilla (Hu et al., 1989). Se observa que el objeto de investigacién de la
mayoria de los estudios de conos ovulados se concentra en una sola especie
(Owens y Smith, 1965: Pseudotsuga menziesii; Roller, 1966: Abies lasiocarpa; Jain,
1976: Abies forrestii, Tsuga dumosa y Larix griffithii; Smith y Stockey, 2001:
Pityostrobus californiensis, Gernandt et al., 2011: Pinus nelsonii).
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OBJETIVOS E HIPOTESIS

Objetivo General

Obtener evidencias morfologicas y anatomicas de hojas, ramas vegetativas, eje del
cono ovulado y complejo bractea-escama de las especies Abies religiosa, Picea
chihuahuana, Pinus pinceana, P. teocote y Pseudotsuga menziesii var. glauca para
ampliar la base de caracteres descritos en especies vivientes, con el propdsito de

reconstruir una hipaétesis filogenética para la familia Pinaceae.

Objetivos particulares

Analizar la anatomia de la hoja, la rama vegetativa, el eje del cono ovulado y la
bractea-escama en Abies religiosa, Picea chihuahuana, Pinus pinceana, P. teocote
y Pseudotsuga menziesii var. glauca.

Identificar y explicar posibles sinapomorfias que permitan diferenciar clados.

Inferir las relaciones filogenéticas para la familia Pinaceae con base en datos

morfoldgicos.

Inferir las relaciones filogenéticas para la familia Pinaceae con base en datos

moleculares y combinados.

Hipotesis

Si se incluye un mayor numero de taxa con informacién morfoanatomica mas
completa a una matriz de datos existente, se obtendra una hipotesis sobre las

relaciones filogenéticas mas robusta para la familia Pinaceae.
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MATERIALES Y METODOS

Se obtuvieron muestras de hojas, ramas vegetativas y conos ovulados de dos

individuos de las especies que se enlistan en el Cuadro 1, todas las colectas fueron
depositadas en MEXU.

Cuadro 1. Datos de colecta.

Especie Estado Municipio Localidad Numero de
colecta

Abies religiosa Distrito Tlalpan Cerro Ajusco DSG 1242
Federal

Abies religiosa Estado de Texcoco Cerro TT s/n
México Cuitldahuac

Picea Chihuahua Bocoyna El Ranchito DSG 1071

chihuahuana

Picea Chihuahua Bocoyna Creel BYE 37214

chihuahuana

Pinus pinceana San Luis Guadalcazar Aguaje de DSG 1163
Potosi Garcia

Pinus pinceana Querétaro Penamiller Maguey Verde DSG 1246

Pinus teocote Puebla Apizaco Apizaquito DSG 1237

Pinus teocote Distrito Tlalpan Volcan Xitle DSG 1240
Federal

Pseudotsuga Hidalgo El Chico Parque DSG 1221

menziesii var. Nacional “El

glauca Chico” (Presa

Jaramillo)
Pseudotsuga Tlaxcala Villa Real Terrenate DSG 1230

menziesii var.

glauca
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Las muestras fueron colectadas de arboles maduros de poblaciones naturales entre
los meses de agosto a noviembre de 2012. Los especimenes se cortaron de ramas
expuestas en la parte media o alta de la copa, se fijaron en FAA (formaldehido 10%,
acido acético 5%, alcohol 50%; Ruzin, 1999), fueron etiquetados en forma individual

y transportados al laboratorio.

Se tomaron medidas de hojas, bracteas, escamas ovuliferas y conos ovulados tales
como longitud y ancho de la parte media. Las mediciones se realizaron con un

calibrador digital Mitutoyo modelo 551.

En el caso del eje del cono ovulado se selecciond la parte media y de la rama
vegetativa se eligio un segmento, ambos de 5 cm de longitud. Este material fue
colocado en GAA (glicerina, alcohol etilico 96%, agua destilada, 1:1:1) durante un
mes; enseguida se obtuvieron secciones transversales y longitudinales de 20-30 ym
mediante el microtomo de deslizamiento; dichos cortes fueron tratados con una
solucién de hipoclorito de sodio (50%) y deshidratados en una serie de cambios de
50%-100% etanol, tefiidos con safranina y verde rapido y montados con resina
sintética (Berlyn y Miksche, 1976). Se realizaron observaciones bajo microscopio de
luz modelo Olympus BX51 adaptado a una camara digital (Evolution LC) y el
analizador de imagenes (Image Pro-plus version 6.1, Media Cybernetics, 2006) con

el cual se tomaron las imagenes para la descripcidn correspondiente.

Se prepararon hojas, bracteas y escamas ovuliferas de la parte media del eje del
cono para su analisis a través de microscopia electronica de barrido (MEB). La hoja
se prepard para remover las ceras y lograr observar las superficies; se
deshidrataron con cambios seriados cada 30 minutos de etanol 70%-96% (Figueroa
et al., 2012), bano en xilol de 45 minutos. Para Pseudotsuga menziesii var. glauca,
se realiz6 una modificacion al protocolo sefalado por Figueroa et al. (2012),
extendiendo el bafio en xilol a cuatro dias debido a que el tiempo de 45 minutos no
resulté efectivo para esta especie. Se realizaron ensayos hasta lograr retirar

completamente las ceras de las superficies; sin embargo, en ocasiones permanecio
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cera sobre los estomas. Se aplicé ultrasonido durante los ultimos 30 minutos del
bafio en xilol en un aparato sonicador Ultrasonic Cleaner BRASON 200 modelo
B200, y fueron lavados en dos ocasiones con etanol 100%; en el caso de las
bracteas y escamas se cortaron transversalmente en secciones de 0.5 cm. a nivel
de la semilla, a nivel medio y distal a la semilla; se deshidrataron con cambios
seriados cada 30 minutos de etanol 70%-100%; todas las muestras fueron secadas
y montados en un porta muestras de aluminio, con pegamento a base de carbono y
metalizadas con oro-paladio (Figueroa et al.,, 2012). La toma de fotografias se
realizd mediante un microscopio electronico de barrido HITACHI-S-2460N (15kV)
en el Instituto de Biologia, UNAM. Para realizar las descripciones morfolégicas se
tomé como referencia a Farjon (1990); para las descripciones anatomicas a

Vazquez-Sanchez et al. (2005) y para el estoma a Oladele (1983).

La matriz de datos morfologicos de Gernandt et al. (2008; 2011) se amplio y codificd
en Mesquite (Maddison y Maddison, 2011). La matriz contiene 14 taxa del grupo

interno y cuatro del grupo externo (tres coniferas y una gimnosperma) (Apéndice 1).

Los caracteres codificados como ausentes para el primer estado de caracter fueron
codificados como inaplicable para el segundo. El tratamiento de datos ausentes es
apropiado si el caracter es aplicable a cada taxon pero si el caracter no se
encuentra, es inaplicable para sus formas alternativas (Maddison, 1993). Para la
codificacion de caracteres, se reconocieron dos tipos, los que especifican la
presencia o ausencia de la estructura y los que definen las formas alternativas
(Sereno, 2007). Por ejemplo, unicamente las especies del género Pinus poseen
brotes cortos, por lo tanto, en el resto de las especies este caracter esta ausente
(caracter 3) y es codificado como inaplicable para el crecimiento indeterminado o
determinado de los brotes cortos (caracter 4). Las busquedas de parsimonia no
tratan como diferentes a los estados inaplicables de los faltantes, pero se pueden
distinguir entre ellos.
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La matriz incluye 123 caracteres (Apéndice 2), 2223 celdas de las cuales 414

(18.6%) fueron codificados como faltantes, ocho (0.35%) son polimérficos y 81

(3.64%) son inaplicables (Fig. 3). Los taxa del grupo interno con mayor numero de

caracteres faltantes fueron Abies religiosa con 55 y Pinus teocote con 40. El taxa

con mayor numero de caracteres polimorficos fue Larix occidentalis con dos,

mientras que, los taxa con mayor numero de caracteres inaplicables fueron Cedrus

deodara y Pseudolarix amabilis. Del grupo externo los taxa con mayor numero de

caracteres faltantes fueron Ginkgo biloba con 48 y ocho inaplicables y Araucaria

araucana con 46 caracteres faltantes, nueve inaplicables y dos polimdérficos (Fig. 3).

Abies religiosa
Cathaya argyrophylla
Cedrus deodara
Keteleeria davidiana
Larix occidentalis
Nothotsuga longibracteata
Picea chihuahuana
Pinus nelsonii

Pinus pinceana

Pinus ponderosa

Pinus teocote
Pseudolarix amabilis
Pseudotsuga menziesii
Tsuga canadensis
Araucaria araucana
Cryptomeria japonica
Ginkgo biloba
Sciadopitys verticillata

M Caracteres codificados M Caracteres faltantes B Caracteres inaplicables M Caracteres polimorficos

Codificacion de caracteres

o
N
o
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o
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100 120

Fig. 2. Codificacién de caracteres.
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Se obtuvieron secuencias de los genes matK y rbcL del portal Treebase con los
numeros de estudio S1988 y S1229 (Gernandt et al., 2005; Gernandt et al., 2008).
Fueron alineadas en BioEdit Sequence Alignment Editor (Hall, 1999) e ingresadas

a una matriz de datos en Mesquite (Maddison y Maddison, 2011).

Se realiz6 un andlisis filogenético de la morfoanatomia y un analisis de las
secuencias de matK y rbcL. Las matrices de datos se analizaron en PAUP* 4.0b10
(Swofford, 2003) bajo parsimonia con pesos iguales y caracteres ordenados. Se
realizd una busqueda exacta (branch-and-bound) y el apoyo de ramas se estimo

mediante 1000 réplicas de bootstrap.

Se efectuo la prueba de incongruencia en diferencias de longitud (ILD, por sus siglas
en inglés) entre los datos morfoanatémicos y moleculares (Farris et al., 1994a;
1994b). La prueba se basa en la expectativa de que las particiones de datos que
reflejan diferentes topologias o historias evolutivas diferentes, tendran mayor
homoplasia, en comparacién con las particiones de datos que reflejan una misma
topologia y proceso evolutivo. En consecuencia, el analisis combinado de datos
incongruentes debera producir arboles que son significativamente mas largos que
la suma del tamafio de los arboles inferidos a partir de cada particiéon de datos por
separado. La prueba estadistica de ILD es la diferencia entre el tamafo de los
arboles resultantes de particiones de datos combinados y de la suma del tamafio de
los arboles obtenidos de las particiones de datos analizados por separado (Farris et
al., 1994a; Hipp et al., 2004). Se espera que la prueba de incongruencia de datos
sea capaz de identificar los casos en los que la combinacién de datos aumente la
precision filogenética (Hipp et al., 2004). Se realiz6 |la estadistica de prueba entre
las dos fuentes de datos en PAUP* 4.0b10 (Swofford, 2003) mediante 1000 réplicas.

Se realiz6 un andlisis combinado de morfoanatomia y secuencias de matK y rbcL.
Las matrices de datos se analizaron en PAUP* 4.0b10 (Swofford, 2003) bajo
parsimonia con pesos iguales y caracteres ordenados. Se realizé una busqueda

branch-and-bound y el apoyo de ramas se estimé mediante 1000 réplicas de
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bootstrap empleando branch-and-bound para cada réplica. Se efectué un mapeo de
caracteres en PAUP* 4.0b10 (Swofford, 2003) estimando caracteres ancestrales y
derivados sobre el analisis filogenético combinado. El mapeo de caracteres se
realizd con el algoritmo de transformacion acelerada, donde los cambios son
asignados a las ramas de un arbol filogenético lo mas cerca posible a la raiz

especificada, favoreciendo las reversiones (Agnarsson y Miller, 2008).
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RESULTADOS

Caracterizacion morfoanatomica

Abies religiosa

Hoja

Hojas persistentes, lineares, erguidas, 1.66 cm x 1 mm, apice obtuso, arregladas
helicoidalmente, pediceladas, retorcidas en la base, color verde oscuro. En seccién
transversal de forma eliptica, con una prominencia en la parte abaxial y un surco en
la parte adaxial (Fig. 3A). La epidermis uniestratificada con células de paredes
lignificadas y cubierta de cera. Hipodermis discontinua de dos estratos con paredes
celulares lignificadas con lumen cerrado, exclusivamente en la parte abaxial, debajo
del haz vascular (Fig. 3C). La epidermis e hipodermis interrumpidas en la superficie
abaxial por estomas y camara subestomatica. EI mesofilo diferenciado en
parénquima en empalizada y parénquima esponjoso; con numerosos cristales
prismaticos de oxalato de calcio. Dos canales resiniferos ubicados abaxialmente en
el mesofilo en relacion con el haz vascular y en contacto con la hipodermis (canales
resiniferos externos), las células epiteliales y células de la vaina con pared primaria
delgada (Fig. 3C). El tejido vascular en dos haces con crecimiento primario, rodeado
por el tejido de transfusién y éste a su vez, por la endodermis; asociado al floema
algunas fibras (Fig. 3B). Vista en superficie, la adaxial sin estomas (Fig. 3D-E).
Superficie abaxial con estomas anomociticos en 14 hileras paralelas longitudinales,
excepto en la prominencia de dicha superficie (Fig. 3F). El aparato estomatico de
forma eliptica, el anillo de Florin marcadamente elevado, lobulado, de paredes poco
profundas, puente entre estomas ligeramente desarrollado y tapén de ceras en
estomas no desarrollado (Fig. 3G). Células epidérmicas elongadas cortas, paredes

anticlinales ligeramente hundidas, rectas y lisas (Fig. 3E).
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Rama vegetativa

En seccion transversal epidermis uniestratificada con cuticula lisa y delgada,
tricomas pluricelulares unicelulares. Peridermis bien diferenciada (Fig. 4B) felema
con dos tipos celulares, el primero con paredes celulares delgadas y el segundo con
las paredes gruesas y lumen cerrado, la felodermis parenquimatosa con cristales
prismaticos de oxalato de calcio. Esclereidas inmediatamente por debajo de la
felodermis. Cortex parenquimatoso y los canales resiniferos dispersos en su parte
media e interna dispuestos en bandas tangenciales con respecto al haz vascular
(Fig. 4C), cavidades de resina dispersas (Fig. 4C-D). El floema secundario
colapsado, con células cribosas que alternan con el parénquima dispuesto en
bandas tangenciales con taninos y cristales prismaticos en su interior (Fig. 4E), sin
canales resiniferos verticales o radiales. El xilema secundario con anillos de
crecimiento definidos, transicién abrupta y en algunos la transicion es gradual. Las
punteaduras son areoladas, uniseriadas. Las punteaduras de campos de cruce
piceoides y frecuentemente traqueidas de radio (Fig. 4H). Canales resiniferos
traumaticos (Fig. 4F). Parénquima axial arreglado tangencialmente en madera
tardia en la transicion y cristales prismaticos en su interior. Radios uniseriados (Fig.

41). Médula parenquimatosa sin esclerénquima con taninos (Fig. 4G).

Cono ovulado

De 9.2 x 4.7 cm, erecto, pedunculo corto. Bractea linear, 2.4 cm x 2 mm, sobrepasa
en longitud a la escama ovulifera, apice agudo. La bractea unida a la escama hasta
el nivel de la semilla, pasando este nivel la bractea se separa totalmente. Escama

flabelada, 1.78 x 1.87 cm, angosta en la base.

Eje del cono ovulado

Epidermis uniestratificada con tricomas glandulares y pluricelulares (Fig. 5B-C).
Cértex parenquimatoso con canales resiniferos arreglados en bandas tangenciales
en la parte media (Fig. 5D). Tejido vascular dispuesto en fasciculos debido a radios
medulares o traza vascular de la escama (Fig. 5A-F). Floema secundario de células

cribosas colapsado con parénquima arreglado en bandas tangenciales con taninos
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y cristales isodiamétricos en sus células, cada fasciculo con fibras (1)4(6) asociadas
(Fig. S5E) y sin canales resiniferos verticales o radiales. Xilema secundario sin anillos
de crecimiento definidos. Las punteaduras areoladas uniseriadas y punteaduras de
campos de cruce tipo piceoide (Fig. 5H). Traqueidas de radio frecuentes.
Parénquima axial difuso. Radios uniseriados (Fig. 51). Médula parenquimatosa con

esclereidas dispersas (Fig. 5G).

Complejo bractea-escama

La bractea a nivel de la semilla unida a la escama. La bractea en seccion transversal
a nivel del ala parenquimatosa. El tejido vascular en un haz central. Numerosos
canales resiniferos colapsados ubicados abaxialmente. Bractea a nivel distal de la
semilla con esclerénquima abaxial. Un haz vascular central. Canales resiniferos
colapsados. La escama a nivel de la semilla parenquimatosa. La quilla que separa
las semillas poco prominente. Tejido vascular en dos haces, uno de los cuales es
1/5 mas pequefio (Fig. 6A). Cinco canales resiniferos rodean el tejido vascular,
varian en forma (circular o alargado) y dimensiones entre si (Fig. 6B). La escama a
nivel del ala parenquimatosa. 25 haces vasculares en hilera adaxial. 38 canales
resiniferos en hilera adaxial y entre haces vasculares, al extremo de la escama
colapsados. En superficie adaxial tricomas unicelulares en la quilla que separa las
alas. Escama a nivel distal de la semilla con parénquima adaxial y esclerénquima
abaxialmente. 16 haces vasculares en hilera central. Aproximadamente 50 canales
resiniferos en hilera central, colapsados en extremo de la escama. En ambas

superficies tricomas unicelulares.
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Fig. 3. Abies religiosa. Hoja. A-C. Seccion transversal. A. Vista general (300 ym). B. Haz vascular
(50 pm). C. Canal resinifero (50 ym). D-E. Superficie adaxial. D. Ausencia de estomas (300 um). E.
Acercamiento (50 ym). F-G. Superficie abaxial. F. Estomas (300 ym). G. Estomas anomociticos (50
pm) (TT s/n).
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Fig. 4. Abies religiosa. Rama vegetativa. A-F. Seccién transversal. A. Vista general de felema a
médula. B. Peridermis. C. Cértex. D. Canal resinifero y cavidad de resina. E .Floema secundario. F.
Xilema secundario. G. Médula. H. Seccién radial. Punteaduras de campos de cruce fenestriforme. I.
Seccion tangencial. Radios uniseriados (DSG 1242). (CR = canal resinifero, CV = cavidad de resina,
ID = idioblasto de resina).

22



Fig. 5. Abies religiosa. Eje del cono ovulado. A-C. Seccidn transversal. A. Vista general de epidermis
a médula. B. Epidermis uniestratificada. C. Tricomas pluricelulares. D. Cértex. E. Floema secundario
con fibras asociadas. F. Xilema secundario. G. Médula. H. Seccién radial. Punteaduras de campos
de cruce piceoide. I. Seccion tangencial. Radios uniseriados (TT s/n). (Tg = tricoma glandular, Tp =
tricoma pluricelular, Fb = fibras).
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Fig. 6. Abies religiosa. Escama (nivel semilla). A-B. Seccion transversal de escama. A. Vista general
(250 um). B. Tejido vascular (100 um) (TT s/n).

Picea chihuahuana

Hoja

Hojas solitarias, persistentes, sésiles, 2.09 cm x 1 mm, apice agudo (punzante),
color verde oscuro a grisaceo. En seccién transversal de forma romboide (Fig. 7A).
La epidermis uniestratificada con células de paredes lignificadas y cubierta de cera.
Hipodermis de dos estratos con paredes celulares lignificadas con lumen cerrado
(Fig. 7C). La epidermis e hipodermis interrumpidas por estomas y camara
subestomatica en ambas superficies. EI mesofilo unicamente de parénquima
esponjoso con numerosos cristales prismaticos de oxalato de calcio. Dos canales
resiniferos dispuestos lateralmente en el mesofilo en relacion al haz vascular y en
contacto con la hipodermis (canales resiniferos externos), las células epiteliales de
pared celular engrosada y las células de la vaina lignificadas (Fig. 7C). El tejido
vascular en dos haces con crecimiento primario, rodeados de tejido de transfusion
y a su vez por la endodermis. No hay fibras asociadas al floema y asociado al xilema
esclereidas (Fig. 7B). Vista en superficie estomas en hileras paralelas longitudinales
no siempre continuas, en superficie adaxial 10 hileras (Fig. 7D) y en superficie
abaxial 12 hileras (Fig. 7F), excepto en las prominencias. El aparato estomatico

anomocitico de forma rectangular, el anillo de Florin ligeramente elevado, no
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lobulado, el puente entre estomas y tapén de cera en estoma no desarrollados (Fig.
7E-G). Células epidérmicas elongadas cortas, paredes anticlinales ligeramente

hundidas, rectas y lisas (Fig. 7D-F).

Rama vegetativa

En seccion transversal ritidoma y peridermis; felodermis con cristales prismaticos
en el lumen (Fig. 8B). Cortex parenquimatoso con algunos cristales prismaticos. Los
canales resiniferos en la parte media e interna del cortex (Fig. 8C). Esclereidas en
cortex asociadas a traza foliar. El floema secundario con células cribosas,
parénquima en bandas tangenciales con taninos y cristales prismaticos, canales
resiniferos verticales ausentes (Fig. 8D) y canales resiniferos radiales con células
epiteliales de paredes delgadas (Fig. 8l). El xilema secundario con anillos de
crecimiento definidos con transicidon gradual. Traqueidas con engrosamientos
helicoidales y punteaduras areoladas uniseriadas (Fig. 8J). Las punteaduras de
campos de cruce piceoides (Fig. 8G) y frecuentemente traqueidas de radio, algunos
radios exclusivos de traqueidas de radio (Fig. 8H). Los canales resiniferos verticales
y radiales con células epiteliales de paredes gruesas, ubicados en la transicion de
madera temprana a madera tardia (Fig. 8E-H). Radios uniseriados (Fig. 8H). La
médula parenquimatosa sin esclerénquima con algunos cristales prismaticos y
taninos (Fig. 8F).

Cono ovulado
Cilindrico, 13 x 4.7 cm, erecto, péndulo al madurar, sésiles. La bractea rudimentaria,
ligulada, 5 x 3.2 mm. Escamas ovuliferas flabeladas, 1.22 x 1.65 cm, convexas y

base redondeada.

Eje del cono ovulado

El tejido vascular dispuesto en fasciculos debido a radios medulares o traza vascular
de la escama (Fig. 9A). Xilema secundario sin anillos de crecimiento (Fig. 9B). Las
traqueidas sin engrosamientos helicoidales (Fig. 9F) y punteaduras areoladas

uniseriadas. Las punteaduras de campos de cruce piceoide (Fig. 9D) y frecuentes
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traqueidas de radio. Canales resiniferos verticales y radiales de células epiteliales
con paredes gruesas, en una o dos bandas tangenciales proximos a la médula (Fig.
9B-E). Radios uniseriados (Fig. 9E). La médula parenquimatosa con taninos vy

esclereidas agrupadas al centro (Fig. 9C).

Complejo bractea-escama

La bractea en seccion transversal a nivel semilla con esclerénquima adaxial y
células de lumen amplio, el resto con parénquima y un haz vascular central (Fig.
10C). En ambas superficies estomas de forma eliptica en camara subestomatica,
con anillo de Florin pobremente desarrollado (Fig. 10D), sin tricomas. La escama en
seccion transversal a nivel semilla parenquimatosa adaxialmente y en la quilla que
separa las semillas, esclerificada en la parte abaxial con células de lumen cerrado
y de mayor diametro conforme se aproxima al tejido vascular. La quilla que separa
las semillas prominente (Fig. 10A). Siete haces vasculares en hilera adaxial con
crecimiento secundario separados por radios medulares y en los extremos de la
escama formando un continuo. Tres canales resiniferos adaxiales (Fig. 10B). La
escama a nivel del ala parenquimatosa y con células de paredes engrosadas
adaxiales. 19 haces vasculares en hilera central 1/4 mas pequefios que los haces
de la escama a nivel de la semilla. Aproximadamente once canales resiniferos
ubicados adaxial y abaxialmente, aproximadamente 1/3 mas pequefios que en la
escama a nivel de la semilla y colapsados en el margen de la escama. A nivel distal
de la semilla, la escama parenquimatosa con células de paredes engrosadas
adaxial y abaxialmente. 16 haces vasculares y aproximadamente 17 canales

resiniferos colapsados mantienen la proporcion de la seccion anterior.
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Fig. 7. Picea chihuahuana. Hoja. A-C. Seccion transversal. A. Vista general (300 um). B. Tejido
vascular (100 ym). C. Canal resinifero externo (100 uym). D-E. Superficie adaxial. D. Margen entero
(300 ym). E. Aparato estomatico anomocitico (50 um). F-G. Superficie abaxial (300 um-50 um) (BYE
37214).
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Fig. 8. Picea chihuahuana. Rama vegetativa. A-F. Seccién transversal. A. Vista general de felema a
meédula. B. Ritidoma. C. Cértex. D. Floema secundario. E. Xilema secundario. F. Médula. G. Seccion
radial. Punteaduras de campos de cruce piceoides. H-1. Seccién tangencial. H. Radios uniseriados y
canales resiniferos radiales en xilema. |. Canales resiniferos radiales en floema. J. Seccion radial.
Punteaduras areoladas uniseriadas (DSG 1071).
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Fig. 9. Picea chihuahuana. Eje del cono ovulado. A-C. Seccién transversal de xilema secundario y
meédula. A. Vista general. B. Xilema secundario. C. Médula. D. Seccion radial. Punteaduras de
campos de cruce piceoide. E-F. Secciéon tangencial. E. Canales resiniferos radiales en xilema vy

radios uniseriados (BYE 37214).
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Fig. 10. Picea chihuahuana. Escama-bractea (nivel semilla). A-B. Seccidn transversal de escama. A.
Vista general (250 pm). B. Tejido vascular (100 ym). C-D. Bractea. C. Seccion transversal (250 ym).
D. Estomas en superficie adaxial (100 um) (DSG 1071).

Pinus pinceana

Hoja

Hojas persistentes, aciculares 9.09 cm x 1 mm, apice agudo, ligeramente péndulas,
color verde grisaceo, en fasciculos de tres y vaina decidua. En seccion transversal
de forma triangular, la superficie dorsal convexa y la ventral cuadrangular (Fig. 11A).
Epidermis uniestratificada con células de paredes engrosadas y cubierta por cera.
Hipodermis discontinua de dos a tres estratos celulares con paredes lignificadas
(Fig. 11C). Epidermis e hipodermis interrumpidas en la superficie ventral por
estomas y camara subestomatica. El mesofilo de parénquima plicado. Dos canales
resiniferos ubicados dorsalmente en el mesofilo, en contacto con la hipodermis

(canales resiniferos externos) y células lignificadas los rodean; las células epiteliales
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y de la vaina de paredes celulares delgadas (Fig. 11C). El tejido vascular con
crecimiento secundario de un haz rodeado de tejido de transfusion y a su vez, por
la endodermis. Asociado al floema fibras y al xilema esclereidas (Fig. 11B). Vista en
superficie de margen entero (Fig. 11D-E). En superficie dorsal sin estomas (Fig.
11D-E) en la muestra DSG 1246 6 dos hileras de estomas en la muestra DSG 1163.
En superficie ventral estomas dispuestos en seis hileras paralelas longitudinales
(Fig. 11F). El aparato estomatico anomocitico de forma eliptica, el anillo de Florin
marcadamente elevado, no lobulado y puente entre estomas desarrollado (Fig.
11G), sin tapdn de ceras en estomas (Fig. 11F-G). Células epidérmicas elongadas

largas, paredes anticlinales hundidas, rectas vy lisas (Fig. 11E-G).

Rama vegetativa

En seccién transversal peridermis y ritidoma de cuatro estratos; felema y felodermis
(Fig. 12B). Cértex parenquimatoso sin esclerénquima, con cristales isodiamétricos
en el interior de sus células. Los canales resiniferos a veces en contacto con la
felodermis (externos) y en la parte interna del cortex (internos) (Fig. 12C). El floema
secundario con células cribosas colapsadas y parénquima arreglado en bandas
tangenciales con cristales prismaticos y estiloides (Fig. 12D) y canales resiniferos
radiales con células epiteliales de paredes delgadas (Fig. 121). El xilema secundario
con anillos de crecimiento definidos con transicion abrupta (Fig. 12E). Las
traqueidas de madera tardia a veces con cristales prismaticos de oxalato de calcio
en paredes, las punteaduras uniseriadas. Las punteaduras de campos de cruce
fenestriformes (Fig. 12G) y frecuentemente traqueidas de radio. Canales resiniferos
verticales y radiales con células epiteliales de paredes delgadas (Fig. 12E-H).
Parénquima axial unicamente asociado a los canales resiniferos, con cristales
prismaticos. Radios uniseriados. La médula parenquimatosa con esclereidas

cercanas al cilindro vascular (Fig. 12F).
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Cono ovulado
De 6 x 5.8 cm, pedunculo corto, péndulo. Las bracteas muy reducidas. Escamas
ovuliferas poligonales, 1.65 x 2.21 cm, arregladas helicoidalmente, suaves,

facilmente removibles, apdfisis elevado, umbo dorsal aplanado sin espina.

Eje del cono ovulado

En seccion transversal epidermis uniestratificada con tricomas pluricelulares (Fig.
13B). Cortex parenquimatoso con taninos en el lumen. Canales resiniferos
corticales en hileras tangenciales en la parte externa, media e interna, de células
epiteliales con pared delgada (Fig. 13A-C). El tejido vascular en fasciculos debido a
la traza vascular de la escama o radios medulares. El floema secundario con células
cribosas y parénquima difuso con taninos (Fig. 13D), canales resiniferos radiales de
células epiteliales con paredes delgadas (Fig. 13l). El xilema secundario con un
anillo (Fig. 13A-E), las punteaduras son areoladas y uniseriadas. Las punteaduras
de campos de cruce piceoide (Fig. 13G), frecuentemente traqueidas de radio y
parénquima difuso. Canales resiniferos verticales (Fig. 13D-E) y radiales con células
epiteliales de paredes delgadas (Fig. 13E-H). Radios uniseriados (Fig. 13H-I).

Médula parenquimatosa, sin esclerénquima, con taninos en el lumen (Fig. 13F).

Complejo bractea-escama

La escama en seccidn transversal a nivel semilla parenquimatosa. La quilla que
separa las semillas prominente (Fig. 14A). Seis haces vasculares en hilera central
con crecimiento secundario. Xilema secundario con canal resinifero vertical (Fig.
14B). Diez canales resiniferos adaxiales y abaxiales. A nivel medio es
parenquimatosa y con dos a tres estratos de esclerénquima en la parte abaxial con
células de lumen amplio. Ocho haces vasculares en hilera central de igual
dimensién que a nivel de la semilla. 16 canales resiniferos 1/2 mas pequefios que
en nivel de la semilla ubicados tanto adaxial, como abaxial y entre los haces
vasculares. A nivel distal de la semilla la escama parenquimatosa con
esclerénquima abaxial con células de lumen amplio. Tejido vascular ausente. 49

canales resiniferos que proliferan dispersos sin arreglo aparente, de dimensiones y
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formas distintas (circulares o elongados). Superficie abaxial con estomas en camara

subestomatica, dispersos, sin tricomas.
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Fig. 11. Pinus pinceana. Hoja. A-C. Seccidn transversal. A. Vista general (200 ym). B. Haz vascular
(100 pm). C. Canal resinifero externo (100 ym). D-E. Superficie dorsal. D. Ausencia de estomas y
margen entero (300 um). E. Acercamiento de la superficie (50 um). F-G. Superficie ventral. F. Hileras
de estomas (300 uym). G. Estomas anomociticos (50 uym) (DSG 1246).

34



Fig. 12. Pinus pinceana. Rama vegetativa. A-F. Seccién transversal de felema a médula. A. Vista
general. B. Peridermis. C. Cértex. D. Floema secundario. E. Xilema secundario. F. Médula (DSG
1163) G. Secciodn radial, punteaduras de campos de cruce fenestriforme. H-I. Seccién tangencial.
Canales resiniferos radiales en xilema y floema. H. Radios uniseriados. |. Cristales prismaticos en
parénquima en floema (DSG 1246). (Cp = cristales prismaticos).g
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Fig. 13. Pinus pinceana. Eje del cono ovulado. A-F. Seccioén transversal. A. Vista general (DSG
1246). B. Epidermis con tricomas. C. Cdrtex con canales resiniferos. D-E Tejido vascular en
fasciculos. D. Floema secundario. E. Xilema secundario. F. Médula (DSG 1163). G. Seccién radial,
punteaduras de campos de cruce piceoide. H-l. Seccién tangencial. Canales resiniferos radiales en
xilema y floema. H. Radios uniseriados. |. Cristales prismaticos en parénquima en floema (DSG
1246). (CRi = canales resiniferos en cdrtex interno; CRm = canales resiniferos en cértex medio).
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Fig. 14. Pinus pinceana. Escama (nivel semilla). A-B. Seccién transversal (300 uym). A. Escama
parenquimatosa. B. Haz vascular (DSG 1163).

Pinus teocote

Hoja

Hojas persistentes, aciculares, erguidas, 7.2 cm x 1 mm, apice agudo, color verde
oscuro, en fasciculos de tres y vaina persistente. En seccién transversal de forma
triangular, la superficie dorsal convexa y la ventral cuadrangular (Fig. 15A). La
epidermis uniestratificada con células de pared lignificada y cubierta por cera.
Hipodermis de dos a tres estratos de células con paredes lignificadas con lumen
cerrado (Fig. 15C). La epidermis e hipodermis interrumpidas por estomas y camara
subestomatica. El mesofilo de parénquima plicado. Dos canales resiniferos
ubicados lateralmente en relacion al haz vascular en contacto con la endodermis
(canales resiniferos internos) y un canal resinifero adaxial, las células epiteliales y
de la vaina con paredes celulares delgadas (Fig. 15C). El tejido vascular con
crecimiento primario esta dividido en dos haces y rodeado por el tejido de
transfusion, el cual esta delimitado por la endodermis. Sin fibras asociadas al floema
y asociado al xilema esclereidas (Fig. 15B). Vista en superficie el margen serrado
(Fig. 15D-F). En superficie dorsal estomas en siete hileras paralelas longitudinales
(Fig. 15D) y en la ventral nueve (Fig. 15F). El aparato estomatico anomocitico de

forma eliptica, el anillo de Florin ausente, puente entre estomas no desarrollado
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(Fig. 15E-G) y tapon de ceras desarrollado (Fig. 15D-F). Células epidérmicas

elongadas, cortas, paredes anticlinales a nivel, rectas y lisas (Fig. 15E-G).

Rama vegetativa

En seccion transversal peridermis con felema y felodermis (Fig. 16B). Cortex
parenquimatoso sin esclerénquima, con taninos y unicamente las células cercanas
o en contacto con el floema secundario colapsado con cristales prismaticos y
estiloides. Los canales resiniferos en la parte interna del cértex (internos) (Fig. 16C).
El floema secundario con células cribosas, parénquima axial con taninos y estiloides
(Fig. 16l), arreglado en bandas tangenciales; radios uniseriados dilatados (Fig. 16D)
y canales resiniferos radiales con células epiteliales de paredes delgadas (Fig. 16l).
El xilema secundario con anillos de crecimiento definidos y transicién abrupta (Fig.
16E). Las punteaduras son areoladas uniseriadas, las punteaduras de campos de
cruce piceoide y frecuentes traqueidas de radio (Fig. 16G). Canales resiniferos
verticales y radiales con células epiteliales de paredes delgadas (Fig. 16E-H).
Parénquima axial asociado a los canales resiniferos, con cristales prismaticos y
taninos. Radios uniseriados. Médula parenquimatosa con taninos y sin

esclerénquima (Fig. 16F).

Cono ovulado
De 3.5 x 3.2 cm, pedunculo corto deciduo. Las bracteas muy reducidas. Escamas
ovuliferas 1.4 x 1.66 cm, arregladas helicoidalmente, apdfisis ligeramente elevada,

umbo dorsal con espina decidua.

Eje del cono ovulado

En seccion transversal epidermis y cértex esclerificados con taninos en el lumen
(Fig. 17B). Canales resiniferos internos corticales en hileras tangenciales proximos
al floema secundario y las paredes de células epiteliales gruesas (Fig. 17C). El
floema secundario, solo de tres estratos de células cribosas (Fig. 17D). El xilema
secundario no forma un cilindro continuo debido a trazas vasculares de la escama

y radios medulares. La madera sin anillos de crecimiento. Las punteaduras
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areoladas uniseriadas. Las punteaduras de campos de cruce piceoide (Fig. 17G) y
frecuentes traqueidas de radio. Canales resiniferos verticales y radiales con células
epiteliales de paredes gruesas, en hilera tangencial cercanos a la médula (Fig. 17E-
17F). Parénquima axial difuso (Fig. 171). Radios uniseriados (Fig. 17H). Médula

parenquimatosa sin esclerénquima, con taninos en el lumen (Fig. 17F).

Complejo bractea-escama

La escama en seccion transversal a nivel de la semilla parenquimatosa
adaxialmente y esclerenquimatosa abaxial con células de lumen cerrado. La quilla
que separa a las semillas poco prominente. 11 haces vasculares amplios en hilera
adaxial con abundante crecimiento secundario y con 19 canales resiniferos
abaxiales (Fig. 18A). Xilema secundario con un canal resinifero vertical. A nivel del
ala esclerénquima adaxial y abaxialmente de tres a cuatro estratos con células de
lumen amplio (Fig. 18B). 10 haces vasculares, su tamafio es 1/2 menor que a nivel
de la semilla. 19 canales resiniferos se ubican tanto adaxial, como abaxialmente y
entre los haces vasculares. A nivel distal de la semilla esclerénquima adaxial y
abaxial de cuatro a cinco estratos con células de lumen amplio. Los haces
vasculares se reducen en numero, nueve, y son 1/3 menores que a nivel de la
semilla. 21 canales resiniferos se ubican tanto adaxial, abaxialmente y entre los
haces vasculares, varian entre 1/3 mas pequenos y similar dimensién que a nivel

de la semilla. Ambas superficies sin estomas ni tricomas.
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Fig. 15. Pinus teocote. Hoja. A-C. Seccion transversal. A. Vista general (300 um). B. Tejido vascular
(50 ym). C. Canal resinifero interno (50 um). D-E. Superficie dorsal. D. Estomas y margen serrado
(300 um). E. Aparato estomatico (50 um). F-G. Superficie ventral. F. Estomas (300 um). G. Aparato

estomatico anomocitico (50 ym) (DSG 1240).
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Fig. 16. Pinus teocote. Rama vegetativa. A-F. Seccidén transversal. A. Vista general de felema a
médula. B. Peridermis con felema y felodermis. C. Cértex. D. Floema secundario. E. Xilema
secundario. F. Médula. G. Seccién radial. Campos de cruce piceoide. H-I. Seccién tangencial.
Canales resiniferos radiales en xilema y floema. H. Radios uniseriados y traqueidas de radio en
xilema. |. Estiloides en parénquima en floema (DSG 1237). (Es = estiloides).
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Fig. 17. Pinus teocote. Eje del cono ovulado. A-F. Seccién transversal. A. Vista general de epidermis
a médula. (DSG 1237). B. Epidermis uniestratificada. C. Cértex. D. Floema secundario. E. Xilema
secundario. F. Médula. G. Seccién radial. Punteaduras de campos de cruce piceoide. H. Seccién
tangencial. Radios uniseriados. |. Seccién transversal de xilema secundario. Parénquima axial. (DSG
1240). (Pa = Parénquima axial).
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Fig. 18. Pinus teocote. Escama (nivel semilla). A-B. Seccion transversal (300 um). A. Vista general.
B. Tejido vascular (DSG 1240).

Pseudotsuga menziesii var. glauca

Hoja

Hojas persistentes, lineares, erguidas, 1.44 cm x 1 mm, ligeramente pediceladas y
retorcidas en la base, apice obtuso, color verde oscuro, lustrosas. En seccion
transversal de forma mas o menos eliptica, con una prominencia en la parte abaxial
y un pequefio surco en la adaxial (Fig. 19A). La epidermis uniestratificada de células
con paredes lignificadas y cubierta de cera. Hipodermis discontinua de dos a tres
estratos con células de paredes lignificadas con lumen cerrado, Unicamente en la
parte abaxial (Fig. 19C). La epidermis e hipodermis interrumpidas por estomas y
camara subestomatica, exclusivos de la superficie abaxial. EI mesofilo diferenciado
en parénquima en empalizada y esponjoso, con cristales prismaticos. Dos canales
resiniferos ubicados lateralmente en el mesofilo en relacion al haz vascular y en
contacto con la hipodermis abaxial (canales resiniferos externos), las células
epiteliales de pared celular delgada y las células de la vaina ligeramente engrosada
(Fig. 19C). El tejido vascular con crecimiento primario rodeado por tejido de
transfusion y a su vez por la endodermis. Asociado al floema algunas fibras, sin
esclereidas asociadas al xilema (Fig. 19B). Vista en superficie, la adaxial sin

estomas (Fig. 19D-E). En la superficie abaxial estomas en 16 hileras paralelas

43



longitudinales excepto en la prominencia de dicha superficie (Fig. 19F). El aparato
estomatico anomocitico de forma rectangular, el anillo de Florin marcadamente
elevado con paredes profundas, lobulado, puente entre estomas desarrollado y
tapdn de ceras sobre estomas sin desarrollar (Fig. 19G). Células epidérmicas

elongadas largas, paredes anticlinales hundidas, rectas y lisas (Fig. 19E).

Rama vegetativa

En seccion transversal ritidoma y peridermis con felema y felodermis (Fig. 20B).
Cortex parenquimatoso con taninos y abundantes esclereidas y astroesclereidas.
Los canales resiniferos corticales en la parte externa (Fig. 20C). El floema
secundario con células cribosas, parénquima en bandas tangenciales con taninos y
cristales prismaticos en su interior, sin canales resiniferos verticales o radiales (Fig.
20D). El xilema secundario con anillos de crecimiento definidos y transicion gradual
y a veces abrupta. Traqueidas con engrosamiento helicoidal (Fig. 20H). Las
punteaduras son areoladas, uniseriadas. Las punteaduras de campos de cruce
piceoide (Fig. 20G) y traqueidas de radio frecuentes. Los canales resiniferos
verticales y radiales con células epiteliales de paredes lignificadas (Fig. 20E-I), los
canales resiniferos verticales en el primer anillo de crecimiento muy cercano a la
médula en los consecuentes anillos de crecimiento sin arreglo aparente (Fig. 20E).
Parénquima axial difuso. Radios uniseriados (Fig. 20H). La médula parenquimatosa

con taninos, esclereidas y astroesclereidas dispersas (Fig. 20F).

Cono ovulado

Conico en pedunculo de 0.8 cm de largo, deciduo, 5.8 x 2.2 cm. La bractea ligulada,
2.8 cm x 2 mm, sobrepasa en longitud a la escama ovulifera, apice trilobado, con
cuspide mas larga que los lobulos laterales. Escama de forma ovalada, convexa,

2.76 x 2.32 cm, base cuneada.

Eje del cono ovulado
En seccion transversal el tejido vascular en fasciculos debido a la traza vascular de

la escama o radios medulares. El xilema secundario sin anillos de crecimiento (Fig.
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21A-21B). Traqueidas sin engrosamientos helicoidales (Fig. 21E). Las punteaduras
areoladas uniseriadas. Las punteaduras de campos de cruce piceoide (Fig. 21D).
Los canales resiniferos verticales y radiales con células epiteliales de paredes
gruesas, en bandas tangenciales cercanas a la médula (Fig. 21B). Parénquima axial
difuso y asociado a los canales resiniferos, con taninos en el lumen. Médula

parenquimatosa sin esclerénquima con taninos en el lumen (Fig. 21C).

Complejo bractea-escama

La bractea en seccion transversal a nivel de la semilla con parénquima adaxial y
esclerénquima abaxial con células de lumen amplio (Fig. 22C). Un haz vascular
central con dos canales resiniferos verticales (Fig. 22D). Bractea a nivel del ala con
parénquima al centro, esclerénquima de uno a cuatro estratos, adaxial y abaxial. Un
haz vascular central. Canales resiniferos colapsados. La bractea a nivel distal de la
semilla parenquimatosa y epidermis esclerificada. Un haz vascular central y seis
canales resiniferos adaxiales y abaxiales. En superficie adaxial estomas de forma
eliptica en camara subestomatica con anillo de Florin no desarrollado. La escama a
nivel semilla esclerificada con células de lumen cerrado abaxialmente y conforme
se aproxima a tejido vascular el lumen es amplio (Fig. 22A-B). El tejido vascular
formando una hilera continua adaxial, con crecimiento secundario, separados por
radios medulares (Fig. 22A). Xilema secundario con canales resiniferos verticales.
Sin canales resiniferos en el esclerénquima (Fig. 22B). La escama a nivel del ala
parenquimatosa, con epidermis de células con paredes engrosadas. 19 haces
vasculares en hilera central. 11 canales resiniferos tanto adaxial como abaxialmente
y entre los haces vasculares. En superficie adaxial abundantes tricomas en la quilla
que separa las alas y glabro debajo de ellas; abundantes tricomas abaxiales. La
seccion de la escama a nivel distal de la semilla parenquimatosa con epidermis
esclerificada de uno a dos estratos). 22 haces vasculares, 2/3 mas grandes que en
nivel del ala. 13 canales resiniferos entre los haces vasculares, 1/4 mas grandes

que en nivel del ala. En ambas superficies tricomas unicelulares.
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Fig. 19. Pseudotsuga menziesii var. glauca. Hoja. A-C. Seccién transversal. A. Vista general (250
pm). B. Haz vascular (50 um). C. Canal resinifero externo (50 um) (DSG 1221). D-E. Superficie
adaxial. D. Ausencia de estomas (300 um). E. Aparato estomatico (50 um). F-G. Superficie abaxial.
F. Estomas (300 um). G. Aparato estomético anomocitico (50 um) (DSG 1230).
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Fig. 20. Pseudotsuga menziesii var. glauca. Rama vegetativa. A-F. Seccion transversal. A. Vista
general de xilema secundario y médula. B. Peridermis. C. Cértex. D. Floema secundario. E. Xilema
secundario. F. Médula. G. Seccion radial. Punteaduras de campos de cruce fenestriforme. H-I.
Seccion tangencial. H. Radios uniseriados y engrosamientos helicoidales en traqueidas. I. Canales
resiniferos radiales en xilema (DSG 1221).
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Fig. 21. Pseudotsuga menziesii var. glauca. Eje del cono ovulado. A-C. Seccion transversal (DSG
1221). A. Vista general. B. Xilema secundario. C. Médula. D. Seccion radial. Punteaduras de campos
de cruce piceoide. E-F. Seccidon tangencial. E. Punteaduras areoladas uniseriadas. F. Radios
uniseriados (DSG 1230).
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Fig. 22. Pseudotsuga menziesii var. glauca. Escama-Bractea (nivel semilla). A-B. Seccion transversal
de escama. A. Vista general (1 mm). B. Tejido vascular (300 uym). C-D. Seccién transversal de
bractea. C. Vista general (200 pm). D. Tejido vascular (100 ym) (DSG 1221).

Analisis filogenético

Caracteres morfologicos y anatémicos

Se adicionaron 69 caracteres a la matriz de datos morfolégicos de Gernandt et al.
(2011), para un total de 123 caracteres incluidos en este analisis, distribuidos de la
siguiente manera: ramificacion y crecimiento (10), anatomia de rama vegetativa
(20), hoja (22), cono polinico (9), cono ovulado (23), anatomia del eje del cono
ovulado (8), anatomia de la bractea (4), anatomia de la escama ovulifera (7),
fertilizacion y embriologia (7), semilla (10), bioquimica (2) y citologia (1) (Apéndice
2).
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La busqueda exacta recuperd dos arboles mas parsimoniosos de 325 pasos (L),
indice de consistencia (Cl) de 0.492 y un indice de retencién (RI) de 0.560. Cuatro
ramas reciben apoyo de bootstrap mayor a 70% (Fig. 23A). La ubicacion de la raiz
de la familia no se resolvié en el arbol de consenso. La mondfilia de la familia fue
apoyada por un valor de bootstrap de 95%. El género Pinus se recupera como
monofilético con 99% de valor bootstrap. Se recuperan las relaciones de hermandad
de Larix occidentalis + Pseudotsuga menziesii var. glauca y Nothotsuga

longibracteata + Tsuga canadensis. El grupo externo se resuelve.

Secuencias matK y rbcL

El nimero total de caracteres moleculares fue de 2838, la particion de matK con
1576 y rbcL con 1262 pares de bases. La busqueda heuristica recuperé dos arboles
mas parsimoniosos de 1533 pasos, indice de consistencia 0.6027 y un indice de
retencion de 0.6753. Once ramas reciben apoyo de bootstrap mayor a 70% (Fig.
23B). La raiz de la familia no se resuelve. La familia se recupera como monofilética
con apoyo bootstrap de 100%. El género Pinus y los subgéneros Strobus (Pinus
nelsonii + P. pinceana) y Pinus (Pinus teocote + P. ponderosa) se recuperan como
monofiléticos con apoyo bootstrap de 100%. Se recuperan las relaciones de
hermandad de Larix occidentalis + Pseudotsuga menziesii var. glauca; Nothotsuga
longibracteata + Tsuga canadensis que a su vez es grupo hermano de Pseudolarix
amabilis; y de Abies religiosa + Keteleeria davidiana. En el grupo externo se
recuperan la relacion hermana de Cryptomeria japonica + Sciadopitys verticillata

que a su vez es grupo hermano de Araucaria araucana.
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Fig. 23. Resultado de analisis de parsimonia. A. Analisis con datos morfoanatémicos. B. Analisis con
datos moleculares. A. Consenso estricto, 16 caracteres ordenados, L = 325, Cl = 0.4922 e RI =
0.5598, valores bootstrap >50%. B. Consenso estricto, L = 1533, Cl = 0.6027 e RI = 0.6753, valores
bootstrap >50%.

Analisis de congruencia

El valor de P resultante de la prueba de incongruencia en diferencias de longitud
entre los datos morfoanatémicos y los datos moleculares (matK y rbcL), fue de 0.08,
este valor indica que la incongruencia entre las particiones de datos no es

significativa.

Morfoanatomia y secuencias matK y rbcL

La busqueda heuristica recuperd un arbol mas parsimonioso de 1872 pasos, indice
de consistencia de 0.5709 y un indice de retencién de 0.6409. Nueve ramas reciben
apoyo de bootstrap mayor a 70% (Fig. 24). La familia se recupera como monofilética
con apoyo de bootstrap de 100% y apoyada por las sinapomorfias: células cribosas
con depdsitos de proteinas (caracter 23), tejido de transfusion alrededor del haz
vascular de hoja (caracter 52), pared celular ausente en el nucleo del grano de polen

(caracter 61), presencia de quilla que separa las semillas (caracter 78), célula del

51



canal ventral sin pared celular (caracter 106), formaciéon de tipo primario del
proembrion (caracter 108), proembrién de cuatro estratos (caracter 109), el ala de
la semilla proviene de tejido de la escama ovulifera (caracter 116) y ausencia de

biflavonoides (caracter 123).

La raiz de la familia se resuelve. Se recuperan las dos subfamilias como
monofiléticas, Pinoideae (Pinus + Picea + Cathaya + Larix + Pseudotsuga) con
apoyo de 54% de bootstrap y Abietoideae (Nothotsuga + Tsuga + Keteleeria + Abies
+ Pseudolarix + Cedrus) con 75% de bootstrap. La subfamilia Pinoideae esta
apoyada por las sinapomorfias: presencia de canales resiniferos radiales en madera
de rama vegetativa (caracter 19), ausencia de fibras en floema de rama vegetativa
(caracter 24), presencia de canales resiniferos verticales en raiz (caracter 30),
membrana de la megaespora delgada al final del micropilo (caracter 107) y ausencia
de traza vascular en semilla (caracter 115). La relacion de hermandad entre Picea
chihuahuana y Pinus no fue apoyada por sinapomorfias, sin embargo existe un
conjunto de caracteres que soportan esta relacién: gradacion Hudson tres en
hendiduras en las paredes de las traqueidas de radio (caracter 22), simetria bilateral
de la hoja (caracter 31), presencia de yemas de verano resinosas (caracter 32),
ausencia de peciolo (caracter 34), siete células subsidiarias (caracter 40), dos haces
vasculares en la hoja (caracter 51), quilla que separa las semillas se extiende mas
de la mitad del diametro de las mismas (caracter 79), presencia de canales
resiniferos verticales en madera del eje del cono ovulado (caracter 88), origen unido
de la traza a la bractea y escama ovulifera (caracter 91), presencia de radios en el
haz vascular de la bractea (caracter 95) y ocho a once o a veces seis cotiledones
(caracter 120). ElI género Pinus y los subgéneros Strobus (Pinus nelsonii + P.
pinceana) y Pinus (Pinus teocote + P. ponderosa) se recuperan como monofiléticos
con apoyo de bootstrap de 100%. El género Pinus estda apoyado por las
sinapomorfias: paredes delgadas de células epiteliales de los canales resiniferos
(caracter 17), ausencia de esclerénquima cortical en rama vegetativa (caracter 29),
margen de las hojas serrado (caracter 35), apice de la escama ovulifera engrosada

distalmente formando una apdfisis (caracter 80), presencia de umbo (caracter 82) y
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traza vascular de la escama ovulifera con presencia de canales resiniferos en su
interior (caracter 97). El subgénero Strobus no presenta sinapomorfias, sin
embargo, un conjunto de caracteres sustentan este grupo: superficie hundida de la
hoja en relacion al anillo de Florin (caracter 43), canales resiniferos mediales en el
mesofilo de la hoja (caracter 48), ausencia de esclerénquima en la bractea (caracter
96), ausencia de esclerénquima adaxial respecto al haz vascular (caracter 103) y

ala de la semilla no articulada (caracter 112).

El subgénero Pinus esta apoyado por las sinapomorfias: canales resiniferos
externos en mesofilo de la hoja (caracter 48), menos de cuatro o a veces cinco
canales resiniferos en mesofilo de la hoja (caracter 49) y umbo dorsal con mucrén
erecto (caracter 84). La relacion de hermandad de Cathaya + (Larix + Pseudotsuga)
no recibe apoyo bootstrap mayor 50% pero esta apoyada por una sinapomorfia:
presencia de engrosamientos helicoidales en paredes de traqueidas de madera de
rama vegetativa (caracter 13). La relacién de hermandad de Larix occidentalis +
Pseudotsuga menziesii var. glauca tiene apoyo bootstrap de 100% vy las
sinapomorfias son: granos de polen con bandas triradiadas (caracter 59) y presencia
de canales resiniferos abaxiales al haz vascular en la base de la escama ovulifera

(caracter 99).

La subfamilia Abietoideae esta apoyada por la sinapomorfia, presencia de fibras en
floema de rama vegetativa (caracter 24). El clado Abies + Keteleeria + Nothotsuga
+ Tsuga + Pseudolarix recibe apoyo de bootstrap de 86% y esta apoyado por dos
sinapomorfias: escama ovulifera pedicelada (caracter 77) y cavidades de resina en
el integumento de la semilla (caracter 113). La relacion de hermandad entre (Abies
+ Keteleeria) + (Nothotsuga + Tsuga) recibe apoyo bootstrap de 59% y una
sinapomorfia, dehiscencia del microesporangio oblicua (caracter 55). La relacién
entre Abies religiosa + Keteleeria davidiana presenta apoyo de 100% de bootstrap,
no presenta sinapomorfias, sin embargo, la relacion esta apoyada por dos
caracteres, conos polinicos agrupados en un brote (caracter 53) y el eje del cono
ovulado no se desintegra (caracter 64). El clado Nothotsuga longibracteata + Tsuga
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canadensis tiene soporte de 100% de bootstrap y presenta una sinapomorfia:
canales resiniferos interrumpiendo la endodermis en las hojas (caracter 48). Del
grupo externo el clado Araucaria araucana + (Cryptomeria japonica + Sciadopitys
verticillata) posee 100% de valor bootstrap apoyado por las sinapomorfias: corteza
de un ejemplar maduro en escamas longitudinales (caracter 10), organizacion
tunica-corpus del meristemo apical (caracter 11) y complejo axilar parcialmente
fusionado (caracter 70). La relacion de hermandad de Cryptomeria japonica +
Sciadopitys verticillata tiene apoyo de 80% de bootstrap y una sinapomorfia: alas de

la semilla formadas a partir del tejido de la semilla (caracter 117) (Fig. 24).
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Fig. 24. Analisis con datos combinados. Unico arbol méas parsimonioso, 16 caracteres ordenados, L
= 1872, Cl = 0.5709 e RI = 0.6409, valores bootstrap >50%, sinapomorfias en circulo negro y
homoplasias en circulo blanco.
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DISCUSION

Morfologia y anatomia

Las descripciones de este estudio son similares con aquellas realizadas para los

respectivos géneros, excepto para los siguientes casos:

Farjon (1990) documento para las hojas de Abies religiosa cuatro hileras de estomas
abaxiales, Martinez (1963) describié para la misma especie hojas con estomas en
ambas superficies, en este estudio se encontraron, catorce hileras de estomas
abaxiales. Probablemente se deba a que del género Abies que consta de 46
especies (sensu Farjon, 1990), sélo se estudié una especie en este trabajo y se
considera la existencia de una alta variacion morfolédgica intraespecifica. De igual
manera, se puede vislumbrar esta variacion en Pinus pinceana ya que la muestra
DSG 1246 colectada en Querétaro, Penamiller, Maguey Verde, no presenta
estomas en la superficie dorsal, mientras que la muestra DSG 1163 colectada en
San Luis Potosi, Guadalcazar, tiene dos hileras de estomas en esta misma
superficie, el numero de hileras en superficie ventral, seis, es igual para ambas
muestras, Farjon (2010) registré 2-4(-5) hileras de estomas en cada superficie

ventral.

La posicion de los canales resiniferos ha sido comunmente usada para clasificar
especies del género Pinus desde Engelmann (1880) y Coulter y Rose (1886).
Coulter y Rose (1886a; 1886b) clasificaron los canales resiniferos en: externos,
mediales, internos y septales. Los externos estan ubicados en contacto con la
hipodermis; los mediales se localizan en el mesofilo, sin establecer contacto con
alguna estructura dermal; los internos estan colindando con la endodermis; los
septales estan en contacto con hipodermis y endodermis, en algunas ocasiones
interconectados a través de intrusiones de la hipodermis, formando un septo. La
posicion de los canales resiniferos en la acicula es mas constante que su numero,

pero existe cierto grado de polimorfismo en casi todos los taxones para ambos
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caracteres (Farjon y Styles, 1997). Farjon (2005) describio para Pinus pinceana dos
canales resiniferos externos, los resultados del presente trabajo concuerdan con
este registro; en el caso de Pinus teocote se han encontrado hasta tres canales
resiniferos mediales, en este trabajo se registran dos canales resiniferos internos y
un canal resinifero medial adaxial al haz vascular, lo cual confirma la existencia de

variacion morfologica intraespecifica en la ubicacion de los canales resiniferos.

En el caso de la rama vegetativa, se observan canales resiniferos en el cortex de
ocho géneros de la familia Pinaceae (Lin et al., 2002). Wu y Hu (1997) registraron
la presencia de canales resiniferos en el coértex del tallo del género Picea
unicamente en la porcion central, mientras que en este trabajo se ubican en la

porcion externa e interna de la corteza.

En Larix, Cedrus y Pseudolarix ocasionalmente se presentan cavidades de resina
(Lin et al., 2002), para Abies religiosa se registré6 ademas de canales resiniferos,
cavidades de resina en el cortex de la rama vegetativa. Los canales resiniferos y las
cavidades no son homologos ya que al tener origen ontogenético diferente, resultan
estructuras distintas; los canales resiniferos son de origen esquizogénico y poseen
una capa de células rodeando el espacio intercelular (células epiteliales) y de dos a
tres capas de células externas (células de la vaina), las cavidades son de origen

lisigeno y no poseen células epiteliales, ni de la vaina (Wu y Hu, 1997).

Phillips (1948) registré que las traqueidas de radio estan presentes en todas las
Pinaceae excepto en Abies, Keteleeria y Pseudolarix. Sin embargo, la IAWA
Committee (2004) documentaron que son raras en Abies y Pseudolarix. Penhallow
(1907) las encuentra en A. balsamea, Thompson (1912) en A. homolepis y A. veitchii
y Jane (1970) en Abies spp., aqui se documentan como comunes en Abies religiosa.
Por lo que estudiar un mayor numero de especies de Abies permitird confirmar su

ocurrencia y abundancia.
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En la descripcidn del eje del cono ovulado para Pinus nelsonii (subgénero Strobus)
Gernandt et al. (2011) mencioné que en las traqueidas de xilema secundario
predominan punteaduras areoladas uniseriadas y ocasionalmente biseriadas y
opuestas, para Pinus pinceana (subgénero Strobus) aqui se registran unicamente
punteaduras areoladas uniseriadas. Pinus al ser el género con mayor numero de
especies, posee mayor variacion morfolégica, por lo que debe ampliarse el
muestreo. Por otro lado, Klymiuk y Stockey (2012) describen la madera del eje del
cono ovulado fésil de Picea burtonii con ausencia de canales resiniferos verticales
en xilema secundario, mientras que, en este estudio Picea chihuahuana presenta
canales resiniferos verticales y radiales en xilema secundario con células epiteliales
de paredes gruesas. Para el caso de la escama del cono ovulado, Hu et al. (1989)
con base en observaciones de dos especies, Picea koraiensis y P. meyeri, indican
para el género Picea la presencia de tricomas unicelulares en la superficie abaxial
y en la quilla que separa las semillas; el presente estudio no registré estos
resultados en Picea chihuahuana, la cual tiene ambas superficies glabras. Es
conocido que los tricomas pueden encontrarse sélo en estructuras jovenes, por lo
que es necesario examinar conos ovulados jévenes de Picea chihuahuana para

confirmar que este rasgo esta ausente.

Analisis filogenético

El analisis de datos morfoanatémicos resolvié cuatro ramas con apoyo de bootstrap
>70%, a su vez el analisis de datos moleculares resultdé mas robusto y resuelto
donde se recuperaron once ramas con apoyo de bootstrap >70%, y por ultimo el
analisis de datos combinados resulté mas resuelto que el analisis molecular con
base en el numero de ramas (once) con apoyo de bootstrap >70%, la familia
Pinaceae, las subfamilias Pinoideae y Abietoideae y el género Pinus se recuperan
como grupos monofiléticos, las relaciones de hermandad entre Larix occidentalis +
Pseudotsuga menziesii, Nothotsuga longibracteata + Tsuga canadensis se
recuperan en los tres analisis. Hart (1987) en su andlisis cladistico recuperé como

sinapomorfias para la familia: ausencia de fibras en floema secundario de la rama
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vegetativa, ausencia de biflavonoides, célula del canal ventral sin pared celular,
membrana de la megaespora delgada al final del micropilo y proembridon de cuatro
estratos. La presencia de estos caracteres en las especies aqui analizadas reflejan
la codificacion de Hart (1987) en la delimitacion de la familia Pinaceae, sin embargo
en este estudio se identifican sinapomorfias adicionales, células cribosas con
depdsitos de proteinas, tejido de transfusion alrededor del haz vascular de la hoja,
pared celular ausente en el nucleo del grano de polen, presencia de quilla que
separa las semillas, formacion de tipo primario del proembridn y el ala de la semilla

proviene de tejido de la escama ovulifera.

El analisis de datos combinados aqui presentado resuelve como moncfiléticas a las
subfamilias Pinoideae y Abietoideae. La subfamilia Pinoideae esta apoyada por la
presencia de canales resiniferos radiales en madera de rama vegetativa, ausencia
de fibras en floema de rama vegetativa, presencia de canales resiniferos verticales
en raiz, membrana de la megaespora delgada al final del micropilo y ausencia de
traza vascular en la semilla, lo que concuerda con Gernandt et al. (2008). Sin
embargo, Gernandt et al. (2008) recuperd caracteres adicionales: punteaduras de
campos de cruce piceoide, pinoide o fenestriformes; dos canales resiniferos en la
raiz; inmunologia quimica pinoide y alas de la semilla acopladas como una pinza a
la semilla, o cubriendo la mitad de ella. Ryberg et al. (2012) presentan un arbol de
consenso estricto como resultado del analisis de 56 caracteres morfolégicos para
especies vivientes y fosiles de la familia, donde recupera a la subfamilia Pinoideae,
sin embargo, las relaciones entre Cathaya y Picea no fueron resueltas, tal es el caso
del arbol mas parsimonioso resultado de este analisis con matK y rbcL, y para el

analisis de datos combinados Cathaya y Picea se resuelven en clados diferentes.

La monofilia del género Pinus y los subgéneros Pinus y Strobus confirma lo que se
ha documentado en filogenias publicadas, por ejemplo, aquellas basadas en la
region del espaciador interno transcrito de ADN ribosomal (Liston et al., 1999), otros
genes nucleares (Syring et al., 2005) o marcadores de cloroplasto (Gernandt et al.,
2005; Eckert y Hall, 2006). Gernandt et al. (2005) identificaron que el niumero de
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haces vasculares en la hoja distingue ambos subgéneros, mientras que en este
estudio se identificaron las sinapomorfias para el subgénero Pinus: los canales
resiniferos externos en la hoja, menos de cuatro o a veces cinco canales resiniferos
en mesofilo y umbo dorsal con mucroén erecto. La posicion de los canales resiniferos
en la acicula es mas constante que su numero, pero existe cierto grado de
polimorfismo en casi todos los taxones para ambos caracteres (Farjon y Styles,
1997), Martinez (1963) sefialé que la posicion de los canales al ser menos variable
que el numero, puede ser de mayor utilidad sistematica. Sin embargo, otras
especies del subgénero Pinus presentan canales resiniferos en distintas posiciones,
por ejemplo, en la subseccion Contortae y Ponderosae los canales son
predominantemente mediales (Farjon y Styles, 1997; Gernandt et al., 2005), en
especies de la subseccion Australes existe una mayor diversidad de este caracter y
se pueden observar canales resiniferos externos, internos, mediales y septales
(Hernandez-Leon, 2011).

La monofilia de la subfamilia Abietoideae aqui presentada esta apoyada por la
sinapomorfia, presencia de fibras en el floema de la rama vegetativa. La busqueda
heuristica de Gernandt et al. (2008) reveldé cuatro caracteres diagndsticos ,
inmunologia abietoideae, escama ovulifera pedicelada, presencia de traza vascular
en la semilla y alas de la semilla en un surco profundo, la presencia de vesiculas de
resina en el integumento de las semillas de todos los miembros de la subfamilia
Abietoideae apoya esta clasificacion (Price et al., 1987; Wang et al., 2000; Liston et
al., 2003), sin embargo en el presente estudio este caracter fue encontrado como
sinapomorfia para la relacibn Abies + Keteleeria + Nothotsuga + Tsuga +

Pseudolarix, ademas de escama ovulifera con base angosta.

La raiz de la familia en el analisis de datos morfoanatdmicos aqui presentado no
resuelve la ubicacion de la raiz, asi como en el analisis de matK y rbcL, mientras
que en el analisis de datos combinados la raiz se resuelve, asi como en el analisis
Bayesiano de ADN de cloroplasto de Gernandt et al. (2005) volviendo monofiléticas

a las dos subfamilias. Diferentes ubicaciones de la raiz de la familia Pinaceae se
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han encontrado como el analisis de caracteres morfologicos (Hart, 1987), con sitios
de restriccion de ADN de cloroplasto (Tsumura et al., 1995), en combinacién de rbcL
y regiones nucleares ITS (Vining, 1999), Ryberg et al. (2012) recuperaron la raiz de
la familia en Tsuga con base en caracteres morfolégicos. En el analisis de datos de
ADN de cloroplasto (Gernandt et al., 2008) la raiz de la familia no se resuelve, con
90% de los arboles mas parsimoniosos indicando que la raiz se ubica entre Cedrus
y el resto de los géneros. Gernandt et al. (2011) recuperaron la raiz de la familia en
la relacion hermana de Larix + Pseudotsuga. Las diferentes ubicaciones de la raiz
de la familia probablemente se deban a que hay una gran divergencia entre
Pinaceae y las demas familias de coniferas (Hart, 1987) provocando ramas largas.
Ampliar el muestreo de taxa y de caracteres (Bergsten, 2005), o combinar mas datos
como datos morfolégicos con datos moleculares (Bergsten y Miller, 2004),
disminuyen la posibilidad de la atraccion de ramas largas (Bergsten, 2005). Por otro
lado, en algunos estudios se han empleado géneros como terminales, lo cual
aumenta los caracteres codificados como polimorficos y a su vez la homoplasia. Las
posibles soluciones pueden ser principalmente, incluir especies como terminales lo
que reduciria la homoplasia; ampliar el muestreo de taxa y caracteres e investigar

otras fuentes de caracteres.

Algunas relaciones intergenéricas son inciertas, tal es el caso de Cedrus que se ha
recuperado como hermana del resto de las pinaceas, o hermana de la subfamilia
Abietoideae (Gernandt et al., 2008), esto es consistente con nuestro analisis de
datos combinados donde se recupera a Cedrus deodara como hermana del resto
de las Abietoideae, y en el caso del analisis de matK y rbcL se recupera en una
dicotomia con el resto de las abietoides; también ha sido recuperado como hermana
de Abies y Keteleeria (Price et al., 1987), o hermana de Pseudolarix (Smith y
Stockey, 2001; 2002). En una estimacién con relojes moleculares, en la subfamilia
Abietoideae, el género Cedrus es el primero en divergir entre el Jurasico medio y
tardio (Gernandt et al., 2008), sin embargo el registro fosil asignado a Cedrus es

muy escaso (Klymiuk y Stockey, 2012). Debido a que probablemente Cedrus sea el
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linaje que diverge antes que el resto de los géneros existentes de Pinaceae y al

poco registro fosil, su ubicacion en la filogenia de la familia es incierta.

Pseudolarix amabilis se recuper6 como especie hermana en la relacion de
Nothotsuga longibracteata + Tsuga canadensis en el analisis molecular. En el arbol
combinado se resolvi6 como especie hermana de (Nothotsuga longibracteata +
Tsuga canadensis) y (Keteleeria davidiana + Abies religiosa) y en el arbol
morfoldgico se registré en una politomia no resuelta. En el analisis con datos de tres
genomas (Wang et al., 2000), Pseudolarix fue el grupo hermano de Tsuga y
Nothotsuga (matK y nad5) o de Tsuga, Nothotsuga, Keteleeria y Abies (4CL). La
relacion hermana entre Picea y Cathaya ha sido resuelta repetidamente en estudios
basados en ADN, pero el apoyo de ramas no es alto (Wang et al., 2000; Eckert y
Hall, 2006), en el analisis de datos moleculares aqui presentado, Cathaya
argyrophylla y Picea chihuahuana forman una dicotomia no resuelta. A su vez,
Cathaya o Picea puede ser hermano de Pinus (Hart, 1987; Wang et al., 2000), tal
es el caso de nuestro analisis combinado donde Picea chihuahuana es especie
hermana del género Pinus, sin embargo Cathaya argyrophylla se recuperé como
especie hermana a la relacion Larix occidentalis + Pseudotsuga menziesii var.

glauca.

Comparar los resultados del analisis filogenético de datos moleculares con datos
morfolégicos puede ayudar a discernir errores (Wiens, 2004). En este estudio se
encontré congruencia entre ambos tipos de evidencia, morfoanatomia y datos
moleculares (matK y rbcL) mediante la prueba de ILD. La prueba de ILD puede
detectar congruencia significativa entre diferentes particiones de datos como
resultado de factores mas relacionados con heterogeneidad que con genealogias
divergentes (Hipp et al., 2004). Gernandt et al. (2008) concluyeron que la
combinacion de datos morfoldégicos y moleculares para Pinaceae, causd una
reduccion en la resolucion filogenética comparada con los analisis por separado, en
el caso del estudio aqui presentado se observa una mayor resolucion en el analisis

con datos combinados. Principalmente puede deberse al uso de especies como
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terminales en este estudio, lo que reduce la homoplasia, al mayor niumero de taxa
igualmente analizados lo que amplia el muestreo a nivel de familia y un mayor

numero de caracteres incluidos.

CONCLUSIONES

Realizar estudios de caracteres morfoanatdémicos para la familia Pinaceae a nivel
de especie aporta informacién valiosa para estudios filogenéticos. Para la familia
Pinaceae analizar mayor numero de especies y explorar caracteres es muy
importante ya que la familia cuenta con un gran numero de especies, por lo tanto,
la variacion morfolégica es amplia. Al generar informacion morfoanatdmica a nivel
de especie, el conocimiento de dicha variacion aumentara asi como la exactitud

filogenética.

El arbol inferido a partir de la morfologia resuelve algunas relaciones que son
incongruentes con el arbol inferido a partir de datos moleculares; sin embargo, éstas
no tienen >70% de apoyo bootstrap. El arbol resultante del analisis molecular tiene
mayor apoyo de bootstrap que el morfoldgico. La familia Pinaceae y el género Pinus
se recuperan como monofiléticas en ambos arboles y reciben apoyo de >90% de

bootstrap.

La ubicacién de la raiz de la familia en el arbol combinado resuelve como
monofiléticas a ambas subfamilias Pinoideae y Abietoideae; sin embargo, el apoyo
de bootstrap no es alto, o que requiere mas investigacion; ademas se recuperan

como monofiléticos el género Pinus y los subgéneros Strobus y Pinus.
Con base en los resultados obtenidos en el presente estudio, se recomienda

continuar explorando caracteres morfoanatomicos de las diferentes estructuras

vegetativas y reproductivas, asi como datos moleculares; ampliar el muestreo y
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utilizar especies como terminales en los analisis filogenéticos para poder reducir

polimorfismos y aumentar la exactitud filogenética.
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APENDICE 1. TAXA INCLUIDOS

Nombre de especie

Abies religiosa
Cathaya argyrophylla
Cedrus deodara
Keteleeria davidiana
Larix occidentalis
Nothotsuga longibracteata
Picea chihuahuana
Pinus nelsonii

Pinus pinceana
Pinus ponderosa
Pinus teocote

Pseudolarix amabilis

Pseudotsuga menziesii var. glauca

Tsuga canadensis

(Kunth) Schltdl. & Cham.
Chun & Kuang

(Roxb. ex D.Don) G.Don
(C.E.Bertrand) Beissn.

Nutt.

(W.C.Cheng) H.H.U. ex C.N.Page
Martinez

Shaw

Gordon

Douglas ex. C.Lawson
Schied. ex Schltdl. & Cham.
(J.Nelson) Rehder
(Beissn.) Franco

L. Carriére

Se eligieron para el grupo externo tres coniferas:

Araucaria araucana
Cryptomeria japonica

Sciadopitys verticillata

Y otra gimnosperma:

Ginkgo biloba

(Molina) K.Koch (Araucariaceae)

(Thunb ex L.f.) D.Don (Cupressaceae)
(Thunb) Siebold & Zucc.
(

Sciadopityaceae)

L. (Ginkgoaceae).
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APENDICE 2. CARACTERES Y ESTADOS DE CARACTER.

Los caracteres en su mayoria fueron tomados de Gernandt et al. (2008; 2011). Los
caracteres codificados con base en las observaciones de este estudio con asterisco

(*)-

Ramificacion y crecimiento. 1. Tallo apical: O = erecto; 1 = cuspidado; 2 = péndulo.

2. Persistencia de las hojas: 0 = perennes; 1 = anuales. 3. Brotes cortos: 0
ausente; 1 = presente. 4. Crecimiento de brotes cortos: 0 = indeterminado; 1 =
determinado. 5. Brotes cortos deciduos: 0 = ausente; 1 = presente; 6. Crecimiento
de ramas laterales: 0 = ortotropico; 1 = plagiotrépico. 7. Catafilas: 0 = ausente; 1 =
presente. 8. *Venacion de las hojas: 0 = no ramificado; 1 = dicotdmica; 2 = pinnada.
9. *Hoja levantada en un pequenio tallo: 0 = ausente; 1 = presente. 10. *Tipo de
corteza en ejemplar maduro: 0 = placas; 1 = en escamas longitudinales. Anatomia
de rama vegetativa. 11. *Organizacion celular del meristemo apical: 0 = tunica
potencial, 1 = organizacion tunica-corpus. 12. *Esclerénquima en médula: 0 =
ausente; 1 = presente. 13. *Engrosamientos helicoidales en pared de traqueidas: 0
= ausente; 1 = presente; 2 = tipo segun Greguss. 14. *Punteaduras areoladas
biseriadas: 0 = ausente; 1 = presente. 15. *Parénquima axial: 0 = ausente; 1 =
presente. 16. *Canales resiniferos verticales en madera: 0 = ausente; 1 = presente.
17. *Grosor de la pared celular de células epiteliales de canales resiniferos
verticales: 0 = delgada; 1 = gruesa. 18. *Engrosamientos helicoidales en paredes
de radios: 0 = ausente, 1 = presente. 19. *Canales resiniferos radiales en madera:
0 = ausente; 1 = presente. 20. *Hendiduras en la pared horizontal del parénquima
de radio: 0 = ausente; 1 = presente. 21. *Traqueidas de radio: 0 = ausente; 1 =
presente. 22. Gradacion Hudson en hendiduras en las paredes de las traqueidas de
radio: 0 = uno; 1 = dos; 2 = tres; 3 = cuatro; 4 = cinco; 5 = seis. 23. Depodsitos en
célula cribosa: 0 = almidén; 1 = proteinas. 24. *Fibras en floema: 0 = ausente. 1 =
presente. 25. *Fibroesclereidas en floema: 0 = ausente, 1 = presente. 26. *Mucilago
en floema: 0 = ausente; 1 = presente. 27. *Cavidades de resina en floema: 0 =
ausente; 1 = presente. 28. *Canales resiniferos corticales: 0 = ausente; 1 = presente.

29. *Esclerénquima en cortex: 0 = ausente; 1 = presente. 30. Canales resiniferos en
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raiz: 0 = ausente; 1 = presente. Hoja. 31. Simetria de la hoja: 0 = bifacial; 1

bilateral; 2 = punzantes o como escamas. 32. Yemas de verano resinosas: 0
ausente; 1 = presente. 33. Vaina: 0 = ausente; 1 = presente. 34. *Peciolo: 0 =
ausente; 1 = presente. 35. *Margen de la hoja: 0 = entero; 1 = serrulado. 36. *Vena
media de la hoja: 0 = elevado; 1 = hundido o ausente. 37. *Arreglo de estomas: 0 =
sin orden; 1 = principalmente longitudinal; 2 = principalmente transversal. 38.
*Longitud de células epidermales: 0 = corta; 1 = larga. 39. *Forma de la pared
anticlinal de células epidermales: 0 = recta; 1 = principalmente recta; 2 = recta y
sinuosa; 3 = sinuosa y serrada. 40. *Numero de células subsidiarias. 41. *Tapon de
ceras en estomas: 0 = ausente; 1 = presente. 42. Estomas anficiclicos: 0 = ausente;
1 = ausente o presente. 43. *Superficie en relacion al anillo de Florin: 0 = uniforme;
1 = ligeramente hundida; 2 = hundida; 3 = muy hundida. 44. *Grado de elevacion
del anillo de Florin: 0 = ninguno o ligeramente elevado; 1 = baja elevacion; 2 = forma
de volcan; 3 = abruptamente elevado. 45. *Puentes cuticulares entre anillos de
Florin: 0 = ausente; 1 = presente. 46. *Forma del mesofilo: 0 = liso; 1 = plicado. 47.
*Mesofilo con parénquima en empalizada: 0 = ausente; 1 = presente. 48. *Posicion
de los canales resiniferos: 0 = externos; 1 = mediales; 2 = septales; 3 = Unicamente
internos; 4 = en contacto con la endodermis. 49. *Numero de canales resiniferos en
hoja: 0 =<4 a veces 5; 1 =4-8; 2 == (0) 8. 50. Banda de Caspari en endodermis:
0 = ausente; 1 = presente. 51. *Numero de haces vasculares en hoja: 0 = uno; 1 =
dos; 2 = mas de dos. 52. *Distribucion de las traqueidas del tejido de transfusién: 0
= lateral al haz vascular; 1 = rodeando al haz vascular. Cono polinico. 53. Arreglo
del cono polinico: 0 = individual; 1 = agrupados en un solo brote; 2 = helicoidal. 54.
Microesporangio por esporofilo: 0 = uno; 1 = dos; 2 = tres; 3 = cuatro a quince; 4 =
mas de quince 15. 55. Dehiscencia del microesporangio: 0 = longitudinal; 1 =
oblicua; 2 = transversal. 56. Formacion de polen: 0 = simultanea; 1 = sucesivo. 57.
Apertura del grano de polen: 0 = superficie funcional; 1 = harmomegatia; 2 = no
funcional; 3 = poro. 58. Sexina del polen: 0 = tegilada; 1 = corrugada; 2 = granular;
3 = rugosa. 59. Polen con bandas triradiadas: 0 = ausente; 1 = presente. 60.
Vesiculas u ornamentos: 0 = ausente; 1 = presente. 61. Pared celular en el nucleo

del grano de polen: 0 = ausente; 1 = presente. Cono ovulado. 62. Posicion de la
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semilla: 0 = terminal; 1 = lateral. 63. *Orientacién del cono ovulado maduro: 0
péndulo; 1 = erecto. 64. *Desintegracién del cono ovulado: 0 = ausente; 1 =
presente. 65. Bracteas y escamas en el cono ovulado: 0 = numerosos; 1 = algunos.
66. *Escama ovulifera: 0 = conspicua; 1 = inconspicua. 67. Conos ovulados
persistentes: 0 = ausente; 1 = presente. 68. *Método de liberacién de semillas del
cono ovulado: 0 = separacion del cono; 1 = absicion de la escama del eje del cono.
69. *Tricomas en escama o bractea: 0 = ausente; 1 = presente. 70. Complejo axilar:
0 = Separacion de la bractea cerca de la base; 1 = parcialmente fusionado; 2 =
fusionado. 71. Separacion de la bractea y escama; 0 = lateralmente; 1 =
medialmente; 2 = todo. 72. *Longitud de la bractea respecto a la escama: 0 = mas
corta; 1 = igual; 2 = mas larga. 73. *Complejo cono-escama ovulifera: 0 = ausente;
1 = presente. 74. *Apice de la bractea tridentada: 0 = ausente; 1 = presente. 75.
*Forma de la escama ovulifera: 0 = flabelada a cuneada (ancho en apice); 1 =
redondeada a romboide (ancho en el medio); 2 = forma de lengua; 3 = subcordada;
4 = triangular deltada. 76. *Lobulos en el apice de la escama ovulifera: 0 = ausente;
1 = presente. 77. *Base de la escama ovulifera: 0 = angosta en la base; 1 = ancha
en la base. 78. *Quilla que separa las semillas: 0 = ausente; 1 = presente. 79.
*Extension de la quilla que separa las semillas: 0 = menos de la mitad del diametro
de la semilla; 1 = mas de la mitad del diametro de la semilla; 2 = rodeando la semilla.
80. *Apice de la escama ovulifera: 0 = distalmente delgada; 1 = distalmente
engrosada en apdfisis. 81. *Espina: 0 = ausente; 1 = presente. 82. *Umbo: 0 =
ausente; 1 = presente. 83. *Posicién del umbo: 0 = dorsal; 1 = terminal. 84. Forma
del umbo dorsal: 0 = mucrén pequefio; 1 = denticulado; 2 = mucrén erecto; 3 =
mucron reflexo. Anatomia del eje del cono ovulado. 85. *Esclerénquima en la
médula: 0 = ausente; 1 = presente. 86. *Continuidad del xilema secundario: 0 =
formando un cilindro continuo o ligeramente seccionado; 1 = completamente
seccionado. 87. *Anillos de crecimiento en xilema secundario: 0 = cero; 1 = uno; 2
= dos. 88. *Canales resiniferos verticales en xilema secundario: 0 = ausente; 1 =
presente. 89. *Esclerénquima en cortex interno: 0 = ausente; 1 = presente. 90.
*Esclerénquima en cortex externo: 0 = ausente; 1 = presente. 91. Origen de la traza

vascular de la bractea y escama ovulifera: 0 = separado; 1 = unido. 92. Canales
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resiniferos del eje del cono al complejo escama ovulifera que deriven de canales
corticales: 0 = un origen; 1 = dos origenes; 2 = tres origenes; 3 = cuatro origenes; 4
= mas de cuatro origenes. Anatomia de la bractea. 93. Traza vascular de la
bractea: 0 = entrando a la bractea; 1 = termina antes de entrar a la bractea. 94.
Numero de canales resiniferos en la bractea: 0 = dos; 1 = mas de dos; 2 = uno. 95.
Radios en el haz vascular de la bractea: 0 = ausente; 1 = presente. 96.
*Esclerénquima en la bractea: 0 = ausente; 1 = presente. Anatomia de la escama
ovulifera. 97. Traza vascular de la escama ovulifera con canales resiniferos dentro:
0 = ausente; 1 = presente. 98. *Haces vasculares de la escama ovulifera en la parte
distal a la semilla: 0 = en linea recta; 1 = abaxialmente cdncavos. 99. *Canales
resiniferos abaxiales en escama ovulifera a nivel de la base: 0 = ausente; 1 =
presente. 100. *Canales resiniferos adaxiales en escama ovulifera a nivel de la
base: 0 = ausente; 1 = presente. 101. *Tejido mecanico en escama ovulifera a nivel
de la base: 0 = presente; 1 = ausente. 102. *Esclerénquima abaxial al tejido vascular
en escama ovulifera: 0 = ausente; 1 = presente. 103. *Esclerénquima adaxial al
tejido vascular en escama ovulifera: 0 = ausente; 1 = presente. Fertilizacién y
embriologia. 104. Gota polinizadora: 0 = ausente; 1 = presente. 105. Simetria del
micrépilo: 0 = simétrico; 1 = asimétrico. 106. Célula del canal ventral: 0 = pared
celular evidente; 1 = pared celular no evidente pero si el nucleo. 107. Membrana de
la megaespora: 0 = grosor uniforme; 1 = delgada al final del micrépilo. 108.
Formacion de la pared del proembrion: 0 = Tipo secundario; 1 = Tipo primario. 109.
Numero de niveles del proembrion: 0 = tres; 1 = cuatro. 110. Poliembrionia: 0 =
simple; 1 = dividida. Semilla. 111. Orientacion del évulo: 0 = ortétropo; 1 = anatropo.
112. *Insercidn del ala en la semilla: 0 = adnado; 1 = articulada; 2 = no articulada.
113. Cavidades de resina en el integumento: 0 = ausente; 1 = presente. 114.
*Numero de 6vulos por escama ovulifera: 0 = uno; 1 = dos; 2 = tres o mas. 115. Haz
vascular que entra a la semilla: 0 = ausente; 1 = presente. 116. Alas de la semilla
formadas a partir del tejido de la escama ovulifera: 0 = ausente; 1 = presente. 117.
Alas de la semilla formadas a partir del tejido de la semilla: 0 = ausente; 1 = presente.
118. Arreglo del ala en la semilla: O = cubre un lado de la semilla; 1 = copa poco

profunda; 2 = acoplada en forma de pinzas; 3 = cubriendo ambos lados de la semilla.
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119. Germinacioén: 0 = hipogea: 1 = epigea. 120. Numero de cotiledones: 0 = dos; 1
= tres a siete, a veces ocho; 2 = siete a once, a veces doce; 3 = doce 0 mas.
Bioquimica. 121. Mucilago en floema de la rama vegetativa: 0 = ausente; 1 =
presente. 122. Biflavonoides: 0 = ausente; 1 = presente. Citologia. 123. Numero de
cromosomas: 0=12;1=13;2=16;3=8;4=26;5=11;6=10; 7 = 33; 8 = 22.

APENDICE 3. MODIFICACIONES A CARACTERES

Se modifico el caracter codificado por Gernandt et al. (2008; 2011) como, Tunica en
el meristemo apical: 0 = ausente, 1 = presente, este caracter fue codificado por Hart
(1987) como 0 = Tallo sin tunica-corpus, 1 = Tallo con tunica-corpus, en este trabajo
se modificé a: Organizacion celular del meristemo apical, 0 = tunica potencial, 1 =
organizacion tunica-corpus. Griffith (1952) sostiene que la dominancia de las
divisiones anticlinales en las células del meristemo apical en su capa mas superficial
resulta en la organizacion tunica-corpus. Korody (1937) refiere que la ausencia de
estas divisiones en la capa superficial en especies de Abies, Pinus y Picea, es
equivalente al corpus en angiospermas. Cross (1939) y Foster (1941) sugieren que
esta capa de células del meristemo apical de las gimnospermas debe ser

considerada como una tunica potencial.

Los estados de caracter del eje del cono ovulado: Anillos de crecimiento en xilema
secundario: 0 = uno; 1 = dos, codificado por Gernandt et al. (2008; 2011) fue
modificado a: Anillos de crecimiento en xilema secundario: 0 = cero; 1 = uno; 2 =

dos, esto como consecuencia de las observaciones realizadas en este estudio.

79



V4

APENDICE 4. MATRIZ DE DATOS

00TZ00TTO0 000&0&ééie
000000TE0é  0—=E0&édie
002€00€200 00&e0eééde  Gée
00E€T00E(T0) 02 0&ee07--¢¢
TOTO0ZTOTO 00FT0&EeTe
0TZTOTTOTO TOOTO0TO00
TO000ZTTITO 000T0&é-0¢
TEeedeTZTIT E¢TE0TT00LT  LOO
T00000TZTT TTITOTTO00T 60T
$EEEEeiTO  L000TTETZL0
TEeee0TZTO  ¢00040TTO00
TEeedeTOTT  $0000T00L0
T0EELZTTTO  00FT0&EETe
OTZTTOTOTO T00&0&éé0e  FOE
T0O000ZTTTO 000T0L0TTE
TO0000TOTT T00&E0&iiTe
TOTO00TOTO TOOOTEEETT
$EeeeieeTT  ¢00T0T00L0

9¢¢40TE0020

GeiTi000-T

POLTTITTO00

7OOTTOTO0O

G0LTO0TO0CO

TTIOTTT

TTIOTTT

LOTTTOOTOT

GZOTTTIOTTT

¢00T0000TT

CELTTOTO00

TT0TOT(TO)

PETL00T000

GOLTTETOOT

GOTTTIOTO0O

¢00TTOTOTO

¢ETL00TO0-0

040000T0-0

¢ETO00TO-0

¢ETL00TO0-0

Ti00000TeT

TTTTO0O0TOT TTTTTITOTTIO

TEOTTOOTET

$0T0000¢ (GP) T

LETTO00T(SP) T

¢0T000040T

¢TT0000éeT

TETTTTELLT

CETL0TOTET

TITOO000TET

TITOO000TET

STT0000S-T

000-00000T

000-00Tc00

TO0-0TO0O0T

000-0000TT

T00-0T00<0

T00-0T00c0

¢TO0TTL00¢

TTO0T000c0

0TOOTTOOTE

TTO00T0L0c0

OTOTTTO00¢

TOOTTTO0C0

TTIOTTOTTCO

TOOSTTTO0CO

T00-0Té0c0

TTITITTITITICO

¢00-0T000¢

TOOTTTTTIOO

¢OTTOO0O0TTT

TOOOTOTTOO

¢0T00--000

¢TO0TT--00¢

000TT-—000

000TTOOTTO

0&00TTTOO

000TOTTTIOO

0SOTTTTTIOO

¢00TOTTTOO0

0T0dT--00T

STO0TT--00¢

¢00TTOOTTO

$00&¢4--000

000TTOOTIOT

¢00TT--000

0004T--000

pleTTI0T3I9A SsA3TdopeIDS

eqoTTq objUTIH

eorTuodel erIswoldAz)

evurpOneIPR PTIRPONRIY

sTsuspeurd pbHNS]

TISoTzZUusuW pbnsjopnssd

STTIqQPWe XTIRTOPNaSd

2300093 snurd

psorspuod snurd

epupsourd snurdg

TTUOSTOU Snurd

puenNyRNYIYD BOOTIJ

p1Po30PIqQTHUOT ©BHNSJIOYION

STITP3USPTIOO0 XTIPT

PURTPTARPD BIISSTO39Y

pIPPOSD SNIP3)D

erTAydoaAbae eAeyle)

PSOTHTITOI SoIqy

80



000

o

[

9T0 OT-TOTZ0¢T  TOOOOOTTOE TOOLOO0TOTO OOOTTO--00 0-0T0O00000
0TO 00¢00TC0-0 000000T00E =—=-¢¢00¢0-0 O0OO0OTTO--00 <¢--TOZ00TCE
GT0 OT-TO0TZ0&¢0 TOOOOOTTTE OTOL00TO00 TTOTOT--00 0-0TTO00CO
TTO TO-00400-T 0000000&éd  &EéeeTO0C0ET  &Ed40&éé--00 0--TO00TC-
000 TTOOTSTTOT TTITTTOOTTIT TOCETOCOTO <ETOTOT--00 OOTOOTOTOT
TOO TTTOTSTOOT OTTITTIOTTT TOTOTTOOTO <&¢OTOO0OT--00 OOTTOTTECE
80T TTIOOTTTITOT OTTTTOOTOO TTIOOTTO000 TIOTTIT--00 O0OTOOFO0OO
&éd LACOTLTOTT EdeeddTTTd  ddeTédeddd TOTO0O0COTT TOTTOC0&L0L
000 <ZTCOTOTOTT TTITTTOTTTT OTTETL0ETT OOTTOLCOTT TOTTOC000L
&éd LACOTLTOCT  &EéedddTOTed  &dTeTédeddd OOTTOTTOTT TTTE020&404
¢é0  CTCOTOTOCT &dceddT00d OTTE0L00TT OOTCOOTOTT TZTTOZOTOO
¢éd LATOTLTOOT  &deedddTTT TTITOTTOETS TTTOOT--00 OTTTOOO0OTOO
CTTOTETTET ¢éddedd00ed T0LLTO0C0L0 <2e0TeT--00 00TO000TZE
TSTOTSTOOT OTTTITTOTTIT TOLL0000TO  TOOTOT--00 O0OTTO(T 0)0TIZT
(T 0)000TETTLT TITTTOOTTIS TTTLTL0TTO TOOT00--00 0O0TO0EZTIO
000 CZTOOTSTTIOT TITTTIOTTTIO OTEedéi00TT TITTOT--00 0O0TO000000
¢00 TETOTSTOTT TITTTOOTTES TTEETOOTELO0 TOOTOO0O--00 OOTTOTOTOL
$éd TdedddTedd ddcdédddddd EdcdéTde0déd 0T0004--00 0&cé0dceci

TT0¢00000T

00&0TE0TT

T00¢00000T

COTOTOOTTT

0T00000000

0T000000TO

OTTOOO0OTTOO

00000000T<

00000000TO

0T000000TE

000TO000TS

0£0000000¢

O0TOTOOTT(T 0)¢

OTOTOO0OTTO

0&0000TTTO

OTTO000TOO

000TO00OOTO

¢TTOO0TOTTE

pleTTIOT3I9A SA3TdOpPIOS

eqoTIq 0bjuIH

eotuode[ erIswoldAz)D

evupOneIEe PrIRPONPIY

STsusprurd

vbnsg

IISeTzusw pbnsjopnasd

STTIqrWe XTIRPTOPNOSd

27000873

psogspuod

pupsourd

TTUOSTaU

puPNyRNYTYD

snutd

snutd

snuTtd

snuTtd

©ooTd

plpoj0orIqQTHUOT BHNSJIOYION

STTPIUSPTOD0 XTIPT

PURTPTARD PIIOST939Y

pIPPOSD SNIPID

er7AydogzAbae eAeyie)

PSOTbTITOT

serIqy

81



APENDICE 5. CARACTERIZACION ANATOMICA

HOJA
- = Inaplicable
? = Perdido
Abies religiosa Picea Pinus Pinus teocote Pseudotsuga
chihuahuana pinceana menziesii var.
glauca
Simetria Bifacial Bilateral Bilateral Bilateral Bifacial
Vaina Ausente Ausente Presente Presente Ausente
Peciolo Presente Ausente Ausente Ausente Presente
Margen Entero Entero Entero Serrado Entero
Vena media Hundida Elevada Hundida Hundida Hundida
Mesofilo Liso Liso Plicado Plicado Liso
Parénquima Presente Ausente Ausente Ausente Presente
en
empalizada
Posicion de Externos Externos Externos Internos Externos
canales
resiniferos
Numero de <4-5 <4-5 <4-5 (1)-4-8 <4-5
canales
resiniferos
Numero de 2 2 1 2 1
haces
vasculares
Ubicacion de Abaxial Adaxial y Dorsal y Dorsal y Abaxial
estomas abaxial ventral ventral
Numero de Abaxial: 14 Adaxial: 10 Dorsal: 0-2 Dorsal: 7 Abaxial: 16
hileras de Adaxial: - Abaxial: 12 Ventral: 6 Ventral: 9 Adaxial: -
estomas
Forma de Eliptica Rectangular Eliptica Eliptica Rectangular
estomas
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Anillo de
Florin
Puente entre
estomas
Tapon de
ceras en
estomas
Forma de
células
epidérmicas
Paredes

anticlinales

Nada o muy
poco elevado

Desarrollado

Ausente

Elongadas

cortas

Ligeramente

hundidas,

rectas y lisas

Nada o muy
poco elevado
No
desarrollado

Ausente

Elongadas

cortas

Ligeramente
hundidas,

rectas y lisas

Elevado Nada o muy
poco elevado
Desarrollado No
desarrollado
Ausente Presente
Elongadas Elongadas
largas cortas
Hundidas, A nivel, rectas

rectas y lisas y lisas

Poco elevado

Desarrollado

Ausente

Elongadas

cortas

Hundidas,

rectas y lisas
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RAMA VEGETATIVA

Abies religiosa Picea Pinus Pinus teocote Pseudotsuga
chihuahuana pinceana menziesii var.

glauca
Canales resiniferos Mediales e Mediales e Externos e Internos Externos
corticales internos internos internos
Esclerénquima en Presente Presente Ausente Ausente Presente
cortex
Canales resiniferos Ausente Presente Presente Presente Ausente
radiales en floema
Paredes de células - Delgadas Delgadas Delgadas -
epiteliales
Transicién de la Abrupta y Gradual Abrupta Abrupta Abrupta y
madera gradual gradual
Parénquima axial Presente Ausente Presente Presente Presente
en madera (asociado a (asociado a

canales canales
resiniferos) resiniferos)

Canales resiniferos Ausente Presente Presente Presente Presente
verticales en
madera
Canales resiniferos Ausente Presente Presente Presente Presente
radiales en madera
Paredes de células - Gruesas Delgadas Delgadas Gruesas
epiteliales
Engrosamientos Ausente Presente Ausente Ausente Presente
helicoidales en
traqueidas
Punteaduras de Piceoide Piceoide Fenestriforme Piceoide Piceoide
campos de cruce
Esclerénquima en Ausente Ausente Presente Ausente Presente

médula
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EJE DEL CONO OVULADO

Abies religiosa Picea Pinus Pinus Pseudotsuga
chihuahuana pinceana teocote menziesii var.

glauca
Canales resiniferos Presente ? Presente Presente ?
corticales (mediales) (externos e (internos)

internos)
Esclerénquima en Presente ? Ausente Presente ?
cortex (interno) (externo)
Parénquima axial Presente ? Presente Ausente ?
en floema (bandas (difuso)
tangenciales)
Canales resiniferos Ausente ? Presente Ausente ?
radiales en floema
Paredes de células - ? Delgadas - ?
epiteliales
Anillos de 0 0 1 0 0
crecimiento
Transicién de la - - Gradual - -
madera
Parénquima axial Presente Ausente Presente Presente Presente
en madera (difuso) (difuso) (difuso) (difuso y
asociado a
canales
resiniferos)

Canales resiniferos Ausente Presente Presente Presente Presente
verticales en
madera
Canales resiniferos Ausente Presente Presente Presente Presente
radiales en madera
Paredes de células - Gruesas Delgadas Delgadas Gruesas
epiteliales
Esclerénquima en Ausente Presente Ausente Ausente Ausente

médula
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COMPLEJO BRACTEA-ESCAMA

Abies religiosa Picea Pinus pinceana Pinus teocote Pseudotsuga
chihuahuana menziesii var.
glauca
BRACTEA
NIVEL DE
SEMILLA
Tejido - Parénquima 'y - - Parénquima
dominante esclerénquima adaxial y
adaxial esclerénquima
abaxial
Canales - Ausente - - Verticales en
resiniferos xilema
secundario,
ausente en
parénquima
Estomas - Ambas - - Ausente
superficies
estomas
elipticos, anillo
de Florin poco
desarrollado
Tricomas - Ausente - - Ausente
BRACTEA
NIVEL DE
ALA
Tejido Parénquima - - - Parénquima al
dominante centro,
esclerénquima
adaxial y
abaxial
Canales Colapsados - - - Colapsados
resiniferos
Estomas Ausente - - - Ausente
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BRACTEA

NIVEL
DISTAL DE
SEMILLA
Tejido Parénquimay - - - Parénquimay
dominante esclerénquima epidermis
abaxial esclerificada.
Canales Colapsados - - - No colapsados,
resiniferos 6 adaxiales y
abaxiales
Estomas Ausente - - - Superficie
adaxial estomas
elipticos, anillo
de Florin no
desarrollado
ESCAMA
NIVEL DE
SEMILLA
Quilla que Poco Prominente Prominente Poco Poco
separa las prominente prominente prominente
semillas
Tejido Parénquima Parénquima Parénquima Parénquima Esclerénquima
dominante adaxial y adaxial y
esclerénquima esclerénquima
abaxial abaxial
Tejido Dos haces Siete en hilera Seis en hilera 11 en hilera En hilera
vascular adaxial central adaxial continua adaxial
Canales Cincorodeanel Tres en hilera Diez en hilera 19 en hilera Vertical en
resiniferos tejido vascular adaxial adaxial y abaxial xilema
abaxial, vertical secundario,
en xilema ausente en
secundario esclerénquima
ESCAMA
NIVEL DE
ALA
Tejido Parénquima Parénquima Parénquima y Esclerénquima Parénquima,
dominante esclerénquima epidermis
abaxial esclerificada
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Tejido 25 en hilera 19 en hilera Ocho en hilera Diez en hilera 19 en hilera
vascular adaxial central central central central
Canales 38 en hilera + 11 en hilera 16 en hilera 19 en hilera 11 en hilera
resiniferos adaxial y entre adaxial y adaxial, abaxial adaxial, abaxial  adaxial y entre
haces abaxial y entre haces y entre haces haces
vasculares vasculares vasculares vasculares
Tricomas Superficie Ausente Ausente Ausente Abundantes en
adaxial en quilla que
quilla que separa la
separa las alas semilla y
superficie
abaxial
ESCAMA
NIVEL
DISTAL DE
SEMILLA
Tejido Parénquima Parénquima Parénquima 'y Esclerénquima Parénquima,
dominante adaxial y esclerénquima epidermis
esclerénquima abaxial esclerificada
abaxial
Tejido 16 en hilera 16 en hilera Ausente Nueve en hilera 22 en hilera
vascular central central central central
Canales + 50 en hilera 17 49 dispersos 21 en hilera 13 entre haces
resiniferos central, colapsados adaxial, abaxial vasculares
colapsados al y entre haces
extremos de vasculares
escama
Estomas Ausente Ausente Superficie Ausente Ausente
abaxial,
dispersos,
anillo de Florin
no desarrollado
Tricomas Unicelulares en Ausente Ausente Ausente Unicelulares en

superficie
adaxial y

abaxial

ambas

superficies
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