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Evaluacion morfoanatémica de los géneros cubanos de
Lantaneae (Verbenaceae) en Cuba.

Isidro E. Méndez Santos

Dept. Biologia, ISP "José Marti". Camagtey

RESUMEN

Con el objetivo fundamental de encontrar caracteres diagnéticos que permitan establecer limites méas precisos entre los géneros, secciones y
series de Lantanae (Verbenaceae) en Cuba y contribuir asi a la conformacién de un sistema taxonémico mas natural, se estudic comparativa-
mente la anatomia y arquitectura foliar, asi como la anatomia fioral, carpolégica y seminal, en 751 ejemplares de herbario y 30 muestras
anatémicas, pertenecientes a 19 especies y 7 géneros. La integracion de los resultados no justifica la segregacion de la tribu, pero sugiere una
nueva agrupacion de los géneros en subtribus y respalda un tratamiento de Aloysia y Phyla como géneros independiente de Lippia.

Palabras claves: Lantaneae, Verbenaceae, Asteridae, Flora de Cuba, Taxonomia, Aloysia, Lippia, Phyla

ABSTRACT

The foliar anatomy and architecture as well as the flower, fruit and seed anatomy, was studied in 751 herbarium specimens and 30 anatomical
samples of 19 species and 7 genera of Lantaneae (Verbenaceae) that grow in Cuba, with the objective of finding diagnostic characters that permit
us to establish precise limits among the genera, sections and series of the tribe. The integration of the results does not justify the segregation of
the tribe, but suggests a new growping of the genera in subtribes and confirms the consideration of Aloysia and Phyla as independent genera of Lippia.
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INTRODUCCION natural, se estudié comparativamente la anatomia y ar-

La historia taxonémica de la tribu Lantaneae quitectura foliar, asi como la anatomia floral, carpologica

(Verbenaceae) ha sido resefada en un trabajo anterior y seminal, de los representantes cubanos.

(Méndez, 1993), en el que se precisd también las contri-

buciones que realizaron Schauer (1847), Bentham y MATERIALES Y METODOS

Hooker (1876) y Briquet (1895). Para los estudios de morfologia general y la toma de
muestras anatémicas, se trabaj6é con materiales de los

El sistema taxonémico establecido por este Gltimo autor,  nherbarios HAC, HAJB, y HIPC, asi como con plantas vi-

aunque se ha utilizado universaimente durante todo el vas de todo el archipiélago cubano.

siglo XX, ha sido muy cuestionado. Todavia no se han

precisado totalmente los limites entre algunos géneros, | material revisado se ordend sobre la base de un siste-
como es el caso de Aloysia y Phyla, que muchos auto- 1\, §g glasificacién provisional que considera a

res consideran incluidos en Lippia y otros los dan como
géneros independientes. Tampoco existe uniformidad
de criterios en cuento a los limites de la Tribu, pues
Caro (1982) la segregd en dos, obedeciendo a criterios
carpologicos.

Lantaneae en el sentido amplio que le dio Briquet (1895)
y a Phyla y Aloysia como entidades independientes de
Lippia. Cada género representado en Cubay, en el caso
de Lantana, sus secciones y series por separado, fue-
‘ ron consideradas como unidades taxonomicas
La taxonomia del grupo se basa tradicionalmente encri- ~ OPerativas: UTO 1 Gén. Lantana sect. Lantana. UTO 2
terios morfologicos. Aunque los trabajos realizadospor ~ Gen-Lantana sect. Callioreas ser. Callioreas. UTO 3 Gén.
Sabins (1921), Parroty Huber (1922), Junell (1932), Pant  Lantana sect. Callioreas ser. Involucratae. UTO 4 Gén.
y Kicway (1964), Inamdar (1969), Metcalfe y Chalk (1979), ~ Nashia. UTO 5 Gén. Lippia. UTO 6 Gén. Phyla. UTO 7
Gill y Nyawanee (1990) y Cantino (1990), incluyen eva-  Gén. Aloysia. UTO 8 Gén. Bouchea. UTO 9 Gen.

luaciones anatémicas en algunos de sus representan-  Stachylarpheta.
tes, nunca se han valorado las implicaciones taxonémicas . : add
de las mismas, en el estrecho marco de la Tribu. Los estudios de la venacion foliar se hicieron por el

método de diafanizacion de Dizeo de Strittmatter (1973)
Por tal motivo, con el objetivo de encontrar caracteres en hojas de 13 especies. La descripcion se baso en la
diagnosticos que permitan establecer limites mas preci- metodologia propuesta por Dilcher (1974) y Metcalfe y
sos entre los géneros, secciones y series y contribuir Chalk (1979).
asi a la conformacién de un sistema taxonémico mas
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El estudio epidérmico foliar se realiz6 en 13 especies.
Se tomaron entre tres y cinco muestras de hojas madu-
ras de ejemplares secos conservados en herbarios, las
cuales se procesaron para analizarlas mediante
microscopia dptica y electronica.

Para el andlisis al microscopio 6ptico se obtuvo la epi-
dermis calentando fragmentos de hojas en una solucién
de acido nitrico y agua destilada (1:4) durante tres minu-
tos. Latincion se realizé con verde brillante y el montaje
en gelatina glicerinada. Se tomaron microfotografias y
la descripcion se hizo con la ayuda de un microscopio
OLYMPUS. Se utiliz6 la terminologia de Dilcher (1974) y
Metcalfe y Chalk (1979).

Para el andlisis de la ultraestructura, se obtuvieron
microfotografias con un microscopio electrénico JEM

100 TX Il con aditamento para barrido ASID 4D. Parala
descripcion se siguié la metodologia de Barthlott (1990).

Se hicieron cortes anatémicos en hojas y flores de nue-
ve especies, a partirde ejemplares vivos o herborizados.
En el primer caso, se fijaron en AFA, en el segundo fue
necesario rehidratarlas primero, para finalmente
deshidratar ambas e incluirlas en parafina y hacer los
cortes con un micrometro de deslizamiento. Los cortes
seriados fueron tefidos con hematoxilina de Harris y
montados en balsamo de Canada. Para las descripcio-
nes se empled la terminologia de Metcalfe y Chalk (1979)

Los frutos fueron obtenidos de materiales vivos vy
seccionados a mano, con una cuchilla de afeitar y mon-
tados en gelatina glicerinada para su observacion.

Para el andlisis de las relaciones fenéticas entre las UTO
se seleccionaron 155 caracteres (ver Tabla I), que in-
cluyeron ademas datos de palinologia (Tabla I y Il, ca-
racteres 150-154) y fitogeografia (Tabla | y ll,caracter
155) tomados respectivamente de de Raj (1983) y de
Méndez y Ramos (1993), con todos sus posibles esta-
dos (doble y multiestado) (ver Tabla Il) y se procesaron
los datos mediante un andlisis de agrupamiento o
fenograma (técnicas Q y R), por ligamiento promedio
no ponderado (UPGMA), utilizando el paquete de pro-
gramas NTSYS.

RESULTADOS Y DISCUSION

Hébito de crecimiento

Las especies deLantanae s. Jat. representadas en Cuba
son, en su mayoria, faneréfitos perennes de 0,5 a 3m
de altura, pero Phyla, Bouchea y algunas Stachytarpheta,
a pesar de su lignificacién, pueden considerarse como
hierbas vivaces (S. angustifolia), anuales (S. cayenensis,
B. prismatica y, en ocasiones, S. jamaicensis), bianuales
(S. jamaicensis, a veces) o perennes (Phyla), (Tablas |y
Il, caracter 1).
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Por lo general, las formas con inflorescencias termina-
les agotan la potencialidad de sus meristemos en la emi-
sion de la rama florifera y, por tanto, su ciclo de vida es
anual, bianual o, aunque perenne, de menor duracién
que aquellas cuya inflorescencia es de crecimiento axilar,
Estas dltimas, por el contrario, emplean una parte de su
potencialidad meristematica en la reproduccién y la res-
tante en el crecimiento vegetativo del préximo ciclo, por
lo que son, en su mayoria, hierbas o arbustos perennes.

La hoja

Los representantes cubanos de Lantaneae s. lat., como
la mayoria de las verbenaceas, poseen hojas simples,
pecioladas, de lamina simétrica, aovadas o con menor
frecuencia lanceoladas o lineales, agudas a decurrentes
en la base, apice agudo, obtuso o excepcionalmente re-
dondeado o emarginado y margen crenado o serrado
(Tablas | y II, caracteres 2-6).

En la disposicion en el tallo ademas del modelo opuesto,
caracteristico de la familia, aparece el verticilado (Aloysia
y Lantana sect. Callioreas ser. Callioreas) y ocasional-
mente, el alterno. El paso de hojas alternas a hojas,
primero verticiladas y posteriormente opuestas, ha sido
la tendencia seguida por la evolucion en este grupo.

Arquitectura foliar

Las hojas son simples y la venacion pinnada, en corres-
pondencia con lo sefalado por Hickey y Wolfe (1975)
para las Verbenaceas y Lamiales en general.

El patron puede ser semicraspedddromo, eucantédromo
o broquidédromo (Fig.1); el angulo de divergencia se-
cundario agudo, a veces variable de la base al apice o
en ambos lados del nervio medio, el de origen terciario
recto, agudo u obtuso, tanto por el lado admedial como
por el exmedial; las venas terciarias de patron ramifica-
do o reticulado; la resolucion de la venacion inferior va
del quinto al séptimo orden; la venacion marginal es in-
completa o forma arcos que rodean los nervios de orden
inferior; la areolacion imperfecta o bien desarrollada, con
areolas orientadas al azar o siguiendo un orden estable,
aveces con venillas interiores simples o ramificadas. En
las Tablas | y Il se ofrece una evaluacion comparativa
de este caracter en los distintos taxa estudiados (ver
caracteres 82 al 102).

La llegada o no de las venas secundarias hasta el mar-
gen de la hoja permite agrupar los taxones de la siguien-
te forma:

1-Tipo Stachytarpheta. Con patrén craspedédromo
semicraspedédromo. Integrado ademas, por Bouchea,
Phyla y Lantana sect. Lantana y Callioreas ser. Callioreas.
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2-Tipg prpia. Con patr6n campt6dromo. A su vez, pue-
de drv_ldtrse en dos subgrupos de acuerdo con la forma
de unién de las venas secundarias suprayacentes:

A-Subtipo Lippia. Con patrén camptédromo
eucantédromo. Integrado, ademas por Lantana sect.
Callioreas ser. Involucratae.

B-Subtipo Aloysia. Con patrén pinnado camptédromo
broquidédromo. Integrado, ademas, por Nashia.

El patrén camptédromo fue sefalado por Hickey y Wolfe
(1975) como el méas primitivo de las angiospermas y se
presenta, dentro de la Tribu, en aquellos taxa con hojas
de borde entero o eroso. Para que, en los taxa estudia-
dos, el modelo craspedddromo pudiera haberse deriva-
do del camptédromo (presente en los taxa con mayor
plasticidad ecoldgica y mejor adaptados a los diferentes
hébitats) debié producirse como resultado de una ten-

ia.1. Arquitectura foliar. Patron craspedddromo se
Elfat'rtgg camara. 5-Lantana frifolia. Patrér'l camPto_d
broguidddromo: 8-Aloysia citrodora. 9-Nashia variifolia.

l

semicraspedbdromo: 1
romo eucamptédromo:

dencia de las venas secundarias a alcanzar el margen,
lo cual, al parecer, condiciond, ademas, la aparicién de
los dientes en el borde, muchos de los cuales aparecen
irrigados directamente por una vena de segundo orden.
De acuerdo con ello debe considerarse como el més ar-
caico de todos al camptédromo braquidédromo pues,
mientras en él las venas secundarias se unen formando
arcos, en el eucantédromo ya aparecen libres y atenua-
das progresivamente hacia el apice.

Anatomia foliar

Las células epidérmicas intercostales son siempre
isodiamétricas las paredes anticlinales rectas u ondula-
das, en ocasiones con ornamentacién punteada mas o
menos conspicua, sdlo visible en seccién dptica y gene-
ralmente méas perceptible en la haz. Las paredes
periclinales pueden ser lo mismo irregulares que regula-
res, de tetragonales a poligonales y, en ocasiones, con
ornamentacion estriada, més o menos conspicua (Fig.

2).

s.0-Bouchea prismatica. 3-Phyla strigosa.
-Lippia alba. Patrén camptédromo

-Stachytarpheta jamaicensi
6-Lantana involucrata. 7

10



Revista d_e[ Jardin B

!a’!rll I':l_a_cional Vol. XIX, 1998

Fig.2 . Epidermis foliar. A-Stachytarpheta jamaicensis, MO, 15x, envés. B-Lantana reticulata, MO, 15x, haz. C-Lantana strigosa, MEB, 200x, haz.
D-Aloysia citrodora, MO, 7,2x, haz. E-Bouchea prismatica, MEB, 500x, haz. G-Nashia variifolia, MO, 7,2x, haz, H-Lantana insufaris, MEB, 200x,
haz. I-Lantana reticulata, MO,15x, haz. J-Lippia alba, MO, 7,2x, haz. K-Lantana camara, MEB, 200x, haz.
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Las células costales, por lo general, se distinguen de las
ordinarias por su forma rectangular o lineal y su agrupa-
cion en hileras que siguen el curso de la vena. En la haz
la diferencia es menos notable pues, a veces, se pre-
sentan solo un poco mas alargadas que las ordinarias.

Las Tablas | y Il resumen comparativamente los princi-
pales detalles diferenciales entre las UTO (ver caracte-
res 7-21).

Comparativamente puede observarse una gran diversi-
dad de estados en que se presenta cada estructura, in-
cluso dentro de un mismo individuo y se repiten en indi-
viduos distintos. No obstante, es de destacar la afinidad
existente entre Aloysia y Bouchea, los cuales sdlo difie-
ren por el grado en que resaltan las ornamentaciones

de las paredes periclinales. De igual forma, aunque en
menor medida, Lippia y Phyla coinciden en la mayoria

de los detalles, excepto en la forma de las paredes
periclinales. De igual forma, aunque en menor medida,
Lippia y Phyla coinciden en la mayoria de los detalles,
excepto en la forma de las paredes anticlinales vy la or-
namentacion de las periclinales.

Tricomas, glandulas y estructuras secretoras

Tanto sobre células costales como sobre las ordinarias
existen abundantes glandulas y tricomas. Sélo enLippia
se observaron estructuras secretoras de un contenido
pardo no identificado Tablas | y Il, carécter 65).

Las glandulas son siempre sésiles, hemisféricas, a ve-
ces algo deprimidas, mas o menos infladas, de superfi-
cie lisa o rugosa y pueden presentarse simultaneamen-
te enla haz y el envés o faltar en alguna de las caras
(Tablas | y ll,caracteres 63 y 64) (Fig.3).

Fig.3. Glandulas de la epidermis foliar. A-Lantana involucrata, MO,7,2x, envés. B-Bouchea prismatica, MEB, 4000x, envés. C-Nashia cayensis,
MEB, 1000x, haz. D-Lantana aculeata, MEB, 5000x, haz. E-Nashia cayensis, MEB, 2000x, envés. F-Phyla strigulosa, MEB, 2000x, envés,
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De ello da muestra la siguiente clasificacién general
de los tipos observados (Fig.4):

El estudio de los tricomas arrojé una diversidad muy supe-
rior a la reportada para el grupo por Metcalfe y Chalk (1979).

Fig.4 . Indumento foliar: A- Stachytarpheta jamaicensis, MO, 15x, haz. B-S. jamaicensis, MO, 15x, haz. C- Lantana aculeata, MO, 28x, haz. D-
Phyla nodiflora, MO, 30x, envés. E-F, nodifiora, ME, 500x, haz. F-Lantana parvifolia, ME, 200x, envés. G- L. reticulata, ME, 200x, haz. H- L.
strigosa, ME, 200x, haz. |- L. involucrata, ME 200x, haz. J-Aloysia citrodora, MO, 30x, haz. K-Lantana reticulata, ME, 200x, envés. L- Bouchea

prismatica, ME, 500x, haz.
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I. Unicelulares.
A. Simples, no ramificados.
1. Cortos, cénicos, no glandulares.
a. Con un grupo de células en la base
poligonales, alargadas, bien diferenciadas
del resto (plstula). Tipo 1
b. Sin pustula.
‘* Rectos. Tipo 2.
“ Falcados. Tipo 3.
2. Largos, conicos, no glandulares.
a. Con pustula, rectos. Tipo 4.
b. Sin pastula.
* Rectos. Tipo 5.
“  Ondulados. Tipo 6.
" Falcados. Tipo 7.
“” Uncinados. Tipo 8.
3. Largos, rectos, glandulares, sin pustula. Tipo
9.
B. Ramificados en forma de T, sin pustula. Tipo 10.
Il. Pluricelulares (de 2 a 5 células o0 mas).
A. Glandulares, con cabeza redondeada (1-3 células
y pie corto (1-2 células). Tipo 11.
B. No glandulares, con célula distal alargada puntia-
guda.
1. Rectos.
a, Pustulados. Tipo 12.
b. No pustulados. Tipo 13.
2. Uncinados.
a. Pustulados. Tipo 14.
b. No pustulados. Tipo 15.

La presencia, en mayor o menor medida, de dichos ti-
pos de tricomas en la superficie de la hoja conforman
un indumento que varia de escabroso a estrigoso, hir-
suto, pubescente, pubérulo, tomentoso o glabro. Aun-
que, en general, es evidente un predominio de los
tricomas mas cortos, rigidos y con base pustulada en
los taxa mas xerofiticos y, por tanto, el indumento en
ellos es progresivamente méas aspero al tacto, la in-
fluencia del ambiente sobre una estirpe no modifica
considerablemente este caracter, por lo que constituye
un importante elemento para el diagnéstico taxonémico
en el grupo.

En las Tablas | y Il se resumen comparativamente los
detalles diferenciales (ver caracteres 22-62). Obsér-

vese que algunas estructuras estan presentes en to-
das las UTO, pero otras distinguen a algunos de ellos
y, por lo tanto, es posible agruparlos de la siguiente
forma:

1-Tipo Phyla. Cuenta en su pubescencia con pelos
ramificados en forma de T, unicelulares y cortos, entre
otros tipos de tricomas. Lo integra, Gnicamente, el gé-
nero de igual nombre.
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2-Tipo Nashia. Sélo cuenta en su pubescencia con
pelos no ramificados. A su vez, por la complejidad del
tricoma, puede subdividirse en los siguientes subgrupos:

A-Subtipo Lippia. Cuenta en su pubescencia con pelos
pluricelulares, ya sean glandulares o no. Lo integran,
ademas, Stachytarpheta, Lantana sect. Lantana y L.
sect. Callioreas. !

B-Subtipo Nashia. Sélo cuenta en su pubescencia con
pelos unicelulares simples. Lo integran, ademas,
Aloysia y Bouchea.

Complejos estomaticos.

Los estomas se presentan por lo general en ambas ca-
ras de la hoja, a veces hundidos en la epidermis. Fue
posible distinguir nueve tipos de complejos estomaticos
(Fig. 5 y 6), la mayoria de ellos con una 0 mas células
subsidiarias. De acuerdo con la relacién entre estas
ultimas y las oclusivas, pueden agruparse de la siguien-
te forma:

A-Diaciticos.
1-Ciclociticos.
B-Tetraciticos.
2-Paratetraciticos.
C-Anisociticos.
3-Anisociticos.
D-Alelociticos.
4-Dialelociticos.
5-Paralelociticos.
E-Paraciticos.
6-Paraciticos.
7-Anfiparaciticos.
8-Hemiparaciticos.
F-Anomociticos.
9-Anomociticos.

Estos resultados coinciden, en lo fundamental, con los
obtenidos por Gill y Nyawuanee (1990). El patrén mas
comun resulté ser el alelocitico, presente en todos los
géneros, excepto en Aloysia, pero cada hoja tiene, nor-
malmente, varios tipos de complejos estométicos, inclu-
so sobre una misma cara. Como se observa en las Ta-
blas | y Il (caracteres 66-81), no es posible tampoco
realizar un agrupamiento de los taxa por su semejanza
estomatica, pero no deben ignorarse determinados ele-
mentos que demuestran cierto grado de afinidad entre
algunos grupos, como la presencia del patrén
anomocitico Uinicamente en Lantana sec. Callioreas y
Nashia, asi como que Aloysia comparta, en exclusiva,
el complejo paracitico con Lippia y con Phyla el policitico.
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Fig.5. Estomas: A-Aloysia citrodora, MEB, 2000x, envés. B-Lantana
camara, MEB, 540x, envés. C- Bouchea prismatica, MEB, 1000x,
envés. D- Nashia cayensis, MEB, 2000x, enves. E- Lantana camara,
MEB, 4000x, haz. F- Bouchea prismatica, MEB, 3000x, haz.

Secciones transversales de la lamina foliar.

La lamina foliar (Fig.7) es siempre dorsiventral, con
parénquima en empalizada por la cara adaxial y espon-
joso por la abaxial. La epidermis presenta, por lo gene-
ral, cuticulas mas gruesas y células de mayor tamafio
por la cara adaxial, en la mayoria de los casos es
monoestratificada, pocas veces con pequefos tramos
pluriestratificados, los cuales pueden hundirse en el
mesoéfilo para formar una especie de depésitos
secretores. El parénquima en empalizada tiene uno o
dos estratos celulares, méas o menos compactados, po-
cas veces con células parenquimaticas de otro tipo in-
tercaladas o con drusas de oxalato de calcio en la zona
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Fig.6. Tipos de complejos estomaticos: A- Alelocitico, dialelocitico.
B- Alelocitico paralelocitico. C- Anisocitico. D- Anomocitico. E-

Paracitico. F- Anfiparacitico. G- Hemiparacitico. H- Paratetracitico. |-
Policitico ciclocitico.

limitrofe con la epidermis. El parénquima esponjoso
aparece compactado o con grandes espacios
intercelulares, a veces con incrustaciones de cristal de
silice. Por lo general, entre ambos parénquimas se en-
cuentran los haces vasculares, con xilema por la cara
adaxial y floema por la abaxial, la mayor parte de las
veces envueltos en una vaina de células parenquimaticas
que se extiende hasta las dos superficies de la hoja y
rematadas con células colenquiméticas o fibras en sus
extremos. EnAloysia la vaina de parénquima se susti-
tuye totalmente por una de fibras.
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Fig.7. Secciones transversales de la lamina foliar vistas al MO: A-Lantana camara, 30x. B- Stachytarpheta jamaicensis, 15x. C-L. camara, 7,2x.
D- L. trifolia, 7,2x. E- Nashia varifolia, 15x. F- Lippia alba, 15x. G- Bouchea prismatica, 7,2x.
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Las Tablas | y Il (caracteres 103-114) resume los deta-
lles diferenciales observados en los taxa estudiados.
Obsérvese que no existen suficientes evidencias que
justifiquen el agrupamiento de los géneros, pero es evi-
dente que algunos muestran rasgos de xerofitismo mas
acentuados que otros (mesdfilo compactado, epidermis
pluriestratificada, fibras acompafando los haces
vasculares, etc).

La inflorescencia

Las especies cubanas de Lantaneae s. lat. presentan
todas inflorescencias del tipo general racemoso o botritico
que caracteriza a Verbenoideae (Tablas | y I, caracte-
res 115-120). Una observacion mas detallada de su mor-
fologia permite distinguir cuatro grupos:

1-Tipo Lantana. Capitulo compacto en posicién axilar.
Lo integra este género (excepto la serie Callioreas de la
seccion homonima) y algunas especies de Nashia (Fig.
8,1yJ).

2-Tipo Lippia. Espiga axilar compactada, que en un ini-
cio semeja un capitulo pero se va alargando ligeramen-
te con la edad. Lo integran, ademés, Phyla, Lantana
sect. Callioreas ser. Callioreas y algunas especies de
Nashia (Fig.8, G y H).

3-TipoAloysia. Racimo axilar, con flores verticiladas. (Fig.
8, EyF).

4-Tipo Stachytarpheta. Espiga o subespiga (a veces
persiste un pedinculo floral muy corto) terminal. Incluye
dos subgrupos:

A-Subtipo Stachytarpheta. Con raquis foveolado, flo-
res hundidas en él (Fig. 8, Ay B).

B-Subgrupo Bouchea. Con raquis no foveolado y flo-
res sostenidas por un pedinculo floral muy corto e
insertadas lateralmente (Fig. 8, C y D).

En la figura 9 se ilustran las posibles vias que pudo tran-
sitar, en el grupo estudiado, la progresién de la
inflorescencia. Si se considera la reduccién de los ejes
como la tendencia evolutiva mas importante seguida por
las estirpes. es necesario suponer la existencia de un
hipotético racimo con flores alternas (A) como ancestro
comun, del cual pudieron derivarse las formas restan-
tes. La espiga con flores alternas (B) pudo aparecer por
simple reduccion de los pedinculos; desde ella, por re-
duccion progresiva del raquis, la espiga compactada (C)
y, finalmente, el capitulo (D). La reduccion del raquis
pudo, también, originar directamente el racimo con flo-
res verticiladas (E) y desde él, por reduccién del pedin-
culo, la espiga con flores verticiladas (F), la cual, aunque
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no se observa actualmente en ningln género, pudo ser
el estadio intermedio hacia la espiga compactada (G) y
el capitulo (H).

X

Fig.8. Dibujos esquematicos de los caracteres de la inflorescencia:
A y B- Stachytarpheta. Cy D - Bouchea. Ey F-Aloysia. G- Lantana
sect. Callioreas, ser. Callioreas. H - Phyla. | - Lantana sect. Lantana.
J- Lantana sect. Callioreas, ser. Callioreas.
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Fig.9. Vias hipotéticas que pudo seguir la evolucién de la inflorescencia
en Lantaneae.

La disposicion irregular de las flores en algunas espe-
cies de Aloysia (Botta 1979), es probablemente un ca-
racter arcaico, del cual se alcanzé mas tarde la
verticilacién. De acuerdo con ello, la presencia de tres
bracteas por cada flor, que Troncoso (1974) reporta en
algunas especies de Bouchea (B. fluminensis) no debe
entenderse como consecuencia de |a atrofia de flores a
ese nivel y por tanto indicativo del paso de la disposicién
verticilada de las flores a la alterna.

Vol. XIX, 1998

La presencia de racimos espiciformes, con flores
subsésiles y verticiladas en Diostea (Troncoso, 1974) o
de espigas en Bouchea, puede interpretarse como un
estado transicional hacia la espiga, hecho que tambien
contribuye a sostener la hipétesis enunciada.

El paso de inflorescencias terminales a axilares, queda
demostrado en Aloysia, género en que se presentan
ambas formas (Botta, 1979) y los racimos compuestos
que la propia autora reporta en las especies argentinas

. del mismo, indican que la forma racemosa, generaliza-
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da en Verbenaceae, se alcanz6 por simplificacion de
tipos mas ramificados, probablemente semejantes a los
existentes en Viticoideae.

La flor

Las flores de este grupo son pequenias, por lo general
rosadas, blancas, azules, moradas, anaranjadas o rojo
escarlata (Tabla | y ll,caracter 121) . Sélo en Lantana
sect. Lantana se produce una curiosa secuencia de co-
lores a lo largo de la ontogenia, lo cual tiene valor para
la diferenciacion de las especies y subespecies.

Todos los representantes cubanos tienen flores
hermafroditas. Ni siquiera enLippia se observo la dioecia
reportada para algunas especies del género en Sur
Ameérica (Troncoso, 1974) y Africa del norte (Sebsebe y
Puff, 1989), lo que evidentemente constituye un caracter
adquirido.

El caliz

En las especies estudiadas el céliz es, en general, tubular,
con bordes divididos y pubescente, pero difiere en el ta-
mano, forma y nimero de divisiones del borde, asi como
la prominencia de sus lados (Tablas | y Il, caracteres
122-128). En funcion de ello, es posible distinguir cuatro

tipos:

1-Tipo Lantana. Tubo corto, membranéceo, truncado o bre-
vemente sinuado-dentado, dilacerado y actinomorfo. Lo
integra ademés, Nashia, que se distingue por el borde
subtruncado o bilobulado (Fig. 10, A).

2-Tipo Phyla. Tubo corto, membranaceo, comprimido la-
teraimente, bipartido, 4-dentado, 2-carenado vy
actinomorfo. Lo integra ademas, Lippia, que si bien no
difiere del patron general; en las especies cubanas, segin
Troncoso (1974), puede ser de 2-4- dentado, bipartido o
formado por dos hojitas diminutas, con carenas hirsutas
en ocasiones (Fig. 10 B).

3-Tipo Aloysia. Tubo corto, membranéceo, profundamen-
te 4-dentado y ligeramente zigomérfico (Figura 10 C).

4-Tipo Stachytarpheta. Tubo corto, angosto, membranéceo,
5- costado, 4-dentado y zigomorfo. Lo integra ademaés,
Bouchea, que difiere del primero por tener un quinto diente
reducido y porque sus costillas son generaimente mas pro-
minentes (Fig. 10Dy E).
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Fig.10. Dibujos esquematicos de la morfologia de las estructuras florales. A -E, Céliz: A -Lantana. B - Lippia. C- Aloysia. D - Stac!!yra.rphefa.
E- Bouchea. F- |, Corola: F-Lantana. G - Phyla. H - Aloysia. | - Bouchea. J - N, Androceo: Ky M - Stachytarpheta. L- Bouchea. N - Lippia. O y Q,
Gineceo: O- Lantana. P - Aloysia. Q - Stachytarpheta. R - S, Estigma: R - Bouchea. S - Stachytarpheta.
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Es evidente que la concrescencia no involucré al mismo
ndmero de piezas, ni avanz6 con idéntica rapidez en to-
dos los géneros, por lo que los tipos Stachytarpheta y
Aloysia, conservan determinados caracteres en estado
plesiomorfico, como la longitud del tubo del primero y la
profundidad de las hendiduras en los bordes del segun-
do (llega a ser equivalente a la mitad del largo total del
tubo).

La corola

En todos los casos analizados, la corola es gamopétala,
hipocrateriforme o embudada y méas o menos
zigomorfica. Los tricomas, a veces glandulares, y las
papilas mas o menos puntiagudas, que Spies (1984 a)
. 2port6 enLantana camara, fueron vistos en cortes trans-
versales realizados a todos los géneros (Fig. 11 A). Los
detalles morfolégicos son los que mayor utilidad brin-
dan a la taxonomia (Tabla | y Il, caracteres 129- 134) y
permiten distinguir dos grupos bien delimitados:

1-Tipo Lantana. limbo bilabiado; labio exterior reducido,
entero o emarginado; el posterior 3-lobado, con el I6bulo
medio mayor y a veces ondulado; tubo recto y limbo por
lo general extendido. Lo integran ademas, Nashia, Lippia
y Phyla, aunque los dos Ultimos difieren por tener el
limbo oblicuo (Fig.10, F y G).

2-Tipo Stachytarpheta. Con limbo semirregular, formado
por 4 6 5 lébulos. Se divide a su vez en 2 subgrupos:

A-SubtipoAloysia. Con 4 l6bulos, limbo extendido y tubo
recto, lo que le confiere a la corola un aspecto
subactinomérfico (Fig.10, H).

B-Subtipo Stachytarpheta. con 5 l6bulos y tubo arquea-
do, por lo que la corola es totalmente zigomérfica. Lo
integra ademas, Bouchea, que difiere por el limbo exten-
dido y la corola subembudiforme (Fig.10, I).

El aspecto conspicuamente zigomorfico que le confiere
la deformacion del limbo a la corola del tipo Lantana,
constituye evidentemente un caracter progresivo, sobre
todo si se tiene en cuenta, que aparece exclusivamente
en los individuos que tienen la inflorescencia méas
compactada. En su evolucién pudo haber pasado por
estadios semejantes a los que muestra actualmente el
grupo Aloysia, pero nada demuestra una relacién
filogenética entre ambos.

El color generalizado es el morado o rosado, con la gar-
ganta blanquesina o amarilla. Sdlo la seccién Lantana
del género homénimo se desvia de este patrén y mues-
tra una secuencia, a lo largo de la ontogenia, que va desde
tonalidades amarillas en los primeros estadios a naran-
ja, rojo o escarlata, en la madurez. Ello se considera
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una adaptacion a la polinizacién por lepidépteros (Sinay
Sharma, 1984) o por trips (Mathur y Mohan Ram, 1980),
lo que es interpretado por Sanders (1987 a) como una
progresion.

El androceo

Los taxa cubanos de Lantaneae s. lat., tienen todos un
nimero basico de 4 estambres insertos en la parte me-
dia del tubo de la corola, didinamos e incluso brevemen-
te exertos (Tabla | y II, caracteres 135-140; Fig. 10, J-N).

Se observan algunas variantes en el tipo general, como
es el hecho de que Aloysia mantenga aln sus estam-
bres superiores algo exertos del tubo corolar (Fig. 10,
H), caracter que sin dudas se conserva en estado
plesiomérfico. Por el contrario, la atrofia de dos estam-
bres en Stachytarpheta, es representativa de una ten-
dencia que no se limita a este género, pues es conocida
también en Lippia, donde llega a atrofiarse totalmente el
androceo (alcanzandose por esta via la unisexualidad
funcional de las flores e incluso la dioecia (segin
Troncoso, 1974 y Sebseb y Puf, 1989) y en Neosparton,
donde aparece a veces una quinta pieza estaminoidal
(Troncoso, 1974).

Otra causa de variacién la constituye la presencia ex-
clusiva de glandulas en las anteras o en los apéndices
conectivales de Lantana, la posicion divergente de las
anteras en Stachytarpheta (por lo que una queda algo
superpuesta sobre la otra), la forma oval, subcordada o
eliptica de las anteras y su insercién dorsal en el fila-
mento en Bouchea y Stachylarpheta. Muchas de estas
modificaciones se han producido simultaneamente y al
azar, por lo que no es posible asociar a simple vista los
generos en grupos.

Morfologia del gineceo

Los resultados de los andlisis realizados en los repre-
sentantes cubanos (Tabla | y Il, caracteres 141-144;
Fig.10, O-Q), demuestran que existe uniformidad en la
morfologia del pistilo, dada la carencia generalizada de
indumento, ovario ovoide u oblongo, insercién terminal
o excepcionalmente lateral del estilo en el ovario y la
posicion apical u oblicua del estigma. No obstante a
ello, pueden distinguirse tres grupos:

1-Tipo Lantana. Grupo muy homogéneo, caracterizado
por la ausencia de pubescencia, la forma ovoide del ova-
rio, la insercién terminal del estilo en el ovario y la posi-
¢ién oblicua o lateral del estigma. Lo integran, ademas,
Nashia, Lippia y Phyla (Fig.10, O).

2-TipoAloysia. Ovario ovoide y pubescente, con el esti-
lo insertado lateralmente y estigma subapical (Fig.
10, P).

3-Tipo Stachytarpheta. Ovario oblongo, glabro, con es-
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tilo terminal y estigma apical (Fig.10, Qy S). Lo integra,
ademas Bouchea, que se diferencia por la posicion
subapical del estigma (Fig.10, R).

La insercion lateral del estilo en el ovario, aunque no
generalizada en todo el género Aloysia (seguin Botta,
1979), yase habia reportado por Junell (1932) y esta,
evidentemente, relacionada con el estilo ginobasico que
caracteriza a Labiatae y que en este género debe ser
interpretado como un caracter arcaico heredado de un
ancestro comdn con aquella familia. Por otra parte, la
posicion apical o apenas lateral del estigma, fue sefala-
da por Botta (1979) como uno de los detalles que justifi-
ca mantener a este género separado de Lippia.

Anatomia del gineceo

En todos los casos estudiados (Fig.11) se observaron
dos carpelos, de los cuales el exterior aborta (el situado
en posicion opuesta al eje de la planta). En el restante,
ambas secciones aparecen enrolladas de manera que
las caras externas de cada uno de sus extremos que-
dan sumamente préximas entre si, sélo separadas por
un estrecho canal central que divide al ovario en dos
l6culos y se continda en el estilo. Los 6vulos son
anétropos y estan sujetos basalmente. '

La superficie receptiva del estigma se corresponde con
lo que Heslop-Harrison (1976) define como del tipo hi-
medo papilado, cuya secrecion llena totalmente los
instersticios durante el periodo activo, algo que
Heslop-Harrison y Shivanna (1977) ya habian reporta-
do, en varios géneros de Verbenaceae, e incluso en
Lantana.

Briquet (1895) y Junell (1932) demostraron que la mayo-
ria de las verbenaceas tienen dos carpelos y que cada
uno se divide en dos léculos. La atrofia de un carpelo en
Lantaneae debe ser interpretada entonces como un ca-
racter adquirido, al igual que la formacién de léculos
adicionales, tanto en el ovario como en el fruto.

En Bouchea se observé que algunas de las células epi-
dérmicas que dan al canal central, son glandulares y
secretan un mucflago que llena toda la cavidad. Este
fendomeno ya fue observado por Junell (1932) en
Stachytarpheta y aunque no fue constatado en todos los
géneros con esquizocarpio, constituye, indudablemen-
te, un factor que afecta la coherencia que conservaran
posteriormente las piezas en el fruto.

El Fruto

La informacion obtenida de la evaluacion de la
morfo-anatomia del fruto (Tabla | y Il, caracteres 145-149),
aportd elementos de interés evolutivo y filogenético.
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Fig.11. Anatomia floral. A - Corte transversal a la corola de Lantana
camara, MO, 7,2x. B - Corte transversal del ovario de Lantana camara,
MO, 30x. C - Corte transversal al ovario de Phyila strigulosa, MO,7,2x.
D - Corte longitudinal del estigma de Laniana camara,MO, 7,2x.
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En general, pueden distinguirse los siguientes grupos.

1-Tipo Lantana. Drupa hemisférica, generalmente no
acompanada del caliz en la madurez, cuyas pirenas
se mantienen coherentes. Lo integra, ademas Nashia
(Fig.12, A).
De acuerdo con la cantidad de pirenas y I6culos que
componen la drupa, puede subdividirse, a su vez, en
otros subtipos y variantes.

A-Subtipo Lantana. Drupa monopirénica. Integrado ex-
clusivamente por el género de igual nombre, en el
cual la secuencia de colores a lo largo de la ontogenia
y la anatomia distinguen dos variantes:

a-Variante Lantana. Drupa verde en sus primeros es-
tadios y morado oscuro al madurar. Endocarpio
ovoideo, asimétrico, aguzado hacia el polo proximal
y mas o menos redondeado hacia el distal, con un
reforzamiento glandiforme en la parte central (visto
en seccion transversal como dos lobulos laterales),
tres locular, dos l6culos superiores fértiles y uno in-
termedio estéril que ocupa toda su longitud. Lo in-
tegra la seccién del mismo nombre (Fig. 12, H).

b-Variante Callioreas. Drupa blanca en sus primeros
estadios, rosado-vino al madurar, endocarpio
pirenoide, conspicuamente rugoso, asimétrico, con
una fosa basal que se contintia en el surco central,
dos locular y dos seminado. Lo integra la seccion
de igual nombre (Fig. 12, G).

B-Subtipo Nashia. Drupa dipirénica. Integrado exclu-
sivamente por el género de igual nombre (Fig.12, I).

2-Tipo Lippia. Esquizocarpio subhemisférico o
subcilindrico, con céliz persistente y que se separa en
la madurez en dos mericarpios individuales (Fig.12,
I). En él se distinguen dos subunidades:

A-Subtipo Lippia. Esquizocarpio subhemisférico o
subcilindrico de escasa longitud y sin rostro. Lo inte-
gran, ademas, Phyla y Aloysia (Fig. 12, By C).

B-Subtipo Stachytarpheta. Esquizocarpio subcilindrico,
alargado y rostrado. Lo integra, ademas, Bouchea
(Fig. 12, Dy E).

Fig.12. Dibujos esqueméticos de los principales caracteres morfoanatémicos del fruto. A-E, Aspecto externo: A- Lantana. B-C -Phyla. B- Fruto
rodeado por el caliz persistente. C- Fruto libre del céliz. D- Bouchea, fruto maduro dentro del caliz. E- Stachytarpheta, fruto libre del céliz. F- 1,
Anatomia: F-H- Frutos drupéceos. F- Nashia, seccién transversal. G- Lantana sect. Callioreas, corte longitudinal. H- Lantana sect. Lantana, corte
longitudinal. |- Fruto esquizocérpico en corte transversal
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Latribu ha alcanzado tal diversidad carpologica median-
te las modificaciones que se produjeron en la textura del
pericarpio y la concrescencia progresiva entre sus par-
tes integrantes. Si ha quedado claro que en ella el carpelo
exterior aborta, y la separacién entre las pirenas o
mericarpios se debe al canal central gue separa las sec-
ciones enrolladas del carpelo fértil. La tendencia a la
concrescencia entre ambas partes condiciond la trans-
formacion de los esquizocarpios en drupas, lo cual pudo
llevarse a cabo simultaneamente en mas de una linea
evolutiva (Sanders, 1987) y trajo como resultado un com-
plejo parafilético que, desde el punto de vista sisteméti-
co, ha quedado dividido en cuatro géneros.

La morfo-anatomia de los representantes cubanos indi-
ca una clara divergencia evolutiva cuyas lineas difisren
por los detalles internos de la drupa. Las formas mas
arcaicas aparecen en Nashia, donde las pirenas estan
todavia independientes, aunque el pericarpio las man-
tiene coherentes. Las mas progresivas se alcanzan en
Lantana, género cuya progresion permite, ademas, cons-
tatar diferentes grados de progresién en dicha tenden-
cia.

Segun Troncoso (1974), la seccién Sarcolippia de Bra-
sil y Paraguay meridional, posee sus pirenas separadas
por un léculo central huero y se disocian facilmente ante
la presién por desgarramiento del mesocarpio. A pesar
de su primitivismo, se le mantiene su status taxonémico
porque difiere de Lippia por el pericarpio que, aungue
tenue, es claramente carnoso y mantiene la integridad
del fruto en la madurez y de Nashia por la existencia de
ese léculo central lagunar, ademas de su distribucién
geografica. En otras secciones del género la cavidad
central se va haciendo progresivamente mas estrecha

Niveles
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hasta quedar reducida a un surco central en Callioreas y
Ritidocamara y desaparecer totalmente en Lantana.

En esta Ultima seccidn aparece un tercer loculo estéril,
ajeno a la concrescencia entre las pirenas y que no tie-
ne precedentes en la anatomia del gineceo. Este solo
puede ser interpretado como la consecuencia de la se-
paracion entre los extremos del carpelo, en la parte infe-
rior del ovario, durante el engrosamiento de sus pare-
des que se produce con posterioridad a la fecundacion.

La Semilla

Las observaciones realizadas demostraron que las se-
millas son todas muy uniformes en su constitucion, pe-
quenas, aovadas, de testa fina, (a veces algo
membranosa y en general poco resistente), embrion rec-
to, radicula breve y carecen de endospermo. Existen
tantas como léculos en el fruto, excepto en la seccion
Lantana del género homoénimo.

Al menos en Cuba, la ausencia de endospermo puede
utilizarse en la caracterizacién de la tribu, lo que coloca
a los géneros autéctonos en la posicion mas progresiva
con relacion a los que si poseen endospermo, detalle
mas frecuente en otras subfamilias de Verbenaceae
gque acumulan mayor cantidad de caracteres en estado
plesiomoérfico (Viticoideae y Caryopteridoideae).

Integracion de los resultados

Para el calculo del ligamiento promedio no ponderado
se confecciond la matriz de datos que refieja el estado
de los 155 caracteres evaluados (Tabla I) en cada una
de las UTO (Tabla ll). Los resultados del procesamiento
computarizado aparecen resumidos en el dendrograma
de la Fig. 13.
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LEYENDA:

I 0.640

A-Lantana sect. Lantana. B-Lantana sect. Callioreas ser. Callioreas. C-Lantana sect. Callioreas ser. Involucrata+e. D-Nashia. E-Lippia.

F-Phyla. G-Aloysia. H-Bouchea. I-Stachytarpheta.

Fig.13. Dendrograma de las relaciones fenéticas.
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Paquete de programas NTSYS. Ligamiento promedio no ponderado (técnica Q).
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Obsérvese la existencia de dos grupos. El més
pequerio,en la parte inferior izquierda, integrado por
Stachytarpheta y Bouchea. En el otro, se distinguen, a
su vez, subgrupos: Aloysia, quien se aparta radicalmen-
te de los demas, luego Lippia y Phyla, cuya afinidad ha
sido reconocida tradicionalmente, y finaimente, Nashia
y Lantana con las secciones, y series de este Ultimo.

Implicaciones taxon6micas

La estructura del fenograma no confirma la segregacién
de la tribu propuesta por Caro (1982). Si bien los taxones
con drupas estan proximos, los que tienen esquizocarpios
conforman un grupo muy heterogéneo y sus integrantes
estan més cercanos a los anteriores que entre si. Que-
da claro que la tendencia a la aparicion de frutos con
mesocarpio carnoso no fue generalizada, sino que se
presentd en una parte de las estirpes. Evidentemente,
las caracteristicas carpolégicas no son representativas
de la totalidad de los caracteres con valor diagnodstico y
por tanto no deben ser tomadas unilateraimente para la
sistematizacion.

Resulta mas acertado continuar tratando la tribu en el
sentido amplio que le dio Briquet (1895) y estudiar la
posibilidad (generalizando este estudio al resto de sus
integrantes en el mundo) de proponer una nueva agru-
pacion de los géneros en subtribus.

Hay evidencias de que Aloysia y Phyla difieren,
fenéticamente, lo suficiente de Lippia, como para que
sean considerados como géneros independientes.

Los resultados tampoco respaldan el tratamiento
infragenérico que le dio Briquet (1895) a Lanfana, pues
hay mayor afinidad fenética entre series de secciones
distintas que entre las pertenecientes a una misma.

A la luz de estos resultados, proponemos la siguiente
clave analitica para diferenciar los géneros, secciones y

series cubanas:

1+ Inflorescencias en racimos axilares con flores
verticiladas........ccococnerninnnniencnnnns Género Aloysia.
1- Inflorescencias en espigas o capitulos, axilares o ter
minales, flores alternas o compactadas.................. 2
2+ Inflorescencias en espigas apicales o subapicales....

2- Inflorescencias en espigas o capitulos axilares.......... 4
3+ Raquis foveolado, flores con dos estambres fértiles
y dos estaminodios............. Genero Stachytarpheta.
3- Ragquis no foveolado, flores con cuatro estambres
(-0 IO SRR EREIET Género Bouchea.
A4 AR EIAIGIEL. .. v unssrensnensns srserassansst sibissnnz i 5
4~ Fruto-en esquiZOCarP0ass s s smmmmmiasssesassssasst 8
5+ Fruto con dos pirenos uniloculares........c.cccvvcinniiannn
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5- Fruto con solo un pireno, dos-tres-locular (Género
LAMBRAY.  iiavmsimbin sorpnbashs sl i 6
6+ Fruto con dos ldculos fértiles y un tercero huero.
Corola que varia su color a lo largo de la ontogenia
desde amarillo o anaranjado a rosado o rojo purpu-
P ssnssussivnpeeisnissssiiosimmiomss s Seccién Lantana.
6- Fruto con s6lo dos léculos fértiles. Corola morada o
blanca a lo largo de toda su ontogénia (Seccién
0 P [Ty P M 7
7+ Inflorescencias iniciaimente en cabezuelas que se
alargan progresivamente con la edad hasta convertir-
se en espigas compactadas.............. Serie Callioreas.
7- Inflorescencias en capitulos que se alargan poco o
nada a lo largo de la ontogenia......Serie Involucratae.
8+ Hierbas lefiosas, postradas, con pelos malpigidceos
(ramificados en forma de T) en hojas y ramas jove-
T L S LS Sl WRSTERY Mt S Género Phyla.
8- Arbustos lefiosos, erguidos, sin pelos malpigiaceos
enhojasy ramas jovenes) ...........c.ue... Género Lippia.

RECOMENDACIONES

Un analisis regional de este tipo, no permite arribar a
conclusiones taxonémicas definitivas. Es necesario ex-
tenderlo a todos los representantes de la tribu a nivel
mundial y utilizar el cladismo para evaluara también la
filogenia.
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Tabla I: Caracteres utilizados en el anélisis fenético

Caracter Estado

Caracteres vegetativos
1-Héabito de crecimiento

1-Arbustos perennes. 2-Hierbas perennes. 3-Arbustos o hierbas anua

les o bianuales.

2-Disposicion de las hojas

1-Opuestas. 2-Verticiladas. 3-Opuestas o fasciculadas. 3-Opuestas o

alternas. 5-Opuestas o verticiladas.

3-Hojas, forma de la base
4-Hojas, forma del apice
obtuso.
5-Hojas, forma de la lamina
6-Hoja, forma del margen

34

1-Aguda a decurrente. 2-Decurrente. 3-Aguda.
1-Agudo. 2-Obtuso. 3-Agudo, emarginado o redondeado. 4-Agudo u

1-Ovada. 2-Lanceolada. 3-Lineal-lanceolada u ovada.
1-Serrado. 2-Crenado o aserrado. 3-Entero y revoluto. 4-Entero o eroso.
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Tabla I: Caracteres utilizados en el analisis fenético (continuacién)

Epidermis foliar
7-Haz, paredes anticlinales
de las células
8-Envés, paredes anticlinales
9-Haz, ornamentacion paredes

1-Rectas. 2-Onduladas o casi rectas.
3-Onduladas.

1-Rectas. 2-Onduladas o casi rectas. 3-Onduladas.
1-Ausente. 2-Presente conspicua

anticlinales 3-Presente inconspicua.
10-Envés, ornamentacién paredes 1-Ausente. 2-Presente conspicua.
anticlinales 3-Presente inconspicua.

Forma de paredes periclinales
11-Envés, tetragonales
12-Haz, pentagonales
13-Envés, pentagonales
14-Haz, hexagonales
15-Envés, hexagonales
16-Haz, poligonales
17-Envés, poligonales
18-Haz, irregulares
19-Ornamentacion, paredes
periclinales, haz
20-Ornamentacién, paredes
periclinales, envés
21-Células costales, haz

0-Ausentes. 1-Presentes.
0-Ausentes. 1-Presentes.
0-Ausentes. 1-Presentes.
0-Ausentes. 1-Presentes.
0-Ausentes. 1-Presentes.
0-Ausentes. 1-Presentes.
0-Ausentes. 1-Presentes.
0-Ausentes. 1-Presentes.
1-Ausente. 2-Presente conspicua.
3-Presente inconspicua

1-Ausente. 2-Presente conspicua.
3-Presente inconspicua

1-Poco diferentes de las ordinarias
2-Bien diferentes de las ordinarias.

Tipos de tricomas (ver clasificacion en Resultados y discusion)
22-Tricomas tipo 1, haz 0-Ausentes. 1-Presentes.

23-Tricomas tipo 1, envés
24-Tricomas tipo 2, haz
25-Tricomas tipo 2, envés
26-Tricomas tipo 3, haz
27-Tricomas tipo 3, envés
28-Tricomas tipo 4, haz
29-Tricomas tipo 5, haz
30-Tricomas tipo 5, envés
31-Tricomas tipo 6, envés
32-Tricomas tipo 7, haz
33-Tricomas tipo 7, envés
34-Tricomas tipo 8, haz
35-Tricomas tipo 8, envés
36-Tricomas tipo 9, haz
37-Tricomas tipo 10, haz
38-Tricomas tipo 10, envés
39-Tricomas tipo 11, haz
40-Tricomas tipo 11, envés
41-Tricomas tipo 12, haz
42-Tricomas tipo 12, envés
43-Tricomas tipo 13, haz
44-Tricomas tipo 13, envés
45-Tricomas tipo 14, haz
46-Tricomas tipo 14, envés
47-Tricomas tipo 15, haz
48-Tricomas tipo 15, envés

0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.
0-Ausentes.

1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
i-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
1-Presentes.
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Tabla I: Caracteres utilizados en el andlisis fenético (continuacién)

49-Superficie del tricoma, haz
50-Superficie del tricoma, envés

Indumento

51-Escabroso, haz
52-Escabroso, envés
53-Estrigoso, haz
54-Estrigoso, envés
55-Pubescente, haz
56-Pubescente, envés
57-Hirsuto, haz

58-Glabro, haz

59-Glabro, envés
60-Pubérulo, haz
61-Pubérulo, envés
62-Tomentoso, envés
63-Glandulas, haz
64-Glandulas, envés
65-Estructuras secretoras, haz
66-Posicion de los estomas

Complejo estomatico
67-Diacitico, haz
68-Diacitico, envés
69-Paralelocitico, haz
70-Paralelocitico, envés
71-Anisocitico, haz
72-Anisocitico, envés
73-Anomocitico, envés
74-Paracitico, haz
75-Paracitico, envés
76-Anfiparacitico, haz
77-Hemiparacitico, haz
78-Paratetracitico, haz
79-Policitico, haz
80-Plicitico, envés
81-Nivel del estoma

Arquitectura foliar
82-Patrén de venacion
secundarias

83-Curso de la vena primaria

84-Angulo de divergencia venas
secundarias

85-Variacion ang. div. sec.

86-Curso venas secundarias

87-Angulo unién inter venas sec.
88-Venas intersecundarias

1-Lisa. 2-Verrugosa. 3-Estriada.
1-Verrugosa. 2-Estriada. 3-Lisa.

0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
1-Ausentes. 2-Lisas.
1-Ausentes. 2-Lisas. 3-Rugosas.
0-Ausente. 1-Presente.
1-Anfiestomaticas. 2-Hipoestomaticas.

0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
0-Ausente. 1-Presente.
1-Hundido. 2-A nivel de la superficie. 3-Elevado sobre la superficie.

1-Craspedédromo semicraspedédromo. 2-Craspedédromo
broquidédromo. 3-Camptédromo eucamptddromo.

1-Recto. 2-Sinuoso. 3-Sinuoso y recto.
1-Agudo estrecho. 2-Agudo estrecho o moderado. 3-Agudo moderado
y ancho

1-Uniforme. 2-Més agudos en nervios superiores. 3-Mas agudos en

nervios del centro. 4-Mas agudos en nervios de la base.

1-Inf. curvadas y sup. arqueadas. 2-Todas arqueadas. 3-Todas rectas.
4-Sup. curvadas e inf. arqueadas. 5-Inf. curvadas y sup. rectas. 6-To-

das curvadas.

1-Agudo. 2-Recto. 3-Obtuso. 4-Agudo y recto.

1-Simples. 2-Compuestas. 3-Simples y compuestas.
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Tabla I: Caracteres utilizados en el andlisis fenético (continuacién)

89-Angulo origen, venas terc.

90-Angulo origen venas terc.
91-Patrén venas terciarias

92-Posicion venas terciarias
respecto al nervio med.

93-Disposicion venas terciarias

94-Resolucion, orden inferior
de venacion
95-Venacion marginal
96-Areolacion
97-Distribucion, areolas
98-Areola triangular
98-Areola pentagonal
100-Areola poligonal
101-Areola redonda
102-Venillas interiores

103-Depésitos secretores en
la epidermis adaxial.
104-Tamano relativo de las
células épidérmicas
105-Estratos celulares en el
parénguima en empalizada

106-Compactacion del paréquima

en empalizada

107-Compactacion del parénguima

lagunar
108-Elementos de sostén en
haces vasculares
109-Vaina de parénquima
alrededor de las venas
110-Cuticula, epidermis adaxial
111-Cuticula, epidermis abaxial
112-Estratos epidérmicos en la
cara adaxial

113-Estratos epidérmicos en la cara abaxial

114-Dep6sitos secretores entre
los parénquimas

Caracteres florales
115-Inflorescencias, tipos

1-Recto. 2-Agudo y recto. 3-Agudo y lado admedial obtuso. 4-Recto y
obtuso. 5-Agudo, recto y obtuso.
1-Recto. 2-Recto y obtuso. 3-Agudo, lado exmedial recto y obtuso.

1-Ramificado transverso. 2-Ramificado transverso y recurrente
retoflexo 3-Recurrente retoflexo y r. sinuoso.

4-Ramificado transverso, recurrente retoflexo y r. sinuoso
5-Ramificado transverso, recurrente céncavo y r. sinuoso.

6-Ramificado transverso, recurrente retoflexo, r. céncavo, r. convexo
y r. sinuoso.

1-En angulo obtuso. 2-Obtuso y recto.

1-Alternas. 2-Opuestas. 3-Subopuestas

1-Hasta el 7mo orden. 2-Hasta el 6to.

3-Hasta el 5to.

1-Incompleta. 2-Formando lazos o arcos.

1-Imperfecta. 2-Bien desarrollada.

1-Al azar. 2-En orden estable.

0-Ausente. 1-Presente.

0-Ausente. 1-Presente.

0-Ausente. 1-Presente.

0-Ausente. 1-Presente.

1-Ausentes. 2-Ausentes, simples, rectasy ramificadas 2 veces.
3-Ausentes, simples, curvas o ramificadas 1 vez. 4-ausentes, simples,
rectas o ramificadas 1 6 2 veces. 5-Ausentes, simples, rectas o curvas y
ramificadas 2 veces. 6-simples, rectas o curvas y ramificadas 1 6 2
veces. 7-Ausentes, simples, curvas y ramificadas 1 6 2 veces.
0-Presentes. 1-Ausentes.

1-Mayores en la epidermis adaxial. 2-Mayores en la epidermis abaxial.
1-Solamente 1. 2-De 1 a 2.

1-Muy compacto. 2-Con inclusiones de carbonato de silice o drusas de
oxalato.

1-Compacto o casi sin espacios intercelulares.

2-Con grandes espacios intercelulares.

1-Colénquima. 2-Colénquima y fibras.

1-Presentes en todos los haces. 2-Ausente en todos los haces
3-Presente sdlo en algunos haces.

1-Gruesa. 2-Fina.
1-Gruesa. 2-Fina.
1-Uno. 2-dos epidérmicos o uno epidérmico y otro endodérmico

1-Uno. 2-dos epidérmicos o uno epidérmico y otro endodeérmico.
0-Ausentes. 1-Presentes.

1-Capitulo. 2-Espiga compacta. 3-Espiga laxa. 4-Racimo.
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Tabla |I: Caracteres utilizados en el andlisis fenético (continuacion)

116-Pedunculo floral
117-Flores, disposicidn
118-Raquis

119-Bracteolas por flor
120-Inflorescencia, posicién
121-Flores, color

122-Caliz, forma

123-Caliz, longitud
124-Céliz, borde

125-Caliz, hendiduras en el borde

126-Caliz, profundidad de las hendiduras

127-Céliz, aspecto externo

128-Caliz, simetria

129-Corola, forma

130-Corola, simetria

131-Corola, forma del tubo

132-Corola, limbo

133-Limbo, simetria

134-Limbo, # de l6bulos

135-Estambres fértiles

136-Longitud relativa, estambres
superiores

137-Tecas, forma

138-Tecas, posicion relativa

139-Glandulas en las tecas

140-Unién antera-filamento

141-Ovario, forma

142-Insercion estilo-ovario

143-Estigma, posicion

144-Gineceo, pubescencia

Caracteres del fruto

145-Pericarpio, consistencia
146-Subunidades, unién en la madurez
147-Fruto, forma

148-Fruto, persistencia en el céliz
149-Fruto, rostro

Caracteres polinicos

150-Grano, apertura

151-Exina, estructura

152-Exina, procesos supratectales
153-Ora

154-Granos, tamano relativo

Caracteres fitogeograficos
155-Distribucién mundial

1-Conspicuo. 2-Breve o casi ausente. 3-Ausente.
1-Laxas alternas. 2-Laxas verticiladas. 3-Compactadas.
1-Foveolado. 2-No foveolado.

1-Una. 2-De una a tres.

1-Axilar. 2-Terminal. 3-Axilar o términal.

1-Estable a través de la ontogenia. 2-Variable.

1-Tubular, no comprimido lateralmente. 2-Tubular, comprimido lateral
mente.

1-Corto (menor o igual a 4 mm). 2-Largo (mayor de 4 mm).
1-Truncado o sinuado-dentado. 2- Subtruncado o lobulado. 3-Dentado
bipartido. 4-Dentado. 5-Truncado dentado.

1-Dos. 2-Cuatro. 3-Cinco. 4-Dos o cuatro.

1-Poco profundas. 2-Profundas.

1-Liso. 2-Dos carenado. 3-Cinco costado
1-Actinomorfo. 2-Ligeramente zigomorfo.
1-Hipocrateriforme. 2-Subembudiforme.

1-Zigomorfa. 2-Subactinomorfa.

1-Recto. 2-Arqueado.

1-Extendido. 2-Oblicuo.

1-Bilabiado. 2-Semirregular.

1-Cuatro. 2-Cinco.

1-Cuatro. 2-Dos.

1-Inclusos. 2-Exertos. 3-Inclusos o

exertos.

1-Ovoides. 2-Oval-subcordadas. 3-Elipticas.

1-Paralelas. 2-Divergentes y algo superpuestas.
0-Ausentes. 1-Presentes.

1-Dorsal. 2-Basal.

1-Ovoide. 2-Oblongo.

1-Terminal. 2-Lateral.

1-Oblicuo o lateral. 2-Subapical. 3-Apical.

0-Ausente. 1-Presente.

1-Seco. 2-Carnoso.

1-Libres. 2-Coherentes.

1-Hemisférica. 2-Subhemisférica. 3-Subcilindrica.
1-Persistente. 2-No persistente.

0-Ausente. 1-Presente.

1-Porados. 2-Brevicolpados. 3-Colpados. 4-Colporados.

1-Tectada perforada. 2-Tectada imperforada.

0-Ausentes. 1-Presentes.

1-Ausente. 2-Presente.

1-Pequefios (axis polar < 30 mu, axis ecuatorial < 35 mu). 2-Medios
(axis polar < 30 > 100 myu, axis cuatorial < 35 > 100 my). 3-Grandes
(axis polar > 10 mu, axis ecuatorial > 100 my).

1-Antillas. 2-Trépicos de América. 3-Tropicos de Ameérica con pocas
especies en Asia y Africa.
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Tabla li
Matriz de datos basicos para el analisis fenético.

UTO: 1-Lantana sec. Lantana ser. Lantana. 2-Lantana sec. Callioreas. 3-Lantana sec. Callioreas ser. Involucratae.
4-Nashia. 5-Lippia. 6-Phyla. 7-Aloysia. 8-Bouchea. 9-Stachytarpheta.

Car. Estado/UTO Car. Estado/UTO

# 123456789

122111332
323312333
9232123112
10331133111
11 000001000
12111111000
13010011000
14111111001
15010011000
16 011111001
17 000011000
18111000111
19112121239
200111221231
21 112112222
22111100100
23 000010000
24 000010010
25 001000100
26 010010000

1
2
3
4
5.
6
7
8

27 100000100

28011000000
29 000010010
30011100010
31011010000
32 001010000
33011000000
34 001000000
35011010010

36 100000000
37 000001000

38 000001000
39010010001
40 000010000
41 000000001
42 000000001
43 000000001

44 000000001
45011000001
46 011000001
47 011000001
48 011000001
49 233212222
50 133212222
51 101100101
52 000100001
53 101111001
54 001001000
56111011001
56 111111001
57 000010000
58 000000010
59 000000110
60 000000010
61 000000010
62 101010000
63 212222222
64 222222232
65 000010001
66 212123122
67 100000011
68 000011011
69 100011011
70100111011
71 100000000
72 000111001
73001110000
74 000010000
75 000000100
76 000010000
77 000010000
78 000001000

79 000001000
80 000000100

81321211331
82112231211
83112113113
84 111311431
85223211141
86 121635244
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Matriz de datos basicos para el anélisis fenético.(Continuacién)

Car. Estado/UTO
# 123456789
87 114413424
88 321321322
89 1562115243
90 111212213
91 213141566
92 112122221

g3 121213211
94 122132311
95 112222222
96 1127111719
97 1127 11751

98 000100010
99 111001100
100001000001
101000101000
102654713287
103000100101
104112112111
105221222211
1061111
1072111
1081111
1091112
1a-1 441
111122
112122111

113122111111
114001000000
115121222433
116333333123
117333333211
118222222221
k21 Tl N e
120111 111322

11211
21122
11211
31211
1244 %
22222

211

121201111110
122 11122112
123 11T 1rza
124111233445
1256111142232
i) i T 1 1 124
127111122133
28111111221
1281111121
180 11911121 1
181 1 151t 1122
132111122111
133111111222
134111111122
135111111112
1361111831211

Tabla ll

40

Car. Estado/UTO
# 123456789

1
1
0
2
1
1
1
1
1
1
2

14711112
148222211
1490000000
150444442413
g I 6 4 e 1 e
152000000001
153111112131
154222212133
1566333132222

1
1
0
2
1
2
2
2
1
1
3
1

23
12
00
11
22
11
23
1
11
11
33
11
11
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