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El desarrollo de los tejidos vasculares de la hoja ha sido estudiado relati-
vamente poco, aunque en los.altimos afios el xilema ha recibido la atencién de
varios investigadores (FOSTER, 3, 4; PrRAY 8, 9, 10, 11; SLADE 12, 13).

FosTER (4) describié el origen y el desarrollo del reticulo de procam-
bium y del parénquima intervenoso en la limina de la hoja de Quiina pteridophy-
lla, una planta del Brasil. PRAY (9, 10) ha llevado a cabo estudios similares en
Liriodendron tulipifera'y Hosta caerulea, y SLADE (12, 13) en Cercis siliguastrum,
Prunus serrulata y Liriodendron tulipifera.

MOENS (7), en un articulo reciente, describié cen bastante detalle algu-
nos aspectos de desarrollo del procimbium y del xilema en la hoja de Coffea ra-
nephora; ciertas observaciones de este trabajo serdn consideradas mis adelante.

El propésito de este trabajo es presentar algunas observaciones sobre el
desarrollo de los tejidos vasculares en las venas ceniral y subsidiarias de la ldmi-
na foliar de Coffea arabica L. cv. bourbon Choussy. El conocimiento de la
ontogenia de estos tejidos de la hoja es importante para una mejor comprension
de muchos problemas, tanto taxonémicos como fisiologicos.

MATERIALES Y METODOS

Los primordios foliares y las hojas utilizadas en esta investigacién fueron
obtenidos de plantulas de café desarrolladas en los invernaderos del Departamento

* Este trabajo es parte de una tesis presentada a la Division Graduada de la Uni-
versidad de California, para la obtencién del grado de "Doctor of Philosophy” en
Boténica.

*% Departamento de Biologia, Universidad de Costa Rica.
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dz Botanica de la Universidad de California en Davis, y de plantas adultas cul-
tivadas en Villa Col6n, Costa Rica.

Se fijo el material en FAA. segan JOHANSEN (6), y luego se pasé a una
solucién del 509% de alcohol etilico. Parte de él se deshidraté en una serie de
alcohol butilico terciario, y se infiltré con “Tissuemat” (parafina de 55¢ de punto
de fusion). El material restante fue diafanizado de acuerdo con el método des-
crito por FOoSTER (5), que permite estudiar el tejido vascular de los drganos ve-
getales sin seccionar. Sin embargo, en este caso no se hizo uso de ningin colo-
rante, sino que las hojas se montaron tal como quedaron al final de la diafani-
zacion.

Del material infiltrado con parafina se hicieron cortes paradérmicos y
longitudinales de un espesor de 8-10u, que fueron posteriormente tefiidos con
hematoxilina-safranina-verde rapido, y en algunos casos con éicido tinico y azul
de anilina (1), para el estudio de las venas terminales.

OBSERVACIONES

En primordios foliares jovenes, tales como los de las figuras 1 y 2 (297
y 450 u de altura respectivamente), no se observa atn ninguna diferenciacién
de elementos de xilema. Sin embargo, en el mas alto de los primordios (Fig. 2),
se presenta ya un cordén continuo de floema.

En un primordio foliar més desarrollado que los anteriores (Fig. 3,
1040 p de altura) si es posible observar ya el primer “polo de diferenciacién
del xilema”, que se compone de dos cordones interrumpidos. Parece ser que el
cordén de xilema més cercano al floema (a), se origin6 antes que el otro (b),
sin embargo ambos estin, probablemente, diferenciindose tanto en forma acro-
peta como basipeta.

En un corte paradérmico de un primordio foliar (Fig. 8), comparable
al de la figura 3, se observa el procambium diferenciado en forma continua en
algunas de las venas secundarias de la lamina de la hoja (LV). Las venas se-
cundarias en las que el procimbium se ha desarrollado mis son aquellas que se
encuentran a lo largo del tercio medio de la hoja, regién en que se observo
(Fig. 3) el primer “polo de diferenciacién del xilema”. En esta misma zona se
han diferenciado ya las primeras venas marginales (Fig. 8, MV), las que jun-
to con las secundarias sirven de-limite a los campos intercostales (IF).

La diferenciaciéon del procimbium en las venas marginales tiene lugar en
forma acrépeta a partir de las venas secundarias inferiores de los campos inter-
costales, y en forma basipeta a partir de las venas secundarias superiores de es-
tos campos.

En las venas terciarias (TV), la diferenciacion del procimbium se inicia
en las venas secundarias y en las marginales, y de ahi se continfia hacia el
centro de los campos intercostales. Cuando dos venas terciarias se unen delimi-
tan una areola (Fig. 8, A, una porciéon de un campo intercostal), especialmente
cuando una de ellas proviene de una vena secvndaria y la otra de una marginal.
Sin embargo, existen casos en que la diferenciacién casi simultinea del Procém-
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bium en dos venas terciarias, una proveniente de la secundaria superior y otra
de la secundaria inferior determina, cuando las terciarias se unen, sélo uno de
los limites de la areola.

Si se observa un primordio foliar en el que la actividad de los meristemas
apicales ha cesado (Fig. 4, nétese el penacho de pelos en el extremo del pri-
mordio) se notarin aun sélo dos cordones de xilema (a y b) a lo largo de la
nervadura central. El cordén de xilema més cercano al floema (a), se ha uni-
do ya al xilema de la traza vascular (T), pero en el otro cordén (b), el xilema
se estd diferenciando aun en forma acrépeta y basipeta. El cordén de floema de
este primordio ha sido sobrepasado en su desarrollo por el xilema (ndtese la po-
sicién inferior que ocupab# el xilema con respecto al floema en la figura 3).

En un primordio foliar diafanizado de 2560 p de altura (Fig. 5), se ob-
servan tres cordones de xilema bien diferenciados a lo largo de la nervadura cen-
tral (a, b y ¢). Dos de estos cordones (a y b) son continuos casi hasta la base
de algunos de los pelos del extremo superior del primordio, pero el otro (c),
no alcanza mids alla del tercio medio. A ambos lados de estos cordones de la
nervadura central, se observan nuevos “polos de diferenciacién de xilema” (OP).
En la mitad izquierda de la figura se observa ya el inicio de la diferenciacién
del xilema en las venas secundarias. La manera en que se lleva a cabo la dife-
renciacién del xilema en las venas secundarias es variable; en algunos:casos los
primeros elementos se presentan en forma perpendicular a la vena central (Fig
10, D1), pero a veces éstos se desarrollan en forma paralela a esta nervadura
(Fig. 10, Dz). El mismo fendémeno fue observado por MOENs (7) en Coffea
canephora.

Después de la aparicién de los primeros elementos de xilema en las ve-
nas secundarias, la diferenciacién del xilema continda en forma acrépeta hacia el
margen de la limina, y basipeta hacia la vena central y a lo largo de ella.

En un corte paradésmico (Fig. 9) de un primordio de la misma altura
del de la figura 5 'se observa un aumentc notable tanto en el nimero de capas
de células de procimbium en las diferentes venas, como en el irea de los cam-
pos intercostales y de las areolas. Algunas venas cuaternarias han comenzado a di-
ferenciarse a partir de las terciarias, lo mismo que algunas venas intermedias
a lo largo de la vena central.

De aqui en adelante se usard en las descripciones el término hoja joven,
en lugar de primordio- foliar. Es necesaria esta sustitucion de términos, ya que
la hoja en desarrollo presenta en este estado ontogenético algunos cambios nota-
bles, tales como aumento en tamafio de la limina, inicio del desariollo del xilema
en las venas secundarias, y cese completo del crecimiento apical.

La vena central de una hoja joven de 5.612 p de longitud (Fig. 6) con-
tiene siete cordones de xilema méis o menos diferenciados. Dos de ellos. (a y b)
son continuos desde la base de la hoja hasta su extremo superior; (c) es tam-
bién continuo hasta la parte inferior del tercio medio de la hoja, en donde se
desvia hacia una vena secundaria. Otro de los cordones de xilema de la ner-
vadura central (d) estd interrumpido en el tercio medio de la hoja, y como al
antetior (c), se desvia hacia una vena secundaria en la parte inferior del tercig
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superior. Dos de los tres cordones restantes (F.y G) son continuos hasta el ter-
cio medio de la hoja, mientras que el Gltimo (E) alcanza una altura: un: poco
mayor que aquéllos, y luego se desvia hacia una vena secundaria.

En la misma figura 6 se observa que en muchas de las venas secundarias
(LV) se ha diferenciado ya una buena cantidad de elementos de xilema, lo mis-
mo que en algunas venas marginales (MV). La diferenciacién del xilema en
las venas marginales es bidireccional: acropeta en las venas del tercio inferior
y patte del medio y basipeta en la parte superior del tercio medio y en el tercio
superior.

Dos venas marginales se diferencian a-partir de cada secundaria; cuan-
do la primera de ellas se diferencia en forma acrépeta, la diferenciaciénde la
segunda serd basipeta. El nimero de venas secundarias presentes en esta hoja
(Fig. 6) es muy similar al que muestran las hojas adultas; este hecho sugiere
que una vez que se alcanza este estado de desarrollo, son muy pocas las nuevas

~venas secundarias que se inician.

En la figura 12 se muecstra una porcién del tercio medio de la limina de
una hoja joven de 1,91 c¢m de longitud; a lo largo de.la vena“central se indican

 s6lo los cordones de xilema que estin unidos a las venas secundarias. En esta
figura se observa un marcado aumento en la longitud de las venas sécundarias
y marginales, ademds de una activa diferenciacién del xilema en las venas ter-
‘ciarias e intermedias, lo mismo que en algunas cuaternarias.

La forma de diferenciacién del xilema en las venas terciarias, con relacién
a las sccundarias, es muy similar al modelo descrito para estas tltimas en relacién
con la vena central (Fig. 11). Lo mismo se puede decir de la diferericiacién del
xilema en las venas cuaternarias y quinarias, pero en estas venas de: menor ran-
go, el drea de contacto del xilema con el de la vena de.rango superior es mucho
menor que en las terciarias y secundarias (Fig. 12).

El 4rea de las areolas se aumenta por medio de crecimiento intercalar; las
areolas primarias (demarcadas por venas terciarias) ~llegan a dividirse con el
.sucesivo desarrollo de las venas de rangos menores, llegando al final del creci-
miento de la hoja a presentar el aspecto de una intrincada red.

Muchas de las venas menores terminan ciegas dentro de los pequefios- po-
ligonos del reticulo, y sus extremos estin desprovistos de- elementos de” floema

(Fig. 13).
DISCUSION

El modo de diferenciacién del procimbium y del floema en la- vena cen-
tral de la hoja de Coffea arabica L. cv. bourbon Choussy, es muy similar al ob-
servado por MOENs (7) en Coffea canephora; en ambos casos la diferenciacién
es acrépeta y continua, a partir de la traza vascular de la hoja. Sin:eibargo, €l
xilema se inicia en forma aislada en el tercio medio del primordio. -

La diferenciacién de los tejidos vasculares en:la limina de la hoja sigue en
términos generales el modelo descrito por PRAY (9) en Liriodendron tulipifera.
En éste, las venas se originan-en una sucesién bastante .regular, Primeroi las- se.
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cundarias, luego las terciarias, las cuaternarias y asi sucesivamente. EI resultado
final de este proceso es la formacién de un sistema complicado de areolas.

Encafé la diferenciacién del procimbium de las venas sccundarias ocurre
primero en el tercio medio del primordio, lo que parece estar relacionado con
el hecho de que es en esta drea en donde se diferencia el primer xilema del ner-
vio central.

La diferenciacién interrumpida del xilema tanto en la vena central co-
mo en las otras es un hecho que ha sido observado por varios autores (2, 3, 9).
DE SLOOVER (2) considera que estos cordones aislados de xilema no son cen-
tros de diferenciacién, en que los elementos del xilema lleguen a unirse para
formar un corddn, sino mas bien niveles de menor diferenciacién de los cordo-
nes mas largos (que se estan diferenciando ya sea en forma acrépsta o basipeta).
Este mismo autor afirma que es muy dificil atribuir alguna direccién a la diferen-
ciacién de estos cordones aislados.

SLADE (12, 13) después de estudiar el desarrollo de la nervadura en la
hoja de varias angiospermas, llegé a la conclusién que los cordones procambia-
les se rompen durante la maduracién de la limina foliar; aun en aquellas venas
que ya poseen elementos de xilema diferenciados. En este estudio no se ha ob-
servado ninguna evidencia de este fenémeno. El autor considera que como las
células procambiales son de caricter meristematico, y por lo tanto capaces de di-
vidirse, es muy dificil que los cordones de procimbium tengan que romperse
para crecer al mismo ritmo que el resto de la limina.

RESUMEN

En este articulo se describen el origen y la deferenciacion de los tejidos
vasculares en la hoja de Coffea arabica L. cv. bourbon Choussy. La diferencia-
cién del procimbium y del floema procede en forma continua y acrépeta en todas
las venas, mientras que en el xilema se inicia en cordones aislados. Los primeros
elementos del xilema aparecen en el tercio medio de la vena principal, la misma
regién en que el primer procambium se diferencia en las venas secundarias. La
diferenciacién de las venas secundarias y las de rangos menores origina un com-
plicado reticulo venoso, en el cual todo aumento en drea se debe a crecimiento
intercalar. No se observaron elementos de floema en las terminaciones de las
venas més pequefias.

SUMMARY

The origin and differentiation of vascular tissues in the leaf of Coffea ara-
bica L. cv. bourboun Choussy is described. Procambium and phloem differentiate
coatinuously and acropetally in all veins, whereas xylem differentiation begins
in isolated strands. The first xylem elements appear in the middle third of the
midvein, the same area in which first procambial strands differentiate "in the
secondary veins. Differentiation of secondary veins and those of lower ranks
gives rise to a complicated vein network, in which all increase in size is due
to intercalary growth. No phloem elements were observed in the endings of minor
veins.
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Figs. 1-7. Dibujos en cdmara licida de cortes longitudinales
de primordios foliares y de hojas diafanizadas de
Coffea arabica L. cv. bourbon Choussy.

Figs. 1-3. Cortes long'tudinales de primordios foliares tefiidos
con hematoxilina-safranina-verde riapido X 80.

Fig. 1 Un primordio de 297 p de altura, que muestra un
cordén procambial continuo.

Fig. 2. Primordio de 450 y de altura, en el que se observa la
la diferenciacién acrépeta y continua del floema.

Fig. 3. Primordio de 1040 ,, que muestra el primer polo de
d'ferenciaciéon del xilema (el contorno de los dibujos
corresponde a la seccién media del primordio, pero los
tejidos vasculares fueron reconstruidos utilizando va-
rias secciones).

Figs. 4-7. Primordios foliares diafanizados. .

Fig. 4. Primordio de 2 mm, que muestra el desarrollo de los
tejidos vasculares X 80.

Fig. 5. Primordio de 2,58 mm, que muestra la diferenciacion
del xilema en las venas secundarias.

Fig. 6. Hoja de 5.612 mm de longitud en la que se observa
el desarrollo del xilema en las venss secundaras vy
marginales, asi como un aumento bastante en el nime-
ro de cordones de xilema en la vena central.

Fig. 7. Porciéon de una hoja diafanizada de 1,195 cm de lon-
gitud que muestra la diferenci~cién del xilema en las
venas terciarias y en las intermedias, lo mismo que un
mayor desarrollo de este tejido en las secundarias (las
figuras 5-7 han s‘do aumentadas 50 veces).

LV, venas secundarias; OP, po'os de diferenciacién; MV, ve-
nas marginales; IV, venas intermedias; TV, venas terciarias; QV,
venas cuaternari’s; MD, vena central; T, traza foliar.

la linea interrumpida representa el procambium, la negra
continua el floema y la doble con barras el xilema.



FOURNIER: DESARROLLO DEL VASTAGO VEGETATIVO EN COFFEA ARABICA. IV 235

AN

—

o~

fipe e

Sa-




236

REVISTA DE BIOLOGIA TROPICAL

FosTER, A. S.
1952. Foliar venation in angiosperms from an ontogenetical standpoint. Am. J. Bor.,
39: 752-766.

FosTER, A. S.
1953. Techniques for the study of venation patterns in the leaves of angiosperms.
Proc. 7th. Int. Bot. Congress. (Stockholm 1950), pp. 586-587.

JoHANSEN, D. A.
1940. Plant microtechniques. McGraw-Hill Book Co. 523 pp.

MoENs, P.
1963. La vascularization de I'embryon et de la plantule de Coffea canmephora Pierre.
La Cellule. 64: 71-126.

Pray, T. R.
1954. Foliar venation of angiosperms. I. Mature venation of Liriodendron. Am.
J. Boz., 41: 663-670.

Pray, T. R.
1955. Foliar venation of angiosperms. II. Histogenesis of the venation of Lirio-
dendron. Am. |. Bot., 42: 18-27.

Figs. 8-13. Cortes paradérmicos y porciones de primordios y de
hojas diafanizadas de Coffea arabica L. cv. bourbon
Choussy.
Figs. 8-9 Cortes paradérmicos de primordios folia-
res tefi.dos con hematoxilina-safranina-verde rapido
X 175.

Fig. 8. Primordio comparable al de la-figura 3, que muestra
la diferenciaciéon del procambium en las venas secun-
darias, marginales y terciarias.

Fig. 9. Primordio comparable al de la figura 5, que mues-
tra una mayor diferenciaciéon del procambium en to-
das las venas asi como la formacién de areolas.

Fig. 10-12. Porciones de hojas j6venes diafanizadas, X 175.
Fig. 10. Muestra la forma en que se diferencian las venas se-
cundarias en relaciéon con la vena principal o media.

Fig. 11-12. El mismo fendémeno, pero en las venas terciarias y
cuaternarias respectivamente.

Fig. 13. Corte paradémico de la limina de una hoja madura,
tefiido con 4cido tdnico-cloruro de hierro-azul de ani-
lina. En esta fgura se observan los extremos de las ve-
nas menores desprovistos de floema. >X350. MD, vena
media; LV, vena lateral; MV, vena marginal; TV, vena
terciaria; IF, campo intercostal; A, areola; IV, vena
intermedia; QV, vena cuaternaria; XY, xilema; F, fi-
bras; Dy y D, formas de diferenciacién del xilema.
(Consultese el texto para mayores detalles).
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