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eperomia Ruiz et Pavón comprende un número indeter-
minado de especies que se distribuyen en las regiones

tropicales y subtropicales de ambos hemisferios (Jones,
1988; McKendrick, 1992; Thorne, 1992). Este género pre-
senta flores diminutas, apétalas, zigomorfas, hipogíneas,
perfectas, subtendidas por una bráctea y agrupadas en espi-
gas (Dodson y Gentry, 1978; Cro n q u i s t , 1 9 8 1 ;
McKendrick, 1992; Tucker et al., 1993; Nyffeler y Rowley,
2002). El gineceo es apocárpico, monocarpelar, unilocular,
con placentación basal y con un óvulo sésil, ortótropo,
crasinucelado y unitégmico (Johnson, 1900, 1902, 1914;
Murty, 1952; Tucker, 1980; Nikiticheva, 1981).
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Resumen: Peperomia Ruiz et Pavón comprende un número indeterminado de especies que se distribuyen en las regiones tropi-
cales y subtropicales de ambos hemisferios. Uno de los motivos que atrae el interés hacia este género es la dificultad para deter-
minar sus especies. En este trabajo se muestran las características microscópicas del fruto y la semilla de 17 especies mexicanas
de Peperomia, distribuidas en seis subgéneros (Acrocarpidium, Micropiper, Ogmocarpidium, Rhyncophorum, Sphaerocarpidium
y Tildenia). Las especies se distinguen por los siguientes caracteres del fruto: (a) la ubicación y la inserción del fruto en el raquis,
(b) la forma del ovario, (c) la curvatura del fruto, (d) la composición celular del exocarpio y del endocarpio, (e) la forma del esti-
lo, (f) la posición del estigma, (g) la presencia de cristales en el pericarpio, y (h) la ornamentación de la cutícula epidérmica. Se
definen caracteres taxonómicos nuevos y se aclaran términos relacionados con la inserción y la apariencia externa del fruto que
se utilizan comúnmente para describir el fruto de Peperomia. Las 17 especies presentan un perispermo amiláceo, un endospermo
escaso y un embrión poco desarrollado. Se sugiere el estudio de un mayor número de especies para identificar posibles caracteres
o estados de carácter adicionales.
Palabras clave: anatomía, estigma, estilo, morfología, pericarpio, pseudocúpula.

Abstract: Peperomia Ruiz et Pavón comprises an indetermined number of species distributed in tropical and subtropical regions
of both hemispheres. One reason for interest in this genus is the difficulty of determining its species. Microscopic features were
studied for fruit and seed of 17 Mexican Peperomia species representing six subgenera (Acrocarpidium, Micropiper,
Ogmocarpidium, Rhyncophorum, Sphaerocarpidium, and Tildenia). Results show that all 17 materials can be distinguished by
fruit characters. The differences among fruits are: (a) location and insertion of fruit on rachis, (b) ovary form, (c) curvature, (d)
celular composition in exocarp and endocarp, (e) style form, (f) stigma position, (g) presence of crystals in the pericarp, and (h)
dermal cuticle ornamentation. New taxonomic characters are reported, and common terms concerning the insertion and appear-
ance of the fruit are clarified. The seeds of all these species have voluminous perisperm, scarce endosperm, and an undeveloped
embryo. Fruit characters in Peperomia can be useful for identifying the species of this genus. However, a thorough search in more
species is suggested for additional characters or character states.
Key words: anatomy, morphology, pericarp, pseudocupule, stigma, style.

Uno de los motivos que atrae el interés hacia Peperomia
es la dificultad para determinar sus especies (Hill, 1907;
Trelease, 1922; Yuncker, 1958; Burger, 1971; Cronquist,
1981; McKendrick, 1992; Wanke et al., 2006), lo cual se
explica por el conocimiento parcial de los estudios realiza-
dos para este género, además de un muestreo de especies
limitado y algunas veces redundante (Hill, 1907; Trelease,
1922; Standley y Steyermark, 1952; Burger, 1971).

El objetivo de esta investigación es describir el fruto y la
semilla de algunas especies de Peperomia presentes en
México. Los caracteres observados se comparan con los
consignados en la literatura especializada del género con el
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fin de señalar caracteres nuevos y para unificar la termi-
nología y el método de examen de la estructura del fruto y
la semilla.

El fruto y la semilla de Peperomia se describen general-
mente con base en la observación de ejemplares de
herbario; sin embargo, en este tipo de material el proceso
de secado puede alterar o eliminar características (Burger,
1971). Este efecto se puede superar con el uso de frutos y
semillas fijados en campo.

El fruto y la semilla de Pep e ro m i a han sido poco estudia-
d o s y su valor taxonómico es opacado por el de las estru c-
t u ras vege t at ivas (Yu n cke r, 1950; Standley y Steye rm a rk ,
1952; Burge r, 1971; McKe n d ri ck , 1992; Nyffeler y Row l ey,
2002). Incl u s ive se han descrito especies nu evas sin el
conocimiento del fruto (Yu n cke r, 1 9 5 0 , 1 9 5 6 , 1961; Rauh y
B a rt h t l o t t , 1975; Gört s - Van Rijn, 1988; Pino et al. , 2 0 0 3 ) .

Algunos autores han señalado la utilidad del fruto para
clasificar e identificar las especies de este género (Miquel,
1843; Candolle, 1869; Dahlstedt, 1900; Hill, 1906, 1907;
Trelease, 1922; Yuncker, 1936, 1974; Trelease y Yuncker,
1950; Valdebenito, 1988; Valdebenito et al., 1992). Con
base en las características del fruto, Dahlstedt (1900)
e s t ableció los subgéneros A c ro c a rp i d i u m, E ra s m i a,
M i c ro p i p e r, O g m o c a rp i d i u m, Pa n i c u l a ri a, P l e u ro c a rp i -
d i u m, R hy n c o p h o ru m, S p h a e ro c a rp i d i u m y Ti l d e n i a
(Trelease y Yuncker, 1950; McKendrick, 1992; Valdebenito
et al., 1992).

La estru c t u ra seminal de Pep e ro m i a se considera constante

(Jonhson, 1900, 1914; Hill, 1906; Corner, 1976; Takhtajan,
1988). Sin embargo , las características de su saco embri o n a l
(tetraspórico, 16-nucleado) son diferentes de las del tipo
n o rmal o Po ly go nu m ( m o n o s p ó ri c o , 8 - nu cl e a d o )
(Campbell, 1899; Johnson, 1900, 1902, 1914; Brown,
1908; Maheshwari y Kapil, 1966), y esto genera especu-
lación sobre la evolución del megaga m e t o fito en las
angiospermas (Gvaladze y Akhalkatsi, 1990, 1998). Por
esta razón, el estudio embriológico de Peperomia se centra
comúnmente en los eventos de mega s p o rogénesis y
megagametogénesis.

Materiales y métodos

Se recolectaron frutos en poblaciones silvestres de 17
especies mexicanas de Peperomia, las cuales representan
seis subgéneros (cuadro 1). Para eliminar el efecto del seca-
do de los ejemplares de herbario sobre las características
del fruto y la semilla de Peperomia, en el presente trabajo
se utilizaron frutos fijados en el campo en FAA durante 1 a
30 días, y conservados en glicerol + 2-propanol + agua (25
+ 50 + 25) (GAA). Las descripciones se basan en frutos
maduros, a menos que se indique otra edad.

Para las observaciones anatómicas, el material almace-
nado en GAA se enjuagó, deshidrató e incluyó en parafina.
Se obtuvieron cortes longitudinales y transversales de 10
μm de grosor con un micrótomo rotatorio.

Los cortes se desparafinaron y algunos se tiñeron con

I. Acrocarpidium (Miq.) Hensch. 1. P. hispidula (Sw.) A.Dietr. Geófita, 001, Texcoco, México. 018, Texcoco, México.

II. Ogmocarpidium Dahlst. 2. P. pellucida (L.) Kunth Terrestre, 046, Teapa, Tabasco.

III. Tildenia Miq. 3. P. campylotropa A.W.Hill Geófita, 019, Texcoco, México.
4. P. cordovana C.DC. Geófita, 074, Tetipac, Guerrero.
5. P. hintonii Yunck. Terrestre, 020, Mineral del Monte, Hidalgo.
6. P. mexicana (Miq.) Miq. Geófita, 025, Acajete, Veracruz.

IV. Rhyncophorum (Miq.) Dahlst. 7. P. collocata Trel. Epífita y terrestre, 002, Acajete, Veracruz. 027, Acajete, Veracruz.
8. P. macrostachya (Vahl) A.Dietr. Epífita y terrestre, 028, Xico, Veracruz. 071, Xico,

Veracruz.
9. P. magnoliaefolia (Jacq.) A.Dietr. Epífita, 052, Macuspana, Tabasco.
10. P. obtusifolia (L.) A.Dietr. Epífita y terrestre, 003, Xico, Veracruz. 029, Xico,

Veracruz.

V. Sphaerocarpidium Dahlst. 11. P. donaguiana C.DC. Terrestre, 006, Tenango de Doria, Hidalgo. 037, Tenango de
Doria, Hidalgo.

12. P. galioides Kunth Epífita, 021, Vega de Ramírez, Veracruz.
13. P. limana Trel. et Standl. Terrestre, 010, Tetipac, Guerrero. 044, Tetipac, Guerrero.
14. P. rotundifolia (L.) Kunth Epífita, 061, Palenque, Chiapas.

VI. Micropiper (Miq.) Dahlst. 15. P. deppeana Schltdl. et Cham. Epífita, 035, Tenango de Doria, Hidalgo.
16. P. quadrifolia (L.) Kunth Epífita, 060, Palenque, Chiapas. 065, Palenque, Chiapas.
17. P. tetraphylla (G.Forst.) Hook. et Arn. Epífita, 009, Tetipac, Guerrero. 043, Tetipac,

Guerrero.

Cuadro 1. Especies estudiadas de Peperomia arregladas por subgéneros con base en Dahlstedt (1900). Se señala forma de crecimiento, número
del recolector (MAMC) y localidad.

MARCO A. MARTÍNEZ-COLÍN, E. MARK ENGLEMAN Y STEPHEN D. KOCH
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ESTRUCTURA DE PEPEROMIA (PIPERACEAE): I. FRUTO Y SEMILLA.

1. Pubescencia del raquis
1. Presente
2. Ausente

2. Ubicación del fruto en el raquis
1. Inmerso hasta la mitad
2. Solamente la base del fruto en una depresión poco

profunda
3. Superficial

3. Inserción del fruto
1. Fruto sésil, en raquis o encima de un pedicelo
2. Fruto subsésil
3. Fruto estipitado

4. Pedicelo (“pseudopedicelo”)
1. Presente
2. Ausente

5. Curvatura del eje estigma-base del fruto
1. Recto (0°)
2. de 10° a 90°

6. Forma del ovario
1. Globosa o esférica
2. Elipsoidal
3. Cilíndrica
4. Cilíndrica comprimida lateralmente

7. Apariencia externa del fruto turgente o conservado en agua-glicerol
1. Pubescente
2. Papilosa glandular
3. Papilosa
4. Verrucosa
5. Foveolada
6. Con depresiones longitudinales
7. Lisa

8. Papilas en la base del ovario
1. Presentes
2. Ausentes

9. Pseudocúpula
1. Presente
2. Ausente

Cuadro 2. Caracteres y estados de carácter en el fruto de Peperomia.

10. Forma del estilo
1. Cilíndrico
2. Cónico
3. Disco

11. Posición del estigma
1. Apical
2. Subapical

12. Protuberancia estilar
1. Larga
2. Corta
3. Ausente

13. Punta de la protuberancia estilar en forma de gancho
1. Presente
2. Ausente

14. Costilla en el ovario
1. Presente
2. Ausente

15. Estrías en la cutícula del exocarpio
1. Presentes
2. Ausentes

16. Pared externa engrosada en el exocarpio
1. Presente
2. Ausente

17. Cristales en el pericarpio
1. Presentes
2. Ausentes

18. Engrosamiento con afinidad por safranina en
1. Endocarpio
2. Endocarpio y mesocarpio
3. Ausente

19. Pared engrosada en U en las células del endocarpio
1. Presente
2. Ausente

20. Engrosamiento principalmente en las paredes anticlinales radia-
les del endocarpio

1. Presente
2. Ausente

una receta de safranina saturada desarrollada por el Dr. E.
M. Engleman (safranina “O” 0.5 g; NaCl 20 g y agua 1,000
ml) y verde fijo (solución de 0.12% p/v de verde fijo FCF
en alcohol etílico 96%), y se montaron en resina.

En otros cortes desparafinados se identificaron cutículas.
Éstos se llevaron hasta alcohol al 70%, se tiñeron con fat
red 7B (0.05 g de fat red 7B disuelto con calor en alcohol
butílico 25 ml + etilenglicol 75 ml) durante 6 h en un reci-
piente cerrado, y se montaron en grenetina glicerinada
(10% grenetina, 50% glicerol, 1% fenol y 39% agua).

Para las observaciones morfológicas, algunos frutos
enteros almacenados en GAA fueron teñidos con fat red 7B
para identificar lípidos y cutículas. En este caso los frutos
se lavaron en agua (1 h) y se sumergieron en fat red 7B, en
donde se mantuvieron durante una semana hasta su obser-
vación por estere o m i c roscopía. Se hicieron cortes manu a l e s
del pericarpo de estos frutos y se montaron en glicerol. Los
detalles de la apariencia externa del fruto, así como la posi-
ción y la distribución de los ornamentos fueron observados
en un microscopio de luz.

Resultados

Fru t o . En el cuadro 2 se presenta una lista de los cara c-
t e res y estados de carácter encontrados. El fruto es inde-
h i s c e n t e, m o n o s p e rm o , con placentación basal y simetría
b i l at e ral. Se distinguen el estigma, el estilo y el ova rio o
c u e rpo (fi g u ras 1, 2 , 5). En la mayoría de las especies el
tejido de los frutos conservados en GAA es tra n s l ú c i d o ,
por lo que la estru c t u ra ex t e rna de la semilla se puede
o b s e rvar con algún detalle dentro del fruto (fi g u ras 2-7,
1 1 - 1 3 , 1 9 , 2 1 , 2 2 , 2 7 , 2 9 ) , al igual que el canal estilar que
va desde el estigma hasta el micrópilo de la semilla (figuras
4 - 7 , 2 1 , 2 8 ) .

Los frutos son generalmente víscidos y se observan
comúnmente adheridos a la espiga (figura 10). El sentido
de la diferenciación de los frutos en la espiga es acrópeta.
El raquis es glabro (figuras 18, 24) o pubescente (figuras
26, 29), y puede presentar depresiones. Los frutos se ubi-
can en el raquis: (i) inmersos hasta la mitad (figura 29), (ii)
inmersos sólo en la base en una depresión poco profunda



86

Figuras 1-9. 1. Peperomia campylotropa. Corte mediano del fruto maduro. 2. P. campylotropa. Vista externa del fruto con el contorno
de la semilla adentro. 3. P. hintonii. Vista externa del fruto, la semilla madura ocupa todo el ovario. Ápice de la espiga hacia arriba. Las
papilas presentan un arreglo irregular en la superficie del fruto. 4. P. mexicana. Corte mediano del fruto maduro. 5. P. cordovana. Vista
externa del fruto con el contorno de la semilla adentro. Ápice de la espiga hacia la izquierda. 6. P. hispidula. Vista externa del fruto con
corte mediano de la semilla adentro. 7. P. pellucida. Vista externa del fruto con engrosamientos de las paredes radiales del endocarpio.
La semilla madura ocupa todo el ovario. 8. P. pellucida. Corte transversal del fruto con engrosamientos de las paredes radiales del endo-
carpio. 9. Diagrama en tres dimensiones de una célula del endocarpio de P. pellucida. Las paredes radiales, y partes de las transversales,
contienen bandas orientadas en sentido radial. Las bandas se anastomosan.
Acotaciones. bra, bráctea; cav, cavidad; ce, canal estilar; dl, depresión longitudinal; ee, sitio que ocupan el embrión y el endospermo;
eppi, engrosamiento de la pared periclinal interna de las células del endocarpio; epr, engrosamiento de la pared radial de las células del
endocarpio; es, estípite; esg, estigma; esl, estilo; hip, hipostasa; ova, ovario; pap, papila; pec, pericarpio; pep, perispermo; raq, raquis;
rm, región micropilar; sem, semilla; tes, testa; tr, tricoma; ver, verruga.

MARCO A. MARTÍNEZ-COLÍN, E. MARK ENGLEMAN Y STEPHEN D. KOCH
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(figuras 12, 21, 22, 24, 28), (iii) de manera superficial
(figura 3), o (iv) en estípites (figura 6). Los frutos son: (i)
sésiles (figuras 2, 11, 12, 17, 19, 21, 22, 27, 29), (ii), sub-
sésiles (figuras 3-5, 7, 13), o (iii) estipitados (figuras 6, 15).
En P. rotundifolia, algunos frutos en la misma espiga se ele-
van del raquis por estructuras semejantes a estípites (figura
18); algunos autores reconocen estas estructuras como
pseudopedicelos (Yu n cke r, 1 9 3 6 , 1 9 5 0 , 1974; Burge r,
1971; Steyermark, 1984).

En los frutos se puede trazar un eje imagi n a rio entre el
estigma y la base del fruto (cicat riz de abscisión) (fi g u ras 11,
13). La orientación o curvat u ra del eje estigma-base del fru t o
es comúnmente recta (cero grados de curvat u ra) (fi g u ras 2,
4 , 1 1 , 1 2 , 2 1 , 2 2 ) , p e ro en algunas especies la curvat u ra de
este eje es de ap roximadamente 30º (fi g u ras 13, 1 9 ) .

Las formas del ovario son: (i) globosa o esférica (figuras
5, 7, 11, 13, 19, 20), (ii) elipsoidal (figuras 2, 3, 6, 12, 21,
29), (iii) cilíndrica (figuras 4, 27, 28), y (iv) cilíndrica com-
primida lateralmente (figuras 22, 23).

La apariencia externa de los frutos puede ser: (i) pubes-
cente (figura 6), (ii) papilosa glandular (figuras 11, 12, 13,
19), (iii) papilosa (figura 3), (iv) verrucosa (figura 5), (v)
foveolada (figura 2), (vi) con depresiones longitudinales
(figuras 7, 8), y (vii) lisa (figuras 4, 21, 22, 24, 27-29). La
apariencia externa de los frutos se relaciona con las carac-
terísticas de las células en el exocarpio.

Cuando se tiñe la cutícula externa del fruto se resaltan
irregularidades como papilas en la base del ovario (figura
21). En algunos frutos se observa una cutícula gruesa roja
que puede cubrir desde la base del fruto hasta su parte
media (figura 29), o sólo una porción de la base del ovario
(figuras 27 y 28). Esta cutícula gruesa (figura 31) es la
“ p s e u d o c ú p u l a ” del subgénero M i c ro p i p e r ( D a h l s t e d t ,
1900; Yuncker, 1936, 1974; McKendrick, 1992).

Estilo. En todas las especies se identifica una zona gruesa
del pericarpio entre la semilla y el estigma, que se nombra
estilo en sentido amplio. La superficie estilar se diferencia
del ovario por la textura de la superficie (figuras 2, 7), por
no presentar células secre t o ras (fi g u ra 12), o por una constri c-
c i ó n en su base (figuras 4-6). El estilo puede ser: (i) cilín-
drico (figuras 4-6, 21, 27, 29, 30), (ii) cónico (figuras 2, 3,
7, 28), o (iii) apreciado como un engrosamiento apical
estigmatífero en forma de disco (“estilopodio” en el senti-
do de Trelease, 1922) (figuras 11-14, 19, 20, 22, 23).

Estigma. El estigma es la región para la germinación de los
granos de polen, en la que la protodermis se diferencia en
una epidermis glandular (figuras 1, 2, 30). La posición del
estigma es una característica variable entre especies. El
estigma en la posición apical (figuras 2-7, 28, 29) se
encuentra en el extremo del estilo, mientras que el estigma
subapical se encuentra sobre la superficie apical oblicua del
estilo (figura 27), o comúnmente en la base de una protu-

berancia (figuras 11-13, 19, 21, 22, 24, 30).
La pro t u b e rancia se ori gina en el borde del estilo opuesto

al estigma (fi g u ra 30), como una proyección del estilo. La
p ro t u b e rancia estilar es denominada “ p i c o ” por unos autore s
( Tre l e a s e, 1922; Yu n cke r, 1950; Bouffo rd, 1 9 8 2 ;
S t eye rm a rk , 1984). Los términos corto y largo se re fi e ren a
la longitud re l at iva de la pro t u b e rancia entre las especies
que la pre s e n t a n : (i) pro t u b e rancia estilar larga (fi g u ras 21,
24) y (ii) pro t u b e rancia estilar corta (fi g u ras 11-13, 1 9 , 2 2 ) .
En el fru t o , la pro t u b e rancia se ubica en el lado opuesto a la
posición de la bráctea y los estambres (fi g u ras 18, 2 4 , 2 5 ) , y
puede presentar un ensanchamiento decurrente en su base
a l rededor del estigma (fi g u ras 14, 2 0 , 2 3 ) .

La punta de la protuberancia estilar de P. obtusifolia
(figura 21) tiene forma de gancho, a diferencia de P. collo -
cata y P. magnoliaefolia (figura 24) que tienen la punta
recta.

P. tetraphyla presenta un engrosamiento del pericarpio,
que se difunde del estilo hasta el ovario en un sector limi-
tado de la periferia, a manera de costilla (figura 29). La cos-
tilla se ubica en el lado del fruto orientado hacia la bráctea
(figura 26).

Pericarpio. El pericarpio rodea la semilla (figura 1). Las
capas del pericarpio (figura 36) son: exocarpio, mesocarpio
y endocarpio. Se presenta un haz vascular en el mesocarpio
en lado del fruto que se orienta hacia la bráctea. La posi-
ción del haz vascular evidencia la simetría bilateral del
fruto de Peperomia, aun en los frutos de las especies con
ovarios globosos o elipsoidales y que no presentan una pro-
tuberancia estilar o una costilla (figuras 2-7). Los miem-
bros de vaso presentan engrosamientos anulares o heli-
coidales (figuras 31, 41).

Exocarpio y mesocarpio. En algunas especies, desde la flo-
ración hasta la madurez, se observan estrías en la cutícula
del exocarpio (figuras 35, 36).

La epidermis de P. hispidula presenta tricomas, que pro-
ducen la apariencia pubescente del fruto (figura 6).

En la superficie papilosa glandular (figura 12), el térmi-
no papila se aplica a una célula emergente que contiene
lípidos en su lumen (figuras 32, 33); su ápice se desprende
comúnmente durante la microtecnia. A diferencia de P. hin -
tonii, la “papila” no es glandular (figuras 3, 34). En los fru-
tos con apariencia verrucosa (figura 5) se observan protu-
berancias pluriestratificadas que se producen por divisiones
periclinales de la epidermis (figura 35).

En P. campylotropa (figura 2) se aprecian cavidades en
la epidermis del fruto (figura 36).

En las células del ex o c a rpio de algunas especies se pre-
senta la pared ex t e rna engrosada (fi g u ra 36), la cual se mani-
fi e s t a desde los estadios tempranos de desarrollo del fru t o .

En el mesocarpio de P. deppeana (figura 37) y P.
macrostachya se observan cristales hacia la base de fruto.

ESTRUCTURA DE PEPEROMIA (PIPERACEAE): I. FRUTO Y SEMILLA.
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Figuras 10-20. 10. Peperomia limana. Segmento de una espiga, ápice hacia arriba. 11. P. limana. Fruto con una apariencia externa papi-
losa glandular. Ápice de la espiga hacia la izquierda. 12. P. donaguiana. Fruto ligeramente hundido en el raquis. Ápice de la espiga hacia
arriba. La bráctea de la base del fruto no se dibuja. 13. P. galioides. Fruto y semilla con ejes curvos, para medir la curvatura del eje base
del fruto-estigma, se traza una línea (BB’) en el plano del hilo y base del fruto (zona de abscisión del fruto). Se traza una línea perpen-
dicular a BB’ (CC’) en el centro de la base del fruto. Se traza una línea del estigma por el embrión (AA’). Se mide el ángulo α entre AA’
y CC’. Ápice de la espiga hacia la izquierda. 14. P. galioides. Vista del lado opuesto a la protuberancia estilar. 15-17. Diagramas exage-
rados de la inserción de los frutos en la espiga. 15. Fruto estipitado. 16. Fruto sobre un pedicelo. 17. Fruto sésil. 18. P. rotundifolia.
Segmento de una espiga. Ápice de la espiga hacia arriba. 19. P. rotundifolia, curvatura del eje base del fruto-estigma similar a P. galioides
(Fig. 13). Ápice de la espiga hacia la izquierda. 20. P. rotundifolia. Vista del lado opuesto a la protuberancia estilar. Flecha = posición de
cicatriz de abscisión.
Acotaciones. bra, bráctea; dep, depresión; er, epidermis del raquis; es, estípite; esg, estigma; esl, estilo; est, estambre; fru, fruto; p, pro-
tuberancia estilar; pap, papila; ped, pedicelo; rm, región micropilar.
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Figuras 21-29. 21. Peperomia obtusifolia. Corte mediano del fruto. Ápice de la espiga hacia la izquierda. 22. P. macrostachya. Corte
mediano del fruto. Ápice de la espiga hacia la izquierda. 23. P. macrostachya. Vista del lado opuesto a la protuberancia estilar. 24. P. mag -
noliaefolia. Ubicación de frutos en la espiga, ápice hacia arriba. Vista lateral. La bráctea en la base del fruto no se dibuja. 25. P. magno -
liaefolia. Vista apical de un segmento de la espiga. Ápice de la espiga hacia arriba. 26. P. tetraphyla. Ubicación de frutos en la espiga,
ápice hacia arriba. Vista lateral. 27. P. quadrifolia. Corte mediano del fruto maduro. Ápice de la espiga hacia la izquierda. 28. P. dep -
peana. Vista externa del fruto con corte mediano de la semilla adentro. Ápice de la espiga hacia la izquierda. 29. P. tetraphyla. Vista exter-
na del fruto con corte mediano de la semilla adentro. Ápice de la espiga hacia la izquierda.
Acotaciones. bra, bráctea; ce, canal estilar; cos, costilla; dep, depresión; er, epidermis del raquis; esg, estigma; esl, estilo; est, estam-
bre; ova, ovario; p, protuberancia estilar; pap, papila; pec, pericarpio; pse, pseudocúpula; sem, semilla; tr, tricoma.
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Endocarpio. Algunas especies presentan paredes anticli-
nales que muestran punteaduras redondas o alargadas en
sentido perpendicular al endocarpio (figura 39). Las pare-
des engrosadas se tiñen con safranina. En algunas especies,
la células del mesocarpio también presentan el
engrosamiento de sus paredes (P. collocata, P. deppeana, P.
magnoliaefolia, P. rotundifolia). Las células del endocarpio
de P. limana manifiestan además una pared gruesa, sin pun-
teaduras y teñida de verde, que ocupa la zona periclinal
interna de la célula y la mitad de cada pared anticlinal
(engrosamiento en “U”, figura 40).

En P. pellucida se aprecian engrosamientos en bandas
que cubren las paredes anticlinales radiales y parte de las
transversales (figuras 7-9, 42). En la pared periclinal inter-
na se observa un engrosamiento de textura granular y con
proyecciones irregulares hacia el lumen (figuras 9, 42).

Semilla. La semilla presenta un embrión poco desarrollado,
poco endospermo y gran cantidad de perispermo amiláceo
(figuras 1, 38). El perispermo es el principal tejido de reser-
va y se origina de la nucela del óvulo. En la base de la semi-
lla se observa una hipostasa (figuras 1, 4), que es una zona
de protección en forma de disco, sin espacios intercelu-
lares, y cuyas células contienen taninos (Espinosa-Osornio
y Engleman, 1998). Las zonas del micrópilo y de la
hipostasa se identifican por la coloración más oscura que el
resto de la semilla (figura 4). La posición del hilo siempre
coincide con la cicatriz del fruto.

La testa (figuras 1, 38) se deriva del tegumento del óvulo
y muestra en la madurez uno o dos estratos. La exotesta con
un solo estrato de células siempre se manifiesta, pero oca-
sionalmente puede identificarse una endotesta que proviene
de la epidermis interna del tegumento. En ambos estratos
las células acumulan taninos. Las células cercanas al
micrópilo presentan proyecciones lobuladas hacia el
endospermo (figura 34).

Las semillas observadas fueron: esféricas (figuras 2, 5,
13) o elipsoidales (figuras 3, 4, 12, 21, 22, 27-29). En una
misma especie se puede presentar una graduación entre los
dos tipos. La mayoría de las semillas son simétricas con
respecto al eje longitudinal entre el micrópilo y el hilo. En
los frutos con una curvatura del eje estigma-base del fruto
de 30º, el lado opuesto a la protuberancia estilar es el más
extenso (figuras 13, 19).

Discusión

Las 17 especies estudiadas de Peperomia se diferencian
con base en 20 caracteres del fruto. En la literatura del
género, los caracteres 1-7 y 9-13 se registran generalmente
como características descriptivas, con un valor taxonómico
limitado (Trelease, 1922; Yuncker, 1950, 1974; Standley y
Steyermark, 1952; Burger, 1971; Steyermark, 1984). Los
caracteres 8 y 14-20 se introducen en este trabajo. Además,

se precisan las descripciones anteriores de los caracteres 1-
7 y 9-13, y sus estados de carácter.

La presencia de la costilla en el fruto (carácter 14) se
registra ocasionalmente. Los caracteres 16 y 18 (paredes en
exocarpio y pared safraninófila en pericarpio) son descritos
en algunos trabajos anatómicos sobre el fruto de Peperomia
y se relacionan con la especialización de crecimiento xeró-
filo (Johnson, 1900; Hill, 1906, 1907).

La presencia del engrosamiento en la pared de las célu-
las del endocarpio (caracteres 18, 19 y 20) determina que
los frutos se clasifiquen como drupas (Yuncker, 1950,
1974; Burger, 1971; Steyermark, 1984), y cuando carecen
de engrosamientos, como bayas (Dahlsted, 1900; Trelease,
1922).

Los caracteres 8, 15, 17, 19 y 20 son nuevos para este
género. La presencia de estrías en la cutícula del exocarpio
(carácter 15) está ampliamente distribuida en las especies
estudiadas del subgénero Ti l d e n i a y en especies de
Micropiper (P. quadrifolia), Sphaerocarpidium (P. limana),
y Acrocarpidium (P. hispidula).

La inserción del fruto en el raquis (carácter 3), la forma
del ovario (carácter 6), la apariencia externa del fruto
(carácter 7), la presencia de la pseudocúpula (carácter 9), la
forma del estilo (carácter 10), la posición del estigma
(carácter 11) y la protuberancia estilar (carácter 12) desta-
can a primera vista como los caracteres más contrastantes.
Estos caracteres se utilizan para definir los subgéneros
(Miquel, 1843; Dahlstedt, 1900, McKendrick, 1992) o las
especies de Pep e ro m i a ( H i l l , 1907; Tre l e a s e, 1 9 2 2 ;
Yuncker, 1936, 1950, 1974; Trelease y Yuncker, 1950,
Calderón y Rzedowski, 2001).

El fruto estipitado y la pseudocúpula son señalados
como cara c t e res diagnósticos de los subgénero s
Acrocarpidium y Micropiper, respectivamente (Dahlstedt,
1900; Trelease y Yuncker, 1950; Yuncker, 1974). Otros
autores muestran la punta de la protuberancia estilar en
forma de gancho (carácter 13) como un carácter útil para
diferenciar especies de Rhyncophorum, cuando las estruc-
t u ras vege t at ivas son similares (Yu n cke r, 1 9 5 0 , 1 9 7 4 ;
Steyermark, 1984).

Los términos “estípite” y “pedicelo” se señalan como
sinónimos por otros autores (Yuncker, 1974; Steyermark,
1984). En el presente trabajo, los términos “estípite” y
“pedicelo” se aplican a estructuras diferentes (ver cuadro 2,
caracteres 3 y 4). El estípite (ginóforo) es el eje que
sostiene el pistilo y en su base se encuentran los estambres
(figura 15). La característica de fruto subsésil señala la
presencia de un estípite pequeño (figuras 3-5, 7, 13).

En P. rotundifolia las estructuras que elevan los frutos del
raquis son pedicelos, que en su extremo distal sostienen dos
estambres y un fruto sésil (figura 16). En el presente traba-
jo no se utiliza el término “pseudopedicelo”, porque se con-
sidera que la estructura para la que se aplica este término es
el pedicelo de la flor.
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Figuras 30-38. 30. Peperomia obtusifolia. Estigma y base de la protuberancia estilar. 31. P. tetraphyla. Pericarpio en la región de la
pseudocúpula. 32. Papila glandular del exocarpio de P. donaguiana. 33. Papila glandular del exocarpio de P. galioides. 34. Papila de P.
hintonii. Corte transversal del fruto. 35. P. cordovana. Corte transversal del fruto. 36. P. campylotropa. Corte transversal del fruto. 37. P.
deppeana. Base del fruto. Corte longitudinal. 38. P. campylotropa. Semilla. Corte longitudinal de la zona micropilar. Barras en figuras
31-38 = 0.05 mm.
Acotaciones. c, cutícula; cav, cavidad; cl, célula con lípidos; cr, cristal de oxalato de calcio; ct, célula con tanino; e, estría en la cutícu-
la epidérmica; enc, endocarpio; end, endospermo; ep, engrosamiento de la pared del exocarpio; esg, estigma; exc, exocarpio; mec, meso-
carpio; p, protuberancia estilar; pap, papila; pep, perispermo; pl, proyecciones lobuladas; tes, testa; v, vaso; ver, verruga.

ESTRUCTURA DE PEPEROMIA (PIPERACEAE): I. FRUTO Y SEMILLA.
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Burger (1971) y Steyermark (1984) consideran que la
presencia del pedicelo (“pseudopedicelo”) es inconsistente
en los frutos de una misma espiga (figura 18) y que por ello
tiene una utilidad taxonómica limitada. Con las evidencias
actuales, en este trabajo se señala a Sphaerocarpidium
como el único subgénero que presenta frutos pedicelados,
en contraste con el concepto de Yuncker (1950, 1966,
1974), Burger (1971) y Steyermark (1984).

La curvatura del eje estigma-base del pistilo (carácter 5)
(figuras 11, 13) se emplea para mostrar la variación del
punto de unión del fruto con el raquis, y para evitar la
ambigüedad de los términos basal (figuras 11, 12), sub-
basal (figuras 13, 19) y lateral (Yuncker, 1974; Steyermark,
1984). Se establece una curvatura de 90° con base en las
observaciones de Steyermark (1984) en P. pennelli Trel. et
Yunck., P. venezueliana C.DC. y P. vulcanicola C.DC.

La forma del ovario (carácter 6) y la apariencia externa
del fruto (carácter 7) son caracteres muy utilizados para la
descripción de taxa en Peperomia (Hill, 1907; Yuncker,
1950, 1974; Steyermark, 1984).

En ocasiones, la forma del fruto se interpreta con formas
irregulares y subjetivas, cuando se considera el estilo como
parte de la forma general del fruto, e.g. botella y frasco

(Trelease, 1922; Trelease y Yuncker, 1950; Barrios et al.,
1987). Sin embargo, es mejor interpretar la forma del fruto
con base en la forma del ovario, porque de esta manera se
pueden señalar formas regulares a partir de la simetría del
fruto con respecto a tres ejes (un longitudinal y dos trans-
versales).

La fo rma del ova rio se relaciona con la fo rma de la semi-
lla (fi g u ras 3-7, 1 1 - 1 3 , 1 9 , 27-29). Se pueden distinguir
algunos taxa con base en la fo rma del ova rio (Hill, 1 9 0 7 ;
Tre l e a s e, 1922; Yu n cke r, 1 9 5 0 , 1974; Steye rm a rk , 1 9 8 4 ) .

La terminología que otros autores usan para describir la
apariencia externa del fruto se refiere al relieve de la super-
ficie de frutos secos de los ejemplares de herbari o
(Standley y Steyermark, 1952; Yuncker, 1974; Steyermark,
1984). Esto provoca diferencias de apreciación en la apli-
cación de términos entre los autores, como el uso indistin-
to de los términos “papiloso” y “verrucoso” que se hace en
algunos trabajos (Steyermark, 1984; Barrios et al., 1987;
Callejas y Betancur, 1997).

La apariencia externa del fruto se altera generalmente
d u rante la manipulación del mat e rial seco, lo cual disminu ye
el valor taxonómico de este carácter (Yuncker, 1950;
Steyermark, 1984). En el presente trabajo, la apariencia

Figuras 39-42. 39. Peperomia donaguiana. Corte longitudinal. 40. P. limana. Corte longitudinal. 41. P. collocata. Corte tangencial del
pericarpio. 42. P. pellucida. Corte transversal. Tinción para cutículas. Barras en figuras 39-41 = 0.05 mm.
Acotaciones. cn, cutícula nucelar; epc, engrosamiento de la pared del endocarpo; eu, engrosamiento en “U”; eppi, engrosamiento de la
pared periclinal interna de las células del endocarpio; epr, engrosamiento de la pared radial de las células del endocarpo; pun, punteadu-
ra; tes, testa; v, vaso.
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externa del fruto se determina en frutos conservados en
GAA, lo cual disminuye la alteración de este carácter por
la manipulación del material, y permite establecer estados
de carácter más representativos del estado vivo.

Algunos autores describen la apariencia externa del
fruto de P. pellucida como una red de “costillas” longitudi-
nales interconectadas por “costillas” horizontales, con base
en frutos secos, y señalan a esta característica como distin-
tiva de esta especie y todo el subgénero Ogmocarpidium
(Dahlstedt, 1900; Yuncker, 1950, 1974; Burger, 1971). En
los frutos frescos o conservados en GAA de P. pellucida, el
p e ri c a rpio es translúcido y las paredes anticl i n a l e s
engrosadas del endocarpio se evidencian como una red
interna (figuras 7, 8).

En los frutos secos, las paredes engrosadas del endocar-
pio provocan el levantamiento del tejido colapsado del
meso- y del ex o c a rp i o , por lo que se distinguen las “ c o s t i l l a s ”
resaltadas en la superficie.

Burger (1971) señala la pseudocúpula como el resultado
de la diferencia de la deshidratación entre la parte superior
del fruto expuesta al aire y la parte basal inmersa en el
raquis. En el presente trabajo y en Wanke et al. (2006) no
se apoya la propuesta de Burger.

La presencia de la pseudocúpula (carácter 9) es un
carácter válido e independiente de la ubicación del fruto en
el raquis (carácter 2). La pseudocúpula se identifica como
una cutícula gruesa en la base de los frutos de las especies
de Micropiper y no se observa en los frutos inmersos en el
raquis de otras especies, e.g. P. donaguiana (figura 12), P.
macrostachya (figura 22) y P. obtusifolia (figura 21) de los
s u b g é n e ros S p h a e ro c a rp i d i u m y R hy n c o p h o ru m ( c f.
Trelease y Yuncker, 1950; Yuncker, 1936, 1950, 1974;
Steyermark, 1984). No obstante, en Micropiper se aprecia
una correspondencia entre la porción del fruto inmersa en
el raquis y la superficie cubierta por la pseudocúpula
( fi g u ras 28, 2 9 ) .

La presencia del estilo en el fruto de Peperomia es una
característica que no siempre se reconoce. En algunos
casos, la forma del estilo se relaciona con la forma del
ápice del fruto, y se describe como domo, gorra, mami-
forme, submamiforme o pico (Candolle, 1869; Hill, 1907;
Yuncker, 1950, 1974; Steyermark, 1984). La característica
“ápice del fruto” es artificial y ambigua, ya que ésta puede
señalar: (a) la relación de la superficie distal del estilo con
la presencia de la protuberancia estilar (ápice rostrado), o
(b) la forma del estilo (mucronado, redondeado) (Standley
y Steyermark, 1952). En el presente trabajo no se utiliza el
término “estigma sésil” (ver figura 19) que se ha empleado
en otros trabajos, porque el estilo siempre existe aunque no
siempre se reconoce.

Los términos “apical” y “subapical” para referir la posi-
ción del estigma (carácter 11) se emplean aquí en el mismo
sentido que otros autores (Trelease, 1922; Trelease y
Yu n cke r, 1950; Yu n cke r, 1 9 5 0 , 1974; Standley y

Steyermark, 1952; Steyermark, 1984; Valdebenito et al.,
1992), y no se relacionan ni con el desarrollo, ni con la
morfología carpelar.

En el presente trabajo no se emplean los términos “ante-
ri o r ” ( fi g u ra 21), “ c e n t ra l ” , “ s u b c e n t ra l ” ( fi g u ra 23) y
“ l at e ra l ”, para referir la posición del estigma en el fruto
(Dahlstedt, 1900; Yuncker, 1974, Valdebenito et al., 1992),
ya que éstos se consideran redundantes y no homólogos
con los términos “apical” y “subapical”.

La protuberancia estilar (carácter 12) es una característi-
ca que se relaciona con los subgéneros Rhyncophorum y
S p h a e ro c a rp i d i u m. En el presente trab a j o , el térm i n o
“pico” no se utiliza para describir la protuberancia estilar,
ya que este término se usa indistintamente por otros
autores, para designar la protuberancia estilar o para los
estilos con forma cilíndrica o cónica (Hill, 1907; Yuncker,
1950, 1974; Burger, 1971; Boufford, 1982; Steyermark,
1984).

La inclinación de la protuberancia estilar (Yuncker,
1950; Steyermark, 1984) no se contempla en el carácter 13,
por lo cual el término “recurvado” no es equivalente con la
forma de gancho de la punta de la protuberancia estilar. En
P. collocata, P. magnoliaefolia y P. obtusifolia se obser-
varon diferentes ángulos de inclinación de la protuberancia
estilar de los frutos de una misma especie, lo cual confirma
que estos ángulos no tienen un valor taxonómico.

Los caracteres y los estados de carácter establecidos en
este trabajo rep resentan la va riación del fruto en las
especies de Peperomia examinadas aquí. La estructura del
fruto se puede utilizar para apoyar la identificación de las
especies de Peperomia. Se reconoce que hace falta una
búsqueda de más caracteres y estados de carácter en otros
subgéneros y especies.

Los caracteres del fruto que aquí se señalan apoyan la
segregación de las especies de Peperomia en los sub-
g é n e ros M i c ro p i p e r y S p h a e ro c a rp i d i u m de Dahlstedt
(1900). Tildenia es el subgénero que presenta la mayor
variación en la estructura del fruto.
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