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Resumen:
Antecedentes y Objetivos: Uno de los enfoques más recientes para delimitar especies vegetales es el uso de caracteres anatómicos de la madera en 
representantes leñosos que ha sido poco explorado en taxones mexicanos. El género Forestiera (Oleaceae) es un ejemplo de esto, pues solo se ha 
descrito la madera de dos de las 12 especies distribuidas en México. Con el objetivo de contribuir al conocimiento de la anatomía de la madera del 
género, así como a la búsqueda de caracteres anatómicos que discriminen entre sus especies, en el presente estudio se describe la anatomía de la 
madera de ocho especies de Forestiera distribuidas en México con un enfoque sistemático.
Métodos: Se analizaron 42 muestras de madera de ocho especies, provenientes de tres individuos por especie en 14 sitios de colecta. El material se 
procesó con microtecnia convencional para obtener variables anatómicas cualitativas y cuantitativas. Estas fueron evaluadas con estadística multiva-
riada para determinar cuáles son importantes para formar grupos de especies en Forestiera.
Resultados clave: Algunos atributos anatómicos reportados anteriormente coinciden con los observados en este trabajo. Sin embargo, hay diferen-
cias como la porosidad semianular y la delimitación de marcas de crecimiento sin presencia de parénquima marginal. Los análisis formaron grupos 
de especies dados por el diámetro de vasos de la madera temprana, longitud de elementos de vaso y fibras, diámetro de las fibras, tipo de radios, 
abundancia del parénquima marginal y tipo de cristales en los radios. Con base en la anatomía de la madera, se propone una clave taxonómica para 
identificar las especies estudiadas. 
Conclusiones: Mediante los análisis empleados se contribuye al conocimiento de la anatomía de la madera de Forestiera; además, se reconocen 
caracteres que permiten distinguir grupos de especies. Futuros estudios confirmarán su valor taxonómico. 
Palabras clave: análisis discriminante, cristales naviculares, modelo lineal generalizado mixto, parénquima marginal, radios triseriados.

Abstract:
Background and Aims: One of the most recent approaches to delimiting plant species is using anatomical wood characters in woody taxa, which has 
been little explored in Mexican representatives. The genera Forestiera is an example of this, since only the wood of two of the 12 species distributed 
in Mexico have been described. With the aim of contributing to the knowledge of the wood anatomy of the genera, as well as the search for anatom-
ical characters that discriminate between their species, this study describes the wood anatomy of the wood of eight species of Forestiera distributed 
in Mexico, with a systematic approach.
Methods: Wood from 42 wood samples from eight species were analyzed, with three individuals per species at 14 collection sites. The material was  
processed with conventional microtechniques to obtain qualitative and quantitative anatomical variables. Characters were evaluated with multivari-
ate statistics to determine which ones are important to form groups of species in Forestiera. 
Key results: Some previously reported anatomical attributes agree with those observed in this paper. However, there are differences such as semi-ring 
porous wood and growth marks without marginal parenchyma. The analyses formed groups of species, based the diameter of early-wood vessels, 
length of vessel elements and fibers, diameter of the fibers, type of rays, abundance of the marginal parenchyma and the type of crystals in rays. 
Based on wood anatomy, a taxonomic key is proposed to identify the studied species. 
Conclusions: Through the used analyses, we contribute to the knowledge of Forestiera anatomy. Wood characters that allow to distinguish groups of 
species are recognized. Future studies will confirm their taxonomic value. 
Key words: discriminant analysis, generalized linear mixed model, marginal parenchyma, navicular crystals, tri-seriate rays. 
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Introducción

Forestiera Poir. pertenece a la familia Oleaceae y se confor-
ma de árboles pequeños y arbustos caducifolios y subcadu-
cifolios (Brooks, 1977) distribuidos en los Estados Unidos 
de América, México, Centroamérica y Ecuador, habitando 
tipos de vegetación con estacionalidad marcada (Johnston, 
1957; Brooks, 1977; Cornejo y Bonifaz, 2006). Se recono-
cen entre 10 y 21 especies (Brooks, 1977; Govaerts, 2017; 
De Juana Clavero, 2019; Roskov et al., 2019), de las cuales 
12 (51%) se distribuyen en México (Villaseñor, 2016). Los 
estudios para Forestiera se han centrado en su morfología 
(Turner et al., 2003), palinología (Brooks, 1977), usos po-
tenciales (Gutiérrez et al., 2012; Yamallel et al., 2012; Acos-
ta et al., 2019) y anatomía de la madera (Baas et al., 1988; 
Rohwer, 1996), utilizando un número limitado de especies. 

En otros estudios en eudicotiledóneas, los caracteres 
anatómicos de la madera que han demostrado tener im-
portancia taxonómica en diferentes géneros para discrimi-
nar entre especies son el agrupamiento de los vasos, el tipo 
de placa de perforación, de punteaduras intervasculares y 
de radio-vaso, así como el tipo de radios y de parénquima 
axial (Baas, 1982; Baas et al., 1988; Terrazas y Wendt, 1995; 
Aguilar-Rodríguez y Terrazas, 2001; Bodin et al., 2019; Ko-
bayashi et al., 2019; Dos Santos et al., 2019). En algunos de 
los estudios de la madera de diversos grupos taxonómicos 
con un enfoque sistemático, el uso de análisis multivaria-
dos como los de discriminantes y los de conglomerado han 
ayudado a identificar caracteres que separan a grupos de 
especies (Kobayashi et al., 2019). 

En México, los estudios que emplean caracteres 
morfológicos y anatómicos para delimitar especies ve-
getales son numerosos (Cosa et al., 2002; Ramírez-Roa y 
Varela, 2011; Sánchez et al., 2013; Gutiérrez et al., 2017; 
Pérez-Atilano et al., 2018). Específicamente para los ca-
racteres de la madera, Terrazas y Wendt (1995) buscaron 
diferencias entre las especies del género Tapirira Aubl. 
(Anacardiaceae). Estos autores encontraron que la madera 
de T. mexicana Marchand se distingue claramente de la de 
T. chimalapana T. Wendt & J.D. Mitch., por el espesor de 
la pared de vasos y fibras, diámetro de canales radiales y 
los taninos que ocluyen el lumen celular de las fibras en T. 
mexicana. Aguilar-Rodríguez y Terrazas (2001) analizaron 
la similitud anatómica de 41 especies del género Buddleja 

L. (Scrophulariaceae) por métodos de agrupamiento y en-
contraron que caracteres como las dimensiones de vasos 
y fibras, así como la presencia de cristales, permiten re-
conocer dos grupos. El primero de ellos, formado por 12 
especies, se distingue por las fibras con punteaduras se-
miareoladas, diámetro mediano de los vasos (36-66 µm), 
fibras con diámetro pequeño (8-15 µm) y longitud mediana 
(385-767 µm). El segundo grupo, con 24 especies, se ca-
racteriza por presentar engrosamientos helicoidales en los 
elementos de vaso, fibras con punteaduras simples y pa-
rénquima paratraqueal escaso. Para el género Mimosa L. 
(Fabaceae) se sabe que los caracteres de la madera como 
porosidad, tipo de punteaduras, tipo y predominancia de 
parénquima axial, así como la presencia de traqueidas va-
sicéntricas y de cristales prismáticos, permiten diferenciar 
entre las especies (Montaño-Arias et al., 2016; 2020). Ade-
más, se reconoce que hay caracteres estructurales impor-
tantes a nivel de sección. Por ejemplo, dentro de la familia 
Fabaceae, Mimosa sección Batocaulon A. Grey se distingue 
de otras secciones por la presencia de radios homogéneos 
(Montaño-Arias et al., 2020).

Dada la importancia de los caracteres anatómicos 
para diferenciar entre taxones, los objetivos de este trabajo 
fueron describir la anatomía de la madera de ocho especies 
del género Forestiera distribuidas en México, determinar 
si existen diferencias entre las muestras de madera estu-
diadas con base en la anatomía e identificar rasgos de la 
madera que sirvan para discriminar entre las especies del 
género Forestiera. 

Materiales y Métodos

Recolecta de muestras
Se seleccionaron tres individuos adultos, sanos y en estado 
reproductivo de ocho especies del género Forestiera, en 14 
sitios de colecta ubicados dentro de 12 municipios perte-
necientes a cinco estados de la República Mexicana (Cua-
dro 1, Apéndice). De cada individuo se midió la altura y el 
diámetro a la altura del pecho (DAP), a 1.30 m del suelo en 
caso de ser árboles y el diámetro de la rama más gruesa en 
el caso de los arbustos. 

De cada ejemplar se cortaron del tronco o rama prin-
cipal muestras de 2-3 cm de altura a una distancia de 10-20 
cm del suelo. Estas fueron fijadas en formaldehído, alcohol, 
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Cuadro 1: Sitios de recolecta de madera de ocho especies del género Forestiera Poir. estudiadas en México. Mediciones de diámetro y altura, y datos 
de los ejemplares de herbario que corresponden a los individuos recolectados.

Especie Estado Sitio de colecta (municipio) DAP (cm) Altura (m) Colector y número 
de colecta

F. angustifolia Torr. Querétaro Huimilpan 4.77±0.3 2 J. Ruiz V. 2 

Puebla Tzicatlacoyan 4.82±0.5 2 J. Ruiz V. 15

Oaxaca Santiago Miltepec 5.09±0.2 2 J. Ruiz V. 22

F. durangensis Standl. Guanajuato San José Iturbide 4.13±0.7 3 J. Ruiz V. 5

Durango Vicente Guerrero 3.81±0.1 2 M. Vázquez S. 420

F. phillyreoides (Benth.) Torr. Querétaro Huimilpan 3.81±0.3 2 J. Ruiz V. 1

Guanajuato León 3.52±0.4 2 M. Vázquez S. 422

Oaxaca San Juan Bautista Cuicatlán 3.81±0.1 2.5 J. Ruiz V. 24

F. racemosa S. Watson Querétaro Landa de Matamoros 4.77±0.5 4.5 J. Ruiz V. 20 

F. reticulata Torr. Querétaro Cadereyta 3.81±0.2 1 J. Ruiz V. 13

Querétaro Landa de Matamoros 4.45±0.2 5.5 J. Ruiz V. 21

F. rhamnifolia Griseb. Oaxaca Ixtepec 5.72±0.3 2.5 J. Ruiz V. 23

F. rotundifolia (Brandegee) Standl. Puebla Huatlatlauca 5.09±0.2 0.5 J. Ruiz V. 17

F. tomentosa S. Watson Puebla Caltepec 1.59±0.3 0.5 J. Ruiz V. 18

ácido acético glacial y agua (Sass, 1958) para su traslado, 
procesamiento y análisis en el Laboratorio de Sistemática 
del Posgrado en Botánica del Colegio de Postgraduados, 
campus Montecillo, México. 

Paralelamente, se herborizaron ejemplares de cada 
individuo muestreado y se depositaron en el Herbario-Hor-
torio CHAPA del Colegio de Postgraduados (Thiers, 2021). 
También se registraron datos de altitud, latitud y longitud 
de cada sitio de recolecta con un geoposicionador (GPS, 
marca Garmin®, modelo eTrex, Kansas, Estados Unidos de 
América). 

Determinación de caracteres anatómicos
Las muestras se lavaron con agua corriente y se almace-
naron en una solución de glicerina, alcohol y agua (1:1:1) 
hasta su procesamiento. Se realizaron cortes con un micró-
tomo de deslizamiento (Reichert-Jung Hn40, MTC Hamburg, 
Hamburgo, Alemania) en los planos transversal, tangencial 
y radial a 20 μm de grosor. Los cortes se deshidrataron, para 
después ser teñidos con safranina alcohólica al 1% y mon-
tados en resina sintética. Con el propósito de medir la lon-
gitud de los elementos de vaso y fibras, así como verificar 

la presencia de traqueidas, de cada individuo se obtuvieron 
los elementos disociados de su madera mediante solución 
Jeffrey (Sass, 1958) y únicamente se hicieron preparaciones 
temporales.

Los caracteres cuantitativos de los tipos celulares 
(elementos de vasos, fibras y radios) se obtuvieron con un 
analizador de imágenes Image Pro Plus v. 3.0 (Media Cy-
bernetics Inc., 1997) adaptado a un microscopio Olympus 
BX-51 (Olympus Corporation, Tokio, Japón). A cada indivi-
duo de cada especie se le realizaron 50 mediciones de la 
longitud de los elementos de vaso y fibras, y para el resto 
de los caracteres 25 mediciones (Cuadro 2). Los diámetros 
de vasos se midieron tanto en regiones posteriores a las 
marcas de crecimiento (madera temprana), como anterio-
res a ellas (madera tardía). Los datos cualitativos y cuantita-
tivos se describieron de acuerdo con las recomendaciones 
de la Asociación Internacional de Anatomistas de la Madera 
(IAWA Committee, 1989).

Análisis estadísticos
Para evaluar si existen diferencias en la anatomía de la 
madera entre las especies de Forestiera y entre individuos 



A
ct

a
 B

o
ta

n
ic

a
 M

ex
ic

a
n

a
 12

8
: e

19
2

4
 | 

 2
0

2
1  

|  
h

tt
p

s:
//

d
o

i.o
rg

/1
0

.2
18

2
9

/a
b

m
12

8
.2

0
2

1.
19

2
4

4

R
u

iz
-V

al
en

ci
a 

et
 a

l.:
 A

n
at

o
m

ía
 d

e 
la

 m
ad

er
a 

d
e 

F
o

re
st

ie
ra

Especie
Dvmt*
(µm)

Pvmt
(µm)

Dvmtr
(µm)

Pvmtr
(µm)

V/mm2
Dfib*
(µm)

Pfib*
(µm)

%
pared

Alto
rm* (µm)

Ancho
rm (µm)

Alto
ru* (µm)

Ancho
ru (µm)

Dpunt
(µm)

LV*
(µm)

LF
(µm)

F. angustifolia 
Torr.

45.62

(13.03)

5.3

(1.62)

18.19

(4.57)

3.43

(1.3)

70 16.05

(2.5)

2.48

(0.81)

31 204.85

(80.8)

33.3

(8.9)

154.56

(58.6)

19.96

(5.12)

2.11

(0.54)

360.81

(85.7)

740.1

(148.3)

F. durangensis 
Standl.

46.7

(9.4)

5.74

(1.63)

20.09

(7.6)

4.29

(1.81)

55 16.16

(1)

2.72

(0.83)

34 234.37

(59.9)

32.17

(7)

188.18

(58.3)

22.25

(4.38)

1.97

(0.6)

471.01

(174.8)

639.93

(236.44)

F. phillyreoides 
(Benth.) Torr.

45.02

(8.8)

5.56

(1.92)

18.08

(5.46)

3.7

(1.53)

75 14.54

(4.1)

2.84

(1)

39 230.1

(109.4)

28.74

(8.9)

164.09

(96.4)

19.01

(7.55)

2.55

(0.6)

321.43

(121.3)

718.68

(200.8)

F. racemosa S. 
Watson

17.54

(2.7)

3.02

(0.6)

8.74

(1.8)

2.83

(0.6)

384 13.28

(1.2)

4.54

(0.82)

68 411.61

(99.5)

22.58

(4.6) 

264.49

(79.8)

23.3

(9.6)

2.27

(0.4)

285.9

(56.4)

768.27

(94)

F. reticulata 
Torr.

73.15

(13.2)

5.18

(1.5)

40.97

(12.8)

4.75

(1.4)

65 18.83

(1.4)

3.06

(0.7)

33 295.42

(117)

32.76

(10.2)

158.89

(54.7)

19.49

(4.1)

2.77

(1.3)

261.8

(49)

814.11

(221.9)

F. rhamnifolia 
Griseb.

31.89

(3.9)

4.55

(0.8)

13.9

(2.4)

4.61

(1)

129 14.17

(0.75)

5.04

(1)

71 273.23

(52.7)

20.66

(4)

195.9

(57.7)

14.46

(5.1)

2.53

(0.4)

455.53

(88)

1015.07

(185.7)

F. rotundifolia 
(Brandegee) 
Standl.

36.83

(4.9)

4.35

(1)

12.88

(3.5)

3.46

(1)

110 25.02

(2.9)

6.48

(1.5)

52 214.66

(40.7)

18.15

(3.2)

159.81

(35.8)

12.22

(2.3)

2.96

(0.5)

336.04

(61.3)

827.65

(104.7)

F. tomentosa 
S. Watson

27.2

(5.2)

3.78

(0.8)

11.78

(2.2)

2.64

(0.6)

33 12.71

(1.9)

3.15

(0.7)

50 181.12

(45.8)

19.28

(5.1)

136.04

(33.8)

10.84

(2.8)

2.55

(0.5)

205.8

(34.6)

342.65

(53.6)

Cuadro 2: Media (desviación estándar) para los caracteres anatómicos de la madera de ocho especies del género Forestiera Poir. estudiadas en México. Dvmt=Diámetro de vasos de la madera 
temprana; Pvmt=Pared de vasos de la madera temprana; Dvmtr=Diámetro de vasos de la madera tardía; Pvmtr=Pared de vasos de la madera tardía; V/mm2=Número de vasos por milímetro 
cuadrado; Dfib=Diámetro total de fibras; Pfib=Pared de las fibras; % pared=Porcentaje de la pared de las fibras respecto al diámetro; Alto rm=Altura de radios multiseriados; Ancho rm=Ancho 
de radios multiseriados; Alto ru=Altura de radios uniseriados; Ancho ru=Ancho de radios uniseriados; Dpunt=Diámetro de punteaduras intervasculares; LV=Longitud de elementos de vaso; 
LF=Longitud de fibras; *=caracteres que presentan diferencias entre las especies.
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de una misma especie en las diferentes poblaciones reco-
lectadas, se realizó un Modelo Mixto Linear Generalizado 
(GLMM, por sus siglas en inglés). Este análisis permite eva-
luar diferencias entre grupos sin el supuesto de normalidad 
multivariada (Bolker et al., 2009) y, por lo tanto, neutralizar 
el efecto de número de muestras diferentes por especie, 
como es el caso de este trabajo. También se realizó un aná-
lisis jerárquico aditivo de conglomerado con datos estanda-
rizados (Zelterman, 2015), usando el coeficiente distancias 
Euclidianas (Crisci y López-Armengol, 1983). Finalmente, 
los agrupamientos se establecieron con el promedio arit-
mético no ponderado (UPGMA). 

Se realizó un análisis canónico discriminante. Este 
permite determinar las diferencias entre grupos y encon-
trar las variables necesarias para su clasificación, denomi-
nadas también variables discriminantes (Marhold, 2011), y 
así se identifican aquellos caracteres anatómicos que sepa-
ran a las especies o grupos de especies. Todos los análisis 
estadísticos se realizaron utilizando el paquete estadístico R 
v. 3.6.1 (R Core Team, 2019). Con base en los resultados de 
este análisis, se construyó una clave de identificación para 
la madera del género Forestiera en México.

Resultados

Las especies de Forestiera descritas en este trabajo presen-
tan marcas de crecimiento conspicuas, porosidad semianu-
lar, vasos en hileras radiales, placa de perforación simple, 
punteaduras intervasculares redondeadas, alternas y areo-
ladas. Las fibras son libriformes, se encontró parénquima 
axial en bandas marginales, paratraqueal vasicéntrico y 
apotraqueal difuso. Los radios son heterogéneos, también 
se encontraron cristales prismáticos y naviculares. No se ob-
servaron traqueidas en las muestras de madera analizadas.

Caracteres anatómicos

Anillos de crecimiento

Las ocho especies estudiadas presentaron marcas de cre-
cimiento que se delimitaron por la reducción del diámetro 
radial de los vasos y fibras (ej. Forestiera tomentosa S. Wat-
son, Fig. 1A). En otras especies, dichas marcas presentan 
parénquima marginal abundante (F. phyllireoides (Benth.) 
Torr. (Fig. 1G) y F. durangensis Standl. (Fig. 1H) o escaso 

(F. angustifolia Torr. (Fig. 1D), F. reticulata Torr. (Fig. 1E), F. 
rhamnifolia Griseb. (Fig. 1F).

Vasos

Las ocho especies estudiadas presentaron porosidad se-
mianular (ej. Figs. 1B,C). La densidad de vasos varió de 33 
V/mm2 en F. tomentosa a 384 V/mm2 en F. racemosa (Cua-
dro 2). Los vasos se encontraron principalmente solitarios 
y en hileras radiales de dos a ocho células. El contorno en 
el plano transversal fue redondeado en todas las especies. 
Los vasos más angostos se encontraron en F. racemosa 
tanto en la madera temprana (17.54 µm) como en la tar-
día (8.74 µm) y los más anchos en F. reticulata (73.15 µm, 
madera temprana y 40.97 µm, madera tardía) (Cuadro 2). 
Las paredes más delgadas de los vasos de la madera tem-
prana y tardía fueron las de F. racemosa (3.02 µm y 2.83 
µm, respectivamente) y las más gruesas se midieron en 
F. durangensis (5.74 µm) para la madera temprana y F. 
reticulata (4.75 µm) en la tardía.

Los elementos de vaso de las ocho especies presen-
taron placas de perforación simple (ej. F. rhamnifolia, Fig. 1I; 
F. durangensis, Fig. 2A) y punteaduras intervasculares alter-
nas, redondeadas y areoladas (ej. F. rhamnifolia, Fig. 2C; F. 
reticulata, Fig. 2D). El diámetro de las punteaduras intervas-
culares varió entre 1.97 µm en F. durangensis y 2.96 µm en F. 
rotundifolia (Cuadro 2); en esta última, las punteaduras vaso-
radio fueron similares a las intervasculares (Fig. 2B). Los ele-
mentos de vaso más cortos se encontraron en F. tomentosa 
(205.8 µm) y los más largos en F. durangensis (471.01 µm).

Fibras

Las fibras fueron libriformes en las ocho especies (Fig. 3). 
El diámetro registrado fue entre 12.71 µm en F. tomentosa 
y 25.02 µm en F. rotundifolia (Cuadro 2). La pared de las 
fibras varió entre 2.48 µm en F. angustifolia y 6.48 µm en 
F. rotundifolia y representaron entre 31 y 71% de su diá-
metro (Cuadro 2). Las fibras de menor longitud fueron 
las de F. tomentosa (342.65 µm) y las más largas las de F. 
rhamnifolia (1015.07 µm). 

Parénquima axial

Todas las especies tuvieron parénquima apotraqueal di-
fuso (ej. F. phyllyreoides, Fig. 2F). Además, F. tomentosa 
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Figura 1: Secciones transversales de la madera de especies del género Forestiera Poir. estudiadas en México. A. Forestiera tomentosa S. Watson; B. 
Forestiera angustifolia Torr.; C. Forestiera racemosa S. Watson; D. Forestiera angustifolia Torr.; E. Forestiera reticulata Torr.; F. Forestiera rhamnifolia 
Griseb.; G. Forestiera phillyreoides (Benth.) Torr.; H. Forestiera durangensis Standl.; I. Forestiera rhamnifolia Griseb. fl=floema, mvf=marcas 
de crecimiento delimitadas por reducción radial de diámetro de vasos y fibras, ps=porosidad semianular, pme=parénquima marginal escaso, 
pma=parénquima marginal abundante, pps=placa de perforación simple. Escala=250 µm en A-C; 100 µm en D-H; 25 µm en I. 

presentó parénquima paratraqueal escaso y el resto de 
las especies vasicéntrico (ej. F. racemosa, Fig. 2E). En F. 
angustifolia, F. racemosa, F. reticulata, F. rhamnifolia y F. 
rotundifolia se encontró parénquima en bandas margina-
les de una a tres células de ancho (ej. F. racemosa, Fig. 1C; 
F. rhamnifolia, Fig. 1F), mientras que en F. durangensis y 
F. phillyreoides se observaron de cinco a ocho células de 
ancho (ej. F. phillyreoides, Fig. 1G; F. durangensis, Fig. 1H). 
Las series parenquimatosas se conformaron por dos a ocho 
células (ej. F. racemosa, Fig. 3A). En F. rhamnifolia (Fig. 3H) 

y F. rotundifolia (Fig. 3I), las series fueron cristalíferas con 
un cristal por célula.

Parénquima radial

Se encontraron radios uniseriados y biseriados en F. 
racemosa, F. rhamnifolia, F. rotundifolia (Fig. 3B) y F. 
tomentosa; mientras que, en F. angustifolia, F. durangensis 
(Fig. 3C), F. phillyreoides y F. reticulata (Fig. 3D) también se 
presentaron triseriados. Los radios de todas las especies 
fueron heterocelulares, compuestos por células procum-
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Figura 2: Detalles de la madera de especies del género Forestiera Poir. estudiadas en México. A. Forestiera durangensis Standl., sección radial; 
B. Forestiera rotundifolia (Brandegee) Standl., sección radial, la flecha indica punteaduras vaso-radio similares a intervasculares; C. Forestiera 
rhamnifolia Griseb.; D. Forestiera reticulata Torr., sección tangencial, se muestran punteaduras intervasculares redondeadas; E. Forestiera racemosa 
S. Watson, sección transversal; F. Forestiera phillyreoides (Benth.) Torr., sección transversal. pps=placa de perforación simple, rh=radio heterocelular, 
pra=punteaduras areoladas con distribución alterna, pv=parénquima vasicéntrico, ga=granos de almidón, pd=parénquima apotraqueal difuso. Escala 
50 µm en A, E, F; 10 µm en B-D. 

bentes con una o dos hileras marginales de cuadráticas 
y/o erectas (ej. F. durangensis, Fig. 2A). Los radios uni-
seriados, biseriados y triseriados más angostos (10.48 y 
19.28 µm) y cortos (136.04 y 181.12 µm) se encontraron 

en F. tomentosa, mientras que los más altos fueron los de 
F. racemosa (264.49 y 411.61 µm). Los radios uniseriados 
más anchos fueron los de F. durangensis (22.25 µm) y los 
multiseriados más anchos se encontraron en F. angustifolia 
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Figura 3: Secciones longitudinales de madera de especies del género Forestiera Poir. estudiadas en México. A. Forestiera racemosa S. Watson; B. 
Forestiera rotundifolia (Brandegee) Standl., sección tangencial; C. Forestiera durangensis Standl.; D. Forestiera reticulata Torr., sección tangencial; 
E. Forestiera rhamnifolia Griseb., sección radial; F. Forestiera angustifolia Torr., sección tangencial; G. Forestiera rotundifolia (Brandegee) Standl., 
sección radial; H. Forestiera rhamnifolia Griseb.; I. Forestiera rotundifolia (Brandegee) Standl., sección tangencial. rb=radios biseriados, ru=radios 
uniseriados, rt=radios triseriados, fli=fibras libriformes, t=taninos, cp=cristales prismáticos, cn=cristales naviculares, sc=series cristalíferas. Escala=100 
µm en A-D; 50 µm en E, H, I; 10 µm en F, G. 
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(33.3 µm). Los radios presentaron granos de almidón (ej. 
F. racemosa, Fig. 2E), taninos (ej. F. rhamnifolia, Fig. 3E) y 
cristales prismáticos o naviculares (ej. F. angustifolia, Fig. 
3F; F. rotundifolia, Fig. 3G). 

Análisis estadísticos
El GLMM indicó que existen diferencias significativas en 
algunos de los caracteres evaluados. El diámetro de los 
vasos de la madera temprana (P<0.0001), la longitud de 
los elementos de vaso (P=0.01), el diámetro de los vasos 
(P=0.0009), la pared de fibras (P=0.0005) y altura de los ra-
dios (P=0.001) son diferentes entre las especies estudiadas 
(Cuadro 2). 

El dendrograma recuperó dos grupos (Fig. 4). Uno 
formado por F. angustifolia, F. durangensis, F. phillyreoides 
y F. reticulata (Grupo I) y otro compuesto por F. racemosa, 
F. rhamnifolia, F. rotundifolia y F. tomentosa (Grupo II). El 
Grupo I se definió por la presencia de radios biseriados a 
triseriados, vasos en madera tardía con diámetro ≥45 µm y 
paredes de las fibras ≤3 µm, y algunas de las especies con 
fibras ≤750 µm de longitud. El Grupo II se caracterizó por 

presentar radios predominantemente uniseriados, presen-
cia de taninos en radios, vasos en madera tardía con un diá-
metro ≤45 µm y paredes de las fibras mayores que 3 µm, así 
como fibras de longitud ≥750 µm. En este mismo grupo, F. 
rhamnifolia y F. rotundifolia se agruparon por la presencia 
de series parenquimatosas cristalíferas.

Las tres primeras variables discriminantes canónicas 
(Cuadro 3) explican 83.6% de la variación en las muestras de 
madera de Forestiera. La primera variable canónica tuvo un 
eigenvalor de 5.45 y acumuló 62.3% de la variación; los carac-
teres con mayor peso fueron el diámetro de los vasos de la 
madera temprana y la longitud de las fibras. Para la segunda 
variable canónica, que acumuló 12.26% de la variación, los 
caracteres importantes fueron la longitud de elementos de 
vaso y fibras. Respecto a la tercera variable canónica, que ex-
plicó 11.73% de la variación, el carácter más importante fue 
el diámetro de las fibras. La gráfica del análisis discriminante 
canónico (Fig. 5) muestra dos grupos definidos que coinciden 
con los obtenidos en el análisis de agrupamiento jerárquico, 
aunque F. tomentosa se separa de su grupo, pero con valores 
también negativos en la primera variable canónica.

Figura 4: Dendrograma obtenido del análisis jerárquico de conglomerado de la madera de ocho especies del género Forestiera Poir. estudiadas en 
México. Se distinguen dos grupos: Grupo I: F. reticulata Torr., F. durangensis Standl., F. phillyreoides (Benth.) Torr. y F. angustifolia Torr. Grupo II: F. 
tomentosa S. Watson, F. racemosa S. Watson, F. rhamnifolia Griseb. y F. rotundifolia (Brandegee) Standl.
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Figura 5: Gráfica del análisis canónico discriminante de la madera de especies del género Forestiera Poir. estudiadas en México. Se grafican los 
coeficientes para las tres primeras variables discriminantes canónicas. Los valores bajo el nombre de la especie corresponden al valor de la media del 
diámetro de los vasos de la madera temprana, longitud de fibras y diámetro de la fibra.

Cuadro 3: Coeficientes obtenidos del análisis discriminante canónico para las variables cuantitativas de la madera de ocho especies del género 
Forestiera Poir. estudiadas en México.

Carácter de la madera Can1 Can2 Can3
Lumen de vasos de madera temprana 0.53 0.06 0.12
Pared de vasos madera temprana 0.07 0.07 0.26
Lumen de vasos de madera tardía 0.35 0.43 0.13
Pared de vasos de madera tardía 0.09 0.05 0.20
Diámetro de fibras 0.48 0.34 0.69
Pared de fibras 0.39 0.23 0.37
Altura de radios multiseriados 0.37 0.32 0.29
Ancho de radios multiseriados 0.36 0.12 0.32
Altura de radios uniseriados 0.24 0.30 0.09
Ancho de radios uniseriados 0.27 0.01 0.16
Lumen de punteaduras 0.35 0.18 0.29
Longitud de elementos de vaso 0.03 0.77 0.60
Longitud de fibras 0.54 0.92 0.01

Discusión
Los caracteres anatómicos de vasos, fibras y parénquima 
descritos en el presente estudio se consideran típicos de 
la madera de Forestiera y otros géneros de la familia Olea-
ceae como Fraxinus L., Haenianthus Griseb., Hesperelaea 
A. Gray, Noronhia Stadman ex Thouars, Tessarandra Miers, 
Chionanthus D. Royen y Olea L. (Baas y Xinying, 1986; Baas 

et al., 1988; Erşen Bak y Merev, 2016). Además de los ca-
racteres antes mencionados, en este estudio se encontró 
que las especies de Forestiera presentan punteaduras re-
dondeadas, alternas y areoladas, así como parénquima 
apotraqueal difuso.

La madera de las ocho especies de Forestiera estu-
diadas presenta porosidad semianular. Este resultado difie-
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re de lo reportado por Baas et al. (1988), quienes descri-
bieron la anatomía de la madera de F. acuminata (Michx.) 
Poir., F. angustifolia, F. hondurensis Standl. & L.O. Williams, 
F. neomexicana A. Gray, F. pubescens Nutt., F. rhamnifolia 
y F. segregata (Jacq.) Krug & Urb., como difusa. Las espe-
cies caducifolias en general presentan porosidad anular 
(Carlquist, 2001; Aguilar-Rodríguez y Barajas-Morales, 
2005; Boura y De Franceschi, 2007). Sin embargo, las de 
Forestiera pueden conservar las hojas si hay disponibilidad 
de agua (Brooks, 1977; Martínez-Calderón et al., 2020), lo 
que puede explicar que presenten porosidades semianu-
lares o difusas. Además, la variación en la porosidad res-
ponde a la disyuntiva seguridad-eficiencia en ambientes 
con estacionalidad marcada (Carlquist, 2012). Sumado a lo 
anterior, es importante medir tanto los vasos cercanos a las 
marcas de crecimiento, como los que se encuentran en la 
parte media, ya que en este trabajo las muestras de made-
ra se describen como semianulares debido a que el diáme-
tro de los vasos de la madera temprana fue al menos del 
doble que el de los vasos de la madera tardía (Cuadro 2). 

Otro carácter reportado por Baas et al. (1988) para 
Forestiera es la presencia de parénquima en bandas mar-
ginales, carácter que también fue observado por Carlquist 
(1980) en la madera de F. segregata. En este trabajo siete 
especies presentan parénquima en bandas marginales aso-
ciado a los vasos de la madera temprana, lo que corres-
pondería a un parénquima marginal inicial. Sin embargo, 
estudios de actividad cambial podrían confirmar esta des-
cripción. El parénquima en bandas es importante en la co-
municación entre los sistemas axial y radial, ya que se sabe 
que entre más bandas existan se genera un mayor contacto 
entre estos dos sistemas haciendo más eficiente el movi-
miento de fotosintatos entre ellos (Carlquist, 2001). Esto 
es relevante para especies que pueden presentar alto por-
centaje de embolismo (Nardini et al., 2011; Spicer, 2014) o 
escasez de carbono por cierre estomático (Kiorapostolou et 
al., 2019), debido a que se distribuyen en tipos de vegeta-
ción con temporadas de sequía largas, como es el caso de 
algunas especies de Forestiera (Brooks, 1977).

La presencia de cristales prismáticos y naviculares 
ya se ha reportado en especies de Forestiera (Carlquist, 
1980; Baas et al., 1988). En este estudio se encontró que 
F. durangensis, F. phillyreoides y F. rotundifolia presentan 

cristales naviculares; F. angustifolia y F. rotundifolia desa-
rrollan cristales prismáticos y naviculares; F. reticulata y 
F. tomentosa no los tienen. Por otro lado, se reportan por 
primera vez series parenquimatosas cristalíferas en este 
género (F. rhamnifolia y F. rotundifolia). Las formas de los 
cristales o combinaciones de ellas pueden tener importan-
cia taxonómica (Chattaway, 1955; Al-Rais et al., 1971; IAWA 
Commitee, 1989; Melandri y Pernía, 2009; Stepanova et al., 
2013; Marques et al., 2015; Cuéllar-Cruz et al., 2020). Esto 
coincide con lo encontrado en este trabajo, ya que este ca-
rácter es importante para diferenciar las muestras de ma-
dera de Forestiera estudiadas. 

Respecto a los caracteres cuantitativos, todos fueron 
estadísticamente diferentes entre las especies analizadas. 
Sin embargo, es importante señalar que, en F. angustifolia, 
F. durangensis y F. phillyreoides el lumen de vasos, diáme-
tro de fibras, lumen de punteaduras y longitud de elemen-
tos de vaso fueron las variables que presentaron diferen-
cias, mientras que a nivel de poblaciones, la variable fue la 
altura de los radios. En lo anterior destaca la importancia 
de las variables cuantitativas de vasos y fibras para sepa-
rar a las muestras de madera a nivel poblacional y especí-
fico, como se ha reportado en Tapirira (Terrazas y Wendt, 
1995) y Viburnum L. (Ghimire et al., 2020). Aparentemente 
F. angustifolia, F. durangensis y F. phillyreoides comparten 
varios caracteres, pero sus relaciones jerárquicas son aún 
desconocidas. Esto implica que los caracteres cuantitativos 
aquí utilizados pueden ser evaluados posteriormente para 
conocer su valor informativo.

El análisis de conglomerado de las variables cuantita-
tivas evaluadas resultó en la formación de dos grupos que 
se diferencian principalmente por el diámetro de los vasos 
de la madera temprana y la pared de las fibras. Dentro de 
los grupos, la longitud de las fibras permite la formación de 
subgrupos. Este carácter permitió discriminar especies en 
géneros como Buddleja (Aguilar-Rodríguez y Terrazas, 2001) 
y Maytenus Molina (Giménez et al., 2014). En Forestiera no 
hay una relación alométrica significativa entre la altura de los 
individuos y la longitud de las fibras (P=0.802); por ello, se 
sugiere realizar estudios donde se evalúe si este carácter se 
correlaciona con factores ambientales, la edad o el hábito de 
las plantas, como se ha observado en otros estudios (Jorge 
et al., 2000; Moya y Tomazello, 2008; Arévalo et al., 2017).
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Diversas investigaciones han demostrado la impor-
tancia de los radios para distinguir especies o conjuntos de 
especies (Carlquist, 2001; Wickremasinghe y Herat, 2006; 
Melandri y Pernía, 2009; Oladipo y Oyaniran, 2013; Mar-
ques et al., 2015; Dos Santos et al., 2019; Ghimire et al., 
2020; Montaño-Arias et al., 2020; Farinaccio et al., 2021). 
Lo anterior se corroboró con los dos grupos obtenidos, 
pues el Grupo I se caracteriza por presentar radios predo-
minantemente biseriados y triseriados, mientras que en el 
Grupo II los radios uniseriados son los más comunes.

Además, en el Grupo I se distingue la mayor simili-
tud entre F. angustifolia y F. phillyreoides (Fig. 4), lo cual ya 
había sido identificado previamente por Brooks (1977) en 
su análisis morfológico, donde indicó que la estructura de 
las inflorescencias de estas especies las agrupa. Esto reve-
la que ambos taxones son muy similares en su morfo-ana-
tomía, resaltando la importancia de llevar a cabo estudios 
que permitan elucidar la causa de dichas similitudes.

El análisis canónico discriminante es congruente con 
el análisis de conglomerado, donde los caracteres cuanti-
tativos importantes para formar grupos son la longitud de 
las fibras, el lumen de los vasos de la madera temprana, 
el diámetro de las fibras y la longitud de los elementos de 
vaso. En este sentido se corrobora la importancia de utilizar 
análisis multivariados para identificar caracteres anatómi-
cos relevantes para agrupar las especies como lo indican 
Wickremasinghe y Herat (2006) y Kobayashi et al. (2019). 
En este análisis, la ubicación de F. tomentosa en el Grupo II 
no es clara (Fig. 5), debido a que tiene elementos de vaso 
y fibras más cortas que las otras del mismo grupo. Sin em-
bargo, para la primer variable canónica, que explica más de 
60% de la variación, el diámetro de los vasos es la variable 
que agrupa a F. tomentosa en el Grupo II.

Los análisis multivariados realizados para determi-
nar qué caracteres cuantitativos son útiles para discriminar 
entre las especies y el análisis de agrupamiento permitie-
ron identificar la combinación de caracteres cualitativos y 
cuantitativos, necesaria para identificar a las maderas del 
género Forestiera. A continuación, se presenta una clave 
dicotómica para las muestras de madera de las especies del 
género Forestiera estudiadas en esta investigación. 

Clave para la identificación de maderas                         
del género Forestiera

1a.	 Radios predominantemente biseriados y triseriados, 
vasos de madera temprana ≥45 µm de diámetro, pared 
de las fibras <3 µm ………………………………….....…….…... 2

1b.	 Radios predominantemente uniseriados, vasos de 
madera temprana <45 µm de diámetro, pared de las 
fibras ≥3 µm ……………………………………………….........…. 5

2a.	 Fibras de longitud <750 µm con cristales naviculares 
en parénquima radial ………....................................... 3

2b.	 Fibras de longitud ≥750 µm sin cristales en parénqui-
ma axial ….…...................................…. F. reticulata Torr.

3a.	 Parénquima marginal escaso (1-3 bandas) …………………
....................................................... F. angustifolia Torr.

3b.	 Parénquima marginal abundante (5 o más bandas) ……
………...…..……...............................................……………. 4

4a.	 Longitud de elementos de vaso <350 µm 
……....................………….... F. phillyreoides (Benth.) Torr.

4b.	 Longitud de elementos de vaso ≥350 µm …………………..
............................................……. F. durangensis Standl.

5a.	 Fibras de longitud ≥750 µm, cristales prismáticos en 
parénquima axial …........…………….............................. 6

5b.	 Fibras de longitud <750 µm, sin cristales ……................
.............................………………… F. tomentosa S. Watson

6a.	 Series parenquimatosas de 2-4 células ........................
.................................................. F. racemosa S. Watson

6b.	 Series parenquimatosas de 5-8 células, cristalíferas 
………...…...………….................................................……. 7

7a.	 Presencia de cristales prismáticos ................................
................................................... F. rhamnifolia Griseb.

7b.	 Presencia de cristales prismáticos y naviculares 
…............................ F. rotundifolia (Brandegee) Standl.

Conclusiones

Los caracteres anatómicos de la madera del género 
Forestiera son útiles para discriminar entre sus especies. 
Los diámetros y longitudes de elementos de vaso y fibras 
son especialmente importantes para diferenciar la madera 
hasta especie y entre poblaciones. El parénquima axial, los 
radios y los cristales son importantes para formar grupos en 
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las especies analizadas. Consideramos importante efectuar 
estudios en los que se ponga a prueba el valor taxonómico 
de los caracteres anatómicos de Forestiera aquí descritos. 
Además, resultaría relevante evaluar la relación entre la 
anatomía de la madera y el medio ambiente con la finalidad 
de explicar la eco-fisiología y su tolerancia ante el cambio 
climático. 
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Apéndice: Información de los ejemplares de herbario de los individuos de Forestiera Poir. colectados en los sitios de estudio en México.

Especie Ejemplares de respaldo
F. angustifolia Torr. MÉXICO. Querétaro, municipio Huimilpan, cerro del Cimatario, 2100 m s.n.m., 20°30'54.0''N, 

100°19'51.6''O, selva baja caducifolia, J. Ruiz V. 2 (CHAPA-155080).
MÉXICO. Puebla, municipio Tzicatlacoyan, camino a La Trinidad Tianguismanalco, 2029 m 

s.n.m., 18°51'43.2''N, 98°02'42.0''O, selva baja caducifolia, J. Ruiz V. 15 (CHAPA-155081).
MÉXICO. Oaxaca, municipio Santiago Miltepec, carretera Huajuapan - Tehuacán, 1858 m s.n.m., 

17°58'30.0''N, 97°41'02.4''O, selva baja caducifolia, J. Ruiz V. 22 (CHAPA-155082).
F. durangensis Standl. MÉXICO. Guanajuato, municipio San José Iturbide, Puerto de Carroza, 2290 m s.n.m., 

20°54'32.4''N, 100°26'27.6''O, matorral xerófilo, J. Ruiz V. 5 (CHAPA-155083).
MÉXICO. Durango, municipio Vicente Guerrero, carretera libre de Durango 2336 m s.n.m., 

24°03'36.0''N, 104°42'21.6''O, selva baja caducifolia, M. Vázquez S. 420 (CHAPA-155084).
F. phillyreoides (Benth.) Torr. MÉXICO. Querétaro, municipio Huimilpan, cerro del Cimatario, 2100 m s.n.m., 20°30'54.0''N, 

100°19'51.6''O, selva baja caducifolia , J. Ruiz V. 1 (CHAPA-155085).
MÉXICO. Guanajuato, municipio León, cerro el Gigante, 2029 m s.n.m., 21°12'25.2''N, 

101°33'32.4''O, selva baja caducifolia, M. Vázquez S. 422 (CHAPA-155086).
MÉXICO. Oaxaca, municipio San Juan Bautista Cuicatlán, Tomellín, 641 m s.n.m., 17°44'45.6''N, 

96°56'16.8''O, selva baja caducifolia, J. Ruiz V. 24 (CHAPA-155087).
F. racemosa S. Watson MÉXICO. Querétaro, municipio Landa de Matamoros, La Yesca, 1753 m s.n.m., 21°13'26.4''N, 

99°08'56.4''O, bosque templado, J. Ruiz V. 20 (CHAPA-155092).
F. reticulata Torr. MÉXICO. Querétaro, municipio Cadereyta, Las Tuzas, 2169 m s.n.m., 20°43'55.2''N, 

99°42'43.2''O, selva baja caducifolia, J. Ruiz V. 13 (CHAPA-155088).
MÉXICO. Querétaro, municipio Landa de Matamoros, El Madroño, 1935 m s.n.m., 21°16'58.8''N, 

99°10'15.6''O, bosque templado, J. Ruiz V. 21 (CHAPA-155089).
F. rhamnifolia Griseb. MÉXICO. Oaxaca, municipio Ixtepec, Agua Caliente, 143 m s.n.m., 16°39'36.0''N, 95°01'15.6''O, 

selva baja caducifolia, J. Ruiz V. 23 (CHAPA-155093).
F. rotundifolia (Brandegee) 

Standl.
MÉXICO. Puebla, municipio Huatlatlauca, La Magdalena Tlatlauquitepec, 1518 m s.n.m., 

18°44'31.2''N, 98°04'55.2''O, matorral xerófilo, J. Ruiz V. 17 (CHAPA-155090).
F. tomentosa S. Watson MÉXICO. Puebla, municipio Caltepec, cerro de Caltepec, 1915 m s.n.m., 18°10'51.6''N, 

97°28'40.8''O, selva baja caducifolia, J. Ruiz V. 18 (CHAPA-155091).
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