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RESUMEN

La familia Cornaceae se ha reconocido tradicionalmente como un grupo
heterogéneo con relaciones filogenéticas confusas. Esto se comprueba cuando se revisa la
literatura sobre el grupo y se encuentra que la composicién de Cornaceae varia de un
autor a ofro. En algunos trabajos se han excluido algunos taxones de Cornaceae, por
presentar caracteristicas mas afines a otras familias de plantas. Sin embargo, han sido
pocos aquellos estudios en donde se hayan propuesto relaciones filogenéticas dentro de la
familia. En este trabajo se llevo a cabo un andlisis cladistico de la familia Cornaceae
utilizando 29 caracteres, principalmente raacromorfolégicos. Se consideraron irece
taxones terminales, que sor los generos Aucupa, Cornus, Corokia, Curtisia, Griselinia,
Helwingia, Kaliphora, Mastixia, Melanophyilay Torricellia, que presumiblemente forman
parte de Cornaceae, ademas de los miembros de Nyssaceae: Campiotheca, Davidia y Nyssa.
Se eligid como grupo externo a 1a familia Garryaceae, representada por un solo género,
Garrya. Adicionalmente se considerd a Alangium como grupo externo.Se discute la
polaridad de cada cardcter usado en el analisis. £l analisis fitogenético se efectué con el
programa Hennigd6, version 1.5, utilizando el algoritmo de parsimonia de Wagner y el
método exacto (ie*, implicit ennumeration), El mapeo de los caracteres se hizo con el
programa CLADOS, version 1 5. Se obtuvo un 4rbol con una longitud de 62 pasos ¢ indices
de consistencia de 0.59 y de retencion de 0.65. Los resultados muestran que existe un
grupo separado del resto de los taxones integrado por ((Cornus + Mastixia), (Davidia,
(Nyssa + Camptotheca))). También indican que si se consideran a los géneros Aucuba,
Cornus, Corokia, Curtisia, Griselinia, Helwingia, Kaliphora, Mastixia, Melanophylla y
Torricellia como los taxones que conforman a 1a familia Cornaceae, ésta seria un grupo
parafilético, pues existen algunos géneros dentro de ella, como Cornus, Mastixia y
Curtisia, que tienen mas relacion con 1a familia Nyssaceae que con la familia Cornaceae
misma. Los géneros Griselinia, Corokia, Aucuba, Helwingia, Kaliphora, Melanophiylia y
Torricellia se separan completamente de la agrupacion anterior. El género Curtisiaesta
relacionado cercanarente con el grupo que incluye a Cornus. Sin embargo, s¢ discuten
algunas razones por las que se considera separado del clado anterior. Los resultados de este
{rabajo indican que es necesario reconsiderar los limites taxondmicos de la familia
Cornaceae, con analisis filogenéticos adicionales considerando un mayor numero de
caracteres y diferentes hipdtesis de trabajo.




CAPITULO 1
INTRODUCCION

En cualquier estudio de tipo taxondmico se presenta una serie de problemas al
intentar establecer los limites del grupo que se desea estudiar, pues la composicion
taxondmica del mismo varia de uno a otro autor. Posteriormente se presentan conflictos
al tratar de establecer qué caracteres dan cohesidn a este grupo que lo mantienen separado
de otros taxones, y por ultimo, qué relacion filogenética guardan las unidades dentro de
un taxén. En muchas ocasiones se supone que las relaciones propuestas con anterioridad
para el taxdn son verdaderas, sin siquiera cuestionarlas. Esto se acepta hasta que surge un
nuevo trabajo que propone modificaciones al anterior, de tal manera que se llegan a tener
tantas clasificaciones como autores han estudiado al grupo y la mayoria de las veces no

existe acuerdo entre ellos.

Es numerosa la literatura donde se encuentran clasificaciones contradictorias o bien
con problemas en la forma de nombrar a los taxones. Esto sin duda guarda una relacién
con el hecho conocido de que muchas de las descripciones o de las clasificaciones que
hasta nuestros dias se siguen utilizando, fueron generadas con base en similitud
puramente fenética que comparten los taxones entre si. Es decir, el grado de parecido entre

taxones hace que éstos se ubiquen artificialmente dentro del mismo grupo.

En la tarea clasificatoria, que es una de las multiples actividades que realizan los
taxénomos, se busca que los sistemas de clasificacion propuestos sean universales y
predictivos, por lo tanto debe rechazarse una clasificacion mantenida tan solo por
principio de autoridad. Se debe procurar tener una clasificacion basada en argumentos
cientificos. Estos argumentos estan sujetos a prueba y pueden conducir a la aceptacion o

refutacién de hipotesis. En particular, el analisis taxondmico es un paso previo para la

generacion de sistemas clasificatorios.



Susana Ocegueds Cruz

Existen diferentes enfoques para el analisis taxonémico: el gradista, el feneticista
y el cladista. Este altimo es el método de andlisis que se eligi6 para este estudio. En el
capitulo 4 se hace un analisis de las conveniencias del uso del cladismo sobre los otros
métodos, para el estudio de relaciones filogenéticas. En el capitulo 5 se explica mas

ampliamente en qué consiste el uso del método cladista de reconstruccion filogenética.

La familia Cornaceae y en particular el género Cornus representan solo un ejemplo
de un grupo taxonémico con problemas en el estudio de sus relaciones de parentesco, que
requiere que sean revisadas con detalle. Esta familia comprende 15 géneros segun el
sistema adoptado por Harms (1898) y 10 géneros.segﬁn Wangerin (1910); Ferguson
(19664a) sefiala que esta familia es tan heterogénea que los géneros que la forman varian
de 7 a 16, segn el punto de vista de cada autor e incluyen cerca de 100 especies (Sosa,
1978). CornusL. es el género mas grande dentro de la familia, con aproximadamente 45
especies organizadas en varias secciones o subgéneros, y es el unico de la familia con

representantes en América (Rzedowski y Calderén, 1981, Murrell, 1992).

Tradicionalmente se ha reconocido que la familia Cornaceae esta relacionada con
Alangiaceae, Nyssaceae y Garryaceae formando el orden Cornales, segin la opinidn de
Cronquist (1981). Segan Adams (1949) se agrupa con Alangiaceae, Nyssaceae, Araliaceae
y Umbelliferae en el orden Umbellales por presentar un ovario infero de pocos carpelos,
un caliz reducido y una marcada tendencia a presentar una inflorescencia umbelada con
muchas flores; ademds, igual que las aralidceas, tiene canales secretorios y un micrépilo
extrorso. Las familias Garryaceae, Alangiaceae y Nyssaceae son familias estrechamente
relacionadas que, de acuerdo con Harms (1898), constituyen la familia Cornaceae sensu

lato.

Segtin Ferguson (1966a) la anatomia y morfologia de Cornaceae son similares en
algunos aspectos a las Caprifoliaceae y, en particular, sefiala que el polen de Cornuses
similar al de los géneros Viburnum y Sambucus. Por su parte, Macbride (1 929) considera

4
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que algunas especies sudamericanas de Viburnum se habian descrito incorrectamente por
él mismo como nuevas especies de Cornus. La historia nomenclatural del género Cornus
se discute en el capitulo 3. Este trabajo es una fuente mas de consulta para futuros estudios
de la familia Cornaceae, pues recopila informacion de diferentes fuentes de caracteres
taxonomicos y se analizan las relaciones filogenéticas al interior de la misma a la luz de

estos datos.

En este trabajo se planted como objetivo el analisis de las relaciones entre los
géneros de las familias Cornaceae y Nyssaceae, con el fin de establecer si existen
caracteres sinapomérficos que justifiquen la separacion de estas familias, o bien de grupos

monofiléticos menores, asi como la estructura interna de los mismos.



CAPITULO 2
LA FAMILIA CORNACEAE

2.1. Caracteristicas generales

Los miembros de la familia Cornaceae son plantas lefosas, rara vez hierbas, con
hojas simples, usualmente deciduas, opuestas y enteras o algunas veces dentadas,
ocasionalmente alternas, la mayoria de las veces pecioladas, frecuentemente con venas
secundarias arqueadas, sin estipulas (Zomlefer, 1994). Presentan generalmente tricomas
simples unicelulares, pero los tricomas dicotomicos y glandulares también se observan en
ciertas especies. Comtinmente se presentan cristales de oxalato de calcio en algunas de las
células de los tejidos parenquimatosos, ya sea de manera aislada, agrupada o en forma de

arena cristalina (Metcalfe y Chalk, 1979; Cronquist, 1981).

La inflorescencia es determinada, cimosa o paniculada, a veces umbelada, capitada
0 menos frecuentemente reducida a una flor solitaria, algunas veces rodeada por bréacteas
petaloides largas (generalmente blancas), terminales o axilares. Las flores son
actinomorficas, perfectas o imperfectas, epiginas, pequefias, con un disco nectarifero hacia
el apice del ovario (Zomlefer, 1994). Existen normalmente 4 6 5 pétalos libres (raramente
ausentes), generalmente valvados y un ntimero igual de estambres alternos a los pétalos,
con filamentos cortos y las anteras biloculares lateralmente dehiscentes, basifijas o
dorsifijas; con frecuencia se presenta un disco epigino (Cronquist, 1981; Carranza, 1992).
El ovario es infero, de 2 (raramente 1, 3 6 4) carpelos fusionados, con 1 a 4 léculos, con
un évulo solitario, péndule y andtropo. Los dvulos son unitégmicos, crasinucelares. La
placentacion es axilar. El estilo es simple y el estigma capitado o lobado (Heywood, 1979,
Cronquist, 1981). Las anteras son tetrasporangiadas, ditecas, con dehiscencia longitudinal,
los granos de polen son binucleados, (2-)3(-6}-colporados. El saco embrionario es
monospdrico o algunas veces tetraspdrico y con desarrollo del endospermo celular
(Heywood, 1979; Cronquist, 1981; Goldberg, 1986). El fruto generalmente es una drupa,
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raramente una baya, las semillas tienen la testa membranosa y el embridn es recto y estd
rodeado por un endospermo abundante y aceitoso (Ferguson, 1966a; Heywood, 1979;
Carranza, 1992).

La polinizacion de las corndceas es probablemente por insectos, pues muchas de las
especies incluidas dentro de esta familia producen néctar (Ferguson, 1966a). El numero
cromosdmico bdsico para las Cornaceae es X=11 (Goldblatt, 1978), no obstante, Cronquist
(1981) cita X=8-13, 19.

2.2. Composicidn taxondémica

La composicion taxonémica de las Cornaceae ha variado en el curso del tiempo. En
el cuadro 2.1 (pag. 11) se presentan los géneros incluidos en la familia Cornaceae por
diferentes autores. Por ejemplo, Bentham y Hooker (1867) definieron a las cornaceas
basicamente por la posicion del rafe en el évulo; asi, los géneros de esta familia se
caracterizan por poseer 6vulos con rafe dorsal, en contraste con las araliaceas, grupo al
que las relacionan y donde los dvulos tienen rafe ventral. Estos autores excluyeron de
Cornaceae a Helwingia Willd. y lo ubicaron en las Araliaceae, pero incluyeron a Alangium
Lam., Garrya Douglas ex Lindl., Marlea Roxb. y Nyssa Gronov. Ex. L., ademas de Aucuba
Thunb., Cornus L., Corokia A. Cunn., Curfisia Aiton, Griselinia J. R. Forst. & G. Forst,,
Kaliphora Hook. ¥., Mastixia Blume y Torricellia DC., doce géneros en total en la familia.

El género Marlea actualmente se considera una seccion de Alangium (Eyde, 1968).

Harms (1898) cita 15 géneros en las Cornaceae: Alangium, Aucuba, Campliotheca,
Cornus, Corokia, Curtisia, Davidia, Garrya, Griselinia, Kaliphora, Helwingia, Mastixia,
Melanophylla, Nyssa y Torricellia, incluidos en siete subfamilias: Alangioideae,
Garryoideae, Nyssoideae, Davidioideae, Cornoideae, Curtisioideae y Mastixioideae. En la
actualidad las cuatro primeras se consideran parte de tres familias distintas de Cornaceae,
esto es, Alangiaceae, Garryaceae y Nyssaceae (Nyssoideae y Davidioideae). De los 15

8
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generos de Cornaceae segin Harms (1898), Wangerin (1910) sdlo considera 10 géneros

y reconoce a Alangium (Alangiaceae), Garrya (Garryaceae) y a Nyssaceae como familias

separadas.

Con base en algunas caracteristicas de la madera, como tipo de porosidad, tipo de
platina de perforacion de los elementos de vaso, niimero de células que conforman los
radios de la madera y presencia de engrosamientos en las paredes de los elementos de

vaso, Adams (1949) establece varias subfamilias y tribus para Cornaceae (figura 2.1):
Subfamilia Mastixioideae: Masfixiz
Subfamilia Curtisioideae: Curfisia
Subfamilia Cornoideae;
Tribu Griseliniae: Grisalinia, Melanophylla
Tribu Aucubeae: Aucuba
Tribu Corneae: Lautea, Corokia, Cornus
Tribu Kaliphorieae: Kaliphora
Tribu Helwingieae: Helwingia

Tribu Toricellieae: Torriceilia
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Figura 2.1. Relaciones filogenéticas entre géneros y tribus de Cornaceae segin Adams (1949).
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Melchior (1964) considera 10 géneros como parte de Cornaceae, incluyendo a

Afrocrania y excluyendo a Kaiiphora.

Hutchinson (1969) considera dentro de las Cornaceae a Afrocrania,
Chamaepericlymenum y a Svida, que se han considerado parte del género Cornus.
Heywood (1979) considera los mismos géneros que Wangerin (1910) excepio Corokiay
Kaliphora.

Takhtajan (1980) separa a las Helwingiaceae como una familia independiente,
mientras que Cronquist (1981) incluye 11 géneros en las Cornaceae, los 10 de Wangerin
(1910) ademas de Aralidium.

Por otro lado, Thorne (1983, 1992) ubica a Aucuba, Helwingia y Torricellia en

familias independientes, Aucubaceae, Helwingiaceae y Torricelliaceae, respectivamente.

Eyde (1988) solamente reconoce como géneros de Cornaceae a Nyssa, Davidia,
Camptotheca, Mastixia y Cornus. Segun este autor, Mastixia es el taxon hermano del
género Cornus, punto de vista también compartido por Murrell (1992, 1 993), pues tanto
Mastixia como Cornus comparten la presencia de tricomas en forma de T sobre el envés

de las hojas.

De todos los tratamientos que se han hecho, los trabajos de Eyde (1963, 1964,
1966a, 1966b, 1967, 1987 y 1988) son de los mas detallados. Segiin la informacién del
cuadro 2.1, los géneros que son incluidos por la mayoria de los autores en Cornaceae son
los si...entes: Aucuba, Cornus, Corokia, Curtisia, Griselinia., Helwingia, Kalipfora,
Meastixia, Melanophylla y Torricellia. Autores mas recientes como Hufford (1 992) y Xiang
et al. (1993) sugieren que los géneros Nyssa, Davidia y Camplotheca también deberian

ser considerados como parte de Cornaceae. La relacion de Nyssaceae y Cornaceac estd

10
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apoyada por andlisis cladisticos de caracteres morfolégicos (Hufford, 1992) y por
datos moleculares (Xiang ef al, 1993). Este conjunto de trece géneros citados
anteriormente, constituye el punto de interés de este trabajo, pues la delimitacion de la
familia Cornaceae merece especial atencién pues no ha existido acuerdo entre diferentes

autores.

2.3. Relaciones filogenéticas propuestas para Cornaceae

Diversos autores han reconocido que la familia Cornaceae constituye un grupo de
plantas sumamente heterogéneo. Por lo anterior, se han asociado con las Alangiaceae,
Garryaceae, Davidiaceae y Nyssaceae, de las cuales las tres primeras son MonNogEenéricas.

Algunas de estas relaciones se exponen a continuacion.

De acuerdo con Rickett (1945a) las caracteristicas distintivas que separan a las
corndceas de las nisdceas, son los pétalos valvados y el ovario bilocular de las corniceas,
mientras que en las nisdceas los pétalos son imbricados y el ovario es unilocular. Otra
caracteristica que distingue a las nisdceas de las corndceas es que el nitmero de estambres

es mayor en las flores de Nyssaceae (5-10) que en Cornaceae (4-5).

Li y Chao (1954), por su parte, destacan que la estructura de la madera de
Nyssaceae indica que éstas son un grupo de plantas muy relacionadas con Cornaceae. Por
ejemplo, en ambas familias la porosidad estd igualmente distribuida, la longitud de los
elementos de vaso es similar y la platina de perforacion es escalariforme con muchas

barras.

Fairbrothers y Johnson (1964) y Fairbrothers (1977) realizaron estudios serologicos
comparativos dentro de las familias Cornaceae y Nyssaceae y con base en sus resultados
plantearon que las dos familias deben considerarse separadas una de otra, pues 1o existe

correspondencia serolégica. Los datos serolégicos apoyan 1a separacion de Cornaceae y
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Nyssaceae y ademas la existencia de dos subfamilias, Nyssoideae y Davidioideae dentro de
Nyssaceae. La primera de ellas incluye a los géneros Campfotheca y Nyssa y 1a otra solo

incluye a Davidia.

Graham (1966) seniala que la familia Cornaceae esta relacionada con la familia
Araliaceae. De acuerdo con el punto de vista de esta autora, la informacién disponible
sobre Cornaceae, Nyssaceae y Garryaceae hace suponer que estas familias divergieron del
mismo tronco evolutivo. Asi mismo, sefiala que dentro de este complejo de familias, las
garridceas son las mds avanzadas en morfologia floral y las aralidceas presentan
caracteristicas intermedias entre las familias mds avanzadas, como las umbeliferas y
garridceas, y las mds primitivas como Cornaceae y Nyssaceae, Por otra parte, en opinion
de Ferguson (1966a) las garridceas, alangidceas y nisdceas son familias muy cercanamente

relacionadas y mds o menos recientemente se separaron de las corndceas.

Existen varios trabajos en donde se plantea una relacion cercana entre Nyssaceae
y Cornaceae, como los de Bate-Smith ef 2. (1975), quienes reconocen esta cercania entre

Nyssaceae y Cornaceae con base en datos fitoquimicos.

Seguin Ferguson (1977), en cuanto a la morfologia del polen, se ha encontrado que

Cornus, Mastixiay Curtfisia comparten la presencia de una endoabertura en forma de H.

Goldblatt (1978) con base en el niimero cromosomico de los géneros de Cornaceae
y grupos emparentados, propone que las Cornaceae estin mds relacionadas
citolégicamente con Garryaceae v Alangiaceae, que con Nyssaceae y Davidiaceae, va que
comparten el mismo niimero cromosémico bdsico. Adicionalmente, este autor opina que
la relacion entre Alangium y Garrya con Cornus parece ser mads estrecha que con
Griselinia, Torricellia y Helwingia. Por otro lado, sugiere que Hel/wingia con n=19
muestra problemas de ubicacidn taxonoémica dentro de las corndceas. Los nimeros

cromosdmicos sugeridos por este autor son los siguientes (cuadro 2.2):
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FAMILIAS GENEROS NUM. DE CROMOSOMAS (n)
Nyssaceae Nyssa 22
Camptotheca 22
Davidiaceae Davidia 21
Cornaceae Helwingia 19
Mastixia 11y 13
Curtisia 13
Griselinia 9
Torricellia 12
Cornus 10y 11
Garrvaceae Garrya 11
Alangiaceae Alangium 11

Cuadro 2.2. Nameros cromosdmicos citados por Goldblatt (1978) para las corndceas y géneros cercanos.

Breuer ef al. (1987) hacen un estudio de Ios dcidos grasos de Cornaceae y sostienen
que debido a la apariencia de un patrén comun en estos 4cidos, parece posible la relacion
taxonomica entre varias especies de Cornaceae y las Hamamelidaceae, Hydrangeaceae y
Aquifoliaceae. Por otro lado, estos autores mencionan que, a diferencia de las otras
Cornaceae, aparecen engrosamientos nodosos en los tricomas de Davidia, Nyssa y
Camptotheca, 10 que sugiere que dichos géneros deberian combinarse en una famiiia
propia (Nyssaceae). Este grupo de cinco familias (Alangiaceae, Garryaceae, Davidiaceae,
Nyssaceae y Cornaceae) se cree que tavo su origen a partir del fronco saxifragaceo, pero
existen otras afinidades que aun son materia de discusién. Segin ellos mismos, la

presencia de dcido petroselénico relaciona a Garrya con Griseliniay Aucuba.

Por su parte, Hegnauer (1969), Jensen ef al (1975), Bate-Smith ef al (1975),
Cronquist (1981) y Dahlgren (1983) niegan cualquier relacion de Cornaceae con
Araliales, una opinién que ha sido también apoyada mediante datos quimicos. Las Araliales

contienen poliacetilenos y acumulan aceites esenciales y resinas, ademds de sintefizar
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saponinas triterpénicas (Hegnauer, 1969); estos rasgos parecen estar ausentes en las
Cornaceae. Los estudios bioquimicos han mostrado la presencia en las corndceas de
aucubina, un pigmento iridoide que le da color al fruto y que a mesaudo provoca una
coloracion negruzca (Strasburguer ef 4l., 1986), el cual estd ausente en las umbeliferas y

aralidceas.

Eyde (1988) considera a la familia Nyssaceae como un grupo muy cercano al género
Corrius. En el trabajo de Burckhalter (1992) se analizaron flavonoides foliares de Nyssa,
Cornus y Garrya, estableciéndose como grupo externo al género Cornuis. Recientemente
Xiang ef al (1993) realizan un anglisis filogenético con caracteres moleculares para
Cornus y géneros relacionados como Aucuba, Corokia, Griselinia, Heiwingia, Alangium

y Curtisia entre otros, estableciendo que las nisdceas forman parte del clado cornéceo.
2.4. Distribucién

Los géneros estudiados en este trabajo son 4rboles y arbustos o rara vez hierbas
perennes, las cuales crecen principalmente en las regiones templadas del hemisferio norte,
con pocas especies representadas en los tropicos y subtrdpicos de América Central y del
Sur, Africa, Madagascar, Indo~Malasia y Nueva Zelanda. La familia es principalmente
asiatica (Heywood, 1979) (figura 2.2, cuadro 2.3).
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Figura 2.2. Distribucion de los géneros tratados en este trabajo (Tomado de Heywood, 1979).

Género #de Distribucion
Spp.
Aucuba 2-4 este del Himalaya a Japon
Camptotheca 1 sur y sureste de Asia
Cornus 45 Europa, Asia y América
Corokia 4 Nueva Zelanda
Curfisia 1 Sudafrica
Davidia 1 suroeste de China
Griselinia 6 Nueva Zelanda, Chile y Brasil
Helwingia 3 este de Asta
Kaliphora 1 Madagascar
Mastixaa 13 Indomalasia
Melanophylla 8 Madagascar
Nyssa 5 sur de Norteamérica, China e Indomalasia
Torricellia 3 este del Himalaya al oeste de China

Cuadro 2.3. Distribucién de los géneros tratados en este trabajo segun Mabberley (1987).
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CAPITULO 3
EL GENERO CORNUS

Al ignat que sucede con la familia Cornaceae, los estudios taxondémicos del género
Cornus muestran que ha existido cierta dificultad para el establecimiento de sus limites.
El analisis filogenético realizado por Murrell (1992) para Cornus es un frabajo que
ordena la informacion existente de este taxon y establece los limites del género con base
en varios caracteres sinapomorficos. Los subgeneros considerados por este autor estan
pasados en caracteres exclusivos y son, por lo tanto, mas confiables que algunas otras
subdivisiones anteriores en las cuales no era facil reconocer, en todos los casos, los criterios

de subdivision o de fusién de subgrupos dentro de Cornus.
3.1. Generalidades

Ef género Cornus se conoce con el nombre vulgar de "cornejo”; algunas porciones
de este género reciben el nombre de "cerezas cornelianas”, "madreselva enana’, "cornejos
de grandes bracteas” y "cornejos sin bracteas”. Segtin Murrell (1992) estd compuesto de
aproximadamente 43 especies y nueve subgéneros; estos son: Yinquania (Zhu) Murrell,
Kraniopsis Raf., Mesomora Raf., Arctocrania Endlicher ex Reichenbach, Afrocrania
(Harms) Wangerin, Cornus L., Discocrania (Harms) Wangerin, Cynoxylon Raf. y
Syncarpea (Nakai) Xiang. Este autor opina que el género tiene un patrén de distribucion
Arcto-Terciario, con centros de diversidad en el este de Asia, este de Norteamérica,
noroeste del Pacifico y las montafias de América Central. Sus especies muestran una
variacion especialmente considerable en la arquitectura y estructura de la inflorescencia,
principalmente en el desarrollo y persistencia de las bracieas y en menor grado de 1a forma

y tamafio del fruto (Murrell, 1992).

Dentro de su concepto de Cornus, Linneo (1 753) reconoce la variacion extrema

en la estructura de la inflorescencia, desde una cabezuela capitada hasta un tirso abierto
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y la variacion en el habito de crecimiento, incluyendo arboles, un arbusto y dos especies
rizomatosas con renuevos herbaceos con flores. Esta variacion ha intrigado a muchos
estudiosos del género desde aquel tiempo y ha llevado a muchos a dividir al taxdn en
varios géneros o subgéneros. El segundo aspecto es que Linneo describid al cornejo
‘hembra', Cornus sanguinea L., como "Cornus arborea, cymis nudis'. Esta descripcion de
una inflorescencia ebracteada (cymis nudis = con cimas desnudas o sin bracteas) se
contrastd con las otras cuatro especies con inflorescencias bracteadas. La descripcion
antigua del cornejo “hembra” como no bracteado se perpetud en la literatura, llevando a
autores posteriores a poner énfasis en la inflorescencia "sin bricteas" como la base sobre

la cual dividen al taxon en diferentes grupos.

A principios del siglo XX, la exploracion de América Central y del Sur dio por
resultado que se describieran nuevas especies para México (Rose, 1903; Conzatti, 1903)
y el descubrimiento de Cornusen Sudamérica (MacBride, 1929). Varios aufores, entre los
que estd Rickett (1934, 1944, 19452, 1945b y 1950) contribuyeron a aclarar algunos de
los complejos problemas sistematicos dentro del género Cornus y entre ellos destaca su
estudio para la Flora de Norteamérica (Rickett, 1945b).

3.Z. Caracteristicas generales

Segun Rickett (1945b), el género Cornus esta compuesto principalmente por plantas
lefiosas; solo tiene dos especies herbaceas: C. canadensisL. y C. suecica L. Murrell (1992)
registra, ademas, algunas entidades con caracteristicas morfolégicas intermedias que se
reconocen como especies del género Cornus: C. unaleschkensis Ledebour y C. infermedia
(Farr) Calder & Taylor, ademds de un hibrido (C. canadensisx C. suecica). Las hojas de
Cornus son simples, casi siempre pecioladas, enteras o denticuladas, generalmente
opuestas, aunque tzmbién se presentan alternas en algunas especies y se agrupan hacia
las partes terminales de las ramas (Murrell, 1992). La venacion es reticulada y los nervios

secundarios paralelos al margen (Carranza, 1992). La inflorescencia es terminal o axilar,
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ramificada dicotdmicamente, cimosa y ebracteada, paniculada o en una cabezuela (cima
reducida) rodeada por bracteas involucrales a veces petaloides y un anillo interno de
bracteolas membranosas pequetias (Ferguson 1966b). Las flores son hermafroditas, sésiles
o cortamente pediceladas, blanquecinas, el tubo floral campanulado, la prefloracion
valvada, el céliz con 4 [dbulos, 4 pétalos insertos sobre un disco pulviniforme glabro, con
4 estambres, exertos, las anteras oblongas, biloculares, versatiles, introrsas, con
dehiscencia longitudinal, el ovario bicarpelar, bilocular, sincarpico, unido al tubo floral
y al disco, los 6vulos péndulos anatropos con rafe dorsal (Ferguson 1966b). El polen es 3-
aperturado colporado, de 2 células. El fruto es una drupa globosa o eliptica, azulosa o
rojiza, con cicatrices del perianto en el apice y con el estilo algunas veces persistente, con
2 semillas por fruto, aplanadas; el embrién es recto, con testa membranosa y rodeado por
un copioso endosperma (Carranza, 1992). La madera de Cornus es especialmente dura,

caracteristica por la que en la antigiiedad se usaba para hacer armas (Eyde, 1987).

Existen estudios de diversa indole para Cornus. Por ejemplo, Jensen ef af (1973,
1975) cifan la presencia de glucdsidos iridoides en hojas y ramas de algunas de sus
especies. Borowicz y Stephenson (1985), por su parte, se enfocan al estudio de la
composicion quimica del fruto, mientras Gunatilleke y Gunatilleke (1984} estudiaron la
biologia reproductiva de algunas especies. Finalmente, Blackwell (1982) cita fosiles que
datan 1a existencia de Cornusen el pleistoceno en el centro de Mississippi, en los Estados
Unidos.

3.3. Problemas filogenéticos

De acuerdo con el criterio de cada autor, las especies de Corrnus han sido agrupadas
en el género Cornus o incluso como secciones o subgéneros distintos. Se puede observar
- que existe poco acuerdo entre los autores para definir la jerarquia dentro del genero. Esta
jerarquia siempre se ha establecido con base en morfologia total y no en una determinada

por apomorfias sensu Hennig {1968).
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Los problemas taxondmicos del género Cornus han sido recopilados por Ferguson
(1966b), quien ha seguido la historia taxonomica y nomenclatural del género a través del
tiempo. Los cambios més importantes son ios siguientes: el género Corrius se establecid por
Linneo (1753) con cinco especies: C. mas, C. suecica, C. canadensis, C. sanguineay C.
florida. Hill (1756, en Ferguson 1966a) establecio el género Chamaepericlymenum con
base en C suecica L. Dumortier (1827, en Ferguson 1966a) reconocié dos secciones en

Cornus. Thelycrania y Cornotypus.

Por otro lado, Rickett (1934, 1944, 1945a) estudio por varios afios al genero,
analizando confusiones nomenclaturales o bien proponiendo nuevas combinaciones en
su interior. Finalmente, en otro trabajo refine las confusiones nomenclaturales de Cornus,
y plantea que los nombres que ha recibido el género a través del tiempo han sido las
siguientes (Rickett, 1945b):

Chamaepericlymenum Hill, 1756. Los cornejos herbaceos fueron los 1nicos que no
se lamaron Cornus desde el principio. C. suecica L., un "cornejo enano” fue
primero llamado Chamaepericlymenum, que significa madreselva enana. Mas tarde
se incluyoé también C. canadensis L. Pasaron 150 afios hasta que Dillenius (1 73Z,
en Eyde 1987) vid que las flores y frutos hacian de esa especie un cornejo, no una
madreselva y se les incluyd dentro del género Cornus. A pesar de esto Hill (1756,
en Rickett, 1945a) los sigue llamando Chamaepericlymernuni.

Benthamia Richard, 1828

Benthamia Lindl. 1833

Cynoxylon Raf. 1838

EukraniaRaf, 1838

Benthamidia Spach, 1839. Dentro de los cornejos de grandes bracteas, Spach separa
a los que tienen un fruto compuesto de los que presentan un fruto simple y los
nombra respectivamente Benthamia y Benthamidia. A todo lo demas le sigue
llamando Cornus.

Swida Opiz, 1852. A los cornejos sin brécteas o con bracteas reducidas (bractless
dogwoods) Opiz los ubica fuera de Cornusy les da el nombre de Swida, con la
consideracion de que este tipo de cornejos se conocian desde la antigiiedad por los
griegos, quienes les llamaban cornejos femeninos, especialmente refiriendose a
la especie C. sanguinea L., por tener la caracteristica de que sus bracteas son
ausentes y en las demas especies que se consideran Cornus las bracteas estin
presentes y pueden ser desarrolladas o rudimentarias.
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Cornefla Rydb. 1906
Macrocarpium Nakai, 1909
Arctocrania Nakai, 1909
Mesomora Lunell, 1916
Ossea Lunell, 1916

Adicionalmente, existen varios trabajos en donde se tratan estos problemas
nomenclaturales para algunas especies del género Cornus (Buhl, 1935; Hara, 1948 y
Calder y Taylor, 1965), mientras en otros (Farwell, 1932) se discute la jerarquia

taxondmica de algunos de sus subgrupos dentro de Cornus.

En los trabajos antiguos como Genera Flanfarum de De Jussieu (1789), Cornus se
agrupd dentro de Caprifoliaceae, junto con Horfensia, Sambucus y Hedera, mientras que
en el Prodromusde De Candolle (1830), estd colocado dentro de 1a familia Cornaceae. En
otros trabajos, como el de Macbride (1929), se describe a Cornus como un nuevo género
para Sudamérica, cuando en realidad se trataba del género Vibuwrnum L. Segun las
observaciones de Ferguson (1966a), en cuanto a la anatomia y morfologia de las
corndceas, éstos dos géneros son muy parecidos, particularmente en el polen que es similar
morfolégicarmente al de Viburnum y Sambucus de las Caprifoliaceae. Por su parte
Steyermark y Liesner (1987) proponen varios caracteres para distinguir a Cornus de
Viburnum, entre los que estin los siguientes: el género Cornus presenta el envés de las
hojas con tricomas dicotdmicos, unicelulares, nodosos con incrustaciones de CaCQO,,
mientras que la pubescencia en Viburnum, cuando esta presente es de tricomas simples,
estreltados, peltados, fasciculados o glandulares. La flor en Cornus es tetrdmera, mientras
que en Viburnum es pentimera. La corola en Cornus es dialipétala y en Viburnum

simpétala. Cornus presenta un ovario bilocular, mientras que en Viburnum es unilocular.
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3.3.1. Analisis de los criterios para la divisién del género Cornus en secciones

La principal base para dividir a las secciones o subgéneros que conforman a Corris
han sido las caracteristicas de la inflorescencia (Ferguson, 1966b), principalmente las
bracteas, asi como la forma de la drupa (Rickett, 1950). Para Ferguson (1966b) la
utilizacién de estos caracteres no es suficiente para reconocer diferentes grupos. Segun

Rickett (1950) el género se compone de seis secciones (cuadro 3.1):

Secciones Distribucién Forma de | Bracteas Desarrollo de | Infilorescencia
vida las bracteas
Thelycrania Hemisferio Norie lefiosa ausentes poco cima
tempiado desarrolladas
Discocrania Norteamérica leficsa deciduas, no poco cima reducida
petaloides desarroliadas
Tanycrania Europa, Asia, Japon, lefiosa deciduas, poco cima reducida
Korea, California subpetaloides desarrolladas
Cynoxyion Norteameética lefiosa persistentes, muy cima reducida
petaloides dasarroliadas & capituliforme
Arctocrania Circumpolar en ¢l herbacea persistentes, muy capitulo o
Hemisferio Norie petaloides desarrolladas umbela
Afrocraria Africa lesiosa deciduas, no poco cima reducida
petaloides desarrolladas

Cuadro 3.1. Principales secciones de Cornus segtin Rickett (1950).

En el trabajo de Wilkinson (1944) se analiza la anatomia floral de dieciseis especies
del género Cornus. Segun este autor las evidencias sugieren las siguientes tendencias

evolutivas (cuadro 3.2):
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Cardcter Estado ancestral Estado derivado
namera de miembros por muchos POCOS
verticijo
sépalos folidceos, grandes no folidcecs, diminutos
ovario bilocular unilocular
vlacenta reducida bien desarrcllada
septo (presencia) resulta de la fusidn ausencia

de dos vlacentas
carpelo multiovulado uniovulado
pétalos no vascularizados vascularizados

Cuadro 3.2. Tendencias evolutivas para Cornus segun Wilkinson (1944).

Con base en datos seroldgicos, Fairbrothers (1977) ha indicado que dentro del
género Cornusexisten tres agrupamientos distintos: (1) C. florida, C. kousa y C. nuttallij;
(2) C amomum, C. stoloniferay C. racemosay (3) C. canadensisy C. suecica. El primer
subgrupo corresponde a los “cornejos de bricteas grandes” y el tercero a los “cornejos
enanos” de Eyde (1988).

Por su parte, Eyde (1988) separa por el color de los frutos a dos linajes dentro de
Cornus, la linea azul y la linea roja. La linea roja presenta inflorescencias con bracteas
basales y comprende unas pocas especies. Dentro de ésta existen tres subgrupos. El
primero lo forman los llamados "cornejos enanos” (C. canadensis, C. suecica y C.
unalaschkensis), El segundo subgrupo lo forman los drboles con flores sésiles que
muestran grandes brécteas (C. capitata, C. kousa, C. florida, C, nuttallii y C. disciflora).
Finalmente el tercer subgrupo, los "cerezos cornelianos” esta formado por Cornus mas, C.
chinensis, C. officinalis, C. volkensii y C. sessilis. La linea azul tiene inflorescencias que
carecen de bricteas o bien que las presentan rudimentarias y comprende la mayoria de las
especies.Dentro de esta existen cuatro subgrupos que difieren entre si en la inflorescencia

y en el tipo de compuestos iridoides. Este autor sostiene que los frutos azules de Cornus
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son globosos, mientras que los frutos rojos son elipsoides; las excepciones a la division en
estos dos linajes son los frutos de los “cornejos enanos” y los frutos fusionados en un
agregado, como en C. kousa. El linaje azul, segun Eyde (1988), es €l grupo mas viejo y

enlaza a Cornus con las Nyssaceae.

Xiang ef al. (1993) realizaron un andlisis cladistico con datos moleculares y
morfoldgicos y propusieron cuatro grupos dentro de Cornus, el grupo de “bracteas
grandes”, el grupo de los “cornejos enanos”, el de “bracteas reducidas” y el de los “cerezos
cornelianos”. Recientemente utilizando un grupo mayor de especies y mediante los sitios
de restriccién del ADN de cloroplasto, estos mismos aufores encuentran concordancia
entre estos resultados y los del trabajo previo. Sus conclusiones son que el género di6 lugar
a dos linajes principales, el grupo con fruto azul o blanco y el grupo con fruto rojo. El
primero est4 formado por dos grupos, €l de hojas alternas y el de hojas opuestas, mientras
que la linea roja estd formada por los “cerezos cornelianos”, los “cornejos enanos” y el
grupo de "brécteas grandes”. Es decir, lo que Xiang ef al. (1993) llamaron los cornejos
con bricteas reducidas, en su trabajo posterior lo dividieron en dos lingjes, el de hojas
opuestas y el de hojas alternas. Con base en este andlisis concluyen que cada linaje
detectado mediante el ADN de cloroplasto constituye también un grupo distinto
morfologicamente (Xiang ef al. 1996). Estos agrupamientes concuerdan con la propuesta
de Eyde (1988).

3.3.2. El género Cornus en México

Este apartado se ha incluido pues las especies mexicanas de este genero son
particularmente inferesantes desde el punto de vista taxonémico y biogeografico. Segun
Rickett (1950), las cinco especies de Cornus que han sido registradas para México

| pertenecen a tres de los subgrupos dentro de los cuales ha sido dividido el género. Estas

secciones son Thelycrania Endl., Discocrania y Cynoxylon. La primera de ellas es la mds
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grande y més ampliamente distribuida. Esta seccién se caracteriza por presentar una
panicula cimosa mds o menos difusa. Rickett (1950) considera que este tipo de
inflorescencia parece primitiva en comparacion con otros grupos cuya inflorescencia es
mas condensada. A este grupo pertenecen las especies mexicanas C. excelsa 'y C.
stolonifera. Las secciones Discocrania Harms y Cynoxylon Raf. se encuentran sdlo en
Norteamérica, incluide México, pero Cyroxylon tiene una contraparte asidtica. Las flores
de estos dos grupos son cimas reducidas y no tienen un origen umbelado; las bracteas son
deciduas. Cornus disciflora es un representante de Discocrania y C. floriday C. florida
subsp. urbiniana Rose son de la seccidn Cynoxylon. Estos tres taxones se han citado para

México.

Para explicar la distribucién geografica tan amplia del género, Rickett (1950}
acepta a Sudamérica (con Africa) como un posible centro a partir del cual se dispersaron
los tipos de Cornus (la Gondwana). Las especies mexicanas son inferesantes, ya que
representan tres secuencias de desarrollo en la inflorescencia de Cornus: reduccion de la
cima del tipo Thelycraniaa ta de Discocraniay Cynoxylon; retencion de las bracteas de la
inflorescencia en Discocrania y su desaparicién en Thelycrania y por ultimo el desarrollo
de las bracteas a las estructurales petaloides de Cynoxylon. Este autor menciona que si los
grupos de Cornus se originaron en el hemisferio sur, algunos de ellos se dispersaron a
Norteamérica pasando por México y otros probablemente entraron a Norteamérica a través
del estrecho de Bering. Sin embargo, resulta dificil pensar en un origen sudamericano-
africano de Cornus, pues la mayor diversidad del género es en Laurasia. Sin duda seria
necesario realizar trabajo biogeogrifico fino para entender mejor qué patrones

biogeograficos pudieron originar la distribucion de los diferentes grupos dentro de Cornus.

3.4. Distribucion

Cornuses un género con distribucion principalmente asidtica y americana; también

habita en Europa y en Africa aunque su distribucién no es tan amplia en estos continentes.
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En Asia es donde se encuentran distribuidas la mayoria de sus especies. Casi todas las
especies americanas de Cornus estdn en Norteamérica. Hay dos especies en Sudamérica:
C. peruvianay C. boliviana (Steyermark y Liesner, 1987). Segun Rickett (1950) en México
estd representado por cinco especies y una subespecie: . excelsa, C. disciflora, C. florida,

C. florida subsp. urbiniana, C. lanceolata y C. sfolonifera.
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CAPITULO 4
CORRIENTES CONTEMPORANEAS EN SISTEMATICA

Dentro del campo de la sistemdtica bioldgica contemporanea existe una revolucion
conceptual y metodoldgica entre las diferentes corrientes de pensamiento. Las tres escuelas
reconocidas en la sistemdtica son la sistemdtica evolutiva o gradista, la fenética o
numericista y la filogenética o cladista. La discusion tanto de los fundamentos, como de los
métodos de cada una de ellas lleva varias décadas; como consecuencia logica, se ha
generado una gran cantidad de literatura referente al tema y cada una de las escuelas

reconocen la necesidad de contar con un sistema de clasificacién bioldgica universal.

De estos tres enfoques diferentes se eligié al cladismo para analizar las relaciones
entre los géneros de Cornaceae, porque se considera que 1a informacion obtenida a partir
del analisis cladistico es mds valiosa para probar hipdtesis de relacién genealdgica que la
obtenida mediante los enfoques fenético y gradista. El cladismo trata de reconocer los
patrones de parentesco entre los taxones a partir del principio de herencia con
modificacion y el de simplicidad o parsimonia. Estas dos caracteristicas del método cladista
permiten que la informacion generada acerca de las relaciones entre los taxones esté
apoyada en caracteres sinapomorficos propios del taxén, que justifican sus limites y, por
otro lado, que las hipdtesis de relacion obtenidas tengan el menor grado de especulacidon
posible. La escuela fenética de hecho, no considera importante el establecimiento de
relaciones filogenéticas entre las unidades de trabajo, sino solamente busca evaluar la
cantidad de parecido total entre OTU’s. La escuela gradista, ha sido duramente criticada
por su carencia de método de andlisis. Esto no hace posible, por ejemplo, reconstruir cugles
son los diferentes caracteres que dan cohesion a un grupo taxondmico particular y en
muchas ocasiones, sOlo el especialista de un grupo taxonémico entiende cuales son los
caracteres que dan unidad a su grupo de trabajo (Nelson y Platnick, 1981; Wiley, 1981;
Ridley, 1986).
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De manera fradicional, los taxénomos argumentaban con la experiencia que ciertos
rasgos dentro de los grupos de organismos eran mejores indicadores de la filogenia que
otros (Simpson, 1961; Mayr, 1969). Tales suposiciones, segun algunos taxonomos,
introducian un factor de subjetividad para el analisis de los datos. Bajo esta premisa surgi6
la taxonomia fenética, como una reaccion coniraria a la escuela evolutiva. Se buscaron
clasificaciones que se alejaran de la "intuicién" que habia sido puesta en practica por la
escuela gradista. Esta reaccion se reflejo en la no ponderacidn de los caracteres y en la
presentacion de un método que busca semejanzas promedio entre los grupos analizados
(Ridley, 1986). Asi, el feneticismo no busca relaciones de parentesco, sino de parecido o
grado de similitud entre OTU's (Unidades Taxonémicas Operacionales), las cuales pueden

o no tener lazos historicos.

El feneticismo sostiene como uno de sus fundamentos principales, que el tratar de
reconstruir la filogenia es una tarea subjetiva, en donde 1a biisqueda de las relaciones esta
sujeta a juicios z priori del investigador y que se debe alejar de todo juicio y ser totalmente
inductivista (Sneath y Sokal, 1973). Esto es algo muy discutido, pues aun en los datos
cuantitativos se dirige la observacién a unos atributos mas que a otros. Crisci ef 2/, (1994)
reconocen l1a utilidad de las técnicas numéricas feneticistas en el campo de la taxonomia

infraespecifica.

Al cladismo, al igual que al gradismo, le interesa encontrar las relaciones de
ancestria-descendencia entre los taxones. Sin embargo, mientras que el gradismo postula
relaciones entre especies, que son las unidades de evolucioén y de clasificacion (Mayr,
1981), el cladismo reconoce mas bien relaciones entre caracteres o estados de caracter, las

cuales son sometidas a prueba (Nelson y Platnick, 1981).

Por otra parie, el gradismo acepta grupos moncfiléticos y parafiléticos para su
analisis (Mayr, 1981), lo cual puede originar relaciones confusas, pues se estin

comparando linajes diferentes que no comparten la misma historia evolutiva; el cladismo,
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en cambio, establece que solo los grupos monofiléticos se pueden definir a partir de
caracteres homologos derivados y compartidos. Sin embargo, en muchas ocasiones no se
cuenta con hipotesis bien corroboradas acerca de la monofilia del taxén de nuestro interés,
asi como de los caracteres apomorficos que dan cohesion a este grupo (Donoghue y
Cantino, 1984). Un andlisis cladistico, de hecho, puede servir para reconocer grupos
monofiléticos. Amorim (1994) opina que de no existir una hipdtesis de monofilia del
grupo, es necesario realizar un analisis filogenético en un nivel mas inclusivo, es decir, que
abarque un mayor numero de taxones, intentando determinar los grupos monofiléticos

internos,

Es necesario indicar que el cladismo tiene algunas desventajas que no son
propiamente del enfoque mismo, sino de la naturaleza interna de los grupos a ser
analizados. Por ejemplo, muchas veces existe dificultad en el uso del criterio del grupo
externo para realizar la polarizacion de caracteres. Este se vuelve principalmente dificil
cuando se tienen varios grupos externos que son muy variables entre si. Es decir, cuando
la homoplasia dentro del grupo externo es considerable, Esto hace dificil decidir cual es
la condicidén plesiomoérfica de un par de condiciones homélogas y diferentes entre si.
Amorim (1994) opina que cuando no es posible reconocer (o designar) al grupo externo
mas adecuado desde el punto de vista operativo, es conveniente usar un grupo mas alejado
a todos los anteriores e incluirlos en el analisis, pues de esta forma se tendra un andlisis

para las relaciones entre las familias.

El gradismo (Mayr, 1969, 1982) supone que la mejor clasificacién serd la que
exprese la genealogia de los taxones y otros componentes de la filogenia, tales como el
grado de divergencia con respecto al antecesor. De ahi que se permitan los grupos
parafiléticos en sus clasificaciones. Este enfoque se basa en el criterio de diversos
~ especialistas del grupo, los cuales proponen ciertas tendencias evolutivas dentro de un

grupo ¥ por medio de ese conocimiento se proponen nuevas relaciones o clasificaciones.
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El cladismo, por otra parte, trata de seguir el método hipotético~-deductivo en el
analisis de datos taxonémicos. La polarizacion de caracteres es, por ejemplo, una hiptesis
sujeta a prueba y a partir de las hipdtesis corroboradas se pueden deducir las relaciones,
mas que entre especies, entre caracteres. Los algoritmos o procedimientos matematicos
propuestos por el cladismo se basan en el principio de simplicidad, en el de compatibilidad
de caracteres y en el denominado "three-taxon statements” (Crisci ef al, 1994). la
simplicidad de caracteres o parsimonia (Farris, 1970) es un artificio metodoldgico que
supone que los cambios evolutivos se realizan de la manera mas econémica posible, desde
el punto de vista de los cambios involucrados a nivel genético. Esto implica que se realicen

el menor nizmero de conjeturas a partir de la hipdtesis que estd siendo probada.

El método en el que se basan los cladistas para construir sus clasificaciones incluye
la reconstruccion de las relaciones genealdgicas de los taxa involucrados y su inclusion
dentro de un sistema de clasificacion filogenético. El mejor camino para aceptar o rechazar
estas hipotesis es a través del analisis de caracteres. Ya que los caracteres relevantes son
los homdlogos sinapomérficos, el primer paso consiste en el reconocimiento de éstos
(Hennig, 1968).

El reconocimiento de caracteres homologos sinapomorficos es un proceso en dos
etapas; la primera consiste en la aplicacion de criterios para el reconocimiento de
homologias entre estructuras donde estan las diferencias observadas. La segunda etapa
consiste en 1a deferminacién del estado primitivo o la polaridad evolutiva de los caracteres.
Se reconoce que el principal criterio para este objetivo debe ser el de "Precedencia
Ontogenética del Caracter” (Hennig, 1968; Wiley, 1981; Nelson y Platnick, 1981). Sin
embargo, dificilmente se cuenta con datos suficientes para reconstruir las diferentes etapas
de desarrollo de un taxon. En tal caso, se acude al criterio del grupo externo que es un
método presentado originalmente de manera informal por Hennig (1968) y formalmente
por Watrous y Wheeler (1981), Wiley (1981), Nelson y Flatnick (1981) y Maddison ef al.

(1984). Este método establece que para un caracter dado con dos o mds estados dentro de
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un grupo, el estado que se presenta en los grupos relacionados se define por convenciéon
como el estado plesiomorfo, mientras que el encontrado tinicamente dentro del mismo es
el apomértico (Maddison ef 2/, 1984). Sin embargo, esta regla es inadecuada cuando los
caracteres varian entre los grupos relacionados (grupos externos). Wiley (1980) sefiala dos
puntos importantes a este respecto;, primero, que el grupo que se analice debe ser
monofilético; si no lo es, entonces el grupo externo puede no ser un grupo externo
verdadero. Por este motivo siempre es buena idea examinar varios grupos externos, sobre
todo st uno sospecha gue el grupo analizado es parafilético. Segundo, si las relaciones del
grupo con otros grupos no se conocen bien, entonces deben examinarse muchos grupos

externos.

Posterior al reconocimiento de caracteres homologos sinapomorficos, se construye
una matriz basica de datos, donde se ha realizado previamente la codificacion de cada
estado de cardcter. Para el estado primitivo, por convencion, se asigna un "cero” (0) y para
el estado derivado se asigna un "uno” (1). Cada codificacion constituye una hipotesis de

relacion ancestro-descendiente que debe probarse en el andlisis cladistico.

Con esto se realiza el analisis cladistico y se obtiene el/los cladogramas que
muestran las relaciones filogenéticas entre los individuos. La informacidn que contienen
los cladogramas es tinicamente aquella referente a las relaciones de la historia evolutiva
entre taxa que se infieren a partir de las sinapomorfias, no la informacidén genealodgica,
pues esta incluye otros aspectos, como direccién del cambio evolutivo, grado de
divergencia y relaciones cronisticas (Sober, 1988). En un cladograma cada ramificacion
representa un evento de especiacion o cladogénesis, los taxones comparados se encuentran
s6lo en los extremos de cada rama. En caso de existir muchos cladogramas posibles, se

analizan todos ellos y se seleccionan sdlo aquellos donde exista consistencia en las
‘ relaciones obtenidas o bien donde se minimizan los caracteres homoplasticos {(Nelson y
Platnick, 1981).
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4.1. Programas de cémputo utilizados en el andlisis cladistico

Existen varios programas de computadora para realizar andlisis cladisticos. De todos
los cladogramas obtenidos se selecciona aquel cuyo numero de pasos sea el menor (mas
parsimonioso). Entre los programas que incluyen algoritmos basados en la simplicidad de
caracteres (parsimonia) estin el Hennig86, desarrollado por Farris (1988), el PAUP
(Phylogenetic Analysis Using Parsimony) desarrollado por Swofford (1991), el PHYLIP
desarrollado por Felsenstein (1985, 1993), el MacClade creado por Maddison y Maddison
(1992) y el CLADOS desarrollado por Nixon (1992). Los ultimos dos son programas de
tipo gréfico para analizar cladogramas y estudiar evolucion de caracteres, que por lo
general se emplean como complemento de otros programas. Los mds usados son el
Hennig86 y el PAUP.

Dentro de los algoritmos de simplicidad se distinguen el de Wagner (Farris, 1970),
el de Camin y Sokal (1965) y el de Dollo (Farris, 1977). El programa Hennig86 trabaja con
el algoritmo de Wagner, los programas PAUP y PHYLIP incluyen ademads de éste, los
algoritmos de Camin y Sokal y de Dollo. El mds usado es la parsimonia de Wagner. Este
algoritmo admite todo tipo de homoplasias (fanto paralelismos como reversiones) y se usa
principalmente cuando los caracteres son de tipo morfologico. En este frabajo se uso este
algoritmo pues los caracteres son morfolégicos, embriolégicos, anatdémicos y quimicos. Para
este conjunto de caracteres analizados, no existe una razén 4 priori para suponer que no
se presentan los paralelismos y las reversiones. Por lo tanto, el algoritmo que da mayor
libertad en los cambios de los caracteres es el de parsimonia de Wagner. El algoritmo de
Camin y Sokal prohibe todo tipo de reversiones. El algoritmo de Dollo se basa en la ley de
irreversibilidad, que prohibe tanto la pérdida de un caricter y su posterior aparicion como
su ganancia convergente (Crisci ef 2l, 1994). El algoritmo de Dollo es utilizado
principalmente para datos de tipo molecular, donde interesan los sitios de restriccion,
puesto que es el que mejor se adapta al modelo de evolucion molecular seguin Templeton

(1983, en Crisci ef al, 1994). Cada uno de estos programas difiere en Ia forma en que
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ingresan los datos y se obtienen los resultados, pero ambos tienen estimadores cuyo uso se

ha estandarizado.

Aunque el término homoplasia es algunas veces usado para referirse a cualquier
tipo de convergencia, paralelismo o reversion (Futuyma, 1986), su connotacion es mas
limitada en andlisis cladisticos. La homoplasia en este tipo de andlisis resulta cuando las
caracteristicas hipotetizadas al comienzo de un andlisis como homologas, se encuentra que
surgen mas de una vez en el cladograma o bien se originan y luego se pierden (Patterson,
1982). La mas frecuente medida de homoplasia en estudios cladisticos es el "indice de
consistencia" (Kluge y Farris, 1969) que es generalmente interpretado como una medida
de 1a bondad del ajuste de los datos para la topologia de un drbol en particular. En algunos
casos, la calidad de un estudio particular ha sido juzgada a partir de esta medida (Riggins
y Farris, 1983).

Un caracter es perfectamente consistente (no muestra homoplasia en el cladograma)
si todos los cambios de estado ocurren soto una vez. El indice de consistencia es definido
como el numero minimo de cambios de estados de cardcter requerido para un grupo
particular de datos dividido por el nimero total de cambios de estado requeridos para un
ajuste mds parsimonioso de todos los caracteres bajo un 4rbol en consideracién. §i la
homoplasia no existe, el indice de consistencia es 1.0 y disminuye hacia O conforme

incrementa la homoplasia.

Los programas Hennig86 y PAUP tienen un conjunto de instrucciones para
seleccionar los cladogramas que producen, no solo por su longitud sino también por su
consistencia. Es posible también realizar el procedimiento de ponderaciones sucesivas, que

consiste en calcular para cada cardcter un indice ponderado de consistencia.

Al aumentar la cantidad de taxones involucrados en un estudio aumenta

exponencialmente el nimero de soluciones posibles y es necesario entonces recurrir a la
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reduccién de soluciones por medio de un andlisis de consenso. En este trabajo se uso el
concenso estricto, el cual consiste en la obtencién de un arbol que contiene los grupos

taxondmicos que se repiten en todas las soluciones generadas.
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CAPITULO 5
METODO

Se recopild informacidn de la literatura y de ejemplares de herbario para analizar
caracteres de importancia morfologica para la elaboracion del analisis filogenético de la
familia Cornaceae. Se consideraron algunos trabajos clasicos como fuentes importantes de
obtencién de caracteres y trabajos mas o menos recientes. Entre estos estdn los siguientes:
Wangerin (1910), Adams (1949), li y Chao (1954), Hutchinson (1973), Bate-Smith ef 4l
(1975), Heywood (1979), Metcalfe y Chalk (1979), Cronquist (1981), Goldberg (1986)
y Eyde (1988).

Los herbarios consultados fueron el del Instituto de Biologia de 1a UNAM (MEXU),
el de 1a Escuela Nacional de Ciencias Biolégicas (ENCB), el de la Universidad Autonoma
Chapingo (CHAPA), el United States National Herbarium (US) y el del New York Botanical
Garden (NY). También se consulto la coleccion de especimenes y bibliografica de Richard
Eyde en el United States National Herbarium (US). La lista de los ejemplares revisados se
presenta en el apéndice 1.

En la figura 5.1 se muestra un diagrama de flujo que ilustra las etapas seguidas en

este trabajo.
5.1. Eleccidn de unidades

Para elegir las unidades de trabajo se considero la delimitacién de Cornaceae con
la cual la mayoria de los autores concuerdan (diez taxones), ademds de los géneros Nyssa,
Davidiay Camptotheca (Nyssaceae), cuya relacién con Cornaceae se ha reconocido como
cercana desde el punto de vista filogenético (Hufford, 1992; Xiang ef 2/, 1993 y Zomlefer,
1994). De esta forma el grupo interno quedd constituido por trece taxones: Aucuba,
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BUSQUEDA DE LITERATURA
!

ELECCION DE UNIDADES
l

ELECCION DE CARACTERES
l

REVISION DE EJEMPLARES DE HERBARIO
l

DISTRIBUCION DE LOS CARACTERES
(MATRIZ BASICA DE DATOS)

}

DETERMINACION DE LA POLARIDAD DE CARACTERES
(CRITERIO DEL GRUPO EXTERNQ)

!

ALGORITMO DE SIMPLICIDAD
!

OBTENCION DE CLADOGRAMA(S)
ANALISIS DE RESULTADOS

!
APLICACION DE CONSENSOS
|
REINTERPRETACION DE LOS CARACTERES
}
PRUEBAS POR MEDIO DE CARACTERES ADICIONALES
l

~ REINTERPRETACION DE LA MATRIZ DE DATOS
| OBTENCION DE CLADOGRAMAS Y REEVALUACION DE LOS RESULTADOS

l
ANALISIS Y DISCUSION DE LOS RESULTADOS

Figura 5.1. Diagrama de flujo que muestra las diferentes actividades que s¢ realizaron durante este trabajo.
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Campfotheca, Cornus, Corokia, Curtisia, Davidia, Griselinia, Helwingia, Kaliphora,

Mastixia, Melanophylla, Nyssa y Torricellia (cap. 2).
5.2. Eleccion del grupo externo

En este estudio se realizaron varios analisis de tipo exploratorio, mediante el uso del
programa Hennig86 1.3 y PAUP 3.0; mediante estos ensaycs se probaron diferentes grupos
externos a Cornaceae. Se habia considerado en un principio a la familia Nyssaceae como
el grupo externo de Cornaceae, sin embargo, la relacidn entre ambas familias fue
especialmente cercana al probar a Garryaceae, una familia supuestamente mas alejada a
Cornaceae, como grupo externo a Cornaceae + Nyssaceae. Autores como Eyde (1988)
proponen que la familia Garryaceae esta filogenéticamente mas alejada de Cornaceae que
las Nyssaceae y que deberian considerarse como Cornaceae a los tres géneros de Nyssaceae

(Nyssa, Davidiay Campftotheca) y a los géneros Cornus y Mastixia de Cornaceae.

Al observar la relacion entre Cornaceae y Nyssaceae, se decidio entornices realizar
el andlisis en un nivel mds inclusivo y entonces trabajar con Garryaceae como grupo
externo. De esta forma se revisé la relacidon entre las corndceas y las nisiceas de manera

global.

Se realizé un andlisis cladistico adicional, usando a Alangiaceae como grupo externo
de Cornaceae + Nyssaceae. Esto se hizo con la finalidad de comparar los resultados de este
nuevo andlisis con el anterior en donde se usd¢ a Garrya como grupo externo, pues tanto
el género Alangium como Garrya se incluyeron dentro de Cornaceae por Harms (1398),
por lo que se considera que mantienen una relacion mas o menos cercana y son grupos

externos adecuados.
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5.3. Eleccion de caracteres

Se seleccioné un conjunto de 29 caracteres para relacionar a los taxones de
Cornaceae y Nyssaceae. Se consideraron aquellos rasgos para los que la informacién
disponible fuera completa para la mayoria de los taxones. Se observo que los caracteres
presentaran al menos dos estados, con el fin de que existiera variacion en los mismos y se
pudiera evaluar posteriormente la relacién entre éstos. Los caracteres elegidos provienen
de 1a literatura sobre éstas familias; algunos de estos rasgos fueron corroborados con
ejemplares de herbario (apéndice 1). Con respecto a los caracteres sobre anatomia de
madera, se consideraron los trabajos de Adams (1949) y Li y Chao (1954). En el primero
de ellos se tomaron las muestras de madera de individuos maduros, mientras que Li y Chao
(1954) mencionan que sus muestras provenian de individuos juveniles. Sin embargo, se
compararon ambos grupos de datos y los dos caen dentro de las categorias (en el caso de
tamafios) establecidas en este trabajo.

Con 1a informacién obtenida, se elabord una matriz basica de datos (capitulo 6,

cuadro 6.2). Enseguida se presenta la lista de los caracteres seleccionados:

1. Anatomia nodal (uni, tri 0 multilacunar)

2. Tipo de platina de perforacién de los elementos de vaso de la madera
(escalariformes, escalariformes + simples o simples)

3. Tipo de porosidad de la madera (difusa, semianular o anular)

4. Numero de células de espesor que conforman los radios de la madera (> 10, 4-10
0 1-3)

5. Tamaiio de los elementos de vaso de la madera (medianos (350 - 800 um) vs.
grandes (> 800 pm))

6. Engrosamientos espirales de los elementos de vaso de la madera (presencia vs.
ausencia)

7. Longitud de las fibras de 12 madera (corta (< 900 pm) vs. mediana (900 -1600
um))

8. Filotaxia (nhojas opuestas vs. hojas alternas)

9. Tipos de tricomas sobre el envés de las hojas (simples vs. en forma de T)

10. Diferenciacion de la empalizada del mesdfilo de la hoja (bien diferenciada vs.
poco diferenciada)
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11. Numero de capas de la empalizada del mesdfilo de 1a hoja (varias capas vs. una
capa)

12. Tipo de estomas (paraciticos vs. anomociticos)

13. Esclereidas en mesdfilo de 1a hoja (presencia vs. ausencia)

14. Posicion de la inflorescencia (axial, terminal o epifila)

15. Tipo de intlorescencia (indeterminada vs. determinada)

16. Relacién androceo : perianto o perigonio (estambres isomeros al perianto o
perigonio vs. estambres 1no isémeros al perianto o perigonio)

17. Presencia de perianto vs. perigonio

18. Tipo de estivacidon de los verticilos florales (valvada vs. imbricada)

19. Tipo de anteras (basifijas vs. dorsifijas)

20. Tipo de ornamentacidén de la exina del polen (lisa, granular, estriada o
reticulada)

21. Granos de polen con endoaberturas en forma de H (ausencia vs. presencia)
22. Numero de ovulos por loculo (dos ovulos vs. un évulo)

23. Tipo de nucela de los évulos {crasinucelados vs. tenuinucelados)

24. Tipo de haces vasculares en los ovulos (centrales vs. transeptales)

25. Tipo de rafe {(dorsal vs. veniral)

26. Placentacidn (parietal vs. axial)

27. Tipo de fruto (baya, drupa o samara)

28. Valvas de germinacién en las semillas (ausencia vs. presencia)

29. Tipo de desarrollo del endospermo (nuclear vs. celular)

5.4 Codificacion de los caracteres

En el cuadro 6.2 se presenta la matriz basica de datos, en donde esta contenida toda

la informacién para los taxones estudiados.

Se uso el criterio del grupo externo para la polarizacion de los caracteres. En el caso
de existir mas de dos estados de cardcter se propuso una codificacién no secuencial, es
decir, como caracteres multiestado desordenados. La matriz de datos codificada se muestra

en el cuadro 6.3.
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5.5. Analisis Cladistico

El analisis cladistico de los datos se realizd con el programa Hennig86 1.53. El
mapeo de los caracteres dentro de los cladogramas se hizo mediante el programa CLADOS
1.5. Se usé el método exacto (ie¥), que significa que se pidid la blsqueda de los rboles
més exhaustiva que realiza el programa. El conjunto de instrucciones usadas para el
procesamiento de la matriz de datos fue la siguiente: cc-.; que indica que se consideren
todos los caracteres como no aditivos, es decir, desordenados. Después se tecled: tplot tlist,
que significa obtener la grafica de los drboles y los arboles expresados en sistema de
paréntesis. Para el diagnostico de los arboles, se usd el comando xsteps seguido de heml,
estas siglas muestran la lista de los posibles estados de cada ancestro hipotético, h; la lista
del ajuste de cada cardcter a cada 4rbol, ¢; la lista del mejor y peor ajuste de cada caricter,
m; y la longitud de cada arbol, 1. Con el comando nelsen se construyo el arbol de consenso.
Mediante 1a opcion tread, los drboles construidos en el Hennig86 pudieron ser leidos y
dibujados con el CLADOS, para realizar el mapeo de los caracteres. La discusidn de estos

resultados se presenta en el capitulo 6.

5.6. Analisis Biogeografico

El 4rbol de consenso fue analizado en relacién con su congruencia biogeografica
contra las relaciones biogeogrificas inferidas a partir de otros taxones, los cuales se
distribuyen en las mismas dreas que los grupos aqui estudiados. Este analisis se llevé a cabo
mediante dos procedimientos: analisis de simplicidad de componentes {Brooks, 1985)
usando el programa Hennig86 (Farris, 1988) y reconciliacion de arboles (Page, 1994)
mediante el programa COMPONENT 2.0 (Page, 1993).
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CAPITULO 6
RELACIONES FILOGENETICAS DE LA FAMILIA CORNACEAE

En el cuadro 6.1 se presentan algunos caracteres para diferentes géneros que se han
ubicado en Cornaceae, que los relacionan con esta familia o bien, que se han usado para

proponer una reubicaciéon en otras familias.
6.1. Analisis y discusion de caracteres

El cuadro 6.2 (pags. 69 y 70} muestra la matriz basica de datos para Cornaceae +

Nyssaceae con Garryaceae como grupo externo. El cuadro 6.3 (pdg. 71) es la matriz de
datos codificada con Oy 1.

Enseguida se presenta la lista de los caracteres seleccionados usando a Garzya como

grupo externo y la discusion de cada uno de ellos:
Cardcter 1. Anafomia nodal (uni, tri o multilacunar)

Las investigaciones de Sinnott (1914) revelaron que existen tres formas principales
de anatomia nodal foliar en las angiospermas: la forma unilacunar, en la que la traza o
trazas foliares estan relacionadas a una sola ventana foliar; la forma trilacunar, en la que
se presenta la asociacién de tres ventanas con las trazas foliares divergentes y la forma
multilacunar, en la cual numerosas trazas foliares estin relacionadas con un namero
correspondiente de ventanas foliares. Sinnott (1914) concluyd que el nodo trilacunar es
la condicién primitiva en las angiospermas y que el nodo unilacunar surge
filogenéticamente ya sea por la eliminacién de las dos ventanas laterales y sus trazas o
. como resultado de la aproximacion de las dos trazas laterales, las cuales, junto con la traza
media, forman una traza foliar tripartida relacionada a una tinica ventana foliar en el

cilindro vascular. De acuerdo con la interpretacion de Sinnott (1914), el nodo
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Caracteres relacionados con
Cornaceas

Caracteres relacionados con familias
distintss de Cornaceae

Caracteres distintos de Cornaceac,
sin mencionar con que familiz existe
relacion

Alsngmum Flores, frutos y évules muy
semejantes a Cormnus.
Numero cromosotico basico =
11 Polen binucleado.
Tricomas en forma de T, aungue
segun Eyde (1988) no son
homologos a los de Cornus.
Garryz FPatron vascular de las flores Embrones diminutos y seruilas con
Caracteristicas del gineceo icido petroseienico.
srulares a Grseiis y Aucube.
Mastrxig Los canales secretorios de la medula
sugieren una relacién con Arahaceas
Granos de polen con aberturas
Curtisia en forma de H, relaconana El fruto tiene haces vasculares
Mastuus con CLrtisia. corriendo arrba de la parte media
Estos haces no s presentan en
Nyssaceae, Masiias y Cornus (figura
B.1)
Hefwingia Flores y frutos epifilos, ovanoescon 3 2
5 loculos, estipulas, nodos
unilacunares, nimero cromasdmico
basico x=12 y ausencia de compuestos
iridoides. Familia independients
Helwingiaceas o Arafiaceae per la
presencia de estipulas.
Kalphora Onvulos ascendentes ¥ radicula
infericr. Posicion cerca da Greves
Baull., perteneciente e Saxifragaceac Estructura del polen semejante entre
Kaliphorz y Melanophyils con respecto
Melanophylis Estilos separados y pelos capitados 2 |z estructura de la endexina,
Familia propia, Melanophvllaceae
Corckia Tncomas pluncalulares en forma de T,
petalos ligulados ¥ haces vasculares
gue corren longitudinalmente desde el
centro hasta la parte inferior del
gineceo. Posicion junto con
Argophyllum ].R Forsten
(Argophyllaceas)
Torricelliz Haces transeptales 2 los dwilos Ramas gruesas v médula ampha

semejants a Sembucus L de
Caprifoliaceae. Hojas
palmatilobuladas, presencia de pelos
giandulares muolticelulares, planinas de
perforacién sumples, inflorescencias
laxas 2 manera de tirscs. Farmlia
propia, Torncelliaceae.

Cuadro 6.1. Caracteres gue se han usado parz relacionar a algunos géneros con Cornaceas 0 parad propormet st
reubicacion en otras familias (Eyde, 1988),

Figura 6 1 a ¥ b. Frutos fosiles de Curfisza. En iafigura 6 lase
La figura 6.1b muestra les huecos que persisten en el centro,

vasculares centrales (Tomado de Eyde, 1988).
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multilacunar es también un tipo derivado que evoluciond a partir del nodo trilacunar por

la formacion de pares adicionales de trazas foliares.

En la figura 6.2c se presenta la condicion trilacunar a partir de la cual se puede
originar la condicién unilacunar por eliminacion de dos ventanas laterales y sus trazas (a)
o por fusién de las trazas laterales (b) o bien, la condicién muiltilacunar por la formacion

de pares adicionales de trazas foliares (d).

En Cornaceae los nodos trilacunares son los mas ampliamente distribuidos en la
familia (Cronquist, 1981), con excepcién de dos géneros: Heiwingia que presenta nodos
unilacunares (Dickinson y Sattler, 1975; Metcalfe y Chalk, 1979) y Griselinia que
presenta nodos multilacunares (Philipson, 1967; Cronquist, 1981). Los miembros de
Nyssaceae (Nyssa, Davidiay Camptotheca) y el grupo externo, Garrya, por su parte, tienen
nodos trilacunares. El grupo externo, Garrya también presenta nodos trilacunares. Se

propuso la siguiente codificacion:

Q = Nodos trilacunares
1 = Nodos multilacunares

2 = Nodos unilacunares

Cardcter 2. Tipo de platina de perforacion en los elementos de vaso de Ia madera

(escalariformes, escalariformes + simples o simples)

Las células individuales que forman los vasos son llamadas elementos de vaso o
miembros de vaso. Difieren de las traqueidas en que éstas dltimas son celulas no
perforadas, mientras que las paredes de los elementos de vaso estdn provistas con aberturas
que se comunican entre si, éstas son las llamadas platinas de perforacion. En el curso de

la evolucién, los elementos de vaso surgieron de las traqueidas.
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Doble traza foliar

Traza lateral

&
i Traza media
i
1

LS, e,
%%

Figura 6.2. Origen filogenético de los tipos de anatomia nodal uni-, tri-, y multilacunar en las dicotileddneas.
a. Tipo primitivo de nodo unilacunar con doble traza foliar. b. Nodo unilacunar derivado de a por fusion de
dos trazas. c. Nodo trilacunar derivado de a o b por adicion de un par de trazas y ventanas laterales (12 flecha
zpuntando a la izquierda indica un posible origen de b a partir de ¢ por eliminacién secundaria de ventanas
y trazas laterales). d. Nodo multilacunar derivado de ¢ por adicién de un par de trazas y ventanas laterales.
(Tomado de Marsden y Bailey (1955). Las flechas punteadas corresponden a la hipdtesis de Sinnott (1914).

Bailey (1944) menciona que la evolucion de 1a platina de perforacion escalariforme
ests dirigida hacia la disminucion en el ntimero de aberturas. El tipo inicial es 1a platina
de perforacion con numerosas aberturas a manera de incisiones separadas por las barras
que aun conservan sus bordes, heredados de los huecos bordeados escalariformes. La
disminucién en el nimero de barras incrementa la anchura de las aberturas, favoreciendo
en consecuencia el movimiento mas eficiente del agua. Asi el decremento en el niumero
de barras esta relacionado con la necesidad de facilitar el libre paso del agua de célula a
célula. El paso subsecuente es su completa desaparicion. Debido a la desaparicion de todas
las barras, s¢ forma una platina de perforacion simple con una perforacion grande y
generalmente circular. La platina de perforacion simple es el tipo mas especializado de

abertura entre los elementos de vaso.
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Existe una transicién desde los elementos de vaso engrosados helicoidalmente,
pasando por la presencia de platinas de perforacion escalariformes y foraminadas o
simples, platinas sélo foraminadas o simples, elementos de vaso engrosados
helicoidalmente con finales fruncados, hasta llegar a elementos de vaso engrosados

helicoidalmente, mostrando punteaduras areoladas (Bailey, 1944) (figura 6.3).

Segiin Adams (1949), siete géneros dentro de Cornaceae tienen exclusivamente
platinas de perforacién escalariforme: Cornus, Mastixia, Curtisia, Corokia, Helwingia,
Griseliniay Aucuba; un género, Melanophylla, posee poros simples junto con platinas de
perforacion escalariforme de pocas barras. Dos géneros tienen exclusivamente
perforaciones simples: Torricelliay Kaliphora. Las nisaceas tienen platinas de perforacion

escalariforme,

El grupo externo Garrya, presenta platinas de perforacion escalariforme. Se codifico

este cardcter de la siguiente manera:

0 = Platina de perforacion escalariforme
1 = Platina de perforacidn escalariforme y simple

2 = Platina de perforacion simple
Cardcter 3. Tipo de porosidad de la madera (difusa, semianular o anular)

La porosidad difusa de la madera es aquella en que los elementos de vaso tienen mas
o menos el mismo didmetro a lo largo del anillo de crecimiento. La porosidad semianular
es aquella en la que los elementos de vaso en la madera temprana son mas grandes que
aquellos de la madera tardia del anillo de crecimiento previo, pero que existe un cambio
gradual en el didmetro de los elementos de vaso del mismo anillo de crecimiento. La
porosidad anular de la madera es en la que los elementos de vaso en la madera temprana

son mas grandes que aquellos de la madera tardia del previo y del mismo anillo de
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crecimiento y forman una zona o anillo bien definido y en la cual existe una transicion

abrupta a la madera tardia del mismo anillo de crecimiento (figura 6.4).
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Tigura 6.3. 2 y b. Elementos de vaso engrosados helicoidalmente con platinas de perforacion escalariforme.
¢y d. Eiementos de vaso engrosados helicoidalmente mostrando transiciones entre [a platina de perforacidn
escalariforme y foraminada. e y f. Elementos de vaso engrosados helicoidaimente con platinas de perforacion
foraminada. g y h. Elementos de vaso engrosados helicoidalmente con finales truncados. 1. Elemento traqueal
engrosado helicoidalmeénte de Gnefum, mostrando punteaduras areoladas. {Tomado de Bailey, 1944).

La familia Cornaceae presenta predominantemente porosidad difusa en Cornus,
Mastixia, Corokia, Griselinia (Adams, 1949; Li y Chao, 1954), Curtisia y Melanoph yila
(Adams, 1949). Tres géneros varian de esta condicién general, presentando una porosidad
semianular; estos géneros son Kaliphora, Helwingia y Aucuba (Adams, 1949), mientras
gue un cuarto género, Torricellia (Adams, 1949; Li y Chao, 1954), presenta poros
totalmente anulares. La familia Nyssaceae (Nyssa, Davidia y Campfotheca) presenta

porosidad de 1a madera difusa (Titman, 1949; Li y Chao, 1954).
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Garrya presenta porosidad difusa (Li y Chao, 1954). Este cardcter se codificé como

multiestado desordenado de la siguiente forma:

0 = Porosidad difusa
1 = Porosidad semianular

2 = Porosidad anular

Figura 6.4. Ejemplos de porosidad: a, difusa; b, semianular y ¢, anular. (Tomado de IAWA, 1989).

Cardcfer 4. Numero de células de espesor que conforman los radios de la madera
(>10, 4-100 1-3)

Segiin 1a IAWA (International Association of Wood Anatomists 1964), un radio es
un agregado de células semejante a una cinta, cuyo origen se debe al cambium vascular

y el cual se extiende radialmente tanto en el xilema como en el floema.

Cronguist (1981) menciona que tanfo la familia Cornaceae, como Nyssaceae y
Garryaceae presentan radios heterocelulares, es decir, se presentan mezclados los
uniseriados y los multiseriados; éstos tltimos en Cornaceae estan formados por 3 a 8
células de ancho, en Nysaceae fienen de 2 a 4 células de ancho y en Garryaceae presentan
de 8 hasta 14 células de ancho.
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La IAWA (1989) reconoce cinco categorias para comparar los radios de la madera

(figura 6.5), estas son:

Radios exclusivamente uniseriados
Radios con 1 a 3 células de ancho
Radios con 4 a 10 células de ancho
Radios de mas de 10 células de ancho

Radios con 1as porciones multiseriadas tan anchas como las porciones uniseriadas.

Tomando como base esta clasificacion, la familia Cornaceae quedaria incluida en
la categoria de 4 a 10 células de ancho, la familia Garryaceae quedaria incluida en la
categoria de mas de 10 células de anchoyla familia Nyssaceae en la categoria en donde

se presentan de 1 a 3 células de ancho. Se propuso la siguiente codificacién:

0 = Radios de mas de 10 células de ancho
1 = Radios de 4-10 células de ancho
2 = Radios de 1-3 células de ancho
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Figura 6.5. a. Radios exclusivamente uniseriados. b. Radios de una a tres células de ancho. c. Radios de 4 a
10 células de ancho. d. Radios de mas de 10 células de ancho. e. Radios con la porcion multiseriada tan ancha
como las porciones uniseriadas (fomado de la IAWA, 1 989).
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Cardcter 5. Tamanio de los elementos de vaso de la madera (medianos vs. grandes)

En el estudio de 1a anatomia de madera de Cornaceae, Li y Chao (1954) citan los
tamaros de los elementos de vaso para los géneros de Cornaceae, ademas de las familias

Garryaceae y Nyssaceae a quienes reconocen cercanamente relacionadas.

La IAWA (1989) estableci¢ tres diferentes categorias para la longitud de los

elementos de vaso:

< 350 um
350 - 800 um
> 800 um

Con respecto a esta clasificacion se tiene que los géneros Garrya, Corokia,
Melanophylia, Torricellia, Kaliphora y Helwingia corresponden a la segunda categoria
de tamano (350 - 800 um) a la que podriamos llamar, con fines précticos, tamano

mediano de los elementos de vaso.

Los géneros de Nyssaceae (Nyssa, Davidia y Camptothecd) ademds de Cornus,
Mastixia, Curtisia, Aucuba y Griselinia presentan un tamafio > 800 um, presentando
elementos de vaso de tamafio grande. La primera categoria de la clasificacion de la IAWA
(<350 um), no estaria representada por ningun taxdn.

Este carécter se codificd como se muestra enseguida:

0 = Elementos de vaso medianos (350 ~ 800 um)
1 = Elementos de vaso grandes (2 300 um)

49



Susana Ocegueda Cruz

Cardcter 6. Engrosamientos espirales de Ios elementos de vaso de la madera (presencia

vs. ausencia)

Adams (1949) sostiene que el genero Aucuba presenta un marcado engrosamiento
espiral sobre las paredes de los elementos de vaso. En 1954, Li y Chao citan esta
caracteristica también para el género Griselinia. Estos autores mencionan gue solo dos
taxones ubicados en Cornaceae, Aucuba y Griselinia, presenian paredes delgadas y
elementos de vaso con engrosamientos espirales. Por esta razon tales géneros s¢ han

asociado con las familias Araliaceae y/o Caprifoliaceae.

El género Garrya también presenia engrosamientos espirales de los elementos de

vaso. Este caracter se codificd de la siguiente forma:

O = Presencia de engrosamientos espirales de los elementos de vaso

1 = Ausencia de engrosamientos espirales de los elementos de vaso
Cardcter 7. Longitud de Ias fibras de Ia madera (corta vs. mediana)

1i y Chao (1954) estudiaron la variacion en este cardcter para la familia Cornaceae
y familias relacionadas a ésta, como Araliaceae, Garryaceae, Alangiaceae y Caprifoliaceae

y reportan la longitud promedio de las fibras de la madera.

La IAWA (1989) propone tres distintas categorias para dividir la longitud de las

fibras de la madera:
< 900 um

900 ~ 1600 pm
> 1600 um
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De acuerdo con esta clasificacion, los géneros Garrya, Torricellia, Griselinia y
Helwingia presentan fibras cortas, menores o iguales a 900 ym, mientras que la familia
Nyssaceae (Nyssa, Davidia y Camptotheca), ademas de los géneros Cornus, Mastixia,
Corokia y Aucuba las presentan de tamaio mediano, entre 900 a 1600 yum, Este cardcter
se desconoce para los géneros Curtisia, Melanophylla y Kaliphora, por lo que se codifico
como “?” para estos taxones en la matriz de datos. Garrya presenta fibras cortas. Se

codifico este caracter de la siguiente manera:

0 = Longitud de las fibras corfa (< 900 pm)
1 = Longitud de las fibras mediana (900 - 1600 pwm)

Cardcter 8. Filotaxia (hojas opuestas vs. hojas alternas)

En la figura 6.6 se ilustran los estados de caracter para cada taxon. Dentro de la
familia Cornaceae, los géneros Corokia, Melanophylla, Torricellia, Kaliphora, Helwingia
y Griselinia presentan hojas alternas. Los géneros Cornus, Curtisia y Aucuba tienen hojas
opuestas y el género Mastixiatiene tanto hojas alternas como opuestas, motivo por el cual
Matthew (1976) separa al género en dos subgéneros, Manglesia y Mastixia y dentro del
género Mastixia existen dos series, Oppositae y Alfernae, con base en la filotaxia. En el
trabajo de Murrell (1992), donde usa a Mastixia como grupo externo a Cornus, la
presencia de hojas opuestas es un estado apomorfo en Mastixia, por lo que se codifico
solamente la presencia de hojas opuestas en la matriz de datos de Cornaceae + Nyssaceae.
Los géneros de Nyssaceae presentan hojas alternas. Garrya presenta hojas opuestas. Este

caricter se codificod como se indica enseguida:

0 = Hojas opuestas

1 = Hojas alternas
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opuecstas

Garrya elliptica Dougl.

alternas

Nyssa sylvatica Marsh.

Davidiz involucratz Baill.

alternas

Campiotheca acuminata Decne.

opuestas

Cornus stolonifera Michx.

opuestas

Mastixig frichofoma Blume

opuestas

Curfisia faginea Ait.

alternas

Corokig macrocarpa Kirk.

alternas

Melanophylia crenata Baker

Figura 6.6. Filotaxia de los géneros estudiados en este trabajo.

52




Relaciones filogenéticas de Ia familia Cornaceae Dumort.

alternas alternas alternas

Kaliphora madagascariensis
Torricellia tillifolia D.C. Hook. Helwingia japonica Dietr.

alternas opuestas
Griselinia jodinifolia (Griseb.)
Taub. Aucuba japonica Thunb.

Figura 6.6. Filotaxia de los géneros estudiados en este trabajo (continuacién).

53




Susana Ocegueda Cruz

Cardcter 9. Tipos de iricomas sobre el envés de las hqgjas (simples vs. en forma de T)

Metcalfe y Chalk (1979) citan la existencia de fricomas unicelulares en forma de
T en el género Cornus. Por su parte, Eyde (1988) los cita para Cornus y Mastixia {(fig. 6.7).
Aunqgue Corokiz también presenta tricomas en forma de T, éstos son de dos células, por
To que este estado de carécter no es homélogo al anterior. Este autor menciona la existencia
de tricomas parecidos en el género Alangium, que se ha considerado cercanamente
relacionado a Cornaceae, aunque sugiere que no son homdlogos, pues en Cornusy
Mastixia, los extremos tienen el mismo tamafio y en Alangium éstos son de diferente
tamaftio. Eyde (1988) piensa que este cardcter es muy importante en Cornaceae, pues
considera que es uno de los caracteres que las definen como grupo monofilético. Esta
caracteristica estd ausente en la familia Nyssaceae y en los géneros Curtfisia, Corokia,
Melanophylla, Torricellia, Kaliphora, Helwingia, Griselinia y Aucuba, que presentan
tricomas simples, de igual manera que el grupo externo Garrya. Este caracter se codificd

como sigue:

0 = Tricomas simples

1 = Tricomas en forma de T

Cardcter 10. Diferenciacion de la empalizada del mesdfilo de la hoja (bien

diferenciada vs. poco diferenciada)

Metcalfe y Chalk (1979) observan un mésofilo de la hoja con una empalizada poco
diferenciada en los géneros Torricellia, Kaliphora y Helwingia. En Cornus, Mastixia,
Curtisia, Corokia, Melanophylla, Aucuba y Griselinia, la empalizada estd bien
diferenciada, aligual que en Nyssaceae (Nyssa, Davidia y Campfotheca) y en Garrya, el

grupo externo. Este caracter se codifico de la siguiente manera:
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0 = Empalizada bien diferenciada
1 = Empalizada poco diferenciada

Figura 6.7. Tricomas unicelulares en forma de T para a) Cornus alfernifolia, ©) Mastixia trichofoma, <)
Cornus sp. y d) Corokia sp. En esta &itima son de dos células. (Tomado de Eyde, 1988 (a y b) y Metcalfe y
Chalk, 1979 ¢y d).
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Cardcter 11. Nimero de capas de la empalizada del mesdfilo de la hoja (varias capas

vs. una capa)

Metcalfe y Chalk (1979) ademds de distinguir si existe diferenciacion en el nlmero
de capas que existen en la empalizada, citan que algunos géneros presentan una sola capa
de células, como Nyssa, Davidia Camptotheca y Curtisia, mientras que otros tienen mas
de una capa, como Cornus, Mastixia, Corokia, Melanophylia, Torricellia, Kaliphora,
Helwingia, Griselinia, Aucuba y €l grupo externo Garrya. Se codifico este caracter como

se muestra enseguida:

0 = Varias capas de células de empalizada
1 = Una sola capa de células de empalizada

Cardcter 12. Tipo de estomas (paraciticos vs. anomociticos)

Los estomas pueden estar rodeados por células epidérmicas ordinarias
(anomociticos) o por dos o ms células subsidiarias morfolégicamente distintas de las otras
células epidérmicas (paraciticos, tetraciticos, anisociticos, diaciticos, actinociticos y otros
tipos). Los estomas paraciticos son los mas primitivos (Baranova, 197 2). Se considera que
todos los otros tipos, incluyendo el tipo anomocitico, el que estd desprovisto de celulas
subsidiarias, son derivados. En este trabajo cuando se habla de tipo de estomas se hace

referencia al arreglo que guardan éstos con respecto a las células subsidiarias.

Metcalfe y Chalk (1979) y Cronquist (1981) citan la existencia de estomas
paraciticos en la familia Nyssaceae. Todos los géneros de Cornaceae poseen estomas
anomociticos, confinados al envés de la hoja (Metcalfe y Chalk, 1979). Garrya presenta

estomas paraciticos (Cronquist, 1981). Se codificé este cardcter de la siguiente manera:
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0 = Estomas paraciticos

1 = Estomas anomociticos
Cardcter 13. Esclereidas en mesofilo de Ia hoja (presencia vs. ausencia)

Dentro del tejido parenquimatoso de algunas especies, se pueden presentar células
con paredes gruesas. Si éstas son de forma alargada, se llaman fibras y si son poligonales,
pueden ser esclereidas o idioblastos. Las esclereidas pueden presentarse aisladas o en
grupos (Esau, 1976). Metcalfe y Chalk (1979) citan la presencia de esclereidas en ¢l
mesdfilo de Griseliniay Mastixia. En las nisiceas no se presentan esclereidas en mesofilo
ni en el resto de las corndceas. En el género Garrya si estin presentes. La codificacion que

se propuso para este caracter fue la siguiente:

Q = Presencia de esclereidas en mesofilo

1 = Ausencia de esclereidas en mesdfilo
Cardcter 14. Posicion de la inflorescencia (axilar, terminal o epifila)

1a figura 6.8 muestra los diferentes estados de cardcter en los taxones analizados.
Las inflorescencias de fipo terminal son las mas ampliamente distribuidas en los géneros
de Cornaceae; estin presentes en Cornus, Mastixia, Curtisia, Melanophyila, Torricellia
y Aucuba (Wangerin, 1910; Hutchinson, 1969). En Davidiay Camptotheca también son
terminales. Las inflorescencias de tipo axilar se encueniran en Corokia, Kaliphora,

Griselinia y Nyssa (Wangerin, 1910; Hutchinson, 1969).

El género Helwingia es el tUnico dentro de Cornaceae que presenta una
inflorescencia epifila, es decir, nace sobre 1a vena media de la hoja y se desarrolla sobre
ella. Hara y Kurosawa (1975) consideran que la caracteristica de presentar una

inflorescencia epifila lo convierte en un género considerablemente diferente de los otros
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Garrya wrightif Torr.

axilar

Nyssa ogeche Marsh.

terminal

terminal

Campfotheca acuminata Decne.

terminal

Cornus disciffora Moc. et Sessé
ex DC.

ferminal

Mastixia pentandra Bl. ssp.
cambodiana Pierre

terminal

Curtisia faginea Aiton

axilar

Corokia cofoneaster Raoul.

terminal

Melanophylla crenata Baker

Figura 6.8. Posicién de la inflorescencia de los géneros estudiados en este trabajo.
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terminal axilar epifila
Kaliphora madagascariensis
Torricellia tiliifolia D. C. Hook., Helwingia japonica Dietr.

terminal

Griselinia ruscifolia (Clos) Taub. Aucuba japonica Thunb.

Figura 6.8. Posicion de la inflorescencia de los géneros estudiados en este trabajo (continuacion).
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miembros de Cornaceae. Este género algunas veces ha sido considerado como una familia
independiente, Helwingiaceae (Li y Chao, 1954) o algunas veces como un miembro de la
familia Araliaceae (Bentham y Hooker, 1867; Hutchinson, 1942, 1969, 1973; Eyde, 1967).
El género Garrya presenta inflorescencias axilares. Este cardcter se codificéd como

desordenado de la siguiente manera:

0 = Inflorescencia axilar
1 = Inflorescencia ferminal

2 = Inflorescencia epifila

Cardcter 15. Tipo de inflorescencia (indeferminada vs. determinada)

La figura 6.9 ejempilifica los dos grandes grupos de inflorescencias, las determinadas
y las indeterminadas. De acuerdo con el tipo de inflorescencia presente en los géneros
estudiados se realizé la agrupacion en estos dos grupos de inflorescencia. La familia
Nyssaceae, ademas de los géneros Cornus, Mastixia, Curtisia, Helwingia y Aucuba
presentan inflorescencias determinadas; mientras que Garrya, Corokia, Melanophylia,
Torricellia, Kaliphora y Griselinia presentan inflorescencias indeterminadas. La

codificacion que se propuso fue la siguiente:

0 = Inflorescencia indeterminada

1 = Inflorescencia determinada

Cardcter 16, Relacion androceo: perianto o perigonio (estambres isomeros al perianfo

o perigonio vs. estambres no isomeros al perianfo o perigonio)

En la familia Cornaceae se presenta el mismo niimero de estambres que de las partes

del perianto. Los estambres siempre estdn dispuestos de manera alterna con los pétalos. En
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Determinadas Indeterminadas

Figura 6.9. Ejemplos de inflorescencias determinadas ¢ indeterminadas y sus tendencias evolutivas. A) cima
con hojas, B} flor terminal solitaria, C} pleiccasio, DY dicasio compuesto, E) cima helicoidal, ) dicasio
umbeliforme, G) dicasio capitado, H, J) paniculas, K) racimo, L) umbela, M) capitulo, N) espiga, O) espadice,
) racimos axilares, Q) flores axilares solifarias, R) racimo compuesto. (Tomado de Takhtajan, 1991).

este caso, se tiene una diferenciacion entre pétalos vy sépalos y, por lo tanto, se puede
hablar de la relacion androceo: perianto. En la familia Nyssaceae se presentan estambres
dispuestos en dos series y por lo tanto estos no son isdmeros al perianto. El género Garrya
presenta el mismo numero de estambres que de tépalos, pues Garzrya no presenta una
diferenciacion en pétalos y sépalos. En este caso particular, se hace referencia a la relacion
androceo: perigonio, Este tltimo término se emplea cuando no existe una diferenciacion

en pétalos y sépalos. Este cardcter se codifico como sigue:

0 = Estambres no isdmeros al perianto o perigonio

1 = Estambres isdmeros al perianto o perigonio
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Cardcter 17. Presencia de perianto vs. perigonio

Como se menciond anteriormente, el género Garrya presenta perigonio y es el
tnico dentro de los géneros considerados que presenta tépalos. El género Davidia carece
tanto de pétalos como de sépalos o tépalos, solo posee un par de bracteas de tipo petaloide
que rodean la inflorescencia estaminada. Por lo tanto, en este caso se codifico como NC (no
comparable) para el caso de Davidia. Todos los demds géneros presentan una
diferenciacién en pétalos y en sépalos, por lo que presentan perianto. Este caracter se

codificé de 1a siguiente manera:

Presencia de perianto =0

Presencia de perigonio = 1

Cardcter 18. Tipo de estivacion de los verticilos florales (valvada vs. impricada)

Los géneros Nyssa, Camptotheca, Melanophyllay Griselinia presentan verticilos
florales con estivacién imbricada, mientras que Cormus, Mastixia, Curtisia, Corokia,
Torricellia, Kaliphora, Helwingia y Aucuba la presentan valvada (Wangerin, 1910;
Hutchinson, 1969; Cronquist, 1981). Davidia tiene una flor muy peculiar, sin pétalos, ni
sépalos (Wangerin, 1910), por lo que se codificé como un cardcter no comparable (NC}.
Garrya presenta los verticilos florales con estivacion valvada (Wangerin, 1910;
Hutchinson, 1969; Cronquist, 1981). La codificacién para este caracter fue como se

muestra enseguida:

0 = Estivacion de los verticilos florales valvada

1 = Estivacidn de los verticilos florales imbricada
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Cardcter 19. Tipo de anteras (basifijas vs. dorsifijas)

Las anteras de tipo dorsifijo son las mas comunmente encontradas en la familia
Cornaceae; los Unicos géneros que presentan anteras basifijas son Melanophylla,
Torricellia y Kaliphora (Wangerin, 1910; Hutchinson, 1969). La familia Nyssaceae
también presenta anteras dorsifijas. Garrya presenta anteras basifijas (Wangerin, 1910;

Hutchinson, 1969), por lo que se codificd como sigue:

0 = Anteras basifijas

1 = Anteras dorsifijas

Cardcter 20. Tipo de ornamentacion de Ia exina del polen (lisa, granular, estriada o
reticulada)

Chao (1954) realiza un estudio comparativo sobre ia morfologia del polen en la
familia Cornaceae y familias relacionadas, por ejemplo Garryaceae, Nyssaceae y
Alangiaceae. El autor considera a Helwingiaceae y Torricelliaceae como familias separadas
de Cornaceae, pero cercanamente relacionadas. La familia Nyssaceae tiene exina granular,
al igual que los géneros Mastixia, Helwingia, Griselinia, Corokia y Cornus, mieniras
Melanophylia, Kaliphora y Aucuba presentan exina de tipo reticulada. Curfisia y
Torricellia presentan exina totalmente lisa. Garrya presenta una exina de tipo estriado. La
figura 6.10 ejemplifica cada uno de estos estados de cardcter. Este cardcter se codificéd

como multiestado desordenado de la siguiente manera:

0 = Exina estriada
1 = Exina granular
2 = Exina lisa

3 == Exina reticulada
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Estriada Grarular Lisa Reficulada

Fgura 6.10. Diferentes tipos de ornamentacion de la exina del polen que presentan algunos de los taxones
estudiados. a) Garrya, ) Davidia, ¢) Campfotheca, d) Cornus, ) Griselinia, fy Helwingia, ) Torricellia, n)
Aucuba. (Tomado de Chao, 1954).

Cardcter 21. Granos de polen con endoaberturas en forma de H (ausencia vs.

presencia)

Ferguson e Hideux (1978) mencionan que la familia Cornaceae sensu lafoes un
grupo heterogéneo, tanto macromorfologica como palinologicamente. Estos autores
compararon la morfologia del polen de los géneros ubicados en Cornaceae por Wangerin
(1910) y por Hutchinson (1969) con géneros del “complejo saxifragiceo”. Varios autores
han sugerido afinidades con este grupo, especialmente con referencia al género Corokia
el cual ha sido ubicado en Cornaceae por Wangerin (1910), Melchior (1964) y
Hutchinson (1969), y en Escalloniaceae por Thorne (1983) y Airy-Shaw (1 972). Corokia
tiene polen con algunas caracteristicas similares a Cornus, pero también muestra una
estrecha semejanza con Argophyllum J.R. Forst. & G. Forst. y Cuftsia ¥. Muell,, lo que
sugiere una relacién con Escalloniaceae, familia a 1a que pertenecen. Entre los caracteres
que apoyan esta relacion estd la presencia de endoaberturas en forma de Hen los granos
de polen, junto con un adelgazamiento de la endexina y lamelacidn asociada en la region
de la abertura en el género Curtisiz (Ferguson y Hideux, 1978). Eyde (1988) menciona
que esta caracteristica estd presente también en el género Mastixia, Ninguno de los otros

géneros de Cornaceae poseen esta caracteristica.
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La familia Nyssaceae y el género Garrya no presentan este tipo de aberturas. La

codificacion para este cardcter fue la siguiente:

0 = Polen sin aberturas en forma de H

1 = Polen con aberturas en forma de H

Cardcter 22. Numero de ovulos por loculo (dos ovulos vs. un ovulo}

Cronquist (1981) usa el cardcter de numero de 6vulos por loculo para separar a la
familia Garryaceae (dos 6vulos por ldculo) del resto de las familias que considera parte de
Cornales. Tanto Nyssaceae como Cornaceae presentan un 6vulo solitario en cada uno de

los 16culos. Este caracter se codificd como sigue:

0 = Dos évulos por 1oculo

1 = Un 6vulo por ldculo
Cardcter 23. Tipo de nucela de los ovulos (crasinucelados vs. fenuinucelados)

Rao (1972; en Eyde, 1988) describe a los dvulos de los géneros Nyssa y
Camptotheca como tenuinucelados. Todos los géneros de Cornaceae presentan ovulos
crasinucelados, al igual que el género Davidia. Garrya presenta évulos crasinucelados.

Se codifico esta caracteristica como se muestra enseguida:

0 = Ovulos crasinucelados

1 = Ovulos tenuinucelados
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Cardcter 24. Tipo de haces vasculares en los ovulos (centrales vs. franseptales)

Eyde (1988) opir 1 que los haces transeptales versus haces cenirales a los ovulos
son una caracteristica muy importante para diferenciar a las verdaderas Cornaceae, que
segun este autor son los géneros Nyssa, Davidia, Campfotheca, Cornus 'y Mastixia. En estos
taxones estd presente la caracteristica transeptal. Melanophylla y Torricellia también
comparten esta caracteristica. El grupo externo Garrya presenta haces centrales, al igual

que el resto de los géneros. Esta caracteristica se codificod como sigue:

0 = Haces vasculares centrales en los dvulos

1 = Haces vasculares transeptales en los ovulos

Cardcter 25. Tipo de rafe (dorsal vs. ventral)

De acuerdo con Harms (1898), los géneros Mastixia y Curfisia tienen semillas con
rafe ventral, mientras que las demas Cornaceae (Cornus, Corokia, Melanophylla,
Torricellia, Kaliphora, Helwingia, Griselinia y Aucuba) las presenian con rafe dorsal.
Nyssaceae presenta un rafe veniral y el género Garrya tiene rafe dorsal (Harms, 1898).

Este cardcter se codificd asi:

0 = Rafe dorsal
1 = Rafe veniral

Cardcter Z6. Placentacion (parietal vs. axial)

En Cornaceae la condicion predominante es la presencia de placentacion axial
(Zotlefer, 1994). Solamente Aucuba presenta placentacion de tipo parietal, al igual que
Garrya (Constance, 1961). La familia Nyssaceae tiene placentacién axial (Constance,
1961). Se codificd esta caracteristica como sigue:
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0 = Placentacion parietal

1 = Placentacion axial

Cardcter 27. Tipo de fruto (baya, drupa o sdmara)

La mayoria de las Cornaceae tienen un fruto drupaceo, a excepcion de Griselinia
y Aucuba que presentan una baya (Wangerin, 1910; Hutchinson, 1969; Cronquist, 1981).
En Davidia y Nyssa se presenta drupa, pero en Campfotheca se presenta una simara
(Wangerin, 1910; Hutchinson, 1969; Cronquist, 1981). En el grupo externo, Garrya se
presenta una baya Wangerin, 1910; Hutchinson, 1969; Cronquist, 1981), por lo que se

codificd come multiestado desordenado de la siguiente manera:

0 = Baya
1 = Drupa
2 = Samara

Cardcter 28. Valvas de germinacion en las semillas (ausencia vs. presencia)

Eyde (1988) cita la presencia de valvas al momento de la germinacidn en los
géneros Corntus, Mastixiay Melanophylla, ademés de Nyssa, Davidia y Camptotheca de
la familia Nyssaceae. El resto de los géneros y Garrya carecen de estas valvas de

germinacion. Este cardcter se codificd como sigue:

0 = Ausencia de valvas de germinacioén

1 = Presencia de valvas de germinacién
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Cardcter 29. Tipo de desarrollo del endospermo (nuclear vs. celular)
Todos los géneros de Cornaceae presentan un endospermo celular, al 1gual que
Davidia, mientras que Nyssa, Camptotheca y Garrya presentan un endospermo de tipo

nuclear (Cronquist, 1981). Esta caracteristica se codificé como se muestra enseguida:

O = Desarrollo del endospermo nuclear

1 = Desarrotio del endospermo celular
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CARACTER\TAXON Garrya Nyssa Davidia Camplothees | Cornus Mastixia Curiisia Corokia Mefanophiylia | Toriccllia Kaliphora | Hclwingia Grisclinia Aucuba
Estam. isémer. per. s ne NC no si i 1i i I I I i 3i #i
© perigonio

16

Pres. perian. vs. perig. perian. NC perian, perian, periat. perian, perian, perian. perian. perian, pesian, perian. perian.

perig.
17 '

Tipo de Estivacién valvada imbric. NC imbric, valvada valvada valvadn valvada imbrie, valvada valvada valvada imbric. valvada
18

Tipo de anteras basifijas dorsif. dorsif, dorsif. dorsif. dorsil, dorsif. dorsif. basifijus basifijas basifijas dorsif, dotsif, dorsif.
19 .

Ornam. def polen estriada granular | granular granular granular | granular lisa granular reticulads lisa reficulada granular granular reticulada
Z0

Endoaberiuras en - - - - + + + - - - - - - -

forma de 11 del polen
21

No, évulos p/ 16culo dos uno uno uno uno uno uno uno uno uno uno uno uno uno
zz -

Tipo de nucela de los crasin. tenuin. crasin, tennin, erdsin, crasin, crasin. crasiu. crasin. crasin, crasin. crasin, crasin, crasin,

bvulos
23

Tipo de haces de ov. centrales franscp. fransep. fransep. transep. transep. centrales | cenfrales teansep. transep. centrales ceittrales centrales cendrales
z4

Tipo de rafe dorsal veniral ventral venfraf dorsal ventral vertral dorsal dotsel dotsal dorsal dorsal dorsal dorsa]
25

Placentacion parictal axilar axilag axilar axilar axtlar Axilar axilar axtlar axilar axilar axilar axilar pariein]
26

Tipe de frule baya drapa drupa simara drupa drupa drupa drapa drupa drupa drupa drupa baya haya
27 .

Pres. de valv, germ. - + + + + + - - + - - - - -
28

Tipo de des. endosp. nnclear niuclear celnlar nuciear celnlar celular celular celular celular celular celular celular celalar celular

29

Cuadro 6.2. Matriz basica de datos para Cornaceae -+ Nyssaceae, con Garrya como gripo exierno (continuacion).
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6.2. Analisis adicional con Alangium como grupo externo

Se realizd un analisis adicional con Alangiaceae como grupo externo. Enseguida se
describe el tipo de codificacién usado para aquellos casos en los que los estados presentes

sean diferentes de los de Garryaceae.

Cardcter 2. Tipo de platina de perforacion en los elementos de vaso de Ia madera
0 = Platina de perforacion simple
1 = Platina de perforacidn escalariforme + simple

2 = Platina de perforacion escalariforme

Cardcter 4. Nimero de series de células de espesor que conforman los rayos de fa

madera
0 = Rayos de 4-10 series de células de ancho

1 = Rayos de 1-3 series de células de ancho

Cardcter 8. Filotaxia
0 = Hojas alternas

1 = Hojas opuestas

Cardcter 11. Niimero de capas de 1a empalizada del mesofilo de Ia hoja
0 = Una capa de células de la empalizada

1 = Varias capas de células de la empalizada
Cardcter 12. Tipo de estomas

0 = Estomas anomociticos

1 = Estomas paraciticos
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Cardcter 13. Esclereidas en mesdfilo de la hoja
0 = Ausencia de esclereidas en mesdfilo

1 = Presencia de esclereidas en mesofilo

Cardcter 15. Tipo de inflorescencia
0 = Inflorescencia determinada

1 = Inflorescencia indeterminada

Cardcter 16. Relacion androceo: perianto o perigonio
0 = Estambres no isdbmeros al perianto o perigonio

1 = Estambres isdémeros al perianto ¢ perigonio

Cardcter 20. Tipo de ornamentacion de Ia exina del polen
0 = Exina reficulada
1 = Exina granular

2 = Exina lisa
Cardcter 24. Tipo de haces vasculares de los ovulos
0 = Haces transeptales

1 = Haces centrales

Cardcter 26. Tipo de placentacion

0 = Axial
1 = Apical
2 = Parietal
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Cardcter 27. Tipo de frufo
0 = Drupa
1 = Baya

2 = Samara

Cardcter 29. Tipo de desarrollo del endospermo
0 = Celular

1 = Nuclear

6.3. Autapomorfias:

Cinco caracteres fueron excluidos del analisis por tratarse de autapomorfias y ser
por lo tanto no informativos para establecer relaciones entre los taxones considerados.
Estos feron los dvulos ascendentes de Kaliphora, las incrustaciones de carbonato de calcio
sobre el envés de las hojas de Cornus, los pelos de dos células de Corokia, los pelos con

prominencias de Griselinia y la presencia de canales secretorios de Mastixia.

Davidia presenta un cardcter que podria considerarse como una autapomorfia,
que es la presencia de bracteas petaloides de aproximadamente 10 cm de largoy 5 cm de
ancho. Estas se presentan en algunas especies de Cornus, como C. forida, pero su tamano
es mas reducido con respecto a las de Davidiz, pues cuando mucho alcanza los 6 cm de

longitud.
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6.4. Analisis cladistico de la familia Cornaceae + Nyssaceae

En el andlisis en el que se usd a Garrya como grupo externo, y a partir del método
exacto (ie*) del Hennig86 1.5, se obtuvo un drbol con una longitud de 62 pasos e indices
de consistencia de 0.39 y de retencidon de 0.65. La figura 6.11 muestra el mapa de los

caracteres v la secuencia de cambios dentro del cladograma mediante el programa
CLADOS.

6.4.1. Comportamiento de los caracteres

En el apéndice 2 (pdg. 118), se presentan los resultados obtenidos con el programa
Hennig86. Primero se muestra el drbol obtenido con cada uno de sus nodos y los taxones
a los que agrupa, enseguida se presenta una lista con los cambios de cada caricter para
cada nodo. Finalmente se encuentran los estadisticos del arbol en donde se muestra el
nitmero de caracter, el numero de cambios de éste dentro dei arbol y los indices de
consistencia y de retencidn (pag. 120). Estos dos indices nos dan idea de la cantidad de
homoplasia presente. El numero 100 nos indica que los caracteres son buenos para
justificar los agrupamientos, pues el cambio desde un estado plesiomérfico a uno
apomérfico ocurre una sola vez dentro del drbol. A partir de estos valores se observa que
los caracteres 1, anatomia nodal; 2, tipo de platina de perforacion de los elementos de
vaso; 4, numero de células de espesor que conforman los radios de 1a madera; 7, longitud
de las fibras de la madera; 9, tipos de tricomas sobre el envés de las hojas; 16, relacion
androceo : perianto o perigonio; 17, presencia de perianto vs. perigonio; 22, ntumero de
Svulos por 1oculo y 23, tipo de nucela de los 6vulos, tienen indices de consistencia como
de retencién muy altos (100) y por lo tanto son sinapomorfias para las relaciones

genealdgicas que justifican.

Los caracteres 3, tamaiio de los elementos de vaso de la madera; 15, tipo de

inflorescencia; 24, tipo de haces vasculares en los 6vulos; 25, tipo de rafe y 28, valvas de
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germinacion en las semillas, tienen el indice de retencion igual o por arriba de 75,
mientras que el de consistencia es de 50. Los caracteres 3, tipo de porosidad de la madera;
y 26, tipo de placentacion, tienen indices de retencién de O y por esto podria decirse que
son caracteres completamente homoplasicos. De hecho, se menciona que la porosidad de
la madera varia mucho dependiendo del lugar del que se obtenga la muestra asi como del
ambiente en el que se desarrollan las plantas. El resto de ellos son medianamente
homopldsicos, sus valores para los indices de consistencia y retencion van de 33 a 66. Estos
son el 6, engrosamientos espirales de los elementos de vaso de la madera; 8, filotaxia; 10,
diferenciacién de la empalizada del meséfilo de la hoja; 11, niimero de capas de la
empalizada del mesdfilo de la hoja; 12, tipo de estomas; 13 esclereidas en mesdfilo de la
hoja; 14, posicién de la inflorescencia; 18, tipo de estivacion de los verticilos florales; 19,
tipo de anteras; 20, tipo de ornamentacién de la exina del polen; 21, granos de polen con
endoaberturas en forma de H; 27, tipo de fruto y 29, tipo de desarrollo del endospermo.
Esto quiere decir que de 29 caracteres empleados en este trabajo, 14 tienen indices de
consistencia por arriba de 75 y por lo tanto, justifican fotal o parcialmente los
agrupamientos y los 15 restantes son homopldsicos, segun los estadisticos obtenidos para
el arbol.

Los caracteres 6, 13 y 27 se representan como sinapomorfias en el cladograma,
relacionando a todos los géneros del grupo interno con excepcion de Griselinia, aunque
los tres presentan reversiones posteriores. El caricter 6, estado 1, ausencia de
engrosamientos espirales de los elementios de vaso de 1a madera, se presenta como una
sinapomorfia para los géneros incluidos en el nodo 24 y con una reversién en Aucuba.
Aunque este caracter podria considerarse “bueno”, no es muy confiable, pues la relacion
que representa estd dada por la ausencia de una caracteristica, lo cual daria relaciones
taxonomicas dudosas. Para que este caricter tuviera valor en este estudio, tendria que
" probarse que esta ausencia de engrosamientos espirales se debe a una pérdida secundaria,

es decir, que en algin ancestro del grupo el cardcter existioé y que su actual ausencia se
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Figura 6.11. Cladograma obtenido para Cornaceae + Nyssaceae usando a Garrya como grupo externo. Los
caracteres se dibujaron con el programa CLADOS. Las barras negras representan sinapomorfias, Jas de color
gris representan paralelismos, [as mas obscuras son ganancias, las claras son reversiones v las barras blancas
representan reversiones Ginicas.
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debe a una pérdida posterior. Para este mismo cardcter, Adams (1949) sosi.zne que la
ausencia de engrosamientos en las paredes de los vasos es un cardcter plesiomorfo. En este
trabajo los caracteres del grupo externo se codificaron como “0"y por esta razén el grupo
inferno presenta una “aparente sinapomorfia” aungue en realidad se trata de un caricter
que solo estd presente en el grupo externo {(Garrya) y en dos de los taxones (Aucubay
Griselinia). El género Alangium que es el otro grupo externo que se usod, también presenta
estos engrosamientos, esto confirma que es una ausencia del cardcter para casi todos los

taxones del grupo interno y por lo tanto se trata de una falsa sinapomorfia.

En taxones cuya distribucion es muy amplia, abarcando tanto el hemisferio norte
como el sur, se ha observado que la presencia de engrosamientos espirales puede estar
correlacionada con factores de tipo ambiental, incluso denfro de un mismo taxoén. Sin
embargo, en €l caso particular de los taxones considerados en este trabajo, en donde se
presentan estos engrosamientos, se puede considerar que no esta influenciada de manera
importante por los cambios ambientales, pues la distribucién de cada uno de estos géneros
no abarca ambos hemisferios. Griselinia se distribuye en Chile, Brasil v Nueva Zelanda

(hemisferio sur) y Aucuba en los Himalaya y Japén (hemisferio norte).

El caracter 13, en su estado 1, ausencia de esclereidas en meséfilo de la hoja,
presenta el mismo problema que €l 6, pues la relacién que apoya estd dada por la ausencia
de la caracteristica. Este caracter presenta una reversion en Mastixia. El cardcter 27, tipo
de fruto, estd relacionando a los taxones que presentan fruto drupdceo, cambiando a una
condicion plesiomorfa en Campifothecay en Aucuba. Este cardcter tampoco es confiable
para establecer relaciones, pues la presencia compartida de un fruto drupaceo ocurre de
manera independiente en muchos grupos de plantas. Ambos caracteres, el 13 y el 27

seglin los estadisticos obtenidos, son homoplasicos.

- A partir de esfe primer grupo, en el cladograma existen dos agrupamientos que se

pueden analizar por separado. El mayor de ellos lo forman los géneros del nodo 22
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relacionados por el cardcter 7, estado 1, longitud mediana de las fibras de la madera.
Este cardcter es completamente sinapomorfico pues sélo cambia una vez dentro del arbol.
Esau (1976) menciona que, a través de la filogenia, las fibras experimentan un
acortamiento al aumentar la especializacion del xilema. Siguiendo este punto de vista se
tiene que los géneros que conforman este segundo subgrupo son mas plesiomdrficos que
el resto de los taxones con respecto a este caracter, ya que las fibras de la madera mas
cortas se presentan en los géneros que no estan relacionados por el caracter 7. Los géneros
que se usaron como grupos externos por separado en los andlisis, Garrya y Alangium,
presentan fibras cortas de la madera, lo que indicaria que tienen un xilema maés

especializado que Cornaceae y Nyssaceae, de acuerdo con el punto de vista de Esau (1976).

Un grupo menor es el del nodo 20 y estd apoyado por los caracteres 5,8, 14 y 15.
De éstos, el 5y 15 tienen indices de consistencia altos y los otros dos son homoplasicos.
El caracter 5, estado 1, elementos de vaso grandes, se presenta ademds en Griselinia. El
caricter 15, estado 1, inflorescencia determinada, es un paralelismo para He/wingia y
el nodo 20. El cardcter 8, filotaxia, cambia tres veces en el drbel. Aunque Goldberg
(1986) opina que las hojas alternas son las plesiomorfas con respecto a las opuestas,
también menciona que esta caracteristica es reversible, lo que se observa en el cladograma,
por lo que este cardcter al ser tan variable, no es muy confiable para establecer relaciones
taxondmicas. El caricter 14, cambia de inflorescencia axilar (0), a terminal (1) para la
mayoria de los taxones e independientemente a epifila en Helwingia. Bailey y Nast (1945)
consideran que las inflorescencias axilares son plesiomorfas con respecto a las terminales,
pues la familia Winteraceae, que se considera una de las mds primitivas dentro de las
angiospermas, presenta inflorescencias siempre axilares. Estos autores sostienen que es
comun que se presente reversibilidad en esta caracteristica. En el caso particular de
Cornaceae se cumple esta tendencia que se observa en general en las angiospermas, pues

las inflorescencias terminales se presentan como caracteres apomorficos.
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El cardcter 25, estado 1, tipo de rafe ventral, relaciona a los géneros del nodo 18
como un cardcter sinapomdorfico y s6lo con una reversion a rafe dorsal en Cornus. Este
cardcter tiene indice de consistencia alto y se observa que tanto Garrya como Alangium
presentan rafe dorsal por lo que existe una congruencia total con respecto a las relaciones

que apoyan en ambos analisis.

Un grupo més pequefio, dentro del nodo 18, estd formado por ((Cornus + Mastixia),
((Davidia, (Nyssa + Campfotheca))) esta apoyado por los caracteres 24 y 28 (nodo 17).
Fl caracter 24, en su estado 1, presencia de haces vasculares transeptales en los dvulos,
no sdlo se presenta en estos cinco taxones, sino que también esta presente en los géneros
Melanophylia v Torricellia. El cardcter 28, estado 1, presencia de valvas en las semillas
al momento de la germinacidn, relaciona ademas de los cinco géneros anteriores a
Melanophylla. Ambos caracteres, el 24 y el 28, no son exclusivos para estos taxones, no
obstante, presentan indices de retencién por arriba de 75 y justifican la agrupacion entre

Cornus, Mastixia, Davidia, Nyssa y Campiotheca.

Los caracteres 4, 8, 11 y 12 apoyan el clado que agrupa a las nisiceas (nodo 15).
De éstos el 4 es consistente, mientras que los restantes, 8, 11y 12 son homoplasicos. El
cardcter 4, nimero de células que conforman los radios de la madera cambia de m4s de
10 células (estado 0), de forma independiente a 4-10 células (estado 1) en Cornaceae y
a 1-3 células (estado 2) en Nyssaceae, por lo que se observa como una sinapomorfia para

esta iltima familia.

Dentro del nodo 15 hay un clado menor que esta formado por los géneros Cornus

y Mastixia (nodo 16). El cardcter 9, estado 1, presencia de fricomas en forma de T, es
una sinapomorfia para Cornus y Mastixia que los relaciona como un grupo monofilético,
siendo por lo tanto, géneros hermanos. Este caricter se considera diagnodstico para
Cornaceae (Metcalfe y Chalk, 1979). Los géneros Garryay Alangium no presentan esie
tipo de tricomas. Cornus'y Mastixia a su vez son el grupo hermano de la familia Nyssaceae.
L I B 80
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Estos cinco géneros forman la familia Cornaceae sensu stricto, de acuerdo con Eyde

(1988). Sin embargo, en este trabajo no hay una sinapomorfia que los justifique.

El hecho de que Curtisia permanezca cercana a Cornus y Mastixia, se debe a la
presencia compartida de estos tres géneros de una endoabertura en forma de H en los

granos de polen (Ferguson, 1977), cardcter 21, estado 1.

El cardcter 16, estado 1, es una sinapomorfia para Nyssay Campfotheca. Estos
taxones tienen estambres no isémeros al perianto. Stebbins (1974) menciona que en las
angiospermas el numero de partes producidas serialmente o simultineamente de cualquier
estructura, como sépalos, péialos, estambres, carpelos por flor y dévulos por carpelo, pueden
ser reversibles, pero con gran dificultad. Goldberg (1986) sostiene que en su condicion
primitiva las partes del perianto son indefinidas en niimero y como estado derivado se
tienen partes definidas en niimero. En los géneros estudiados se observa la situacion
contraria, pues el caracter mds apomorfico es la presencia de estambres no isdmeros al

perianto,

£l cardcter 23, estado 1, presencia de évulos tenuinucelados, es una sinapomorfia
para Nyssay Camptotheca (nodo 14). Este caracter cambia en los géneros estudiados de
acuerdo con la tendencia evolutiva para las angiospermas propuesta por Goldberg (1986),
guien sostiene que los dvulos tenuinucelados son derivados de los crasinucelados. En este
trabajo se apoya esta opinién, pues los géneros Garryay Alangium que se consideraron

grupos externos presentan 6vulos crasinucelados.

El segundo subgrupo que se presenta en el 4rbol estd formado por los taxones del
nodo 23 por medio de los caracteres 3, 10 y 14, porosidad semianular de la madera, poca
 diferenciacién de la empalizada e inflorescencia terminal, respectivamente. Estos tres
caracteres cambian mas de una vez dentro del 4rbol y tienen indices bajos, tanto de

consistencia como de retencion, por lo que puede decirse que la relacién entre los taxones
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del clado que ellos apoyan no es muy confiable, pues estos caracteres no son robustos. Un
grupo menor (nodo 21) estd apoyado por los caracteres 2, 19 y Z0. El 2 es sinapomdrfico,
pero el 19 y el 20 son homopldsticos. El carcter 2, en su estado 1, es decir, platina de
perforacion con elementos de vaso escalariformes junto con simples, se comporta como
un4 sinapomorfia en ese nodo, aunque posteriormente se presenta un cambio en Kaliphora
y Torricellia ala condicién 2, platina de perforacion simple, estado mas apomorfico y que
para este caso queda representado como un paralelismo, aunque de una condicidn

inicialmente sinapomorfica.

El cardcter 19, en su estado O, anteras basifijas, se presenta como una reversion
para Kaliphora, Melanophylla y Torricellia, ademas del género Garrya que se usé como
grupo externo. Es decir, 1a condicién inicial 1, anteras dorsifijas, es la que estd presente en
los demds taxones. Goldberg (1986) menciona que en las angiospermas las anteras
basifijas son primitivas y las dorsifijas derivadas. Este mismo autor postuld la posibilidad
de reversién en este caracter. En el caso de Cornaceae se presenta una reversion a la
condicion de anteras basifijas, pues la condicion apomorfica es anteras dorsifijas. Esta

situacion es valida también cuando se usa a Alangium como grupo exierno.

El cardcter 20 en su estado “0", exina estriada sdlo se presenta en Garryay la
polarizacién més parsimoniosa que resulta de haber usado el programa, es que la mayoria
de los taxones presentan exina granular (1), de esta condicién se pasa a exina lisa (Z)y
posteriormente a exina reticulada (3) en Kaliphora. Goldberg (1986) menciona que el
polen con la exina lisa se considera el estado plesiomorfo y que cuzlquiera de los diferentes
tipos de ornamentaciones son caracteristicas apomorficas. En este trabajo Garrya presenta

un tipo de exina que se considera derivado.

El siguiente clado (Melanophylla + Torricellia) (nodo 19) esta apoyado por el
carcter 24, estado 1, haces vasculares transeptales, que tiene un indice de consistencia
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de 83, segun los estadisticos para el drbol, pero también se usa para justificar a las

Cornaceae sensu Eyde (1988). Este cardcter cambia dos veces dentro del cladograma.

Los caracteres 17 y 22 se presentan solamente en el género Garrya. El caracter 17,
relacion perianto vs. perigonio se muestra como una reversion para Garrya. La unidon de
estructuras florales, en este caso, pétalos y sépalos para dar origen a tépalos, es decir
perigonio, se ha considerado como un caracter derivado e irreversible {Goldberg, 1936;
Stebbins, 1974). En este caso, la presencia de perigonio se codificé como “0", para tener
homogeneidad en la codificacion de “0" para los caracteres del grupo externo. Sin
embargo, esta seria una autapomorfia para el grupo externo, que lo separa del resto de los
taxones. El cardcter 22, estado 1, dos dvulos por idculo, también es una reversion para
Garrya. Cronquist (1981) usa a este cardcter, junto con otros, en una clave taxonomica,

para separar a Garryaceae de Cornaceae, Nyssaceae y Alanglaceae.

El caricter 18, estivacion de los verticilos florales imbricada es un paralelismo
para los géneros Griselinia, Melanophylla, Nyssa y Campfotheca. Goldberg (1986)
sostiene que en las angiospermas la estivacidon imbricada es un estado plesiomorfo con
respecto a las partes valvadas y que no existe la posibilidad de reversibilidad en este rasgo
taxonémico. Sin embargo en las Cornaceae la estivacidon imbricada se presenta como el
cardcter apomdrfico, con respecto a las partes valvadas de los verticilos florales, lo cual

representa una reversion a las tendencias generales propuestas.

Segtin la figura 6.11, existen dos subgrupos dentro del grupo interno. Un grupo
esta formado por los géneros Corokia, Aucuba, Curtisia, Cornus, Mastixia, Davidia, Nyssa
y Campfotheca justificado por la presencia de fibras de la madera de longitud mediana
(caracter 7), como sinapomorfia. El otro subgrupo estd apoyado por el caracter 10,
presencia de una empalizada poco diferenciada en el mesdfilo de 1a hoja y esta compuesto
por los géneros Helwingia, Kaliphora, Melanophyllay Torricellia. En Melanophyila,

aunque esta unida a este clado, se presenta una reversion en este cardcter.
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Como se menciond en el método, todos los caracteres multiestado fueron
considerados como desordenados. En este caso el programa realiza la polarizacion que
resulte “mas parsimoniosa”, es decir, que involucre el menor numero de cambios en el
cladograma. En el caso de los caracteres doble estado, estos fueron polarizados con respecto
al criterio del grupo externo. En este trabajo, los caracteres multiestado fueronel 1,2, 3,
4y 14. El resultado después de usar el programa fue que solo el caracter 1 resultd con
polarizacién no aditiva y el resto con polarizacion aditiva. El caracter 1, tipo de anatomia
nodal, indica que la serie de transformacién evolutiva va de nodos trilacunares a
unilacunares y a multilacunares, de manera independiente, lo cual concuerda con lo
propuesto en la literatura. El cardcter 2, tipo de platina de perforacion cambia de
escalariforme a escalariforme con poros simples y a una platina de perforacion solo con
poros simples. Esto concuerda con la idea general acerca de las tendencias evolutivas en
las angiospermas apoyada por Bailey (1944), entre otros autores. El caracter 3, tipo de
porosidad de 1a madera, va de difusa a semianular a anular, aunque esta forma de cambio
pareceria logica, este cardcter en particular estd sujeto fuertemente al tipo de ambiente en
el que se desarrollan las plantas, asi como a la parte de la planta donde se efectua el corte
para hacer observaciones, por lo que los cambios en ¢l no necesariamente tendrian que
resultar en este orden. El cardcter 4, niimero de células que conforman los radios de la
madera, cambia de acuerdo al programa de > de 10 células 2 4-10ya 1-3 céluias; no
existe informacion sobre las tendencias evolutivas en cuanto a este cardcter. Por ultimo el
cardcter 14, tipo de inflorescencia cambia de axilar a terminal. Al parecer el cambio en
este cardcter es 1a tendencia evolutiva mas comun, pero como lo menciona Goldberg
(1986) existe reversibilidad en el mismo. La inflorescencia epifila es considerada como una
novedad evolutiva del género Helwingia, por 1o que varios autores la ubican en una

familia propia, las Helwingiaceae.
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6.4.2. Estructura taxonémica

Los resultados de este trabajo apoyan dos formas diferentes aungue corapatibles de
concebir a las Cornaceae. La primera de ellas, que es la que se apoya de manera mas
robusta en los analisis realizados, es considerar a Cornaceae sensu stricfo formada por los
géneros Nyssa, Davidia, Camptotheca, Cornus, Mastixia y Curtisia (nodo 18). La inclusion
de Curtisia es endeble con respecto a la distribucién geografica como se discutird mas
adelante. Los géneros Griselinia, Aucuba, Helwingia, Corokia, Melanophyila, Torricellia

y Kaliphora quedarian excluidos de la familia.

La segunda propuesta considera a Cornaceae seznsu lafo, es decir conformada por
dos subgrupos: el primero formado por los géneros Corokia, Aucuba, Curtisia, Cornus,
Mastixia, Davidia, Nyssa y Camptotheca (nodo 22); y el segundo por Helwingia,
Kaliphora, Melanophylla v Torricellia (nodo 23). El género Griselinia quedaria fuera de
esta agrupacion. Esta segunda hipdtesis estaria apoyada por los caracteres 6, 13 y 27 que

como ya se discutid no son muy confiables.

Con base en lo anterior, se observa que Griselinia, Helwingia, Kaliphora,
Melanophylla y Torricellia guardan una posicion taxondmica aislada dentro de las
Cornaceae senisu lafo, pues estos géneros estin menos relacionados con Cornusy Mastixia
que la familia Nyssaceae (Nyssa, Davidia y Camptotheca). En este andlisis el género
Curfisia se mantiene cerca de los cinco géneros anteriores, como su grupo hermano y

podria considerarse parte de Cornaceae.

Los géneros (Davidia, (Nyssa + Camptotheca)) de las Nyssaceae quedan colocados
como los taxones con caracteres mas avanzados con respecto a los miembros de las
Cornaceae. El género Davidia de las Nyssaceae se ha considerado como el que posee los
rasgos mas plesiomorfos por varios autores (por ejemplo Rodriguez, 1971). Las
caracteristicas de la madera, estambres numerosos y varios detalles histolégicos de Davidia,
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indican una posicién cercana a la base del tronco del grupo. En este trabajo también se

mantiene la posicion de Davidia en la base del clado de las Nyssaceae.

Con la idea de corroborar los resultados obtenidos para este trabajo, se decidio
probar un grupo externo adicional: la familia unigenérica Alangiaceae, misma que han
sugerido Cronquist (1981), Dahigren (1983) y Thorne (1983) como cercanamente
relacionada con Cornaceae. La polarizacién para algunos caracteres cambio al usar un
grupo externo distinto, pero en la mayoria de los casos fue la misma. Lo importante aqui
es que, al utilizar dos grupos externos distintos, en ambos casos se obtiene un mismo
resultado: un grupo formado por Nyssaceae (Nyssa, Davidia y Campfotheca), Cornus,

Mastixia y Curtisia que se separa claramente del resto de los otros géneros.

En este analisis adicional usando a la familia Alangiaceae, se usaron 27 caracteres
de los 29 usados en el analisis con Garrya como grupo externo. Los dos caracteres
excluidos son el 17, relacion perianto vs. perigonio y el 22, niimero de dvulos por loculo.
La razén para excluirlos del anélisis es porque ellos no presentan variabilidad dentro de
los taxones, por o que no son utiles para obtener relaciones entre estos. Se obtuvieron 11
4rboles con 59 pasos mediante el método exacto (ie*) y los indices de consistencia y de
retencion fueron de 0.37 y de 0.63, respectivamente. Estos resultados se presentar en el

apéndice 3 (pag. 121).

Los once cladogramas obtenidos en este nuevo analisis muestran un grupo que se
repite en todos ellos: ((Curtisia, (Cornus + Mastixia)), (Davidia, (Nyssa + Camptotheca))),
de la misma manera que en el andlisis con Garrya. la figura 6.12 es el drbol de consenso
estricto que muestra este mismo grupo. Los demds géneros cambian su posicion dentro de
los arboles. El cladograma obtenido por consenso estricto muestra que se mantienen unidos
como grupos no resueltos los géneros Melanophylla y Torricellia junto con Alangiumen
la base del cladograma, después aparece Kaliphora y posteriormente otro grupo no
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resuelto, que contiene a Corokia, Helwingiay Griselinia. Aucuba, se une después al clado

antes mencionado.

A partir de los resultados de los dos analisis se comprueba que la relacién entre
Cornaceae sesasu litoy Nyssaceae es estrecha. El clado que relaciona a Nyssaceae con
Cornus, Mastixia v Curtisia, es un grupo consistente, pues se mantiene a pesar del grupo
externo usado. Los géneros, Cornus, Mastixia y Curtisia, que estin mds relacionados a
Nyssaceae que a los demads géneros que supuestamente forman parte de Cornaceae, como
Aucuiba, Corokia, Griselinia, Helwingia, Kaliphora, Melanophylla v Torricellia. La familia
Cornaceae sensu lafo, formada por todos los géneros anteriores ademds de Cornus,
Curtisiay Mastixia, constituve un grupo parafilético. Este grupo estd caracterizado por ia
presencia de rasgos que no son exclusivos de la familia, sino que se comparten con familias

relacionadas como Nyssaceae, Garryaceae y Alangiaceae.

Los resultados obtenidos en este trabajo son similares a los reportados por Xiang ef
al. (1993), quienes encontraron que, con base en datos moleculares y morfolégicos, los
géneros Nyssa, Camptotheca, Davidia, Mastixia, Cornus y Curtisia pertenecen a lo que
ellos laman el “clado corndceo”. También obtienen a partir de este andlisis que los géneros
Aucuba, Corokia, Griseliniay Helwingia, no guardan una relacion filogenética tan cercana
a Cornus como las Nyssaceae (figura 6.13). La congruencia entre los resultados de este
trabajo y los obtenidos por Xiang ef 2l (1993), aunque no incluyeron a los géneros
Kaliphora, Melanophyllay Torricellia es particularmente importante, pues se obtienen

resultados similares a partir de fuentes de caracteres de distinto tipo.

En el cuadro 6.1 se presentaron algunas caracteristicas para algunos géneros
considerados en Cornaceae, que se han usado pata relacionarlos con esta familia o bien
para inctuirlos en familias diferentes. A partir de la informacién de este cuadro se puede

observar que los géneros Helwingia, Kaliphora, Melanophylla y Torriceilia presentan
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Figura 6.12. Cladograma de consenso estricto obtenido para Cornaceae + Nyssaceae usando a Alangium
como grupo externo. Los caracteres se dibujaron con el programa CLADOS. Las barras negras representan
sinapomorfias, las de color gris representan paralelismos, las mas obscuras son ganancias y las claras son
reversianes.
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Tigura 6.13. Analisis cladistico con datos moleculares y morfoldgicos para ¢l género Cornus y géneros
relacionados (fomado de Xiang efal, 1993).
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caracteristicas que los hacen diferentes de Cornaceae y, por lo tanto, se sugiere que sean
excluidos de esta familia. Los génercs Helwingia, Melanophylla y Torricellia se han
propuesto como miembros de familias propias, las Helwingiaceae, Melanophyllaceae y
Torricelliaceae. Estas observaciones son congruentes con lo observado en el cladograma,
pues deniro del grupo interno se observaron dos grupos claramente separados. Uno de
ellos contiene a estos tres géneros y el otro contiene a Cornus, Mastixia y las Nyssaceae.

Este ultimo queda aqui confirmado como Cornaceae sensu Stricto.
6.4.3. Distribucién geogrifica

Con la finalidad de analizar las relaciones biogeograficas entre los géneros
estudiados, se sustituyé en el cladograma taxonomico obtenido a partir de este analisis, 1a
distribucion geografica de cada uno de los géneros, obteniendo asi un cladograma de 4reas.
Esta distribucion se representé en dos mapas distintos, uno para cada clado obtenido. El
primer grupo formado por los géneros Helwingia, Kaliphora, Melanophylla y Torricelliz
presenta una distribucién anfiindica (figura 6.12a). El segundo grupo tiene una
distribuciéon cosmopolita. Basicamente anfipacifica y estd formado por los géneros
Corokia, Aucuba, Cartisia, Cornus, Mastixia, Davidia, Nyssay Campftotheca (figura 6.12b).

Con la idea de contrastar las relaciones biogeograficas de las Cornaceae con otros
grupos con una distribucién semejante, se realizd una comparacién entre los elementos
de Cornaceae con los Anisopodoidea (Diptera, Bibionomorpha) estudiados por Amorim y
Tozoni (1994). En este trabajo se analizaron juntos los datos de Anisopodoidea con ofros
grupos que mostraban relaciones intercontinentales. Dentro de estos grupos estdn las
Ditomyiidae y Scatopsidae de Diptera, las Laroniinae (Araneae) y las Passalidae
(Coleoptera). Estos autores dividen las dreas habitadas por los géneros que estudiaron,
resultando un total de 22 4reas. Sin embargo, como la distribucion de Cornaceae es mas
restringida, se consideraron solo 12 areas, algunas de las cuales resultan de la unién de
dos o tres de las consideradas por Amorim y Tozoni (1994) (Fig. 6.13).
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A Helwingia (E de Asia) 7]
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D Torpscedlin (E del Hanaleys al W de China)

Figura 6.12a. Distribucidn geografica del primer clado obtenido en el andlisis filogenético de los géneros
estudiados. Este clado muestra una distribucion anfiindica.

Nysw (3 de Norteameérica, Chns ¢ [nd
Campiotheca (S y SE de Asiz)

Figura 6.12b. Distribucidn geografica del segundo clado obtenido en el analisis filogenético de los géneros
estudiados. Este clado muestra una distribucion anfipacifica.
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Figura 6.13. Areas reconsideradas para ¢l andlisis conjunto de los datos de Amorim y Tozoni (1994) y de las
Cornaceae.

Con base en este trabajo se consiruyd una matriz de dreas vs. componentes
(apéndice 4) que fue analizada por medio del método de simplicidad de componentes
(BPA) (Brooks, 1985; Morrone ef al., 1996). Este método se basa en el supuesto 0, lo cual
significa que aceptz.'las relaciones del cladograma original de dreas y construye una matriz
de 4reas por componentes, a la que se aplica el algoritmo se simplicidad de Wagner. El
método comprende los siguientes pasos:

1. Seleccionar cladogramas de taxones monofiléticos distribuidos en las areas de estudio.
2. Reemplazar en los cladogramas taxonomicos los taxones terminales por las dreas que
ocupan, para obtener cladogramas particulares de dreas.

3 Construir una matriz con base en la informacién proporcionada por todos los
cladogramas particulares de 4reas. ’

4, Aplicar un algoritmo de simplicidad para obtener un cladograma general de areas.

Este método se realizoé mediante el programa Hennig86.
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También se realizo un método llamado reconciliacién de 4rboles, con el fin de
comparar ambos resultados. Este método fue desarrollado por Page (1994), por medio del
cual se trata de “reconciliar” los distintos cladogramas de dreas, de manera que se -
maximice la historia compartida entre los mismos. El método consiste en:

1. Seleccionar cladogramas de taxones monofiléticos distribuidos en las dreas a estudiar.
2. Remplazar en los cladogramas taxondmicos los taxones terminales por las dreas que
ocupan, para optener cladogramas particulares de 4reas.

3. Reconciliar los cladogramas particulares de dreas, aplicando las siguientes medidas de
ajuste:

a. Duplicaciones. Numero de veces que se debe duplicar un clado (nodos
redundantes).

b. Hojas adicionadas o nodos afiadidos. Nelson y Flatnick (1981) midieron el grado
de ajuste entre dos drboles como el numero de nodos anadidos para crear un arbol
reconciliado. Esta diferencia en el niimero de nodos de los cladogramas comparados son
las hojas o nodos adicionados (= items de error).

c¢. Pérdidas. Numero de nodos “perdidos™.

4. Obtener el cladograma general de areas que minirmice dichos criterios para el conjunto
de cladogramas de éreas. Este método se aplicd con el programa COMPONENT 2.0 (Page,
1993).

Después de aplicar el método de analisis de simplicidad de componentes, se obtuvo
el cladograma de la figura 6.14. En él se observa la relacion entre las dreas que se
compararon tanto de los grupos estudiados por Amorim y Tozoni (1994) como las de este
trabajo. El grupo de las Nyssaceae y el género Mastixia se mantienen claramente unidos,
pero las dreas ocupadas por Cornus se encuentran separadas. Las dreas ocupadas por 1os

géneros Curfisiay Corokia se mantienen alejadas.
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** (Helwingia, Torricellia, Cornus, Nyssa, Aucuba, Davidia, Campthoteca)

Figura 6.14. Cladograma obtenido después de la aplicacidn del método de analisis de simplicidad de
componernies para los datos de Amorim y Tozoni (1994) junto con los de las Cornaceae.

Mediante la aplicacién del método de reconciliacion de drboles se obfuvo el
cladograma de la figura 6.15. En este se observa que los géneros Helwingia, Kaliphora,
Torricellia, Melanophylla y Ancuba estin muy alejados de los géneros que se
consideraron en este trabajo como la familia Commaceae después de realizar el andlisis. Los
géneros Curtisiz y Corvkiz estdn en una posicion intermedia en cuanto a su relacién con
las Cornaceae. Para poder “reconciliar” los arboles se necesitan siete duplicaciones,
resultando 58 hojas totales (nodos totales), 46 hojas afiadidas (nodos adicionados) y 23
pérdidas. Esto quiere decir que son necesarios muchos cambios para poder mantener la
estructura del cladograma. Los géneros que se mantienen relativamente cercanos enire si
son Cornus, Masfixia, Nyssa, Davidiay Campiotheca. El arreglo de estos géneros en el
cladograma sugiere la posible existencia de dos subfamilias deniro de Cornaceae: la
primera subfamilia, Cornoideae, estaria integrada por Cormus y Mastixiay 1a segunda, la

subfamilia Nyssordeae, por los géneros Nyssa, Davidiay Camptotheca (cuadro 6.4)
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Figura 6.15. Cladograma obtenido después de la aplicacion del método de reconciliacion de arboles para los
datos de Amorim y Tozoni (1994) junto con los de las Cornaceac.
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Cornoideae | Cornus

Mastixia

Cornaceae
° Nyssa

Nyssoideae | pyayidia

Campftotheca

Cuadro 6.4. Estructura taxondmica propuesta para Cornaceae
después del analisis filogenético y biogeografico.
Al comparar los resultados de ambos andlisis biogeogrificos junto con los

resultados de la parte filogenética, se observa lo siguiente:

La familia Cornaceae sensu lafo esta formada por géneros muy distantes tanto
filogenética como biogeograficamente; por lo anterior, se sugiere que solo sean
considerados los géneros Cornus, Mastixia, Nyssa, Davidia y Camptotheca en Comaceae,
que son aquelios que guardan rejaciones fanto biogeograficas como filogenéticas mas
estrechas que el resto de los géneros estudiados. Se propone de manera preliminar la
consideracién de dos subfamilias dentro de Cornaceae, las cuales se mencionaron

anteriormente.

En la distribucién geografica del clado mayor (grupo anfipacifico), sin embargo, el
grupo formado por Cornus, Mastixia, Davidia, Nyssa 'y Campfotheca tiene una
distribucién eminentemente holértica, por lo que su relacion con Corokia, Aucubay

Curtisia, cuya distribucion es anfiindica, parece ser muy antigua.

El grupo anfipacifico tiene una distribucién mas amplia que el grupo anfiindico,
ademas de ubicarse hacia 1a base del cladograma, lo que sugiere que es el mas antiguo.
La distribucion de Helwingia parece ser la mds antigua y alopétrida ent relacion con su

grupo hermano. Los géneros Helwingia, Kaliphora, Tt orricellia, Melanophylla y Aucuba
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se mantienen alejados unos de otros en cuanto a sus relaciones biogeograficas, pues en el
cladograma de l1a figura 6.15, se observa que cada uno de ellos se mantiene en un clado
distinto e independiente. Esta lejania también se observa en cuanio a sus relaciones
filogenéticas. Ambos analisis sugieren que cada uno de estos generos sean considerados
como familias independientes, en tanto no se aclaren sus relaciones entre si o con otras

familias.

En el trabajo de Enghoff (1995) se discuten dos hipdtesis acerca del origen de la
regién Holdrtica. Este autor menciona que desde que Laurasia se separd de Gondwana
durante el jurasico (hace 160~180 millones de afios), las infraregiones holdrticas se han
interconectado varias veces. Esta region se ha dividido tradicionalmente en las regiones
Neartica y Paleartica que estdn separadas entre si por los océanos Atlantico y Pacifico. La
segunda hipdtesis considera una region llamada Euramérica y otra llamada Asiameérica.
El este de la region Neartica y el oeste de la regién Paledrtica (Euramérica) se considera
gue fueron conectados por medio de un puente trans-Atlantico. El oeste de la region
Nesrtica v el este de la region Paleartica (Asiamérica) estuvieron conectadas durante el
terciario y probablemente durante la tltima parte del cretdcico. Esta segunda hipotesis esta
apoyada por la existencia de grupos taxonémicos con una distribucion que sigue este

patron.

En la distribucion de las Cornaceae se observa un patrén similar al propuesto por
Enghoff (1995) acerca de las regiones Euramérica y Asiamérica, pues los géneros Cornus
y Nyssa tienen una distribucion principalmente en Asia y América. Este mismo patron
biogeografico resulté mediante el método de analisis de parsireonia de Brooks, al usar los
datos de Amorim y Tozoni (1994) en conjunto con los de Cornaceae. En el cladograma de
la figura 6.14 se observa una relacion hacia la base del cladograma entre Europa y este de
Norteamérica y en otra parte del cladograma, se manifiesta la relacion entre Asia y el oeste
de Norteamérica. Por lo tanto el grupo de géneros estudiados en este trabajo apoya la

existencia de las sub o infraregiones Euramérica y Asiamérica.
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De acuerdo con los resultados obtenidos en este trabajo, la distribucidn geogrifica
de los taxones estudiados ademds de las conclusiones de Eyde (1988) y Xiang ef al. (1993),
existen razones para considerar que la familia Cornaceae estd formada por los siguientes
géneros: Cornus, Mastixia, Nyssa, Camptotheca y Davidia. Se propone la consideracion
de dos subfamilias Cornoideae (Cornus y Mastixia) y Nyssoideae (Nyssa, Davidia y
Camptotheca). Los demas géneros deberian ser revisados a la [uz de un mayor nimero de

caracteres; de manera preliminar se propone su ubicacion en familias independientes.

La estrecha relacidén de las Nyssaceae con las Cornaceae (Cornus, Masfixia) esta
apoyada por Eyde (1988) y por Xiang ef al. (1993), a partir de informacién molecular;
otros autores también han apoyado esta relacién como Thorne (1992), Murrell (1992,
1993) v Zomlefer (1994).

Dentro de las Cornaceae, Cornuses el grupo hermano de Mastixia; estos dos taxones
comparten un cardcter exclusivo que apoya esta relacion, que es la presencia de tricomas
en forma de T con extremos de igual tamafio sobre el envés de las hojas. El género Curtisia
estd emparentado con estos dos géneros, posiblemente como su grupo hermano. 8in
embargo, la distribucion geogrifica de este género no apoya una relaciton clara con
Cornaceae. Los géneros Nyssa, Camplotheca y Davidia son los que presentan los caracteres

més apomorficos con respecto a los demas taxones.

Comparando los cladogramas obtenidos en este trabajo con los de los trabajos de
Eyde (1988) y Xiang ef al. (1993), se observa que existe congruencia con ellos, pues ¢l
clado que une a Cornusy Mastixia con la familia Nyssaceae, se mantiene en la mayoria
de los 4rboles, mientras que Aucuba, Corokia, Griselinia, Helwingia y Garrya quedan
excluidos de este clado. Aunque Xiang ef al. (1993) no incluyeron en su analisis a los

géneros Melanophylla, Torricellia y Kaliphora, los resultados de su andlisis con datos
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- sleculares y morfolégicos son comparables con los obtenidos en el presente frabajo

basado en datos sole morfolégicos.

Los resultados del analisis filogenético presentado estdn sujetos a prueba y
corroboracion y o que faltaria por hacer seria realizar otros andlisis utilizando diferentes
grupos externos, por ejemplo, las Hydrangeales, que segiin Xiang ef al. (1993) estan
relacionadas de manera cercana con Cornaceae. También se propone trabajar con un

nimero mayor de caracteres.

Entre las hipdtesis filogenéticas que tendrian que probarse estin la relacion de
Helwingia como vparte de Araliaceae (Hooker, 1867), Kaliphora como parte de
Saxifragaceae o Montiniaceae (Capuron, 1969; Tandon y Herr, 1971) y Corokia
relacionada con Argophyllaceae o Saxifragaceae (Eyde, 1988); Torricellia y Melanophylla
se han propuesto como familias unigenéricas, las Torricelliaceae y Melanophyllaceae
respectivamente (Airy-Shaw, 1972; Eyde 1988). Aucuba y Griselinia guardan clerta
relacion con Garrva por la presencia compartida de dcido petroselénico en las semillas,
aunque su posicién taxondmica ha sido materia de discusion y algunos autores tampién
las ubican en familias propias (Engler y Prantl, 1897; Melchior, 1964). Estas observaciones

hacen necesaria una reconsideracién de la posicion taxondémica de estos géneros.

Una fuente importante de caracteres taxondémicos para los taxones considerados y
que no se considerd en este trabajo es la presencia de algunos compuestos guimicos, por
ejemplo, iridoides (Bate-Smith ef af, 1975). Desafortunadamente, para aigunos géneros
1o se han efectuado estudios al respecto y hasta el momento no se tiene una matriz
completa con datos de esta indole para poder realizar nuevos andlisis. Esta carerncia de
informacion aumenta considerablemente el ntimero de 4rboles obtenidos y no ayuda en

la resolucion de las relaciones entre los géneros.

100



Relaciones filogendticas de 1a familia Cornaceae Dumort.

Los flavonoides segin Burckhalter (1992) son también importanies desde el punto
de vista filogenético, pues existen flavonoides del mismo tipo en Nyssay en Cornus. El
género Garrya, segun este autor presenta flavonoides que sugieren una relacion mas lejana

entre Garryacon Cornus y Nyssa, desde el punto de vista bioquimico.

QOtras fuentes de caracteres que se sugiere sean exploradas son los numeros
cromosémicos y la embriologia pues este tipo de informacion ayudaria a resolver algunos

de los problemas taxonomicos de la familia Cornaceae sensu lato.

Con respecto a las relaciones biogeograficas de las Cornaceae se presentan dos
componentes, uno anfiindico y ofro anfipacifico. Este tiltimo parece ser el mds antiguo. Los
analisis biogeograficos realizados sugieren la consideracion de varios géneros de las
Cornaceae sensu lafo, como integrantes de familias independientes. Por otro lado, la
distribucion de los taxones aqui estudiados, apoya la hipdtesis de Enghoff (1995) acerca

de 1a existencia de dos sub o infraregiones Euramérica y Asiamérica.
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APENDICE 1. Lista de ejemplares revisados de los géneros considerados en este trabajo.
US: Herbario Nacional de los Estados Unidos
NY: Herbario del New York Botanical Garden

Alangium barbatum (R. Brown ex C. B. Clarke Harms)
Bhupendra Nath Roy Choudhury 62Z; US-1170106
H.B.G. Garrett 1317, US-2157395

E. H. Wilson 4505; US-777729

Alangium begoniifolium (Roxb.) Baill.
G. Forrest 24588, US-1377433
Thorel 0; US-1270696

Alangium faberi Oliver
R.C. Ching 6237; US-1508634
T.C. Lee 2689; US- 1969727

Aucuba chinensis Benth.

W. P. Fang 6155; NY

G. Forrest 19374, US-1278907
A. Henry 10123; US-357611

A. Henry 4588;US~-800929

E. D. Merrill 1360; US-874833
Y. W. Taam 1374; US-2063707
W.T. Tsang 21533; NY

Y. Tsiang 20395; US- 1753633
Y. Tsiang 7512; US-1575024

C. Wang 35593;US-1670576

C. Wang 36513; NY

E. H. Wilson 9757, US- 1054209
E. H. Wilson 11070; US-1054238

Aucuba japonica Thunb.
Geo Basey 0; US-90141

D. E. Boufford 25318; NY
H. Kanai 404; US-2751534
Savatier 351; US~-484068
Y. Tateishi 10077; NY
Norman Taylor 1327; NY

T. Yahara 10040; NY

J. Jutila Yamazaki 267; NY

Aucuba omeiensis Fang
C.L. Chow 4712; US-1990464
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Wen-Kuang Hu 8914; US-1991032
T.C. Llee 3749; US-1990241

Campftotheca acuminala Decne.

B. Bartholomew 32; UJS-3042960

C.Y. Chiao 18701; US-1554145

R.C. Ching 1577, US-2155926

Austin Griffiths, Jr. and Ross 4613; US-2423113
S.K. Lau 4252; US-1752952

W.T. Tsang 27824; US-1757249

W.T. Tsang 27800; US-1757228

R.N. Yin 197; US~-1863604

W.P. Fang 2276; US-1626875

P.P. Wan & K.S. Chow 79088; US-2985323

Cornus capitata L.
J.E. Rock 5042; US-1511114
Q.-Y. Xiang 0; US-3172143

Cornus florida L.
F. R. Fosberg 43594; US-2643526
E.J. Palmer 8213; US-1730240

Cornus hemsleyi Schneid et Wanger
A. Henry 10747; 458040
J.F. Rock 17228; US-1334633

Cornus sanguinea L.

J. Domeil Smith O; US-795151
Cornus sibirica Loddiges

A. Busch 0; US-1155063

Cornus slavinii C.
Schneider 0, US-1526166

Cornus suecica L.

Aune Haakana O; US-2511479
Huron H. Smith 1108; US~-2039001
G. Engelmann Q; US-90116

Cornus wilsoniana Wanger T. M. Tsui 471; US-1754681
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Corokia cofoneasfer Raoul,
P. Carpenter; US-2436998

Corokia macrocarpa Xirk.
P. Carpenter; US-2436997

Curtisia dentafa (Burm. f.) C. A. Smith.
L. Bernardi 8865; US-2896929

C. E. Fries 3829; NY

Ellen 8. Kemp 1200, US-2897085

P. Lange 368; US-2449624

Curtisia faginea Ait.

L. MacOwan 509; NY

C.F.M. Swynnerton 637; US-945882
Robert J. Rodin 3147, US-1991252
Robert J. Rodin 4104;US-2063008

L. E. Taylor 590; NY

Davidia involucrata Baill.
W.P. Fang 6088; US-1627002
W.P. Fang 7666; US-1627023
W. P. Fang 430; NY

G. Forrest 21613; US-1278955
A. Henry 3577; US-801207
Loconte 801; NY

J.F. Rock 11234; US~1511130
J.F. Rock 21992; US-1512603
E. H. Wilson 642; US-596520
E. H. Wilson 2919; US~-599699
E. H. Wilson 510; US-598972
E. H. Wilson 510; US~-598974

Davidia involucratavar. vilmoriana (Dode) Hemsl.
J. F. Rock; US-1511148

Diplopanax stachyanthus Hand.-Mazz.
Shi Jin-hua 1; US-3173051
~ Shi Jin-hua 1; US-3173052
Shi Jin~hua 1;US- 3173050

Garrya elliptica Dougl.
Th. Horvell O, US-478444
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Huron H. Smith 3403; US-981805
A. N.S. Steward 6707; US-2348877
H.D. House 4764; US-623094

F. A, Walpole 2135; US-417012

Griselinia jodinifolia (Griseb.) Taub.
Walter J. Eyerdam 1053; US-2372051

Griselinia [lucida Forst.

R. Cooper 6120; US-2975245

E.H. Walker 4282; US-1993744
Forst. R. Cooper 6229; US-2947673
A. Mecbold 4783, NY

Griselinia ruscifolia (Clos) Taubert
Reitz & Klein 5125; US~2268958
Reitz & Klein 6852; NY

G. Hatschbach 43940; US-2931763
P. R. Reitz 4626; US-2172832

J. Badini 2789; US-2196937

G. Hatschbach 16835; US-2536604
B. D. Patterson; NY

T. Meyer 9635; NY

A. C. Cervi 3705; NY

G. Pabst 21922, NY

P. Dusen 6674; NY

Griselinia scandens (Ruiz & Pavon) Taub.
3796; US-1134379

1084; US-1390978

B. D. Patferson; NY
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L. R Landrum 4397; NY
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Helwingia chinensis Batalin ex Diels
E. H. Wilson 682; US~-596516

Helwingia himalaica Hook. f. ex Thomes
A. Henry 5282; US-801032

G. Forrest 5758; US-1279217

F. Kingdon-Ward 17204; NY
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Helwingia japonica (Thunb) Dietr.
G. Forrest 21942, US-1279014

E. D. Merrill 14467, US-1426880
R.C. Ching 6012; US-1508591

A. N.S. Steward 7135, US-1279971
A. Henry 9032;US-4566635

R.C. Ching 1418; US-1246327
Wm. Purdom 910; US-1092861
S.P. Barchet O US-5397520

S.L. Shang 1103; US-1968370

J.F. Rock 5895; US-1511289

R.C. Ching 2355; US-1247183

E. H. Wilson132; US-776993

C.Y. Chiao 18596; US-1553933
Dietr. .F. Rock 8619; US-1511290
K. Yao 11456; NY

K. Yao 8990; NY

T. Yahara 7074; NY

D. E. Boufford 25346; NY

M. Hutch. 24860; NY

Helwingia rusciflora Willd.
Barchet196; US-595910
Th. Bullock 128; US-456315

Raliphora madagascariensis Hook. f.

H. Humbert 11075; US- 2493824

T. R Fosberg 52604; US-2922672

F. R. Fosberg 52610; US-2922664

LJ. Dorr & L.C. Barnett 3244; US-3088114
M. R. Decary 7455; US-2493823

M. R. Decary 7309; NY

¥. R. Fosberg 52613; US-2889401

Mastixia pentandra Blume ssp. philippinensis (Wangerin) Mat
M. Ramos 23353; NY (Isotype)

M. Ramos 16548; US-902214

P.T. Barnes 151; US-850987

AD.E. Elmer 18452;US-1237767

M. Ramos 1090; US-1155407

H.M. Curran 17653; US-710026

M. Ramos 10057; US-629438

Th. E. Borden 733; US-852550
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Relaciones filogendticas de Iz familia Cornaceae Dumort,

A.P. Racilis 19670, US-775929
R. Meyer 2773; US-852459

Melanophyila alnifolia Bak.
H. Humeert 6621, US-2493822

Nyssa aquatica L.
L.M. Umbach 0; US-339060

Nyssa ogeche Marsh.

R. Burckhalter y R. H. Eyde; 1577; US-3140674
R. K. Godfrey; US-2338059

Roland M. Harper; US- 511220

J. L. Steams; US-090043

Nyssa sylvatica Marsh.

R. Burckhaiter 1479, US-3180193
R. Burckhalter 1402; US-3180168
E. D. McDonald, Jr.; US~-1888497
E.L. Mosely 0; US-1465887

Torricellia angulata Oliv.

A. Petelot 6363; US~-1759438
E. H. Wilson 2349; US-718471
E. H. Wilson 4611; US-777744
A. Henry 10793; US~458073
Ho-Ch’ang Chow 648;NY

Torricellia tiliacfolia DC.

B. Bartholomew 3784; US~-3105985
A. Henry 11909; NY

D.H. Nicolson 3281; US-2571194
D.H. Nicolson 3282; US-2571195
Bis Ram 415;NY

117



APENDICE 2. Resultados del anélisis cladistico para 1a familia Cornaceae + Nyssaceae con
el programa Hennig86, usando a Garrya como grupo externo.

Cladograma obtenido por medio de la opcién ie* (implicit ennumeraticn)
longitud 62 c¢i 59 r1 65, 1 arbol
arbol 1

= Garrya
=25d= Griselinia

i = Torricellia

I =19d= Melanophylla

| —=21d= Kaliphora

1 —23d— Helwingia

=224l — Corokia

=224 = Aucuba
204 7= Curtisia
=184 = Mastixia
i —16d= Cornus
=174 — Davidia
t_15d = Nyssa
L_14d- Camptotheca

Este arbol expresado en forma de paréntesis, se presenta a continuacién. Los numeros
representan cada una de las ramas que se van uniendo,

arbol 1
012 (11 (10 @ INNT (13 (B ((45X2Z A 3NN
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Relaciones filogenéficas de fa familia Cornaceae Dumort.

ter

-

carac

Estadisticos para el 4rbol obtenido con la opcién ie*.

arbol 1
noedo

COoOO0OHOOOHOOOFNOOOOHOHMHdOROOoOAOO
COoO0OHOHOHOOOHHOOOHOHAHOHOOO A 1O
OOn.IU.lO_I_nUanlO_J_10001._0110100011‘01
o000 AM A0 HHOODOHOHAOHOOO O
Ozm.l_OlOlOlOl100010030100011._01
coodddrocoomMdddO0OdOAAOHOOOAMOA
Ozmlolﬂvlo.!_o.}_11001003nu101011._01
OOO_I.111000“111101011mw100111.._01
000111100010._11_1101011MM10111111
coorddddO0OHOOHAIAddO O A A d O A rded A
0002111100101_llnﬂllllnulo1_ll1__I_l

o
ocoodNdAmMAdCCo A A A 10 AdAddd -0

AN HNNO0O0NO
l
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APENDICE 3. Resultados del analisis cladistico para la familia Cornaceae+ Nyssaceae con
el programa Hennig86, usando a Alangium como grupo externo.

Opcidn ie* longitud 59 ci 57 ri1 63, 11 drboles

arbol 1
= Alangium
I=25{= Melanophylla
H — Torricellia

=244 — Kaliphora
=2 34| — Helwingia
=224 = Griselinia
214 — Corokia
204 = Aucuba
194 — Curtisia
L_1gd = Mastixia
l —164= Cornus
=174 = Davidia
154 — Nyssa
ke14id= Camptotheca
arbol 2

7= Alangium
=254 = Melanophylla
|=23d= Torricellia
| = Kaliphora
=244 — Helwingia ,
=224 = Griselinia
214 = Corokia
=204 = Aucuba
=194 = Curtisia
=184} — Mastixia
f =16d= Cornus
=174 = Davidia
k154 = Nyssa
=14l Camptotheca
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arbol 3
= Alangium
l=254d—= Melanophylla
I 7= Torricellia

244 ~ Kaliphora
=234 == Helwingia
=224 = Corokia
=214 = Griselinia
=204 = Aucuba
=194 7= Curtisia
L—18d| = Mastixia
|  =16d= Cornus
=174 = Davidia
LI=154|| = Nyssa
L-14d= Camptotheca
arbol 4

7= Alangium
=254 = Melanophylla
l=23d= Torricellia
I 7= Kaliphora
=244 — Helwingia
=224 = Corokia
=214 = Griselinia
=204 = Aucuba
l=i9d = Curtisia
_1gq = Mastixia
|| #=16d= Cornus
=174 = Davidia
.15 = Nyssa
=144~ Camptotheca
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Relaciones filogendlicas de la familia Cornacede Dumort.

arbol 5
=~ Alangium

=254 7= Melanophylla
|—=23d= Torricellia
i — Kaliphora

=244 = Corokia
L2 24| = Helwingia
=21 7= Grigelinia

k=204 7= Aucuba
=194 = Curtisia
_184 = Mastixia
I F=16i= Cornus
=174 = Davidia
k=15 = Nyssa
=144~ Camptotheca

arbol 6
= Alangium
=244 7= Melanophylla
=224 Torricellia
l — Kaliphora
=234 = Corokia
l-21d= Helwingia
I = Griselinia
=204 = Aucuba
w194 = Curtigia
toag4 = Mastixia
i r=16d= Cornus
174 7= Davidia
t=15d = Nyssa
le14d— Camptotheca
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arbol 7
= Alangium
L2 54| = Melanophylla
=23l Torricellia
i — Kaliphora
L_2ad — Griselinia
224 — Helwingia
=224 = Corokia
k=204 = Aucuba
=194 = Curtisia
184 = Mastixia
| =164 Cornus
L-17d = Davidia
=154 = Nyssa
L-34d- Camptotheca

arbol 8
= Alangium
=254 =~ Melanophylla
[=23d= Torricellia
I = Kaliphora
L-24d = Griselinia
=224 = Corokia
214 = Helwingia
204 = Aucuba
194 = Curtisia
ey gd| 7= Mastixia
| p=16d= Cornus
=174 7= Davidia
15 — Nyssa
t-14d= Camptotheca

124



Relaciones filogenéticas de Ia familia Cornaceae Dumort,

drbol 9
— Alangium

—=25] — Melanophylla
|=23d= Torricellia
l — Kaliphora

=244 = Corokia
224 = Griselinia
=214 = Helwingia
=204 = Aucuba
=194 = Curtisia
k=184 = Mastixia
I ~16d= Cornus
=17 7= Davidia
k=154 = Nyssa
L-14d— Camptotheca
irbol 10

= Alangium
=254 = Melanocphylla
b=23d= Torricellia
f 7= Kaliphora
=244 = Griselinia
I &21d&= Corokia
=224 = Helwingia
=204 — Aucuba
k=19 = Curtisia
=184 = Mastixia
| 7=16&= Cornus
le17d = Davidia
L3154 — Nyssa
lei4d— Camptotheca
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arbol 11
= Alangium

=254 = Melanophylla
l=234= Torricellia
i — Kaliphora

244 = Griselinia
i =21d= Helwingia
=224 = Corokia
=2 04| 7 Aucuba
lle194 = Curtisia
=184 = Mastixia

I =16d= Cornus
b1 74 7= Davidia
=15 — Nyssa
L=y 4d= Camptotheca

Lista de arboles a partir de la opcidn ie*, 11 drboles
arbol 1

O80T (I2(TU3IBU4L5)X2Z(3MNHINN
darbol 2

(08 9)YT10 (11 (12 (7 (136 ((453)(2 (13NN
arbol 3

©8 (9011 (723G (43X A3IMMNN)
arbol 4

©OE@9I0UT (T 213 G452 3NN
drbol 5

(O @9INIO(7T (11 (12 (13 (6 (4 53X2 A 3NN
arbol 6

O@B9I0(7T11 213 B((45)2A3MIN
arbol 7

O @902 17 A3 ®45XZA3INMNM
arbol 8

(0 (8910127 (11 (136452 A 3MNM)
arbol 9

(0 (89)I0(7 (121 (136 ({(45)2 A 3INNMMNN
arbol 10

(0 (89)(10 ((7 12)(11 (13 (6 ((4 5)(Z2 (1 3NN
arbol 11

(OB 9XI0 (1112 X7 (13 (6 ({(45)X2 A 3MNHNN
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Relaciones filogenéticas de la familia Cornaceae Dumort

Arbol por consenso de Nelson a partir de los 11 drboles de la opcion ie*

= Alangium
I=22d= Melanophylla
|~ Torricellia
| 7= Kaliphora
214 = Corokia
ke20d= Helwingia
|- Griselinia

I = Aucuba
19 == Curtisia
=184 = Mastixia

| m=16d= Cornus
174 — Davidia
L3154 = Nyssa
L-14d= Camptotheca

(089(10(7T1112(13(6 ((45XZ (13NN
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APENDICE 4. Matriz de 4reas vs. componentes para los datos de Amorim y Tozoni
(1994) y de las Cornaceae.

aC0 0000 000 000000 000000 DOQGO0OD OC 000 0COOD 00 0000000 COCO0CO COC
a0l 0101 000 00C00C0 100011 11100111 00 111 00011 Q0 0000C00 CCOO0000 000
202 0111 0il 100311 100111 10000011 11 000 ©0011 0C 0101101 0011111 Q0O
a03 1011 011 001111 GO01111 $0CC0C00 GO Q00 11100 OC 0000101 0000111 111
a04 0000 111 000000 010111 00011001 0C 00CG 00000 GO 11111171 1101111 1ll
a05 1011 01l 001111 €011il 00000060 00 000 00000 00 1111111 1111111 COD
206 0000 011 100001 000111 (1000111 11 11l Q0011 00 1111111 C00GO00 06O
at7 0000 01l 000000 00011l 0010011l 00 011 0CGO00 0O QCOQC00 0000001 QOO
a08 0000 00 000000 000000 000C000C 00 001 CO000C 00 Q000000 0000111 QCO
a09 0000 101 00C000 010001 00001001 00 $0C 10101 01 0000000 0011111 9GO
210 0000 101 010011 010001 00001001 00 000 01101 00 0000000 CO11111 COO
all 0000 101 010011 010001 00001001 0Q 000 01101 11 0000000 0011111 000
&12 1011 101 010011 011111 900011001 01 000 10101 21 QCOQC31 11111l 111

T = N el i = =)
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