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RESUMEN

La familia Anacardiaceae es actualmente un componente importante de la vegetacion de
Meéxico. La distribucién geografica actual de la familia es pantropical con varios representantes
en regiones templadas. Este patrén sugiere una diversificacién temprana, sobre todo en las
regiones tropicales. Las ideas tradicionales dicen que hubo una diversificacion principalmente en
Gondwana y que de ahi, la familia radi6 hacia las demas zonas. En el caso particular de México,
se piensa que en general las Anacardiaceae llegaron en tiempos relativamente recientes, cuando
el Istmo de Panamé se formo, en el Plioceno, pere el registro fosil indica que la familia estaba
presente en el territorio por lo menos desde el Cretacico. La historia de la familia en el territorio
mexicano es entonces mas compleja. Con el fin de identificar el drea mds probable de origen de
la familia y de algunos grupos particulares con importancia para México, se llevé a cabo un
andlisis biogeografico de la familia con el cual también se pretende establecer la(s) ruta(s) que
tomo la familia para llegar al territorio mexicano, desde dénde arribaron y el tiempo probable en
que este arribo sucedid; esto es, la historia biogeogréifica de la familia. Las técnicas de anilisis
biogeografico actuales requieren de un analisis filogenético previo de los taxones, el cual se
realiz6 basandose Unicamente en los caracteres anatomicos de la madera. Un analisis fenético
determiné la utilidad de los caracteres de la madera para este fin. La familia Anacardiaceae tiene
un antiguo registro fosil en México y Norteamérica, y el andlisis de las distribuciones geogréficas
de los géneros actuales indican que muy probablemente esta familia de plantas llegé al territorio
mexicano procedente del norte, de lo que hoy son las regiones templadas del Hemisferio Norte,
durante un tiempo en el cual en esas regiones existia una flora con caracteristicas tropicales
denominada flora boreotropical, el Terciario temprano. Miembros de la familia Anacardiaceae
formaban parte de dicha flora y de esa manera se distribuyeron por todas las regiones dei
Hemisferio Norte incluyendo México. En aquel tiempo (del Creticico al Eoceno), las demas
regiones geograficas e§taban lo suficientemente cercanas para permitir una migracién mas o
menos directa de la familia entre ellas (Africa, la India). El analisis también indica que México
jugé un papel importante en la diversificacion de la familia, lo cual se puede observar hoy en la

gran cantidad de géneros endémicos que existen en ¢l territorio mexicano.




INTRODUCCION

FAMILIA ANACARDIACEAE

s Taxonomia

La familia Anacardiaceae es un miembro importante de la flora de México, se encuentra
ampliamente distribuida en el territorio y fésiles del Cretacico y Terciario no son escasos en
localidades mexicanas (Cevallos-Ferriz y Ramirez 1998; Ramirez, 1999; Wolfe, com. pers.,
1998); sin embargo, sus relaciones taxonémicas y evolutivas no han podido ser bien establecidas.
La familia Anacardiaceae es moderadamente grande, se han descrito unos 110 géneros para la
familia, sin embargo, muchos de estos son sinénimos. De acuerdo con la lista de géneros de los
Jardines Botinicos Reales de KEW (Tabla 1), actualmente incluye 68 géneros y unas 600
especies con distribucién pantropical, no obstante, el género Dobinea no se encuentra en dicha
lista a pesar de que hay estudios que indican que pertenece a la familia (Terrazas, 1994). El
género Toxicodendron es considerado en esta lista como un sinénimo de Rhus, sin embargo, hay
suficientes diferencias en cuanto a frutos y resinas que indican que son dos géneros distintos
(Judd et. al., 1999). La mayoria de las especies son 4rboles y arbustos aunque rara vez se
encuentran lianas.

Tabla 1. Relacién de géneros descritos como pertenecientes a la familia Anacardiaceae. Los nombres
en negritas indican los géneros actualmente reconocidos por los Jardines Boténicos Reales de KEW,
los demas son sindnimos de dichos géneros. Tomado de www.rbgkew.org.uk.

Actinocheita F.A Barkley Dracontomelon Blume
Allospondias (Pierre) Stapf = Spondias L. Drimycarpus Hook f.
Amphipterygium Schiede ex Standl. Duckera F_A.Barkley(SUS) = Rhus L.

Duvaua Kunth = Schinus L.
Emiliomarcetia T.Durand & H.Durand =

Anacardinm L.
Anaphrenium E.Mey. ex End). = Heeria Meisn.

Anmuxanopetalum Teijsm. & Binn. = Swintonia Griff, Trichoscypha Hook £,
Andratium Stapf Euleria Urb.

Antrocaryon Pierre Euroschinus Hook.f.
Apterokarpos Rizzini = Loxopterygium Hook.f, Faguetia Marchand

Astronium Jacq. Fegimanra Pietre

Astropetalum Griff. = Swintonia Griff. Gluta L.

Blepharocarya F. Muell. Haematostaphis Hook .f.
Bonetiella Rzed. Haplorhus Engl.

Botryceras Willd. = Laurophyllus Thunb. Harpephyllum Bembh. ex Krauss
Bouea Meisn, Heeria Meisn.

Buchanania Spreng. Holigarna Buch.-Ham. ex Roxb.
Campnosperma Thwaites Juliania Schitdl.(SUH) =
Cardenasiodendron F A Barkley Amphipterygium Schiede ex Standl.
Choerospondias B.L.Burtt & A W _Hill Koordersiodendron Engl.
Comeurya Baill. = Dracoentomelon Blume Lannea A Rich.

Comocladia P.Browne Lanneoma Delile = Lannea A.Rich.
Coniogeton Blume = Buchanania Spreng. Laurophylius Thunb.

Cotinus Mill. Lithraea Miers ex Hook. & Am.
Cyrtocarpa Kunth Loxopterygium Hook £,

Cyrtospermum Benth. = Campnosperma Thwaites
Dasycarya Liebm, = Cyrtocarpa Kunth

Loxostylis A Spreng. ex Rchb.
Malosma (Nutt.) Raf. = Rhus L.
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Mangifera L.

Mauria Kunth

Melanochyla Hook.f.

Melanococca Blume = Rhus 1.
Melanocommia Ridl. = Semecarpus L f,
Melanorrhoea Wall. = Gluta L.
Metopium P Browne

Micronychia Oliv.

Microstemon Engl. = Pentaspadon Hook.f.
Mosquitoxylum Krug & Urb,
Myracrodruon Allemao = Astronium Jacq.
Neostyphonia Shafer = Rhus L.
Nothopegia Blume

Nothopegiopsis Lauterb. = Semecarpus L.f.
Nothoprotium Miq. = Pentaspadon Hook.f.
Ochoterenaea F.A Barkley

Odina Roxb. = Lannea A Rich.
Oncocarpus A.Gray = Semecarpus L.f.
Operculicarya H.Perrier

Orthopterygium Hemsl.

Ozoroa Delile

Pachycormus Coville ex Standl.

Parishia Hook f.

Pegia Colebr.

Pentaspadon Hook.f.

Phanrangia Tardieu = Mangifera L.
Phlebochiton Wall. = Pegia Colebr.
Pistacia L.

Pleiogynium Engl.

Poupartia Comm. ex Juss.

Protorhus Engl.

Pseudosmodingium Engl.
Pseudospondias Engl.

Quebrachia Griseb. = Schinopsis Engl.
Rhodosphaera Eng|.

Rhus L.

Scassellatia Chiov. = Lannea A Rich.
Schinopsis Engl.

Schinus L.

Sclerocarya Hochst.

Searsia F.A.Barkley = Rhus L.
Semecarpus L.f.

Skoliostigma Lauterb. = Spondias L.
Smodingium E Mey. ex Sond.
Solenocarpus Wight & Arm. = Spondias L.
Sorindeia Thouars

Sorindelopsis Engl. = Sorindeia Thouars
Spondias L.

Stagmaria Jack = Glura L.

Swintonia Griff.

Syndesmis Wall. = Gluta L.

Tapirira Aubl.

Terminthia Bernh. = Rhus L.
Thyrsodium Salzm. ex Benth.
Toxicodendron Mill. = Rhus L.
Trichoscypha Hook.f.

Tropidopetalum Turcz. = Bouea Meisn.
Trujanoa La Llave = Rhus L.

Veatchia A.Gray = Pachycormus Coville ex Standl.

Durante muchos afios se acepto la clasificacién propuesta por Cronquist (1988) donde la
familia se encuentra dentro del Orden Sapindales, en la Subclase Rosidae de la Clase
Magnoliopsida (Tabla 2). En este esquema, las familias Akaniaceae, Aceraceae, Staphyleaceae,
Melianthaceae, Bretschneideraceae, Sapindaceae, Hippocastanaceae, Burseraceae, Julianiaceae,
Simaroubaceae, Cneoraceae, Meliaceae, Rutaceae y Zygophyllaceae, se encuentran en el mismo
orden. Un nuevo esquema de clasificacion propuesto por “The Angiosperm Phylogeny Group”
(1998) basado principalmente en caracteres moleculares confirma su posicién en el Orden
Sapindales dentro de las rosidas (Tabla 2) junto con las familias Biebersteiniaceae, Burseraceae,
Kirkiaceae, Meliaceae, Nitrariaceae (+Peganaceae), Rutaceae, Sapindaceae y Simaroubaceae.

Tabla 2. Comparaci6n de la posicion taxonémica de la familia Anacardiaceae segiin dos

esquemas de clasificacion.

Cronquist, 1988

Magnoliophyta
Magnoliopsida
Rosidae
Sapindales

APG, 1998

Angiospermas
Eudicotiledéneas
“Core” eudicotiledéneas
Rosidas
Eurosidas 1I
Sapindales




En los primeros esquemas de clasificacién a nivel infrafamiliar, los géneros de
Anacardiaceae se colocaron junto con los de Burseraceae en una sola familia, Terebinthaceae
(Terrazas, 1994), a lo largo del tiempo algunos géneros han sido excluidos y otros incluidos en la
familia o en otras familias que ahora se consideran sinonimos {Tabla 3). Uno de los esquemas
mas utilizados es el propuesto por Engler en 1896 (Terrazas, 1994) quien la divide en 5 tribus;
Mangifereae (0 Anacardieae), Spondieae (o Spondiadeae), Rhoideae (o Rhoeae), Semecarpeae y
Dobineeae basado en caracteres florales y de organizacion de las hojas (Terrazas, 1994).

Tabla 3. Relacién de diferentes nombres sinénimos de la familia Anacardiaceae que se han dado en la
literatura, segin los registtos de los Jardines Botinicos Reales de KEW. Tomado de

www.rbgkew.org.uk.
Pistaciaceae Adans., Fam, Pl. 2: 332. Jul-Aug 1763.
Terebinthaceae Durande, Notions Elém. Bot.: 292. 1782, nom. illeg.
Cassuviaceae Juss. ex R. Br. in J.H. Tuckey, Narr. Exped. Zaire:

431. 5 Mar 1818, nom. illeg.

Comocladiaceae Martinov, Tekhno-Bot. Slovar: 144, 1820.
Spondiadaceae Martinov, Tekhno-Bot. Slovar: 594. 1820.
Rhoaceae Spreng. ex Sadler, Fl. Comit. Pest. 1: 135. 1826.
Anacardiaceae Lindl, Intr. Nat. Syst. Bot.: 127. Sep 1830, nom. cons.
Vernicaceae Link, Handbuch 2: 123. Jan-Aug 1831.
Schinaceae Raf., F1. Tellur. 3: 55. Nov-Dec 1837.
Sumachiaceae (DC.) Perleb, Clav. Class.: 31. 1838, nom. illeg.
Podoaceae Baill. ex Franch., P1. Delav.: 145. Mai 1889.
Blepharocaryaceae Airy Shaw, Kew Bull. 18: 254. 8 Dec 1964.

o Lafamilia Anacardiaceae en México

Representantes de la familia Anacardiaceae se encuentran ampliamente distribuidos en
Meéxico, desde zonas templadas hasta tropicales y sus afinidades con géneros actuales son tanto
con Norteamérica y las demas regiones del Hemisferio Norte (Rhus, Cotinus, Toxicodendron)
como con Sudamérica (Tapirira, Anacardium) e incluso con otros continentes (Pistacia con
Africa y Europa). Algunos géneros son particularmente importantes como la casi endémica
Comocladia que actualmente sélo vive en México y las Grandes Antillas, Cyrtocarpa con
distribucién disyunta en México y Brasil y Metopium con representantes en Meéxico, Estados
Unidos y Centroamérica y los géneros totalmente endémicos Pseudosmodingium, Pachycormus,
Actinocheita, Bonetiella y Malosma.

Fésiles pertenecientes a miembros de la familia se han encontrado en diferentes
localidades de México (Tabla 4) principalmente en Baja California Sur (Fm. El Cien, Oligoceno
tardio-Mioceno temprano y Fm. Comondi, Mioceno) y Puebla (Fm. Pie de Vaca, Oligoceno)
(Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998; Ramirez, 1999), asi como en Veracruz (Fm. Paraje Solo,
Plioceno-Pleistoceno) (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998), Oaxaca (Mioceno) (Berry, 1923) y
Chiapas (Fm. Simojovel, Mioceno) (Raven y Axelrod, 1974; Ramirez, com. pers., 1999). De
particular interés es Coahuila (Fm. Olmos, Maastrichtiano) donde se ha encontrado el registro
confiable més antiguo de la familia a nivel mundial (Wolfe, com. pers., 1998, Cevallos, com.
pers., 1999).




Tabla 4. Relacién de géneros de la familia Anacardiaceae que han sido encontrados como fosiles en el
territorio mexicano. *=Género con afinidades inciertas, muy probablemente Anacardiaceae.

Fm. Olmos Fm. Pie de Vaca Fm. El Cien Fm. Comondi Fm. Simojovel |  Fm. Paraje Solo ?
Coahuila Puebla Baja California Sur | Baja California Sur Chiapas Veracruz Veracruz-Oaxaca
Creticico Oligoceno Oligoceno-Mioceno Mioceno Mioceno Plioceno-Pleistoceno Mioceno

*  hojas s hojas *  madera ¢  madera e flores s polen e hajas
Rhus (por confirmar) |Rhus Tapirira Tapirira Tapirira Comocladia Anacardites
s madera Haplorhus
Paraphyllantoxylon® |Pistacia

Pseudosmodingium

Comocladia

*  polen

Anacardiaceae

La gran riqueza actual de géneros de Anacardiaceae en México, sus relaciones con
diferentes continentes, la presencia de cinco géneros endémicos y el antiguo registro fosil indican
una importante diversificacién y una larga historia de la familia en el territorio mexicano. Esta
historia y sus consecuencias (el presente) necesariamente estin vinculadas con la historia del
territorio, desde el Cretécico y durante el Cenozoico. Para poder comprender los mecanismos que
dieron forma a la vegetacién actual de México incluida la familia Anacardiaceae es necesario
considerar los fenémenos y procesos que afectaron y aun afectan la vegetacién, tanto los
geologicos (tectonica de placas) como los climiticos.

TECTONICA DE PLACAS EN EL CRETACICO-CENOZOICO

o Nivel mundial

Durante el Jurasico tardio se dio la separacion de los continentes del Hemisferio Norte
(Laurasia) de los del Hemisferio Sur (Gondwana) mediante la apertura de! mar de Tethys. Estos
movimientos y la actividad volcdnica separaron a Norteamérica del Noroeste de Africa
(Gonzilez, 1998) y de Sudamérica mediante la apertura del Golfo de México y el Atlantico
Central (www.scotese.com). Durante el periodo Cretacico, el rompimiento de Pangea continta, el
Atlantico Sur sigue abriéndose separando Sudamérica de Africa en direccién sur a norte, mientras
que por otro lado, se abre el Océano Indico del Este. En el Hemisferio Norte, Norteamérica y
Europa comienzan a separarse, en Norteamérica se produce la elevacién de las Montadas
Rocosas y la unién de varios terrenos a lo largo de la costa oeste (Tiftney, 1985b; Taylor, 1990;
www.scotese.com). Es en el Creticico que las islas de Cuba y la Espaiiola derivan desde el
Pacifico {www.scotese.com).

En el Cretécico; una gran porcién de los continentes estaba cubierta por aguas someras
(Novacek, 1999; www.scotese.com) ya que el nivel del mar se encontraba entre 100 y 200 m mas
alto que en la actualidad, esto debido a que fue una época de rapida formacién de fondo ocednico
(www.scotese.com).

En el Eoceno, Australia y Antirtica se separan de Africa y Sudamérica
(www.scotese.com), hace unos 50 m.a. Australia se separa de la Antartica y rdpidamente se
mueve al norte en direccién a una colision con el Sureste de Asia al igual que la India




(www.scotese.com) cuya primera colisién con Eurasia fue en el Eoceno medio (Raven y Axelrod,
1974), el Tibet y los Himalayas se forman en el Mioceno con su fase mas fuerte en el Plioceno-
Pleistoceno (Raven y Axelrod, 1974). Otras colisiones importantes son Espafia con Francia
formando la cordillera de los Pirineos, Italia con Francia y Suiza formando los Alpes, Grecia y
Turquia con los Balcanes formando las montafias “Hellenide” y “Dinaride”, Arabia con Iran
formando las montafias Zagros y mds recientemente Australia con Indonesia; todas estas
colisiones ayudaron a cerrar el antiguo mar Tethys (www.scotese.com). Esto lleva a que el area
continental decrezca (aunque su volumen es el mismo) y por tanto a que el 4rea oce4nica aumente
provocando un descenso en el nivel del mar (www.scotese.com) hacia el Oligoceno tardio
(Taylor, 1988)

Otros sucesos importantes que se dieron en el Cenozoico, particularmente en los tltimos
20 m.a. son entre otros; la separacién de la Peninsula Arabiga de Africa con la apertura del Mar
Rojo, la apertura del Mar de Japén con el movimiento de Japén hacia el este y el movimiento
hacia el norte de Baja California abriendo el Golfo de California (www.scotese.com).

o Hemisferio Norte

Al final del Creticico Euramérica estaba separada de Asiamérica por dos mares
epicontinentales, el “Mid-Continental Seaway” que dividia lo que hoy es Norteamérica
(Novacek, 1999) desde el Golfo de México hasta ¢l Artico (Graham, 1993; Wendt, 1993) y el
mar Turgai que dividia lo que hoy es Asia (Briggs, 1987; Wendt, 1993; Novacek, 1999). Briggs
(1987) postula dos puentes de tierra que se establecen en el Paleoceno-Eoceno temprano
(Novacek, 1999); la ruta Thulean (Labrador-isla de Baffin-Groenlandia-islas Faeroe-Escocia) yla
ruta DeGeer (isla Ellesmere-Groenlandia-Spitsbergen-Escandinavia).

Se postula que la separacién entre Groenlandia y Europa comenzé en el Paleoceno
temprano al tiempo que el “Mid-Continental Seaway” se secé y que a principios del Eoceno
(Briggs, 1987; Taylor, 1990; Graham, 1993), a mediados det Eoceno (Novacek, 1999) o tal vez a
finales del Eoceno (Manchester, 1999), Europa se aisla cuando se forma el Atlantico Norte
(Briggs, 1987; Graham, 1993). Sin embargo, nuevos datos indican que durante el Eoceno hubo
puentes de tierra que comunicaban todas las tierras del Hemisferio Norte, por un lado el estrecho
de Bering que fue intermitente (Tiffney, 1985b; Graham, 1993; Wendt, 1993; Novacek, 1999;
Manchester, 1999) y por otro el puente de tierra del Atlantico Norte (Tiffney, 1985a,b; Graham,
1993; Wendt, 1993; Manchester, 1999; Novacek, 1999).

Tiffney (1985b) postula que hubo basicamente 4 puentes que cruzaban el Atléntico Norte
(Fig. 1), dos de ellos entre Norteamérica y Groenlandia (Groenlandia-Isla de Baffin y
Groenlandia-Isla Queen Elizabeth) y los otros dos entre Groenlandia y Europa (norte de Escocia-
Islas Faeroes-Islandia-sur de Groenlandia o ruta Thulean y norte de Fennoscandia-norte de
Groenlandia o ruta DeGeer); la ruta Thulean se encontraba a 45-50°N (Tiffney, 1985b; Graham,
1993; Wendt, 1993) mientras que la ruta DeGeer estaba 10-15° més ai norte (Graham, 1993). En
cuanto a las conexiones Europa-Groenlandia, en el Eoceno Escandinavia (Fennoscandia) se
encontraba separada de Asia (Tiffney, 1985b) por la presencia del Mar Turgai aunque se postula
que pudo haber un puente intermitente entre estas dos tierras (Tiffney, 1985b). Al parecer el mar
que la separaba de Europa se secd para el Eoceno temprano (Tiffney, 1985b); este puente de

-6-



tierra ya existia en el Daniano y perduré hasta el Eoceno tardio-Oligoceno (Tiffney, 1985b;
Taylor, 1990). En cuanto a la ruta Thulean hay mucha controversia en cuanto a su duracién, no se
sabe con certeza si desapareci6 en el Paleoceno tardio, en el Eoceno temprano (Taylor, 1990), en
el Mioceno medio o si perduré durante todo el Terciario (Tiffney, 1985b). Una de las conexiones
Norteamérica-Groenlandia (estrecho Davis que une Groenlandia con las [stas Queen Elizabeth)
se formo en el Daniano y permanecié durante el Eoceno (Tiffney, 1985b).

En cuanto a los mares continentales que cruzaban el Hemisferio Norte; el Mar Turgai se
seco en el Oligoceno temprano (Tiffney, 1985b) mientras que ¢l mar epicontinental “Mid-
Continental Seaway” se secé a finales del Creticico-Paleoceno al mismo tiempo que se
levantaban las Rocosas (Tiffney, 1985b; Briggs, 1987; Graham, 1993). La regresion comienza en
el Cretécico (Graham, 1993) de modo que para el Paleoceno es una extensién del Golfo de unos
300-500 km (Graham, 1993; Novacek, 1999). Las tierras al este incluyendo Florida estuvieron
sumergidas desde el Jurdsico y emergen en el Oligoceno (Raven y Axelrod, 1974)

Fig. 1. Paleogeografia del Atlantico Norte en el Eoceno temprano mostrando los 4 puentes de tierra.
“a”=Ruta de Escandinavia-norte de Groenlandia (Ruta DeGeer), “b”=Ruta de} suroeste de Europa-sur
de Groenlandia (Ruta Thulean), “c”=Ruta del norte de Groenlandia-Islas Queen Elizabeth (Estrecho
Davis), “d"=Ruta de Groenlandia-Isla Baffin. IQE= isla Queen Elizabeth, IB= isla Baffin, Lineas
obscuras= paleocostas, lineas claras= costas actuales. Tomado de Tiffney (1985b).

El estrecho de Bering se establece por primera vez en el Creticico (Briggs, 1987) a una
latitud de 75°N (Raven.y Axelrod, 1974; Graham, 1993) y es intermitente durante el Cenozoico
(Taylor, 1990; Wendt, 1993; Novacek, 1999) existiendo controversia en cuanto a los periodos en
que estuvo disponible. Graham (1993) postula que no estuvo disponible en el Paleoceno ni en el
Eoceno medio mientras que Manchester (1999) opina que en ambos periodos estuvo disponible.
Ambos coinciden en que para el Eoceno temprano estaba disponible (Graham, 1993; Manchester,
1999) aunque para el Eoceno tardio vuelve a haber discrepancia, Graham (1993) opina que no
estaba disponible y Manchester (1999) opina que lo estuvo desde el Eoceno medio hasta el
Mioceno medio, aunque Tiffney (1985b) opina que en el Mioceno medio no estaba disponible.




e Hemisferio Sur

Sudamérica se separa de las tierras del Hemisferio Norte desde el Jurdsico temprano con
la aparicion del Mar de Tethys, pero es en el Creticico, hace unos 125-130 m.a. (Raven y
Axelrod, 1974) cuando se separa de Africa y queda aislada como una isla-continente (Taylor,
1988, Bumham y Graham, 1999; Novacek, 1999) a unos 3000 km de Ia parte sur de
Norteamérica (Raven y Axelrod, 1974) hasta la consolidacién del istmo de Panami durante el
Mioceno o Plioceno tardio, hace unos 3.5-3.1 m.a. segin Burnham y Graham (1999), 3 m.a.
segun Wendt (1993), 2.5 m.a. segin Gonzalez (1998), 2.7-2.5 m.a. segin Novacek (1999) o
incluso 5.7 m.a. segiin Raven y Axelrod (1974). La separacién entre Sudamérica y Affrica se
postula ocurrié hace unos 95 m.a. ya que hace 85 m.a. existi6 un mar de unos 800 km entre
ambos continentes que corresponderia al Protoatlantico del Sur (Raven y Axelrod, 1974; Wendt,
1993; Burnham y Graham, 1999), adem4s de mares epicontinentales en el sur y este de Africa
(Raven y Axelrod, 1974). Si alguna vez la peninsula antartica y Sudamérica estuvieron unidas, su
separacion fue anterior al Creticico tardio (Raven y Axelrod, 1974). Un importante suceso en
Sudamérica ocurre en el Mioceno-Plioceno cuando se levanta la cordillera de los Andes
(Burnham y Graham, 1999).

Mientras Sudamérica y Africa se separaban, Madagascar y la India también se separan de
Antartica y Australia fragmentando ain mas a Gondwana, abriendo con esto el Océano Indico del
Este (Raven y Axelrod, 1974; www.scotese.com). El Océano Indico del Qeste tiene un origen
mas antiguo, en el Jurdsico tardio debido a erupciones volcénicas en las costas de Africa,
Madagascar y Australia (www.scotese.com). Durante el Creticico se dio la separacién entre la
India y Madagascar comenzando una gran migracién de la primera hacia el noreste que
eventualmente la llevaria a chocar con Asia en ¢l Eoceno (www.scotese.com).

Hace 80 m.a. Nueva Zelanda y Nueva Caledonia se separaron de Australia llegando a su
posicion actual en el Paleoceno y después de esto Australia se separ6 de Antdrtica hace 55 m.a.
aunque la separacion de la corteza continental es hace 49 m.a. (Raven y Axelrod, 1974) formando
el pasaje Drake, 50 m.a. es mds aceptado (www.scotese.com) o tal vez el Oligoceno medio
(Graham, 1993).

Africa estuvo conectada a Europa pero en el Jurasico-Cretécico (148-80 m.a.) sufrié una
rotacion y posteriormente (80-53 m.a.) un movimiento al oeste (Raven y Axelrod, 1974). En el
Paleoceno temprano Africa conectaba con Europa via Espafia y con Asia via Arabia (Raven y
Axelrod, 1974); del Paleoceno al Eoceno, Africa y Europa estin separadas hasta hace 17 m.a.
cuando vuelven a unirse (Raven y Axelrod, 1974).

o Las Antillas y Centroamérica

Se han propuesto dos teorias para explicar la formacién de las Antillas (Briggs, 1987;
Taylor, 1988, 1990). La primera dice que el movimiento més importante fue el latitudinal de
Norte y Sudamérica (Taylor, 1990) y que las Antillas se formaron in situ después del Eoceno a
excepcion de Cuba (Briggs, 1987). Raven y Axelrod (1974) proponen que hubo islas
continentales durante el Cretacico ocupando la regién de Centroamérica nuclear (norte)
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vinculadas por pequefias islas volcanicas en la zona sur, también habria habido una serie de islas
volcanicas en la zona de las Bahamas y de las Antillas (mayores y menores) separadas del
margen sureste de Norteamérica por unos 1200 km (Raven y Axelrod, 1974); esta condicion
duraria del Cretécico al Paleoceno. Al final del Creticico habria habido levantamiento de la parte
norte de Centroamérica y de los Andes del norte; el levantamiento de la zona sur de
Centroamérica se daria en el Mioceno tardio-Plioceno (Raven y Axelrod, 1974).

La segunda teorfa propone que el movimiento longitudinal es el mas importante (Taylor,
1990), que alguna vez las Antillas, un arco de islas en el Maastrichtiano-Paleoceno denominado
Protocaribe (Taylor, 1988), ocuparon la pesicién que hoy tiene Centroamérica y que hubo un
movimiento de estas hacia el noreste (Briggs, 1987, Taylor, 1988, 1990; Wendt, 1993; Cevallos-
Ferriz y Ramirez, 1998; Ramirez, 1999), desde el Pacifico en el caso de Cuba e Hispaniola
rodeando la parte sur de México hasta llegar a su posicién actual {www.scotese.com). Entonces
su lugar fue ocupado por un segundo arco de islas que comresponden a la parte sur de
Centroamérica (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998; Ramirez, 1999), las cuales también se habrian
formado en una posicion mas hacia el oeste que en la actualidad (Wendt, 1993;
www.scotese.com); la parte norte corresponderia a un bloque continental procedente de México
denominado bloque Chortis (Wendt, 1993; Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998); este bloque habria
tenido un movimiento al sureste propiciado por el choque de la placa ocednica de Farallén contra
la costa oeste de México (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998; Ramirez, 1999; www.scotese.com).

o  Meéxico

Meéxico corresponde a la parte sur de Laurasia (Wendt, 1993) aunque muchos de sus
terrenos sobretodo en la costa oeste son aléctonos (Mordn, 1994). Desde el Paleozoico y hasta el
Reciente, la costa oeste se ha caracterizado por ser una zona de intensa actividad volcanica y
tecténica, Siendo un lugar de choque de placas, numerosos arcos de islas se han formado y han
chocado para formar parte del continente. La zona que actualmente es Baja California
probablemente se hallaba en una posicién 200-300 km mds hacia el sur (Graham, 1993). Durante
el Cretdcico y parte del Cenozoico sélo subsistié una zona de subduccién que marca la frontera
convergente entre las Placas de Norteamérica y de Farallon (Mordn,1994). Esta subduccién
estuvo asociada a vulcanismo desde el Creticico tardio hasta el Mioceno. La colisién entre la
Placa de Norteamérica y la cordillera del Pacifico que dividié a la Placa de Farallén y del
Pacifico comenzé en el Oligoceno (Morén, 1994).

Este choque tuvo un movimiento lateral desde el punto de contacto ocupando en un
principio el borde continental y posteriormente la zona del sisterna de San Andrés (Moran, 1994).
La apertura del Golfo de California y el desarrollo de su sistema de cordillera se inicié hace unos
4 m.a. (Mordn, 1994), este sistema es la manifestacién del movimiento relativo entre las Placas
de Norteamérica y del Pacifico y es la prolongacion del sistema de San Andrés (Moran, 1994).
Una consecuencia evidente de este choque es el movimiento que tuvo Baja California hacia el
norte (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998; Ramirez, 1999), movimiento que aiin continia,

Un importante suceso producto del choque de la Placa de Farallén fue la fragmentacion de

una faja de tierra que se encontraba al oeste de lo que hoy es Baja California, los diferentes
fragmentos tomaron diferentes direcciones y se unieron al continente en diferentes puntos,
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incluso tan al norte como Columbia Britanica, Canad4 (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998). Uno de
estos fragmentos conocido como Bloque de Chortis tuvo un movimiento hacia el sureste 2 lo
largo de las costas de Jalisco, Michoacdn, Guerrero y Qaxaca (Wendt, 1993; Cevallos-Ferriz y
Ramirez, 1998) hasta formar lo que actualmente es Honduras, El Salvador y parte de Guatemala
(Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998; Ramirez, 1999; www.scotese.com) reemplazando al arco
volcanico que a la vez tiene un movimiento al noreste y forma parte actualmente de las Antillas
(Wendt, 1993; Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998; www.scotese.com) y propiciando con su
movimiento, ¢l levantamiento de la Sierra Madre del Sur (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998;
Ramirez, 1999).

También a principios del Cretacico tardio se dieron los primeros episodios volcanicos que
formaron la base de la Sierra Madre Occidental cuyo periodo principal se dio en el Oligoceno
tardio (Moran, 1994) Esta Sierra esta formada por dos secuencias igneas correspondientes a dos
periodos, la mas vieja (al norte) tiene una antigiiedad de 100-45 m.a. y la mas joven (al sur) de 34
a 27 m.a. (Moran, 1994; Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998).

La porcion norte y noreste del pais son més antiguas, del Precambrico y Paleozoico sobre
las que hubo sedimentacién (propiciada por la apertura del Golfo de México y la transgresion
marina que llegd hasta Tabasco y Veracruz durante el Jurisico tardio) y gran deformacion
durante el Mesozoico (Morin, 1994) aunque en el Paleégeno era una planicie costera (Cevallos-
Ferriz y Ramirez, 1998). Esta deformacién se dio desde el Creticico tardio hasta el Eoceno
(Graham, 1990; Moran, 1994; Gonzilez, 1998), se conoce como Orogenia Laramide yesla
responsable de la formacién de la Sierra Madre Oriental; tal vez este asociada al movimiento de
Norteamérica hacia el noroeste y con los eventos del oeste del pais, la subduccién de la placa
Farallon y la formacién de la Sierra Madre Occidental (Morén, 1994). Durante el Cretacico, la
Peninsula de Yucatin era una zona estable pero sumergida (Mordn, 1994), hacia el Eoceno
emerge (Raven y Axelrod, 1974).

El Eje Neovolcanico es mas reciente, del Terciario temprano y tardio (Graham, 1990). Las
primeras manifestaciones de actividad volcanica se dieron en el Oligoceno superior mientras que
los 1ltimos periodos de actividad pertenecen al Cuaternario (Morén, 1994; Cevallos-Ferriz y
Ramirez, 1998) aunque también se ha dicho que se origina en el Terciario medio (Gonzilez,
1998). Se han reconocido cinco puntos focales de actividad y en la zona centro hasta siete fases
de vulcanismo (Mordn, 1994). En general se considera que hay dos periodos de actividad, en el
Oligoceno-Mioceno y en el Plioceno-Cuaternario (Mordn, 1994; Cevallos-Ferriz y Ramirez,
1998). Su origen se relaciona a la subduccién de la Placa de Cocos, un derivado de la Placa
Farallén (Wendt, 1993) que comenz6 en el Oligoceno aunque también se ha relacionado con una
zona de desplazamiento lateral activa en el pasado (Morén, 1994).

CONDICIONES CLIMATICAS EN EL CRETACICO-CENOZOICO

Durante ¢l Mesozoico el clima mundial era mis c4lido de lo que es actualmente, se han
registrado tanto animales como plantas mas all4 de los circulos polares y en el sur de Australia,
no existié en ningiin momento durante esa era hielo polar (www.scotese.com). Esto se debe en
parte a que los mares tenian un nivel mayor al que tienen en la actualidad y habia una gran
cantidad de mares someros en los continentes los cuales tenian un efecto de amortiguaniiento, tal
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como en la actualidad lo tiene el Mediterraneo sobre el clima de Europa (www.scotese.com),
ademas era posible el transporte de agua cilida de las zonas ecuatoriales hacia los polos
haciéndolos mas cilidos (www.scotese.com).

Conforme se dan las colisiones entre continentes, el volumen de estos disminuye (se
forman pliegues, cadenas montafiosas) y el nivel del mar desciende exponiendo mas tierra
(www.scotese.com). La tierra refleja la energia solar hacia el espacio mientras que los mares la
retienen, asi, mayor superficie de tierra provoca que el clima se vuelva mas estacional y en
algunas zonas mds seco, ademds de que propicia la formacién de hielo polar con el consecuente
descenso del nivel del mar (www.scotese.com). El hielo refleja aiin mas energia solar hacia el
espacio resultando en un enfriamiento global que culmina en una era glaciar (www.scotese.com).
Durante la @ltima mitad del Cenozoico, la tierra entré en un periodo de enfriamiento global, se
formo hielo polar en la Antartica hacia el Eoceno temprano (Graham, 1999), Eoceno medio
(Graham, 1994, 1999), Mioceno tempranc (Raven y Axelrod, 1974) o Mioceno medio (Graham,
1993) y después en el Artico durante el Mioceno (Graham, 1993, 1994, 1999; Bumham y
Graham, 1999), aunque se ha postulado la existencia de hielo polar desde el Paleoceno {Graham,
1994). Este enfriamiento global resulté en uno de los periodos mas frios de 1a Tierra, los tltimos
5 m.a. son una era glaciar (www.scotese.com).

Las curvas de paleotemperaturas (Fig. 2) muestran que durante el Creticico hubo un
calentamiento global cuyo méaximo fue alcanzado hace unos 100 m.a. (Novacek, 1999), esto se
relaciona a la gran cantidad de mares someros (www.scotese.com) y a la separacién de los
continentes (Novacek, 1999; www.scotese.com). Hacia el final del Cretacico hay un
enfriamiento, al principio gradual y al final, abrupto (Novacek, 1999). Al entrar al Eoceno la
temperatura global aumenta significativamente llegando a su punto mis alto en todo el Cenozoico
(Tiffney, 1985a,b; Graham, 1993; Wendt, 1993; Manchester, 1999; Novacek, 1999). El
enfriamiento comienza en el Eoceno medio (Graham, 1995; Novacek, 1999) o tardio (Tiffney,
1985a,b; Wendt, 1993) y hacia la frontera Eoceno-Oligoceno la caida de la temperatura es
dramatica (Tiffney, 1985a,b; Graham, 1993; Gonzalez, 1998; Novacek, 1999). El periodo de
recuperacion comienza en el Oligoceno medio y dura casi todo el Mioceno (Tiffney, 1985a,b),
pero nunca se recupera el nivel que tuvo en el Eoceno (Wendt, 1993; Gonzalez, 1998; Novacek,
1999). Otro enfriamiento se da en el Mioceno tardio y a partir de ahi se dan fluctuaciones que
culminan con las glaciaciones del Pleistoceno (Tiffney, 1985a,b; Gonzilez, 1998)

Norteamérica durante el Cretécico tenia un clima subtropical a templado (Graham, 1993),
s¢ ha postulado que la temperatura del mar en el Creticico tardio para los alrededores de
Groenlandia era de 17°C (Graham, 1993). Para el Eoceno temprano a medio, el sureste de
Norteamérica tenia un clima tropical a subtropical (Graham, 1993). Por otro lado, la regresion del
mar epicontinental y ¢} levantamiento de las Rocosas provocan un clima mas continental en el
oeste, con inviernos mas frios (Tiffney, 1985a,b). En el Eoceno medio el mar alrededor de la isla
Ellesmere tenia una temperatura de 15°C (Graham, 1993), en ese tiempo y durante la mayor parte
del Terciario, la temperatura de los mares tropicales era de 28°C (Graham, 1990, 1994), muy
semejante a la actual.

La separacion de Australia y Antdrtica tienen un efecto significativo en el clima mundial;

la apertura del pasaje Drake permite el flujo de corrientes frias polares hacia el ecuador (Graham,
1993), lo cual tiene como consecuencia que los invienos sean mas frios y el clima en general
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mas seco (Graham, 1993). La isla-continente Sudamérica hace contacto con Norteamérica hace
unos 15 m.a. con la subsecuente formacién del istmo de Panama hace unos 3.5-3 m.a.
provocando un cambio en las corrientes que repercute a nivel global. Las corrientes c4lidas llegan

hasta el Artico y se rompe la conexién del estrecho de Bering (Graham, 1995; Burnham y
Graham, 1999).
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Fig. 2. Curva para la temperatura anual promedio para las altas latitudes del hemisferio norte segin los
isétopos de oxigeno y datos paleobotanicos. Tomado de Novacek (1999).

Las condiciones célidas del periodo Creticico-Eoceno temprano permiten el desarrollo e
intercambio (Graham, 1995) de una flora en altas latitudes del hemisferio norte que combina
elementos templados, subtropicales y tropicales denominada flora Boreotropical (Tiffhey,
1985a,b; Taylor, 1990; Wendt, 1993). Esta flora se extiende desde Norteamérica, hacia Europa
por medio de los puentes del Atlantico norte y por e! Tethys hacia Asia e incluso Egipto (Tiffney,
1985a,b; Taylor, 1990). La regresién de los dos mares epicontinentales del hemisferio norte
permite el intercambio entre las partes este y oeste tanto de Asia como de Norteamérica lo que
lleva a una mayor expansién de la flora boreotropical (Tiffney, 1985a,b; Graham, 1993; Wendt,
1993; Manchester, 1999).

Aunque no habia una clara divisién entre elementos tropicales y templados (Taylor,
1990), Bering y el puente més norte del Atlantico norte, ambos a aprox. 75°N (Raven y Axelrod,
1974; Graham, 1993), no estarian disponibles para elementos megatermales perennes sino que
estaban ocupados principalmente por elementos templados deciduos (Tiffney, 1985a,b; Taylor,
1988; Graham, 1993) y gimnospermas (Graham, 1993), a una temperatura de 13°C (Graham,
1993). Los elementos tropicales perennes se intercambiarian por el puente mas sur del Atlantico
norte (Tiffney, 1985a,b; Graham, 1993) y probablemente por una pequeia faja al sur de Bering o
por las Aleutianas (Tiffney, 1985a,b; Taylor, 1990; Wendt, 1993). Hacia el sur de Laurasia,
México, en el Eoceno temprano a medio el clima habria permitido la existencia de una
vegetacién semejante a un bosque templado lluvioso (Graham, 1999).
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HIPOTESIS

La distribucion actual de la familia Anacardiaceae parece indicar como muchos autores
han supuesto, que la familia llegé a México procedente de Sudamérica (Raven y Axelrod, 1974).
La diversidad de Anacardiaceae en México y su registro fésil tanto en el territorio mexicano
como en otras regiones del mundo sugieren una historia diferente. La familia Anacardiaceae ha
vivido en México y otras regiones de Laurasia desde el Creticico. A través del Cenozoico
algunos géneros (Tapirira) muestran un desplazamiento de norte a sur (Cevallos-Ferriz y
Ramirez, 1998). La propuesta es que la familia llegé a México procedente del norte, de las demas
regiones de Laurasia; posteriormente tuvo una importante diversificacion en el territorio
mexicano y es probable que de México se haya dispersado hacia Sudamérica.

OBJETIVO

e Establecer las relaciones biogeograficas de la familia Anacardiaceae especialmente para
aquellas que se encuentran actuaimente y como fésiles en el territorio mexicano.

METODOLOGIA

MATRICES DE DATOS

La matriz de datos para los analisis fenético y filogenético incluye 62 géneros
pertenecientes a la familia Anacardiaceae (Tabla 5), representando las 5 tribus definidas por
Engler en 1896, 58 de éstos corresponden con aquellos aceptados por los Jardines Botinicos
Reales de KEW (Tabla 1) mas Dobinea, Malosma, Myracrodruon y Toxicodendron. En la matriz
también se incluye a la familia Burseraceae dando asi un total de 63 taxones.

Para cada taxén se obtuvo un total de 78 caracteres referentes a la anatomia de la madera
(Tabla 6) definidos con base principalmente en la lista de caracteres publicada por el IAWA
Comitee (1989) y en los rangos definidos para caracteres cuantitativos por Terrazas (1994). La
descripcién de la madera de los géneros de Anacardiaceae se obtuvo a partir del trabajo de
Terrazas (1994) y para la familia Burseraceae se utilizé el trabajo de Webber (1941). Los
caracteres que presentan el mismo estado de caricter absolutamente en todos los géneros o
sinapomorfias totales (Wiley, 1981; Wiley et. al., 1991; Villasefior y Davila, 1992; Lipscomb,
1998) asi como los caracteres que s6lo un género presenta o autapomorfias (Wiley, 1981; Wiley
et. al., 1991; Villasefior y Dévila, 1992; Lipscomb, 1998) fueron excluidos dei analisis.

Debido a las restricciones de cada programa utilizado (PAUP, Hennig86 y NTSYS), se
construyeron basicamente tres matrices de datos; una, para el anilisis fenético en la que los
caracteres continuos no son divididos en estados de caricter (Tabla 6) y otras dos para el analisis
filogenético, una para cada programa, en las cuales estos caracteres continuos son divididos en
estados de caracter (Tabla 6). Los caracteres cualitativos muitiestado y binarios fueron definidos
dentro de lo posible de la misma manera en las tres matrices (Apéndices A-C).
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HIPOTESIS

La distribucién actual de la familia Anacardiaceae parece indicar como muchos autores
han supuesto, que la familia llegé a México procedente de Sudamérica (Raven y Axelrod, 1974).
La diversidad de Anacardiaceae en México y su registro fosil tanto en el territorio mexicano
como en otras regiones del mundo sugieren una historia diferente. La familia Anacardiaceae ha
vivido en México y otras regiones de Laurasia desde el Creticico. A través del Cenozoico
algunos géneros (7apirira) muestran un desplazamiento de norte a sur (Cevallos-Ferriz y
Ramirez, 1998). La propuesta es que la familia llegé a México procedente del norte, de las demas
regiones de Laurasia; posteriormente tuvo una importante diversificacién en el territorio
mexicano y es probable que de México se haya dispersado hacia Sudamérica.

OBJETIVO

¢ Establecer las relaciones biogeogrificas de la familia Anacardiaceae especialmente para
aquellas que se encuentran actualmente y como fésiles en el territorio mexicano.

METODOLOGIA

MATRICES DE DATOS

La matriz de datos para los andlisis fenético y filogenético incluye 62 géneros
pertenecientes a la familia Anacardiaceae (Tabla 5), representando las 5 tribus definidas por
Engler en 1896, 58 de éstos corresponden con aquellos aceptados por los Jardines Botinicos
Reales de KEW (Tabla 1) més Dobinea, Malosma, Myracrodruon y Toxicodendron. En la matriz
también se incluye a la familia Burseraceae dando asi un total de 63 taxones.

Para cada taxén se obtuvo un total de 78 caracteres referentes a la anatomia de la madera
(Tabla 6) definidos con base principalmente en la lista de caracteres publicada por ¢l IAWA
Comitee (1989) y en los rangos definidos para caracteres cuantitativos por Terrazas (1994). La
descripcién de la madera de los géneros de Anacardiaceae se obtuvo a partir del trabajo de
Terrazas (1994) y para la familia Burseraceae se utilizé el trabajo de Webber (1941). Los
caracteres que presentan el mismo estado de cardcter absolutamente en todos los géneros o
sinapornorfias totales (Wiley, 1981; Wiley et. al., 1991; Villasefior y Davila, 1992; Lipscomb,
1998) asi como los caracteres que sélo un género presenta o autapomorfias (Wiley, 1981; Wiley
et. al., 1991; Villaseflor y Dévila, 1992; Lipscomb, 1998) fueron excluidos del analisis.

Debido a las restricciones de cada programa utilizado (PAUP, Hennig86 y NTSYS), se
construyeron basicamente tres matrices de datos; una, para el analisis fenético en la que los
caracteres continuos no son divididos en estados de cardcter (Tabla 6) y otras dos para el anlisis
filogenético, una para cada programa, en las cuales estos caracteres continuos son divididos en
estados de caracter (Tabla 6). Los caracteres cualitativos muitiestado y binarios fueron definidos
dentro de lo posible de la misma manera en las tres matrices (Apéndices A-C).
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HIPOTESIS

La distribucién actual de la familia Anacardiaceae parece indicar como muchos autores
han supuesto, que la familia llegé a México procedente de Sudamérica (Raven y Axelrod, 1974).
La diversidad de Anacardiaceae en México y su registro fosil tanto en el territorio mexicano
como en otras regiones del mundo sugieren una historia diferente. La familia Anacardiaceae ha
vivido en México y otras regiones de Laurasia desde el Cretacico. A través del Cenozoico
algunos géneros (Tapirira) muestran un desplazamiento de norte a sur (Cevallos-Ferriz y
Ramirez, 1998). La propuesta es que la familia lleg6 a México procedente del norte, de las demas
regiones de Laurasia; posteriormente tuvo una importante diversificacién en el territorio
mexicano y es probable que de México se haya dispersado hacia Sudamérica.

OBJETIVO

e Establecer las relaciones biogeograficas de la familia Anacardiaceae especialmente para
aquellas que se encuentran actualmente y como fosiles en el territorio mexicano.

METODOLOGIA

MATRICES DE DATOS

La matriz de datos para los anilisis fenético y filogenético incluye 62 géneros
pertenecientes a la familia Anacardiaceae (Tabla 5), representando las 5 tribus definidas por
Engler en 1896, 58 de éstos corresponden con aquellos aceptados por los Jardines Boténicos
Reales de KEW (Tabla 1) mas Dobinea, Malosma, Myracrodruon y Toxicodendron. En la matriz
también se incluye a la familia Burseraceae dando asi un total de 63 taxones.

Para cada taxon se obtuvo un total de 78 caracteres referentes a la anatomia de la madera
(Tabla 6) definidos con base principalmente en la lista de caracteres publicada por el IAWA
Comitee (1989) y en los rangos definidos para caracteres cuantitativos por Terrazas (1994). La
descripcién de la madera de los géneros de Anacardiaceae se obtuvo a partir del trabajo de
Terrazas (1994) y para la familia Burseraceae se utilizé el trabajo de Webber (1941). Los
caracteres que presentan el mismo estado de caricter absolutamente en todos los géneros o
sinapomorfias totales (Wiley, 1981; Wiley et. al., 1991; Villasefior y Davila, 1992; Lipscomb,
1998) asi como los caracteres que solo un género presenta o autapomorfias (Wiley, 1981; Wiley
et. al., 1991; Villasefior y D4vila, 1992; Lipscomb, 1998) fueron excluidos del anélisis.

Debido a las restricciones de cada programa utilizado (PAUP, Hennig86 y NTSYS), se
construyeron basicamente tres matrices de datos; una, para el analisis fenético en la que los
caracteres continuos no son divididos en estados de caricter (Tabla 6) y otras dos para el anlisis
filogenético, una para cada programa, en las cuales estos caracteres continuos son divididos en
estados de cardcter (Tabla 6). Los caracteres cualitativos multiestado y binarios fueron definidos
dentro de lo posible de la misma manera en las tres matrices (Apéndices A-C).
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Tabla 5. Relacién de los géneros de la familia Anacardiaceae utilizados en este trabajo organizados por
tribus mostrando las abreviaturas que los distinguen en este estudio.

Burseraceae

Anacardieae
Anacardium
Androtium
Bouea
Buchanania
Ghata
Mangifera
Swintonia

Dobineae
Dobinea

Rhoeae

Actinocheita
Astronium
Blepharocarya
Campnosperma
Comocladia
Cotinus
Euroschinus
Faguetia
Haplorhus

Heeria

Bur

Ana
And
Bou
Bch
Glu

Swi

Lithraea
Loxopterygium
Loxostylis
Malosma
Mauria
Metopium
Micronychia
Mosquitoxylum
Myracrodruon
QOchoterenaea
Ozoroa
Pachycormus
FParishia
Pentaspadon
Pistacia
Protorhus
Pseudosmodingium
Rhodosphaera
Rhus
Schinopsis
Schinus
Smodingium
Sorindeia

Lth
Lxp
Lxt
Mal
Mau
Met
Mcr
Mox
Myd
Och
Ozo0
Pch
Psh
Pen
Pis
Pro
Psm
Rho
Rhu
Sep
Scn
Smo
Sor

Thyrsodium
Toxicodendron

Trichoscypha
Semecarpeae
Holigarna
Melanochyla
Nothopegia
Semecarpus
Spondiadeae
Antrocaryon
Choerospondias
Cyrtocarpa
Dracontomelon
Haematostaphis
Harpephylium
Koordesiodendron
Lannea
Pleiogynium
Poupartia
Pseudospondias
Sclerocarya
Spondias
Tapirira

Thy
Tox
Tcs

Hol
Mel
Nth
Sem

Ant
Che

Tabla 6. Relacién de caracteres anatdmicos de la madera utilizados tanto en el andlisis fenético como
en el filogenético. Estados de caricter definidos para el anlisis filogenético con el programa PAUP,
*=Caracteres continuos que para el andlisis fenético no fueron divididos en estados de caricter.
Algunos estados de cardcter fueron modificados segin el tipo de anilisis y el programa utilizado,
estos cambios se indican entre paréntesis (NT=NTSYS, H86=Hennig86).

Estado de caricter
Carécter
0 1 2 3
: .. P definido —
1 pnillo de crecimiento indistinguible/ausente (NT=ambos) (NT=definido) _— —
. . anular -—
2 porosidad difusa (NT=ambos) (NT=gnular) —_ —_—
3 {frecpencia de vasos por <10/mm? >11/mm’ — — —
4 porcentaje de vasos 51-100% <50% — — _
5 Fmpos radiales de vasos no hay 2-6 células >7 células —_ -
paciones (“clusters™) . _ .
6 . no hay si hay —
7 poro anguiar 1o hay (circular-oval) si hay — —_ —
g ((ifmetro tangencial del <Top 714100 p 101-150 1 >151 4 _
9 [vasog defay del <2u 2134 >3 — —_—
10 &V‘;';f‘“" del elemento de <350p 351-600 601-850 p >851 _
11 Placa de perforacion simple simple+escalariforme | simple + reticulada —_— —
12 inclinacidn de la placa de inclinada ligeramente inclinada casi horizontal — ——

oracion
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3 }!‘orma de la punteadura

poligonal

intervascular circular-oval (NT=polimérfica) (NT=p:l;gpnal_) - o
14 !pumeadums "crowded" no hay (N.F;:;’Los) (NT-—'"-s-i-hay) —_— -

s NP T - - -
16 ::r;mﬁf;: oﬁ?;mm no hay pequefia media grande —_—
17 I.n tcmﬂf;alszg:ﬁm no hay pequefta media grande —
e e penden | e - — =
19 ::srg_c r;i;i:,a punteadura bordreea:; ?dzorde borde reducido l:»m-des i::}i:::ido a simple o
20 forma de la punteadura§ e gonga-angular polimérfico horizontal-vertical — —
21 Eﬁ‘l’r‘a’:‘:‘ I puntcadura <gp 912 13-16 >17p —
22 pared de las tilides pared delgada g;;g ai"“b;s“; (NT=pared grucsa) — —
23 k]midén €n vaso no hay si hay —_— a— wose
24 ristal prismético en vaso no hay si hay -— - —
25 3:;pgsitos obscuros en 0o bay si hay ___ __ _
26 fraqueidas vasculares no hay si hay — —_— -
27 ;‘:rf: fibras del tejido s6lo septadas ’°P“":‘:;;§:” M0 | ceptadas / no scptadas | "° s’mm slo no septadas
28 ffibras gelatinosas no hay si hay —_— —_ —_
29 fibras iibriformes no hay si hay — ——— —
30 nimero de septos en fibra no hay 1-3 septos >3 septos e —
31 'ﬁbras rectangulares no hay si hay — - — —
32 t:;tfdw de las fibras | 0 oredradial | pt;!l;d;n r:id:lal y . . T
33 tou:sm de fibms inconspicuas (;.il'n:::;‘::s) (NT =ooquicum) - -
34 2‘:1‘:: ‘t'i%:: puntcaduras | o bordesds  [poco bordeada a simple Simple — _
35 3:&:::’;];:::: la punteadura <ty 12 23p _ .
36 “m;’:kggg no hay i hay —_ — —
37 largo de la fibra <900 901-1200 p >1200 p — —_
38 radio F/V <1.5 1.6-2 2.1-25 2.6-3 >3
39 % de la pared de la <n 213, >3y — —
4o [fiimetro del lumen de [a <0p 11-15 4 1620 >0 —
41 ggsuos obscuros en no hay si hay - —_ —
42 kristal prismitico en fibra no hay si hay —— — —
43 Fﬂice en fibra no hay si hay . — —_
44 Lhnidén en fibra no hay si hay eae — —_
45 g;éu:::u::: axial no hay si hay — —_— —
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4% parénquima axial escaso (vasicéntrico, | abundante (alif, confl) ——— o —
aratraqueal uniiateral) {NT=ambos) {NT=abundante}
47 :;.’:l"z’;‘m‘:(‘:g‘;“"“i“" 14 células 5-8 células >9 células — —
48 L v Pon IR |1 cetulg 34 células >5 células — —
49 :xa:'laldas de parénquima no hay si hay - — —
S0 e iy no hay si hay — — -
51 :::Lif Gn en parénquima no hay si hay eee _— ——
2 o no hay si hay — — -
53 rirusa en parénquima axial no hay si hay — e —_—
54 Lipo de radio m’:ﬁ;ﬂeﬁn%] (:;;t'i r:eg:‘;]ﬁlzg) heterogéneo [[A homogéneo —
55 geh’c;:encia de radios por <8/mm2 >8/mm3 . . .
56 po de. células en radio s6lo cuadradas y cuadradas, erectas y o . o
iscriado erectas procumbentes

h::i“s’:ﬁ':jfm" del radio <10 células 10-15 cétulas >15 células — —
58 frura minima del radio 1-2 céfulas 34 células >5 células — —
59 t:‘:;‘;::;d';d(‘; ctlutes) 2-5 cétulas 6-10 cétulas _ — —_
60 t:::;‘;‘:;;dj'}‘:) <20p 2130 p 31-40 41-50 >Sip
61 ";};.“s::i;d’::ﬁ“ <00 u 301400 401-500 p >501 —
62 E:mg:;:"g‘;‘::;f‘ o hay I linea 14 liness >5 lineas —_
63 \vaina de! radio o hay si hay —_ - —
64 :i:dl::_c‘i’sitos obscuros en o hay si bay _ . —
65 cristal prismatico en radio no hay en célula marginal | en célula procumbents en ambag —
66 :j;‘;“;f;’i";"‘es por no hay 1 por célula més de 1 por céhula — —
67 drusas en radio no hay si hay — —_— —_
68 %Jmidén en radio no hay en célula marginal |en célula procumbente en ambas —
69 L[lioe en radio no hay si hay —— ——— —
70 canal radial no hay 1 por radio maés de | por radio — —
71 riiﬁmeu'odclcanalmdial no hay <30p 3160 >61 -
72 k'orma del canal radial no hay redondo redondo a oval oval —
73 ::‘l’t:ilgfescéelr::nnl radial no hay 1 capa mis de 1 capa —_— ——
74 fg:iﬁ;‘l’::ﬁ“ de células no hay no lignificada lignificada — —
75 gmsimto;i;bscums o no hay en célula epitelial en lumen (li%,:’l‘fei:atodas) (H;‘sn .I?'qu‘—-—)
76 g::ll.;]lasm;:;ulla vaina del no hay una capa mds de | capa — —_—
77 lignificacitn de la vaina no hay no fignificada tignificada — —
78 u":::ﬁ:?:a:;cm o no hay si hay —_ _ —_—
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Para la obtencién de un cladograma resuelto de 4reas, se usé el anélisis conocido como
BPA (Analisis de Parsimonia de Brooks). Se construyé una matriz de datos binarios (ausencia /
presencia) con 20 areas geograficas que representan todo el mundo (Tabla 7, Fig.3). La
distribucion geogréfica de los géneros se obtuvo a partir del trabajo de Terrazas (1994) mas un
registro reciente de Cotinus en México (Rzedowski y Calderén de Rzedowski, 1999); se
consider6 en cada caso todo el rango del género.

Los caracteres son definidos como componentes, la matriz final tiene 20 4reas (taxones)
definidas segin los rangos de distribucion reportados por Terrazas (1994) y limites geograficos
naturales (mares, montafias, clima) y 124 componentes (caracteres) extraidos a partir del arbol
filogenético de la familia que resulté del analisis filogenético llevado a cabo en este estudio
(Apéndice E) incluyendo tanto sinapomorfias totales que corresponderian a una distribucién
cosmopolita como autapomorfias que corresponderian a endemismos (Wiley, 1981; Wiley et. al,
1991; Villasefior y Davila, 1992; Lipscomb, 1994, 1998).

Tabla 7. Relacién de las dreas geogréficas utilizadas en el andlisis biogeogrifico indicando la
abreviatura que las distingue.

1 Norteamérica Nigam 11 Asia continental Asiac
2 California-Baja California Calif 12 Africa tropical del este Aftre
3 México Mexic 13 Africa tropical del oeste Aftrw
4 Centroamérica Cenam 14 Sudafrica Sudaf
5 Colombia-Ecuador Colec 15 Madagascar Madag
6 Guyanas-Venezuela Gyven 16 Sureste de Asia Seasi
7 Bolivia-Norte de Argentina Bolce 17 India-Sri Lanka Insri
8 Andes-Sur de Argentina Andes 18 Malasia Malas
9 Brasil-Uruguay Braur 19 Indonesia Indon
10 Mediterraneo Medit 20 Australia-Nueva Zelanda Ausnz

Medit
- Semsi |
Ingri Malas :
" Aftrw -
Afire fndoa: - .
Madag Boiu ’
Sudaf Ausnz Andes

Fig. 3. Mapa mundial mostrando tas 4reas definidas ¢n la Tabla 7 para el andlisis biogeografico.
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ANALISIS FENETICO

Se llev6 a cabo un Analisis de Componentes Principales {Crisci y Lopez, 1983) con el
programa NTSYS-PC version 1.8 (Rohlf, 1993) en una computadora Acer Aspire 3000 Pentium a
133 Mhz utilizando la matriz del apéndice A.

En un primer analisis se asigné el estado de caricter “0” (ausencia) en los caracteres
referentes a los canales radiales (caracteres 71-78) cuando los géneros no presentan canales, sin
embargo, debido a que el aigoritmo que usa el programa agrupa los OTUs por similitud global,
esto podria afectar los resultados por lo que se hizo un segundo anélisis en el cual se asigno el
estado “9999” (inaplicable) a los caracteres referentes a canales radiales en aquellos géneros que
no los presentan.

En ambos casos después del analisis incluyendo los 63 OTUs, se repitié el analisis
excluyendo a la familia Burseraceae, es decir sélo considerando los géneros de la familia
Anacardiaceae con el fin de tener mds resolucién al interior de la familia. Esto resulta en 4
analisis de Componentes Principales.

ANALISIS FILOGENETICO

Los anélisis cladisticos se llevaron a cabo usando los programas PAUP versién 3.1.1.
(Swofford, 1993) y MacClade versién 3.0 (Maddison y Maddison, 1992) en un equipo
PowerBook Macintosh 180c y el programa Hennig86 versién 1.5. (Farris, 1988) en una Acer
Aspire 3000 Pentium a 133 Mhz. La matriz del apéndice B se utilizd en el analisis mediante
PAUP; en ¢l caso de Hennig86, ¢l programa no acepta estados polimérficos por lo cual la
condicién méas comun para el género fue asignada en muchos casos, en otros se asign6 el estado
no aplicable o ausente (“?”) debido a que el polimorfismo era muy grande y en otros mas se tuvo
que modificar algunos caracteres o definir nuevos estados (Apéndice C).

En ambos casos, de igual manera que en el analisis fenético se hizo primero un analisis
donde los caracteres referentes a los canales radiales (71-78) tenian el estado “0” (ausencia) y
posteriormente uno en el cual tenian el estado “?” (inaplicable). Ademds se hicieron analisis
considerando a todos los caracteres como no aditivos y analisis en los cuales los caracteres
cuantitativos y algunos cualitativos multiestado se consideraron aditivos (Swofford, 1990;
Lipscomb, 1994, 1998). Esto da como resultado 8 analisis diferentes.

Para los andlisis mediante PAUP, se utilizé en todos los casos el algoritmo TBR y la
secuencia de adicién “random” con 10 réplicas para cada caso (Swofford, 1990); para los analisis
con Hennig86 se usé la opcién «>mhs; bbs; (Lipscomb, 1994); debido al tamafio de la matriz de
datos, en ambos casos fue necesario utilizar algoritmos de basqueda heuristica de arboles
(Swofford, 1990; Lipscomb, 1994, 1998). En todos los casos se utilizé a la familia Burseraceae
como el grupo externo ya que otros andlisis han mostrado que es el grupo hermano de la familia
Anacardiaceae (Terrazas, com. pers., 1999),

-19-




ANALISIS BIOGEOGRAFICO

Se realizaron dos analisis biogeograficos distintos, el primero de ellos, empleando la
técnica conocida como Anilisis de Parsimonia de Brooks o BPA para obtener el cladograma
resuelto de dreas (Brooks y McLennan, 1991) y el segundo con el método de Estimacién de
Areas Ancestrales propuesto por Bremer (1992) para la obtencion de probables areas ancestrales.

Para el primer caso se utilizaron los programas PAUP version 3.1.1. (Swofford, 1993) y
MacClade versién 3.0 (Maddison y Maddison, 1992) en un equipo PowerBook Macintosh 180c y
el programa Hennig86 version 1.5. (Farris, 1988) en una Acer Aspire 3000 Pentium a 133 Mhz.
En ambos casos se utilizé la matriz del apéndice D derivada del 4rbol filogenético elegido de
entre los mds parsimoniosos. La asignacion del nimero de cada componente se muestra en el
apéndice E. Para el anilisis en PAUP se usé el algoritmo de biisqueda heuristica TBR junto con
la secuencia de adicion “random” con 10 réplicas (Swofford, 1990) y para el anilisis en
Hennig86 se uso el algoritmo de busqueda exhaustiva, >ie; (Lipscomb, 1994). El grupo externo
en ambos casos fue un vector de 0 (ausencias) y el caricter (componente) 1 fue eliminado del
andlisis ya que representa la distribucion de la familia Burseraceae, la cual no esta incluida en
Anacardiaceae y tiene una amplia distribucion mundial.

Para el segundo caso, se hizo la estimaci6n del 4rea ancestral de la familia Anacardiaceae
basindose en el arbol filogenético obtenido, es decir el area que el ancestro de la familia
posiblemente habit6. Posteriormente se hizo la estimacion del 4rea ancestral de dos clados con
importancia para México.

ELECCION DEL ANALISIS )

Después de haber realizado todos los anélisis fenéticos y filogenéticos se procedi6 a
escoger el mejor para cada caso; para ello se consideraron varios criterios. Uno de ellos fue la
forma de codificar los estados de carécter para los caracteres referentes a los canales radiales en
aquellos taxones que no los presentan; se eliminaron todos aquellos analisis en los cuales se
asigné el estado “0” (la ausencia de canales radiales seria un cardcter apomorfico, el grupo
externo, Burseraceae, los presenta) ya que los algoritmos en ambos casos tenderfan a agruparlos y
ya que son 8 los caracteres, en este caso podrian influenciar altamente los resultados.

En algunos anilisis cladisticos se consideraron a los caracteres cuantitativos y algunos
cualitativos multiestado como aditivos mientras que en otros todos los caracteres eran no
aditivos, se decidi6 conservar los andlisis en los cuales ningiin caracter era aditivo ya que no hay
evidencia real de que sean aditivos a excepcion de ser continuos. El indicar que un caracter es
aditivo forza al sistema por lo cual las relaciones filogenéticas reales pueden no ser identificables.

Por tltimo se eliminaron los anélisis realizados mediante Hennig86 (Farris, 1988) debido
a la forma en que se construye la matriz para este programa. En la familia Anacardiaceae hay
géneros muy grandes (Rhus, Trichoscypha), polimérficos para muchos caracteres y Hennig86
(Farris, 1988) no permite mas de un estado de caricter por taxén por lo que esta condicién
polimérfica debe ser cambiada a un solo estado. Por otro lado, PAUP (Swofford, 1993) permite
taxones con caracteres polimoérficos y hace los célculos considerando esa variacion.
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Los anilisis que se conservaron fueron, para el analisis fenético, aquel en que los
caracteres 71-78 tenian el estado “9999” (no aplicable) para los taxones que carecen de canales
radiales; para el caso del analisis filogenético se conservé el analisis en el cual los caracteres 71-
78 tenian el estado “?” (no aplicable) para los taxones que carecen de canales radiales, que
considero a todos los caracteres como no aditivos y que ademas fue realizado en el programa
PAUP (Swofford, 1993).

ELECCION DE ARBOLES

Los analisis cladisticos rara vez resultan en un solo 4rbol méas parsimonioso por lo que se
debe tratar de escoger uno de entre todos los 4rboles igualmente parsimoniosos. En todos los
casos lo primero que se hizo fue escoger el mejor andlisis y trabajar sobre los drboles resultantes
de dicho anilisis. La misma metodologia se aplicé para elegir tanto al mejor 4rbol filogenético
como al mejor arbol biogeografico.

Para ir eliminando arboles se llevaron a cabo analisis de clados resultantes por separado
en los cuales se presentaran inconsistencias. Estas inconsistencias se detectaron construyendo los
arboles de consenso estricto (Swofford, 1990; Wiley et al., 1991; Villasefior y Dévila, 1992;
Lipscomb, 1994,1998). Mediante el programa PAUP (Swofford, 1993) se eliminaron de los
arboles todos aqueilos taxones que no estuvieran dentro del clado que se analizara en ese
momento, en el cual habia una inconsistencia; posteriormente se determinaba la longitud del
arbol resultante y aquellos con menor longitud eran considerados como mejores candidatos. Cada
clado fue analizado por separado y para todos los &rboles resultantes. Al final, el 4rbol gue en
todos los anlisis de clados independientes hubiera quedado siempre entre los de menor longitud
fue conservado como el mejor y como hipétesis de trabajo. Un ejemplo de esta metodologia se

Arbol 1

ilustra en la figura 4.
<Consenso >
=8
A A El  mis D D El  més
B ~C corto  es E E [:> corto e
el arbol 2 el arbol 2
C B F F

Arbot 1 Arbol 2 Arbol 1 Arbol 2
L=4 =3 L=5 L=4

Arbol 2
L=8

mom o O ®R >
mom 9w O
mm g O o >

Fig. 4. Diagrama que ilustra la técnica utilizada para elegir el cladograma que se conservé en cada
caso. Partiendo de un grupo de 4rboles igualmente parsimoniosos, se construye el 4rbol de consenso
y se analiza por separado cada grupo con inconsistencias. Posteriormente se mide la longitud del
grupo que se analiza y el que tenga los grupos més cortos se conserva. En el caso del ejemplo, serfa el
arbol 2 ya que en ambos casos, los grupos resultaron més cortos con la topologia del drbol 2.
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RESULTADOS

ANALISIS FENETICO

El primer Anilisis de Componentes Principales (considerando los caracteres referentes a
canales radiales, 71-78 con el estado de carécter “0” para aquellos taxones que carecen de estos)
muestra una gran agrupacion que incluye a los 62 géneros pertenecientes a la familia
Anacardiaceae (Tabla 5} y situada a una gran distancia, claramente fuera del grupo, se encuentra
la familia Burseraceae (Fig. 5a). Esta agrupacién esta definida tanto por el primer (PC1) como
por el tercer componente principal (PC3, no mostrado en la grafica). El segundo paso de este
analisis, la exclusién de la familia Burseraceae (Fig. Sb) maximiza las diferencias entre la familia
Anacardiaceae, en este caso, el segundo componente principal (PC2) separa mas claramente dos
grupos dentro de Anacardiaceae que ya se apreciaban cuando se incluia a Burseraceae. Uno de
ellos (por arriba del 0) incluye todos aquellos géneros que presentan canales radiales (38
geéneros), mientras que el otro grupo incluye los géneros que carecen de canales (25 géneros).
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Fig. 5. Gréficas resultantes del Anlisis de Componentes Principales en el cual los caracteres 71-78,
referentes a los canales radiales fueron codificados con el estado “0” para aquellos taxones que
carecen de canales. (a) andlisis incluyendo a la familia Burseraceae, (b) andlisis excluyendo a la
familia Burseraceae,

Los eigenvalores en ambos casos (Tabla 8) indican que los tres primeros componentes
principales explican cerca del 26% de la variacién, sin embargo, es posible identificar los
caracteres responsables de la formacion de los dos grupos a partir de las cargas de los caracteres
en la matriz de eigenvectores (Tabla 8). Estos caracteres son aquellos que se refieren a los canales
radiales los cuales tienen las mayores cargas en el PC2 que es el eje a lo largo del cual se separan
los dos grupos. Los caracteres con cargas altas de los componentes PC1 y PC3 servirian
principalmente para separar Burseraceae de Anacardiaceae.

El segundo Analisis de Componentes Principales realizado consideré el estado “9999” (no
aplicable) para los caracteres referentes a los canales radiales (71-78) en aquellos taxones que
carecen de ellos. La grafica resultante (Fig. 6a) muestra a la familia Burseraceae todavia mas
lejos de Anacardiaceae y esta ultima forma un grupo ain més compacto. La posicién de
Burseraceae esta definida principalmente por el PC2 aunque los PC1 y PC3 también contribuyen
a esta separacion. El andlisis excluyendo a Burseraceae (Fig. 6b) no muestra ningiin grupo dentro
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de Anacardiaceae a diferencia del primer anilisis en el cual los caracteres de los canales radiales

que presentaban el estado “0” diferenciaban dos grupos.
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Fig. 6. Gréficas resultantes del Analisis de Componentes Principales en el cual los caracteres 71-78,

referentes a los canales radiales fueron codificados con el estado “9999” para aquellos taxones que
carecen de canales. (a) analisis incluyendo a la familia Burseraceae, (b) andlisis excluyendo a la
familia Burseraceae,

Tabla 8. Eigenvalores y eigenvectores para los 7-9 caracteres con mayor carga en los tres primeros
componentes principales para cada andlisis realizado. Los caracteres en negritas son aquellos

constantes en todos los anélisis
1 anlisis Incluyendo Burseraceae Excluyendo Burseraceae
Caracteres 71-78 con edo. 0 Caracteres 71-78 con edo. 0
A % variacién 10.17% 8.90% 7.44% 10.04% 9.04% 7.24%
% acumulado 10.17% 19.09% 26.54% 10.04% 19.08% 26.33%
PCl1 PC2 PC3 PCl1 - PC2 PC3
car. carga |car. carga |car. carga |cal. Carga |car. carga |car. carga
1 40 0599 |73 0878 |59 0704 |21 -0.686 [ 72 0904 |27 -0662
2 8 0582172 079 |60 0598 |37 -0614 |73 088 |49 -0.620
3 37 0568 | T 0.759 7 0555 |26 0609 |70 0873 |78 0574
4 15 0553 |70 0726 |76 -0500 | 8 -0597 | 71 0840 | 45 -0.564
5 23 <0543 [ 74 0685 [ 61 0469 [ 40 -0570 {76  0.806 | 59 0.563
6 26 0506 (75 Q678 |27 -0446 |17 0570 |74 0799 140 0.506
7 35 0502 |77 0672 |48 0442 2 0568 |75 0775 |55 -0479
8 76  0.633 77 0.772
20 anAlisis Incluyendo Burseraceae Excluyendo Burseraceae
Caracteres 71-78 con edo. 9999 Caracteres 71-78 con edo. 9999
A % variacién 10.84% 8.35% 7.66% 10.97% 8.38% 6.40%
% acumulado 10.84% 19.19% 26.86% 10.97% 19.27% 25.68%
PC1 PC2 PC3 PCl PC2 PC3
car. carga |[car, carga (car. carga |(car. carga |car. carga |car. carga
1 21 0686 [ 59 0813 |78 0777 |73 0671 |78 0761 9 -0645
2 40 0626 (60 0662 |74 0734 {37 0633 |74 0750 |39 0635
3 37 0618 (73 0616 |27 -0585 |21 -0623 |59 059 |24 -0.547
4 8 0579 | 7 0566 ;51 -0482 (26 0.622 |27 -0.579 |38 -0444
5 26 0575 |42 0534 |56 -0481 |17 -0613 [ 76 -0.557 |52 -0.430
6 15 -0562 | 10 -0.521 | 49 0463 |40 -0.606 | 77 0475 |40 0427
7 77 0534 |17 0501 |48 0446 |15 -0.579 |48 0472 12 -0425
8 2 0.522 36 -0432 | 8 -0.570
9 4  -0.400
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La matriz de eigenvalores muestra una variacién explicada para los tres primeros
componentes principales de aproximadamente 26% (Tabla 8), muy semejante al primer analisis.
En este caso, los caracteres referentes a canales radiales no muestran cargas tan altas como en el
primer andlisis, sin embargo aun se encuentran entre los caracteres mas importantes para separar
a las dos familias ya que si existen, son diferentes en cada familia.

La comparacién entre las cuatro matrices de eigenvectores correspondientes a las
diferentes modalidades de analisis realizadas indica que sélo cuatro caracteres aparecen siempre
en el PCI con cargas altas (Tabla 8); estos son los caracteres 40 (didmetro del lumen de la fibra),
37 (largo de la fibra), 8 (didmetro tangencial del poro) y 26 (presencia de traqueidas vasculares).
En el caso de PC2 y PC3 ningun cardcter aparece entre los que tienen mayores cargas en los
cuatro analisis. Los caracteres que se repiten en tres de los analisis para el PC1 son el 15
(didmetro de la punteadura intervascular) y el 21 (didmetro de la punteadura vaso-radio); para el
PC2 son 73 (numero de capas de células epiteliales del canal radial), 74 (lignificacién de las
células epiteliales del canal radial), 76 (nimero de capas de la vaina del canal radial) y 77
(lignificacion de la vaina del canal radial), y para el PC3, sélo el carécter 27 (tipo de fibras del
tejido matriz). De los caracteres que se repiten en los diferentes analisis como los mas
importantes (11 en total), siete corresponden a caracteres cuantitativos ya sean continuos (5) o
discretos (2); tres corresponden a caracteres binarios y sélo uno es cualitativo multiestado.

ANALISIS FILOGENETICO

Se realizaron 8 anilisis filogenéticos diferentes siguiendo criterios distintos y cada uno
aport6 un nimero diferente de drboles mds parsimoniosos (Tabla 9). De estos, s6lo un analisis fue
conservado, aquel realizado en el programa PAUP (Swofford, 1993) en el cual los caracteres
referentes a los canales radiales presentaban el estade “-” (inaplicable) en los taxones que carecen
de canales radiales y en el cual todos los caracteres se consideraron como no aditivos.

Tabla 9. Namero de cladogramas que resultaron de cada anélisis filogenético realizado segin los
diferentes programas y criterios. El andlisis indicado en negritas fue el que se conservo.

PAUP Hennig86
Caracteres 71-78  Todos no aditivos  Algunos aditives Todos no aditivos  Algunos aditivos
Estado 0 6 4 24 i
Estado ~ 12 129 24 1

El anélisis dio 12 cladogramas igualmente parsimoniosos; el drbol de consenso estricto
(Fig. 7) muestra que muchos grupos son consistentes entre los diferentes arboles, las
inconsistencias (politorhias) se encuentran principalmente al interior de los dos grandes grupos
terminales y solo hay una inconsistencia en cuanto a la posicion de los géneros Gluta y
Mangifera cerca de Ia base del arbol. E! andlisis de grupos resultantes por separado indicé que la
politomia del grupo Actinocheita-Haematostaphis (Fig. 7) se debia unicamente a la posicién de
Cyrtocarpa mientras que la politomia entre los grupos Schinus-Toxicodendron, Mosquitoxylum-
Rhodosphaera, Malosma-Smodingium y Heeria-Ozoroa (Fig. 7) se debia a la posicién del grupo
Heeria-Ozoroa. El anélisis de grupos resultantes por separado llevé a la eleccién de uno de los 12
arboles (Fig. 8), el cual se utilizé como hipétesis de trabajo para el analisis biogeografico.
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Fig. 7. Arbol de consenso estricto de los 12 drboles resultado del anlisis filogenético con PAUP.
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Fig. 8. Arbol filogenético elegido entre los 12 drboles resultantes del andlisis filogenético con PAUP.
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El arbol filogenético muestra dos grandes grupos al interior de la familia asi como varios
generos que quedan por fuera de ambos. Uno de estos grupos incluye los géneros Thyrsodium,
Mosquitoxylum, Astronium, Myracrodruon, Schinopsis, Lithraea, Loxostylis, Nothopegia,
Mauria, Campnosperma, Dobinea, Micronychia, Protorhus, Comocladia, Pseudosmodingium,
Pachycormus, Rhodosphaera, Schinus, Cotinus, Haplorhus, Pistacia, Rhus, Toxicodendron,
Malosma, Smodingium, Heeria y Ozoroa que en su mayoria pertenecen a la tribu Rhoeae;
solamente Dobinea y Nothopegia pertenecen a las tribus Dobinceae y Semecarpeae
respectivamente; sin embargo, no todos los géneros de la tribu Rhoeae se encuentran incluidos en

este grupo.

El segundo gran grupo incluye a los géneros Ochoterenaea, Semecarpus, Blepharocarya,
Androtium, Lannea, Harpephyllum, Actinocheita, Antrocaryon, Poupartia, Sclerocarya,
Pseudospondias, Dracontomelon, Haematostaphis, Buchanania, Holigarna, Tapirira,
Cyrtocarpa y Spondias que pertenecen en gran parte a la tribu Spondiadeae; de éstos,
Ochoterenaea, Blepharocarya y Actinocheita pertenecen a Rhoeae, Semecarpus a Semecarpeae y
Androtium y Buchanania a Anacardieae. En este caso, tampoco se incluyen en este grupo todos
los géneros de Spondiadeae.

Un pequeiio tercer grupo, incluye tres géneros de Rhoeae (Pentaspadon, Sorindeia y
Faguetia), uno de Anacardieae (Bouea) y los ultimos tres de Spondiadeae (Pleiogynium,
Choerospondias y Koordesiodendron), sin embargo, este grupo se encuentra poco relacionado
con los otros dos grandes grupos.

Pocos caracteres son sinapomorfias con una sola aparicién en el arbol filogenético, la
mayoria de los clados estin sustentados por paralelismos o reversiones; sin embargo uno de los
grupos, formado por Schinus, Cotinus, Haplorhus, Pistacia, Rhus y Toxicodendron esta
fundamentado en la presencia de traqueidas vasculares (caracter 26).

ANALISIS BIOGEOGRAFICO

El anilisis biogeografico con el método BPA (Brooks y McLennan, 1991) en PAUP
(Swofford, 1993) y Hennig86 (Farris, 1988) dio resultados idénticos; 2 cladogramas igualmente
parsimoniosos cuyo consenso (Fig. 9) muestra pocas inconsistencias. La inconsistencia se
presenta en el grupo formado por Africa, las regiones tropicales de Asia, la India, Indonesia y
Australia, es decir, las regiones tropicales del Viejo Mundo y se debe a la posicion del grupo
India-Sri Lanka-Indonesia que en uno de los casos aparece como hermano de Africa y en otros
como hermano del grupo Sureste de Asia-Malasia.

De los dos cladogramas resultantes se eligié uno basdndose en el andlisis de grupos
resultantes por separado (Figs. 4 y 10). El 4rbol resultante muestra claramente dos grupos, uno de
ellos que incluye todo ¢l continente americano més las regiones templadas del hemisferio norte y
el segundo grupo que incluye Africa, Australia y las zonas tropicales y subtropicales de Asia, es
decir las regiones tropicales del Viejo Mundo.
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Fig. 9. Arbol de consenso estricto obtenido a partir de los 2 &rboles resultantes del andlisis
biogeogréfico realizado tanto en PAUP como en Hennig86.
outgr
Calif
Nteam
Medit
Asiac
Mexic
Cenam
Colec
Gyven
Braur
Bolce
Andes
Aftrw
Afire
Sudaf
=229 r:::zg
IC=0.533

R=0.676 Seasi
RC=0.360 Malas

Insni
Indon

Fig. 10. Uno de 2 4rboles resultado del anélisis biogeografico realizado mediante PAUP y Hennig86.
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Los primeros 63 componentes (caracteres) de la matriz biogeografica (Apéndice D)
corresponderian a las distribuciones de los géneros individualmente. La distribucién de estos
componentes en el arbol indica que 22 corresponderian a autapomorfias, es decir, 22 de los 63
géneros son endémicos a alguna de las 4reas definidas, mientras 17 aparecen como sinapomorfias
(con un indice de consistencia 1.00) lo que significa que se presentan en todas las areas
pertenecientes a un clado; éstos son Toxicodendron, Anacardium, Astronium, Loxopterygium,
Lithraea, Schinopsis, Myracrodruon, Sclerocarya, Heeria, Ozoroa, Protorhus, Mangifera,
Choerospondias, Pentaspadon, Swintonia, Holigarna y Buchanania. Otros caracteres 0
componentes que tienen una distribucién similar, sinapomorfias con indice de consistencia 1.00,
corresponderian a los casos en que taxones hermanos ocupan 4reas hermanas o exactamente la
misma irea como en el caso de Heeria y Ozoroa o de Comocladia y Pseudosmodingium.

Los paralelismos en el caso de un analisis biogeografico no deben verse de la misma
manera que en un analisis filogenético ya que es imposible (por definiciéon) que un taxén se
origine dos veces en 4reas distintas (paralelismo). Un paralelismo corresponderia a una dispersién
a larga distancia (4ndrotium en Malasia e Indonesia) o a un rango de distribucion muy amplio
que se vio interrumpido por extinciones en areas intermedias (Cyrtocarpa, en Brasil y México).
Por otro lado una reversién puede tener dos causas; la primera, puede ser una extincion en un
area (Rhus en el Mediterraneo), la segunda, puede ser que el taxén nunca haya habitado el area
(Tapirira en los Andes). La diferenciacion entre cualquiera de las dos opciones dependeré del
caso particular del tax6n que se estudie.

El segundo anilisis biogeografico, realizado mediante el método de estimacién de areas
ancestrales de Bremer (Bremer, 1992) fue aplicado al origen de la familia Anacardiaceae. Este
analisis dio como resuitado mayores probabilidades de ser el area ancestral o parte del 4rea
ancestral a Centroamérica y Malasia (Tabla 10).

Tabla 10. Probabilidades relativas (AA) de las distintas dreas geogréficas de haber pertenecido al area
ancestral de la familia Anacardiaceae segtin el analisis de Areas ancestrales de Bremer (1992).

Area AA Area AA Area AA Area AA
Cenam  1.000 Braur 0.666 Seasi 0.545 Insri 0.421
Malas  0.956 {Gyven 0.620 Asiac 0.461 Calif 0.380
Colec 0.785 Bolce) ' Aftrw  0.454 Medit  0.333
Mexic  0.769 Andes  0.600 Madag  0.451 Ausnz  0.315
Indon 0.750 Afire 0.571 Sudaf  0.444 Nteam  0.235

El mismo anélisis se aplicé a dos clados con importancia para México; el clado Rhus-
Toxicodendron-Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia (Tabla 11, Fig. 11) y el clado Tapirira-
Cyrtocarpa-Spondias (Tabla 12, Fig. 12). En el primer caso, el area con mayor probabilidad de
ser el drea ancestral es México. En el segundo caso, las dreas con mayores probabilidades son
México y Brasil-Uruguay.

Los resuitados en el caso del origen de la familia (Tabla 10) y del clado Rhus-
Toxicodendron-Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia (Tabla 11) se presentan en forma de
probabilidades relativas, éstas se obtienen al dividir cada cociente ganancia / pérdida (G/L) entre
el cociente mayor (AA). En el caso del clado Tapirira-Cyrtocarpa-Spondias (Tabla 12), en las
areas Mexic y Braur no se presentan pérdidas por lo que el cociente G/L es 1/0, esta operacién
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por definicion tiene un resultado « (infinito} por lo que la siguiente division no se puede realizar;
debido a esto los resultados se presentan en forma del cociente G/L.

Tabla 11. Probabilidades relativas de las dreas geograficas de haber pertenecido al 4rea ancestral dei
clado Rhus-Toxicodendron-Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia de acuerdo con el andlisis de 4reas

ancestrales de Bremer (1992).
Area I Probabilidad {AA)
Origen de Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia-Rhus-Toxicodendron
Mexic 1.000
Cenam, Colec, Bolce 0.500
Asiac 0.375
Medit, Braur, Gyven, Nteam 0.250
Andes 0.166
Calif 0.125
Aftre 0.062
Origen de Schinus-Cotinus- Haplorhus- Pistacia
Mexic 1.000
Cenam, Colec, Bolce, Medit, Asiac 0.333
Nteam 0.166
Afire, Andes 0.111
Origen de Cotinus-Haplorhus-Pistacia
Mexic, Medit, Asiac 1.000
Nteam 0.500
Andes, Afire 0.250
Sen
Cot
Hpl
Pis
Rhu
Tox

Fig. 11. Clado Rhus-Toxicodendron-Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia

Tabla 12. Probabilidades relativas de las éreas geograficas de haber pertenecido al drea ancestral del
clado Tapirira-Cyrtocarpa-Spondias segin el andlisis de dreas ancestrales de Bremer (1992).

Area ] Probabilidad (G/L)
QOrigen de Tapirira-Cyrtocarpa-Spondias
Mexic, Braur a0
Cenam, Colec, Gyven 2
Bolce i
Asiac, Nteam 0.5
Tap
Cyr
Spo

Fig. 12. Clado Tapirira-Cyrtocarpa-Spondias.
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DISCUSION

LA FAMILIA ANACARDIACEAE

e Anacardiaceae y Burseraceae

El anlisis fenético indica que segun los caracteres de la madera, la familia Anacardiaceae
€S Un grupo compacto y que existe como tal; en las graficas (Figs. 5 y 6) se puede ver que todos
los géneros considerados en este estudio como pertenecientes a la familia Anacardiaceae en
realidad forman un grupo compacto. El hecho de que ningiin género se localice fuera del grupo
indica que absolutamente todos los géneros estudiados pertenecen a la familia y el hecho de que
Burseraceae se encuentre muy alejada de este grupo indica que estd bien diferenciada de
Anacardiaceae lo que estaria en contra de algunas ideas antiguas en las cuales ambas familias se
consideraron una sola.

Al analizar las gréficas obtenidas usando Anilisis de Componentes Principales (Figs. 5 y
6), se puede observar que en el analisis que considera los canales radiales como presentando el
estado “0” (ausencia) para aquellos taxones que carecen de ellos, la familia Burseraceae se
encuentra mds cercana a Anacardiaceae que en el anélisis que considera estos estados de¢ caracter
como no aplicables (*9999™); esto se debe a que Burseraceae también presenta canales y el peso
que estos caracteres tenian al considerar el estado “0” hacia que los géneros de Anacardiaceae
con canales tendieran a acercarse a Burseraceae enmascarando el efecto de los demads caracteres.
La eliminacion de los estados “0” de estos caracteres coloca a Burseraceae més lejos y esto se
debe a la influencia de todos los demés caracteres que son muy diferentes en las dos familias y
son por tanto los que indican que las dos familias son grupos independientes. Algunos de estos
caracteres son por ¢jemplo, el ancho del radio muitiseriado (caracteres 59 y 60), el nimero de
capas de células epiteliales en los canales radiales (cardcter 73), la presencia de poros angulares
(caracter 7) y el diametro de la punteadura intervascular (caracter 15).

El resultado de estas graficas aunado a los estudios cladisticos realizados con el Orden
Sapindales (Terrazas, 1994; com. pers., 1999) en los cuales las dos familias (Burseraceae y
Anacardiaceae) son grupos hermanos permiten usar confiablemente a la familia Burseraceae
como el grupo externo para la familia Anacardiaceae en el analisis filogenético.

e Los caracteres de la madera

Uno de los caracteres importantes dentro de 1a familia Anacardiaceae segiin el Analisis de
Componentes Principales fue la presencia de traqueidas vasculares, caracter que en el andlisis
filogenético resulté tener un indice de consistencia de 1.00. Este es el caracter que soporta al
grupo Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia-Rhus-Toxicodendron. Este ejemplo es un indicativo
de que las técnicas fenéticas y filogenéticas pueden utilizarse en conjunto para obtener resultados
con mayor sustento.
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El caso de otros caracteres es mas desfavorable, muchos caracteres (la mayoria) mostraron
en el analisis filogenético ser altamente homoplasicos. Algunas caracteristicas de la madera,
especialmente los caracteres cuantitativos, responden de manera significativa a las condiciones
ecoldgicas en que vive la planta (Carlquist, 1975; Wiemann et al., 1998, Terrazas, 1999), muchos
de los caracteres probablemente estin mas relactonados con variables ambientales como
temperatura, precipitacion y latitud (Wiemann et al., 1998) que con causas genéticas. Esto tiene
como consecuencia que estos caracteres altamente variables e influenciables aparezcan como
homoplasias en el anélisis filogenético y si son muchos, pueden enmascarar la influencia de los
caracteres realmente informativos filogenéticamente. Un importante estudio acerca de la relacion
entre algunos caracteres de la madera de Anacardiaceae y algunas variables ecoldgicas fue
lievado a cabo por Terrazas (1994).

El analisis fenético indica que otros caracteres ademas de la presencia de traqueidas
vasculares son importantes {Tabla 8) como el didmetro tangencial del poro (caracter 8), el largo
de la fibra (caracter 37) y el didmetro del lumen de la fibra (caracter 40), sin embargo, estos
caracteres no resultaron tener altos indices de consistencia en el analisis filogenético. Esto puede
deberse a la influencia de todos los demés caracteres que son altamente homoplasicos y que no
presentan cargas altas en los componentes principales. Sin embargo, seria recomendable
mantenerlos en andlisis filogenéticos posteriores donde se incluyan también caracteres de otras
fuentes.

Heimsch (1942) describié la madera de la familia Anacardiaceae por tribus y concluye
que no hay un caricter o combinacion de caracteres que sirvan para diferenciar una tribu de otra
aunque parece haber ciertas tendencias en cada tribu; por ejemplo, todas las Spondieae presentan
fibras septadas mientras que ninguna Semecarpeae las presenta (Heimsch, 1942; Metcalfe y
Chalk, 1950; Terrazas, 1999). Ademéas Heimsch (1942) reconoce la cercana relacion entre
Anacardiaceae y Burseraceae.

El hecho de que en la familia Anacardiaceae, muchos caracteres de la madera no hayan
resuitado ser los mas recomendables para la reconstruccién de la filogenia, no quiere decir de
ningin modo que no puedan ser utilizados en analisis con otras familias. En algunos casos, los
caracteres de la madera han resultado ser muy itiles para resolver filogenias como en el caso de
la familia Comaceae (Noshiro y Baas, 1998). Incluso estos mismos caracteres combinados con
evidencia de otras fuentes podrian atn ser muy utiles. Algunos ejemplos de cortes de madera de
Anacardiaceae que ilustran algunos caracteres se presentan en el Apéndice F.

e Lafilogenia

El analisis filogenético muestra dos grandes grupos principales y un tercero mais pequeiio,
sin embargo no se corresponden con los grupos definidos por Engler en 1896 (Terrazas, 1994),
los géneros de las tribus Anacardieae y Semecarpeae de Engler aparecen disgregados en et arbol,
solo los géneros de Rhoeae y de Spondiadeae muestran tendencia a unirse en grupos. Esto se
asemeja al resultado obtenido por Terrazas (1994) en el cual, utilizando caracteres de la madera,
florales y moleculares (rbcL), dentro de la familia se podian reconocer tinicamente dos grandes
grupos con algunos géneros por fuera de ambos.
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Una comparacién entre los resultados obtenidos en este estudio y el realizado por Terrazas
(1994) indican un alto grado de congruencia. Uno de los dos grandes grupos obtenidos en el arbol
filogenético de este estudio esta integrado exclusivamente por géneros que pertenecen a la tribu
Rhoeae, y todos ellos se presentan dentro de uno de los dos grandes grupos (grupo 1) reconocidos
por Terrazas (1994) a excepcidn de Smodingium y Campnosperma; Smodingium no se inchty6 en
el andlisis de Terrazas (1994) y Campnosperma se encuentra en un pequefio grupo con
Androtium y Buchanania cuyas relaciones a uno u otro gran grupo no estan bien establecidas. El
segundo grupo de este andlisis incluye géneros de Spondiadeae en su mayoria, pero incluye
géneros que en el anélisis de Terrazas (1994) aparecen dentro del grupo 1, ademas de los géneros
Buchanania y Androtium, sin embargo, la mayoria corresponden al grupo 2 de Terrazas {(1994).

Un caso importante es aquel del grupo Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia que tanto en
este analisis como en el de Terrazas (1994) se presenta como un grupo monofilético, aunque las
relaciones de taxones hermanos difieren. Este grupo estd soportado en el andlisis de Terrazas
(1994) por los caracteres presencia de traqueidas vasculares, engrosamientos helicoidales,
porosidad anular, y patrén de arreglo vascular dendritico (con solucion equivoca para Rhus y
Toxicodendron, el grupo hermano de este clado en este andlisis). La congruencia de resultados en
cuanto a este clado entre dos analisis que incluyen diferentes caracteres de diferentes fuentes es
un buen indicativo de la monofilia de este clado.

La delimitacion taxonémica a nivel infrafamiliar requiere de un estudio mas exhaustivo ya
que no ha podido ser establecida usando caracteres de diversas fuentes como son anatémicos de
madera, florales y moleculares. Sélo la combinacién de una mayor cantidad de evidencia ayudara
a resolver este problema, sin embargo, antes de eso deben hacerse delimitaciones taxonémicas a
nivel genérico y tal vez hasta especifico ya que hay géneros como Rhus que es altamente
polimérfico y que en realidad podria estar englobando especies de otros géneros o géneros
completos. Un antiguo estudio del polen de Rhus (Heimsch, 1942; Metcalfe y Chalk, 1950)
concluyé que los géneros Actinocheita, Malosma, Metopium, Cotinus, Toxicodendron y Rhus en
realidad son géneros separados y no miembros de Rhus, sin embargo, es necesario hacer mdas
estudios incluyendo las especies descritas desde entonces.

BIOGEQGRAFIA DE LA FAMILIA ANACARDIACEAE

o Area ancestral de la familia Anacardiaceae

La antigiiedad de la familia Anacardiaceae se remonta por lo menos al Creticico, sin
embargo, podria ser mds antigua. Se han propuesto diferentes 4reas geograficas en las cuales la
familia Anacardiaceae se originé, una de estas ideas coloca el drea ancestral en Gondwana
{Raven y Axelrod, 1974).

El andlisis de 4reas ancestrales de Bremer realizado en este estudio indica que
Centroamérica es el area con mayor probabilidad de haber pertenecido al irea ancestral de la
familia (Tabla 10), sin embargo, esta 4rea geografica como fue definida en este estudio no existia
ni durante el Creticico ni en tiempos anteriores, por lo cual es imposible que perteneciera al 4rea
ancestral.
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Debido a que Centroamérica debe ser desechada, la segunda 4rea con mayor probabilidad
de haber pertenecido al 4rea ancestral es Malasia (Tabla 10), esto indicaria un origen Laurdsico
en lugar de uno Gondwinico. Un origen Laurasico permite reconstruir de manera mas sencilla la
dispersion que la familia tuvo como parte de la flora Boreotropical en el Cretacico y Terciario.

o Las hipotesis antiguas y el cladograma

La distribucién actual de la familia Anacardiaceae a simple vista ofrece poca informacion
acerca de sus patrones biogeograficos ya que la familia se encuentra viviendo en todos los
continentes tanto en ambientes tropicales (la mayoria) como templados (sélo unos pocos
géneros). El estudio del registro fésil ha enriquecido este conocimiento y algunas ideas se han
propuesto sobre todo acerca de un origen muy temprano (Raven y Axelrod, 1974; Graham,
1995), tal vez en el Turoniano (Raven y Axelrod, 1974) y una dispersién via Sudamérica y/o
Africa (Taylor, 1990) e incluso Australia (Raven y Axelrod, 1974). El registro fésil de Estados
Unidos hasta los 70°s apoyaba la idea de una introduccién de la familia posterior o durante el
Eoceno desde Sudamérica (Raven y Axelrod, 1974; Graham, 1995) aunque no descarta la
posibilidad de que la familia ya estuviera representada en Norteamérica por taxones derivados de
Eurasia (Raven y Axelrod, 1974).

El estudio de las floras fosiles mexicanas lleva a replantear esta antigua hipétesis ya que
se han encontrado representados algunos géneros que tedricamente habrian arribado al pais en
tiempos més recientes. Asi, al parecer, la ruta de migracién fue a la inversa, desde Norteamérica
(por lo menos México) hacia Sudamérica. Por supuesto no se puede descartar que algun género
haya liegado de Sudamérica a México en tiempos recientes pero la tendencia general indica lo
contrario.

El arbol de areas geograficas obtenido en este estudio muestra claramente que hay un
clado que incluye a toda América y a las zonas templadas del Hemisferio Norte (el Mediterraneo
y Asia continental) en el cual estas zonas templadas tienen una posicién més basal mientras que
las zonas de Sudamérica son las mas alejadas de la base, la relacion entre dreas indica que los
géneros que viven en estas zonas templadas estdn mds relacionados con los géneros tropicales de
América tropical que con géneros del viejo mundo, los cuales se encuentran en otro clado. Este
arreglo indica que la distribucién de estos géneros no se debe a las actuales o recientes relaciones
entre las 4reas geograficas sino a relaciones més antiguas que no son evidentes en la geografia
actual de los continentes. Esta relacion en el cladograma indica que hubo relaciones geograficas
importantes entre las ireas del Hemisferio Norte y de éstas con las dreas del Nuevo Mundo.

De todas las 4reas incluidas en este clado, las pertenecientes a Sudamérica son las mas
relacionadas entre si, las que presumiblemente tienen un origen més reciente y siguiendo este
razonamiento, las menos relacionadas son las regiones templadas del Hemisferio Norte. Estas
relaciones vistas en términos temporales indicarian que aquellas areas tropicales de América son
més “recientes” para la familia que las regiones actualmente templadas del Hemisferio Norte.
Debido a que estas 4reas geograficas tienen millones de afios de antigiiedad, una explicacion
vicariante para el fenémeno en el cual un area fuera dividida en dos o mas, no es aplicable. Por
tanto una explicacién viable es el desplazamiento de los géneros de un 4rea a otra, en este caso,
una ruta de dispersion desde el norte hacia el sur (Fig. 13).
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Fig. 13. Ruta de migracién probable de la familia Anacardiaceae seglin la relacién entre dreas
geograficas observadas en el cladograma en este estudio. Ver Fig. 10,

La familia Anacardiaceae es basicamente tropical, la migracion de sur a norte implicaria
que tendria que haberse dado via el istmo de Panama en un tiempo reciente (unos 3 m.a.) y de ahi
tendria que haber migrado a Asia lo cual no se puede hacer sin pasar por Norteamérica y por
Europa. Las condiciones en aquel tiempo, no hubieran permitido esa migracién ya que en ese
tiempo Norteamérica y Europa se encontraban muy separadas entre si para permitir la migracién
directa. Por otro lado, la migracion directa entre Norteamérica y Asia por el estrecho de Bering
estaba imposibilitada debido a que las edades glaciares estaban teniendo lugar. Esta explicacion,
la migracion de sur a norte, requiere ademas que todo haya sucedido en tiempos muy recientes,
posteriores al Plioceno, lo cual negaria el registro fosil de la familia que existe en Norteamérica y
México desde el Cretacico.

La explicacion que estarfa més de acuerdo con toda la evidencia es una introduccion a
México desde el norte, proveniente de las demas regiones de Laurasia. Durante el Cretacico hasta
el Eoceno, las condiciones climaticas permitieron la existencia de una flora con caracteristicas
tropicales en los continentes del hemisferio norte (Tiffney, 1985a,b; Taylor, 1990; Wendt, 1993),
como parte de esta flora se encontrarian miembros de la familia Anacardiaceae que de esta
manera tendrian una distribucién amplia (Fig. 14). La migracién de la familia pudo darse ya sea a
través del puente del Atlantico Norte (Europa-Norteamérica-México) o por el estrecho de Bering
(Asia-Norteamérica-México).

._4:?%
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Fig. 14. Las tnicas dos rutas que pudieron tomarse para ltegar desde Asia continental a México.
Flechas verdes= estrecho de Bering; flechas amarillas— puente del Atlantico Norte.
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México corresponde a la parte sur de Laurasia y durante el Terciario temprano no habia
barreras geograficas importantes, aunque las Rocosas y el esbozo de la Sierras Madre Occidental
y Oriental ya existian, por lo cual las plantas pertenecientes a la flora boreotropical pudieron
llegar al territorio mexicano de forma relativamente facil, entre ellas, miembros de Anacardiaceae
como Tapirira, que de esta manera podrian estar presentes desde el Eoceno en el pais (Fig. 14).

Una vez en Meéxico, las anacardiiceas se distribuirian por el territorio incluyendo el
bloque de Chortis que en aque!l tiempo estaria unido al continente en una zona mas al noroeste
que la que ocupa actualmente. Antes y durante el movimiento de este bloque, el intercambio entre
el continente y el bloque fue continuo (Fig. 15). La formacién del istmo de Panamé permitio la
migracién de plantas que vivian sobre el blogue (norte de Centroamérica) hacia el sur, es decir,
hacia Sudamérica, este pudo ser el caso de Tapirira 'y de Haplorhus, entre otros. Otras se habrian
intercambiado con las Antillas sin que llegaran nunca a Sudamérica como Comocladia.

L' Lt \,r'—?-t.,.
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Fig. 15. Paleomapa que indica la posicién del bloque de Chortis y las Antillas con respecto a México y
Sudamérica durante el Terciario temprano. Mientras se daba la migracién de estos terrenos, el
intercambio bidtico era posible debido a la cercania que guardaban con México. Tomado de
WWW.scotese.com.

Las plantas pertenecientes a la flora boreotropical ocuparian Asia, Europa, Norteamérica y
México, sin embargo las fluctuaciones climéticas del fin del Eoceno y principalmente del
Oligoceno provocarian su reemplazo en las zonas mas al norte por vegetacion de clima templado,
las siguientes caidas de temperatura terminarian con la flora tropical principalmente en
Norteamérica aunque los taxones templados continuarian viviendo ahi y en Europa. La
supervivencia de algunos taxones en Asia y en México pertenecientes a esta flora explicaria su
cercana relacion en el cladograma mientras que la persistencia de taxones templados en
Norteamérica, Europa y Asia explicarian la relacién de las tres 4reas.

Norteamérica y Europa aparecen como areas muy cercanas, ambas presentan vegetacion
de tipo templada. Hay dos posibles explicaciones para esto; una es que en ambas regiones
persistieron taxones de clima templado que formaban parte de la flora boreotropical; la segunda
que los taxones originales de la flora boreotropical se extinguieron y los taxones que actualmente
ocupan una de estas zonas son descendientes de una segunda radiacién de elementos templados
que de alguna forma pudieron librar la distancia entre ambos continentes.
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o Elregistro fosil

Si se observa unicamente el registro fosil de la familia especialmente en México, se puede
notar que la distribucion de muchos géneros fue mas amplia en ¢l pasado de lo que es
actualmente, tal es el caso de Tapirira y de Haplorhus, mientras que la de otros parece no haber
cambiado en millones de afios como Pseudosmodingium y Comocladia.

El registro apoya Ia idea de una introduccién desde el norte especialmente con el caso de
Tapirira, el cual se presenta por primera vez en el registro fésil del Eoceno de Oregon y de
Wyoming, posteriormente en el Oligoceno-Mioceno de Baja California Sur y después en el
Mioceno de Baja California Sur y de Chiapas; en este tiempo se debe considerar que la peninsula
de Baja California ain estaba unida al continente y probablemente se encontraba en una posicién
mas hacia el sur de la que tiene actualmente. Este patrén indica un claro movimiento de norte a
sur en el tiempo. Actualmente Tapirira vive en el neotrdpico, desde México hasta Sudamérica
exceptuando la zona de los Andes. El género se encuentra en zonas tropicales y es coherente
suponer que en el pasado también habit6 estas zonas, la presencia de Tapirira en el registro fosil
de lo que ahora son latitudes templadas se debe a que en estas zonas en el pasado hubo
vegetacion tropical (Cevallos, com. pers., 1999), la flora boreotropical, con la cual Tapirira se
distribuyd.

Otro ejemplo que muestra el patrén de movimiento norte a sur, es Haplorhus.
Actualmente esta planta es endémica de los Andes peruanos, sin embargo, hay registro fosil de
este género en el Oligoceno de Puebla, lo que sugiere que et género viajo al menos desde Puebla
hasta Peri con una posterior extincién en la zona norte de su distribucion persistiendo
tinicamente en Perii (Ramirez, 1999). Esto corresponderia con un patrén conocido como
endemismo tipo relicto (Taylor, 1984), es decir un taxén con distribucién amplia que por
extincion solo persiste en una pequefia zona.

El otro tipo de endemismo, el que se origind en una zona y nunca ha salido de ella
(Taylor, 1984) también esta presente en el registro fosil con el género Pseudosmodingium; los
registros fosiles de este género sélo se conocen del Oligoceno de Puebla. La distribucion actual
del género se restringe a México y hasta el momento parece ser el unico lugar en que este género
ha vivido. Algo similar ocurre con Comocladia cuya distribucién actual se restringe a México y
las Antillas, el registro fosil conocido sélo pertenece a México. La razén por la cual, Comocladia
se presenta en estas dos zonas actualmente es histérica, durante el movimiento del bloque de
Chortis, las Antillas se fueron alejando del continente pero antes estaban lo suficientemente cerca
de México como para que se hubiera podido dar una migracién mas o menos directa entre ambas
zonas (Fig. 15).

En otros géneros se presenta el tipico caso de una distribucién amplia con una posterior
extincion en zonas intermedias dando como resultado la distribucién disyunta actual, tal es el
caso del género Pistacia que se presenta en el registro fosil del Oligoceno de Puebla (Ramirez,
1999) y actualmente vive en México, el Mediterrdneo, Asia y Affrica tropical del Este.
Cyrtocarpa es otro género con distribucién disyunta, viviendo sélo en México (incluyendo Baja
California) y Brasil; esto sugeriria una distribucién mas amplia con posterior extincion en la zona
central, aunque no se conoce registro fosil en dicha zona central.
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e Clados con registro fosil en México

Uno de los clados resultantes del analisis filogenético es de importancia para México ya
que ¢n el pais hay registro fosil de algunos de los géneros y la mayoria aiin viven en el territorio.
Este clado esta formado por Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia-Rhus-Toxicodendron. Este
grupo incluye géneros de la tribu Rhoeae. De los géneros que lo forman, Haplorhus no vive
actualmente en México, es endémico de los Andes peruanos. Segun el arbol filogenético
obtenido, la evidencia paleobotinica y la historia climética y tecténica del planeta, se puede
reconstruir una historia probable de migracién y evolucion de este grupo (Fig. 16).

Un taxon ancestral representado en el arbol filogenético por el internodo 105 (Apéndice
E, Fig. 16a) estaria distribuido como parte de la flora boreotropical por el hemisferio norte, en
Asia, Europa, Norteamérica y México (Fig. 16b) probabiemente desde ¢l Cretacico o antes a
juzgar por el registro de una hoja de Rhus o de algo parecido a Rhus en el Maastrichtiano de
Coahuila. Este grupo suffiria un evento de especiaciéon dande como resultado dos taxones, uno de
los cuales, identificado en el arbol como el internodo 106 darfa origen a Rhus y a Toxicodendron
los cuales permanecerian viviendo en todas las regiones del Hemisferio Norte (Fig. 16c¢). El
segundo taxon resultado de este evento, identificado como el internodo 107 también
permaneceria viviendo en ¢l Hemisferio Norte (Fig. 16¢).

Este tax6n, 107 tendria otro evento de especiacion en el cual uno de los taxones
resultantes, el internodo 108 permaneceria en el Hemisferio Norte (Fig. 16d) y el segundo
corresponderia con el género Schinus, el cual se originaria en Norteamérica o en México (Fig.
16d) y posteriormente viajaria hacia el sur llegando hasta Sudamérica.

El taxén identificado como el intemodo 108 sufriria especiacion simpatrica y ambos
taxones hijos, uno de ellos Cotinus (Fig. 16e) y el otro el internode 109 (Fig. 16e) continuarian
viviendo en el Hemisferio Norte. De este internodo 109 se derivarian los géneros Haplorhus y
Pistacia (Fig. 16f); esta especiacién muy probablemente se dio en México y tuvo que ser anterior
al Oligoceno ya que ambos géneros se presentan en el registro fésil de Tepexi de Rodriguez,
Puebla.

Haplorhus viajaria a Sudamérica (Fig. 16g) siguiendo la misma ruta que los ya existentes
Schinus, Rhus, y Toxicodendron (Fig. 16g); Cotinus permaneceria siempre en las regiones
templadas del Hemisferio Norte junto con representantes de Rhus y Toxicodendron; Pistacia
podria haber viajado en la direccion inversa, desde Norteamérica hasta Europa y de ahi a Africay
a Asia (Fig. 16g). La idea de una diversificacién de este clado, anterior al Eoceno es apoyada en
el trabajo de Terrazas (1994, 1999), tanto por los patrones de distribucién como por los caracteres
cuya aparicion en conjunto, en el registro fosil no se encuentra antes del Eoceno (Terrazas, 1994,
1999).

La historia de migracién sugerida por el arbol filogenético y las dreas de distribucién
actuales de cada género estd apoyada por los resultados del analisis de 4reas ancestrales (Tabla
11), y alin mas, este andlisis sitia el origen de los diferentes clados de este grupo no sélo en el
Hemisferio Norte, sino en México especificamente.
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Fig 16. Posible patron de distribucion y evolucion del grupo Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia-
Rhus-Toxicodendron. (a) Clado segin el 4rbol filogenético obtenido e internodos (ancestros)
asignados en el analisis biogeogréfico. (b) a (g) Areas de distribucién inferidas segun la evolucién y
biogeografia del clado. Color rojo= taxones ancestrales; morado= grupo Rhus-Toxicodendron y su
ancestro (106); café= taxones actuales del grupo Schinus-Cotinus-Haplorhus-Pistacia. Las flechas
indican rutas de migracién. El nombre enmarcado indica el taxén que se desplaza de América a
Europa, Africa y Asia.
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Otro ejemplo de importancia para México es el del clado de géneros de la tribu Spondieae
formado por Tapirira, Cyrtocarpa y Spondias (Fig. 17) identificado en el arbol por el internodo
83 (Apéndice E, Fig. 17a). La distribucién actual del grupo es principalmente neotropical aunque
Spondias también se encuentra en Asia continental. Si se tratara de explicar la historia del grupo
basandose unicamente en la distribucion actual podria llegarse a la conclusién de que su origen es
neotropical y que hubo dispersion hacia Asia. Sin embargo, la evidencia fosil indica, como ya se
seflalé anteriormente un movimiento de norte a sur de Tapirira que indica ademas que el grupo se
encontraba viviendo en el Hemisferio Norte (Fig. 17b). Con los datos disponibles es imposible
ubicar el lugar de origen de Tapirira y su grupo hermano, el internodo 84. El andlisis de 4reas
ancestrales da una probabilidad igual a las areas Brasil-Uruguay y México, sin embargo si se
considera el registro fésil, tuvo que haber sido en el Hemisferio Norte (Fig. 17¢), es decir, en
México si se conjuntan los resultados.

El evento de especiacién que sufrié el taxon ancestral del internodo 84 para originar
Cyrtocarpa y Spondias se daria muy probablemente también en México (Fig. 17d) y los tres
géneros viajarian a Sudamérica (Fig. 17e) teniendo posteriormente eventos de extincion en la
zona norte del rango de Tapirira y en la zona central del rango de Cyrfocarpa. Ninguno de estos
géneros alcanzaria la zona de los Andes, demasiado fria para las necesidades de las plantas y
Spondias no llegaria nunca a la zona de Bolivia y el Norte de Argentina.

Spondias ademas tendria una segunda ruta de migracién, desde México hasta Asia (Fig.
17¢) ya sea pasando por Europa (puente deil Atlantico Norte) o no (estrecho de Bering), esto
tendria que haber sucedido a mas tardar en el Eoceno ya que sélo hasta ese momento fue posible
la migracién por el Hemisferio Norte de elementos tropicales, a través de la flora boreotropical.
La existencia de Tapirira en el Eoceno indica que es factible que su grupo hermano, ¢l internodo
84, ya existente en el Eoceno hubiera especiado para ese tiempo.

La congruencia entre la historia biogeogrifica derivada del arbol filogenético y los
resultados del analisis de areas ancestrales es un buen indicativo de que la historia biogeografica
de un grupo puede ser inferida a partir de la distribucién actual de los géneros, sin embargo, esta
historia no puede ser completamente entendida si no se incluyen los fésiles. El registro fosil
brinda mas que la edad minima y el 4rea maxima de distribucién de un taxén en especifico,
permite hacer reconstrucciones mas especificas de la historia de los taxones y por tanto
comprender de una mejor manera la forma en que los organismos se comportan.

o (lados africanos

Debido a que los andlisis filogenético y biogeografico realizados incluyen géneros de todo
el mundo, es recomendable hablar un poco sobre clados que no habitan el Continente Americano.
El arbol de areas muestra claramente que el continente Africano y Madagascar forman una
unidad bien diferenciada de los demas continentes. En este grupo se puede apreciar una ruta de
migracién que comienza en Africa tropical del este hacia Africa tropical del oeste y de ahi a
Sudafrica y Madagascar. Uno de los géneros que actualmente vive en Africa también lo hace en
Sudamérica pero no en México ni en Centroamérica, es Antrocaryon y la unica explicacién viable
para este patron de distribucidn es una migracion directa entre ambos continentes cuando atn se
encontraban formando parte de Gondwana.
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Fig 17. Posible patron de distribucién y evolucion del grupo Tapirira-Cyrtocarpa-Spondias (a) Clado
segin el 4rbol filogenético obtenido y los nimeros de los internodos (ancestros) asignados en el
analisis biogeografico. (b) a (¢) Areas de distribucién inferidas segiin la evolucién y biogeografia del
clado. Color rojo= taxones ancestrales; café= taxones actuales del grupo. Las flechas indican rutas de
migracién. El nombre enmarcado indica el taxén que se desplaza de América a Europa y/o Asia.

o El caso de Malasia

La posicion geografica actual de Malasia la coloca en un punto intermedio entre Indonesia
y el Sureste de Asia y esta situacién también se refleja en los patrones de distribucién de los
géneros de la familia y por consiguiente en el cladograma. Malasia comparte cuatro géneros con
Indonesia; Androtium, Melanochyla, Parishia y Koordesiodendron y tres con el Sureste de Asia;
Swintonia, Pentaspadon y Choerospondias ademas de los géneros que comparte con otras areas.
Asi, es imposible que en el cladograma Malasia sea hermana de ambas areas por lo cual uno de
estos grupos de géneros aparecen como paralelismos. En la reconstruccién mds parsimoniosa
(Fig. 9) Malasia es hermana del Sureste de Asia, entonces los cuatro paralelismos no lo son en
realidad, son rangos de distribucién mas o menos continuos entre Malasia e Indonesia.
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Casos parecidos se pueden encontrar con otros géneros, por ejemplo Dracontomelon que
se encuentra en Asia continental templada y Malasia, esto no se debe a un paralelismo tal como
lo muestra ¢l cladograma sino a la relacion geografica que actualmente tienen estas dos areas.

o Lalndia

El caso de la India es diferente, este bloque fue por mucho tiempo parte de Gondwana y
posteriormente fue una isla hasta que finalmente es parte de Asia, es 16gico suponer que mientras
fue una isla, muchos endemismos se desarrollaron, sin embargo, cuando colisiona con Asia, hay
una gran cantidad de extinciones y sustituciones de biotas por lo cual la diversidad, en este caso
de Anacardiaceae es baja, sélo viven ahi actualmente los géneros Mangifera y Gluta compartidos
con Indonesia y Malasia, Buchanania y Holigarna, compartidos con Indonesia y Nothopegia, el
unico endémico. El registro fosil de la India indica relaciones con Africa y se podria suponer que
entre éstas se encontraran registros de anacardiaceas relacionadas a géneros africanos actuales o
extintos.

e Los endemismos

Las regiones con mayor cantidad de endemismos de anacardiéceas en el mundo son en
primer lugar Meéxico (si se incluye a Baja California) con 5-6 géneros; Actinocheita,
Pseudosmodingium, Pachycormus, Malosma, Bonetiella (no incluida en el estudio) y
Comocladia que aunque también vive en las Antillas, en este estudio se considera endémica de
México. En segundo lugar estaria Madagascar con 3 géneros; Faguetia, Poupartia y
Micronychia.

La causa de endemismos de Madagascar es bien conocida, se debe a su prolongado
aislamiento, pero en e} caso de México, éste nunca ha estado aislado de continentes mas grandes
de modo que una explicacién alterna es una larga vida de la familia en el territorio donde tuvieron
una adaptacion y diversificacion muy grandes. Si México puede ser el centro de origen de tantos
endemismos, no hay razén para suponer que no fue también el centro de origen de muchos otros
géneros que a diferencia de los primeros lograron salir del territorio y colonizar otras areas.

Sudamérica cuenta con varios géneros endémicos; Haplorhus, Ochoterenaea, Lithraea,
Schinopsis, Myracrodruon, Loxopterygium y Thyrsodium. La historia geoldgica de este
continente sugeriria que son producto del largo aislamiento que tuvo esta region; sin embargo el
registro fosil de Haplorhus en México indica que este género no siempre fue sudamericano y
probablemente no se origin6 ahi.

Podria esperarse que alguno de los demds géneros haya tenido una historia similar, es
decir que haya vivido en otra regién y solo sobreviva en Sudamérica. Pero también se esperaria
que algunos géneros sean endémicos de Sudamérica desde su origen dando como resultado dos
alternativas. La primera es un origen reciente en el cual, el ancestro pudo llegar desde otra region
(Norteamérica) y la segunda es que el género sea muy antiguo y siempre haya vivido en
Sudamérica, en este caso, el ancestro pudo llegar al territorio cuando el continente Gondwana aiun
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se encontraba unido, esta posibilidad est4 ilustrada por el género Anfrocaryon que actualmente
vive en Sudamérica y Africa, una distribucién claramente Gondwénica. Sélo el estudio del
registro fosil en Sudamérica y en otras regiones del mundo puede establecer las zonas en que han
vivido los distintos taxones a lo largo del tiempo.

CONCLUSION

I.a familia Anacardiaceae llegd al territorio mexicano procedente del norte, de Laurasia
como parte de la flora boreotropical de la cual México es una extensi6n al sur. El arribo de la
familia fue muy temprano, por lo menos en el Creticico y desde entonces la familia ha vivido en
México donde ademads tuvo una muy importante diversificacién y de donde muchos géneros se
distribuyeron a otras partes del mundo incluyendo Sudameérica.
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algunos analisis, *=En algunos analisis corresponde a "0" y en otros a "?". Ver Tablas 5 y 6.
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Caracteres que fueron modificados para el andlisis filogenético en Hennig86. Ver Tablas 5y 6

(caractercs marcados con H86). *=En algunos analisis corresponde a "0" y en otros a "?".
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Matriz usada en el andlisis biogeografico con PAUP y HennigR6. Ver Tabla 7, Fig 3 y Apéndice E.
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APENDICE F

Cortes de madera de distintas especies de la familia Anacardiaceae que ilustran varios de
los caracteres anatémicos utilizados tanto en el analisis fenético como en el filogenético. El pie
de figura indica en cada caso: el mimero y nombre del caracter de acuerdo a la Tabla 6, los
distintos estados de carécter ilustrados segiin la misma Tabla 6, la especie a la que pertenece el
corte y el nimero de xilario (Stern, 1988). En el caso de caracteres binarios (presencia /
ausencia), solo se ilustran las presencias por lo que ¢l estado de caricter siempre sera 1 y por
tanto no sera indicado en la ilustracion. La familia Burseraceae, el grupo externo, se presenta al
final de este apéndice, en este caso se muestran cortes que presentan algunos de los caracteres

anatomicos de 1a madera.

ANACARDIACEAE

Rw982), l1=anular

(Choerospondias axillaris (Roxb.) Burtt et Hill; SJIRw21948).
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BCTw5318), 1=de 2
=mds de 7 células

2

i)

2

Car4cter #5. Grupos radiales de vasos. 0=no hay (Schinus terebinthifolius Raddi.;
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a 6 células (Loxopterygium huasango Spruce ex. Engl.;

(Buchanania attenuata A. C. Sm.; Wolfel042).

(Spondias radlkoferi D. Smith; MADw23114).
Cardcter #7. Forma del poro, angular. 0 no hay (Comocladia dentata Jacq.; USw2054),'l=si hay

Caré,cr #6, “Clusters” de vasos. 0=no hay (Mauria suavole Poepp; SJRw20731), 1=si hay
(Rhus hirta (L.) Sudworth; USw8359).
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Cardcter #11. Placa de perforacion. O=simple (Cotinus ebovatus Raf.; MADW26659), 1=escalariforme
(Campnosperma panamensis Standley, MADw17552), 2=reticulada (Mauria suaveolens Poepp.;
SIRw20731),

: ‘1 i 1y ‘ 2
. 1 idi ! - .
Caracter #12. Inclinacion de la placa de perforacién. O=inclinada (Camprosperma panamensis
Standley; MADw17552), l=ligeramente inclinada (Mosquitoxylum jamaicense Krug et Urban;
SIRw13680), 2=horizontal (Loxopterygium huasango Spruce ex. Engl.; MERw3383).
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i

adagascariensis DC.;

Cardcter #16. Apertura de la punteadura intrv lar ovoide (Anacardium excelsum (Bertero & Balbis
ex. Kunth) Skeels; MADw17707).

Caricter #17. Apertura de la punteadura inteascar lenticular (Spondias radlkoferi D. Smith;
MADw23114).

- 63 -




K ‘N i: AT B
Cardcter #20. Forma de la punteadura vaso-radio. O=redonda o angular (Spondias mombin L.;
MADw23042), 2=horizontal o vertical (Mauria suaveolens Poepp.; SJRw20731).

Y ILET Y

Fuw .,

Cardcter #22. Pared de las tilides. 0=delgada (Mosqutroxylum jamarcense Krug et Urban; SJRw13680)
1=gruesa (Astronium graveolens Jacq.; MADw5665).

f T, N aPaaw,

(=,

Carécter #25. Depésitos obscuro en vaso (Schinus terebinthifolius Raddi; BCTw5318).
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5 3 | I.i R Ejll 4
lerocarya birrea (A.Rich.)

Carécter #27. Fibras del ‘tejido matriz. O—exclusivamente septadas (Sc
Hochst; CTFw27043), 3-=no septadas y pocas septadas (dAndrotium astylum Stapf, Hook;
PRFw30318), 4=exclusivamente no septadas (Mosquitoxylum jamaicense Krug et Urban;

SJRw13680).
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Cardcter #46. Parénquima axial paratraqueal. O=escaso (Sorindeia madagascariensis DC.;

FHOwS5066), 1=abundante (Anacardium occidentale L.; MADw15266).

Carécter #50. Depbsitos obscuros en p axial (Bouea macrophylla Griff; FHOw4529).
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Cardcter #54. Tipo de radio. O=heterogéneo IIl (4nacardium excelsum (Bertero & Balbi ex. Kunth)
Skeels; MADw17707), 1=heterogéneo IIB (Metopium toxiferum (L.) Krug & Urb.; SJRw15857),

2=heterogéneo IIA (Sclerocarya birrea (A.Rich.) Hochst; CTFw27043).
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Carécter #56. Tipo de células del radio uniseriado. O=cuadradas y erectas (dnacardium excelsum
(Bertero & Balbis ex. Kunth) Skeels; MADw17707), l=cuadradas, erectas y procumbentes

(Thyrsodium spruceanum Salzm ex. Benth; Uw9633).
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Cardcter #59. Ancho del radio multiseriado. (=2 a 5 células (Bouea macrophylla Gri
1=6 a 10 células (Spondias radikoferi D, Smith; MADw23114).

1
ff; FHOw4529),
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Carécter #63. Vaina del radio (Spondias radlkoferi D. Smith; MADW23114).

Carécter #64. Depositos obscuros en ra macrophyfia Griff; FHOw4529).

Carécter #65. Cristal prismétic radio. 1--en célula marinal (Pleogynium timoriense (DC) Leenh;
TWTw10404), 2=en célula procumbente (4dnacardium excelsum (Bertero &a@%ba\s “ex. Kunth)
Skeels; MADw17707), 3=en ambas (4stronium graveolens Jacq; MADwW5665). - “ -

s
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Carécter #66. Namero de cristales por célula. 11 por célula (Astronium concinnum {Engler) Schott;

BCTw8669), 2=més de 1 por célula (Rhus taitiensis Guillemin; MADw29346).

Ul - i ini il
Caracter #68. Almidén en radio. 1=en célula marginal (Thyrsodium spruceanum Salzm ex. Benth;
Uw9633), 3=en ambas (Euroschinus papuanus Merr & Perry; Hoogland3792).

Caricter #69. Cuerpos de silice en radio (dnacardium occidentale L.; MADw1 5266),

ESTA TESIS
SAUR B 14 m
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Caricter #70. Canal radial. O=no hay (dnacardium occidentale L., MADw15266)
{(Choerospondias axillaris (Roxb.) Burtt et Hill; SJRw21948), 2=mas de 1 por
mombin L.; MADw23042).
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Caricter #72. Forma del canal radial.
Hoogland3792), 3=oval (dstronium concinnum (Engler) Schott; BCTw8669).

1 §ad L \ 40
Caracter #73. Capas de células epiteliales. 1=1 capa (Choerospondias axillaris (Rox
SJR2w1948), 2=més de 1 capa (Schinus terebinthifolius Raddi; BCTwS318).
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I=redondo (Euroschius papuanus Merr & Perry,
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Caricter #77. Vaina del canal. 1=no lignificada (Androriﬁr;r astylum Stapf, Hook, PRFw30318),
2=lignificada (Thyrsodium spruceanum Salzm ex. Benth; Uw9633).
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BURSERACEAE

como un vaso con contorno circular; parénquima axial escaso y fibras de pared delgada con lumen
amplio

Corte tangencial (Canarium harveyi Seem; Wolfel055). Se observan radios del tipo heterogéneo IIB,
en este caso carecen de canales radiales; el tejido matriz contiene fibras septadas.

Corte radial (Canarium harveyi Seem; Wolfc1055). Las células del radio son de los 3 tipos,
procumbentes, erectas y cuadradas; punteaduras vaso-radic de forma redonda y punteaduras
intervasculares ovoides.
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