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RESUMEN
La Formaci6n Pie de Vaca (Paledgeno) ha resultado un inmenso proyecto de investigacion
en la regién centro sur de México. De entre las localidades al momento reconocidas en la
Formacidn, destaca Los Ahuchuetes, ubicada en la rbera del Rio Axamilpa, donde se han
identificado numerosos drganos de plantas, en perfecto estado de conservacidn, Los drganos mas
abundantes son las hojas. Las hojas han permitido, a partir del andlisis de los patrones de
venacion, fa descripcidn de especies pertenecientes a las familias Anacardiaceae, Berberidaceae y
Salicaceac. Los foliolos y hojas de Anacardiaceae se caracterizan por una marcada asimetria y el
desarrolle variable de sus 6rdenes altos de venaciém, generalmente poco desarrollados. Los
géneros que se reconocen son: Comocladia, Haplorhus, Pistacia y Rhus. De entre ellos destaca
sobremancra Haplorfus, ya que su representante actual crece como planta monotipica y endémica
en Peni. Berberidaceae estd representada en la localidad por Mahonia y Berberis y sus hojas y
foliclos se caracterizan en el caso de Mahonia por ser sésiles y tener dientes muy grandes, y en
Berberis por tener base decurrente y venacion acrédroma, La presencia de Berberis ¢s importante
porque en la actualidad plantas con caracteristicas similares no son componentes naturales de Ia
- vegetacion en México. Los caracteres distintivos en las hojas de Salix v Populus (Salicaceae) son
tos dientes salicoides. Los fosiles identificados sefialan que en Safix las hojas tienen venacion
primaria pinnadz v la secundaria camptédroma. En Popufus la venacién primaria varia de
pinnadza a acrédroma y la secundaria puede ser eucamptédroma o broquidddroma. El inusual
nimero de especies en 1a localidad (12), y los probables nexos con especies fosiles y actuales de
Norteamérica reflejan un intenso proceso de diversificacion en la porcidn oeste del continente. La
identificacion de las plantas fosiles en Los Ahuehuetes contribuye al conocimiento de la
composicién de la comunidad vegetal en el sur de Puebla durante el Paledgeno, y refiere una
asociacion integrada por plantas con diferentes afinidades y filiaciones, que en conjunto integran
un grupo dificil de relacionar con asociaciones vegetales actuales. Con respecto a la comparacidn
de caracteres consistentes de hojas, se han encontrado rexos paleobiogeograficos con Sudamérica
(Haplorhus, Berberis), se reafirman los conocidos d¢ antemano con Norteamérica (Populus,
Salix), se siguen apoyando los reconocidos con Asia (Mahonia y Pistacia), ademas de resaltarse
los elementos endémicos (Comocladia, Populus dentiacuminata). La presencia de los fosiles
confirma las ideas que reconocen al territorio de México como centro secundario de
diversificacién de Anacardiaceae y Berberidaceae y lo mas importante es que establecen la edad
minima de un prolongado proceso de diversificacién de la flora del pais. El registro paleobotinico
de México sugiere que los nexos biogeogrificos de las plantas que hoy conforman su vegetacion
actual tienen un origen muy antigno, probablemente del Cretacico o Paledgeno, por lo que varios
conceptos muy arraigados en la descripcion de la vegetacion actual del pais deben ser recvaluados.



INTRODUCCION

La Formacion Pie de Vaca en los alrededores de Tepexi de Rodriguez, Puebla, ha
resultado un area importante en la investigacion de angiospermas del Paledgeno, tal como
lo han enfatizado Magalion-Puebla y Cevallos-Ferriz (1993,1994a,1994b, 1994c) en sus
trabajos sobre la flora fésil de la localidad Los Ahuehuetes, y que han sostenido
Hernandez-Castillo y Cevallos-Ferriz (1998), Martinez-Hernandez y Ramirez-Arriaga
{1996), Ramirez-Garduiio y Cevallos-Ferriz (1996) y Velasco de Ledn y Cevallos-Ferriz
(1997, 1998).

La informacion generada de la Formacidon Pie de Vaca incluye estudios
palinolégicos en diferentes localidades correlacionables con la localidad Los Ahuchuetes
(Martinez-Hernandez y Ramirez-Arriaga, 1996), métodos de comparacién fisiondmica
foliar para conocer parametros paleocliméticos del area (Velasco de Ledn y Cevallos-
Ferriz, 1998), Ia prospeccion de localidades diferentes, que ha dado como resultado et
conocimiento de afloramientos con madera permineralizada que posee excelente grado de
conservacion (Martinez-Hemandez, com. pers. 1997), algunos datos sobre su paleofauna
(Espinosa-Pérez, com. pers. 1997; Rodriguez de la Rosa y Cevallos-Ferriz, 1998), la
delimitacién geoldgica de la Formacién (Silva, com. pers. 1997) y, sobre todo, en Los
Ahuehuetes la identificacién taxonémica de plantas a partir de hojas y estructuras
reproductoras, para conocer a los componentes de la paleocomunidad. Este marco de
conocimiento cada vez mas completo, es indispensable para discutir los resultados que se
generan en un concepto dinimico de la biologia y geologia del pasado.

Los estudios paleobotanicos en diferentes localidades alrededor del mundo indican
la necesidad de evaluar en forma critica no so6lo la presencia de taxa, sine también su
significado ecologico, ya que se distingue como practica comin la asociacion ecoldgica
inmediata de taxa fosiles, basada en el conocintiento de un taxon "indicativo" a una
comunidad o ambiente actual determinado. Una sola tafoflora que contiene asociaciones
a veces muy variadas, ha dado como resultado mosaicos diversos de asociacion en los que
se integran plantas con diferentes afinidades ecoldgicas, si se usa como modelo a taxa
actuales (Wolfe et al., 1998).

Un punto de vista menos comun entre los paleontdlogos, pero que estd cobrando
fuerza, es considerar la presencia de taxa en un lugar y momento determinado, atendiendo
la intima relacién de su naturaleza biolégica con el estado del ambiente y la forma en que
éste incide en esa misma naturaleza. El resultado, a diferencia del procedimiento anterior,
es que las asociaciones entre plantas indican la integracidn de comunidades extrafias desde
el punte de vista neobotanico, pero que, sin embargo, su presencia responde a mdltiples



factores que han influido en su establecimiento 2 lo largo del tiempo, mismos que si
pueden compararse con los esquemas basados en la biota actual,

En México no se ha presentado un ensayo que involucre la evolucidn geoldgica del
territorio y las condiciones que imprime al ambiente, con la evolucion de la flora a traveés
del tiempo, en parte por el limitado conocimiento del registro £osil de angiospermas y por
Ia manera tan arraigada de algunas ideas en el ambito de la botanica (e.g. las glaciaciones
como proceso determinante en la integracion de asociaciones vegetales sobre todo en e
sur del pais). El ensayo se antoja adecuado e interesante porque ef territorio de México
es un enorme registro de modificaciones al paisaje geomorfologico que involucra varios
millones de afios y en el que simplemente la diferencia en Ia naturaleza de origen de sus
dos grandes Sierras Madre, Oriental y Occidental, ofrece la posibilidad de comparar
procesos de evolucién para diversos linajes.

El objetivo de la presente tesis es mostrar los criterios de comparacién morfologica
que ayudan a la identificacién de oOrganos foliares de las familias Anacardiaceae,
Berberidaceae v Salicaceae, de la localidad Los Ahuehuetes, en Tepexi de Rodriguez,
Puebla. Ademas, considerando algunos datos geologicos del pais, asi como el registro
palecbotanico conocide de México (Creticico-Terciario), se discuten aspectos
relacionados a Ia evolucion floristica del territorio nacional, en la que se analiza ¢l papel
de los taxa identificados en los alrededores de Tepexi de Rodriguez, tanto en la
composicion de la paleocomunidad como en su importancia biogeografica.

MATERIALES Y METODOS GENERALES

Todo el material fosil se obtuvo de la focalidad Los Ahuehuetes, que se localizan en
el margen del Rio Axamilpa, 2 4.5 km. al noroeste de la poblacion de Tepexi de
Rodriguez, en la region sur del estado de Puebla, México, a 18°35'N, 97°55'W.

La coleccion de ejemplares fosiles es producto de varias recolectas, algunas de las
cuales se efectuaron en el transcurso del presenie trabajo. Para su obtencién se
emplearon algunas hemamientas como palas, picos, cinceles de diferentes tamafios,
marros, brochas y agujas de diseccién. La limpieza del material que lo requeria se efectud
con un percutor Craftsman 402111, ast como con agujas de diseccibn. Las observaciones
morfoldgicas de las hojas fosiles, asi como los dibujos del patrén de venacion se hicieron
€n un microscopio estereoscopico Olympus SZH, con cdmara lacida.

Las hojas fueron identificadas revisando la bibliografia disponible, por Ia
observacion de poblaciones en campo, la observacién de ejemplares en las colecciones de
herbario y la consulta a especialistas. Cuando un taxon fosil fue ubicado por sus
caracteristicas morfoldgicas mas generales, se analizaron sus detalles particulares para



factores que han influido en su establecimiento a lo largo del tiempo, mismos que si
pueden compararse con los esquemas basados en Iz biota actual.

En México no se ha presentado un ensayo que involucre la evolucion geologica del
territorio y las condiciones que imprime al ambiente, con la evolucion de la flora a través
del tiempo, en parte por el limitado conocimiento del registro fosil de angiospermas y por
la manera tan arraigada de algunas ideas en el ambito de la boténica {e.g. las glaciaciones
como proceso determinante en la integraciéon de asociaciones vegetales sobre todo en el
sur del pais). El ensayo se antoja adecuado e interesante porque el territorio de México
es un enorme registro de modificaciones al paisaje geomorfoldgico que involucra varios
millones de afios y en el que simplemente la diferencia en la naturaleza de origen de sus
dos grandes Sierras Madre, Oriental y Occidental, ofrece la posibilidad de comparar
procesos de evolucion para diversos linajes.

E! objetivo de la presente tesis es mostrar los criterios de comparacién morfologica
que ayudan a la identificacion de organos foliares de las famifias Anacardiaceze,
Berberidaceae y Salicaceae, de la localidad Los Ahuehuetes, en Tepexi de Rodriguez,
Puebla, Ademas, considerando algunos datos geologicos del pais, asi como el registro
paleobotdnico conocido de Meéxico (Creticico-Terciario), se discuten aspectos
relacionados a la evolucion floristica del territorio nacional, en la que se analiza el papel
de los taxa identificados en los alrededores de Tepexi de Rodriguez, tanto en la
composicion de la paleocomunidad come en su importancia biogeografica.

MATERIALES Y METODOS GENERALES

Todo el material £fosil se obtuvo de la localidad Los Ahuchuetes, que se localizan en
el margen del Rio Axamilpa, a 4.5 km. al noroeste de la poblacién de Tepexi de
Rodriguez, en la region sur del estado de Puebla, México, a 18°35'N, 37°55'W.

La coleccién de ejemplares fésiles es producto de varias recolectas, algunas de las
cuales se efectuaron en el transcurso del presenie trabajo. Para su obtencidn se
emplearon algunas herramientas como palas, picos, cinceles de diferentes tamafios,
marros, brochas y agujas de diseccién. La limpieza del material que lo requeria se efectud
con un percutor Craftsman 402111, asi como con agujas de diseccién. Las observaciones
morfolégicas de las hojas fosiles, asi como los dibujos del patron de venacién se hicieron
en un microscopio estereoscopico Olympus SZH, con camara licida.

Las hojas fueron identificadas revisando la bibliografia disponible, por la
observacién de poblaciones en campo, la observacién de ejemplares en las colecciones de
herbario y la consulta a especialistas. Cuando un taxon fosil fue ubicado por sus
caracteristicas morfologicas mas generales, se analizaron sus detalles particulares para



establecer las relaciones con plantas actuales. El empleo de hojas de diversas especies,
aclaradas mediante la técnica modificada de Payne (1969} fue importante en la etapa de
comparacion. La terminologia empleada en la descripeién de los fosiles, asi como de las
plantas actuz;lles, se tomo de Hickey (1973).

La localidad Los Ahuehuetes ha sido interpretada como perteneciente al miembro
inferior de la Formacién Pie de Vaca (Pantoja-Alor, com. pers. 1992). La relacién
estratigrafica de lz2 secuencia que subyace a la Formacion Pie de Vaca, indica que su edad
méixima es el Oligoceno (Pantoja-Alor, com. pers. 1992). Los resultados de un anilisis
palinolégico de los depdsitos en Los Ahuehuetes indica una edad de Eoceno u Oligoceno
para la secuencia (Martinez-Hernandez y Ramirez-Arriaga, 1996). Considerando los
datos estratigraficos y palinologicos, se ha sugerido el Oligoceno como edad para el
depésito de Los Ahuchuetes.  Ademas, observaciones preliminares de ostricodos
sugieren una edad de Oligoceno para los sedimentos portadores del material fosil
(Carrefio, com. pers. 1998), Se considera por tanto la edad de Oligoceno para la seccion,
no obstante, es necesario que la edad sea confirmada por datos radiométricos. Para esto,
en cotaboracion con el M. en C. Gilberto Silva de la Facultad de Ingenieria, UNAM, se
estan procesando muestras de vidrio volcanico, para la obtencion de edades mediante ia
técnica de trazas de fision. Dos de las muestras tienen asociacion directa con los estratos
contenedores de plantas fosiles.

La secuencia sedimentaria esta formada por horizontes de material piroclastico tales
como abundantes particulas de ceniza y arena fina, depositados en un ambiente lacustre o
fluvial de baja energia, donde las piantas fieron conservadas como compresiones e
impresiones (Fig. 1). Los fosiles de plantas estin representados por organos disociados y
a veces fragmentados de muchas angiospermas (Magallon-Puebla & Cevallos-Ferriz,
1994a, 1994b, 1994c), aigunos restos de frondas de helechos, y se ha reportado la
presencia del cuerpo fructifero de un honge conocido como “estrella de la tierra"
(Magallon-Puebla & Cevallos-Ferriz, 1993).

En los trabajos anteriores a 1997, la extension de la Formacion Pie de Vaca no se
reconocia mas alla de unos cuantos kilémetros de distancia a Los Ahuehuetes. Sin
embargo, los trabajos de prospeccién de Martinez-Hernandez y Silva (com. pers. 1997)
indican que tiene una extension muy grande y que puede abarcar desde el sur del estado
Morelos, hasta el estado de Tlaxcala (Silva, com, pers. 1957),

La organizacion de! presente trabajo parte del reconocimiento y discusion de las
identificaciones en cada una de las tres familias que se presentan, el desarrollo de cada
una de ellas integra un capitulo. El conjunto de datos que resulta de los tres apartados se
integra en una discusién general, primero relacionada al estado de la paleocomunidad y



luego en una discusion que trata de relacionar el registro fosil conocido de México con
los cambios floristicos a través del tiempo en el territorio.

En el capituio de Anacardiaceae la dificultad en la identificacion de algunos fosiles
(e.g. Comocladia), requirid la incorporacién de un anilisis fenético para hacer una
evaluacidn numérica de jos caracteres.

Los nombres cientificos asignados a los fosiles representan solo una practica, yva que
su validez requiere, bajo las normas del Codige Internacional de Nomenclatura Botanica,
la publicacidn formal.

Todo el material utilizado en el presente trabajo se encuentra depositado en el
Museo de Paleontologia del Instituto de Geologia, UNAM.
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RESULTADOS
BERBERIDACEAE
Introduccion

El habito de Berberidaceae es variado; existen como hierbas perennes, pero son mas
comunes los arbustos o pequefios Arboles espinosos (Cronquist, 1981). Esta familia se
distribuye en las regiones templadas del Hemisferio Norte, aunque Berberis se extiende a
Sudamérica por los Andes hasta el Estrecho de Magallanes (Ahrendt, 1961; Cronquist,
1981).

Mehonia y Berberis son los géneros con mayor nimero de especies, ya que entre
ambos suman 650 aprox. El género Berberis fue propuesto por Linneo en 1733,
posteriormente Nuitall en 1818 cred al género Mahonia, aunque la unica distincidn
universal entre ellos es que Berberis tiene hojas simples y en Mahonia son compuestas. A
pesar de que en la [iteratura existen ambos géneros, el tratamiento taxonémico que
Mahonia ha recibido es variado, Cronquist {1976) opina que no existen diferencias
morfoldgicas constantes o barreras genéticas para separar a Berberis de Mahonia; por
tanto, mantiene al segundo género como seccién del primero. De manera semejante, en el
trabajo sobre el género Berberis para México, Marroquin {1972}, refiere bajo el mismo
género a Berberis, propiamente dicho, y a Mahonia. Su argumento parte de considerar
que el peso de las identificaciones errdneas es muy grande e interfieren en el trabajo
taxondmico. Por esta razdn decide usar a Berberis como un nombre universal y mantener
a Mahonia como subgénero, Independientemente del problema taxondmico, por el
nimero de especies simpatricas que contiene, México representa un importante centro
secundario de diversidad de Mahonia (=Berberis) (Marroquin, 1972).

Ahrendt (1961) concluye que 2 distincion de los taxa a partir de la naturaleza de
sus hojas es un criterio consistente y registra una seri¢ importante de datos relacionados 2
las hojas, mediante los cuales se puede caracterizar a Mahonia y Berberis. En Mahonia
las hojas siempre son imparipinnadas, mientras que en Berberis las hojas, tal como lo
sefiala Cronquist (1981), Ia presencia de una articulacién en la base de la lamina, puede
representar una condicion unifoliolada, que a veces se interpreta como hoja simple. Otros
caracteres de las hojas pueden ser importantes en la diferenciacion de los dos géneros
pero son también de gran valor para entender algunos aspectos de las relaciones
biogeogrificas de estas plantas. La presencia de pecidlulo en los foliolos de Mahonia es
un caricter que permite separar a las especies por afinidades geograficas. Las especies
asidticas tienen hojas que son predominantemente subsésiles, con pecilulo marcado o
muy rara vez cortamente pecioluladas; en contraste muy pocas especies americanas tienen
foliolos cortamente pecioluladas (Ahrendt, 1961). También con respecto a los foliolos,



en muchas de las especies asiaticas de Muahonia, la base es a veces subcordada
(ligeramente traslapada al raquis), truncada, ampliamente redondeada, ampliamente
cuneada o al menos subtruncada. En las otras especies asidticas v en muchas especies
americanas, la base es mas estrechamente cuneada, asi que éste es un pequefio punto de
contacto entre la base del foliolo y el raquis.

En Mahonia el tipo mis comin de margen es el remotamente dentado, con 1-8(-18)
dientes y 3-6(-10) mm de separacién. Cuando predomina la denticién tosca, el apice
agudo esti generalmente asociado con una cispide algo inconspicua; esta cispide es
aproximadamente continua al margen de la hoja y proporcionalmente amplia, 1:1.5-2.5(-
3) v es principalmente corta, 0.55-11.5(-2.5) ¢m (Ahrendt, 1961). Entre los tipos de
apice reconocidos en Mahonia se encuentran el agudo, que esta generalizado en las
Mahonia americanas, y el redondeado, aunque éste lo presentan (nicamente seis especies
americanas, e.g. M repens G. Don; en contraste el acuminado se observa en ocho
especies de Asia, e.g. M. veitchiorum (Hemsl. et Wils.) Schneid. '

Con respecto a los patrones primarios de venacion, Schorn (1961) encuentra que
los principales tipos coinciden con la separacion de grupos {subgéneros) que en Mahonia
se han dividido a partir de caracteres florales, ademis que la separacion de los grupos
coincide también en lo general con distribuciones bien delimitadas. El grupo Orientales,
tiene exclusivamente venacion actinddroma vy caracteriza a todas las especies asiaticas,
incluyendo a M. nervosa (Pursh)Nuttall del oeste de Norteamérica. En las especies del
grupo Occidentales la venacion es pinnada ¢ incluye a todas las especies de Norteamérica
(a excepcion de la ya citada M. nervosa). En este grupo, las secciones Aquifoliatae y
Paniculatae tienen exclusivamente venacidn pinnada, mientras que en la Seccién Horrida,
las especies tienen venacitn tanto pinnada, como acrodroma imperfecta.

En Berberis las hojas debido a su condicidn unifoliolada se han considerado simples
por algunos autores (e.g. Ahrendt, 1961). Las hojas de las especies perennes de Berberis
generalmente son sésiles, aunque en ocasiones tienen un peciolo decurrente corto (3-4
mm). Algunas especies sudamericanas tienen un verdadero peciolo largo con una
articulacién conspicua. En especies deciduas de Berberis, muchas tienen hojas cortamente
pecicluladas. Respecto al margen, en las especies de Berberis se ha observado que el
margen entero se presenta en 172 especies, confinadas casi exclusivamente a asidticas
deciduas y perennes de Sudamérica (Ahrendt, 1961). En hojas con dientes, 77 especies
deciduas tienen dientes espaciados o mérgenes remotamente dentados. Margenes
remotamente dentados se presentan en 247 especie, y predominan en plantas perennes,
pero esto también se presenta en dos quintas partes de las especies deciduas de Berberis.
Margenes densamente espinosos se registran en solo 36 especies de Berberis, que



corresponde a cerca de Ia mitad de las especies deciduas. La forma del apice obtuso o
redondeado de las hojas de Berberis es comtn en las plantas de Sudamérica y deciduas
asidticas; el agudo es comin en las especies perennes asidticas, mientras que ¢l apice
acuminado aparece en unas cuantas especies (Ahrendt, 1961).

Desafortunadamente, la informacton de los patrones de venacién no tiene el detalle
de otros datos morfologicos, ya que el engrosamiento de las hojas en muchas especies de
los dos géneros impide observarlo 2 simple vista. Sin embargo, se nota un intento por
describir algunas caracteristicas cuando se propone caracterizar los patrones como
enervado o subenervado, abiertamente venada y reticulada (Ahrendt, 1961)..

Schorn {1961) revisé el registro fosil del género Mahonia en Norteamérica y
reconocié 22 especies, aunque existen otros regisiros del género en Europa (Takhtajan,
1974, Weylan, 1940) Para Berberis existen otros 5 registros en Asia y Norteamérica
(Axelrod,1987; Wolfe y Schorn 1990, Manchester y Meyer, 1987, Liu et al. 1996; Tanai,
1983). Estos trabajos indican que los fosiles confiables se consideran a partir del Eoceno
medio (Collinson et al. 1993), ya que el registro del Maastrichtiano atribuible a una sola
hoja, mencionade por Taylor (1990), requiere ser reevaluado.

Descripcion Sistematica (Segin Cronquist, 1981)

Clase: Magnoliopsida

Orden: Ranunculales

Familia: Berberidaceae

Género: Mahonia Nuttall

Especie: Mahonia martinezii Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 2-4.

Etimologia: El epiteto especifico se propone como un reconocimientc al Dr.
Enrique Martinez-Hernandez por su extenso trabajo en palinofloras cretacico-terciarias de
México y, en especial por su coniribucién al conocimiento del polen de la Formacion Pie
de Vaca.

Holotipo: Depositado en {a coleccion Paleontologica del Instituto de Geologia de ia
Universidad Nacional Autdénoma de México, (IGM-PB 1070-1071).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del ric Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35N, 97°55'W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Lamina de forma orbicular, base redondeada y sésil; margen dentado,
dientes grandes y triangulares, diente apical mas prominente y alargado; venacion
palmada, vena central recta, venas principales con dngulo de divergencia a la vena central
(AIVC) entre 14 ° y 40°,
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Descripeion: La lamina es de forma orbicular, con 18.0-23.0 mm de largo, 11.0-
16.0 mm de ancho, y con relacién largo/ancho de 1.63-1.43:1. La base es redondeada y
sésil. El margen es dentado con dientes grandes y triangulares, el tamafio de los dientes
laterales varia entre 1.0-6.0 mm, el de la porcidn apical estd incompleto pero alcanza 8.0
mm de longitud. La venacién primaria es palmada, tiene vena central recta y venas
principales con AIVC de 23.3° (14°-40°). No se distinguen detalles de ordenes altos de
la venacion, aunque en la porcion basal de ia lamina de uno de los ejemplares se
distinguen aréolas de forma eliptica (Fig. 2). La vénula libre de las aréolas es ligeramente
curva y no tiene ramificaciones,

Género: Berberis L.

Especie: Berberis lozanofolia Ramirez et Cevalios-Ferriz sp. nov. Fig. 5-10.

Etimologia: El epiteto especifico reconoce a la Dra. Secorre Lozano Garcia por su
contribucién en México a los estudios de cambio climatico giobal.

Holotipo: Depositado en la coleccion Paleontologica del Instituto de Geologia de la
Untversidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1072-1075).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera dei rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35'N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Lamina de forma eliptica; base decurrente; apice agudo a redondeado
estrecho con mucrén, margen entero; venacion acrodroma; vena central notoria y recta,
una vena principal parte a cada lado de la vena central en un punto cercano a la base, las
venas secundarias se originan de la central v se unen a las principales laterales a partir de
los 2/3 de la ldmina, semejando pares de arcos estrechos y alargados paralelos a la vena
central.

Descripcion: La lamina es de forma eliptica, con 9.0-16.0 mm largo, 4.0-5.0 mm
ancho, y relacion largo ancho entre 2.2-3.2:1. La base es decurrente, 31.5° (26°-36°). El
apice varia de agudo a redondeado con mucron. El margen es entero, aunque uno de los
ejemplares tiene un diente lateral notorio, La venacién primaria es acrédroma con vena
central notoria y recta. Una vena principal parte a cada lado de fa vena central en un
punto cercano a Ja base. Las venas secundarias que se oriéinan de la vena central se unen
a las principales laterales, las primeras a 2/3 de la lamina v simulan pares de arcos
estrechos y alargados paralelos a {a vena central,
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Especie; Berberis tepexiana Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov, Fig. 11-14.

Etimologia: El epiteto especifico refiere al poblado de Tepexi de Rodriguez, Puebla,
cuyos habitantes se han distinguido por el interés en la conservacion de fosiles.

Holotipo: Depositado en la coleccidn Paleontolégica del Instituto de Geologiadela
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1076).

Localidad:-Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en 1a ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepe:éi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35'N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis; Lamina de forma obovada; base decurrente; margen dentado, dientes
muy pequefios, apenas distinguibles del margen, muy espaciados a partir de la segunda
mitad de la lamina, venacion acrddroma; ligera distincién entre la vena central y las otras
principales; la vena central se une a las otras principales por venas secundarias a la mitad
de su longitud total; se distinguen varios arcos en {a porcidn apical.

Descripcién: La lamina es de forma obovada, con 8.5 mm largo, 6 mm ancho y
relacion largo/ancho de 4.1:1. La base es decurrente, 35°. El margen es dentado, con
dientes muy pequefios apenas distinguibles del margen, ubicados a partir de la segunda
mitad de fa lamina y muy espaciados. La venacién es acrodroma. Las venas principales
se originan en un nivel bajo, cerca de la base. La vena central se diferencia de manera
poco clara de las otras principales ¥ se une primero a las otras principal por venas
secundarias a la mitad de su longitud total. Estan presentes varios arcos en la porcion
apical. No se distinguen 6rdenes superiores de venacién,

Especie: Berberis ahuehuetensis Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 15y 16.

Etimologia: El epiteto especifico se refiere a la localidad fosilifera de donde
proviene el material.

Holotipo: Depositado en la coleccion Paleontoldgica del Instituto de Geclogia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1077).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México (18°35'N, 97°55W).

Edad: Cligoceno.

Diagnosis: Lémina de forma obovada; base decurrente; margen serrado, mds de 4
dientes grandes de forma céncavo-recta por lado; venacion pinnada; vena media gruesa,
ligeramente curva; venas secundarias broquidédromas con AIVM entre 16° y 38°,

Descripcién: La lamina es de forma obovada, con 33 mm largo, 12 mm ancho, y
relacién largofancho de 2.7:1 (los datos del tamafio se complementan con la parte y
contraparte del fosil, aungue el ipice no se presenta). La base es decurrente. El margen
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es serrado con més de 4 dientes grandes de forma concavo-recta por lado (no se observa
si existen en la parte apical). La venacién primaria es pinnada. La vena media es gruesa, y
ligeramente curva. Las venas secundarias son broquidddromas con AIVM de 30° (16°-
38°). No se distinguen érdenes superiores de venacién.

Asignacién Taxonémica

Aunque la variabilidad de las hojas en Berberidaceae es grande, incluyendo los
patrones primarios de venacion, que varian entre el palmado, acrédromo y ¢l pinnado, el
hecho general que en diferentes niveles las venas formen arcos angulados (contra los
redondeados en otras plantas) permite su inclusion en esta familia. Al nivel de la venacion
intercostal, Mahonia y Berberis tienen un patrén reticulado, que contrasta con el patron
que tiende a dendritico en Jlex (Aquifoliaceae) y Osmanthus (Oleaceae), géneros que
producen confusion debido a la gran similitud en la morfologia méas general (Schom,
1961).

Las diferencias mas claras ¢ inmediatamente evidentes entre las hojas unifolicladas
de Berberis y los foliolos de Mahonia, se encuentran en la base y.en la forma vy
organizacion de los dientes. Respecto a la base, los folioles de Mahonia generalmente
carecen de pecidlulo, o éste es muy corto y presenta un ensanchamiento hacia la base
(Fig. 17). Sus dientes son en general toscos (muy grandes y con base amplia) y por lo
regular son pocos (el nimero se relaciona al tamaiio del foliole). En Mahonia tas hojas
son imparipinnadas (organizacidn pocas veces conservada como fosil) y una caracteristica
muy generalizada que se relaciona a la condicién de hojas compuestas, son los diferentes
arreglos en la variacion de tamaiios entre los foliolos basales y los que se encuentran cerca
del apice (Ahrendt, 1961).

Las caracteristicas mas relevantes en Mahonia martinezii son el diente apical tan
prominente y la desigualdad de los dientes Jaterales (Fig. 2 y 3), aungue un foliclo de esta
especie (Fig. 4), 2 pesar de no tener caracteristicas idénticas al ejemplar mas grande,
mantiene la misma organizacion en el nimero de dientes (laterales), con el diente apical
comparativamente mds grande y [a venacion primaria actinddroma. Entre las plantas que
crecen en México solo M. trifoliolata (Hartw.) Lavailé, (fide Johnston) tiene el diente
apical muy prominente (Fig. 18 y 19), sugiriendo cierto parecido con M. martinezii. Sin
embargo, los foliolos terminales (més parecidos que los laterales al fosil) presentan varias
diferencias en la forma general de la Jamina (que varia de eliptica a lanceolada; Fig. 18}, la
base (aguda; Fig. 18) o la forma y nimero de los dientes {mas pequefios en refacion al
tamafio de [a hoja y en algunos foliolos con 4 por lado; Fig. 18), y por Ultimo y mas
importante, en esta especie las hojas muestran una tendencia de la venacion acrédroma a
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pinnada, que contrasta con la actinddroma de M. martinezii. El resto de las especies de
México son muy distintas ya que, a pesar de tener una base mas amplia, no tienen dientes
laterales o €] apical tan prominente (e.g. M. muelleri 1. N. Johnston, Fig. 17), mientras
que st venacion primaria es pinnada o acrédroma.

Mahonia Iomariifolia Takeda, planta cultivada dentro del Campus de la UNAM,
pero originaria de China, tiene foliolos basales que son muy similares a M. marfinezii
{Fig. 20y 21). La similitud es mayor con el segundo o tercer par de foliolos basales, que
al igual que el fosil son sésiles, tienen el diente apical muy largo y una desigualdad de
namero y forma de los dientes laterales (Fig. 21). La variabilidad de los foliolos en M.
lomarifolicr ayuda a entender la variabilidad observada en el material fosil. Los foliolos
aumentan su tamafio de la base a la parte media de la hoja sin modificar la forma
{oblongo-ovado). A partir de la parte media de Ia hoja los foliclos incrementan Iz longitud
y diminuyen el ancho de manera que adoptan una forma oblonga (2.8:1) (Fig- 20),
manteniendo la forma de la base, la prominencia del diente apical y Ia desigualdad en los
dientes laterales (Fig. 20). Aunado a todas estas caracteristicas, el patron primario de
venacién actinddromo establece fuertes nexos de parentesco entre M. martinezii y las
plantas asiaticas actuales con hojas tipicamente actinédromas. La relacién con plantas de
Asia se ha demostrado antes con fosiles de Los Ahuehuetes, considerando la presencia de
Eucommia (Magallén-Puebla y Cevallos-Ferriz, 1994c), y bien pudo también estar
representada por esta nueva planta.

Las hojas de Berberis se distinguen de los foliolos de Mahonia por la base mas
estrecha (de forma aguda a decurrente) y la forma de los dientes mas pequefios en
relacion con el tamafio de las hojas. Aun cuando existen distintos arreglos de la venacion
en Berberis (e.g. pinnada Fig. 22 y 23), un grupo importante de hojas se caracteriza por
ser acrodromas, con dos venas laterales primarias que se extienden tipicamente hasta
cerca de la mitad de la distancia 2l dpice (Fig. 24), formando un arco con una vena gruesa
cuyo origen es la vena media, por tener un apice mucronado (espinoso) y por carecer de
peciolo (Wolfe y Schorn, 1990) (Fig. 24-26).

Aunque Berberis lozanofolia y B. tepexiana son similares, las diferencias entre
€stas son bastante marcadas. Berberis lozanofolia tiene forma eliptica, apice agudo, y en
un ejemplar se nota claramente un mucrén, el margen en casi todos los ejemplares es
entero (Fig. 5, 6 v 9). Sin embargo, ¢l ejemplar mas pequefio, hasta el momento
identificado, tiene un diente lateral bastante prominente (Fig. 7). La base aunque
decurrente no tiene una reduccion muy marcada como en B. fepexiana. El caracter mas
distintivo en Berberis tepexiana es el apice marcadamente redondeado y la presencia de
log diminutos dientes (Fig. 11).
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Entre las especies actuales que se compararon con Berberis lozanofolia, B.
microphylla Forst. de Chile resulta muy parecida. Al igual que el fosil, tiene apice agudo,
base decurrente y morfotipos tanto con margen entero como con un diente (Fig. 24).
Pero son diferentes en la posicidn de los dientes ya que en B. microphylla éstos se ubican
en una porcidn muy cercana at dpice (Fig. 24), mientras que en {as hojas de la planta fosit
su posicidn es cercana a la parte media de la hoja (Fig. 7). También existe una gran
similitud enire Berberis lozanofolia y B. heterophylla Juss. ex Poir., que se encuentrz en
la provincia de Mendoza, Argentina Esta especie sudamericana tiene forma eliptica
(relacion largo/ancho 2.5-3.7:1), longitud menor a 3.0 om, con un sblo diente lateral,
ubicado casi en la parte media de la hoja (Fig. 25), o con margen entero (Fig. 26), y 4pice
agudo o con un mucrdn. Sin embargo, a pesar de que las venas secundarias que se
originan de la vena central s¢ unen a las principales laterales en un punto superior a los
dos tercios de Ia longitud total de !a hoja, sélo se reconoce una de las uniones y no dos
como en el fosil (Fig. 5).

Al momento, la similitud entre Berberis lozanofolia y B. heterophylla es la que
resulta mds estrecha y, de confirmarse, resalta la discontinuidad geografica que existe
entre ¢l registro de México y su disttibucidn austral. Esto no resulta tan raro si se toma en
cuenta €l registro paleobotanico de Haplorhus (Ramirez-Gardufio y Cevallos-Ferriz,
- 1997) o la distribucion del género Larrea, planta para [a cual puede existir registro como
fosil del Mioceno de California, aunque su estudio no se ha retomado (Wolfe, com.pers.
1998). Entre estos tres ejemplos de plantas parece que el patron de distribucién disyunta
en ¢l pasado se repite, aunque no se descarta la posibilidad que el arribo de Larrea se
efectuara en fechas muy posteriores como lo indican los analisis de Huiziker et al. (1972).

A pesar de reconocer muchas caracteristicas en comiin entre los morfotipos que se
han incluido en B. lozangfolia, existen caracteristicas que llevan a dudar sobre la inclusién
de todas las hojas en la misma especie. Las Figs. 9 y 10 representan una hoja que difiere
con respecto a la hoja de la Figs. 5 y § en el margen netamente redondeado con un
mucron, los puntos asimétricos de union de las venas principales con las venas
secundarias y los arcos secundarios cerca del margen mas angulados que los observados
en la Fig. 8. No obstante estas marcadas diferencias, no existe la certeza que representen
especies diferentes debido a que al momento no se puede documentar [a variabilidad en B.
lozanofolia.

El patron de venacidn es la caracteristica mas distintiva entre B. tepexiana y B.
lozanafolia, en especial el nimero de arcos que se forman en la porcion apical, asi como
el nimero y tamafio de los dientes. La asociacion de Berberis tepexiana con plantas
actuales o con fosiles de otras latitudes es dificil. Las colecciones en los herbarios de
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México no contienen representacion de fa enorme diversidad mundial de Berberis, y en el
tratado mas completo que se ha elaborado a la fecha sobre Berberis y Mahonia (Ahrendt,
1961) los patrones de venacion apenas se describen en forma muy somera. De tal manera
que ¢l intento de guiarse por la forma de la hoja, el tamafio y nimero de dientes, conlieva
a confundir especies que presentan algin carficter similar. No obstante, la informacion
disponible sugiere que B. fepexina tiene nexos con plantas sudamericanas y puede
incorporarse como otro ejemplo de plantas con distribucion "disyunta" entre las dos
regiones. ‘

A diferencia de las dos especies anteriores de Berberis que podian reconocerse por
los caracteres del patrén de venacidn, mencionados al inicio de la asignacién taxondmica,
B. ahuehuetensis no posee los caracteres que lo ubican de inmediato en Berberidaceae.
Sin embargo, a pesar de esta carencia, Berberis ahuehuetensis tiene caracteres que la
excluyen de las famijlias Rosaceae y Aquifoliceas, cuyos caracteristicas morfologicos
foliares (forma de los dientes, condicion esclerosada, etc.) se confunden cominmente con
Berberidaceae. En primer lugar, la expansion de la hoja en el extremo basal (Fig. 15) es un
indicador de que el fosil tiene hoja entera o unifoliada, ya que esta expansion representa el
lugar donde la hoja se fija al tallo y que estd ausente en los foliolos; relacionado a esta
parte de la hoja, se observa una base decurrente bastante larga, que es otro indicador de
una hoja entera, pues los foliolos suelen tener bases y pecidlulos cortos. Respecto a
Rosaceae, entre las dos tendencias principales en el arreglo de sus hojas, las enteras tienen
venas secundarias craspedddromas (e.g. Cercocarpus, Eriobofrya), mientras que en las
hojas compuestas, los foliolos tienen venacién tanto craspedédroma (e.g. Rubus) como
broquidddroma (e.g. Rosa, Crataegus, Sorbus). Con estas caracteristicas se reducen las
posibilidades de que B. ahuehuetensis pueda relacionarse a Rosaceae, ya que
comparindola con las hojas enteras, al fosil se le distinguen algunas venas secundarias con
angulo agudo que forman arcos muy cercanos a la vena media, mientras que en varias
enteras de Rosaceae las secundarias son rectas hasta muy cerca del margen, En las
especies de Rosaceae con secundarias que forman arcos, éstos son bastante amplios y no
estrechos como en el fosil. La separacién de B. ahuehuetensis respecto a Aquifoliaceae y
en especial a flex, es muy simple, pues en todas las especies actuales y fosiles de Jlex que
se han revisado, la base decurrente esta ausente.

En el intento de asignar alguna afinidad taxondmica de Berberis ahuehtetensis con
plantas actuales, se encuentra que la relacion morfologica de B. ahuehuetensis con las
especies de Norteamérica es nula, Las dos especies actuales de Berberis que se conocen
en Noneamérica, de acuerdo al esquema de Ahrendt (1961) son, B. canadensis
Mill.(Canada, Virginia y Missouri) y B. fendleri Gray (Virginia, Missouri, Nuevo México
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y Colorado) y ninguna se parece al fosil.  En tanto que en México la revision de especies
que crecen en el territorio como componentes naturales de la flora, sugiere que no existe
el género Berberis (Ahrendt, 1961; Marroquin, 1972). Entre las especies revisadas de
otras latitudes, las especies asidticas con pocos dientes toscos {(e.g. B. serrata Koehne,
Fig. 22 y B. sibirica Pall. Fig. 27), son mas parecidas a B. ahuehuetensis, en el escaso
arreglo de venacién que puede compararse, (secundarias con respecto 2 la vena media;
Fig. 15). No obstante que la comparacion parece ser bastante indicativa de la afinidad de
B. ahuehuetensis a Berberidaceae asidticas, se debe continuar la comparacién con base en
los patrones de venacion ya que €stos otorgan mayor seguridad a las determinaciones.

Otros registros fosiles exhiben limitada similitud con las especies de los
Ahuehuetes. Taylor (1990), refiere sélo una especie del Paleogeno (Oligoceno) de
Colorado, que describe Axelrod (1987) como B. coloradensis Axelrod, caracterizada por
la presencia de dos dientes en la parte distal de la hoja. En Asia, Tanai (1961) reconoce
a B. saseboensis. Posteriormente, Tanai v Suzuki (1963) identifican a B. huziokai,
ambas especies del Mioceno de Japdén Estas especies tienen una hoja con forma
obovada, pero mientras B. saseboensis tiene margen entero y secundarias
broquidédromas, B. huzickai posee margen dentado y wvenas secundaras tanto
craspedddromas como broquiddédromas (Tanai y Suzuki, 1963). De China, Liu et al.
(1996) listan 2 B. baiyuensis Guo del Pleistoceno y a B. sp. del Mioceno. Estos datos
son importarntes ya que posiblemente muestran la baja diversidad que tuvo Berberis antes
del Pleistoceno en esa region (a reserva de nuevos registros).

Aspectos filogenéticos y paleobiogeogrificos de Mahonia y Berberis

Lz identificacién de Mahonia y Berberis en Los Ahuchuetes abre la posibilidad en
la discusion sobre la evolucion de ambos géneros en el continente americano.

Schorn (1961) ha propuesto un esquema de evolucion de Mahonia en
Norteamérica, basado en el registro fosil, donde uno de los aspectos mas interesantes es
cuando reconoce que el complejo M. simplex puede conducir a esclarecer la
paleobiogeografia del Grupo Orientales en Asia, taxa diversificados enormemente en esta
area. Schorn (1961) encuentra que e} complejo de M. simplex se caracteriza por poseer
una venacidén primaria de tipo actinddromo (palmado) y que este caricter puede
reconocerse primero en plantas del Eoceno de Utah (Browne, 1934). Para el Oligoceno
se registra un incremento en la diversidad de este grupo hacia la parte continental, pero
durante el Mioceno estas formas actinddromas fueron eliminadas, primero del drea actual
de las Montafias Rocallosas, pero siendo abundantes en las areas mas himedas de
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Oregon y Idaho durante el Mioceno superior y Plioceno inferior. El registro fosif mas al
norte de esta forma es M. deadmanensis Fry de la Columbia Britanica, planta que tiene
registro también en el Mioceno superior y Phoceno inferior de la paleoflora de Oregon.
Al parecer las formas palmadas fueron eliminadas de la region oeste de la Sierra Cascada
en algiin momento def Plioceno inferior. Los registros posteriores al Plioceno s6io se
reconocen de la regién de sotavento de la Sierra Nevada en California (M, ¢f M.
simplex) (Schorn, 1961).

El registro de Muahonia martinezii en Los Ahuehuetes viene a extender
considerablemente fa distribucion geografica hacia ¢l sur del grupo de Mahonic que
tienen venacion actinodroma, ya que esta especie se ha identificado a mis de 2400 km.
del registro mas austral de EUA. Con lo cual resulta que para el Oligoceno este grupo
de plantas se encontraba extendido en casi toda la parte oeste de Norteamérica,
incluyendo por supuesto México.

Parte de la propuesta de Schom (1961) consiste en suponer que las especies con
venacidn actinddroma se extendieron en el pasado hacia ¢l norte y sur, para
posteriormente distribuirse a Euroasia. Esto implics la desaparicion en Norteamérica de
las especies con el tipo de venacion caracteristico de! actual grupo Orientales de Asia,
cuya Gnica excepcion es M. nervosa que habita en el sur de EUA,

Respecto a las especies fosiles de Berberis, a pesar de tener un registro menos
abundante que Mahonia en Norteamérica, su presencia no es menos interesante. Las
especies reconocidas impiden proponer relaciones taxondmicas basadas en los patrones
de venacion, sin embargo, la presencia de las plantas actuales parece indicar procesos de
distribucion en el pasado zlgo distintos a Mahonia. En su movimiento hacia el norte y
oeste del territorio de Norteamérica no existe mucho problema para entender que tanto
Mahonia y Berberis como plantas pertenecientes 2 la misma famika, tienen similares
capacidades de establecimienio y diversificacidon, como lo demuestra el nimero de
especies presentes en Eurasia, Pero hacia la porcion sur del continente Americano las
cosas cambian entre ambos géneros. Mahonia tiene varias especies actuales en EUA,
una gran diversificacion en México v presenta algunas especies en Centroameérica con
limite austral en Costa Rica, pero sin llegar a Sudamérica. De Berberis por su parte, no
se reconocen especies en México, pero si en Centroamérica y en Sudamérica, dreas en
que la diversificacion es importante y las especies integran el Grupo Australes {Ahrendt,
1961). Por lo tanto, es interesante pensar en los procesos que debieron estar
involucrados para dar como resultado esta distribucién diferencial en los dos géneros
hacia el sur, mismos que no demuestran mucha diferencia en su distribucidén hacia el
noroeste. ‘
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La segunda parte de la propuesta de Schorn (1961) que sefiala al continente
americano como el Area de origen de Mahonia y Berberis, parece obtener mayor
sustento con éstos registros del Oligoceno de Los Ahuehuetes ya que ayudan a explicar
las nutas de intercambio, sobre todo hacia el sur del continente.
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ANACARDIACEAE
Introduccién

La familia Anacardiaceae es un comporente importante en los bosques tropicales
caducifolios, tiene una distribucién pantropical, pero algunas especies se encuentran en
regiones templadas (Cronguist, 1981, Terrazas-Salgado, 1994). Para algunos
investigadores, México, al igual que la porcién oeste de sudamérica (1a region del Chaco),
representan centros secundarios de diversificacién debido al mamero de especies y
endemismos en el territorio (Terrazas Salgado, com. pers. 1995). A pesar de que la
familia tiene un registro paleontolégico extenso de maderas, frutos, hojas, etc. (Collinson
et al., 1993; Taylor, 1993), pocos trabajos exploran el significado que éstos fosiles tienen
en la explicacion de la relaciones evolutivas, taxonémicas o biogeograficas.

Dos ejemplos que involucran plantas fosiles de Anacardiaceae en México hacen
evidente la aseveracién antecior: Tupirira v Pseudosmodingivm. En la actualidad en
Meéxico existen dos especies de Tapirira, T. mexicana y T. chimalapana, la primera con
una distribucién muy amplia en las selvas de la Sierra Madre Orental y la segunda
restringida a los estados de Chiapas y Oaxaca. El resto de las especies (4) se encuentran
en Belice, Costa Rica, Panami, Colombia, Venezuela, Guyana, Ecuador, Pen? y Brasil.
Esta distribucion sugiere como centro de diversificacion el sur de América con un arribo
posterior a México. Sin embargo, la presencia en EUA de fosiles de Tapirira tan
temprana como el Eoceno, cuestiona tal suposicion. Su registro fosil incluye ademas de
la madera del Eoceno de Clamo, EUA, Tapirira clarnoensis (Manchester, 1977),
madera del Oligoceno de Baja California y del Oligoceno/Mioceno de Baja Californa Sur,
México, Tapirira sp. (Cevallos-Ferriz com. pers. 1996), asi como flores del Mioceno de
Chiapas, Meéxico, I. durhamii (Miranda, 1963). La investigacién que resulta,
considerando las caracteristicas anatomicas de las maderas, en especies actuales y fosiles,
tiene implicaciones interesantes, pues tres especies sudamericanas, 7. gwianensis, T.
obtusa y T. benthaniana, junto con T. chimalapana comparten caracteres con 7.
clarnoensis. Estas especies actuales crecen a altitudes menores 2 500 m,  Por su parte el
fésil de T. sp de la Formacion el Cien en Baja California, comparte caracteristicas con 7.
mexicana (=T. macrophylid) y en su amplia distribucién se reconocen localidades
superiores a los 500 m,

Mientras para el género Tapirira se reconoce en la actualidad una distribucién
amplia en América, otro género reconocido en el registro fosil de Anacardiaceae en
México, Pseudosmodingium, hace evidente un proceso de diversificacion diferente. A
pesar de tener un registro relativamente antiguo en el Oligoceno de Puebla, México,
Pseudosmodingium mirandae y P. terrazasiae (Ramirez-Gardufio y Cevallos-Ferriz,
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1997), el mimero de especies aciuales reconocidas es de cuatro (Barkley y Merton, 1940)
¥y se restringen a la porcidn sur y centronorte del pais.

La importancia del territorio para la evolucién de la familia es afn mas evidente
cuando s¢ reconocen en la actualidad otros dos géneros monotipicos, Actinocheita y
Bonetjella, plantas con distribucién restringida a Mexico (Barkley, 1962; Rzedowski,
com. pers, 1998). El estado taxondmico de éstos géneros no esta resuelto y se ignoran
sus relaciones evoiutivas dentro de la familia.

Por otra parte, en la localidad oligocénica Los Ahuehuetes, Tepexi de Rodriguez,
Puebla, se ha reconocido una interesante asociacidn de hojas y foliolos de Anacardiaceae,
A las dos especies fosiles mencionadas de Pseudosmodingium, en este trabajo se afiaden
las descripciones ¢ identificaciones de cuatro nuevas plantas con base en sus foliolos y/o
hojas, apoyados en un analisis numérico. Ademds, se muestran algunos foliolos que con
base en su arquitectura foliar, sugreren una diversidad ain mayor de plantas de esta
familia. Haciendo uso de éstos nuevos registros se hacen algunas consideraciones
biogeogrificas y paleoambientales.

Metodologia del Analisis Fenético )

El anahisis fenético ha resultado una herramienta (til en el proceso exploratorio y
como base para la eleccién de hipétesis en las relaciones de similitud de foliolos y/o hojas
fosiles y actuales tomando en cuanta caracteres de la arguitectura foliar (Ramirez-

" Gardufio y Cevallos-Ferriz, 1997; Velasco de Leén y Cevallos-Ferriz, 1997). En este
andlisis las Unidades Taxonomicas Operativas (OTU's con sus siglas en inglés) qtie lo
integran y las siglas que los identifican son: Actinocheita potentillaefolia (D.C.) Barkl.
{Ac), Bonetiella anomala (Johnst.) Rzed. (Bo), Comocladia ckmaniana (Ek), C. glabra
{(Ga), C. intermedia Ramirez et Cevallos-Ferriz (Co), Haplorhus medranoi Ramirez et
Cevallos-Ferriz (Ha), H. peruviana Engler (Pr), Pistacia marqueziae Ramirez et
Cevallos-Ferriz (Pi), Pseudosmodingium mirandae Ramirez, Cevallos-Fermnz et Silva-
Pineda (Mi), P. mudtifolium Rose (Mu), P. perniciosum (HB.K)Engl. (Pe), P.
terrazasiae Ramirez, Cevallos-Ferriz et Silva-Pmeda (Te), Rims aromatica Lindh. ex
Scheele (Ar), R glabra L. (Gl), R sylvestris (Si), R. toxicodendron L. (To), Rims sp.
Ramirez et Cevallos-Ferriz (Rh), y Rius toxicodendroides Ramirez et Cevallos-Ferriz
(Tf). Como parte de la prueba para decidir las técnicas mas adeguadas el analisis se
aplicé en dos etapas. La primera se efectio reconociendo que no se dispone de liminas
fosiles completas, condicién donde el aitmero de caracteres se reduce, pero al mismo
tiempo se prueba la consistencia de los patrones de venacidn como caracteres que pueden
resolver las relaciones de similitud entre taxa, Se usaron [9 caracteres en el andlisis
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{caracteres 1 a 19 en la Tabla 1). Con éstos 19 caracteres se aplicaron varios analisis
exploratarios parciales a cada género fsil reconocido, que incorpora a su vez las especies
actuales relacionadas a ellos (no se incluyen como figuras los fenogramas del andlisis
parcial a cada género). En la segunda etapa se integraron los 19 caracteres de todas las
especies fosiles descritas en este trabajo y las especies actuales mencionadas al inicio de
esta seccion, para obtener un fenograma general De esta manera se distinguen los
cambios que en un fenograma general presentan estas agrupaciones predeterminadas. La
Tabla 2 contiene la matriz bdsica de dates donde se observa que algunos caracteres son
discretos (multiestado) y otros contimios. Se utilizaron varios coeficientes de similitud v
técnicas de asociacion para obtener el fenograma geperal. Los fenogramas parciales
generados antes ayudaron a decidir cuil de ellas es la mds adecuada. La eleccién del
coeficiente de similitud de Manhattan y Iz técnica de asociacion UPGMA (uaweighted
pair-group method using arithmetic averages) se basa en la repeticidén de relaciones
determinadas previamente (e.g. Psewdosmodingium ([Ramirez-Gardufio y Cevallos-
Ferriz, 1997]) y asociaciones cuya similitud es muy grande (e.g Haplorhus). El
fenograma que coentiene sélo los datos de patrones de venacién no se incluye, ya que en
una segunda etapa, con la incorporacién de dos caracteres mas, que se relacionan a la
forma de la hoja {caracteres 20 y 21 de la Tabla 1), el fenograma que se obtiene no
presenta modificacion en el amreglo de los OTU's, con respecto al primer fenograma
general. Debido a que dos tipos de laminas fosiles y una actual no estin completos, n [a
codificacion de caracteres de la matriz basica de similitud aparecen los digitos 99, que
refieren la ausencia de informacion. »

El empleo de técnicas de ordenacion ayudé a distinguir la contribucion de los
caracteres en la definicién de las relaciones de similitud entre los taxa. El uso de
Coordenadas Principales y Escalamiento Multidimensional, no contribuyé de manera
importante para reconocer tal contribucion, La técnica que permitié visualizar mayores
detalles de la asociacion, fue el Analisis de Componentes Principales.

Para generar los fenogramas y aplicar las técnicas de ordenacidn, se usé el
programa NT3YS-pc version 1.8 (Rohlf, 1993).

Descripcién Sistemdtica (Segin Cronquist, 1981)

En la diagnosis y descripcion de los fosiles se considera que [2 organizacidn de las
hojas es similar a los géneros actuales con los que se relacionan, De esta manera se
Supone que en la actualidad las hojas enteras son raras y las hojas compuestas la forma
dominante. En casi todos los fosiles la descripcidn corresponde a foliolos; sin embargo, ya
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que no existe ninguna seguridad en esta designacion, se utiliza el término de lamina para
referir indistintamente a un foliolo © a una hoja entera.

Clase: Magnoliopsida

Orden: Sapindales

Familia: Anacardiaceae

Geénero: Haplorhus Engler

Especie: Haplorhus medranoi Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 2y 3,

Etimologia: El epiteto especifico reconoce el trabajo del M. en C. Francisco
Gonzalez Medrano, quien ha desarrollado una importante escuela de botanices en México
y ha expresado un marcado interés por las cuestiones histéricas de la flora en el territorio
nactonal.

Holotipo: Depositado en la coleceidn Paleontoldgica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1078).

Localidad: Localidad Los Ahuehuetes, Formacién Pie de Vaca, en la ribera del rio
Axamilpa, noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México (18°35'N, 97°55'W). |

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Laminas de forma eliptica estrecha; base decorrente, peciolo largo, apice
agudo; margen entero, venacidn pinnada simple y craspedddroma; vena media notoria y
muy ligeramente curva, venas secundarias con angulo de incidencia con la vena media
(AIVM) entre 33° y 57°, wvenas secundarias rectas hacia el borde, donde varias se
dicotomizan para formar terciarias cerca del margen; venas intercostales pequefias y
escasas, algunas terciarias con direccion admedia.

Descripcion: Las laminas son de forma eliptica estrecha. El ejemplar mas completo
mide 81 mm de largo, 9 mm de ancho, y tiene una relacién largo/ancho de 9.0:1. La
porcidon mas ancha de la lamina se encuentra por arriba de los dos tercios de su longitud
total. La base es decurrente (4°), el peciolo es largo (15 mm), el dpice agudo (25°) y el
margen entero, La venacién es pinnada simple craspedédroma con la vena mediz notoria,
muy ligeramente curva, y 27 pares de venas secundarias, con AIVM de 39° (33°-57°).
Algunas de éstas se dicotomizan cerca del borde originando venas terciarias marginales,
cortas ¥y rectas. Otras secundarias se dividen antes de la mitad de la distancia
intermarginal. Las venas de orden superior no se fusionan en la region marginal y, en la
porcion intercostal, son cortas ¥ sin ramificacion. Algunas terciarias tiene direccidn
admedia.

29



Género: Rhus (Tourn.)L., emend Moench

Especie: Rhus toxicodendroides Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 4-6.

Etimologia: El epiteto especifico se refiere a la similitud del fosil con Rhus
toxicodendron.

Holotipo: Depositado en la coleccion Paleontoldgica del Instituto de Geologia de fa
Universidad Nacional Autdnoma de México. (IGM-PB 1079).

Localidad: Localidad Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio
Axamilpa, noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35'N, 97°55'W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Lamina de forma ovada, muy asimétrica en la base; base aguda,
apeciolada; apice agudo; margen dentado, dientes de base muy ancha; venacién pinnada
simple y craspedbédroma; venas secundarias, ligeramente curvas hacia el margen, con
AIVM entre 60° vy 72° que se dicotomizan cerca del margen; venas terciarias intercostales
ramificadas y algunas fusionadas para describir un patron reticulado; venas de orden
superior en el 4rea intercostal formando un reticulo; aréolas ausentes.

Descripcion: La lamina es de forma ovada y muy asimétrica, sobre todo en la base.
Un lado de la lamina es convexo y describe una curva muy pronunciada, el otro es
ligeramente concavo. La tamina mide 25 mm de largo, 15 mm de ancho y tiene una
relacién largofancho de 1.6:1. La base es obtusa, asimétrica {115°), apeciolada y el apice
es agudo (58°). El margen tiene dientes simples de forma convexo-convexo y base muy
amplia. La venacién es pinnada simple y craspedddroma. La vena media es notoria y
recta con 10 pares de venas secundarias por lado y AIVM de 67° (60°-72°). Las venas
secundarias son ligeramente curvas hacia el margen, v terminan en €f diente. Las venas
terciarias intercostales se ramifican y algunas se fusionan entre ellas para deseribir un
patron reticulado. Las venas de orden superior se fusionan para formar un reticulo pero
no desatrollan aréofas,

Género: Rhus sp. Fig. 7y 8.

Tipo: Depositado en la coleccion Paleontoldgica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1080).

Localidad: Localidad Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio
Axamilpa, noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35'N, 97°55'W).

Edad: Oligoceno.

Descripcion: El fragmento de lamina mide 19 mm de largo por 13 mm de ancho.

La base es aguda (85°) y posiblemente sésil. El margen es dentado, con dientes simples de
forma convexo-convexo. La wenacion es pinnada simple y craspedddroma, con vena
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media notoria y ligeramente curva, v venas secundarias sinuosas hacia el margen, que
terminan en ¢l diente, con ATVM de 52° (47°-61°). Las venas terciarias intercostales se
ramifican, pero no se fusionan entre ellas. Las venas de orden superior forman un reticulo

con patrén aleatorio y desarrollan aréolas de tipo incompleto.

Género: Comocladia Loes.

Especie:Comocladia infermedia Ramirez y Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 9y 10.

Etimologia: El epiteto especifico hace referencia 2 los caracteres que se comparten
entre Rhus y Comocladia, presentes en el fosil.

Holotipo: Depositado en la coleccidn Paleontologica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1081).

Localidad: Localidad Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio
Axamilpa, noroeste de Tepexi de Rodriguez, Pucbla, México, (18°35'N, 97°55'W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Fragmentos donde se observa la porcidn basal de la lamina. Uno de los
ejemplares mas completo presenta forma eliptica; liminas ligeramente asimétricas, base
redondeada o aguda (60°) y pecitlulo bien diferenciado; margen serrado, dientes simples;
venacion pinnada simple y craspedodroma; venas secundarias rectas hasta el margen o
ligeramente curvas cerca del borde de 1a 1amina; AIVM rectos o casi rectos entre 73° y
94° algunas se dicotomizan cerca del borde para formar venas terciarias; venas
intercostales muy pequeiias, poco ramificadas y curvadas.

Descripcién: Todas las ldminas estin incompletas, y en ellas sélo se observa la
porcion basal. La lamina mas completa sugiere que los foliolos tenfan forma eliptica. Sus
dimensiones observadas alcanzan 45 mm de largo y 17 mm de ancho. La base es
redendeada o aguda (60°), ligeramente asimétrica, y tiene un pecidlulo de 7 mm de largo.
El margen es serrado con separacién regular de los dientes. Esto son simples y de forma
convexo-convexo. La venacion es pinnada simple y craspedédroma con vena media
notoria, recta y 19 pares de venas secundarias rectas con espaciamiento muy regular, y
AIVM entre 78° y 94°. Las venas secundanias son rectas hasta ¢l margen o ligeramente
curvas cerca del borde. Algunas se bifurcan en las inmediaciones del diente. Son
notables varias venas intersecundarias, mientras que las venas intercostales son pequefias,
poco ramificadas y curvadas.
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Género: Pistacia L.

Especie: Pistacia marqueziae Ramirez y Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 11-15.

Etimologia: El epiteto especifico reconoce el trabzjo de la Dra. Judith Mirquez
Guzman, importante promotora de la embriologia e histologia vegetal en México v que
apoya con gran entusiasmo los trabajos anatomicos en plantas fosiles.

Holotipo: Depositade en la coleccidn Paleontoldgica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Autonoma de México, (IGM-PB 1082-1084).

Localidad: Localidad Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio
Axamilpa, noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35'N, 97°55'W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Foliolos de forma lanceolada asimétrica; base decurrente apeciolada;
apice agudo; margen entero; venacion pinnada craspedddroma simple; venas secundarias
recurvadas, AIVM entre 33° y 77° algunas ramificadas a un tercio de la distancia al
margen; venas terclarias delgadas, ramificadas y fusionadas formando un reticulo; venas
de cuarto orden con didmetro similar a las de tercer orden; aréolas con desarrollo
imperfecto.

Descripcidn: Los foliolos sor de forma lanceolada asimétrica, tienen una expansion
cerca de la porcidén media en uno de los lados, mientras que en el otro lado tienen una
curvaturza menos pronunciada con respecto a la vena media. Algunas liminas son
ligeramente curvas en su forma general, miden 16 a 40 mm de largo, 4 a 8 mm de ancho,
y tienen una relacion largo/ancho de 2.8-5.0:1. La base es decurrente, 14° a 44°, y
apeciolada, mientras que al dpice es agudo, 14° a 40°. El margen es entero. La venacion
es pinnada, craspedodroma simple. Tiene una vena media notoria y ligeramente
recurvada, y 7 a 12 pares de venas secundarias recurvadas con ATVM de 57° (35°- 77°).
Las venas terciarias intercostales se ramifican y fusionan formando un reticulo. Las venas
de cuarto orden tienen un grosor casi igual que ¢l de las venas terciarias. La Gltima

ramificacién de las venas terciarias cercana al margen se curva ligeramente,

Asignacion Taxonémica

Las caracteres foliares diagndsticos de algunos miembros de la familia
Anacardiaceae, que comparte el material fosil de los Ahuehuetes, son laminas foliares
asimétricas, venacion pinnada craspedddroma, con las venas secundarias sin fusionarse en
¢l margen, tendencia al adelgazamiento de las venas terciarias y desarrollo imperfecto de
aréolas (Walfe, com, escr, 1997),
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Entre las hojas de especies actuales de Anacardiaceae en México las de Bonetiella
anomala (Fig. 16 y 17) son las més parecidas a las de Haplorhus medranoi. La cercana
relacidn geografica parece un indicador de similitud, va que B. anomala se ha recolectado
en la region drida del norte de México, en los estados de San Luis Potosi, Tamaulipas,
Durango e Hidalgo como limite mas austral (Gonzélez-Medrano, com. pers. 1998). El
menor tamafio de Boretiella con respecto al fosil se adjudico, en primera instancia, a
diferencias en las condiciones ambientales del pasado, pensando que la disponibilidad de
agua era mayor a las actuales de semiaridez en las que crece Bornefiella. Sin embargo, al
revisar hojas aclaradas de Anacardiacese de otras partes del mundo, se encontré que la
especie peruana Haplorhus peruviana (Fig. 18 y 19) tiene mayor afinidad morfoldgica
con H. medranoi. Las hojas de las tres plantas presentan las siguientes caracteristicas en
comun: margen entero, venacion pinnada tendiente a cladédroma, con venas secundarias
rectas que no se fusionan en el margen, AIVM agudos, venas de orden superior libres en
el area intercostal sin formar aréolas, v una relacion largo/ancho mayor a 4.0:1. No
obstante estas similitudes, la densidad de venas secundarias es diferente entre K.
peruviana y B. anomala, siendo mayor el nimero de las secundanias, con espaciamiento
regular en Haplorhus (Fig. 2). Ademas, en algunos fragmentos de los fosiles hay venas
terciarias con direccién admedial (Fig. 3), simifares 2 las que se observan en hojas
aclaradas de H. peruviana, (Fig. 19), mientras que las venas terciarias de B. anomala
siguen una trayectoria paralela o ligeramente oblicua a la vena media (Fig. 17).

Se reconocen alrededor de 150 especies actuales del género RFms, principalmente
en zonas calido-templadas de ambos hemisferios, pero extendiéndose a regiones
tropicales y frio-templadas de Asia, Europa y América. Las Anacardiaceae fosiles del
género Rhus tienen una distribucién muy amplia tanio geografica como temporalmente.
Miller registra polen de este género desde el Paleoceno de Francia (Collinson, et al,
1993), en tanto que Taylor {1950) resume el registro de hojas y foliolos en el Paledgeno
de EUA. Por su abundancia y amplia distribucion, es posible suponer que desde su origen
este género se distinguiera por una zlta adaptabilidad a varios ambientes y un gran
potencial de diversificacion.

Con base en la observacion de las plantas actuales de Anacardiaceae, se puede
asegurar que es en ios caracteres de la morfologia foliar de Rhus donde su diversidad se
observa mds acentuada. Esta situacidn puede deberse a su presencia en varios ambientes y
a los mecanismos de diversificacion a que han estado sujetas sus especies a través del
tiempo y el espacio. Esta misma condicidn puede en opinién de Brizicky (1962),
extenderse a otras Anacardiaceae en las que las relaciones parecen ser reticuladas, con
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especies que muestran transiciones en muchas de las caracteristicas usadas para la
delimitacion genérica.

En Rhus casi todas las hojas son pinnadas compuestas, algunas tienen arreglo
ternado y otras como R stordleyi Barkley tienen hojas simples. Sin embargo, en las
caracteristicas de forma de los foliolos, dientes (tamafio, espaciamiento, etc), tipo de base
y sobre todo en los patrones de venacion existe una enorme diversidad. No obstante, el
margen serrado v el comportamiento variable de las venas secundarias, entre otros, son
caracteres indicativos de Rhus (Wolfe, 1987). Esta vanabilidad foliar se demuestra en la
asociacitn de Anacardiaceae de los Ahueluetes, en la que tres diferentes foliolos tienen
similitud con el género.

El primer tipo, Rhus toxicodendroides, con forma ovada, margen lobulado y
apeciolado (Fig. 4-6), tiene mayor similitud con R. foxicodendron (Fig. 20 y 21). Los
caracteres importantes que se comparten entre el fosil y los foliolos actuales son, base
obtusa, alrededor de 7 venas secundarias por lado, algunas de ias cuales terminan en el
apice del diente, siguiendo una trayectoria ligeramente curva. En ambos existen venas
intersecundarias con diferente grado de desarrolle (Fig. 4 y 20). Las terciarias
intercostales se disponen en ingulos agudos y se dirigen hacia el margen (Fig. 5), son
poco ramificadas, y el reticulo que forman las venas de orden superior tiene amreglo
aleatorio. Las diferencias entre los dos tipos de foliolos se encuentran en la forma del
&pice, y el tamafio de los 16bulos, los cuiles son mas pequetios en el fosil. Ademas, en R
toxicodendron el desarrollo del reticulo de venas de orden superior es mayor, sin
embargo, esta diferencia puede deberse al efecto de la fosilizacion, misma en la que se
pierde informacion. La estrecha similitud foliar entre el fosit y R. toxicodendron sugiere
que al igual que 1a especie actual, la planta a l2 que pertenece el fosil tuviera un hébito de
crecimiento de enredadera, o por lo menos semipostrado.

El segundo de ellos, RAus sp. (Fig. 7 y 8), a pesar de ser solo un fragmento de la
parte basal del foliolo, posee las caracteristicas distintivas del género: margen serrado con
dientes pequefios, venas secundarias sinuosas que terminan en el diente y venas de orden
superior poco diferenciadas (Fig. 8). Este tipo se asemeja a los foliolos de la especie
norteamericana Rhus glabra en la forma de los dientes y arreglo de los patrones de
venacion (Fig, 22). Al igual que el fosil, Rhus glabra tiene venas secundarias sinuosas
que llegan hasta [a cispide del diente y las venas de orden superior forman aréolas de tipo
incompleto.

La dificultad de reconocer al fosil como una especie ya descrita o nueva radica en
que es solo un fragmento pero, mas importante, es que muchas de las descripciones de las
especies fosiles de Rhus se basan en la forma general de los foliolos y muy pocas veces s¢
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ha atendido con precision los detalles de los drdenes altos de la venacidn. Por otro lado,
aunque éstos detalles se tomaran en cuenta, desligarlos de las caracteristicas generales de
los foliolos no tendria mucho valor para la identificacion, ya que la gran variacion en los
patrones de venacidn de Rhus, que han resultado de diversos factores, no se han
analizado con profundidad para disponer de ellos como caracteres consistentes de
comparacion.

El tercer tipo foliar con caracteristicas semejantes a Rhus, tiene venas secundarias
con angulos de insercion en la vena media casi rectos, caracteristica que entre los géneros
actuales de Anacardiaceae es rara (Fig 9 y 10). Esta caracteristica lo asocia, en forma
poco clara tanto con Rhus sylvestris, como con especies del género Comocladia v en
menor medida con el género Actinocheita. Se descarta en la comparacion de Comocladia
intermedia al género monotipico y endémico de México Actinocheita, porque los foliolos
de esta especie (Fig, 23) poseen un margen lobulado con espaciamientos muy regulares
{que RO presenta otro género en la familia), mientras que Comocladia infermedia tiene
dientes muy pequefios (Fig. 10)

Del género Rhus, la especie con caracteristicas mas similares a Comocladia
intermedia es R. sylvestris (Fig. 24). Las caracteristicas generales de la hoja (forma,
relacion largo/ancho, forma de la base, etc.), no son parecidas a las del fosil; sin embargo,
los dngulos casi rectos de las venas secundarias y el patedn de los drdenes altos de la
venacion son muy similares a los del fosil. Ademas de los &ngulos de divergencia casi
rectos con respecto 2 la vena media, Rhus sylvestris y el fosil comparten las venas
secundarias con un patrén principalmente semialternado, aunque en algunaos segmentos de
la lamina las venas son casi opuestas, y en las venas terciarias se distingue una pobre
ramificacion (Fig. 24). Las diferencias entre ambos son las siguientes: el margen del fosil
es aserrado con dientes pequefios y espaciamiento regular, el de R sylvestris tiene
pequefias emergencias apenas distinguibles como dientes. Las venas secundarias, aunque
divergen de la vena media aproximadamente en angulos rectos en las dos liminas, en el
fosil la trayectoria es recta hasta la division a drdenes superiores, en las inmediaciones del
margen, mientras que en R. sylvestris la mayoria de las venas estan ligeramente curvadas
€n su trayectoria hacia el margen. En ambas laminas existen venas intersecundarias, pero
en el fosil el nimero es mayor. Existe menos variabilidad en los angulos de divergencia de
las venas terciarias con respecto a la vena media en R. sylvestris, que en €l fosil.

Comocladia es otro de los géneros con los que el fosil tiene semejanza (Fig. 25-30).
Los angulos de divergencia de las venas secundarias entre las especies de Comocladia
actuales y el fosil son diferentes, ligeramente mis agudos entre las actuales, sin embargo,
las caracteristicas del patron de las terciarias son semejantes y mantienen una estrecha



similitud, Un caricter similar entre las especies actuales y el fosil es la aparente
ramificacion escasa de las venas terciarias intercostales (Fig.10 y 27).

En el intento por comprobar una afinidad entre las hojas de la planta fosil y Jas
actuales se encuentra que existen algunas diferencias entre las especies de Comocladia
insulares de Ia region caribefia (e.g. C. glabra) y las especies de distribucion continental
en México (e.g. C. ekmaniana). Las especies del Caribe tienen grandes dientes
espinosos en el margen (Fig. 25), mientras que las de México tiemen bordes
completamente lisos © con pequefios dientes (Fig. 26 y 27). Comocladia glabra tiene las
venas secundarias muy rectas hasta el margen, mismas que se continiian para formar el
diente espinoso (Fig. 25). Las venas secundarias de C. ekmaniana son ligeramente
recurvadas y algunas se ramifican antes de liegar al margen. En esta misma especie el
nitmero de intersecundarias es muy alto (Fig. 26). Al parecer la afinidad mas estrecha se
reconoce con respecto a las especies con caracteres similares a C. mollissima, especie
que se encuentra en selva baja caducifolia al sur del pais. En esta especie las venas
secundarias son rectas y se ramifican en las inmediaciones del diente, pero ia rama
principal termina en la ciispide del mismo. Las venas de orden superior por su parte son
poco ramificadas y dificilmente se observan de quinto orden, ademés que las venas
intersecundarias son escasas y poco desarrolladas, Por dltimo, €l margen es dentado,
aunque los dientes son anchos en su base.

Un cardcter importante que posee C. glabra, y estd ausente en el fosil, en C.
ekmaniana vy en C. mollissima, es la fusion de algunas de la venas terciarias adyacentes,
inclusive entre las que se derivan de la vena secundaria y las originadas en las venas
intersecundarias (Fig. 25), que sefiala las diferencias en la organizacion del patron de
venacién entre las especies de Comocladia. Otra diferencia importante que se observa
entre varias especie de Comocladia con respecto a C. infermedia, es la trayectoria de las
venas terciarias (Fig. 28-30). En C. engleriana, C. mollissima y C. palmeri, las venas
terciarias al parecer cambian su trayectoria original, con angulo agudo, para exhibir un
patrén ortogonal, Como se observa en las Figs. 28-30, las venas terciarias se curvan
hacia la vena secundaria y corren paralelas a ella por un distancia corta, luego se curvan
de nuevo y se dirigen en forma recta hacia el irea intercostal. En C. infermedia, a pesar
de compartir algunas caracteristicas con especies del género Comocladia no se observa
un comportamiento similar de las terciarias. En el fosil las venas terciarias surgen de la
vena secundaria sin modificar su trayectoria, al area intercostal. No obstante las
diferencias que se reconocen, C. intermedia se ha relacionado a Comocladia por ser el
género mas parecido a esta, aunque es claro que encontrar la afinidad taxonémica de este



fosil es dificil, tal como lo muestra fa Tabla 3, en la que se nota la forma en que los
caracteres se traslapan, aun entre géneros aparentemente distantes.

Los caracteres que se tomaron en cuenta para la asociacion de la cuarta y dftima
lamina foliar fueron, la forma lanceolada, ef margen entero y el apice atenuado (Fig. 11).
Varias laminas recuerdan por su forma a veces lanceolada y su margen entero a algunas
variantes de la morfologia foliar de Sapindus. Sin embargo, la observacion del patron de
venacion en algunos gjemplares de este mismo género, encontrados en la localidad como
fosiles, permite descartarlo como miembro de las Sapindaceae. Asimismo aunque existen
varias especies de Rhus que poseen foliolos con margen entero (e.g. R. virens Lindh.), la
forma de la lamina, del dpice y la relacién largo/ancho es diferente al fosil.  Otro género
de la familia cuyos foliolos son méas simitares al fosil es Pistacia, género con registros
fosiles en Europa y en América. En México existen dos especies de Pistacia, P. texana y
P. mexicana. Ambas especies tienen limitada similitud con el fosil en cuanto a 1a forma
general, la variabilidad foliar y la forma del apice. Pistacia texana ademas tiene el margen
aserrado con dientes cortos, mientras que el fosil presenta el margen entero y, aunque P.
mexicana tiene el margen entero, las refaciones largo ancho entre los foliolos de ambas
plantas son diferentes. Ademas, varias venas terciarias en P. mexicana tienen trayectoria
exmedial (Fig. 31), caracteristica que no se presenta en P. marqueziae.

Entre las especies actuales de Pistacia, P. chinensis Bunge, que crece en Asia
occidental (incluyendo la region Himalaya Occidental) comparte con P. margueziae una
gran similitud en la morfologia (Fig. 33). Entre los caracteres mds importantes para
establecer su asociacién se encuentra la forma lanceolada, base aguda, condicion
apeciolulada, una marcada asimetria en la porcion basal det foliolo, margen entero, apice
atenuado (muy raro entre las especies fosiles y actuales de Pistacia), ligera ramificaciéon
de las venas secundarias a dos tercios de la distancia de la vena media al margen. Sin
embargo, un caracter que resulta distinto entre éstos dos taxa es el comportamiento de las
venas secundarias que son broquidddromas en P. chinensis (Fig. 34) y que no se observa
en P. marqueziae (Fig. 13). En los érdenes superiores de venacion el patron es muy
similar, ya que en las dos se observa el desarrollo de un reticulo de tipo zleatorio (Fig. 13
y 34 ) y las dos tienen aréolas de tipo incompleto.

Akhmetiev (1992} refiere a Pistacia zaisanica lljinskaja del Cligoceno inferior del
Monte Kiin-Kerish, en la Cuenca Zaisan, Rusia y el registro resuita interesante porque se
compara con la especie actual P. chinensis. Weylan (1941) también encontré que los
foliolos de Pistacia rottensis del Oligoceno de Alemania comparten una gran similitud
con los de P. chinensis, P. philippinensis M. & R. y P, khinjuk Stoks. La dificultad en
ese momento para decidir cudl de estas actuales tenia mayor similitud al fosil, se debié a
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que las dos primeras de las tres especies y otras mas fueron ubicadas en un arreglo
taxonémico posterior en una sola, P. chinensis. Luego del arreglo taxondmico, P.
chinensis presenta una distribucion muy ampliia en el este y sudeste asiatico y tomando en
cuenta las asociaciones con los registros anteriores, s¢ puede suponer gue las plantas
fosiles similares a P. chinensis tuvieron una distribuciéon muy amplia en Eurasia (Alemania
y Rusia) y México durante el Paledgeno.

Tal como lo ilustra Weylan (1941), las hojas casi completas en Rott, permiten
suponer que las hojas de Pistacia desde hace varios millones de afios tienen, como hasta
la actualidad, hojas imparipinnadas, por tanto se sugiere que P. marqueziae tiene este
mismo tipo de hojas. También se observa que la variabilidad morfologica en . rottensis
es muy alta, similar a la que presentan los foliolos de P. marqueziae en los Ahuehuetes.
Debido a la escasa descripcion del patron de venacién en los fosiles de P. roffensis, no se
incluye un analisis detallado de la similitud entre ambas especies. En el caso de disponer
del patron de venacion, la observacion detaliada de las Fig. 12 y 13 con respecto a 14 y
15 en P. marqueziae, parece indicar que existe una variabilidad foliar muy grande o la
presencia de mas de una especie en la localidad. Las diferencias morfologicas (Fig. 12 y
14), pueden explicarse como parte de la variabilidad foliar de la especie, sin embargo,
cuando se encuentra que a los morfotipos similares a la Fig. 14 se les asocia el patréon de
venacion de la Fig. 15, la afinidad entre morfotipos no resulta tan clara.  En la Fig. 15 se
nota que el patron de venacion es distinto al que se presenta en la Fig. 13, yaqueen la
primera las venas secundarias tienen mds marcada la condicion cladddroma, se nota
inclusive un mayor didmetro de las ramificaciones, y se observa una ligera diferencia en la
orientacién de las venas terciarias y de cuarto orden en el drea intercostal. La suma de
caracteres parecen asociar a este morfotipo con P. mexicana (Fig. 31), mis que con el
resto de morfotipos (e.g. Fig. 11 y 12). Debido a que no se ha entendido bien la
varitabilidad de P. marqueziae, todos los morfotipos integran una sola especie.

La dificultad de explicar las diferencias en los patrones de venacién de alto orden de
los fosiles con respecto a las plantas actuales radica en distinguir los procesos que alteran
los grados de organizacion de éstos patrones. Hickey (1972) opina que entre los factores
que determinan la modificacion de las tendencias evolutivas se encuentra la introduccion
de plantas a2 ambientes xéricos, para lo cual se reconoce una regresion a niveles de
organizacion menores. Si se acepta que en la localidad Los Ahuehuetes diferentes
evidencias, (e.g. morfologia de las hojas) sugieren un ambiente xérico, se pueden explicar
con base en estas hipotesis, las diferencias en el patrén de venacion de alto orden entre los
foliolos de P. margueziae y P. chinensis, o la variacién de la trayectoria de las venas
terciarias en Comocladia, donde se adopta un patrén ortogonal, que al parecer es
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derivado; aunque sin excluir en ambos ejemplos, las diferencias debidas al proceso de
diversificacion y evolucion inherente a cada taxon.

Otros fosiles encontrados en los Ahuehuetes (Fig. 35 y 36), apoyan la idea de un
intenso proceso de diversificacion en la localidad. La razén por la que no se incluyen en la
parte de la identificacion taxondmica e¢s porque no presentan los suficientes caracteres
significativos, no obstante los caracteres que presentan los diferencian de los taxa
descritos antes, La Fig. 35 muestra un foliole con dos formas diferentes de dientes, uno
con forma redondeada y otro de menor tamafio y agudo. Las opciones para explicar este
hecho parecen indicar que se trata de una forma extinta, ya que no se reconoce en otra
Anacardiaceae un asociacion de dientes similar, o bien que representa el proceso de
diferenciacion entre especies. Por otra parte, Ia Fig. 36 presenta un ejemplar cuya patron
de venacidn es muy similar al de Comocladia intermedia, sin embargo, a diferencia de
esta tltima especie, ¢l fosil de la Fig. 36 tiene margen entero, ademas de una proyeccion
basal que puede ser un foliolo que no se separd completamente de una hoja dividida o
representa una hoja con expansion basal, caracteristica atipica entre las Anacardiaceae
actuales.

Andlisis Fenético.- El anilisis fenético ha permitido explorar las relaciones de similitud
entre los taxa involucrados, ademés de valorar los caracteres que resultan importantes
para su asociacion. De esta manera se apoya o se discute la asociacion de cada una de las
larninas fosiles con la de los representantes actuales,

Los caracteres para el analisis fenético y de ordenacién se obtuvieron a partir de los
datos de la Tabla 2. De la misma resultan 18 OTU's y 20 caracteres, algunos de los
cuales se codificaron como continuos y otros como multiestado, En un primer ensayo se
obtuvieron fenogramas parciales para distinguir por separado el grado de asociacién entre
los grupos aislados (taxa) y observar su cambio cuando se integran a un fenograma
general. Las relaciones entre los tipos foliares de Pseudosmodingium y Haplorhus no
cambiaron de los fenogramas parciales al general. Este antecedente sirvid para elegir
como indice de simifitud ¢! de Manhattan y como técnica de asociacion UPGMA
(Unweighted pair-group method, arithmetic averages).

Un primer fenograma (que no se incluye como figura) se obtuvo a partir de 18
OTU's y 18 caracteres, ya que no incluyd los caracteres forma de la lamina y relacion
largo/ancho. El fenograma (Fig. 37) que se obtuvo luego de la inclusion de éstos no
modifica de manera importante al primero. A pesar de considerar a los caracteres forma
de la lamina y forma del dpice como datos perdidos, en Rhus sp. y C. intermedia, el
arreglo de OTU's no se modifica de forma importante en los dos fenogramas. Esta
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situacidn parece indicar la consistencia de los caracteres que involucran datos del patron
de venacion.

El fenograma final (Fig. 37) muestra una division clara en tres grupos: un grupo
integrado por varias especies de Rhus, Pseudosmodingium, Comocladia y Actinocheita
(plantas caracterizadas por poseer hojas compuestas), un segundo grupo compuesto por
Haplorhus y, Bonetiella (caracterizados por poseer hojas enteras) y un tercer grupo que
incluye a Pistacia y Rhus (fosiles).

Destaca en el primer grupo el conjunto ¢que forman los foliclos de
Pseudosmodingium. Las dos especies fosiles, P. mirandae y P. ferrazasiae, presentan el
indice de similitud més alto entre todos los pares enlazados, dicha similitud ha sido
discutida en Ramirez y Cevalles-Ferriz (1996).

Otra agrupacion interesante es entre Rhus sylvestris, Comocladia elmanicma 'y C.
glabra, No obstante de las muchas caracteristicas en comun entre las especies de
Comocladia 1a asociacion mas estrecha se cstablece entre R sylvestris y C. ekmaniana.
El aspecto importante de este agrupamiento es que uno de los fosiles, Comocladia

-intermedia, a simple vista presenta una gran similitud con los OTU's de este conjunto; sin
hEmbargo, su posicion en el fenograma no apoya esta simifitud posiblemente por que los
caracteres aparentemente simmilares entre los tres taxa, difieren significativamente.

Con Rhus glabra y R. foxicodendron se observa que a pesar de las diferencias
morfologicas de los foliolos de estas dos especies actuales, los caracteres de la venacion
fos mantienen en un grupo definido, esto se esperaba, ya que son especies diferentes de un
mismo género, Sumado za este comportamiento se encuentra Actinocheita. No se sabe
con certeza cual es [a relacién taxondmica de este taxon con otras Anacardiaceae, pero se
ha mencionado una relacion estrecha con RAus o un taxon cercano a este (Terrazas
Salgado, com pers. 1996), al parecer debido a los caracteres de la venacion. En el arreglo
del fenograma, Actinocheita se ubica cercana de R glabra v R. toxicodendron, sin
considerar la morfologia tan disimil que presentan entre si los tres morfotipos foliares.

Ya se habia mencionado antes la similitud entre Haplorhus peruviana y Haplorhus
medranoi, no extrafia por tanto que en el fenograma éstos dos OTU's aparezcan muy
cercanos. No asi la fimitada simifitud en la asociacion que se observa entre Haplorhus
con Bonetiella anomala, donde 12 posicion en el fenograma puede deberse a que entre ¢l
conjunto de OTU's, las caracteristicas de B. anomala son mas similares a las especies de
Haplorhus que al resto de los OTU's, ya que comparten hojas simples, caracteristicas que
las separa del resto de los taxa incluidos en el andlisis.

Al parecer las caracteristicas de Pistacia son lo suficientemente diferentes para
distanciarla del resto de los OTU's.
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La Tabla 4 muestra los resultados del analisis de Componentes Principales en a que
se incluyen los caracteres con mds peso en la definicion de asociaciones. Debido a que en
el sexto componente, de veinte, es decir menos de un 30% del total de componentes, se
alcanza un valor significativo (83.931), se asume que la variabilidad en el grupo es alta.

En el primer componente, con 27.8% de varabilidad, el caricter tipo de venas
secundarias discrimina a Bo, Ha y Pr del resto de los OTU's ya que los tres primeros
poseen una tendencia de fas venas secundarias a ser cladddromas, mientras que en el resto
de los OTU's su tendencia es a ser principalmente crasped&droma (Tabla 3).

El valor promedio de AIVS discrimina al par Pr y Ha ya que es el valor mas bajo
(53.0° y 56.5°) con respecto al resto.

En el caracter tipo de margen, el estado margen entero separa a los OTU's Bo, Ha,
Pr y Pi, aunque en la grafica no se distingue una agrupacion, debido a la influencia de
otros caracteres (e.g. valor promedio del AIVM, modelo de venas terciarias, presencia de
venas quinquenarias); de este mismo caricter el estado lobado-crenado mantiene la
similitud de To, Tfy Ac, mientras que el estado margen serrado agrupa a Rh, Pe, Mi, Ga,
Te y Co, ubicados al centro de los cuadrantes.

El siguiente caracter con més peso, forma de la [dmina, explica tres agrupaciones,
Ek-8i, Ac-Gl y Ha-Pr (Fig. 38). Los primeros dos pares poseen forma eliptica, mientras
que el tercer par tiene forma eliptica estrecha. La relacidn largo/ancho es el altimo
caracter, con mas peso del primer componente, y mantiene a los pares Ac-Gl y Ha-Pr a
partir de sus similitudes morfologicas.

En el segundo componente, del cardcter trayectoria de venas cuaternarias, tiene
importancia ¢l estado relativamente orientadas al azar, ya que se comparte entre varios
OTU's, y adquiere mas importancia el estado ortogonal porque se comparte solo entre 4
OTU's, entre elios ¢l par Ek-Si.

La presencia de venas quinquenarias es un caracter cuya distribucion de sus dos
estados es muy variable, por lo que no se representan agrupaciones importantes en fa Fig.
38. Sin embargo, entre fos OTU's que comparten el mismo estado, ausente, el par Si-Ek
si se mantiene junto.

Al igual que el caracter anterior, la trayectoria de las venas quinguenarias tiene una
distribucion muy variable entre los OTU's (Fig. 38). El grupo que se distingue al centro
Mi, Pe y Co, comparte la ausencia de las venas quinguenarias, por fo que sus relaciones
de similitud se derivan del caricter anterior. Aunque a primera vista el caracter trayectoria
de las venas quinquenarias parece redundante con el anterior, 1a codificacion del caracter
sin considerar los OTU's en que se encuentra ausente, resulta dificil.
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El caracter tipo de base no resulta tan importante para agrupar a los OTU's a
excepcidn de los pares Ek-Si y Ac-GI, quienes poseen base redondeada, mientras que Pr-
Ha la tienen decurrente al igual que Pi.

En el tercer componente, que no se representa como figura, del caracter modelo de
venas terciarias €] estado ramificado exmedial se comparte entre Ha y Pr. En €l resto de
los OTU's el estado ramificado transversal es relativamente comin,

E} caracter tipo de venacién Gltima marginal aparece con una carga aita, aunque en
casi todos los OTU's, es de tipo incompleta, a excepcion de Pi, Rh y Ac, que comparten
el estado formando arcos. Sin embargo, esta condicién no es tan determinante en la
grafica para mostrar a éstos {timos QTU's asoctados por su simifitud.

El resultado de este andlisis apoya observaciones anferiores sobre Anacardiaceae
realizadas con Pseudosmodingium (Ramirez-Gardufio y Cevallos-Ferriz, 1998). En este
trabajo se observd que mientras algunos caracieres mantienen las refaciones de similitud
entre algunos OTU's por su morfologia mds general, probando a su vez su consistencia,
otros resultan insuficientes para distinguir taxa cuyas relaciones taxondmicas son
relativamente distantes (e.g. Rhus y Pseudosmodingium).

Tanto en el fenograma como en la grifica de componentes principales se distinguen
dos pares de OTUs interesantes de analizar: Ha-Pr y Ek-8i. En el caso de Ha- Pr, se ha
discutido arriba que una serie de caracteres hacen a ambas hojas muy distintivas entre las
Anacardiaceae y los detalles de su morfologia las ubican a una distancia considerable del
resto del grupo analizado.

La comparacidbn de varios caracteres entre los foliolos de Ek y Si, requiere
precaucién al momento de incorporar Y evaluar caracteres de Anacardiaceae. De
inmediato llama la atencidn el hecho que exista una gran semejanza en los patrones de
venacion de alto orden, caracteres que se estan asumiendo como muy consistentes en la
distincién de taxa. La bisqueda de afinidad de Comocladia infermedia resultd en el
reconocimiento de una posible convergencia entre taxa cuyas relaciones taxonomicas son
distantes. Una posible solucion para segregar taxa podria ser la incorporacion de la
mayor cantided de caracteres posibles. Sin embargo, en el caso de los fosiles esto no
siempre es posible, pues los caracteres que presentan siempre estan sujetos a los procesos
de fosilizacion. En el caso particular de Comocladia, todos los ejemplares que se
conocen estan incompletos y no se puede relacionar su posicin en la hoja, de la cual para
algunas especies, se puede reconocer la simetria. Este dltimo caracter al parecer es
bastante importante en el género Comocladia ya que los foliolos son muy simétricos, 2
diferencia del resto de las Anacardiaceae, donde existe una tarcadisima asimetria de
hojas y foliolos,
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El hecho de incorporar fosiles que muy seguramente sean foliolos es una posible
fuente de incongruencias, pues se¢ ha observado que en muchos foliolos de Anacardiaceae
existe una alta variabilidad morfoldgica por su posicidn en la hoja (e.g. foliolos terminales
y laterales). De esta forma si no se dispone de los datos de variabilidad de un taxa, tanto
actual como fosil, la comparacion resulta incompleta y los resultados incongruentes. No
asi para aquellos taxa que debido a los valores bajos de sus tasas eveolutivas o de su
variabilidad, presentan caracteres mis constanies y permiten una identificacion mas
precisa {e.g. Ha-Pr),
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TABLA 1. Codificacion de estados de caracter usados en el analisis fenético.

A) Venas secundarias

L) Trayectoria de venas cuaternarias

Craspedddromas (1) Ortogonal (1)
Cladédromas (2) Relativamente oricntado al azar (2)
B} Valor promedio del Angulo de Incidencia con M) Presencia de venas quinquenarias
Ia Vena Media (AIVM)(°) Presentes (0}
Ausentes (1)
C) Desviacién estandar del valor promedio de N) Trayectoriza de las venas quinquenarias
AIVM Ortogonal {0)
Relativamente orientadas al azar (1)
D) Recorrido de venas secundarias 0) Venacién fltima marginal
Recto (1) Curvo (3) Incompleta (1)
Recurvado (2)  Sinuoso (4) Formando arcos {2)
E) Condicién de venas intersecundarias P) Tipo de margen
Simple (1) Entero (1) Lobado-crenado (3)
Compuesto (2} Serrado (2)
F) Valor promedio de Angulo de Incidencia conla | Q) Aréolas
Vena Secundaria (AIVS) Ausentes (0)
Incompletas (1}
G) Desviacifn estindar del valor promedio de R) Tipo de base
AIVS . Redondeada (1) Decurrente (4)
Aguda (2) Obtusa (5)
Redondeada y aguda (3)
H) Modelo de venas terciarias S) Angulo de la base ()
Ramificado al azar (1}  Reticulado ortogonal (4)
Ramificado exmedial (2) Reticulado al azar (5)
Ramificado transversal (3)
1) Disposicién de venas terciarias T) Forma de la limina
Alterma (1) Opuesto (3) Linear (1) Ovada (3)
Alterno y opuesto (2) Dificil de determinar (4) | Eliptica {2)  Ovada amplia (4)
T} Resolucién de las venas de orden superior U) Relacion largo/ancho
Ordenes de venacion distinguibles (1) 3:2(D) 2.5:2(3) 65:1(5) +81(D

Ordenes de venacién no distinguibles (2)

21251 61(4)  81(6)

K) Presencia de venas cuaternarias
Presentes (0)
Ansentes (1)
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TABLA 2. Registro de cardcteres y estados en especies de Anacardiaceae usados en el analisis fenético
(basado en la Tabla 1)

Venas secundarias Craspedodromas Cmspedbdmmas

Valor promedio de
AIVM ()

Desviacién estindar
de VPATVM

Recormrido de venas
secundarias

Condicidn de venas
intersecundarias

Valor promedio de
Alvs

Desviacién estdndar
de VPAIVS

Modelo de venas
Disposicidn de venas
e

Resolucién de venas
de orden superior

Presencia de venas
Trayectoria de venas
custernarias
Pm_smciadevmns
quitiquenarias

Trayectoria de venas

quinguenarias

Venacidn Gltima

Tipo de margen

Tipo de base
Angulo de Ia base (%)

Forma de &mina
Relacién lasgo/anche

69.4

6.6

Curvo

Simple

738

8.0

Ramiificado

Ordenes de
venacion

Jistinguibles

Ausentes

Ausentes

Incomgpleta

Entero

00

2

670

5.5

Curvo

Simple

M5

9.8

Ramificado ai

Alterna y

Ordenes de
distinguibles

Relativamente
orientada al azar

Presentes

Ortogonal

Formanda arcos

Gl To
Craspedddromas  Craspedddromas
66.5 65.7

74 6.8

Recurvado Recurvade
Simple Simple

745 76.1

1.0 82

Ramificado Reticulado
transversal ortogonal
Opuesta Opuesta
Ordenes de Ordenes de
venacidn venacidn
distinguibles distinguibles
Presentes Presentes
Relativamente  Relativamente
orientada al azar  orientada al azar
Presentes Presentes
Relativamente  Relativamente
onicniada al azar  ortentada al azar
Tncompleta Incompleta
Serado Lobado-crenado
Redondeada Aguda

0.0 82.0

3 4

2 1

Rk
Craspedddromas
51.3

53

Sinuoso

76

0.1

Ramificado

Ordenes de

distinguibles

Relativamente
ericntada al azar

Relativamente
orientada al azar

Formando arcos

Aguda
85.0

Ga
Craspedédromas
716

52

Recto

Simple

Ordeqes de
venacion
distinguibles
Pyesentes

Ortogonal
Ausentes

Ausentes



TABLA 2. Continuacién.

Venas secundarias

Valor promedijo de
AIVM

Desviacidn estindar
de VPAIVM

Recorrido de venas
secundarias

Condicidn de venas
imtersecundarias

Valot promedio de
AIVS

Desviacién esthndar
de VPAIVS

Modelo de venas
L

Dispasicidn de venas
i

Resclucibn de venas
de orden superior

Presencia de venas
cuatemarias

Trayectoria de venag
cuaternarias

Mn de venas
quinqucnarias

Trayectoria de venas
quinquenariag

Venacién ditima
marginal

Tipo de margen
Tipo de base
Angulo de Ia base (%)
Forma de limina
Relacion largo/ancho

Ié‘:asmd")dnmw!s
54.1

5.4

Recto

Stmple

63.4

99

Ramificado

Ordenes de
venacién

Sistinguibles

Relativamente
orientada a! azar
Ausentes

Ausecates

Incompleta

Aguda
68.0

Mi
Craspedddromas
63.0

7.8
Recto
Simple
63.6

10.6

Ordenes de
venacién

distinguibles

Relativamente
orientada al szar
Ausentes

Ausentes

Incompleta

Mu Pr

Craspedédromas  Cladddroma

53.3 36.2

53 64

Recurvado Recto

Simple Simple

719 53.0

10.7 19

Ramificado Ramificado

transyeysal cumedial

Altema y Alterna

opuesta

Ordenes de Ordenes de

venacidn venacitn
Jistineuibles

Presentes Presentes

Relativamente

orientads al azar

Preseutes Presentes
Relativamente

orientads a] azar

Incomptleta Incompleta

Serradn Entero

Aguda Decurrente

480 120

3 1

2 7

listineiblcs

Relativamente
orientada af azar

Relativaments
orientada al azar

Cladédroma

392

6.7

Recto
Simpie
56.5

14.0
Ramificado

exmedial

Ordenes de
venacion
distinguibles

Presentes
Relativamente
otientada al azar
Ausentes

Incorpleta

Entero

4.0

46

Craspedodromas
740

3.7

Recto

Simple

17

Ramificado
transversal

Ordenes de
venacion

Relativamente
orientada al azar

Presentes
Relativamente
orientads a] azar
Incompleta
Lobado-crenado

Redondenda
¢.0



TABLA 2. Continuacion.

Venas secundarias

Valor promedio de
ATVM

Desviacién estapdar
de VPAIVM

Recormido de venas
secundarias

Condicién de venas
intersecundarias

Valor promedio de
AIVS

Desviacién estandar
de VPAIVS

Modelo de venas
terciarias

Disposicion de venas
terciarias

Resolucién de venas
de orden superior
Presencia de venas
cuaternarias

Trayectoria de venas
cuaternarias

Presencia de venas
quinquenarias

Trayectorie de venas
quinquenarias

Venacién Gtima
marginal

Tipo de margen
Tipo de basz

Angulo de [a base
Forma de ldmina

Relacidn largo/ancho

Ek
Crasped6dromas
78.2

8.2

Recurvado
Simple

79.8

6.3

Ramificado
transversal

Cpuesta

Ordenes de

venacion
distinguibles

Presentes

Ortogonal

Ausentes

Ausentes

Incompleta

Entero

Redondeada

¢0
3

4

Co
Craspedédromas
7.0

55

Recurvado
Simple

69.0

11.5

Ramificado

transversal

Ordenes de

venacidn no
distinguibles

Ausentes

Ausentes

Ausentes

Incompleta

Serrado
Redondeada y

60.0
99

99

Te Pi

Craspedddromas  Craspedddromas

56.0 57.5

7.3 96

Recto Recurvado

Simple Simple

72.5 69.5

11.5 10.1

Ramificado Ramificado al

transversal azar

Alterna Alterna

Ordenes de Ordenes de

venacién venacién no

distinguibles distinguibles

Presentes Presentes

Relativamente  Relativamente

orientads al azar orientada al azar

Ausentes Presentes

Ausentes Relativamente
orientada al azar

Incompleta Formando arcos

Serrado Entero

Aguda Decurrente

120 29.0

2 1

1 5

Tf
Craspedbdromas
65.7

6.9

Recurvado
Simple

76.1

83

Reticulado al
azar

Alterna

Ordenes de
venacién no
distinguibles
Presentes
Relativamente

orientada al azar

Ausentes

Ausentes

Incompieta

Lobado-crenado

Obtusa

115.0
4

47

Bo
Cladédromas

342

77

Recto

Simple

62.6

110

Ramificado

transversal

Dificil de
determinar

Ordenes de
venacion
distinguibles
Ausentes
Relativamente
orientada al azar
Presentes
Relativamente

orientada al azar

Incompleta

Entero

Aguda

24.0



TABLA 3. Comparacion de cardtteres entre Comocladia intermedia, C. ekmaniana, C.

glabra y R. sylvestris,

C. intermedia | R sylvestris C. glabra | C.elananiana
Venas secundarias Rectas Curvadas Rectas Curvadas
Margen Aserrado Dientes escasos | Espinoso | Entero
Terciarias intercostales | Sin fusién Sin fusion Fusionadas | Sin fusion
# de intersecundarias Alto Bajo Bajo Alto
Espaciamiento entre sec. | Menor Mayor Mayor Menor
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TABLA 4. Variacion explicada de los primeros Tres Componentes Principales.

Componente | Eigen valores Porcentaje Acumulado Cardcteres con carga alta

Principal % Varianza

CP1 5.8504 27.86 27.86 Tipo de venas secundarias (1)
Valor promedio de AIVS (6)
Tipo de margen (16)
Forma de la Jamina (20)
Relacion largo/ancho (21)

Cp2 3.6191 19.048 42.153 Trayectoria de venas cuaternarias {12)
Presencia de venas quinquenarias (13)
Trayectoria de venas quinquenarias (14)
Tipo de base (18)

CP3 25927 13.646 55.799 Modelo de venas tercianias (8)

Venacién dltima marginal
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SALICACEAK
Introeduccién

La familia Salicaceae tiene un amplio registro fosil en el Terciario, ya que se ha
identificado con seguridad a Fopulus en el Paleoceno Superior y a Salix en el Eoceno
temprano (Collinson et al., 1993). De los variados organos que se han identificado como
maderas (Wheeler y Matten, 1977), inflorescencias y frutos (Manchester et al. 1986), la
hoja, al igual que para muchas familias, es el Organo mas abundante que ha permitido
identificaciones muy precisas a nivel genérico y permite al mismo tiempo reconocer su
gran diversidad a través del tiempo.

El caracter distintivo para la identificacion de la familia Salicaceae con base en hojas
es sin duda la presencia de dientes tipo Salicoide, que entre las dicotiledoneas solo se
presenta, ademis de las Salicaceae en el género Idesia (Flacourtiaceae). Sin embargo,
existen otros caracteres de importancia taxondmica, Gtiles en las especies con margen
entero o en aquellas donde los dientes no estan bien diferenciados. Con referencia a la
forma, muchas especies de Salix son estendfilas, i.e. la lamina es estrecha y alargada. En
¢l género Populus por su parte, aunque generalmente presenta laminas mas amplias, la
equivalencia morfologica estenofilica posiblemente corresponda al largo peciolo que
caracteriza a muchas especies de este género (e.g. P. mexicana, P. sargentii, P.
tremuloides) ya que, cuando la hoja es estrecha como la de Salix, el peciolo de Populus
tiende a ser muy corto (e.g. P. balsamica). La estenofilia estd asociada a habitats con
corrientes de agua y se reconoce en muchas familias; presumibiemente la lamina ofrece
poca resistencia a las fuertes corrientes durante las inundaciones (Wolfe, com. escri.
1957).

El patron de venacion a su vez tiene un conjunte de caracteres que combinados con
la forma de la hoja permiten buenas identificaciones. En Safix, por ejemplo, la venacién
es pinnada, con venas secundarias que varian de eucamptddromas a broquidddromas,
llegando a desarrollar vena fimbrial. Populus tiene una venacién basal subactinddroma
que se vuelve pinnada; venas secundarias broquidodromas, semicraspedddromas o a veces
eucamptédromas. Entre los criterios de la venacion para distinguir a Salix de Populus,
{cuando ambas presentan limipas estrechas) y aun de otros géneros similares, se
considera la presencia de uno o dos pares de venas secundarias fuertes y decurrentes, que
se originan en la porcién basal de la lamina (Manchester et al.,, 1986, Wolfe y Schorn,
1990); esta arquitectura pudo derivarse de la condicion actinddroma encontrada en
algunas especies del género y en tas relacionadas Flacourtiaceae (Wolfe y Schomn, 1990).
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Contrariamente a la relativa facilidad para distinguir 2 los géneros de Salicaceae, la
identificacion a nivel especifico de los fosiles presenta vanas dificultades. Una de tas mas
importantes es ¢l hecho de que las hojas exhiben heteromorfismo, tanto heteroblastia
relacionada con la edad, como heterofilia estacional. Como se observa en determinadas
especies actuales de Populus, las hojas pueden variar en forma y tamafio, mientras que los
dientes varian en forma, tamafio y espaciamiento a lo Jargo de una rama (Wolfe y Schom,
1990). Eckenwalder (1980) ha resaltado esta condicidn en el género Populus para
sefialarla como fuente de emror en la identificacidn de fosiles en €l pasado
{aproximadamente anteriores a la década de los afios setenta).

Descripcion Sistematica

Clase: Magnoliopsida

Orden: Salicales

Familia: Salicaceae

Género: Salix L.

Especie: Salix aranguthyiorum Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 2-5.

Etimologia: El epiteto especifico reconoce la importante labor de rescate,
conservacion y exploracion de localidades fosiliferas que realiza la familia Aranguthy en el
sur de Puebla.

Holotipo: Depositado en la coleccién Paleontoldgica del Instituto de Geologia dela
Universidad Nacional Autdnoma de México, (IGM-PB 1087-1089).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México (18°35™N, 97°55W).

Edad: Oligoceno

Diagnosis: Lamina de forma eliptica; base redondeada, peciolada; apice agudo;
margen serrado, dientes salicoides pequefios y espaciados; venacién pinnada, vena media
recta y gruesa, 7 a 9 pares de venas secundarias camptédromas, muy ligeramente curvas
con un desarrollo muy prolongado cerca del margen, didmetro marcadamente mas
deigado que el de la media, angulo de insercidn con la vena media (AIVM) entre 24° y
58% algunas venas terciarias se unen en las ireas intercostales con frayectorias rectas, las
venas de orden superior forman un reticulo con patrén aleatorio.

Descripcion: La forma de las hojas es eliptica, con 16.0-28.0 mm de largo, 5.0-7.0
mm de ancho y una relacion largo/ancho de 3.2-4.0:1. La base es aguda, tiene un peciolo
de 1.5-2.0 mm de largo, y el apice ¢s agudo. E! margen es serrado y tiene dientes
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salicoides pequeifios y espaciados. La venacion es pinnada, con vena media recta y gruesa,
7 a9 pares de venas secundarias camptodromas, muy ligeramente curvas y con desarrollo
muy prolongado cerca del margen, y el AIVM es de 39°(24°-58°). Las venas terciarias
son escasas en las areas intercostales, algunas s¢ unen y describen diferentes trayectorias.
Las terciarias cerca del margen forman varios arcos de forma estrecha con respecto a la
secundaria adyacente. No hay una diferenciacién clara entre las venas terciarias y las de
cuarto orden.

Especie: Salix poblana Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 6-9.

Etimologia: El epiteto especifico hace referencia al estado de Puebla, importante
area de investigacion paleontologica.

Holotipo: Pepositado en la coleccidn Paleontologica del Instituto de Geologia de ia
Universidad Nacional Auténoma de México, IGM-PB 1090-1092).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en [a ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Hoja de forma lanceolada; base redondeada, peciolada; dpice agudo;
margen serrado, dientes salicoides pequefios v espaciados; venacion pinnada, vena media
gruesa, ligeramente curva, 7-10 pares de venas secundarias camtodromas marcadamente
mids delgadas que la media, desarrollo vanable de las secundarias antes de llegar al
margen, zalgunas ligeramente curvas haciza la base, otras més rectas, trayectoria
prolongada y tortuosa cerca del margen, AIVM entre 30° y 68°, venas terciarias en las
areas intercostales con un desarrollo bastante irregular, algunas percurrentes, venas de
orden superior forman reticulo con patrdn aleatorio.

Descripcién: La hoja es de forma lanceolada, tieng 39.0-47.0 mm de largo y 11.0-
14.0 mm de ancho, con una relacion largo/ancho de 3.3-3.5:1, La base es aguda, con un
peciolo de 6.0-9.0 mm de largo v dpice agudo (38°). El margen es serrado. La venacion
es pinnada con vena media recta y gruesa, 7 -10 pares de venas secundarias
camptodromas, marcadamente mas delgadas que la media. El desarrolio de las
secundarias antes de llegar al margen, es variable, algunas son ligeramente curvas hacia la
base, aunque otras son rectas. Su trayectoria es muy prolongada y tortuosa cerca del
margen y tiene un AIVM de 49.7°(30°-68°). Las venas terciarias en las areas
intercostales son percurrentes, y tienen trayectoria tortuosa. Las venas de cuarto orden se
distinguen de las terciarias y forman un reticulo con patrén aleatorio.



Especie: Salix mixteca Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 10y 11.

Etimologia: El epiteto especifico hace referencia a la Sierra Mixteca Poblana, donde
se encuentra ubicada la localidad fosilifera Los Ahuchuetes.

Holotipo: Depositado en la coleccidn Paleontoldgica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1093).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacidn Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Hoja de forma eliptica, base redondeada, peciolada; margen serrado,
dientes salicoides pequefios; venacion pinnada, vena media recta y gruesa, 5-7 pares de
venas secundarias camptodromas, curvas, con trayectoria prolongada cerca el margen,
algunas marcadamente tortuosas; AIVM entre 42° y 76°, venas terciarias en las areas
intercostales con desarrolle bastante irregular, algunas rectas, otras sigmoides; arcos
cercanos al margen grandes y de forma rectangular; distincidn entre érdenes supetiores de
venacion muy variable. Venas de orden superior forman reticulo con patron zaleatorio.

Descripcion: Todas las hojas estdn incompletas no obstante parecen tener forma
cliptica, la parte conservada tiene 31.0-33.0 mm de largo, 21.0-26.0 mm de ancho, y
relacion largo/ancho de 1.4-1.2:1. La base es redondeada, y tiene peciolo de 5.0 mm de
largo en un ejemplar, pero esta ausente en los demés. Por el diametro basal de la vena
media se intuye que el peciolo es muy grueso, No se observa el ipice en ninguno de los
ejemplares encontrados. El margen es serrado con dientes salicoides pequefios. La
venacion es pinnada, con vena media recta y gruesa, 5-7 pares de venas secundarias
camptodromas, curvas, con una trayectoria prolongada cerca del margen. Algunas son
marcadamente tortuosas y tienen AIVM de 61.9° (42°-76°), Las venas terciarias en las
regiones intercostales tienen desarrollo bastante irregular, siendo algunas rectas y otras
sigmoides. Estas forman arcos prandes de forma rectangular cerca del margen. La
distincidn entre los ordenes superiores de venacion es dificil, sélo a veces se distinguen.
Las venas de orden superior forman un reticulo con patron aleatorio,

Especie: Salix balsana Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 12-16.

Etimologia: El epiteto especifico hace referencia a la regidn fisiogrifica de la
Cuenca del Rio Balsas, al sur de México, donde se ubica la localidad Los Ahuehyetes y 2
la refacién geoldgica entre la Formacidn Balsas con la Formacion Pie de Vaca.
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Hoilotipo: Depositado en la coleccion Paleontoldgica del Instituto de Geologia de fa
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1094-1096).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35'N, 97°55W).

Edad: Ofigoceno.

Diagnosis: Hoja de forma eliptica; base redondeada a semicordada desigual,
peciolada; apice redondeado; margen con algunos dientes salicoides pequefios muy
espaciados; venacién pinnada, vena media gruesa ligeramente curvada, 5-6 pares de venas
secundarias camptodromas, muy ligeramente recurvadas cerca de la vena media, ATVM
entre 16° y 56°; los arcos que se forman de las venas secundarias cerca del margen son
redondeados; venas terciarias en las areas intercostales ligeramente curvadas hacia 1a base
de [a hoja; venas de orden superior forman reticulo con patrén aleatorio.

Descripcion: La hoja tiene forma eliptica, 18.0-37.0 mm de largo y 6.0-15.0 mm de
ancho, con relacion largo/ancho 2.4-3.0:1. La base es redondeada y semicordada
marcadamente desigual, tiene peciolo de 1.0-2.0 mm de largo y el apice es redondeado.
E! margen tiene sdlo algunos dientes muy pequefios. La venacién es pinnada, con la vena
media ligeramente recurvada, y 5 - 6 pares de venas secundarias camptodromas, con
AIVM de 37.1° (16°-65°). Los arcos que forman las venas secundarias cerca del margen
tienen los margenes redondeados. Las venas terciarias en las dreas intercostales son
percurrentes con una curva dirigida hacia la base de ia hoja.

Especie: Salix alencasterae Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 17-19.

Etimologia; El epiteto especifico es un reconocimiento al trabajo de la Dra. Glona
Alencaster Ibarra, orguliosa formadora de varias generaciones de paleontélogos en
México.

Holotipo: Depositado en Ja coleccién Paleontologica del Institsto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1097-1098).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México (18°35'N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Forma eliptica muy estrecha; base redondeada estrecha; apice agudo;
margen entero o con escasos dientes salicoides; venacion pinnada, vena media recta y
gruesa, 8-14 pares de venas secundarias camptodromas con un desarrollo muy
prolongado cerca del margen, AIVM entre 30° y 75° los arcos que forman las
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secundarias cerca del margen son de forma rectangular muy angulados; presentes venas
intersecundarias ligeramente curvas que parten de la vena media hacia las venas
secundarias; varias venas terciarias percurrentes en las areas intercostales con trayectoria
tortuosa; las venas de orden superior forman un reticulo con patrdn aleatorio.

Descripcién; Las hojas son de forma eliptica muy estrecha, tienen 42.0-99.0 mm
de largo y 8.0-13.0 mm de ancho, con relacion largo/ancho de 5.2-7.6:1. Tienen la base
redondeada estrecha, y el peciolo muy grueso con 2.6-8.0 mm de largo. El apice es
agudo 32° (20°-36%). El margen es entero o con pequefios dientes salicoides. La
venacion es pinnada, con vena media recta y gruesa en la parte basal, disminuyendo ef
didmetro hacia el 4pice, y 8-14 pares de venas secundatrias camptodromas, con un
desarrollo muy prolongado cerca del margen, y ATVM de 50.3° (30°-75°). Los arcos que
forman las secundarias cerca del margen son de forma rectangular muy angulados. Se
encuentran algunas venas intersecundarias ligeramente curvas que parten de la vena media
hacia las venas secundarias. Las venas terciarfas en las dreas intercostales son
percurrentes y tienen trayectoria tortuosa. Las venas de orden superior describen un
patron aleatorio.

Especie: Salix perrilliatiae Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 20y 21.

Etimologia: EI epiteto especifico reconoce el trabajo paleontologico de la Dra.
Maria def Carmen Perrilliat Montoya, quien se encuentra a cargo de la coleccion
paleontologica del Museo de Geologia, UNAM,

Holotipo: Depositado en la coleccion Paleontologica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1099).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35N, 97°55W).

Edad: QOligoceno.

Diagnosis: Hoja incompleta de forma eliptica estrecha; apice agudo; margen con
dientes salicoides muy pequefios; venacién pinnada, vena media recurvada, 14 pares de
venas secundarias camptédromas, muy ligeramente recurvadas, casi rectas, AIVM entre
29° y 67° patrén de las venas tercianas en las 4reas intercostales muy variable; escasas
tercianias percurrentes, venas intersecundarias abundantes a veces tan gruesas como las
secundarias.

Descripeion: La hoja estd incompleta pero se distingue la forma eliptica estrecha,
con 77.0 mm de largo y 10.0 mm de ancho. Aunque no estd completa la refacion
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largo/ancho parece indicar tendencia a la linearidad (7.7:1). Su base estd ausente y el
apice es agudo (32°). El margen es dentado, con dientes salicoides muy pequefios y
espaciados. La venacién es pinnada, con vena media ligeramente recurvada, venas
secundarias camptodromas, delgadas, con trayectoria tortuosa, y AIVM de 48.7° (29°-
67°). Los arcos que forman las venas secundarias cerca del margen son de forma variable.
Las venas terciarias en las areas intercostales tienen un patrén muy variable, y son raras
las percurrentes. Las venas intersecundarias son abundantes, a veces tan gruesas como las
secundarias, por lo que es dificil distinguirlas.

Género: Salix sp. Fig. 22y 23.

Tipo: Depositado en la coleccidn Paleontologica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1100}

ELocalidad: Los Ahuehuetes, Formacién Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Descripcion: El fragmento de hoja es al parecer de forma eliptica estrecha, tiene

51.0 mm de largo y 5.0 mm de ancho. Aunque no esta completa la relacion entre el largo
y ancho parece indicar tendencia a la linearidad. La base y el apice estan ausentes. El
margen es dentado, con dientes salicoides muy pequefios y espaciados. Venacion pinnada,
vena media ligeramente recurvada, 10 pares de venas secundarias camptodromas,
delgadas y recurvadas, con trayectoria tortuosa, v AIVM de 64.7° (53°-77°). Los arcos
que forman las secundarias cerca del margen son de forma variable pero tienen ¢l margen
redondeado. Venas terciarias en las ireas intercostales con patron muy variable, algunas
percurrentes recias.

Género: Populus L.

Especie: Populus dentiacuminata Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 24 y 25.

Etimologia: El epiteto especifico hace referencia al caracter tan distintivo de la
condicion marcadamente acuminada y fa presencia de dientes en el dpice de la hoja.

Holotipo: Depositado en la coleccion Paleontologica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Autdnoma de México, (IGM-PB 1101).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35'N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.
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Diagnosis: Limina con &pice iargamente acuminado, margen serrado, dientes
salicoides pequefios, curvados hacia la parte media de la hoja, venacidn pinnada, vena
media notoria, ligeramente curva, 6 pares de venas secundarias broquidédromas
formando arcos largos y estrechos, la curvatura es muy cercana al margen y oblicua a la
vena media;, AIVM entre 38° y 61°; vena fimbrial a lo largo del 4pice; venas terciarias en
las areas intercostales con desarrolio variable, baja percurrencia,

Descripcion: Se conocen dos ejemplares incompletos que conservan la porcién
apical de la hoja por lo que se supone que la forma de la hoja posiblemente sea
lanceolada. La parte conservada alcanza 82 mm de [argo y 39 mm de ancho. Su apice es
largamente acuminado. El margen es aserrado, con dientes salicoides pequefios dirigidos
hacia la parte media de la hoja. La venacién es pinnada, con vena media notoria y
ligeramente curva, 6 pares de venas secundarias broquidodromas, que forman arcos
largos y estrechos, el AIVM es de 53.5° (38°-61°). La curvatura de los arcos es muy
cercana al margen y es oblicua a la vena media. Tiene una vena fimbrial a lo largo del
dpice. Las venas, tercianas se ramifican en las areas intercostales y se distribuyen en un
patron aleatorio, son rarag las percurrentes. Las venas terciarias cerca del margen forman
varios arcos de forma variable.

Especie: Populus mutreloides Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 26-29.

Etimologia: El epiteto especifico es un anagrama que hace referencia al parecido de
este £osil con P. fremmulpides Michx,

Holotipo: Depositado en la coleccién Paleontoldgica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1102-1104).

Localidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Hoja de forma eliptica amplia; base obtusa asimétrica; margen aserrado,
con dientes salicoides pequefios y delgados, dirigidos hacia la parte externa de la hoja;
venacién acrodroma imperfecta, vena central notoria y recta; 2 venas principales laterales
con é@ngulo de insercion a la vena central de 37° y 31°; 2 pares de venas secundarias con
AIVM de 31° y 66° numerosas venas intersecundarias con trayectoria sigmoide que unen
la parte basal de las venas laterales principales con la central; abundantes venas terciarias,
en las areas intercostales percurrentes, con trayectoria curva dirigida hacia el apice;
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ordenes superiores de venacion dificiles de distinguir; las venas de orden superior forman
un reticulo algo regular.

Descripcion: Los ejemplares reconocidos estan incompletos y tienen 32.0-36.0 mm
de largo y 12.0-22.0 mm de ancho, pero posiblemente tengan forma eliptica amplia. Su
base es obtusa y asimétrica con uno de los lados cdncavo, no se observa el apice. El
margen es serrado con dientes salicoides pequefios y delgados dirigidos hacia la parte
externa de la hoja. La venacion es acrodroma imperfecta, ya que se observa el desarrollo
de una de las venas principales v ésta forma un arco estrecho con la vena secundaria
adyacente. La vena central es notoria y recta. Un par de venas laterales principales
tienen angulo de insercidn a la vena central de 37° y 31°. Dos pares de venas secundarias
tienen ATVM de 50° (31°-66°). Hay numerosas venas intersecundarias con trayectoria
sigmoide que unen la parte basal de las venas laterales principales con la central. También
son abundantes las venas terciarias percurrentes en las areas intercostales que tienen
curvatura dirigida hacia el ipice. Los ordenes superiores de venacion son dificiles de
distinguir. Las venas cuaternarias forman un reticulo algo regular,

Especie: Populus silvae Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 30-32.

Etimologia: El epiteto especifico reconoce el trabajo de la Dra. Alicia Silva Pineda
en el area de paleobotanica del Paleozoico y Mesozoico en México.

Holotipo: Depositado en la coleccion Paleontolégica del Instituto de Geologiz de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1105-1107).

Locatidad: Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México (18°35N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Limina de forma eliptica amplia; base redondeada; margen serrado con
dientes salicoides pequefios, curvados hacia el dpice; venacion acroédroma, vena central
notoria y recta, & pares de venas secundarias broquidodromas, la curvatura del arco cast
paralela a la vena media; ATVM entre 44° y 68°; venas terciarias en las dreas intercostales
escasas.

Descripcién: Lo tres ejemplares reconocidos son diferentes por el tamafio. La hoja
tiene forma eliptica amplia, con 54-98 mm de largo, 31-74 mm de ancho, y relacion
largo/ancho de 1.7-1.3:1. La base es redondeada en el ejemplar mas grande, y forma un
angulo recto en otro (90°). En ese mismo ejemplar el peciolo es de 6.0 mm de largo.
Dos hojas estan incompletas en la porcion del apice, l2 hoja completa tiene dpice obtuso.

il

70



El margen es serrado con dientes salicoides pequefios dirigidos hacia el apice de la hoja.
La venacidn es acrédroma, con vens central notoria vy recta, 6 pares de venas secundarias
broquidodromas, con trayectoria ligeramente curva, ef AIVM es de 52.8° (36°-68°). La
curvatura del arco es casi paralela a la vena media. S6lo se observan algunas terciarias
percurrentes en las areas intercostales.

Especie: Populus hernandezii Ramirez et Cevallos-Ferriz sp. nov. Fig. 33-35.

Etimologia: El epiteto especifico reconoce el trabajo del Dr. Efraim Hernandez-
Xolocotzi, importante promotor de la investigacion botanica en México.

Holotipo: Depositade en la coleccidn Paleontologica del Instituto de Geologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México, (IGM-PB 1108).

Localidad; Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en 12 ribera del rio Axamilpa,
noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México, (18°35'N, 97°55W).

Edad: Oligoceno.

Diagnosis: Hoja de forma lanceolada; épice agudo; base redondeada, peciolada;
margen aserrado con dientes salicoides pequefios; venacién pinnada, vena media notoria,
figeramente recurvada, 10 pares de venas secundarias campiddromas, con desarrolio
prolongado cerca del margen y trayectoria tortuosa, las dos primeras opuestas, AIVM
entre 36° y 72° venas terciarias en las 4reas intercostales con patrdn percurrente y
trayectorias variables.

Descripcidn: Se conoce una sola hoja de forma lanceolada, con 29.0 mm de largo,
6.0 mm de ancho, y relacién largo/ancho de 4.8:1. Bl apice es agudo (22°). El margen es
aserrado, con dientes salicoides espaciados. La venacion es pinnada, con vena media
notoria y ligeramente recurvada con 10 pares de venas secundarias. La venas secundarias
son camptodromas con desarrollo prolongado cerca del margen y trayectoria tortuosa. El
AIVM es de 55.9° (36°-72°). Las venas terciarias en las areas intercostales son
percurrentes y tienen trayectorias variables,

Asignacion Taxondmica

Las comparaciones que se hicieron para encontrar alguna afinidad taxon6mica entre
los fosiles con especies actuales u otras fosiles, estuvieron limitadas por la disponibilidad
del material en los herbarios de Méxice y el registro paleobotdnico publicado.
Evidentemente la representacion global de especies de Salicaceae en los herbarios es baja,
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pero de cualquier manera se discuten aspectos mis generales en las tendencias
morfoldgicas que presentan las plantas actuales y que a veces se pueden reconocer entre
los fésiles.

Para la comparacidn de las Salicaceae (Salix y Populus) de Los Ahuehuetes se
consideraron 53 especies de Norteamérica (algunas se comparten entre Alaska, Canada y
EUA) y 27 de México (algunas con distribuciones amplias entre EUA y México) y un
menor namero de Europa y Asia, ademads, con base en la literatura se revisé el registro
fosil.

Como se comentd antes, los caracteres diagndsticos de Salicaceae son los tipicos
dientes salicoides, la venacién secundaria camptodroma y en muchas ocasiones la forma
de la hoja. Aungue no todas las hojas fosiles de Salicaceae estan completas, para la
separacién de especies alguna de estas caracteristicas ha sido suficiente, pero en la
mayoria de los ejemplares, la combinacion de varios de ellos permite diferenciarlas muy
claramente.

Existen dos grandes tendencias morfologicas entre las hojas de Salix, una en la que
las hojas exhiben tendencia z la linearidad (e.g. S. alencasterae Fig. 17 y i8), y otra en
que las hojas se observan con una relacidn largo/ancho menor 2 5.0:1 (e.g. §. balsana Fig.
12 ¥ 14). Es importante tomar en cuenta estas tendencias, ya que el desarrollo de varios
caracteres de la venacion se encuentran intimamente correlacionadas con la forma de las
hojas. Entre las caracteristicas que se consideran al mismo tiempo con las diferencias en la
forma de las hojas se encuentran el nimero y longitud de las venas secundanas, mismas
que influyen en la delimitacion de areas intercostales, que a su vez se relacionan a las
variaciones de la condicidn de las venas terciarias.

A pesar que los gjemplares incluidos en Salix Aranguthyiorum son algo variables
entre si, la organizacidn de las venas secundanias permite relacionarlos a las especies
actuales Salix babylomica L. (Fig. 36) y §. lasiandra Benth. (Fig. 37). Ambas especies
tienen al igual que el fosil, forma eliptica, base redondeda estrecha y dientes espaciados en
forma regular, pero son distintas en el patron de venacion y en la forma del apice, S.
babylonica tiene un patron de las secundarias menos regular que S. lasiandra (Fig. 37),
mientras que S. babylonica tiene un apice agudo (Fig. 36) y en S. lasiandra tiende a
acuminado. Por la organizacion del patrén de venacion 8. Aranguthyiorum es mas similar
a 8. lasiandra, pues S. babylonica se diferencia de ambas especies por el mayor nimero
de venas intersecundarias gruesas y las trayectorias tan variables de las terciarias que en
conjunto otorgan un aspecto de menos regularidad a su patrén de venacién.
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Pocas especie de Salix tienen forma lanceolada estrecha y base redondeada como §.
poblana (Fig. 6 y 7). Ademas, sumando su caracteristico diametro menor de las venas
secundarias con respecto a la vena media, este fosil es completamente diferente a
cualquier especie de México. Otras especies fuera de México tienen forma lanceolada,
por ejemplo S. longipes Hook (que habita de Virginia a Flonida, EUA, pero presente
también en Cuba), S. fucida Muhlenb. (New Jersey, Kentucky, Nebraska y varios estados
del Noroeste de EUA) y §. eriocephala Michx. (Columbia Britanica, Virginia, Montana,
Colorado y California, EUA) (Newsholme, 1992), sin embargo, estas hojas son mas
anchas y la similitud con el fosil es imitada.

En Salix mixteca la forma eliptica amplia, la base redondeada y las venas
secundarias que describen curvas amplias con trayectoria tortuosa por influencia de las
venas terciarias, son caracteres que permiten su distincién con respecto a las otras
especies de Los Ahuehuetes. La comparacion con las especies actuales de México indica
que no existen formas que se parezcan a ella pues las mas similares tienen forma eliptica
con relaci6n largofancho de 2 9:1, la base es aguda y las venas secundarias no tienen una
curvatura tan marcada (e.g. 5. paradoxa HB K. Fig. 38). igual resultado se obtienen al
compararia con las especies conocidas, fosiles y actuales de otras partes del mundo.

Resulta dificll comparar @ §. balsana con otras especies para establecer alguna
similitud, ya que tanto la forma de la hoja como la disposicion de la venaciéon es muy
distinta a lo reportado en hojas de plantas actuales y fosiles. La hoja presenta un mimero
muy pequefio de venas secundarias, una base asimétrica y el dpice redondeado, caracteres
que no estan presentes en los otros fosiles. La suma de caracteres resultan en una hoja
con caracteristicas poco tipicas en Salix, sugiriendo la posible presencia de una especie
endémica y extinta.

Las hojas de 5. alencasterae son elipticas, pero varian las relaciones largo/ancho, de
esta forma los diferentes morfotipos pueden dividirse en dos grandes grupos, donde la
diferencia mas importante entre ellas lz otorga la posibilidad de distinguir o no, venas de
orden superior. Este criterio es atil cuando se presentan hojas incompletas que son
similares, a simple vista, a hojas lineares de otras especies, pero que pueden asociarse al
grupo de S. alencasterae en el que no se distinguen venas de orden superior. El riesgo
gue se asume al relacionar éstos dos grupos de hojas con diferentes morfotipos, basados
en algunos caracteres, €s que realmente sean dos especies diferentes y no una como se
propone en este momento. Debido a la ausencia de caracteres que permitan esclarecer
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sus relaciones, se descarta la posibifidad de asumir el error de nombrar dos especies
cuando en realidad es una sola.

A diferencia de otros fosiles de los Ahuehuetes, en este abundante nimero de
ejemplares, que puede considerarse el primer grupo de §. alencasterae, no se distinguen
mis que las venas secundarias, pues son muy escasas las venas de orden superor (Fig.
18). Este criterio ¢s util cuando se presentan hojas incompletas que son similares, a simple
vista, a hojas lineares de otras especies, pero que pueden asociarse al grupo de S
alencasterae en e que no se distinguen venas de orden superior. Como fosil, una
explicacién posible para esta situacion puede aducirse a fa condicién escierosada de la
-hoja, que en combinacién con el proceso de fosilizacion impide observar detalles de la
venacion, o en otra explicacion, la condicion puede deberse al limitado desarrollo de los
componentes vascutares de la hoja, como caracter propio de la especie. Esta dltima
propuesta tiene validez cuando se reconoce que esta condicion del patrén de venacidn es
raro, pero no desconocido en Salicaceae. [Entre las especies actuales con este
comportamiento se encuentran 5. inferior Row. de la region noroeste de Norteamérica
(Fig. 39 y 40) y S. exigua Nutt. del noroeste de México (Fig.41). Las dos especies
actuales y S. alencasterae tienen varios caracteres en comin, las hojas son estrechas,
aunque mas lineares en S. interior y en S. exigua, ademas, en ambas las venas secundarias
tienen trayectorias curvas que parecen anguladas. En S. exigua el niimero y el tamafio de
los dientes es menor (Fig. 41). En esta especie actual se distinguen varios morfotipos y el
peciolo es grueso, con lo cual resuita que existe una gran similitud con S. alencasterae.

El segundo grupo de hojas de §. alencasterae, se caracteriza por tener una relacion
largo/ancho de 7.6:1 y un mimero pequefio de dientes en el margen (Fig. 17). Debido a
que las venas secundarias también se presentan en un pequefio nimero, tiene grandes
areas intercostales. Otra caracter refacionado a la amplitud de ias areas intercostales
amplias es que ias venas terciarias, que en este grupo si aparecen, son percurrentes y
tienen un desarrolio muy extenso (Fig. 19). Se observa que tomando en cuenta las
caracteristicas anteriores fas relaciones de similitud de esta hoja son diferentes al
morfotipo anterior. Las relaciones de simifitud toman en cuenta que en las hojas lineares,
se identifican dos tendencias, en la primera las venas secundarias se unen cerca del
margen y forman una vena intramarginal {e.g. S. chilensis Molina Fig. 42, §.
humboldtiana Willd. Fig. 43 y S wigra Marsh. Fig. 44), en la segunda las venas
secundarias son libres y aunque corren paralelas al margen por una distancia larga, no
llegan & unirse (e.g. §. bonplandiana Schneid. Fig. 45, S. hartwegii Benth, Fig. 46 y S.
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goodingii Ball. Fig. 47). Salix nlencasterae es mas parecida al segundo grupo, pues se
nota en la porcidn del margen, que las secundartas no se unen entre si y no forman vena
intramarginal. Ademds, las venas secundarias no tienen trayectoria tortucsa (Fig. 19}
cormo en otras especies (Fig. 11), cuyo origen puede marcarse a partir de la influencia de
las terciarias sobre las secundarias, cuando se forman los arcos en la cercania del margen,
No obstante, la trayectoria y niimero de secundarias es muy diferente entre las especies
actuales de México (e.g. S hariwegii de Durango) y a otras especies fosiles fuera de
Meéxico. En ia literatura, a partir de diagramas de los patrones de venacién se encuentra
que S. viminalis L., que habita en La Gran Bretafia y el oeste de Buropa (Kritssman,
1986), es muy similar en la forma v el patron de venacion, considerando ¢l arreglo de las
venas secundarias v las 4reas intercostales que se forman. Sin embargo, no se puede
constatar esta similitud a partir de otros caracteres, como los drdenes superiores de la
venacion, ya que los diagramas no incluyen en detalle éstos datos.

Otra de las especies con tendencia a la linearidad, Salix perilliatae, a pesar de no
estar completa se diferencia entre las actuales por la baja organizacion en el arreglo de las
venas secundarias, donde no se distingue un espaciamiento muy regular, ademas de la
forma variable en que las venas secundarias terminan en ef margen de Ia hoja (Fig. 21).
La abundancia de venas intersecundarias es una caracteristica de esta hoja, donde éstas
tienen diametros similares a las venas secundarias y la distincion entre ellas es dificil. Las
venas secundarias pueden ramificarse y cuando se presentan arcos, la amplitud de los
mismos es variable, asi como la distancia a {a que se encueniran del margen. Entre las
especies actuales el arreglo de las venas de §. perrillatae es similar a S. bonplandiana
(planta con amplia distribucion, desde Sudamérica hasta el sur de Norteamérica Fig. 45) y
§. hartwegii (regidon centronorte de México Fig. 46). En las dos especies actuales el
nimero de venas intersecundarias varia, siendo mayor en S. bomplandiana, pero la
condicion de mayor ramificacion de las venas secundarias en §. hartwegii, que a su vez se
unen a otras secundarias adyacentes otorga un aspecto desorganizado en el patron de
venacion, muy similar al de §. perrilliatiae. Entre las especies fosiles algunos morfotipos
de 8. pelvigata del Mioceno de Nevada (Wolfe, 1964, Lamina 8, fig. 8), tienen una cierta
semejanza en fa organjzacion variable de las venas secundarias, pero no se puede discutir
la similitud entre ambos fosiles por no contar con los detalles de la venacién de alto
orden.

Para la distincion del uitimo tipo de hoja de Salix, Safix sp., se toma en cuenta la
porcidn que logra observarse de la forma foliar (Fig. 22) y algunos caracteres del patrén
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de venacion, La razén de cambio entre el ancho y largo del segmento parece ser una
indicacion de la marcadisima linearidad de la hoja, que esta relacionada a la estrecha area
entre la vena media y el margen, vy el hecho de que las venas secundarias tienen una
longitud muy corta antes de curvarse cerca de margen (Fig. 23). Las venas secundarias
curvas y las dreas intercostales tan estrechas, en las que por otro lado se presentan pocas
venas intersecundarias, son las caracteristicas que diferencian a Safix sp. de §
alencasterae y S. perrifliatiae. Distinguirla como especie por €stos pocos caracteres no
sirve de mucho al momento de compararla con las actuales ¢ con otros fosiles pues para
descartar la similitudes se requieren més datos morfoldgicos. Estas diferencias pueden
reflejar l1a variabilidad adn no entendida de alguna especie similar, por lo que se prefiere
en este momento referirla tan $6lo al género.

Dentro de la variabilidad foliar del género Populus, se pueden encontrar hojas
estrechas, menos comunes que aquellas con las laminas amplias {e.g. Populus balsamica
Fig. 48), que son mas parecidas a hojas de Salix (eg. S. mexicana Fig. 49 y S.
amigdaloides Fig. 50), sin embargo, aun cuando la forma de las laminas es muy similar,
ambos géneros se pueden diferenciar por el criterio del primer o los dos primeros pares de
venas (Manchester et al_| 1986, Wolfe y Schorn, 1990).

Se reconoce en Populus dentiacuminata como un caracter determinante el dpice
atenuado muy largo v con dientes en el margen (Fig. 24). Esta misma caracteristica se
reconoce en parte de la Seccion Abaso y es mis marcada en P. mexicang Wesm., especie
endémica de México, que tiene una drea amplia de distribucion en Ia regién norte del
territorio. En Populus mexicana se reconocen dos morfotipos foliares. En el primero
(Fig. 51), el dpice es mas acuminado, sin embargo, €l patrén de venacién es diferente al
fosil, ya que en las hojas de ia planta actual los angulos de las venas secundarias a la vena
media son mas agudos y la trayectoria de estas venas es recta, que da como resultado la
forma muy estrecha de los arcos cerca del margen. En cambio, las hojas del segundo
morfotipo (Fig. 52) tienen el dpice menos largo, pero el dngulo de las venas secundarias
con respecto a la vena media tienen una amplitud mayor, y la trayectoria de estas venas es
curva, de tal manera que los arcos cercanos al margen son mas amplios. Ademas, la
forma de los dientes también varia entre los dos morfotipos. En el primer morfotipo son
mas pequefios y cercanos enire si, que en el segundo. Populus dentiacuminala parece ser
la hoja de upa planta que combina caracteristicas de dos morfotipos actuales
aparentemente bien establecidos. La relacidn entre P. demtiacuminata y P. mexicana
hace evidente un importante proceso de diversificacion para el género en el suroeste de

76



Norteamérica, ya que P. wilmattae Cockerell de ia Formacion Green River (Eoceno
Medio), se ha relacionado con la especie endémica mexicana (Manchester et al., 1986).
I as tres especies comparten la presencia de dientes a lo largo de los flancos en el extremo
apical de la hoja, caracteristica que no ocurre en otros Populus actuales (MacGinitie,
1969; Manchester et al. 1986). La similitud entre P, wilmattae y P. dentiacuminata,
tomando en cuenta los patrones de venacidn, es bastante limitada, ya que P. wilmattae
tiene una venacién primaria marcadamente acrédroma y las venas primarias y secundarias
tienen angulos agudos con respecto a la vena central. Ademas al tener venacion
acrodroma, el ndmero de venas secundarias es pequefio y las que se encuentran cercanas
al &pice son delgadas y cortas. La venacion de P. dentiacuminata por el contrario parece
ser pinnada, tal como lo indican los 4ngulos de las venas secundarias, qu¢ son mas
amplios que las principales de P. wilmattae y mas gruesas que las secundarias en la misma
especie. La conclusién de Manchester et al. (1986) es que F. wilmatae represente a una
planta extinta con afinidad a la actual P, mexicana y que su tendencia a [a venacién
palmada tal como lo ha mencionado Wing (1981} puede reflejar una "ancestria palmado-
dillenida". Por la condicion tendiente a palmada (actinddroma-acrodroma) que se
reconoce en las especies del Eoceno (Wing, 1986), P. wilmatiae parece representar el
estado ancestral o basal de la linea evolutiva de P. mexicana, mientras que P.
dentiqcuminata podria representar un estado de evolucion mas cercang a las especies
actuales
Populus mutreloides se distingue de las otras especies de Los Ahuehuetes por la
condicién acrodroma incompleta, los dientes muy delgados y el bajo nimero de venas
secundarias (Fig. 26). Ademés, las venas principales laterales que se unen a la secundaria
superior, forman un arco muy estrecho y agudo cerca del margen y el hecho de que en las
grandes areas intercostales que se forman existen varias venas intersecundarias con
trayectoria variable, que van de la vena media a las laterales con angulos casi rectos,
permite afirmar que pocas especies pueden relacionarse a P. mutreloides (Fig. 26). Las
mas parecidas son la especie actual P. fremuloides Michx, (Fig. 53) y los fosiles de
Norteamérica: P. tremuloides del Mioceno de Nevada (Wolfe, 1964, Limina 8, fig.5-7),
P. cedrusensis Wolfe del Mioceno de Nevada (Wolfe, 1964, Lamina 7, fig. 4,5,8) y P.
wyomingiana MacGinitie del Eoceno de Wyoming (Mac Ginitie, 1982).
Aunque las semejanzas son bastantes, pueden marcarse diferencias importantes
entre las hojas de la nueva planta de Los Ahuehuetes y P. tremuloides y P. cedrusensis.
En las dos dltimas especies, las venas laterales principales no se unen a la secundaria

77



adyacente, sino que se dirigen hacia el margen describiendo una curva (Fig. 53), ademas
en un morfotipo de P. cedrusensis estas mismas venas principales se dicotomizan. La
base en las dos especies es redondeads, forma que contrasta con la obtusa de P.
mutreloides. La direccion de las venas intersecundarias de P. cedrusensis, hacia el apice
{debido al angulo agudo en que se originan), no es similar a P. mutreloides, pues en ésta
se dirigen hacia los lados para conectar la vena lateral principal. Por ltimo el nimero de
venas laterales que se originan en la zona externa de las laterales principales es bajo en F.
cedrusensis comparado a P. mutreloides.

Las caracteristicas de P. wyomingiang que la hacen similar a P. mutreloides, son la
forma de los dientes delgados, poce curvados, con su cispide dirigida hacia el apice, el
niamero pequefio de venas secundarias y la direccién lateral de las venas intersecundarias,
que conectan la vena central con las laterales principales. Sin embargo, también se
reconocen varias diferencias. Las mas importantes son que la vena lateral no se une a la
secundaria adyacente y que el nimera de venas laterales que se originan de las principales
es menor que en P. mufreloides. Ademias, una diferencia bastante relevante es que
mientras en P. wyomingiana los drdenes de venacion superior pueden diferenciarse, en P.
mutreloides €stos ordenes de venacion tienen didmetros similares. Sin embargo, un
aspecto interesante entre estas dos especies, es que puede sefialarse alguna similitud
morfoldgica con respecto a hojas que se distinguen por diferencias en la fenologia (Fig.
28). Esta afirmacién se sustenta por las diferencias morfologicas tan marcadas en
especimenes que se atribuyen 2 la misma especie y que se piensa, corresponden a hojas
que aparecen a lo largo del ciclo de vida de la planta.

A pesar de los caracteres en comin entre P, tremuloides, P. cedrusensis y P.
wyomingiana con P. mutreloides, 1a suma de diferencias indica una limitada similitud
entre estas especies. De entre las diferencias la mas importante se encuentra la fusion de
la vena principal con la secundaria superior que forma un arco estrecho, caracteristica que
la distingue entre el género Populus.

Populus Silvae (Fig. 30 y 31) parece relacionarse con la actual Populus monticola
Brge. (Fig. 54 y 55), otra especie endémica del occidente de México. Las caracteristicas
de P. monticola que permiten relacionarla al fsil son la venacién primaria acrodroma, las
secundarias rectas, con angulos cercanos a 45°, con la formacion de un arco muy discreto
y estrecho en una porcién muy cercana al margen de la hoja. Los dientes aunque varian
de tamafio tienen la misma forma y ubicacién de la cispide, Debido a [a alta variabilidad
morfologica de P. monmticola, las Fig. 54 y 55 no constituyen los morfotipos mas
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parecidos a P. monticola, pero una de las formas mas similares aparece en el trabajo de
Eckenwalder (1980 fig. 6). A pesar que las hojas aclaradas (Fig. 54 y 55) difieren mucho
en la forma de los dientes y el dpice, son Gtiles para ilustrar las mismas variaciones que
aparecen en la base de las hojas de los morfotipos de P. silvae (Fig. 30 y 31).

La hoja de Populus hernandezii (Fig. 33) puede confundirse con las hojas de
Salix poblana (Fig. 7), pues las hojas de ambas especies tienen forma lanceolada, ademas
de que algunos morfotipos de 8. poblana tienen la base redondeada como este fosil (Fig.
7). Pero la confusion se resuelve observando los primeros dos pares de venas (Fig. 34),
que son opuestos como en el resto de especies de Populus. Aunque por este caracter se
puede afirmar que la hoja pertenece a Populus, entre las especies actuales con hojas
lanceoladas y venacion pinnada que se han revisado del género, se encuentra que la base
redondeada es muy rara, o posiblemente no se encuentre, y sean mis comunes las hojas
que combinan venacién acrédroma y base redondeada (e.g. P. ewphratica, P.
yunnanensis, P. sieboldii; Krizssman, 1986), hojas con venacién acrodroma y base aguda
[e.g. P. balsamifera var. trichocarpa (T. & G.) Bingsh Fig. 56] y hojas con venacion
pinnada y base aguda (e.g. P. angustifolia James Fig. 57). Otro de los caracteres que
hace diferente a P. hernandezii de las especies que pudieran parecerse a ella es el
prolongado desarrollo de las venas secundarias a lo largo del margen (Fig. 33).

Wolfe comenta (com. escr. 1998), que efectivamente, la forma lanceolada y la
venacion pinnada es rara entre las hojas de Populus, y agrega que un criterio adicional
para asegurar [a identificacién es distinguir gléndulas en la porcion basal de la hoja, que
son caracteristicas del género. En P. hernandezii no se distinguen tales glandulas. Entre
los fosiles similares a P. hernandezii se ha reportado a P. payatienssis Axelrod del
Mioceno-Plioceno de Nevada (Axelrod, 1957; lamina 5, fig. 8). Esta especie con una
amplia variabilidad, tiene forma lanceolada-eliptica con relacién largo/ancho de 6.5:1,
base redondeada, margen con dientes escasos y pequeifios, venacion acrodroma
suprabasal, venacion secundaria pinnada y los dos primeros pares de venas opuestos. El
arreglo de las venas principales y secundarias, asi como su trayectoria son caracieres que
determinan la similitud entre ellas, desafortunadamente las ilustraciones en el trabajo de
Axelrod (1957) no presentan detalles del orden superior de venacidn y con esto se
reducen las posibilidades de discutir posibles relaciones taxondmicas entre eflas. Entre las
caracteristicas que hacen diferentes a las especies se encuentra la relacién largo/ancho,
que en P. payatiensis resulta en hojas mas lineares que en P. hernandezii.
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Las asociaciones de especies de Salicaceae en Los Ahuchuetes, junto con otros
ejemplos de localidades en el oeste de Norteamérica, donde el nimero de especies fosiles
es alto, expresa la importancia en su diversificacion que ha significado este territorio para
Salix y Populus. Este importante proceso de diversificacion y las asociaciones con varias
especies pueden reconocerse desde Alaska, donde Wolfe (1966) distingue 5 especies de
Salix v 3 de Populus en 1a parte media de la Formacidn Kenai (posiblemente del Mioceno
medio) de Ia region Cook Inlet, o en latitudes tan bajas como los Ahuehuetes. Esta
misma importancta se refleja en la actualidad por el nimero de representantes que crecen
en EUA y México, varios de los cuales tiene distribuciones geograficas entre ambas areas.

La expresion de este proceso de evolucion puede observarse claramente en las
caracteristicas del patrén de venacion de Salix en Los Ahuehuetes, cuyas especies se
ajustan a la secuencia de cambios propuesta por Wolfe (com. pers. 1998). Este
investigador ha sefialado que las especies del Eoceno tienen unta organizacion muy regular
de la venacion (incluyendo venas terciarias percurrentes), asi como ordenes de venacidn
altos {e.g. quinto orden) y la presencia de dientes bien diferenciados, caracteristicas que
pueden reconocerse en S. Aranguthyiorum, por ejemplo. Por otro lado las especies del
Oligoceno tienen un patrén de venacién menos regular, los érdenes de venacién no son
tan altos y los dientes tienden a desaparecer o no se encuentran (e.g. 5. balsana). Resuliz
por tanto que entre las especies de Los Ahuehuetes se pueden reconocer ejemplares que
exhiben uma condicion derivada, pero también se presentan otros con caracteres
ancestrales. Esto es importante con respecto a las especies actuales, pues como se
mostré en las comparaciones anteriores no se ha encontrado una relacién taxondomica
clara entre los fosiles descritos y las actuales, situacion que posiblemente refleje una fuerte
diversificacion de la familia en varios episodios. Esta condicion de Salicaceae tal vez
tenga un significado importante al momento de tratar de distinguir los grandes eventos de
especiacion en el pasado de México, ya que posiblemente sea una clara indicacion de que
en el territorio esti presente una vegetacion con caracteristicas muy particulares desde el
Neogeno o mucho tiempo atris.
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DISCUSION
Relaciones Sinecoldgicas de los Taxa
Al momento no existe una idea clara acerca del tipe de paleocomunidad integrada

en la localidad de Los Ahuehuetes durante el Oligoceno. S$in embarge, se pueden inferir

varias condiciones del lugar de acuerdo con los datos que aporta la composicion
tloristica, las caracteristicas que se observan en los diferentes érganos fosiles, asi como la
informacién geologica de que se dispone. Para esto se debe considerar que las plantas
responden desde el pasado, al igual que en ¢l presente, a factores particulares def medio
que son determinantes, algunos de los cuales se mantienen presentes a lo largo de mucho
tiempo.

El conocimiento actual de la composicion paleofloristica en la localidad los
Ahuchuetes indica que los taxa mas diversos y abundantes son Leguminosae,
Anacardiaceae y Salicaceae. Las leguminosas se han reconocido a partir de cinco frutos
(Magalion-Puebla y Cevallos-Ferriz, 1994), pero existen otros diferentes no descritos ain
que pueden asociarse a la familia, ademds de un gran nimero de foliolos dispersos sin
identificar. Respecto a Anacardiaceae aparte de los tipos foliares descritos de
Pseudosmodingium (Ramirez-Gardufio y Cevallos-Ferriz, 1996) y las nuevas especies
descritas en la presente tesis, exjsten varias liminas dificiles de asociar debido a su pobre
conservacién. A pesar de no reconocer su afinidad, distinguir ldminas diferentes a las
descritas hace evidente que esta familia, al igual que Leguminosae, es un taxon bien
representado en Los Ahuehuetes. Las especies reconocidas de Salicaceae (Salix y
Populus) indican que el proceso de diversificacién de esta familia también fue importante
en el sur de México. Aunque en menor nimero también destacan las Rosaceae de las que
se han reconecido varios taxa como Cercocarpus (Velasco de Leon y Cevallos-Ferriz,
1957}, y otros determinados de manera informal {e.g. Holodiscus, Fallugia, Vauquelinia,
Sorbus, etc). Con menor nimerc de especies se encuentran representadas las
Eucommiaceae, Ulmaceae, Berberidaceae, Rhamnaceae y Sapindaceae.

Considerando la distribucién en comunidades actuales de varios taxa similares a los
reconocidos en Los Ahuehuetes (Pseudosmodingium, Pistacia, Mimosa, Lysiloma y
Saphora) es sugerente la existencia de un bosque tropical caducifolio en el Oligoceno de
Tepexi de Rodriguez. Las determinaciones preliminares de madera fosil, colectada en
sedimentos que pertenecen a la Formacién Pie de Vaca, en las cercanias del poblado de
Cuayuca de Andrade (a 30 Km. de Tepexi de Rodriguez), confirman esta composicion
pues al momento se reconoce tentativamente a Pithecollobium, Prosopis, Cecropia y
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otras leguminosas, una monocotiledonea, una Salicaceae y una Euphorbiaceae. Por un
lado, Eucommia y Cedrelospermum (génere extinto) son plantas que se asocian a
bosques mesofiticos, aunque tal vez con un caricter caducifolio. Sin embargo, a
Cedrelospermum se le reconoce una alta capacidad para establecerse junto con plantas de
diferentes afinidades, por ejemplo asociarse con plantas consideradas netamente tropicales
0 con elementos sefialados como boreales y templados. En los Ahuehuetes se han
encontrado también varios componentes que han sido sefialados desde su diversificacion
temprana como integrantes de chaparral (Axelrod, 1978), Cercocarpus, Berberis,
Mahonia, Rhus, Pistacia (en lugares protegidos como cafiadas) y algunas Rhamnaceae
(en este caso puede sefialarse a Karwinsiia). Pero no faltan los elementos que evidencian
tipicamente ia vegetacidn de zona drida (Axelrod, 1978). Prosopis, Cardiospermum,
Sapindus, Ephedra y Vauguelinia, ademas de un género propio en la actualidad de la
zona arida de Perd (Haplorhus). Se ve entonces que utilizando e criterio del taxon mas
cercano la conjuncion de los taxa reconocidos en Los Ahuehuetes resulta en una
asociacién que no se corresponde con ninguna reconocida en la actualidad.

En la localidad de Los Ahuehuetes 1a abundancia de Salicaceae y plantas como
Typha y Equisetum, ademas de evidencias diversas (peces, caracoles, ostracodos, una
larva de un organismo acudtico, etc.), confirman la idea de un extenso sistema de cuencas
lacustres durante el Oligoceno. Esta afirmacion es importante porque permite suponer
que las plantas se encontraban creciendo cerca de los cuerpos de agua. Partir de esta
idea, el andlisis de los caracteres foliares requiere cautela en la interpretacion cuando se
busca que algunos de ellos refieran condiciones climaticas del medio, o sean Utiles en la
taxonomia. Las hojas, como la madera, son fuente de informacion altamente
influenciadas por las variaciones del ambiente, y la misma asociacién de plantas en
condiciones ambientales distintas puede encontrar diferente explicacidon si se valoran
algunos factores sobre otros. La presencia de aguz en esta extensa drea puede ser el
factor que integre la gran diversidad de plantas con diferentes afinidades (observadas de la
actualidad), cuya existencia en la localidad estuvo determinada por las condiciones que
¥mprimié al ambiente e} sistema de cuerpos acuaticos.

A pesar de que se ha dicho que [a relacién entre el conjunto de fosiles de los
Ahuehuetes y alguna comunidad actual no es tan directa, el reconocimiento de las
capacidades y posibilidades en el establecimiento y desarrollo bajo condiciones muy
particulares, de algunos grupos de plantas, permiten explicar su presencia en algunas
localidades fosiliferas, cuando por supuesto se toma en cuenta la informacion geoldgica y
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biologica. Como en numerosas localidades del Terciario alrededor del mundo, estan
presentes los géneros Salix v Popuius, taxa asociados a ambientes riparios o cuerpos de
agua someros, aunque a Salix se le reconocen también altas posibilidades para
establecerse en habitats bajo un alto disturbio. Es bien conocido e inobjetable su papel
como pionerc en variados escenarios como inundaciones fluviales estacionales, disturbios
por filego, morrenas glaciares, heladas en la tundra alpina y artica y lugares bajo el efecto
de disturbio humano. Las caracteristicas que le permiten un ripido establecimiento
incluyen la abundante produccién de semillas, con bajo peso, y que disponen de fargos y
delicados tricomas que facilitan su dispersion por viento. Ademas, la propagacidn
vegetativa es muy importante en este género ya que muchas especies de Salix se propagan
por fragmentos de rama, mismos que se dispersan por las corrientes de agua Salix
inferior es un colonizador muy agresivo de riberas arenosas, se propaga por yemas de las
raices, disribuyéndose rapidamente hasta formar densas colonias. Este tipo de
propagacion se conoce en la seccidn Longifoliae. Otra posibilidad que tiene frente a otras
plantas es que cerca del 40% de las especies de Safix son poliploides, lo que posiblemente
aumenta su variabilidad morfologica y ecolégica que le facilitan una amplia distribucion
geografica. Estos cambios pueden ser explicados en términos de una alta diversidad
ambiental o por repetidos cambios intergendmicos a través del tiempo (Argus, 1973).

En el trabajo previo de Pseudosmodingium (Ramirez-Garduiio y Cevallos-Ferriz,
1996), se discutio la relacion que guarda la presencia de piroclastos en la localidad con el
establecimiento de Cedrelospermum, una planta reconocida por su capacidad pionera en
sitios disturbados (Manchester, 1986). Otros taxa que se suman en su caricter de
pioneros son Rosaceae y Salicaceae (Myers, 1996), tal como lo muestra el establecimiento
casi inmediato de estas plantas en lugares fuertemente disturbados como las Aareas
circunvecinas al Monte Santa Elena, EUA. Hay evidencia en varias localidades fosiliferas
que soportan fuertemente éstos hechos en el oeste de Norteamérica durante el Terciario
(Myers,1996). Esta aseveracion se va fundamentando en la localidad de Los Ahuehuetes
con la presencia de Leguminosae y Anacardiaceae, taxa que exhiben una buena
representacion en el afloramiento. Se ha reconocido para las leguminosas un importante
proceso de diversificacién, especialmente en México (Delgado y Sousa, 1993). La
evidencia paleontoldgica en Los Ahuehuetes sugiere que, una de las razones importantes
para explicar este proceso de diversificacion, que es extensive para otras familias, es la
capacidad para enfrentar las condiciones adversas del medio (e.g. Prosopis, Mimosa). El
continuo disturbio por la caida de ceniza durante el Oligoceno de Tepexi de Rodriguez
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debié ser un factor importante para la seleccion de taxa resistentes y con las estrategias
necesarias (crecimiento, reproductivas y de dispersidn) para continuar su evolucion,

Similar capacidad de establecimiento y desarrollo puede reconocerse en
Anacardiaceae, taxa en ¢l que algunos de sus miembros actuales pueden crecer en
condiciones extremas en México (e.g. Bonetiella, Rhus, Pseudosmodingium y Pistacia),
Sudamérica (Haplorhus y Schinus) y en la zona del Mediterraneo (Pistacia). De esta
manera, las plantas que crecieron en la localidad de Los Ahuehuetes tuvieron, por la
presencia de los cuerpos de agua, condiciones que aparentemente favorecieron su
establecimiento; pero el constante disturbio en la zona a través del vulcanismo gener6 una
gran seleccion y posiblemente diversificacion de plantas que después se reorganizaron
para formar las asociaciones que conocemos en la actualidad.

Registro Paleobotinico en México

En varios trabzjos recientes se ha presentado un panorama sobre 1o que se conoce
de las plantas fosiles de México, y en algunos de ellos se refleja una viston preliminar
sobre las ideas que se podian generar con relacién a la historia de la vegetacion de México
(Weber y Cevallos-Ferriz, 1994; Cevallos-Ferriz y Silva-Pineda, 1995; Martinez-
Hernandez y Ramirez-Arriaga, 1996; Lozano-Garcia, 1996). De ellos resalta, en primer
término que aunque cada vez hay mayor informacion sobre las plantas que habitaron el
territorio de lo que hoy es México, son muchos los vacios que persisten, ademéis de que
en ellos se contemplan ideas distintas acerca de la historia de ]a vegetacion det pais.

Esta situacion encuentra explicacién en el enfoque que los distintos autores
proponen para explicar esta historia. Cuando se utiliza como marco de referencia 2 la
vegetacion actual existe una tendencia a describir a la vegetacién del pasado bajo los
mismos parametros, lo que se traduce en que se describan selvas siempre verdes,
caducifolias, subcaducifolias, bosques de pino-encino, sabanas, chaparrales, etc., que
tienen connotaciones particulares dentro de la vegetacién actual, aunque en ocasiones los
verdaderos limites de éstos tipos de vegetacién son dificiles de precisar. Si contando con
toda la informacion potencial para interpretar y definir a las comunidades actuales existen
problemas para lograr un consenso en cuanto a lo que éstas son y significan, es aim mas
dificit equiparar 2 las comunidades fosiles de las cuales contamos con informacion
relativamente parcial para su interpretacion.
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Esta practica se ha basado en el principio del actualismo bioldgico, que orienta a
los estudios paleontoldgicos sobre la premisa de que los fendomenos que observamos en la
actualidad pueden ser estudiados en el pasado. Los fendmenos o procesos bioldgicos son
semejantes a los registrados en el pasado geoldgico, es decir existe una uniformidad de
procesos entre pasado y presente. Lo que varia o va cambiando es la naturaleza de los
organismos (e.g. caracteristicas genotipicas y fenotipicas) y las condiciones cambiantes
dinamicas del ambiente a lo largo de grandes periodos de tiempo Si bien, este actualismo
biolégico es real y sigue vigente en los estudios paleobioldgicos, su interpretacion debe
ser cuidadosa. Por ejemplo, se debe aceptar que cuando se habla de angiospermas, o
algiin otro grupo de plantas, éstas deben cumplir con una serie de caracteristicas que las
incluyan en el grupo haciendo de su edad geoldgica un factor secundario a su definicion,
pero la forma en la que interactuaban con otros organismos las angiospermas del
Cretacico comparadas con las actuales, si puede presentar cambios importantes, ¢ aiin
mas, la manera en que eran seleccionadas las plantas pudo haber sido un proceso muy
distinto, comparada con las formas reconocidas en Ia actualidad. Baste sefialar que los
estudios palececologicos basados en la fisionomia de las hojas del Creticico y parte del
Paledgeno requieren de ser calibrados para ser comparados con aquellos del resto del
Terciario y Cuaternario, que los aniflos de crecimiento de la madera de fas plantas con flor
aparecen hasta el Eoceno, casi 80 millones de afios después del origen de este grupo, 0
que el tamaiio de las semillas se incrementa notablemente del Creticico al Paledgeno
(Crane, 1987, Upchurch y Wolfe, 1987).

Como alterativa a la sobrevaloracién del actualismo biologico, una segunda
opcidn es reconstruir a la vegetacion del pasado haciendo uso del registro fosil como la
fuente de informacién primaria. Mientras que conocer y entender los distintos aspectos de
la biologia de las plantas actuales es importante para entender la biologia del pasado, el ir
demostrando las diferencias que a través del tiempo existieron requiere aumentar la
cautela en las interpretaciones con base en el material fosil. Los ejemplos del parrafo
antetior demuestran grandes diferencias entre las plantas del Cretécico y las actuales, pero
se puede afiadir por ejemplo, el hecho de que la dispersion de frutos o semillas por medio
de animales fue importante sélo hasta el Eoceno. Los frutos de las Zingiberales del
Cretacico respaldan esta idea, pues se ha notado que 2 diferencia de sus contrapartes
actuales éstos tenian muchas semillas de tamafio pequefio, carecian de arilo y la capa
mecénica de la semilla ocupaba un lugar distinto en la cubierta tegumentaria (Rodriguez
de la Rosa y Cevallos-Ferriz, 1994). Los frutos creticicos de Pandanaceae también
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sugieren diferencias importantes en cuanto a la biologia de la dispersion y germinacion de
sus propagulos comparados con los mecanismos que se observan en las plantas actuales
del grupo (Cevallos-Ferriz et al., 1992). En las Haloragaceae también se han detectado
diferencias importantes en la construccién del fruto de las plantas fosiles y actuales
(Hernandez-Castillo y Cevallos-Ferriz, 1998b). En conjunto, la informacion sugiere
cambios importantes entre las plantas del Cretacico y las actuales, ain mas, entre las
plantas del Cretacico y las del Paledgeno. Si a esta informacion se afiade el conocimiento
que se tiene sobre la evolucién de las modificaciones de la flor durante el Creticico el
panorama es aiin mis complejo, pero apoya la idea de que los procesos que moldearon a
las angiospermas fueron los mismos que influyen sobre estas plantas en la actualidad,
siendo el resultado de su actuacion sobre las plantas lo que varia.

Las localidades del Cretacico de México mejor estudiadas son las de Coahuila,
aunque una propuesta sobre la organizacion de las comunidades basados en las
angiospermas es a0n prematura, pero existe evidencia suficiente para afirmar que la
diversidad era considerable, que habia organismos acuaticos y otros que crecian cerca de
extensos cuerpos de agua. Es importante sefialar la presencia de coniferas que crecian en
zonas bajas, en las cercanias de los cuerpos de agua, aparentemente bajo condiciones
distintas en las que se desarrollan la mayoria de sus representantes actuales. No se puede
descartar que existieran plantas que crecian en zonas altas, alejadas de las zonas de
depositacion fosilifera, pero el trabajo y la informacién disponible de las localidades
mexicanas no permiten hacer esta distincion, Discusiones paleoecolégicas basadas en los
fosiles del Cretacico superior de Coahuila han sido sugeridas por Martinez-Hernandez
(1980), Weber (1972), y Hernéndez-Rivera (1995), pero éstas basan mucho de la
interpretacion en ambientes y comunidades actuales.

Comparando lo poco que se conoce de las floras Cretacicas del occidente y
oriente de México se sabe que durante este tiempo compartieron la presencia de algunos
géneros. Como sucede con las plantas actuales, las especies de un mismo género pueden
estar adaptadas a ambientes con caracteristicas distintas, o bien, una misma especie puede
tener una amplia tolerancia ambiental. El hecho de que en ambas zonas geograficas hayan
convivido plantas de palmeras (Ricalde-Moreno y Cevallos-Ferriz, 1996), Podocarpus,
Taxodiaceae (Metasequoia?) o Cupressaceae y Paraphyllanthoxylon (Cevallos-Ferriz,
1992} tan solo sefiata la necesidad de aumentar nuestro conocimiento sobre la sinecologia
de estas plantas. Por ejemplo, el suelo en el que se desarroflaron las plantas en cada una
de estas zonas debid de haber sido distinto, pues la roca madre del que éste se origind es

98



distinta en las dos regiones, y del estudio de plantas actuales s bien sabido que el suelo
puede jugar un papel importante en su seleccién. Resulta mas importante comparar, por el
momento, a los organismos acuitices encontrados en las dos zonas fosiliferas. Mientras
que en la regién de Coahuila la secuencia sedimentaria y su contenido fosil apoya que el
material se depositd en una planicie costera en la que ambientes marinos, salobres y
dulceacuicolas han sido documentados, los depdsitos vulcano-sedimentarios con sus
fosiles en Sonora, y probablemente en Baja California, sugieren ambientes dulceacuicolas
inicamente (Hernandez-Castillo y Cevallos-Ferriz, 1998b; Ricalde-Moreno y Cevailos-
Ferriz, 1996). El conocimiento geoldgico del érea no permite, por el momento, conocer
que tan alto, respecto al nivel del mar, se desarrollaron las cuencas en las que el material
vulcano-sedimentario y las plantas fésiles fueron depositadas. Sin embargo, es importante
tener presente que cierta influencia ocednica debid existir sobre las comunidades que
dieron origen a ¢éstos yacimientos fosiliferos, pues mientras gue unos se encontraban cerca
de la costa este del mar epicontinental (Cannon Ball Sea) otras estuvieron influenciadas
por &l océane Pacifico,

A pesar de lo poco que puede decirse de las floras cretacicas mexicanas, varias de
las plantas estudiadas con detalle sugieren fuertemente que la cercania de Laurasia y
Gondwana influyé de manera determinante en la integracién floristica de México, y/o que
su historia es mds larga que la sugerida por su registro fosil conocido. La postulacion de
cercania de estas masas continentales no es nueva, sobre todo porque el registro polinico
asi lo sugeria. En la Formacion Tepalcatepec del estado de Colima y Michoacin la
presencia de Affopoilis (Winteraceae) en estratos del Albiano refuerza la proximidad de
las regiones ecuatoriales de Gondwana y Laurasia a través del Tethys (Martinez-
Hernandez y Ramirez-Arriaga, 1996). De manera semejante, en las calizas del Aptiano
temprano de la Formacion Tiayua, la presencia de Retimonocolpites (Laurales) sugiere
que fa diversificacién temprana de este grupo, con mis de 2500 especies actuales con
centros de diversificacion importantes en el Sudeste Asiatico y Brasil, comenzd cuando
los continentes del norte y sur se encontraban relativamente cerca uno de otro. Otros
ejemplos que apoyan esta proximidad son Tricolpites sp. (Hamamelidae) y Jugella
Srivastava (Araceae) en la Formacidn Gran Tesoro en Durango. Aunque la edad de esta
Formacion se ha considerado Jurasica, la presencia de éstos granos de polen sugieren que
hay que reevaluarla pues ahora se considera que la presencia de estas plantas ayudara a
correlacionar a los sedimentos portadores de los granos de polen con una hemerozona de
Norte América con edad albiana (Martinez-Herndndez y Ramirez-Arriaga, 1996).
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Los macrofosiles del Creticico en México, Zingiberales (en donde se incluye
Musaceae), Pandanaceae, Araceae y Haloragaceae, también aporta evidencia para discutir
la presencia de plantas que se postula tienen origen en el hemisferio sur, pero como fosiles
tienen representantes en la parte sur de Laurasia (e.g Coahuila y Sonora; Cevallos Ferriz,
com. pers., 1998; Hernandez-Castillo y Cevallos-Ferriz, 1998b; Rodriguez de la Rosa ¥
Cevallos-Ferriz, 1994), y en ocasiones mas hacla el norte, como lo demuestra la presencia
de frutos de Musaceae en ¢l territorio actual de Carolina del Norte {(Friis, 1988), o polen
de Pandanaceac en sedimentos del Cretdcico superior al sur de Canada (Jarzen, 1978,
Norton y Hall, 1969, Oltz, 1969). '

Desde el punto de vista biogeogrifico los fosiles ubicados en ambas zonas son
interesantes pues las posibilidades para explicar una distribucién geografica tan extensa
en aquel tiempo, son reducidas, sobre todo si se comsidera que esta distnbuciones
incluyen a Africa, Australia o la India ,

Con respecto a Musaceae y Araceae, Affica, se ha postulado como centro de origen,
pues la maxima diversidad de los taxa actuales se encuentra en esa region, sin embargo,
los frutos fosiles de Musaceae parecen indicar <'1ue la familia se originé en el Hemisferio
Norte, ya que en éste se han encontrado varias especies de Spirematospermum y
Striatornata. A(n tas, de acuerdo con Rodriguez-de la Rosa y Cevalios-Ferriz (1994), se
requiere una revisidn de los frutos fosiles de Musaceae pues los que se incluyen en
Spirematospermum podrian pertenecer a varios géneros de Musaceae. En Araceae los
fosiles mas antiguos se han reportado de Coahuila (Weber, com. pers. 1997).

En Pandanaceae, examinando el registro fosil del Campaniano y asumiendo de
nuevo que la mayor diversidad posiblemente 'sefiala el centro de origen o un centro
secundario de diversificacion, este se ubicaria en la India donde varias especies (aprox. 5)
basadas en frutos han sido descritas como pertenecientes a Firocarpum. Aunque el
namero de especies en este grupo sigue en discusion, otros registros fosiles del grupo
s0lo se conocen de Norte América e incluyen polen de Canada, una hoja de Nuevo
México y el fruto de Coahuila (Cevallos-Ferriz et al. 1992). Para Haloragaceae la
méxima diversidad de plantas actuales se reconoce en Australia, pero el registro mas
antiguo es del Creticico superior de Sonora (Hernandez-Castilio y Cevallos-Ferriz,
1998b).

Si se considera que la India y Australia son dos terrenos que migraron de posiciones
diferentes a las que ocupan actualmente y que durante su trayecto tuvieron escaso
contacto con floras de otras regiones, la posibilidad que queda para explicar la
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distribucidn actual de algunas de sus plantas es pensar en el tiempo durante el Cretacico
inferior, 0 posiblemente antes durante el Mesozoico cuando existid el maximo contacto
entre Laurasia y las regiones de latitudes hacia el sur, lo que posiblemente propicio la
distribucién de Pandanaceae y Haloragaceae entre otros de los taxa mencionados arriba.
§i estas situaciones se llegaran a compraobar, sugeririan en primer término que cualquiera
que haya sido el medio que permitié la distribucién de plantas durante ef Campaniano
podia funcionar en ambas direcciones (norte-sur, sur-norte), y segundo, que si bien un
taxon puede originarse en un sitio, miembros de éste pueden diferenciarse posteriormente
en otros lugares, con la extincidn en el 4rea original muchas veces implicita.

Varios macrofdsiles que se conocen del Terciario, y plantas actuales, sugieren
procesos biogeograficos similares al documentado por el registro palinoldgico v de
macrofosiles del Cretacico. En este grupo de plantas se incluyen géneros propios de
“tierra caliente” de México que se relacionan con Sudamérica como Fapirira, Anthurium,
Aspidosperma, Brosimum, Byrsonima, Castilla, Cecropia, Chamaedorea, Jacobinia,
Lasiacis, Marania, Maxilaria, Piptadenia, Pseudolmedia, Psidium, Theobroma, Zamia
e Hymenaea, asi como numerosos taxa de Leguminosae. Otro grupo de plantas mantiene
también esta relacion aunque es mas propia del bosque meséfilo, incluyen, Affoplectus,
Billia, Brunellia, Cavendishia, Centropogon, Clusia, Deppea, Drymonia, Fuchsia,
Hedyosmum, Hoffmania, Hypocyrta, Macleania, Oreopanax, Podocarpus, Roupala,
Satyria, Tibouchina, Topobea y Weinmannia (Rzedowski, 1972).

Los nexos de Affica-México y Sudamérica-México relacionan plantas actuales cuya
distribucion tan distante puede indicar también un origen o dispersién cuando las masas
terrestres estaban juntas, Su permanencia hasta la actualidad en todas estas dreas ha
dependido de la capacidad de establecimiente y evolucidn en los ambientes en donde se
presentan (e.g., Carpodiptera, Ceiba, Chlorophora, Erblichia, Guarea, Hirtella,
Lonchocarpus, Lippia, Swartzia, Trichilia, Urera y Vismia),

Aunque es mucho lo que nos falta por conocer de las plantas y vegetacion del
Paleoceno en lo que hoy es México, es importante comprender que el registro fésil apoya
la idea de continuidad de la florz de altas latitudes de Norte América hacia bajas latitudes
de Norte América. Esta continuidad tiene implicaciones fitogeograficas importantes, pues
si en las latitudes altas de Norte América se ha demostrado que sus paleofloras tienen
nexos importantes con la vegetacion de Eurcpa y Asia (Tiffney, 1985a, 1985b;
Manchester, 1994), es de esperarse que estas plantas tengan al menos algunos
representantes en latitudes bajas de Norte América. Si comparamos a las plantas del
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Eoceno con las del Creticico es obvio que hay una "modernizaciéon” de ellas, que
seguramente puede ser detectada en las comunidades del Paleoceno. Se debe tener claro
que para el establecimiento de las plantas en México durante ¢l Paledgeno existian
condiciones de orografia, hidrografia, climatologia, etc., completamente distintas a las
actuales En términos muy generales puede afirmarse que mientras en el occidente los
tetrenos volcdnicos dominaban, seguramente generando prominencias de diferentes
alturas, en el oriente las amplias planicies costeras con elevaciones poco prominentes
daban forma al paisaje. En la fisiografia del Paledgeno no existia el Eje Neovolcanico
Transversal, ni las sierras al sur de éste, y lo que hoy se conoce como Peninsula de Baja
California estaba unida a la porcidn occidental del continente. Desde luego, dentro de este
panorama no se puede descartar la presencia de algunas elevaciones producto del
vulcanismo en el centro y oriente de México. Estas condiciones permiten pensar en que
las plantas y floras establecidas en [atitudes mas aitas de Norte América pudieron con
relativa facilidad aumentar su 4rea de distribucion hacia el sur. En el limite del Paleoceno-
Eoceno de Tamaulipas, en la Cuenca de Burgos, Martinez-Herndndez et al. (1980)
reportan la presencia de Engelhardiia y Plarycaria. Al analizar la distribucion de éstos
taxa y tomar en cuenta al registro fosil, resulta que la distribucion disyunta actual de
Engelhardria, por gjemplo, puede explicarse mediante s extincion en varias regiones del
hemisferio norte, subsistiendo ahora sdlo en Asia y México (Tamaulipas, Veracruz y
Oaxaca). Si se acepta esta situacion, muchos de los taxa con afinidad astética que crecen
ahora en México (e.g. Meliosma, Turpinia, Liguidambar) pudieron haber llegado tan
temprano como el Paleoceno-Eoceno al territorio nacional, a través de los puentes del
este y oeste de Norte América y su subsecuente desplazamiento hacia el sur.

Los estudios palinolégicos de los estados de Coahuila, Nuevo Ledén y Tamaulipas,
sugieren que la vegetacién que alli se establecid durante el Paleoceno-Eoceno era
semejante a la del este de los Estados Unidos. Adn més, apareniemente esta flora alcanzo
sitios mas al sur, como lo sugiere el estudio palinolégico de! Eoceno-Oligoceno de la
region de Ixtapa, Chiapas, realizados por Tomasini y Martinez-Hernandez (1984). Los
macro y microfosiles de Puebla también atestiguan la expansién de las floras de altas
latitudes hacia las bajas latitudes de Norte América. Este panorama de la vegetacién de
México que comienza a documentarse hace pensar en {os parametros gue regian la
distribucion de estas floras.

El oeste de Norte América se caracteriza por una intensa actividad volcanica que
formo enormes depositos fosiliferos que contienen desde el Eoceno, o antes, muchos taxa
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de Ia llamada flora boreotropical {(Wolfe, 1975; Schorn y Wolfe, 1986). En la propuesta
de Ia hipotética flora boreotropical se ha documentado que durante la mayor parte del
Eoceno existié un clima relativamente estable y uniforme en ¢l hemisferio norte, que
aunado a la cercania de los continentes o a la presencia de puentes formados por islas que
los conectaban, permitieron la expansion de la distribucidn de las plantas mas alla de su
lugar de origen. La importancia de éstos nexos resalta cuando se quiere explicar la
presencia de plantas con afinidades asiiticas, africanas o europeas en la vegetacion actual
de México, pues ésta se puede remontar a los diferentes tiempos de desplazamiento de la
flora boreotropical hacia latitudes bajas de Norte América.

El concepto de la flora boreotropical propone también que si bien se puede
reconocer cierta homogeneidad en las floras terciarias, especialmente durante el Eoceno,
las comunidades detectadas en diferentes momentos geologicos, y distintas dreas
geograficas, se asociaron por el movimiento individual de las especies, dependiendo de la
capacidad particular de migracion y establecimiento de cada una (Wolfe, 1975). Este
contrasta con el modelo de las geofloras que por muche tiempo se utilizd para explicar la
distribucion pasada y actual de las plantas y su forma de asociarse. Esta propuesta sugiere
que las comunidades actuales tienen mucho tiempo de haberse formado (posiblemente
desde el Cretacico) y que de acuerdo con los cambios climaticos, ambientales o
geologicos se movieron como un todo de un 4rea geogréfica a otra (Axelrod, 1978).

Este punto es importante para el entendimiento del origen de la vegetacion de
México, pues la vegetacidn durante el Paleogeno puede entenderse, a partir de la
presencia de elementos comunes, que significa la extensién hacia el sur de la flora
boreotropical, pero reconocida al mismo Hiempo como una extension con caracteristicas
propias. El caricter distintivo lo otorga la forma en como se asocian las plantas
representantes de la flora de latitudes mayores en conjunto con los elementos propios de
las floras del sur de Norte América y las posibilidades evolutivas de cada uno de los taxa.

El conjunto de micro y macrofosiles en la Formacion Pie de Vaca estin
documentando varias ideas importantes para conocer la paleobiogeografia de plantas
establecidas en el sur de México durante el Palebgeno. Una de las caracteristicas mas
importantes de esta paleoflora es que permite documentar el particular estado de una
comunidad integrada por elementos que evolucionaron directamente de los componentes
de la flora boreotropical. Estos elementos son el antecedente més directo a taxa actuales
cuya distribucion en el territorio permite considerarlos como endémicos,
Pseudosmodingium,  Comocladia  (Anacardiaceae),  Reirweberia,  Lysiloma
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(Leguminosae} y Karwinskia (Rhamnaceae). Pero no faltan taxa que se comparten con
otras regtones y que han desarrollado un importante proceso de diversificacién en el
territorio, Bursera (Burseraceae), Pinus (Pinaceae), Quercus (Fagaceae), Agavaceae,
Anacardiaceae, Clethraceae, Gramineae Lamiaceae v Leguminosae (Martinez-Herndndez
y Ramirez-Arriaga, 1996). Entre estas plantas destaca Eucommia (Eucommiaceae) planta
con una marcada afinidad a la flora boreotropical que tiene un extenso registro fosil en
Europa, Norteamérica v Asia, pero restringida actualmente a los bosques del centro y
oeste de China. Con una distibucion menos restringida actualmente, pero con un patron
similar en el pasado, se reconoce al género Pistacia.

Algunas de las plantas fosiles reconocidas en Los Ahuchuetes también se han
encontrado en Europa en donde tienen un excelente registro fosil (e.g. Cedrelospermum,
Eucommia, Pistacia, Rhus, Mimosa), pero una planta, Statzia (inserta sedis), llama la
atencion pues solo se le conoce de dos zonas geogrificas, en Alemania se le ha
recolectado en Rott, v en México en los alrededores de Tepexi de Rodriguez. Otros
fostles de plantas comunes a estas dos localidades se han recolectado en otras partes de
Europa y latitudes altas de Norte América. La distribucién disyunta de esta planta
introduce interesantes problemas biogeograficos y biologicos. Aun mas, si la posible edad
de Eoceno que indica el registro polinico para los sedimentos poblanos es correcta
(Martinez-Hernandez y Ramirez-Arriaga, 1996), este registro sugiere que Statzia se
origind en México y pasé a Europa, en donde se ha encontrade en sedimentos maés
jovenes, oligocénicos,

Bajo esta perspectiva, la presencia en México de plantas con origen en Africa
puede postularse a través de conexiones entre Africa-Asia-Norte América, o Africa-Asia-
Europa-Norte América. Desde luego que no se puede descartar a posibilidad de que et
intercambio de algunas plantas se realizara via Sur América, por las posibles vias que hoy
ocupan Centro América o las Antillas. Por el momento las vias de intercambic mejor
documentadas son aquellas que se dan por medio de los continentes del hemisferio norte,
Importante en esta discusion es la presencia de Copaiferoxylon (Leguminosae) en Baja
California Sur, pues representa con base en su madera una planta que se relaciona a
Copaifera, género que en la actualidad solo crece en Africa y este de Sur América
(Cevallos-Ferriz y Barajas-Morales, 1994). Su registro fosil, basado en maderas, sefiala
que también vivié durante el Oligoceno en Tinez y en ¢l Mioceno en Somalia (Cevallos-
Ferriz y Barajas-Morales, 1994), aunque debe aclararse que en el matenal de Tinez se
describieron canales radiales, mismos que no se conocen de la planta actual, por lo que el
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unico otro registro confiable es el de Somalia. Su distribucidn actual en el este de Sur
América sugiere que esta pudo haber sido una via de intercambio entre los hemisferios,
sin embargo, su arribo a México per ¢l Norte no puede ser descartado. La ausencia de
registro fosil fuera de las dreas mencionadas hace indispensable esperar 2 conocer un poco
mas sobre los lugares en que a través del tiempo habitd esta planta, para entender como
logré su distribucion en ambos continentes y hemisferios. Sin embargo, su registro mis
antiguo se conoce hacia el norte de México mientras que el mas reciente hacia el sur.

Similar patron se reconoce en los géneros Maclhwa y Chlorophora (Moraceag)
identificados también de madera fosil de la Formacion el Cien (Cevallos-Ferriz, com.
pers., 1998). Su presencia obviamente refieja nexos entre estas plantas de Baja California
y las actuales de Africa y Sur América.

La continuidad y amplia distribucidn, temporal y espacial, de la flora boreotropical
en latitudes bajas de Norte América es también apoyada por el registro de macrofosiles
del Oligoceno de la Peninsula de Baja California, Oaxaca y Chiapas, asi como los
microfosiles de Chiapas. Por ejemplo, plantas relacionadas con Tapirire, Mimosa y
Acacia son conocidas de ambas regiones geogrificas y las dos primeras estin bien
documentadas en latitudes altas de Norte América. Para este tiempo los primeros esbozos
del Eje Volcanico Transversal ya se habian manifestado, lo que sugiere que estas plantas
atravesaron esta zona geografica con anterioridad, o bien que fueron costeando hasta
alcanzar la zona sur de México. Cualquiera que haya sido la via, para la discusion actual
lo importante es que elementos de la flora boreotropical estaban presentes hasta el sur de
México en el Oligoceno, hace aproximadamente 20-25 millones de afios. Tapirira es una
planta interesante pues aunque a la familia se le ha supuesto un origen gondwinico, ei
primer regisiro de Tapirira es del Eoceno de Oregon, muestras nuevas demuestran su
presenciz en el Eoceno de Wyoming, siguiendo una serie de reportes del Oligoceno y
Oligoceno-Mioceno de Baja California, Baja California Sur y Chiapas, respectivamente.
Esto es, a través del tiempo muestra un desplazamiento hacia el sur.

También importante para visualizar este movimiento hacia el sur de algunas plantas
es la presencia de Haplorhus en el Oligoceno de Puebla. Haplorfus es en la actualidad
una planta endémica de Per(, por lo que su presencia alla sugiere que de alguna forma se
trasiadé de México a su actual lugar de desarrollo. Esto implica pensar en una
distibucién mas amplia del género en el pasado geoldgico y su extincidn en algun
momento en las zonas al norte del Penl. Aunque esta idea resulta atractiva hay que
encontrar una explicacion a fa forma en que la planta franqued la separacién que existia en
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agquel momento entre Norte y Sur América. Los modelos tectonicos actuales para la zona
sugieren que las posibilidades de intercambio norte-sur, o en sentido contrario se
redujeron a la presencia de un arco volcénico en el Paledgeno en Ia zona de la actual
Centroamérica, cuya extension y caracteristicas para permitir este intercambio no se han
entendido todavia, o con el establecimiento del estrecho de Panama que como posibilidad
es mas factible y se inicia hace 3.5 m.a.

Haplorhus parece un caso con implicaciones biogeograficas similares al género
Larrea, importante componente de las zonas aridas del norte del pais. Varios autores
(Axelrod, 1950; Raven, 1963; Wells y Hunziker, 1976) opinan que Larrea armbd a
México durante el Cuaternario. Esta relacidén entre las zonas aridas de Norte y
Sudameérica, se supone a partir de considerar que el origen de las zonas aridas de México
es relativamente reciente, Aunque la explicacion de la presencia de varios taxa en estas
zonas parece logica, considerando que el factor ambiental determiné el desplazamiento de
las plantas, existen varios problemas inherentes a la propuesta. Entre los mas importantes
destaca el hecho de que para el Pleistoceno ya se encontraban bien conformadas
diferentes barreras geograficas a lo largo del continente (sierras, cadenas montafiosas, gjes
volcanicos, depresiones), por tanto la dispersion de estas plantas tuvo que enfrentar
grandes obsticulos. La dispersién, por otro lado, supone una serie de condiciones
bidticas que faciliten el movimiento de los elementos. A pesar de que en la actualidad
existen otras zonas aridas al sur dei limite mas austral en Norteamérica, paralelo 21°, {e.g.
Caatinga en el noreste de Brasil, Istmo de Tehuantepec, Tehuacan), no se registran en
ellas mas poblaciones de Larrea. Una explicacion alternativa, en opinién de Rzedowski
(1991), es que los nexos floristicos entre Norte y Sudamérica, basados en la distribucidn
de especies de Condalia, Fagonia, Hoffmanseggia, Lycium, Menodora, Nicotiana,
Prosapis, Ziziphus y vanos linajes de Cactaceae, indican que las relaciones entre zonas
aridas de ambos hemisferios acusan una antigitedad mayor.

Documentar la presencia de la flora boreotropical en México es importante pues
aunque existe la tendencia en los trabajos neoboténicos para aceptar que muchas de las
plantas actuales del sur de México tienen una historia en el pzais mucho mas larga que la
postulada hace algunos afios, atin es comin escuchar y leer que la presencia de plantas
con afinidad con el sureste de los Estados Unidos se debe a su desplazamiento hacia el sur
durante las placiaciones pleistocénicas, La presencia de elementos de fa flora
boreotropical combinados con elementos mas tipicos de México esta bien documentada
para e} Eoceno del pais (Martinez-Hernandez y Ramirez-Arriaga, 1996) y el Mioceno y
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Plioceno del sureste Veracruz y Chiapas (Graham, 1976; Palacios-Chivez, 1985;
Langenheim et-al,, 1967). Sus antecedentes historicos mencionados en los parrafos
anteriores dan como resuftado el vislumbrar una historia larga en el que los componentes
de la flora boreotropical estaban bien establecidos en México. Conforme se entienda
mejor la manera en que la vegetaciéon de Meéxico fue adguiriendo su estado actual, el
concepto de refugio (en el concepto boreotropical o neotropical) tan usado parz explicar
a los componentes actuales de la vegetacion del sur de México, deberd adecuarse. De esta
manera, debemos encontrar plantas con una amplia distribucion y otras con distintos
grados de restriccion, adn més, es de esperar que aparezcan en el registro fosil plantas
histéricamente endémicas (aquellas que a través del tiempo solo se conocen de una region
determinada; e.g. Reimweberia, Psendosmodingium), mismas que se deben diferenciar de
las plantas que representan refugios endémicos (aquellas que se conocen solo de wna
region debido a que se extinguieron en otras; e.g. Engelhardria, Haplorhus, Manchester,
1994). Trabajos neoboténicos recientes (¢.g. Rzedowski 1992; Wendt 1993) sugieren un
panorama similar para el establecimiento de la vegetacion actual de México.

El registro fosil para México sefiala la necesidad de abandonar algunas ideas muy
arraigadas. Por e¢jemplo, que la presencia de gimnospermas, tanto fosiles como actuales,
se deba relacionar necesariamente con elevaciones prominentes y climas frios. Esta
refacion no necesariamente funciona en el pasado, y tiene importantes excepciones en la
actualidad. En otro ejemplo, géneros como lex, Quercus, Populus, Salix, Alnus, etc., se
han relacionado histéricamente a condiciones climaticas que permiten el establecimiento
de clementos tipicamente boreales, Sin embargo, en el caso de Jlex por ejemplo, se
observa en el registro fosil que ha estado presente en €l territorio nacional a lo largo de
mucho tiempo y se ha asociado con diversos conjuntos de plantas. Asi mismo existen
especies de Quercus y Pinus en regiones tropicales. La conclusion luego de observar
asociaciones de fosiles tan complejas, es que los tipos de comunidades que se conocen €n
la actualidad no tienen por que encontrarse en el pasado. Esto debido al constante cambio
de factores bidticos y abidticos que intervienen en el establecimiento y evolucidn de las
plantas 2 lo largo del tiempo.

La migracion y evolucién de los linajes solo puede comprenderse si se incorpora 2
la investigacion el entendimiento de la evolucion geologica del pais, ya que fa evolucion
de taxa puede relacionarse a la diferencia en cambios geolégicos del occidente,
comparada con [os sucesos en el oriente del teritorio. Los sucesos geoldgicos maés
determinantes en la evolucidn vegetal de México son el intenso vulcanismo de las
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regiones oeste y centro del pais, la generacion de la Sierras Madre Oriental y la del Sur,
ademas de la migracion de terrenos durante el Terciario.

Aun es mucho o que se debe documentar para dar firmeza a las ideas expuestas
arriba, pero existen trabajos palinologicos realizados en el centro del pais, que permiten
ejemplificar la importancia del vulcanismo en la evolucion de los taxa y las comunidades.
Posthlemente el vulcanismo durante el Cretacico y Paledgeno selecciond la permanencia
de algunos grupos y propicio el origen y evolucion de otros, dando sentido a hipdtesis,
como en la que figuran los pinares y encinares que dominan las regiones altas de las
sierras en Norte América. Entre los factores que pudieron intervenir en la evolucion de
estos grupos, puede mencionarse a los constantes fuegos (producidos por actividad
volcanica) a los que fireron sujetos desde el inicio de su diversificacién biologica (e.g.
Pinus). El siguiente ejemplo refuerza la evidencia de ¢6mo el voleanismo puede ser una
fuente de importante trascendencia en la generacién de la diversidad biologica que se estd
documentando en el Oligoceno de Tepexi de Rodriguez, Puebla, y que posiblemente
represente una secuencia de cambio en las comunidades, de las muchas registradas
principalmente a lo largo de la historia de la Sierra Madre Occidental y del Eje
Neovolcanico Transversal.

A partir de un registro polinico preliminar del barreno Texcoco # 1 con una
profundidad de 2065 m una interesante sucesion de la flora en la Cuenca del Valle de
Meéxico puede ser evidenciada. La seccion estudiada comprende del Mioceno (2065 - 830
m) al Plioceno (830 - 300 m). El conjunto floristico comenzando en a base de la seccién
(2065 - 2000 m) sugiere un clima tropical en el que se desarrollaron Malpighiaceae,
Rubiaceae y Leguminosae, que no vuelven a presentarse en el resto de la columna. Estos
elementos parecen indicar la presencia de una cuenca de depdsito muy cercana al nive! del
mar (Martinez-Hernandez y Lozano-Garcia, 1997). A los 1970 m, el conjunto polinico
representa un bosque mesofilo con Engelhardiia, llex y Anemia, ast como elementos
boreales que comienzan a aparecer con baja frecuencia como Pinus, Alnus y Quercus.
Luego de la introduccion de éstos elementos boreales, otros. empiezan a ser mas
frecuentes y se asocian a Chenopodiaceae-Amaranthaceae, gramineas y compuestas. La
abundancia de Prrus y Quercus es muy variable, sin embargo, éstos cambios en la zona se
asocian al intenso vulcanismo que favorece la seleccidn de éstos taxa y no permite el
restablecimiento del bosque mesdfilo. A partir de los 725 m (Plioceno) parecen
estabilizarse las condiciones del ambiente por disminucion de la actividad volcénica que
permiten e restablecimiento del bosque mesofilo integrado por [lex, Betula,
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Engelhardtia, Juglans, Carya y Liquidambar. Sin embargo, 1a presencia de éstos bosques
¢s intermitente con intercalaciones de bosque mixto de Pinus y Quercus, donde las
composiciones varian y aun es posible encontrar elementos meséfilos (e.g., Liquidambar)
coexistiendo. Estos cambios sugieren el establecimiento del bosque meséfilo en
condiciones de mayor humedad, afectado en mayor o menor grado por la intensidad de
los eventos volcanicos.

La migracién de terrenos, que reflejan ¢l movimiento de placas, debe sefialarse
como un importante mecanismo de integracién de comunidades en la historia de las
plantas (e.g. Terrenos de Ajaska, India, Madagascar, Australia). En México dentro de
este contexto hay que sefialar que los movimientos hacia el norte del bloque que va a
formar a la peninsula de Baja California, y hacia el sudeste del Blogue Chortis,
posibilitaron la dispersion de un grupo muy grande de plaritas cuya evolucion estuvo bajo
la influencia del vulcanismo en el occidente del pais. En el caso de la protopeninsula,
entender su posicién en una latitud mas al sur hace posible considerar al registro fosil en
la parte norte de ese territorio como perteneciente a México, por gjemplo el Eoceno de lo
que hoy es San Diego, California (Frederiksen, 198%). De esta forma se pueden conocer
a las plantas que crecieron en México en el Eoceno o antes, aunque en la actualidad este
registro se encuentre fuera de los limites politicos del pais. La localidad de El Cien
ubicada en la parte sur de la peninsula es otro ejemplo que contiens un comjunto foristico
del Oligoceno-Mioceno cuya ubicacion ancestral refiere un contacto con plantas de la
vertiente del Pacifico, y que puede asumirse como un conjunto tropical fuertemente
influenciada por el mar. Seguramente la comunidad se extendio a lo largo de la costa
como lo muestra Ia bien conocida flora del Oligoceno-Mioceno de Chiapas, misma que es
compleja en términos de su composicion, reflejo de un proceso de integracion igual de
compiejo a través del tiempo.

El movimiento de la Placa de Farallon tuvo un efecto adicional sobre el Arco
Voleinico que se establecio durante el Paledgenc en la region de 1z actual Mesoamérica,
propiciando un desplazamiento de las islas hacia el noreste (Mar Caribe) (Guerrero-
Garcia y Herrero-Bervera, 1993). La gran cantidad de plantas antillanas compartidas con
la flora de la Costa del Pacifico de México (Stanley, 1936), y no con ia flora del Golfo de
Meéxico, ademas de la presencia de algunos taxa en las Islas Revillagigedo relacionados
con la flora del Caribe (Johnston, 1931), se puede explicar a partir de la posicion que
guardaban en el pasado con respecto a las costas del Pacifico. Es muy probable que antes
de su desplazamiento las islas ya contuvieran una importante cantidad de plantas comunes
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a la parte continental y occidental del territorio nacional, aunque al adoptar su posicidn
actual los taxa continuaron evolucionando. Comocladia intermedia sugiere que este
proceso pudo efectuarse, pues la distribucién en México y las Grandes Antillas de las
especies actuales de Comocladia relacionadas al fosil, parece indicar una afinidad
paleogeografica.

En el caso del desplazamiento del Bloque Chortis, el prolongado contacto con las
costas al sur del Pacifico parece que facilitd un intenso intercambio de plantas entre el
bloque en movimiento y el continente. El contacto del bloque con la parte continental al
sur del pais, luego de su establecimiento incrementd la complejidad fisiografica de esa
regitn, de tal manera que el origen de la Sierra Madre del Sur puede considerarse como
resultade de ese proceso. Este esquema de desplazamiento de plantas tal vez pueda
explicar, en primer lugar, la mayor diversidad vegetal del Estado de Chiapas y Oaxaca
frente a todas las demas regiones fisiograficas del pais, donde la conjuncion de plantas
con diferentes afinidades se ha mantenido como un misterioso procese de integracidn
floristica. En segundo lugar, explica la distribucion con limite en Centro América de
plantas que tienen una muy relevante diversificacion en la vertiente occidental de México
(e.g., Pinus, Quercus, Karwinskia, etc.). De hecho, la Depresion de Nicaragua (el
extremo austral del bloque emplazado), marca el [imite meridional de la distribucién de
Pinus y las demas coniferas consideradas boreales, asi como de varios elementos
holarticos como Acer, Arbutus, Arceuthobium, Carpinus, Fraxinus, Liguidambar,
Mahonia, Ostrya y Platanus (Rzedowski, 1972).

Aunque falta mucho por conocer en la historia de la vegetacion de México, la
acumulacion o reinterpretaciéon de la informacién permite la formulacion de hipétesis
mejor fundamentadas.
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