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RESUMEN

Las plantas con flores fosiles de México han sido poco estudiadas, pero son una
fuente para conocer de manera directa a las plantas que vivieron en el pasado en lo
que hoy es el territorio nacional. Con el fin de ir llenando el vacio de informacion que al
respecto existe y conocer mas acerca de la biodiversidad del pasado se describen e
identifican dos tipos de flor de Rhamnaceae y una de hoja de Leguminosae. El material
reproductivo proviene de la Formacion Cerro del Pueblo, Cretacico superior, de
Coahuila y de la Formacion Pie de Vaca, Oligoceno, de Puebla. La hoja fue recolectada
en sedimentos de la Formacion Pie de Vaca. Su determinacion taxondémica se realizo
con base en tres métodos. Primero, se compararon los caracteres morfoldgicos de las
plantas fésiles con aquellos de las plantas actuales y se establecieron relaciones de
parentesco tentativas. Después, a través de un andlisis fenético se establecieron
semejanzas morfologicas y finalmente, con base en un analisis cladistico se discuten
sus posibles relaciones filogenéticas. Para los andlisis numéricos se construyeron dos
matrices en las que se incorporaron para el caso de las flores 26 caracteres y 17 OTUs
que corresponden a especies actuales y fésiles; la matriz de la hoja consta de 26
caracteres y 23 OTUs. El grupo externo elegido para Rhamnaceae consistid en dos
géneros de distintas familias, Vitis (Vitaceae) y Mortonia (Celastraceae), mientras que el
de Leguminosae vari6 utilizando a dos especies de Cercis y/o de Cocculus. Los
resultados apoyan el reconocimiento de tres especies distintas caracterizadas por
presentar un mosaico de caracteres que se encuentran repartidos entre plantas
actuales con las que se relacionan. Las flores sugieren que Rhamnaceae debieron
originarse antes del Cretacico superior y que las tribus que se reconocen en [a
actualidad tal vez estaban en proceso de diferenciacion durante el Paledgeno,
sugiriendo que la diversidad de Rhamnaceae a través del tiempo ha sido considerable.
Mientras que la flor oligocénica se resuelve como un miembro de Rhamneae, la de
Coahuila aparentemente se aleja de esta tribu y se relaciona con Colletieae. La hoja de
Leguminosae representa a una planta con caracteristicas intermedias entre Bauhinia y
Cercis. Este nuevo material fosil apoya las hipotesis de que las latitudes bajas de
América del Norte fueron importantes para la diversificacion y seguramente origen de
algunos taxa.
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INTRODUCCION

El estudio de macrofésiles de plantas vasculares en México ha incrementado el
conocimiento sobre la paleodiversidad de las floras de latitudes bajas de America del
Norte. Dos de las localidades (El Alméacigo, Cretacico de Coahuila y Pie de Vaca,
Oligoceno de Puebla) que han sido objeto de estudio en los Ultimos afios contienen
fésiles que contribuyen al mejor entendimiento de las floras del Cretacico y Terciario. En
este trabajo, flores con morfologia similar recolectadas en ambas localidades amplian la
discusion sobre la evolucién de linajes que se conocen del Cretécico, que también
estan representados en el Terciario y ayudan a entender su importancia en el Reciente.
Ademas, hojas recolectadas en la localidad terciaria ayudan a comprender el origen de
la diversidad actual en una familia cosmopoalita y muy importante en la flora de México,
como es Leguminosae. Con los estudios de macrofésiles de angiospermas que se han
hecho en los Gltimos afios, se ha podido comprender y documentar mejor el posible
origen de la vegetacion que se encontraba presente en nuestro territorio en el pasado
geologico, se ha sustentado la presencia de ciertos tipos de linajes a los que con base
en interpretaciones biogeograficas se les puede sugerir rutas y medios de dispersion y
se han discutido posibles procesos que originaron refugios y endemismos.

Las flores fosiles nuevas de Rhamnaceae recolectadas en las localidades de El
Almacigo (Cretacico) en Coahuila y Los Ahuehuetes (Terciario) en Puebla amplian el
escaso registro fosil de esta familia, que debe afiadirse al de una hoja fosil del Eoceno
medio, conocida de depositos de Kentucky y Tennessee, denominada Berhamniphylium
claibornense. Esta planta fésil comparte caracteristicas con los géneros actuales
Rhamnus, Berchemia y Karwinskia (Jones y Dilcher, 1980). El mosaico de caracteres
encontrados en esta hoja sugiere que las tribus modernas de Rhamnaceae habian
evolucionado en el Eoceno medio (Cronquist, 1981) aunque, a nivel genérico, la
diversidad actual estaba en proceso de establecimiento. Esta idea se ve apoyada por [a
identificacion de polen ramnaceo que data solo del Oligoceno (Cronquist, 1981). No
obstante, Paliurus, que hoy crece en el sur de Europa y el este de Asia ha sido
reconocido en el registro fésil del Eoceno temprano de la Formacion Wind River,

Wyoming y en una localidad citada por Berry (1916) del Mioceno de Florida. En Asia se
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conoce también con base en frutos de la flora Ube, del Eoceno Medio de Japon, fa flora
Shanwang, del Mioceno medio de China, y del Mioceno tardio de Honshu, Japon, asi
mismo en Kazakhstan (Tsugakagoshi y Suzuki, 1990; Zhilin, 1989). En Europa, los
frutos se han descrito de! Oligoceno superior y de! Mioceno (Kirchheimer, 1957; Buzek,
1971).

En la Formacién Pie de Vaca, Puebla, México, se han reportado hojas fosiles de
Karwinskia de edad oligocénica (Velasco de Leon et al, 1998). Este registro osil
sugiere la presencia de "endemismos neotropicales” durante el Terciario en algunas
latitudes del sur de América del Norte, ya que este mismo género se conoce del
Oligoceno de California (Velasco de Ledn y Cevallos-Ferriz, 1 998).

Otra hoja fésil, Rhamnites, y tipos similares a ésta, se han reportado en el oeste
de América del Norte en Comox, Extension, Newcastle y en las Formaciones Protection
del Cretacico superior, de la isla Vancouver, Columbia Britanica, del Cretacico superior
de la Formacion Blackhawk de Utah y de las siguientes floras paleccenas: Formacion
Paskapoo, cerca de la boca del rfo Blindman, Formacién Ravenscrag, ambas en
Alberta, Canada, y la Formacion Fort Union en Dakota def Norte (Tidwell, 1984).

Se ha sugerido que Rhamnites puede ser un miembro cercano de Annonaceae
mas que de Rhamnaceae (Tidwell,1984).

Las Rhamnaceae constan de 55 géneros y 900 especies de zonas tropicales y
templadas en ambos hemisferios (Brizicky 1964). En general, su distribucién es
cosmopolita. Mas de la mitad de las especies pertenecen a cinco grandes géneros:
Rhamnus (150, distribuido en las regiones templadas del norte y en el norte de Africa);
Phylica (150, Africa y Madagascar); Ziziphus (100, en tropicos, especialmente
Indomalasia); Gouania (60, trépicos) y Ceanothus (40, América del Norte,
especialmente California). En general, se reconocen cinco tribus basadas en los tipos
de frutos (Suessenguth, 1953; Brizicky 1964), aunque su delimitacion es variable.

Anteriormente a las Rhamnaceae se les relacionaba filogenéticamente con las
Celastraceae (Hufchinson, 1926), aunque Weberbauer (1895) y Suessenguth (1953)
consideran a Vitaceae como el relativo cercano de éstas. Weberbauer (1895) propone
que la conexién entre las dos familias se establece a través del genero Gouania

(Rhamnaceae). Aunque Cronquist (1981) sugiere que el origen de las Rhamnales
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parece estar en las Rosales, en un complejo comin con el ancestro de las Celastrales y
Sapindales. Este ancestro comun, bien pudo haber sido un ancestro diplostémono y la
diferenciacion de estos dos érdenes a partir de este ancestro comun involucré la
pérdida de estambres antisépalos en Rhamnales y la pérdida de estambres antipétalos
por Celastrales.

Varias son las familias que se describen en la localidad de Los Ahuehuetes, sin
embargo, una de las familias que por su diversidad ha adquirido especial importancia,
ademas de las Anacardiaceae y Salicaceae, ha sido Leguminosae (Fabaceae), la cual
se encuentra representada por frutos fosiles de Lysiloma, Mimosa, Prosopis,
Reinweberia, y Sophora (Magallon-Puebla y Cevallos-Ferriz, 1994) y a la cual
pertenecen varios ejemplares ain no determinados taxonomicamente representados
por frutos y hojas. Se distingue esta familia de plantas por ser un componente principal
de la vegetacion actual de México y formar parte de diversos tipos de comunidades.

Impresiones de hojas fosiles con forma bilobada y apice mucronado recolectadas
recientemente en la Formacion Pie de Vaca recuerdan al género Bauhinia, mientras
que la presencia en ellas de 2 pares de venas alternas que parten de la vena principal
media, mas otros patrones de arquitectura foliar, hacen pensar que se trata del género
Cercis. Los caracteres encontrados hoy en taxa distintos se presentan combinados en
el fosil, sugiriendo que la evolucion de linajes que posteriormente conformaron la
vegetacion actual estaba en proceso durante el Terciario medio.

Trabajos anteriores han reportado hojas de Bauhinia y Cercis del Cretacico y
Terciario (Watelet, 1866; Lesguereux, 1883; Newberry 1886, 1895; Berry 1916, 1919;
Brown, 1956). Sin embargo, muchas de estas identificaciones deben ser revisadas
(Herendeen et al. 1992). Las hojas de Bauhinia que se reportal;on del Cretacico y
Paleogeno de Norteamérica no se relacionan con Bauhinia y probablemente son
especies de Liriophylium (Magnoliaceae) (Herendeen, 1992). Madera fésil de Bauhinia
se conoce del Nedgeno de la India (Awasthi, 1992). Muchas de las hojas del Cretacico
y Paledgeno, descritas como Cercis (Watelet, 1886; Berry 1916; Knowlton, 1930) han
sido reidentificadas a géneros como Cercidiphyllum y Vitis (Brown, 1937a, 1939). La
evidencia mas antigua de Cercideae es a través de un fruto de Cercis del Oligoceno de

Oregon (Manchester y Meyer, 1987). Las hojas fosiles descritas como Cercis del
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Oligoceno de la Formacién Florissant en Colorado (Knowlton, 1916; MacGinitie, 1953)
son similares a Cercis excepto gue no hay una clara evidencia del pulvino en la base de
la lamina, caracteristica particular de este género (Herendeen,1992). Hojas de Cercis
komarovii se han reportado del Oligoceno de Armenia (Shakryl, 1992) y de hace 26.5
Ma de la flora de Creede, Colorado (Axelrod, 1987; Wolfe y Schorn, 1990). También se
han reportado hojas de Cercis del Mioceno de China (Huy Chaney 1940).

Originalmente la tribu Cercideae fue establecida por Bronn (1822) y consistia de
un solo género, Cercis. Después, fue modificada por Bentham (1865), quien la
denominé Bauhinieae, incluyendo ademés a Bauhinia y Bandeiraea. Actualmente sigue
siendo motivo de controversia debida a la diversidad del género Bauhinia.

Cercideae Bronn (1822) presenta una distribucion tropical a excepcion de Cercis,
el cual es uno de los pocos géneros de las caesalpinicides que se encuentra adaptado
a las regiones templadas (Polhill y Raven, 1981). Gon lo que respecta a Bauhinia, es el
género més grande de la tribu y su distribucién es pantropical. Las Cercideae poseen
ciertas caracteristicas que sugieren que la tribu es una rama derivada de las
Caesalpinoideae.

Aspectos sobre la morfologia foliar y el origen de las hojas de Cercideae han sido
objeto de estudio y discusion. Los tipos de hojas que se encuentran presentes en esta
tribu son enteras, bilobadas y bifoliadas. Estos tipos foliares han sido revisados por van
der Pijl (1951; Fig. 1) y Cusset (1966; Fig. 1) y de estos trabajos se deriva la teoria de
su origen, el cual puede ser por fusién de foliolos o por separaciéon de los mismos.
Conforme a esto, van der Pijl (1951) considera tres tipos de formas foliares de
transformacion y Cusset (1966) reconoce siete tipos de hojas arregladas en cuatro
grupos y nota la presencia de formas de transicion, ademas de tres formas particulares.
Owens et al. (1998) caracterizan a las hojas de Cercideae por aspectos de arquitectura
foliar como son patrones de venacion y la presencia de otros caracteres morfoldgicos
ademas de la forma. Aunque el escaso registro fosil provee poca evidencia acerca de la
evolucion temprana de la tribu, se sabe que en el Eoceno ya se encontraba bien

establecida y ampliamente distribuida (Polhill et al. 1981).
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Fig. 1. Tipos morfolégicos de hojas de Bauhinieae de acuerdo con los trabajos de van der
Pijl (1951) y Cusset ( 1966). a = Gigasiphon dolichocalyx, b = Bauhinia poitauana,
c = B. sprucei, d = B. forficata, e = Cercis chinensis, f = B. longicuspis, g = B. smilacifolia,
h = B. diphylla, i = B. cinnamomea, | = Bandeiraea tenuiflora, K = hoja simple tipo Cercis,
B. bidentata, | = tipo bilobado, B. purpurea, m = tipo bifoliado, B. binata, n = hoja compuesta
de Hardwickia binata, 0 = hoja compuesta, Trachylobium verrucosum.
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Especificamente como componente de las floras Terciarias de México, el registro
de Leguminosae ain es limitado pero, a través del mismo, las consideraciones
biogeograficas que se han hecho de la familia en Mexico han contribuido al
conocimiento sobre su evolucion en latitudes bajas de América del Norte. Se considera
que una madera permineralizada de Tlacolula, Oaxaca, asignada a Mimosoxylon tenax,
es el primer registro fosil que se tiene de las Leguminosae en México. Esta madera
aparentemente se obtuvo rodada sobre una secuencia estratigrafica del Cretacico (Félix
y Lenk 1899), por o que muy probablemente proviene de los sedimentos terciarios que
también se encuentran en esta region. Trabajos considerados como pioneros sobre
fosiles de leguminosas en México son los de Berry aunque hay que ser cautos con sus
identificaciones. Berry en 1923 reportd fragmentos de foliolos de inga miocenica y de
Leguminosites mexicanus del Mioceno, en Veracruz. Del estado de Oaxaca reportd
unos fragmentos de frutos pequefios (Leguminosites oaxacensis) pertenecientes
también a estratos del Mioceno. Ademas, los fragmentos de hojas oligocénicas de
Acacia en la Formacion Simojovel en Chiapas (Miranda 1963, Langenheim, 1965), las
maderas oligocénicas relacionadas con Copaifera, Mimosa y Acacia de la Formacion El
Cien en Baja California Sur (Cevallos-Ferriz y Barajas-Morales, 1994), los frutos de
Lysiloma, Mimosa, Prosopis, Sophora y Reinweberia descritos por Magalion-Puebla y
Cevallos-Ferriz (1994) de la Formacion Pie de Vaca, Puebla, y los frutos de Indigofera,
Chamaecrista, Mimosa y Senna en estratos eocénicos de la Formacion Carroza en
Nuevo Leon constituyen un acervo paleobotanico, que atestigua la importancia de las
Leguminosae como componente de la flora Terciaria en las latitudes bajas de América
del Norte. No se incluye el registro polinico que aumenta la diversidad del grupo durante
el Terciario (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1989).

El estudio de los macrofésiles de la localidad de Los Ahuehuetes ha permitido
dar una dimension temporal a los nexos biogeogréaficos con varias partes del mundo de
la flora Terciaria de México, estableciendo posibles relaciones biogeograficas
principalmente con América del Norte a través de los géneros Cedrelospermum y
Cercocarpus, con Asia y Europa por la presencia de Eucommia, Statzia, Pistacia y
Berberis, con Sudameérica por medio de Prosopis y Haplorhus. También se han

determinado taxa los cuales son cosmopolitas; tal es el caso de Salix, Populus, Rhus,
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Mahonia (= Berberis), y Mimosa (Magallén-Puebla y Cevallos-Ferriz (1994), Ramirez-
Gardufio y Cevallos-Ferriz (2000), Velasco de Leén y Cevallos-Ferriz (1998). Estos
estudios han permitido conocer la edad minima de aparicion de elementos endémicos
de la flora de México, como son los registros oligocénicos de Pseudosmodingium,
Sophora y Lysiloma. Junto con éstos, los estudios palinotégicos realizados en diferentes
lugares de la region (Martinez-Hernandez y Ramirez-Arriaga, 1996), ademas de los
estudios geoldgicos de la zona (Silva-Romo,1998), asi como estudios de inferencia
paleoclimatica a través de la fisionomia foliar (Velasco de Ledn y Cevallos-Ferriz, 1998)
han posibilitado la interpretacion de la paleocomunidad en un escenario biol6gico,
geoldgico y climatico dinamico dentro de la historia de la vegetacion de México.

Las Leguminosae comprenden 650 géneros y unas 18000 especies (Polhill, et al.
1981), de los cuales, 26 tribus, 135 géneros y 1724 especies se encuentran
representados en México (Sousa et al.,1993). Este grupo de plantas se localiza en
cualquier parte del pais, ocupando habitats diversos, pero es mas numeroso en las
zonas tropicales (Sousa et al.,1993).

El objetivo de! presente trabajo es contribuir al conocimiento de la composicién
paleofloristica de latitudes bajas de América del Norte mediante la determinacion
taxonémica por medio de la descripcion de patrones morfolégicos foliares en dos
muestras de hojas fésiles de la localidad oligocénica de Los Ahuehuetes, Tepexi de
Rodriguez, Puebla, las cuales comparten caracteres con los géneros actuales de
Bauhinia y Cercis (Caesalpinioideae), asi como por medio de caracteres florales de
varios ejemplares fsiles nuevos de la localidad El Almacigo, Coahuila', y de Ia localidad
Los Ahuehuetes, Puebla, las cuales pertenecen a las Rhamnaceae. Los nuevos
resultados fortalecen el conocimiento de las floras cretacicas y terciarias de México, asi
como la interpretacién de los elementos floristicos, robusteciendo el concepto de ias
paleocomunidades de las que forman parte y contribuyen a conformar nuevas

explicaciones de caracter biogeografico.

1 . . . B f . . .
Aunque en el titulo de la tesis no se considera esta localidad, incluir este material permite presentar una
revision mas completa sobre Rhamnaceae.
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MATERIAL Y METODO

El material fosil que se empleo para la realizacion del presente trabajo proviene

de la recolecta en dos zonas fosiliferas, la localidad cretacica El Almacigo perteneciente

al municipio General Cepeda en Coahuila, en donde aflora la Formacion Cerro del

Pueblo (Fig. 2) y la localidad oligocénica Los Ahuehuetes, en Puebla (Fig. 3), en donde

los sedimentos portadores de plantas fésiles se asignan a la Formacion Pie de Vaca.

De la primera localidad, se analizaron 16 muestras de flores fésiles, todas con

diferentes grados de conservacién y de la segunda localidad, se estudiaron

muestras de hojas y 16 muestras de flores fosiles.
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Fig. 2. Localizacion de la localidad E| Almécigo en el Municipio de General Cepeda y seccion
de 1a Formacién Cerro de! Pueblo, en la localidad del Cerro de Los Dinosaurios (Hernandez-
Rivera, 1997).
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Las observaciones morfologicas se hicieron con un microscopio estereoscopico
Olympus SHZ, utilizando como aditamento una camara licida para la elaboracion de
esquemas especificos.

El criterio empleado para designar la terminologia sobre la arquitectura foliar es
la establecida por Hickey (1973) y Wolfe (1975). Para las flores fosiles se Vutilizaron los
conceptos y definiciones de Radford et al. (1974), Roth (1977) y Moreno (1984).

Para establecer las afinidades taxondémicas de las hojas y flores fosiles, se
consultaron ejemplares de plantas actuales del Herbario Nacional de México (MEXU).

En el momento en que por similitud de caracteres se asociaron los ejempiares
fosiles con algunos taxa actuales se procedi6 a revisar y comparar el mayor numero
posible de estas plantas actuales, incluyendo ademas, taxa cercanamente relacionados
con los estudiados.

Se realizaron dos tipos diferentes de andlisis numéricos: uno fenético y otro

cladistico.

Ubicacion de las localidades

Localidad El Almécigo

Esta localidad se ubica al sureste del Estado de Coahuila, en el municipio de
General Cepeda (Fig. 2) Se localiza a un kilémetro al suroeste del poblado de La
Colorada, en el que se encuentra un museo de sitic que exhibe material fosil de la
region. Aproximadamente 300 m antes de llegar al Cerro de los Dinosaurios en el que
se muestran las técnicas de recolecta utilizadas para su estudio, existe una desviacion.
Siguiendo ésta por cien metros se encuentra a mano derecha la localidad, a los 25°31"
Ny 101°19' El Alméacigo que contiene plantas y de la que procede el material que aqui
se reporta.

La Formacion Cerro del Pueblo pertenece al del grupo Difunta, el cual
comprende siete formaciones, siendo esta Ultima sobreyacida por la Formacion Lutita
Parras caracterizada por sus estratos con granos mas finos y subyacida por lechos
rojos de la Formacion Cerro Huerta (Boyd, 1959; McBride et al., 1974; Mwray et al.,
1962; Vega-Vera et al., 1990).
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a) Geologia

Durante el Cretacico América del Norte era un sitio con un mar epirico elongado
que se extendia del norte de Canadé hasta México. El levantamiento del continente al
oeste del mar durante el Cretacico tardio resultd promovié sedimentacion paralica
compuesta principalmente de detritos terrigenos. La mayor parte de la depositacion se
llevo a cabo en deltas que flanqueaban las zonas paraticas. En la porcion mexicana se
han medido hasta 5500 m de rocas sedimentarias terrigenas con intercalaciones de
carbonatos depositados como lentes. Transgresiones y regresiones ademas de
fenomenos de subsidencia y varaicon en los flujos de sedimentos produjeron respuesta

en los deltas, resultando una secuencia litoestratigrafica compleja (McBride et al.,
1974).

b) Edad
| a Formacién Cerro Huerta se ha fechado como perteneciente al Maastrichtiano

por la presencia del bivalvo Exogyra costata Say Y el cefalépodo Sphenodiscus
pleurisepta Conrad. A la Formacién Lutita Parras se le asigna una edad posible de
Coniaciano-Santoniano. Por la posicién estratigrafica y la presencia del bivalvo Exogyra
ponderosa se sugiere una edad campaniana para la Formacion Cerro del Pueblo
(Vega-Vera et al., 1990).

c) Litologia

La Formacion Cerro del Pueblo se compone de aproximadamente 50% lodolita,
45% arenisca, 5% limolita, escasos conglomerados y calizas. La mayoria de los lechos
son de color gris-olivaceo a gris obscuro a diferencia de los lechos rojos o verdosos de

la Formacion Cerro Huerta. El espesor de la Formacidn Cerro del Pueblo es de 250 a
350 mts (Boyd, 1959; McBride et al., 1974).

Localidad Los Ahuehuetes

En la localidad Los Ahuchuetes, Tepexi de Rodriguez, Puebla, aflora la

Formacion oligocénica Pie de Vaca (Pantoja-Alor 1992; Fig. 3), Ia cual ha sido objeto de
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varias investigaciones durante los Ultimos afios, por ser una zona con registro fosil
terciario que contiene amplia diversidad en organos vegetativos (tallos, hojas y foliolos),
y reproductivos (flores, frutos y semillas) de angiospermas. Las hojas y flores fosiles
empleadas en el presente estudio fueron recolectadas de este depodsito sedimentario
continental. Esta localidad esté situada a 4.5 km norte-noreste del poblado de Tepexi de
Rodriguez, en la parte sur del estado de Puebla, México, a los 18° 35 15" de latitud
Norte y 97° 55' 30" de longitud Oeste (Fig. 3). Esta delimitada fisiograficamente al norte
por el eje Neovolcanico Transversal, hacia al este, por el sistema montafoso del norte
de Oaxaca y hacia el sur, por la Sierra Madre del Sur. La localidad se encuentra en la
provincia fisiografica del sur de Puebla, correspondiente al extremo oriental de la
cuenca del rio Balsas. A orillas de un pequefia porcion del rio Axamilpa, tributario del rio

Atoyac, afluente del Balsas, se encuentra la localidad fosilifera.

a) Geologia

A pesar de la importancia paleontoldgica que tiene la region de Tepexi de
Rodriguez, Puebla, existen pocos estudios geolégicos del area, ademas de que los que
existen son de caracter muy local; tal es el caso del trabajo de Pantoja (1992), que se
centra en los rasgos geologicos de la cantera de Tlayla

Actualmente, Silva-Romo-Romo (en preparacién), efectia un trabajo de
investigacion en el que se integra una cartografia geoldgica de la region, ademas de
que se revaloran algunas de las relaciones estratigraficas del registro geolégico

expuesto.
El cuerpo de roca del cual proceden las muestras estudiadas ha sido

denominado por Silva-Romo-Romo (1998) como “Unidad Ahuehuetes”, la cual
constituye la parte superior de la Formacién Coatzingo; dicha unidad presenta un
espesor de alrededor de nueve metros y esta integrada hacia la base
predominantemente por lodolitas calcareas y areniscas tobaceas. En estas secuencias

se aloja la flora fosil colectada y estudiada en este trabajo.
La parte superior de esta unidad se integra por una aiternancia de tobas,

areniscas tobaceas y areniscas. El conjunto de litologias descritas, asi como los
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espesores de la estratificacion, predominantemente menores a un centimetro, sugieren
un ambiente de depdsito de tipo fluvial de baja energia a lacustre.

Las relaciones estratigraficas de la unidad, de acuerdo con Silva-Romo-Romo
(1998), indican que el miembro Ahuehuetes descansa en contacto concordante con la
Formacion Pie de Vaca, a través de cambio abrupto, reconocido principalmente por la
presencia de materiales volcanicos, ausentes en la Formacién Pie de Vaca. Cabe
observar que, al igual que Silva-Romo-Romo (1998), Martinez y Ramirez (1996) habian
reconocido que la unidad Ahuehuetes sobreyace a la Formacion Pie de Vaca, y no
como lo habia sefialado Pantoja(1992), el cual considera que esta Gltima formacion se
ubica en un nivel estratigrafico superior.

Asimismo, el contacto superior de la unidad Ahuehuetes corresponde a una
discordancia con la unidad Axamilpa que, de acuerdo con Silva-Romo-Romo (1998), es
el miembro superior de la Formacion Coatzingo.

De acuerdo con los andlisis palinolégicos de Martinez y Ramirez (1996),
efectuados en cuerpos de roca con similitud litolégica a la unidad Ahuehuetes, en areas
muy cercanas, se sugiere una edad Eoceno — Oligoceno para la secuencia de la unidad
Ahuehuetes.

Asimismo, Silva-Romo-Romo (en preparacion) esta en proceso de verificar dicha
edad a través de la aplicacién del método de trazas de fision en esquirlas de vidrio en
los mismos horizontes donde se colectd el material fosil de este estudio, lo que

permitira en breve contar con fechamientos de la unidad, que permitiran asignarle una

edad mas precisa.

b) Edad
Oligoceno, aunque se requiere de fechamientos radiométricos para corroborarla

c) Litologia
El material del cual se compone la secuencia sedimentaria comprende
principalmente cenizas volcénicas, lutitas y areniscas de grano fino y se ha interpretado

para la misma un paleoambiente lacustre con bajo flujo de energla, en donde los fosiles
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se han conservado a manera de impresiones-compresiones carbonosas (Magallon-

Puebla y Cevallos-Ferriz, 1994).

Analisis Fenético

{ a determinacion taxonomica del material fésil se apoyd en los principios de
taxonomia numérica de Crisci et al. (1983) y se incluyen dos tipos de analisis: de
conglomerados (técnica de agrupamiento) y de componentes principales (técnica de
ordenamiento). Esto se hizo en una computadora personal Toshiba Pentium, con la
ayuda del programa estadistico NTSYS-PC versién 1.8 (Rohlf, 1993).

Rhamnaceae
Colleticae
Paliureae Colletia sp. Coll
Ziziphus amole Zizi Adolphia infesta Adol
Berchemia scandens Berc Gouanieae
Karwinskia humboidtiana Karw Gouania lupuloides Goua
Condalia correlli Cond
Reynosia septentrionafis Reyn Fésil Coahuila Feoa
Krugiodendron ferreum  Krug Fosil Tepexi Fiep
Rhamneae
Colubrina efliptica Colu Celastraceae
Ceanothus azureus Cean Mortonia greggii Mort
Sageretia efegans Sage Vitaceae
Rhamnus capreaefolia ~ Rham Vitis berfandieri Viti

Tabla 1. Abreviaturas que se utilizan en el analisis de las flores fosiles para identificar a
éstas y a las de las plantas actuales.

Para el estudio de las flores se elabor6 una matriz basica de datos (MBD) con 17
unidades taxonomicas operativas (OTU's), representadas por 13 generos de plantas
actuales de Rhamnaceae, una especie de Vitaceae (Vitis berlandieri), una especie de
Celastraceae (Mortonia greggii) y las dos muestras de flores fosiles denominadas
Fosiles de Tepexi y Fosiles de Coahuila (Tabla 1). Se definieron un total de 26
caracteres florales, de los cuales 8 fueron cuantitativos, 3 cualitativos binarios y 15
cualitativos muitiestado (Tabla 2). Los datos que no se pudieron obtener por falta de
informacion, como en el caso de Colletia y algunos no observables en los fosiles, se les

asigno el nimero 99. Los valores usados en el analisis para cada caracter se basan en
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Caracter

Estado de caracter

Ancho de pétalo (mm)

0.15
0.30-0.60
0.90

Longitud de pétalo {mm)

0.50-0.90
1.00-1.80

Ancho de.sépalo (mm)

0.30-0.70
0.80-1.50

Longitud de sépalo (mm)

0.70-1.10
1.20-1.40
1.50-1.80

Diametro de insercion de partes florales
(mm)

0.70-1.10
1.20-1.50
2.00-2.10

Longitud de! pedicelo {mm)

0.30-1.70
2.00-3.00
3.50-5.00

Longitud del ovario {mm)

0.20-0.30
0.40-0.60

Longitud de la flor (mm)

1.50-3.90
4.00-4.80
5.00-6.81

Pétalo con uiia

ausente
corta
media
larga

10

Forma del pétaio

cuculado
obovado
ovado concavo
linear

urna

valvado
imbricado

11

Apice del pétalo

no emarginado
emarginado

12

Forma del sépalo

triangular
triangular deltado
triangular reflexo
triangular lobado
triangular agudo
friangular ovado
triangular inflexo

13

Quilla o carina

sin quilla
poco prominente
prominente

14

Apice del sépaio engrosado

sin apice engrosado
con apice engrosado

15

Tipo de fruto

drupa

capsula unilocular
capsula trilocular
esquizocarpo
baya

16

Forma del frufo

gioboso
subgloboso
ohovoide
elipsoide
ovoide

17

Nlmero de pirenos

woolbwmaclr oINS B W RSO R WN S OIWRN = GIN O QN A O = OIN S ORI =N O

ninguno
dos pirenos
{res pirenos

17
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dos léculos

fres loculos
presentes
generalmente presentes
rara vez presentes
infero

sUpero

semilnfero
semislpero
hemisférica
campanulada
obcdnica
pateliforme

18 | Nimero de [6culos 2
3
1
2
3
0
1
2
3
0
1
2
3
4 urceolada
0
1
2
0
1
2
0
1
0
1
2
3
0
C

19 [ Presencia de pétalos

20 | Tipo de ovario

21 | Tipo de copa floral

perfecta
imperfecta
perfecta y poligama
mas largos que los pétalos
mas cortos que los pétalos
mas cortos que los sépalos
no opuestos a los pétalos
opuestos a los pétalos
406
5
465
3ab

corola mismo tamafio que

22 | Sexo de la flor

23 | Tamafio de los estambres

24 | Posicién de los estambres

25 | Nimero de partes florales

26 | Tamaiioc de corola vs. céliz
aliz

1 corola mas grande que ¢aliz

2 corola mas pequefia que

caliz

Tabla 2. Caracteres florales y sus estados de caracter utilizados en el estudio de las flores

de Rhamnaceae.

el promedio de las observaciones en 10 individuos por taxén . En el caso de las
muestras fosiles representan el promedio de los caracteres medibles. Los caracteres
empleados para la matriz de datos (Apéndice A) se definieron con base en la literatura
floral sobre los trabajos de Rhamnaceae (Brizicky 1964., Fernéndez-Nava,1986.,
Prichard, 1955., Suessenguth, 1953., Weberbauer, 1993).

Para el analisis de las hojas se utilizaron un total de 25 taxa, de los cuales 21
pertenecen a Cercideae, e incluyen 19 especies de Bauhinia, 2 especies de Cercis (C.
canadensis y C. reniformis), dos especies de Cocculus (C. carofinus y C. diversifolius,
Menispermaceae) y las dos hojas fésiles (Fésil 1y 2; Tabla 3). Se eligieron un total de
26 caracteres foliares de los cuales, 11 se codificaron de forma binaria y 15 fueron
cualitativos multiestado (Tabla 4). Cada caracter medible tiene un valor que

corresponde al promedio de 10 hojas analizadas.
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Leguminosae
Bauhinia variegata Bvar

Cercideae Bauhinia erythrocalyx Bery

Cercis canadensis Cean Bauhinia mexicana Bmex

Cercis reniformis Cren Bauhinia monandra Bmon

Bauhinia bauhinoides Bbau Bauhinia subrontundifolia Bsub

Bauhinia andrieuxii Band Bauhinia desertis 4 Bdes

Bauhinia racemosa Brac Bauhinia fortificata Bfor

Bauhinia pulchella Bpul Bauhinia pescaprae Bpes

Bauhinia glabra (Perti) Balp

Bauhinia glabra (Ecuador)  Bgle Hoja Fosil uno Fos1'

Bauhinia glabra (Oaxaca) Bglo Hoja Fésil dos Fos2

Bauhinia ungulata Bung

Bauhinia longiflora Blon Menispermaceae

Bauhinia congesta Bcon Cocculus carolinus Qcar

Bauhinia divaricala Bdiv Cocculus diversifolius Odiv

Tabla 3. Abreviaturas que se utilizan en el analisis de las hojas fosiles para identificar a éstas
y a las de las plantas actuales.

Con la informacién antes mencionada se construyd una matriz basica de datos
(MBD) de 25 columnas o taxa (Unidades Taxonomicas Operativas) y 26 hileras o
caracteres (Apéndice B). Esta matriz se estandarizé para asi homogeneizar la escala
de valores de las diferentes medidas de los caracteres. Para esto se emples la media y
la desviacion estandar de cada caracter usando las opciones de substraccion y division,

respectivamente.
Anélisis de Conglomerados

Para el analisis de conglomerados se cred una matriz de distancia entre especies
(Unidades Taxondémicas Operativas) utilizando el Coeficiente de Distancia Taxonomica
Promedio. A través de ésta y aplicando el método "Unweighted Pair Group Arithmetic
Averages Method" (UPGMA), en el cual se usa la media aritmética entre pares de
valores obteniéndose los fenogramas, que apoyan la identificacion de las flores y hojas
fosiles.

Con el fin de establecer q(zé tanto los datos de los caracteres de la matriz original
de distancia son congruentes con el fenograma obtenido, se calculé el indice cofenético

de correlacion r.
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Caracter

Estado de caracter

Tipo de hoja

simple
.compuesta

Lamina

entera
dividida

Forma de la lamina

unilobada
bilohada
hifoliada

Forma de la hoja

ovada muy ancha
eliptica ancha
oblata

eliptica angosta
suborbiculada
eliptica

Base de la hoja

cordada fipica

cordada no tipica
truncada

sagitada

obtusa

lobada

ligeramente redondeada

Pulvino

sin pulvino
pulvino no dividido
pulvino dividido

Venacion secundaria

broquidddroma
sucamptédroma
broquidédroma y eucamptédroma

Namero de venas primarias

6-7
B

9
11
13
14
15

Angulo de divergencia de venas
Primarias

20
25
30
40
50

10

Recorrido de las venas secundarias

curvado abrupto
curvado no abrupto

11

Venas intersecundarias

no presentes
presentes

12

Namero de venas intersecundarias

3ab
6asd
2

4

12

13

Angulo de divergencia de las venas
Intersecundarias

25
30
40
50

14

Recorrido de las venas terciarias

reticular al azar
reficular orfogonal

15

Analisis del origen de las venas terciarias

AR (agudo-recto)
AA (agudo-agudo)
RR (recto-recto)

16

Modelo de las venas terciarias

sinuoso
COnNvexo
derecho

N—&ON—NO—\O@M—LO-&@M—‘-O—‘O—lc-b-wNMOm(ﬂ-b-WI\)—LON—LOI\)—\OO’G‘I-&@M-&OU"I-hQJN—\ON—lO-—*O—‘O

20
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17 [ Patrones de 6rdenes de venacion al azar
Mayores ortogonal
18 | Vénulas ausentes
presentes
19 | Vénulas simples linear
curvada

ramificadas una vez
ramificadas dos veces
ramificadas una y dos veces
ramificada dos y tres veces

al azar

orientadas

triangulares

cuadrangulares

pentagonales

pentagonales y triangulares
pentagonales y cuadrangulares
triangulares y cuadrangulares
ojalada

fimbrial

intramarginal

no se forman

20 | Vénulas ramificadas

21 | Disposicién de las aréolas

22 | Forma de las aréolas

23 | Vena dltima marginal

24 | Formacion de angulos broquidédromos

2 ON AN OO R WN O OWN = OO O—=O

si se forman
25 | Angulo de relacion de las venas terciarias agudo
con la vena primaria central recto
obtuso
26 | Base de la hoja no peltada
peltada

Tabla 4. Caracteres foliares y sus estados de caracter utilizados en el estudio de las hojas
de Cercideae. :

Anélisis de Componentes Principales (PCA)

Para este analisis de ordenacion se cred una matriz de correlacion entre pares
de caracteres (hileras), con la cual se hace un andlisis Eigen del cual se obtiene una
matriz eigen (Tablas 7 y 8) que al multiplicarla por la matriz estandarizada permite que

se proyecten las especies en un espacio de caracteres.

Analisis Filogenético

El origen de los andlisis filogenéticos o de Taxonomia cladistica se fundamentan
principalmente en las ideas propuestas por W. Hennig (1968), quien define que las
relaciones filogenéticas se basan en caracteristicas derivadas compartidas o
sinapomorfias. Estos caracteres sinapomorficos son los que proporcionan la prueba de
un origen comn o monofilético. Con esta metodologia, en el presente trabajo se hizo

un analisis filogenético con las flores fosiles de Coahuila, de Puebla, 13 generos
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actuales de Rhamnaceae una especie de Celastraceae y una especie de Vitaceae, asi
mismo con las hojas fésiles de Tepexi y con 19 especies actuales de Bauhinia, dos
especies de Cercis y dos especies de Cocculus (Menispermaceae).

Los analisis filogenéticos se realizaron con los programas Hennig86 version 1.5
(Farris, 1988), en una computadora personal Toshiba Pentium y PAUP (Phylogenetic
Analysis Using Parsimony), versién 3.1.1. (Swofford, 1993), en un equipo PowerBook
Macintosh 180c.

Las matrices de datos elaboradas para las hojas y flores fosiles del analisis
fenético se modificaron para adaptarlas a las especificaciones de los programas
cladisticos antes mencionados, usando rangos especificos (Apéndice). Los caracteres
cualitativos binarios y multiestado se manejaron de la misma manera que en las
matrices del analisis fenético (Tablas 5 y 6), a los caracteres ausentes, o en aquellos
donde existe un gran polimorfismo, se les asignd el simbolo (-) que significa no
aplicable.

Con el programa PAUP se ejecutd una busqueda heuristica. Se empled el
algoritmo Tree Bisection Reconection para incrementar la probabilidad de descubrir
arboles de diferentes “islas™ (Maddison, 1991). Para obtener el arbol inicial se uso la
secuencia de adicion al azar, con 10 réplicas.

Para los analisis con Hennig86 también se hizo una blsqueda heuristica con la
mh:bb;(Lipscomb, 1994).

Para el andlisis cladistico de las flores fosiles de Rhamnaceae, se definid como
grupo externo a Vitis berlandieri (Vitaceae) y a Mortonia greggii (Celastraceae). Esto se
determiné con base en las posibles relaciones que presentan las Rhamnaceae con
estas dos familias.

Con las hojas fosiles se hicieron dos analisis cladistas, en el primero se
incluyeron a las dos especies de Cocculus (Menispermaceae) las cuales actuaron como
grupo externo junto con Cercis (Cercideae) y en el segundo se excluyeron a estas

especies y se definid como grupo externo Gnicamente a Cercis (Cercideae).
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Técnica de Aclaramiento y Tincién

Las hojas de plantas actuales que se obtuvieron del herbario fueron sometidas a
una técnica de aclaramiento y tincién para observar detalles de caracteres morfologicos
y arquitectura foliar, datos que fueron empleados en la elaboracion de las matrices.

De todas las especies actuales se seleccionaron hojas maduras de ejemplares
de herbario, en donde los caracteres morfoldgicos se encuentran bien desarrollados.
Esta técnica consta de los siguientes pasos:

Se elabord una solucion de hidroxido de sodio (NaOH) al 10%. En esta solucion
se hierven las hojas entre 20 y 50 minutos aproximadamente, con el fin de liberar
cualquier tipo de pigmento.

Se deja enfriar la solucién junto con las hojas.

Se prepara una solucion de tres cuartas partes de agua por una cuarta parte de
cloro v en ésta se depositan las hojas el tiempo que sea necesario, hasta que se
blanqueen.

Ya blanqueadas las hojas, se dejan en agua por espacio de un dia.

Las hojas se transfieren a un recipiente de vidrio con alcohol al 50% vy se dejan
aproximadamente 60 minutos, para que se puedan deshidratar.

Se elabora una solucion de alcohol al 50% mas colorante (eosina). En ésta se
dejan las hojas durante 10 a 20 minutos aproximadamente, dependiendo del grado de
tincién que vaya adquiriendo la hoja. Esta parte de la técnica es muy importante porque
del grado de tincién de las hojas dependera la claridad con que se observen los
caracteres morfolégicos de las mismas.

Las hojas se ingresan de nueva cuenta a un recipiente de vidrio con alcohol al
50%, con el fin de eliminar los excedentes del colorante. Se dejan en esta solucion por
aproximadamente 15 a 20 minutos.

Las hojas ya tefiidas se depositan en un recipiente de vidrio con alcohol absoluto,
para eliminar el exceso de agua y que queden bien deshidratadas. De no ser asi, el
material podria blanquearse con el tiempo. El recipiente debera estar bien cerrado y no
se debera abrir para que no se rehidraten las hojas. Este proceso de deshidratacion se

lleva aproximadamente entre 20 y 30 minutos.
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Las hojas se depositan en un recipiente de vidrio con xilol, por espacio de 15
minutos o hasta que gueden duras y transparentes.

Finalmente las hojas ya aclaradas vy tefiidas se montan de la siguiente manera:
Sobre un vidrio se pone una capa de medio de montaje (Permount), la hoja se cubre
bien con este medio, evitando la formacién de burbujas de aire, después se coloca otro
vidrio encima y se deja secar por espacio de uno o dos meses dependiendo del tamafio

de la hoja.

RESULTADOS
Criterios morfologicos florales de algunos géneros de Rhamnaceae

Las flores de Rhamnaceae (Fig. 4) son principalmente pequefias, actinomorfas y
regulares. En su mayoria son pentameras, pero pueden tener de 4 a 6 partes florales
(e.g., Rhamnus, Colletia). Estas forman una copa floral de formas variadas, como
hemisférica (e.g., Ziziphus, Colubrina, Condalia, Reynosia), campanulada {e.g.,
Berchemia, Rhamnus, Colletia, Adolphia), obconica {e.g., Ceanothus, Gouania,
Karwinskia, Krugiodendron) y pateliforme (e.g., Sageretia). Los sépalos son
caracteristicamente triangulares y pueden ser ovados (e.g., Ziziphus), deitados (e.g.,
Colubrina, Condalia), reflexos (e.g., Colletia), lobados (e. g; Gouania, Reynosia),
estrechos (e.g., Berchemia, Rhamnus, Adolphia, Karwinskia, Sageretia, Krugiodendron)
e inflexos (e.g., Ceanothus); generalmente tienen una quilla (e.g., Ziziphus, Berchemia,
Rhamnus, Ceanothus, Colletia, Gouania, Colubrina, Karwinskia , Sageretia) y tienen
una capa de tejido carnoso que los recubre y forma un cojinete hacia el extremo distal
(e.g., Ziziphus, Krugiodendron). Generalmente tienen pétalos (e.g., Ziziphus,
Berchemia, Ceanothus, Colletia, Gouania, Colubrina, Adolphia, Karwinskia, Sageretia),
pero pueden estar ausentes (e.g., Condalia, Krugiodendron, Reynosia), o ser cuculados
(e.g., Ziziphus, Ceanothus, Gouania, Colubrina, Karwinskia), obovados (e.g.,
Berchemia, Sageretia), ovado-concavos (e.g., Rhamnus) y lineares (e.g., Colletia);
ademas pueden ser emarginados (e.g., Rhamnus) ylo presentar una ufia (e.g.,
Ziziphus, Berchemia, Rhamnus, Ceanothus, Gouania, Colubrina, Adolphia, Karwinskia,
Sageretia). El tamafio del caliz y la corola puede ser igual (e.g., Berchemia), o |a corola

puede ser mas grande (e.g., Rhamnus, Ceanothus, Adolphia) o mas pequefa que el
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Las hojas se depositan en un recipiente de vidrio con xilol, por espacio de 15
minutos o hasta que gueden duras y transparenies.

Finalmente las hojas ya aclaradas v tefiidas se montan de la siguiente manera:
Sobre un vidrio se pone una capa de medio de montaje (Permount), la hoja se cubre
bien con este medio, evitando la formacion de burbujas de aire, después se coloca otro

vidrio encima y se deja secar por espacio de uno o dos meses dependiendo del tamano

de la hoja.

RESULTADOS
Criterios morfolégicos florales de algunos géneros de Rhamnaceae

Las flores de Rhamnaceae (Fig. 4) son principalmente pequefias, actinomorfas y
regulares. En su mayoria son pentameras, pero pueden tener de 4 a 6 partes florales
(e.q., Rhamnus, Colletia). Estas forman una copa floral de formas variadas, como
hemisférica (e.g., Ziziphus, Colubrina, Condalia, Reynosia), campanulada {(e.d.,
Berchemia, Rhamnus, Colletia, Adolphia), obconica (e.g., Ceanothus, Gouania,
Karwinskia, Krugiodendron) y pateliforme (e.g., Sageretia). Los sépalos son
caracteristicamente triangulares y pueden ser ovados (e.g., Ziziphus), deltados (e.g.,
Colubrina, Condalia), reflexos (e.g., Colletia), lobados (e. g; Gouania, Reynosia),
estrechos (e.g., Berchemia, Rhamnus, Adolphia, Karwinskia, Sageretia, Krugiodendron)
e inflexos (e.g., Ceanothus); generaimente tienen una quilla (e.g., Ziziphus, Berchemia,
Rhamnus, Ceanothus, Colletia, Gouania, Colubrina, Karwinskia , Sagerefia) y tienen
una capa de tejido carnoso que los recubre y forma un cojinete hacia el extremo distal
(e.g., Ziziphus, Krugiodendron). Generaimente tienen pétalos (e.9., Ziziphus,
Berchemia, Ceanothus, Colletia, Gouania, Colubrina, Adolphia, Karwinskia, Sageretia),
pero pueden estar ausentes (e.g., Condalia, Krugiodendron, Reynosia), o ser cuculados
(e.g., Ziziphus, Ceanothus, Gouania, Colubrina, Karwinskia), obovados (e.qg.,
Berchemia, Sageretia), ovado-concavos (e.g., Rhamnus) y lineares (e.g., Colletia),
ademas pueden ser emarginados (e.g., Rhamnus) yl/o presentar una ufia (e.g.,
Ziziphus, Berchemia, Rhamnus, Ceanothus, Gouania, Colubrina, Adolphia, Karwinskia,
Sageretia). El tamafio del caliz y la corola puede ser igual (e.g., Berchemia), o la corola

puede ser mas grande (e.g., Rhamnus, Ceanothus, Adolphia) o mas pequefia que el
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caliz (e.g., Ziziphus, Colletia, Gouania, Colubrina, Karwinskia, Sageretia). Los
estambres principaimente se encuentran opuestos a los pétalos, aun en los géneros en
gue no tienen pétalos pues se encuentran alternos a los sépalos (e.g.; Krugiodendron,
Reynosia). Las flores pueden ser perfectas (e.g., Ziziphus, Ceanothus, Colletia,
Colubrina, Condalia, Adolphia, Karwinskia, Sageretia, Krugiodendron, Reynosia) Y
perfectas y/o poligamas (e.g., Berchemia, Rhamnus, Gouania). El ovario puede ser
infero (e.g., Gouania), supero (e.g., Berchemia, Rhamnus, Condalia, Adolphia,
Karwinskia, Sageretia, Krugiodendron, Reynosia) y semiinfero (e.g., Ziziphus,
Ceanothus, Colletia, Colubrina). Las especies reportadas en este trabajo son
biloculares (e.g.; Berchemia, Rhamnus, Condalia, Karwinskia, Krugiodendron,

Reynosia) o triloculares (e.g., Ziziphus, Ceanothus, Colletia, Gouania, Colubrina,

Adolphia, Sageretia).
Criterios morfologicos foliares de Cercideae (Bauhinia y Cercis)

La descripcion morfolégica foliar de los géneros Cercis y Bauhinia se basa en los
principios sobre arquitectura foliar establecidos por Hickey (1973) y Wolfe (1975). Las
hojas son enteras (Fig. 5a, b), bilobadas (Fig. 5¢) o bifoliadas (Fig. 5d) y el grado de
lobacién esta ampliamente relacionado con los ambientes en que crecen. Las hojas
simples son de habitats boscosos y los tipos bifoliados principalmente de ambientes
xerofilos (Polhill et al, 1981).

En general las hojas de la tribu Cercideae se caracterizan por ser simples (Cercis
canadensis, C. Reniformis) y la mayoria de Bauhinia actuales (Fig. 5e) o compuestas
(e.g., B. bauhinoides; Fig. 5d), tener lamina entera (C. canadensis, C. reniformis y B.
ungulata; Fig. 5a,b) o dividida (e. g; B. bauhinoides, B. andrieuxi, B. racemosa, B. glabra
de Peru, Ecuador y Oaxaca, B. erythrocalix, B. mexicana, B. monandra, B. subrontifolia,
B. deserti, B. fortificata, B. pescaprecae; Fig. 5d-f, j-n), venacion primaria palmeada o
actinodroma (Fig. 5) y margen entero (Cercis y Bauhinia; Fig. 5a-0). Generalmente
carecen de apice mucronado (C. canadensis y C. reniformis; Fig. 5a), pero esta
presente en todas las especies de Bauhinia (Fig. 5b-0) y pueden tener en el peciolo dos

pulvinos, uno en la parte superior y otro en la parte inferior (C. canadensis y C.
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Fig. 4. Esquemas de algunas flores de Rhamnaceae mostrando su variabilidad morfolégica.
a = Adolphia infesta, b= Berchemia scandens, ¢ = Ceanothus coeruleus, d = Cofubrina
triflora, e = Colletia cruciata, f = Colubrina ferruginosa, ¢ = Gouania polygama, h = Gouania
domingensis, i = Condalia mexicana, | = Rhamnus capraeifolia, k = Sageretia elegans, | =

Ziziphus amole, m = Karwinskia humboldtiana.



Maestria en Biologia Vegetal, Fac. Ciencias, UNAM Laura Calvillo Canadell 27

Reniformis, Fig. 5a) o uno solo en la parte superior del peciolo (todas las especies de
Bauhinia; Fig. 5b-0), ademas, aparentemente el pulvino puede estar o no dividido en
pulvinulos (C. canadensis y C. reniformis y la mayoria de especies de Bauhinia; van der
Pijl, 1951). La forma de la hoja varia de eliptica oblata (C. canadensis, C. reniformis, B.
andrieuxi, B. racemosa; Fig. 5a,f), a eliptica ancha (B. bauhinoides; Fig. 5d), o eliptica
suborbiculada (B. fortificata). La base cordada es muy comin (C. canadensis, C.
reniformis, la mayoria de Bauhinia; Fig. 5a-0), aunque ésta puede ser no cordada tipica
(B. glabra de Oaxaca; Fig. 5k), u obtusa (B. ungulata; Fig. 5b). La venacion secundaria
es broquidédroma (C. canadensis, C. Reniformis 'y Bauhinia; Fig. 5a-0),
eucamptddroma (B. erythrocalix, B. mexicana, B. monandra, B. subrontundifolia, B.
deserti B. fortificata, B. pescaprecae; Fig. 5e,h,m,n), o broquidédroma Y
eucamptodroma (B. ungulata, B. longifiora, B. congesta, B. divaricata y B. variegata;
Fig. 5b,g,0), y tiene de 7 a 8 (e.g.; C. canadensis, C. reniformis, B. bauhinoides, B.
longiflora, B. congesta, B. subrontundifolia; Fig. 5a,d,0), 9 a 11 (B. andrieuxi, B.
pulchella, B. ungulata, B. glabra de Oaxaca, B. divaricata, B. deserti, B. pescaprae, B.
racemosa, B. glabra de Peru y Ecuador, B. variegata, B. mexicana, B. fortificata; Fig.
5f,ik-n), o hasta 13 venas primarias (e.g., B. monandra; Fig. 5h). Los angulos de
divergencia de las venas primarias son agudos, y varian entre 20° y 30° (e.g., B.
pulchella, B. racemosa, B. glabra de Perd, Ecuador y Oaxaca, B. variegata, B.
mexicana, B. monandra, B. deserti B. bauhinoides, B. andrieuxi, B. longifiora, B.
congesta, B. erythrocalix, B. subrontundifolia; Fig. 5c-im), llegando hasta 40° (C.
canadensis, C. reniformis, B. pescaprae; Fig. 5a, n). Durante su recotrido las venas
secundarias forman arcos no abruptos (e.g., B. ungulta, B. longiflora, B. divaricata, B.
variegata, B. deserti, B. fortificata, B. pescaprae; Fig. 5b,c,9, n), 0 arcos abruptos (e.g.,
C. canadensis, C. reniformis, B. andrieuxi, B. glabra de Perd, Ecuador y Oaxaca; Fig.
5afk-1). De la vena primaria central parten de 6 a 8 venas intersecundarias (C.
canadensis, C. reniformis; Fig. 5a), aunque pueden tener méas de 8 (e. g; B. monandra,
B. mexicana; Fig. 5h). El patrén de las venas terciarias es reticular al azar (e.g., C.
canadensis, C. reniformis, B. bauhinoides, B. andrieuxi, B. racemosa, B. ungulata, B.
divaricata, B. erythrocalix, B. mexicana, B. monandra, B. fortificata, B. pescaprae; Fig.

5a,b,d,f-h,n), o reticular ortogonal (e.g., B. pulchella, B. glabra de Pert, Ecuador y
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Oaxaca; Fig. 5ij-). El angulo de origen de las venas terciarias medido del lado
admedial y exmedial con respecto las secundarias es agudo-recto (AR) (e.g., C.
canadensis, C. reniformis, B. andrieuxi, B. racemosa, B. variegafa, B. erythrocalix, B.
monandra; Fig. 5a,c,e,h), agudo-agudo (AA) (e.g., B. bauhinoides, B. pulchella, B.
longiflora, B. mexicana; Fig. 5d,i,0) o recto-recto (RR) (e.g., B. ungulata, B. divaricata, B.
subrontifolia, B. deserti: Fig. 5b,g,m). El recorrido de las venas terciarias varia de
sinuoso (e.g., B. andrieuxi, B. racemosa, B. subrontundifolia, B. deserti; Fig. 5f,m} a
convexo (e.g., C. canadensis, C. reniformis, B. bauhinoides, B. pulchella, B. glabra de
Per(, Ecuador y Oaxaca, B. mexicana, B. fortificata; Fig. 5a,d,iH), y puede ser bifurcado
(e.g., B. divaricata, B. pescaprae; Fig. 5g,n). Los patrones de distribucion de ordenes
mayores de venacion es al azar (e.g., C. canadensis, C. reniformis, B. bauhinoides, B.
andrieuxi, B. pulchella, B. ungulata, B. monandra, B. deserti, B. fortificata; Fig.
5a,b,df,h,i), u ortogonal (e.g., B. glabra de Per(, Ecuador y Oaxaca; Fig. 5k-1), y tienen
vénulas simples (B. bauhinoides, B. pulchella; Fig. 5d.i), o ramificadas {e. g; C.
canadensis, C. reniformis, B. racemosa, B. congesta, B. divaricata, B. variegata, B.
erythrocalyx, B. mexicana, B. monandra, B. pescaprae; Fig. 5a,e,g,h,n). Las aréolas
estan dispuestas al azar (e. g; C. canadensis, C. reniformis, B. racemosa, B. ungulata,
B. longiflora, B. congesta, B. divaricata, B. variegata, B. monandra, B. fortificata; Fig. ba-
¢,g,h,0), pueden tener cierta orientacion (e.g., B. pulchella, B. glabra de Per0, Ecuadory
Oaxaca, B. subrontundifolia, B. deserti; Fig. 5i,j-m), y su forma varia de triangulares (B.
erythrocalyx; Fig. 5e), a cuadrangulares (e.g., B. glabra de Perd, Ecuador y Oaxaca;
Fig. 5j-1), o pentagonales (e.g., B. bauhinoides, B. racemosa, B. pulchella, B. ungufata,
B. congesta, B. divaricata, B. variegata; Fig. 5b,d,c.g), ademas de gque pueden existir
combinaciones como las pentagonales triangulares (B. pescaprae;, Fig. 5n), y
pentagonales y cuadrangulares (C. canadensis, C. reniformis; Fig. 5a). Tienen vena
dltima marginal que forma ojales (B. fongiffora; Fig. 50), o corresponde con una fimbrial
(e.g; C. canadensis, C. reniformis, B. racemosa, B. pulchella, B. divaricata; Fig. 5a,9,i), 0
intramarginal {e.g; B. bauhinoides, B. ungulata, B. variegata, B. erythrocalyx, B.
mexicana, B. monandra, B. deserti, B. fortificata, B. pescaprae; Fig. 5b-e,h). Las venas
terciarias forman angulos agudos respecto a la vena primaria central (e.g, C.

canadensis, C. reniformis, B. glabra de Per(i, Ecuador y Oaxaca, B. congesta, B.
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erythrocalyx, B. mexicana, B. deserti; Fig. 5a,e ), 0 éstos pueden ser rectos (e.g; B.
ungulata, B. divaricata, B. variegata, B. monandra, B. subrontundifolia; Fig. 5b,c,g,h,m),

y aun obtusos (e.g; B. bauhinoides, B. racemosa, B. pescaprae; Fig. 5d,n).

Fig. 5. Hojas aclaradas de algunas especies de Cercis y Bauhinia. a = Cercis canadensis,
b = B. ungulata, ¢ = B. variegata, d = B. bauhinoides, e = B. erythrocalyx, f = B. andrieuxii,
g = B. divaricata, h = B. monandra, i = B. pufcheffa, j = B. glabra (Pera), k = B. glabra
(Oaxaca), | = B. glabra (Ecuador), m = B. subrotundifolia, n = B. pescaprae, 0 = B. longiffora,
p = C. canadensis, g = B. longiflora, r = B. ungufata.
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Descripcion Sistematica

Familia: Rhamnaceae

Tribu; Rhamneae/Paliureae ?

Género: Coahuilanthus Calvillo-Canadell

Especie tipo: Coahuilanthus belindae Calvillo-Canadeli

HOLOTIPO: Coleccion paleontolégica del Instituto de Geologia de la Universidad
Nacional Auténoma de México, No. catalogo IGM-PB 2573. (Fig. 6¢).

LOCALIDAD: Localidad El Aimacigo, Municipio de General Cepada, 25°31' N, 191°19'
W.

EDAD: Cretacico

NUMERO DE ESPECIMENES EXAMINADOS: 16 (dieciséis)

ETIMOLOGIA: E! nombre genérico hace referencia a que el fosil es una flor recolectada
en el estado de Coahuila; el epiteto especifico refiere a la Ing. Belinda en
reconocimiento a su dedicacion como paleontéloga aficionada a preservar este recurso
no renovable y por haber sido la primera persona en recolectar en esta localidad.
DIAGNOSIS: Flores eplginas, actinomrfas, pentdmeras, imperfectas, copa floral
campanulada, corola mas pequefia que el caliz; ovario semistipero; pétalos pequefios
rara vez presentes; sépalos triangulares agudos con relacién largofancho 1/.6 mm.
ligeramente quillados, sin apice engrosado.

ENGLISH DIAGNOSIS: Epigynous, actinomorphyc, pentamerous, imperfect flowers,
floral tube campanulate; corolla smaller than calyx, semisupero ovary, small petals
rarely presents; acute triangular sepals with length/width ratio of 1/.6 mm, sligthly
keelled, lacking thickened apex.

DESCRIPCION: Se conocen dieciséis fragmentos de flores actinomorfas entre 2.5y 5
(x 3.9) mm de largo, con copa floral ligeramente campanulada pequefia ( x 0.8 mm; Fig.
6a-j). El ovario es semi-stipero y aproximadamente mide 0.2 mm de longitud (Fig. 69).
La forma de los pétalos no se encuentra bien definida, pero por la presencia de
cicatrices se infiere su presencia. Cuando estan presentes son pequefios (0.4mm de
ancho por 0.6 mm de largo). Los sépalos son triangulares agudos y miden en promedio

0.6 mm de ancho por 1 mm de largo (10 a-j).
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Fig. 6. Flores fosiles de Coahuila, Coahuilanthus belinda. a - e vista en planta de la fior,
f - j vistas longitudinales de ia flor. a = nétense los sépalos triangulares agudos y la copa
floral, b = notese la presencia de 5 sépalos y la quilla a lo largo de éstos, ¢ = HOLOTIPO,
nétese el relieve formado por fa copa floral, d = nodtese la presencia de 5 sépalos ligeramente
aquillados, e = compare la variabilidad morfologica de los sépalos con las fotografias
anteriores, fy g = obsérvese el ovario semi-stpero, h, i, ] = observe la copa floral ligeramente
campanulada.
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Género: Nahinda Calvillo-Canadell

Especie tipo: Nahinda axamilpensis Calvillo-Canadell

HOLOTIPO: Coleccion Paleontolégica del Instituto de Geologia de la Universidad
Nacional Auténoma de México, No. catalogo IGM-PB 2573. (Fig.7f).

L OCALIDAD: Localidad Los Ahuehustes, Formacion Pie de Vaca, en la parte sur de |a
rivera del rio Axamilpa, noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México (18° 35' 15"
N, 97° 55' 30" W).

EDAD: Oligoceno

NUMERO DE ESPECIMENES EXAMINADOS: 16 (diecisgis)

ETIMOLOGIA: El nombre genérico corresponde a la palabra flor en el dialecto mixteco,
propio del area en que se recolectd el material fosil; el epiteto especifico se refiere al rio
sobre cuya ribera se encuentra la localidad fosilifera.

DIAGNOSIS: Flores periginas, actinomorfas, pentameras, perfectas, copa floral
hemisférica, corola mas pequefia que el céliz; ovario semiinfero; estambres opuestos a
los pétalos, mas largos que éstos; pétalos generalmente presentes, cuculados vy
ligeramente unguiculados, con &pice no emarginado; sépalos triangulares deltados con
una relacion largofancho de 1.8/1.5 mm, quillados o carinados, apice engrosado.
ENGLISH DIAGNOSIS: Perigynous, actinomorphyc, pentamerous, perfect flowes, floral
tube hemispheric, corolla smaller than calyx, semiinfero ovary, stamens oposite and
larger than petals; petals generally present, cucullate and slightly unguiculate, no
emarginated apex; triangular delted with length/width 1.8/1.5 mm, keelled or carined
sepals, thickened apex.

DESCRIPCION: Flores epiginas, actinomorfas, de 6.81 mm de longitud
aproximadamente (Fig. 7a-h). El ovario es semi-infero (Fig. 7¢,f), de 0.6 mm de longitud.
Los pétalos son 5 generalmente estan presentes, son cuculados y miden 0.6 mm de
ancho por 1.08 mm de largo (Fig. 7b,fh). Los sépalos también son 5, triangular
deltados, y alcanzan 1.5 mm de ancho por 1.83 mm de largo (Fig. 7a-h). La copa floral

es hemisférica con diametro de 2.08 mm(Fig. 7¢,d,f-h).
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Fig. 7. Flores fosiles de Tepexi de Rodriguez, Puebla, Nahinda axamilpense. a y e vista
basal de la flor, b, g v | vista en plantas de la flor, ¢, d, f, g, h, iy k vista longitudinal de la flor.
a = notense 5 sépalos con quilla prominente, apice engrosado y hase de la copa flora, b =
nétense 4 petalos cuculados y dos anteras, ¢ = obsérvese copa floral hemisférica y ovario
semiinfero, d = semejante a "¢" en un estado de desarrollo posterior, e = nétese la base de la
copa flora hemisférica y presencia de sépalos aquillados, f = HOLOTIPO, observense 3
pétalos cuculados, 2 sépalos y ovario semiinfero, g = notense 4 sépalos triangulares
deltados con apice engrosado, h, i, j, k = obsérvese copa floral nemisférica y cicatrices de
los sépalos aquillados.
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Familia: Leguminosae

Subfamilia: Caesalpinieae

Tribu: Cercideae

Género: Bauhcis Calvillo-Canadell

Especie tipo: Bauhcis moranii Calvillo-Canadell

HOLOTIPQ: Coleccién paleontolégica del Instituto de Geologia de la Universidad
Nacional Auténoma de México, No. catalogo IGM-PB 2573. (Fig. 8a).

LOCALIDAD: Localidad Los Ahuehuetes, Formacion Pie de Vaca, en la parte sur de la
rivera del rio Axamilpa, noroeste de Tepexi de Rodriguez, Puebla, México (18° 35" 15”
N, 97° 55" 30" W).

EDAD: Oligoceno

NUMERO DE ESPECIMENES EXAMINADOS: 2 (dos).

ETIMOLOGIA: El nombre genérico hace referencia al mosaico de caracteres que se
encuentran en el fosil y que corresponden hoy con dos géneros distintos. El epiteto
especifico hace referencia al Dr. Dante Jaime Moran Zenteno quien ha apoyado el
desarrolio de la paleontologia de angiospermas del Terciario en el centro de México.
DIAGNOS!S: Hojas bilobadas, ovadas a elipticas, base truncada a lobada, peciolo con
pulvino superior no dividido, apice mucronado, margen entero, venacién primaria
palmeada (actinodroma), venacion secundaria broquidédroma, 6 a 7 venas principales,
3 a 5 venas alternas intersecundarias que divergen de la vena media principal, ordenes
de venacién terciaria con patrones reticulares al azar, venas terciarias con recorrido
sinuoso, aréolas pentagonales, cuadrangulares y triangulares dispuestas al azar, en su
interior vénulas que ramifican una a dos veces. '

ENGLISH DIAGNOSIS: Bilobed, ovate to elliptic leaves with truncate to lobate base,
petiole with no divided upper pulvinus, mucronate apex, entire margin, palmate
(actinodromous) primary venation, brochydodromous secondary venation, 6 to 7
principal veins, 3 to 5 alternate intersecondary veins diverge from the mid principal vein,
tertiary veins forming a random reticulum and with sinuous recorrido, pentagonal,
quadrangular and triangular areols randomly arranged, with twice ramified venuies.
DESCRIPCION: Se conocen dos hojas completas, simples, con lamina entera,

bilobadas, de ovadas muy anchas a elipticas oblatas, con relacion largo-ancho menor
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de uno (Fig. 8a,b). Su base es simétrica truncada a lobada, tienen margen entero. La
venacion primaria es actinédroma y presenta de 6 a 7 venas principales con angulo
agudo entre 30° y 40° (Fig. 8d,e). Los arcos de las venas secundarias se curvan de
manera abrupta. Las venas intersecundarias son alternas y divergen de la vena
principal media con un angulo agudo de 40°. Las venas terciarias con respecto a las
principales forman un angulo exmedial de 60° y admedial de 90°. Los patrones mayores
de venacion estan dispuestos al azar. La formacion de aréolas sigue un arreglo al azar,
con tres tipos principales de formas (pentagonales, cuadrangulares y triangulares; Fig.
8d,e), en el interior de las cuales se definen vénulas ramificadas de una a dos veces. La

venacion Gltima marginal es fimbrial, con angulos broquidédromos de 3 y 4 grado.
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Fig. 8. Hojas fosiles de Bauhcis moranii. ay b vista general, ¢ acercamiento del pulving, ey d
acercamientos, a = HOLOTIPO, hoja simple con lamina entera, bilobada, forma ovada muy
ancha, con base simétrica truncada, b = hoja simple con lamina entera, bilobada, forma
eliptica oblata, con base simétrica lobada, ¢ = obsérvense las 7 venas primarias que salen
del pulvine, d = ndtese al angulo de ca. 30° de divergencia de las venas primarias, y las
aréolas cuadrangulares y pentagonales, e = notese al angulo de ca. 40° de divergencia de
las venas primarias, y las aréolas riangulares y pentagonales.

Analisis Fenético

Del analisis de agrupamiento con las flores fosiles se obtuvo un solo fenograma

(Fig. 9). En este se emplearon un total de 17 OTU's, representados por 13 especies de
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Rhamnaceae (Tabla 1), una especie de Mortonia greggii (Celastraceae), una especie

de Vitisberlandieri (Vitaceae) y las flores fosiles de Puebla (Ftep) y Coahuila (Fcoa).
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Fig. 9. Fenograma mostrando los grupos principales obtenidos del analisis de las flores
fosiles y algunos géneros de Rhamnaceae, Vitaceae y Celastraceae.

En la parte mas basal del fenograma se ubica a Vitis, después aparece un grupo
dividido en dos subgrupos, el mas basal formado por Mortonia, Krugiodendron,
Reynosia y Condalia, estos tres géneros se encuentran unidos a la misma distancia. En
el otro subgrupo estan las demas especies de Rhamnaceae entre las que aparecen
intercaladas las muestras fosiles (Fig. 9). Las flores fosiles de Coahuila forman la base
de un grupo constituido por Rhamnus, Sageretia, Gouania, Karwinskia y Berchemia
(Fig. 9). Las flores fosiles de Tepexi, aparecen en la parte mas superior del fenograma y
se encuenfran cercanamente agrupadas con Ziziphus (Rhamnaceae) y junto con
Colletia, Colubrina, Adolphia y Ceanothus forman todo un grupo (Fig. 9).

En el analisis de componentes principales (PCA), graficando el primer
componente contra el segundo componente se observan claramente dos grupos (Fig.

10a), uno en la parte central definido por la mayoria de las especies de Rhamnaceae y
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la flor fésil de Coahuila, la cual, dentro de ese mismo grupo se encuentra mas cercana
a Gouania, Sageretia, Berchemia, y Rhamnus. En el segundo grupo, en la parte
izquierda de la gréafica se ubica la fior fosil de Tepexi y se relaciona con los géneros
Colubrina y Krugiodendron (Rhamnaceae; Fig. 10a). Con lo que respecta a Mortonia
(Celastraceae) y Vitis (Vitaceae) se encuentran separadas entre si y completamente
fuera de cualquier grupo. Con el analisis del tercer componente (PC3) se definen en
términos generales los mismos grupos. Una diferencia es que el fosil de Coahuila se
encuentra también relacionado con Reynosia (Fig. 10b). Ademas, Ziziphus se relaciona
mas de cerca con el fosil de Tepexi de Rodriguez y Mortonia y Vilis aparecen menos

distantes.

Los eigen-valores definen para los tres componentes principales el 60 por ciento
de la variacion explicada (Tabla 5), siendo los caracteres que definen a fos principales
grupos en el componente principal 1 el 5, 12, 10, 26, 3 y 13, en el componente principal
2 el 1, 6,24, 8,8,y2y en el componente principal 3 el 16, 19, 24, 23, 8y 15 (Tablas 5y

caracteres).

Rhamnaceae
PC1 PC2 PGC3
[}
A% 030685 | 19.1760 | 17.5690
variacion

% acumulado 23.2585 42,4345 60.0635
car cafga |car carga |car carga

1 5 -0.849 (1 0886 (16 -0.911

2 12 0.763 6 0.737 19 -0.728

3 10 0722 |24 -0.710 |24 0.663

4 26 -0.702 {8 08660 |23 -0B22

5 |3 -0891 |3 0537 |8 08619

6 13 -0669 |2 0518 |15 0601

Tabla 5. Matriz obtenida del andlisis eigen en el analisis de componentes principales de [as
flores fosiles y las de Rhamnaceae, Vitaceae y Celastraceae.
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Fig. 10. a = Proyeccién de los OTU's de las flores fasiles, Rhamnaceae, Vitaceae y

Celastraceae, en el espacio de caracteres definido por PC1 vs PC2; b = proy

eccion de los

OTU's de las flores fosiles, Rhamnaceae, Vitaceae y Celastraceae, en el espacio de

caracteres definido por PC1 vs PC3.
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Del analisis de conglomerados relativo a las hojas se derivaron dos fenogramas.
En el primero (Fig. 11a) se incluyeron Cercis canadensis y C. reniformis, 19 especies
del género Bauhinia, dos especies de Cocculus, C. carolinius y C. diversifolius,
(Menispermaceae) y las hojas fésiles (Fos. 1y Fos. 2). En el segundo fenograma (Fig.
11b) se emplearon 23 OTU's excluyéndose a las dos especies de Cocculus
(Menispermaceae). Esto se hizo con el fin de establecer nuevas agrupaciones entre
especies y corroborar si las muestras de hojas fésiles mantenian la misma posicion en
el fenograma.

Como resultado de estos analisis se observan en el primer fenograma (Fig. 11a)
4 principales agrupaciones. Las dos especies de Cocculus forman un grupo separado
de las especies de Bauhinia. A estos dos grupos le siguen las especies de Cercis
canadensis y C. reniformis y en la parte superior del fenograma se agrupan las
muestras de hojas fésiles de manera muy cercana al género Cercis.

En el segundo fenograma (Fig. 11b) se mantienen casi los mismos grupos pero
hay variacién en el acomodo de las diversas especies de Bauhinia. Es decir, estas
forman todo un grupo pero no mantienen la misma posicion que en el primer
fenograma. Dentro del grupo del género Bauhinia se intercalan Cercis canadensis 'y C.
reniformis, los cuales aparecen relacionados mas cercanamente con las especies
actuales de Bauhinia que con las hojas fésiles. Las muestras de hojas fosiles si
mantienen su misma posicion en la parte superior del fenograma, pero se relacionan
directamente con especies de Bauhinia.

Por otra parte, se hicieron dos andlisis de componentes principales (PCA}. En el
primero se incluyeron a las dos especies del género Cocculus b(Menispermaceae). De
graficar PC1 contra PC2 (Fig. 12a) resulta una clara separacion de un grupo
conformado por la mayoria de las Bauhinia actuales, hacia el lado inferior derecho; las
hojas fésiles aparecen en el mismo cuadrante inferior izquierdo en una posicion casi
media del componente principal 1, ocupando un espacio intermedio entre las dos
especies de Cercis y un pequefio grupo definido por los tres ejemplares de Bauhinia
glabra (Ecuador, Qaxaca y Pert) mas B. pulchella. El segundo componente separa

claramente a las dos especies de Cocculus (Fig. 12a) del resto del grupo.
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Fig. 11. a = Fenograma mostrando los grupos principales obtenidos del analisis de las hojas
fosiles y algunos géneros de Cercideae y Menispermaceae; b = Fenograma mostrando los
grupos principales obtenidos del andlisis de las hojas fosiles y algunos géneros de
Cercideae.
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Al graficar el primer componente (PC1) contra el tercer componente (PC3), se
define en la parte superior un grupo conformado por las hojas fosiles relacionadas mas
cercanamente con las especies del género Cercis (Fig. 12b), ademas, las especies de
Cocculus son graficadas en dos cuadrantes distintos y C. diversifolia se acerca al grupo
formado por las B. glabra y B. pulchella.

En el segundo analisis se excluyeron las especies de Cocculus con el fin de
observar posibles variaciones dentro de los grupos. Sin embargo, en general se
mantienen las mismas agrupaciones (Fig. 12c). Es en el componente principal uno
(PC1) donde se define claramente la relacion cercana de las hojas fésiles con las
especies de Cercis y con Bauhinia racemosa y B. andrieuxii;, de igual manera se
agrupan de nuevo por un lado la mayoria de las especies de Bauhinia. De manera
semejante, pero ahora con los componentes dos y tres (PC2y PC3), se define el grupo
de Bauhinia glabra y B. pulchelfa (Fig. 12d).

En los dos analisis de PCA, los eigen-valores muestran que con los tres
componentes principales se explica entre 63.24 y 64.8 por ciento de la variacion (Tabla
6). Los caracteres que definen a los grupos presentes se basan principalmente en el
tipo de venacion, la presencia de venas intersecundarias, venas terciarias y de ordenes

mayores (Tabla 6 y caracteres).

Andlisis cladistico

En el analisis filogenético con las flores fosiles y especies actuales de
Rhamnaceae, se obtuvieron con el programa PAUP (Swofford, 1993) un total de 30
arboles igualmente parsimoniosos. Se hizo el repesado de los caracteres y se obtuvo
un arbol (Fig. 13). Aunque éste no esté resuelto completamente pueden reconocerse
tres clados, uno de ellos, que incluye a la mayoria de las especies estudiadas se
muestra mejor resuelto (Fig. 13). En la parte basal aparecen los grupos externos, Vitis
(Vitaceae) y Mortonia (Celastraceae) en un grupo que también incluye a Rhamnus
formando una politomia. El siguiente grupo que incluye al resto de los géneros de la
familia Rhamnaceae estudiados, forma una politomia con los géneros Adolphia,

Sageretia, Berchemia y el clado formado por todos los géneros restantes (Fig. 13).
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Fig. 12. a = Proyeccion de los OTU's de las hojas fésiles, Cercideae y Menispermaceag, en
el espacio de caracteres definido por PC1 vs PC2; b = proyeccion de los OTU's de las
fosites, Cercideae y Menispermaceae, en el espacio de caracteres definido por PC1 vs PC3;
¢ = proyeccion de fos OTU's de las hojas fésiles y Cercideae y en el espacio de caracteres
definido por PC1 vs PC2; d = proyeccidn de los OTU's de las fosile fosiles y Cercideae en el

espacio de caracteres definido por PC1 vs PC3.
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Sin Coceculus Con Cocculus
PC1 PC2 PC3 PC1 PC2 PC3
r % 26.4661 24.3610 13.9433 25.4201 23.6537 14.1613
varacion
% acumulado | 26.4661 50.8271 64.7704 25.4201 49.0738 63.2351
car carga car carga car carga car carga car carga car carga
1 21 -0.830 [12 -0996 |19 0916 [11 -0.944 |12 1.059 |20 0.682
2 14 .0830 |20 -0795 |1 0688 |19 0853 |13 0822 |10 -0.680
| 3 1 -0778 |o -0706 |3 0631 |24 -0750 |9 0777 {19 0.631
| 4 04 0733 |3 0624 |10 -0.623 |21 -0724 |8 -0.763 |2t -0.548
5 18 0693 |2 0621 |7 -0576 |14 -0724 |4 0748 |14 -0.548
i 6 17 0652 |22 0567 |8 -0395 |2 0632 |5 0679 |9 0522

Tabla 6.Matriz obtenida del analisis eigen en el analisis de componentes principales de las
hojas fosiles y las de Menispermaceae.

Este clado tiene como primer género a Karwinskia (Fig. 13) quien es hermano de
los demas grupos. Dentro de éstos, el primer clado esta compuesto unicamente por
especies de Paliureae (Krugiodendron y Reynosia-Condalia). El fosil de Tepexi de
Rodriguez esta relacionado con Colubrina y éstos a su vez con Ziziphus. Finalmente, el
fosil de Coahuila forma parte de un clado que incluye especies de distintas tribus
(Ceanothus, Rhamneae; Gouanja, Gouaniaeae, Colletia, Colletieae).

Para el estudio de las hojas fésiles se obtuvo en el primer analisis (con fa matriz
que incluye tanto a Cercis como a Cocculus) con el programa Hennig86 (Farris, 1988)
un total de 2 arboles filogenéticos. Estos fueron enraizados con el género Cercis (Fig.
14a) y posteriormente con el género Cocculus (Fig. 14b). La diferencia entre los dos
cladogramas radica en la posicion de algunas especies de Bauhinia dentro de un clado
que solo incluye especies actuales (B. bauhinoides, B. subrontundifolia, B. deserti y B.
pescaprae). En general, en estos arboles filogenéticos se reconoce un clado
conformado por casi todas las especies actuales de Bauhinia, de manera similar a lo
observado en el analisis fenético y tanto los fésiles como los dos géneros Cercis y
Cocculus y unas cuantas especies de Bauhinia se encuentran hacia la base del
cladograma mostrando diferentes acomodos dependiendo del grupo que se utilice para

enraizarlo.
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Fig. 13. Cladograma mostrando relaciones filogenéticas entre las flores fosiles de algunos
géneros de Rhamnaceae, Vitaceae y Celastraceae.

Cuando se enraiza el cladograma con Cercis (Fig. 14a) se puede observar que
ambos fosiles se encuentran en la base del arbol, el fosil 1 aparece como grupo
hermano del clado que incluye a todas las especies de Bauhinia, mas las dos especies
de Cocculus y el fosit 2 como hermano de todos éstos. Las dos especies de Cocculus
forman un grupo monofilético, hermano de B. glabra y estos dos a su vez relacionados
con B. pulchella y B. racemosa.

Al enraizar con Cocculus (Fig. 14b), el primer grupo que se separa es el formado
por los tres ejemplares de B. Glabra; posteriormente, se separan B. pulchelfa y B.
Racemosa, quedando asi un clado donde se encuentran las demas especies de
Bauhinia, las dos especies de Cercis y los dos fosiles. Este clado esta formado por dos
grupos, uno de ellos con tnicamente especies de Bauhinia y el otro con B. andrieuxii en
ia base, el fosil 1 y el fosil 2 como hermanos de Cercis.

Para el segundo analisis (con la matriz que incluye s6lo a Cercis) con el

programa Hennig86 (Farris, 1988) se obtuvo un total de 4 arboles filogenéticos (Fig.
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14¢). Las incongruencias entre ellos radica en la posicién de algunas especies dentro
de un clado formado Gnicamente por especies actuales de Bauhinia (el mismo clado
observado en los cladogramas del primer analisis). En estos arboles, todo el geénero
Bauhinia aparece como un grupo monofilético y su grupo hermano es el fésit 1, el grupo

hermano de estos es el fésil 2 y, por Gitimo, el grupo hermano del clado Bauhinia-fosil 1-

fosil 2 es el género Cercis.
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Fig. 14. a y b = Cladograma mostrando relaciones filogenéticas entre las hojas fosiles de
Cercideae y Menispermaceae, a = cladograma enraizado con Cocculus, b = cladograma
enraizado con Cercis; ¢ = Cladograma mostrando relaciones filogenéticas entre las hojas
fosiles de Cercideae, enraizado con Cercis.

DISCUSION

Para simplificar la comprension del material fosil, primero se presentara la
discusién de las flores y enseguida la de las hojas. Esta seccion terminara con algunos
comentarios sobre su significado como miembros de la flora cretécica y terciaria de
América del Norte y como precursoras de la flora actual de latitudes bajas de Ameérica
del Norte.

tas flores fosiles ocretacicas y del Terciario comparten caracteristicas
morfolégicas de Rhamnaceae. Entre éstas se encuentran que son flores pequefas,
actinomorfas, regulares, hipdginas o epiginas, con tubo floral de hemisférico a

campanulado, caliz con sépalos triangulares y carinados, asi como pétalos pequenos e
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inconspicuos, cuculados y unguiculados (si se encuentran presentes). Ademas, los
estambres estan opuestos a los pétalos y el ovario es semisupero o semiinfero.

Suessenguth en 1953 divide a las Rhamnaceae en cinco tribus con base en las
caracteristicas del fruto. Estas son Rhamneae, Paliureae, Ventilagineae, Colletieae y
Gouanieae. La flor de Coahuila se relaciona con miembros de tres tribus (Ceanothus,
Rhamneae: Gouania, Gouanieae; Colletia, Colleticae) y su grupo hermano es y esta
relacionado con miembros de Paliureae.y son especificamente las dos primeras tribus
con las que se relaciona la flor fosil de Tepexi de Rodriguez. Aunque no exista
evidencia clara del tipo de fruto que se forma a partir de la flor fosil, existen
caracteristicas florales que comparten con géneros de las fribus Rhamneae y Paliureae.

Con base en las observaciones e interpretaciones morfologicas de las flores
fosiles cretacicas, éstas tienen caracteristicas que comparten parcialmente con
Rhamnus y Sageretia (Rhamneae), y Karwinskia y Berchemia (Paliureae). Estos
géneros actuales tienen en comun el ovario supero, el ser principalmente biloculares y
el tener frutos drupaceos. Aungue estos caracteres morfologicos no son observables en
las flores cretacicas, otros que también se encuentran presentes en los géneros
actuales estan bien conservados en el material fésil. Entre ellos, la presencia de cinco
sépalos que tienden a ser triangulares agudos, ligeramente quillados, carecer de
engrosamiento en la superficie adaxial, el tamafio pequefio de las flores y en parte,
(Rhamnus y Berchemia) la presencia de copa floral campanulada.

Por otro lado, los caracteres florales que presentan las flores oligocénicas, se
observan de manera mas clara. La mayoria de los caracteres descritos se asemejan
mas con los que presentan algunos géneros de la tribu Paliureae, como son Condalia,
Reynosia, Krugiodendron y Ziziphus. Los tres primeros generalmente son apétalos, los
sépalos presentan diversas formas trianguiares y en la parte apical no presentan un
engrosamiento, la forma de la copa floral varia de hemisferica a obconica, tienen flores
perfectas, biloculares, con ovario supero, estambres mas cortos que jos sépalos y
alternos a estos. Sin embargo, Ziziphus presenta algunas diferencias como es que rara
vez es apétala, los pétalos son cuculados y ligeramente unguiculados, con sépalos
triangular-ovados, con quilla muy prominente y en el épice la presencia de un

engrosamiento, pétalos mas pequefios que los sépalos, copa floral hemisférica, ovario
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semi-infero, flores perfectas, estambres mas largos que los pétalos y opuestos a estos.
Todos estos ultimos caracteres florales se encuentran presentes en las fiores fésiles
oligocénica de Los Ahuehuetes.

Aungue los caracteres florales que se conocen de estos 6rganos reproductivos
fosiles del Cretacico y Terciario sugieren fuertemente su relacion con miembros de las
tribus Rhamneae y Paliureae, es necesario aun mayor informacion para poder
determinar de manera mas precisa su relacion taxonomica. Los analisis numéricos
sugieren la validez de este tipo de patron aunque cuestionan en diferente medida las
relaciones que el material fosil tiene con los géneros que la comparacion morfolégica
sugiere.

En el anélisis fenético se ve claramente que los fosiles del Cretacico y del
Oligoceno, aunque pertenecen a Rhamnaceae, comparte caracteristicas con géneros
actuales de distintas tribus. Este analisis sugiere también que las caracteristicas que los
fosiles muestran y que fueron la base para conformar la matriz en la que se basa el
estudio no permiten una clara delimitacion de las tribus de acuerdo con el sistema
presentado por Suessenguth (1953) y que es seguido por otros autores (e.g., Prichard
1961, Brizicky 1964, Fernandez-Nava 1986, Velasco de Leon y Cevallos-Ferriz 1998). A
lo largo del ensayo fenético los representantes de Vitaceae (Vitis) y Celastraceae
(Mortonia) se mantienen claramente aparte, apoyando que los OTU's de Rhamnaceae
si comparten caracteristicas que permiten reconocerlos como miembros de un solo
grupo fenético. Estas dos familias han sido reconocidas como aquellas con las cuales
Rhamnaceae estd mas relacionada, aunque su relacion con Celastraceae ya no es
aceptada. Posiblemente a ello se debe que algunos OTU's de Rhamnaceae se acercan
fenéticamente a ellas, especialmente con Celastraceae, aunque estos mismos no se
situan fenéticamente cerca de los fésiles.

Ei estudio fenético hace evidente la relacion de las fiores fosiles con Rhamneae y
Paliureae, principalmente. Aun mas, tal y como las observaciones morfoldgicas o
sugieren, los resultados del andlisis de conglomerados apoyan que la flor cretacica de
Coahuila comparte mas caracteristicas con Rhamnus y Sageretia (Rhamneae) y con
Berchemia y Karwinskia (Paliureae). En contraste, la flor del Oligoceno de Tepexi de

Rodriguez tiene caracteristicas que la asemejan fuertemente a Ziziphus. Es posible que
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la forma en que se agruparon los taxa estudiados este denotando que fa definicion de
las tribus tenga que ser revisada. Desde luego, es importante recordar que la division
en tribus se basa en caracteres del fruto y aqui se utilizan caracteres florales, aunque
en la matriz si se afiadieron algunos caracteres del fruto, que obviamente en cuanto al
material fosil se codificaron como desconocidos. Aungue sélo se utilizaron
representantes de cuatro de las cinco tribus de la familia, es notable que la relacion del
material fosil es con Rhamneae y Paiiureae. Como se vera mas adelante, el registro
fosil de la familia sugiere que estas dos tribus, especialmente Paliureae, estaban
representadas en el Paledgeno, y que sus caracteres en aquel tiempo estaban
organizados en forma tal que més bien pareceria que las plantas fosiles tenian una
combinacion de caracteres encontrados en las distintas plantas actuales de la familia.

El analisis de componentes principales organiza a las unidades faxondmicas
operativas de manera similar que el andlisis de conglomerados (Fig. ). Estos resultados
numéricos sugieren que la definicion de fas nuevas especies fosiles dentro del grupo de
Rhamnaceae y en especial dentro de Rhamneae y Paliureae, tienen un sustento
fenético significativo.

Si bien las comparaciones morfologicas y fenéticas apoyan los resultados de
relacion entre las plantas fosiles y actuales, es necesario conocer mediante otros
métodos numéricos las posibles relaciones de parentesco entre el grupo de plantas
estudiadas a través de un analisis cladista. En este caso el grupo externo formado por
Vitis (Vitaceae) y Mortonia (Celastraceae) se divide y Mortonia forma una politomia con
Rhamnus. La asociacion de este dltimo con los taxa utilizados como grupo externo
sugiere que representa entre las plantas actuales un taxon basal de la familia,
interpretacién que ya habia sido presentada por Brizicky (1964). Sin embargo, ia
politomia que se forma refuerza la idea de que el género debe ser revisado criticamente
(Brizicky 1964).

En el siguiente grupo se encuentran tres géneros de tres tribus diferentes cuyas
relaciones filogenéticas tampoco estan resueltas. Sin embargo, dentro de este grupo se
encuentira Sageretia, que ha sido explicada con base en caracteres morfologicos como

muy cercana a Rhamnus (Brizicky 1964).
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El siguiente grupo que se distingue en este andlisis puede considerarse un clado
bien resuelto, en el que Karwinskia es el grupo hermano del clado formado por tres
miembros de Paliureae (Krugiodendron y Reynosia-Condalia). Es interesante sefialar
aqui que un miembro de Paliureae (Berchemia) forma parte del grupo no resuelto
descrito anteriormente. Esta situacién sugiere que existe cierta congruencia en la
organizacion del cladograma y una probable relacién entre Rhamneae y Paliureae.
Seria entonces importante entender mas sobre Adolphia que aparentemente deberia
relacionarse con alguna de estas tribus y no con Colletieae, en donde se ubica
actualmente. La flor fésil de Tepexi de Rodriguez se ubica en una dicotomia que |a
hace grupo hermano de un miembro de Rhamneae (Colubrina), y esterclado a su vez
es hermano de un miembro de Paliureae (Ziziphus). La planta fosil de Coahuila se
inserta en el siguiente clado en el que vuelven a mezclarse miembros de distintas
tribus, pero en las que Paliureae no participa y un miembro de Rhamneae (Ceanothus)
se encuentra en la base. La relacién de Ceanothus, Gouania y Colubrina que aparece
en el cladograma es postulada también por Brizicky (1964) sugiriendo esto la necesidad
de revisar las definiciones de las tribus.

Como en el estudio morfolégico y fenético, los resultados del andlisis cladista no
apoyan la distincion de tribus propuesta por Suessenguth (1953), sugiriendo que la
forma en que éstas se definen actualmente no reflejan el origen monofitético de las
mismas. Es necesario, sin embargo, resaltar que la hipotesis de relacion que aqui se
presenta requiere de ser comprobada con mayor cantidad de datos, como pudieran ser
aquellos relacionados con el fruto, las hojas y moleculares, entre ofros.

Los datos generados hasta el momento permiten afirmar que las flores fosiles
estan relacionados evolutivamente con miembros actuales de las tribus Colletieae y
Rhamneae. Sin embargo, los géneros actuales empleados en este analisis cladista
presentan diferencias con el material fosil, sugiriendo que en el tiempo en el que las
flores fosilizaron existian plantas con combinacion de caracteres distintos a fos de las
plantas actuales y por tanto, apoyan el reconocimiento de las dos especies nuevas.

El registro fosil de Rhamnaceae no es muy amplio y a la vez es un tanto confuso.
Las hojas asignadas a Rhamnites requieren de ser revisadas para confirmar su relacion

taxonémica, por lo que no se discutiran mas aqui. Dos distintos tipos de hojas apoyan la
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presencia de Rhamneae y/o Paliureae en el Eoceno y Oligoceno de América del Norte.
Durante el Eoceno el érgano foliar de Berhamniphyllum claibornense Jones y Dilcher
tiene una serie de caracteristicas morfologicas intermedias entre Rhamnus, Berchemia
y Karwinskia (Jones y Dilcher, 1980). Hojas asignadas a Karwinskia se conocen del
Oligoceno y, aungue no se han podido asignar con especies actuales, sus caracteres
permiten afirmar que para ese tiempo los drganos foliares ya habian alcanzado este
nivel de organizacion (Velasco de Ledn y Cevallos-Ferriz, 1998). La presencia de
unicamente dos 6rganos de Rhamnaceae (hoja = Karwinskia, Paliureae; flor = Nahinda,
Rhamneae) en la localidad de Los Ahuehuetes y el hecho de que ambos no se pueden
relacionar con la misma tribu sugiere que en latitudes bajas de América del Norte
durante el Oligoceno prospero una planta que en algin momento posterior se extinguio
y cuya posicién en alguna tribu debe esperar a la reconstruccion completa de la planta
para comprender el significado taxondmico del mosaico de caracteres que la
conforman. Seguramente esta planta de Tepexi de Rodriguez se relaciona con la planta
cretacica de Coahuila que produjo una flor con caracteres gue la asocian con otras
tribus. De manera semejante al registro de Puebla, es necesario esperar a reconstruir a
la planta completa con el fin de entender mejor la relacion taxondémica de ésta. La
presencia de esta flor en el Cretacico indica Unicamente que la organizacion de este
érgano habia alcanzado niveles distintos a los de Paliureae y Rhamneae, sugiriendo
que Rhamnaceae debid haberse originado 70 millones de afios antes del presente, que
es la edad de la flor de Coahuila. La similitud entre los dos érganos reproductores no
puede utilizarse para proponer una relacion directa entre las plantas fosiles. Sin
embargo, los dos registros sugieren que Rhamnaceae tiene una historia larga que
comenzd antes del Cretacico superior. Ademads, la amplia distribucion de frutos en el
Terciario del hemisferio norte asignados a Paliurus apoyan adn con mas contundencia
la diferenciacion de érganos que se corresponden con los de los miembros de géneros
actuales desde el Foceno (Manchester, 1999). Desafortunadamente, otros Grganos de
Rhamnaceae que se pudieran asociar con estos frutos no se conocen. Pasiblemente
algunos de los frutos de Paliurus fueron producidos por la planta que produjo las hojas
de Berhamniphyllum claibornense. De confirmarse esto se documentaria la presencia

de ofra planta extinta que ampliaria la diversidad de Rhamnaceae en el tiempo.
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Los caracteres observables en las hojas de las plantas fésiles de Los
Ahuehuetes permiten ubicarlas dentro de las Leguminosae, especificamente como
parte de la tribu Cercideae. Dentro de las Leguminosae, la venacion palmeada que se
desarrolla a partir de un solo pulvino es una caracteristica tnica de la tribu Cercideae
(Wunderlin y Larsen, 1981; Wunderlin, Larsen y Larsen, 1987). El ensanchamiento del
peciolo en la base de la lamina, el desarrollo independiente de las venas primarias a
partir de esta zona de ensanchamiento, y el color ligeramente mas obscuro de la base
de la lamina, son caracteristicas que sugieren fuertemente que la hoja fosit posee un
pulvino (Owens et al., 1978).

En cuanto a la morfologfa foliar, Bauhinia difiere de Cercis por presentar cuatro
morfotipos conocidos como a, b, ¢ (van der Pijl, 1951) y d (Cusset, 1970; Fig. 1). Las
hojas simples, bilobadas, del tipo b propuesta por van der Pijl (1950) son el morfotipo
mejor representado entre las especies de Bauhinia actuales, y se presenta claramente
en las hojas fosiles de Tepexi de Rodriguez. La presencia de mucrén es otro caracter
que puede acercar a las hojas fosiles a Bauhinia. Aunque recientemente se reportd que
las hojas de Cercis carecen de mucron (Owens et al. 1998), en la literatura se
mencionan algunas especies que si lo tienen y las observaciones en el herbario
sugieren que si bien este no es un caracter comin del género, aigunos ejemplares de
C. canadensis y C. chinensis pueden presentarlo. Otro caracter que pudiera relacionar
a las hojas fosiles con Bauhinia es el arreglo y desarrollo de las venas intersecundarias
que parten de la vena primaria central. De acuerdo con Owens et al. (1998) en Cercis
éstas tienen un arreglo opuesto y se pueden desarrollar a lo largo de toda la vena
primaria central, mientras que en el fosil éstas son alternas y se desarrollan a partir del
tercio distal de la lamina. Observaciones de herbario sugieren que aunque ésta es un
tendencia, existen desviaciones de la misma que no permiten que este caracter sea
utilizado de manera inequivoca por si s6lo para distinguir entre los géneros.

Ef desarrollo en la parte superior del peciolo de 7 venas primarias y de 1 a 4
pares de venas intersecundarias alternas relacionadas con la vena primaria central, son
caracteristicas que comparten las hojas fosiles con Cercis.

Otros caracteres morfologicos como el margen entero, la venacion palmeada o

actinédroma de primer orden, la venacion broquidédroma secundaria, la curvatura
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abrupta de los arcos formados por las venas secundarias, el patrén de distribucion
reticular al azar de las venas terciarias, la presencia de vena fimbrial, la distribucion
azarosa de los 6rdenes de venacion superior y la presencia de aréolas con vénuias
ramificadas se observan tanto en las hojas fosiles como en, por lo menos algunas
especies actuales de Bauhinia y Cercis. La combinacion de caracteres foliares
observados en el material fosil ciertamente apoyan la presencia de un miembro de la
tribu Cercideae en la localidad de Los Ahuehuetes, sin embargo, ninguna de las
caracteristicas observadas, o éstas en conjunto, permiten reconocer a algin género
actual.

El analisis fenético de los caracteres observados en las hojas fésiles confirma los
resultados de las observaciones morfoldgicas. Aunque las hojas fosiles poseen
diferencias claras en la forma de la lamina, en el fenograma éstas siempre aparecen
formando un grupo cohesivo, en el que la similitud entre ellas sustenta su
reconocimiento como elementos que ejemplifican la variabilidad foliar de su grupo. La
posicidn de las hojas fosiles dentro del fenograma varia si en el ensayo se incluyen, o
no, las especies de Cocculus (Menispermaceae). Cuando en el anélisis fenético sélo se
incluyen OTUs de Cercideae los fosiles se unen con un pequefio grupo de Bauhinia
actuales, y éstos en conjunto se unen a Cercis. Todo este grupo se une al resto de las
Bauhinia estudiadas. En contraste, si en el andlisis se incluye a Cocculus, los fosiles se
unen mas cercanamente a Cercis y este grupo en conjunto se une con el grupo de las
Bauhinia. Liama la atencién que los OTUs de Bauhinia que se unen con los fosiles no
son siempre los mismos. En cierta forma esta situacion puede reflejar la presencia de
grupos transitorios, en_cuanto a la morfologia foliar, entre Bauhinia y Cercis, situacion
que habia sido observada antes (van der Pijl 1951, Cusset 1970). Aunque desde un
punto de vista morfoldgico la division de las hojas propuesta por van der Piji (1951) y
Cusset (1970) es practica y en el fenograma las agrupaciones resultantes tienden a
reconocer a estos grupos, es evidente que la forma por si sola no es suficiente para
relacionar a los fosiles con algiin OTU particular. E! analisis de componentes principales
muestra en general la misma resolucion de grupos que el fenograma.

Como las comparaciones morfologica y fenética no resolvieron las relaciones de

similitud mas alla del nivel de tribu, se busco a través de un andlisis cladistico generar
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una hipotesis filogenética que ayudara a establecer las posibles relaciones evolutivas
de la planta fosil. Las plantas fosiles y las especies de Cercis, asi como las de Bauhinia
vuelven a ubicarse juntas, sugiriendo que los clados presentan una organizacion similar
a la encontrada en los fenogramas. Aunque aparentemente las especies de Bauhinia
forman un clado, al interior de éste existen algunos taxa no resueltos
monofiléticamente. Al incluir a Cocculfus y utilizarlo como grupo externo en el analisis
filogenético la organizacién descrita anteriormente se mantiene y las especies de
Cocculus forman un grupo monofilético. Cuando el grupo externo es Cercis y se incluye
a las especies de Cocculus, estas Ultimas aparecen como un grupo intermedio dentro
de un clado formado por especies de Bauhinia. Esta ambigliedad sugiere que, en este
caso, los érganos foliares no siempre permiten ubicar filogenéticamente taxa que se
conocen de familias distintas. Esta problemética no es nueva en la identificacion de
plantas fosiles con hojas cuya arquitectura foliar es similar a la descrita en este trabajo.
Ejemplos de esta problematica son discutidos con criterios nuevos por Owens et al.
(1988). La posicion de la planta fosil, con base en sus hojas, dentro del cladograma es
siempre intermedia entre los clados de Bauhinia y el de Cercis. S6lo en un cladograma
la planta fésil figura como grupo hermano de Cercis, pero en este caso la planta fasil
también puede considerarse como grupo hermano de Bauhinia andrieuxii. Esta ultima
especie en la mayoria de los cladogramas es la que mas se relaciona filogenéticamente
a la planta fosil. Los resultados del andlisis filogenético sustentan el reconocimiento de
una especie nueva dentro de Cercideae y apuntan la necesidad de buscar otros
6rganos de la planta para sustentar mejor las relaciones evolutivas de fa misma.
Desafortunadamente los organos foliares de plantas fosiles que han sido
relacionados con Bauhinia y Cercis han sido en su gran mayoria reubicados, o al
menos se ha demostrado que no pertenecen a estos géneros (Owens et al., 1998). Tan
solo algunos ejemplares del Nedgeno de América del Norte han soportado la revision
critica de sus caracteres y en consecuencia se acepta que para este tiempo sélo Cercis
vivia en América del Norte (Owens et al., 1998). Maderas dei Mioceno y Mioceno-
Plioceno que se relacionan con la tribu han sido reportadas de la India, sin embargo, en
este caso se han identificado como representantes de Bauhinia. Esta marcada

dicotomia en la distribucion geografica de los géneros sugiere que la historia de la tribu
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es mucho mas larga que la que indican sus fosiles. La planta de Tepexi de Rodriguez
puede representar a un taxoén del grupo ancestro del que se originan los géneros
actuales y en cierta forma se puede explicar como un relicto de plantas mas antiguas,
como sugieren Polhill et al. (1978).

Las plantas fosiles descritas en este trabajo refuerzan hipotesis planteadas
anteriormente sobre el origen y evolucién de linajes de plantas que forman parte de la
vegetacion actual de México (Cevallos-Ferriz y Gardufio 1998, Hernandez-Castillo y
Cevallos-Ferriz 1999). Algunos géneros de Rhamnaceae son importantes componentes
de zonas aridas, chaparral y selva baja de México y los nuevos resultados permiten
afirmar que al menos un linaje de este grupo tiene una larga historia, que se remonta
cuando menos al Cretacico superior en latitudes bajas de América del Norte. Grupos
con este tipo de histeria larga fueron reportados anteriormente por Rodriguez de la
Rosa y Cevallos-Ferriz (1994) y Hernandez-Castillo y Cevallos-Ferriz (1999). Ellos
plantean la necesidad de reconocerlos para separar los linajes que se desarrollaron en
ol hemisferio norte durante el Cretacico y persisten durante el Cuaternario en esta area
geografica, de otros que se desarroliaron durante el Cretacico y sobreviven solo hasta
cierto momento del Terciario, pudiendo ser reintroducidos a las latitudes bajas de
Ameérica del Norte desde América del Sur durante el Cuaternario. Seguramente las
Rhamnaceae pertenecen al primer grupo, mientras que las Leguminosae deben ser
mas estudiadas para entender su patron de distribucion que aparentemente es mas
complicado que lo planteado aqui.

Los organos de las plantas nuevas fienen caracteristicas que permiten su
identificacion a nivel de tribu, pero no admiten el reconocimiento de algin género
actual. Al describir otras Leguminosae de la localidad Los Ahuehuetes, Magallon-
Puebla y Cevallos-Ferriz (1994) también reconocen una planta extinta, Reiweberia, que
tiene suficientes caracteres para incluila en Leguminosae, posiblemente
Papilionoideae, pero imposible por el momento relacionarla con un género actual. Que
Leguminosae sufria diversos procesos evolutivos en este tiempo es sefialado por la
presencia de plantas cuyos frutos son comparables con los de cuatro géneros actuales
distintos en la localidad oligocénica de Los Ahuehuetes, Prosopis, Lysiloma, Sophora y

Mimosa y los de Inga, Chamaecrista, Senna y Cassia en sedimentos del Eoceno de la



Maestria en Biologia Vegetal, Fac. Ciencias, UNAM Laura Calvillo Canadell 58

Formacion Carroza en Nuevo Leén. En el Oligoceno-Mioceno de la Formacion El Cien,
Baja California Sur, se vuelven encontrar maderas de Leguminosae que se pueden
relacionar con plantas actuales, Mimosoxylon y Copaiferoxylon, y una que aunque se
parece a la madera de Acacia, no comparte los suficientes caracteres como para
incluirla en este género actual. Hacia el sur de México, en el Oligoceno-Mioceno del
estado de Chiapas también se han reportado Leguminosae relacionadas con géneros
actuales. Entre estos destacan un pedazo de hojas de Acacia y hojas y resina de
Hymenaea. El caso de Hymenaea es interesante, pues posiblemente las plantas que
produjeron el ambar de Republica Dominicana y el de Simojovel, Chiapas,
pertenecieron a la misma especie, aunque en la actualidad son especies distintas las
que crecen en estas dos areas geograficas. De esta manera se puede ejemplificar
como la evolucién de los linajes ha continuado y que su ancestro se puede ubicar en

latitudes bajas de America del Norte.
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Para el andlisis fenético (Matriz A) el valor "99"

Matriz basica de datos (MBD)

ceae).

(Vitaceae) y Mortonia (Celastra

y para el analisis cladista (Matriz B)

determinado,

significa estado de caracter no

limérfico.

significa no aplicable o caracter po

Matriz A

ClnuorranaNZranGgFaunwoo
%11210111111111123
M11111110111001%10
BoororrrNroOoNND FO —
Nonanoonoooooooo—-oo
NN —-—NOO T NONO O~ —
Q= "N NO N~ === N®—
W21211113111221312
o) @D D
Rl N NOOHOMNDNOGNNG T NN
NMloowmmoooooconocoRgoo
PonnocoQPrrtoanonssRFT G
VooonmnmeooooooRZRt
I-roovocoo0oOO0O0OTOr-OOC O
Bl rrrrr NN N~ O ©
Not TN~ IO <O
TloovrooooooroocoooOCO
ClornomooPro~RRTogwo
T o wg®a
ot JOITFPINTOTN T 550
TN R TNLTONNOO NS G
cocodMccooooQooo0o®®
M~ @@ MM, OO W W
CINN (DAL PP em
a0 ag N w N — @
521009122111&212000
NON N RO~ ONXR N
1111911111014}1111
WAV LN e a9
oo [o2 e TE Sl o 1001
NN e R oG RN ®R
211019019101991001“
e TO oI RNgU O Ne@ @ T O
coooPooPooco@do oo
E ¢ i o R o £ @
- 2585 =-S5S323282528_+tx
NpgcocoooooTRmReE B Oox=0
NOrFrooooogx X rouw>S

Matriz B

Glvor—auam s P NND O
Q- ror-r e ®
m111111.101.11004| - O
Blocororrraur-rooaND + O«
lonwnnoconooooocoooe~-oo©
m01121200123200141
QNN NN~ - N®
W21211113111221312
Rl OO O®ONONONN - TN
MoommoooooOoNOO 1+ ©O
LonNnNnoo + mF QN 1 1N
Vlooconanm-ooooOoO @ 1+ ¥
¥I-oooooo0o0oO0O -0 200
DN N - NNNN - N~ OO
Nowdtwamer I T ETO T O
Tlcovoooomoor-roQooOOoO0O
ClorNOoOmMOO O« 1 1O 1 10O
DM O NONT™ ™ 1 1= OO
WO N+ 1| ~NON~ O~ —NO NN
MmO =0 1 OO0 0 - OO
Ol N O -0+~ NONN
NNOOC I NN~ NONDOCO
Sl NN 1 ON T~ = O NO
mle N NN NN NN T NN N N
NN N =N NP NN AN T N
= N = e O e e (N
£ & T o
5858§523258E523583:%
ZBRCCGCCAKSKRFFVM




Laura Calvillo Canadell 64
rcideae, y
minado, y para el andlisis cladista, el valor *-" que

*Para el analisis fenético se utilizo el valor "99" que

Matriz basica de datos (MBD) de las hojas de algunos géneros de Ce
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significa estado de caracter no deter
significa no aplicable o caréacter polimorfico.

Cocculus (Menispermaceag).
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