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Resumen

Bajo el concepto de que Brunellia es un taxon de Cunoniaceae y no una familia
monogenérica Brunelliaceae, el presente trabajo examina la posicién sistematica de
Brunellia analizando las relaciones filogenéticas de este taxén con once taxones que
representan a Cunoniaceae, con 20 caracteres morfolégicos. Un total de doce taxones
hacen parte del grupo interno. El programa Hennig86 basado en el método de simplicidad
(parsimony) fue usado para la eleccién de las hipdtesis de relaciones. Los datos del gru-
po interno fueron analizados primero con cuatro grupos externos: Connarus, Fothergilla,
Davidsoniay Quercus,con tres excluyendo a Quercusy con cada uno de elios por sepa-
rado; para este Gltimo caso los caracteres fueron polarizados. Los resultados muestran
a Brunellia como taxén diferente de Cunoniaceae y a Cunoniaceae como grupo no
monofilético. Se propone en este trabajo la inclusion de Brunellia, Spiraeanthemum-
Acsmithia bajo una familia diferente de Cunoniaceae. Mayor investigacion es necesaria
para corroborar la hipétesis de relaciones de estos taxones. Se cuestiona también la
monofilia de Cunoniaceae por la presencia de Davidsonia dentro del grupo interno. Se
confirma la relacién estrecha entre las Rosidae basales con las Hamameliidae inferio-
res. La apomorfia y plesiomorfia de algunos caracteres es discutida. La monofilia de nin-
guna de las tribus de Engler es confirmada.
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Abstract

Under the concept that Brunellia belongs to the Cunoniaceae rather thant being separated
in Brunelliaceae, this paper examines the systematic position of Brunellia by studying the
phylogentic relationships of this taxon with eleven ingrow taxa representing Cunoniaceae
and using twenty characters. A total of twelve taxa represent the ingroup. The Hennig86
program based on parsimony was used to choose the hypotheses about relationships.
The data of the internal group was analyzed first with four outgroups: Connarus,
Davidsonia, Fothergilla y Quercus, then excluding Quercus and last with each of the
outgroups independently. Data were polarized for the last analysis. Results showed that
Brunellia does not belong to Cunoniaceae and Cunoniaceae is not a monophyletic group.
| propose that Brunellia, and Spiraeanthemun-Acsmithia under a different family from
Cunoniaceae. More research is necessary to corroborate the relationships of these taxa.
The monophylyot the Cunoniaceae is also doubtful because some of its genera are nested
with Davidsonia. The results also confirmed the relationships between the Rosidae and
the fower Hamameliidae. Discussion about plesiomorphic and apomorphic states conditions
are given for the Rosidae. The monophyly of none of Engler’s tribes is confirmed.
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Introduccién R Brunellia en una familia separada pero con

relaciones muy estrechas a Cunoniaceae. En
Engler en 1897 estableci6 la familia Brune-  los més recientes sistemas de clasificacion las
lliaceae y la ubico dentro del orden Rosales  dos familias son consideradas dentro del or-
sefialando, la posicién epitropa de los 6vulos, den Rosales (Cronquist 1981; Thorne 1983)
como condicién principal para considerar a o dentro del superorden Rosiflorae, orden
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Cunoniales (Dahlgren 1980) o Rosanae
(Takhtajan 1980). Dickison (1989) comenta
sobre el amplio consenso entre los filoge-
netistas de que las familias Cunoniaceae,
Davidsoniaceae, Brunelliaceae y Eucry-
phiaceae, esta Gltima considerada como un
género de Cunoniaceae (Hufford & Dickison
1992), estdn muy relacionadas formando una
unidad coherente que podria considerarse
como primitivas Rosidae, por la posicion basal
que ocupan dentro del complejo roseliano. Las
caracteristicas de la anatomia del lefio de las
Cunoniaceae refuerzan su posicion basal den-
tro del complejo.

Diferentes trabajos discuten la definicién de
Brunelliaceae y Cunoniaceae como unida-
des naturales (Engler 1897; Cuatrecasas
1970; 1985; Dickison, 1975; 1980; 1989;
Ehrendorfer et al. 1984; Hufford 1992;
Hufford & Dickison 1992). Sin embargo, opi-
niones originadas en diferentes fuentes cues-
tionan la monofilia de Cunoniaceae, basadas
principalmente en la amplia diversidad
morfoldgica y anatémica y la ausencia de un
caracter comun para el grupo (Dickison 1975;
1989; Rutishauser & Dickison 1989). Otros
como Hickey & Taylor (1991) muestran, con
base en caracteres foliares, que Cunoniaceae
no es un taxén monofilético, aunque en su
investigacion la familia no fue suficientemen-
te muestreada.

Los conceptos sobre las relaciones estrechas
de Brunellia con dos géneros, Spiraean-
themum y Acsmithia de Cunoniaceae y por
ende la no monofilia de Cunoniaceae fue ini-
cialmente insinuada por Dickison ( 1975;
1980) y Ehrendorfer et al. (1984) al dar a
conocer las diferencias de Spiraeanthemum y
Acsmithia con los restantes taxones de la fa-
milia y la estrecha relacion de estos dos géne-
ros con Brunellia. Estos géneros comparten
la condicion apétala, la condicidn apocérpica,
la presencia de cinco o cuatro trazas vascula-
res y la posicién epitropa de los 6vu-

los.También tienen en comun un Xilema no

especializado con perforaciones escalari-
formes ( Eyde 1970; Dickison 1980 ) condi-
ciones no frecuentes en las Rosales, por lo
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que se les identifica como géneros basales
dentro de Rosidae. Debido a la estrecha rela-

ci6n evolutiva de estos tres taxones Dickison

(1975, 1980) y Ehrendorfer et al. (1984) co-
inciden en considerarlos en una familia se-
parada; opinién compartida por Cuatrecasas
(1985).

Por el contrario Hufford & Dickison (1992)
en su hipétesis de relaciones consideran a

_ Brunellia como género de Cunoniaceae y a la

familia como grupo monofilético. Sin embar-
go, de que Brunellia, Spiraeanthemum- Acs-
mithia se encuentran dentro de un mismo
clado de Cunoniaceae, ninguna sinapomorfia
es declarada para estos géneros (Fig.1). En la
hipétesis de relaciones muestran también la
inclusién de Eucryphia dentro de Cunoniaceae
considerado dentro de Eucryphiaceae por
Focke (1985). Por otro lado, los autores con-
firman las dudas de Dickison (1975) sobre la
monofilia de la tribu Spiracanthemeae tal
como fue delimitada por Engler (1928).

En este trabajo se examina la posicidn siste-
matica de Brunellia, reconocido como tnico
género de Brunelliaceae y considerado recien-
temente como género de Cunoniaceae. El
examen se fundamenta en el uso en previos
trabajos de interpretacion errada de algunos
caracteres especialmente de Brunellia, tax6n
del cual he recopilado bastante informacién.
También se pretende reconocer las sinapo-
morfias de Cunoniaceae, familia reconocida
como monofilética pero sin definicién de los
caracteres por los cuales se considera como
grupo natural y aportar mayor conocimiento
para Rosidae en general.

Materiales y métodos

Caracrteres: El estudio se basa principalmen-
te en caracteres morfoldgicos extraidos para
el caso de Brunellia de colecciones deposita-
das en COL y colecciones depositadas en
otros herbarios especialmente de US y MO.
Todas las especies actualmente reconocidas
ca. de 52 (Orozco en preparacion) fueron exa-
minadas. Colecciones de Spiraeanthemum y
Acsmithia fueron revisadas en US.
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Tabla 1. Caracteres y estados de caracteres polarizados a excepcién de los caracteres 1, 2y 3. Los
caracteres fueron tratados como no aditivos y aditivos.

1.

11

13.

15.

17.

19.

Arreglo de la hoja
Alternas =0
Opuestas = 1
Verticilo =2

Hipodermis foliar

Presente =0
Ausente =1

Venacioén secundaria

Brochidédroma =0
Semicaspedédroma = 1
Caspeddédroma =2

Nimero de carpelos
162 =0
Mayor que 2 = 1

Sutura ventral de los carpelos
Presente =0
Ausente =1

. Estivacion de los 16bulos

Valvada =0
Imbricada =1

Posicién de los 6vulos
Epitropa = 0
Otras formas = 1

Posicion del estigma
Terminal = 0
Decurrente = 1

Disposicion de las flores

Inflorescencias elongadas = 0
En cabezas cortas =1
Flores solitarias =2

Superficie estigmatica
Papilas ausentes = 0
Papilas presentes = 1

2,

10.

12.

14,

16.

18.

20.

Posicion de las estipulas
Incepcion lateral =0
Incepcidn interpeciolar = 1

Forma de los estomas
Anomocitico = 0

Paracitico =1
Anisocitico =2
Pétalos

Presentes = 0
Ausentes = 1

Condicién del gineceo
Apocarpico =0
Sincarpico =1

Trazas carpelares
Cinco trazas = 0
Tres trazas = 1

Numero de 6vulos
162 =0
Mayor que 2 = |

Estilo
Acanalado =0
Sélido =1

Estambres

Dipléstemono = 0
Hapléstemono =1
Polisttmono =2

Posicion de la inflorescencia
Axilar =0
Terminal = 1

Semillas unidas al exocarpo por el funiculo
Ausente = 0
Presente = 1
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Caracteres anatémicos, como también informa-
cién de los restantes taxones contemplados en
el analisis, fueron tomados de trabajos previos
(Bogle 1970; Burger 1977; Cronquist 1981;
Dickison 1971; 1975; 1980; 1989; Forero 1983;
Hufford & Dickison 1992; Hoogland 1960;
1979; Metcalfe & Chalk 1988; Muller 1960;
Ruthishauser & Dickison 1989).

En este analisis se usaron 20 caracteres (Ta-
blas 1, 2) de los cuales la presencia de sutura
ventral de los carpelos (caracter 9), la con-
dicién epitropa de los 6vulos (caracter 12) y
la presencia de papilas en la superficie
estigmatica (caracter 19) no fueron utilizados
en trabajos anteriores. Con base en la infor-
macién para Brunellia, Spiraecanthemum y
Acsmithia y de acuerdo con los datos de los
grupos externos, se modificé la informacion
de los caracteres contemplados por Hufford
& Dickison (1992): arreglo de las hojas (ca-
ricter 1), nimero de carpelos (carécter 7) ,
trazas carpelares (caracter 10), nimero de es-
tambres (caracter 16) y disposicién de las flo-
res (caracter 17). Son caracteres'multiestados
los caracteres 1, 2,4, 5y 16.

Caidasia Vol. 19, Nos. 1-2, 1997

Es de seiialar que de los 44 caracteres usa-
dos por Hufford & Dickison (1992) solamen-
te son conocidos para €l grupo externo (grupo
sintético, basado en Hamamelidaceae,
Fagaceae y Rosaceae) 22 estados del caracter.

TaxonEs: Doce taxones terminales (Tabla 2)
conforman el grupo interno, uno de ellos co-
rresponde a Brunellia (Brunelliaceae) y los
once restantes a Cunoniaceae. Los taxones
Spiraeanthemum y Acsmithia estan repre-
sentados en un taxén Unico, Spiracsmi. Los
once taxones representan la variacion total
de Cunoniaceae como también corresponden
al muestreo de diferentes clados obtenidos
en Hufford & Dickison (1992) Fig. 1. El ar-
bol de la figura 1 es presentado por los au-
tores como uno de los 47 arboles mas simples
cuyo indice de consistencia y retencion es
desconocido.

La eleccion de once taxones de Cunoniaceae
en vez de los 24 utilizados por Hufford &
Dickison obedece al muestreo de sélo 20 ca-
racteres (Tablas 1, 2) por la variacién ex-
hibida en los grupos externos o por la

Tabla 2. Matriz de datos de 16 taxones y 20 caracteres. Grupos externos Connarus, Davidsonia,
Fothergilla y Quercus. El signo interrogante (?) significa polimorfismo para el grupo interno y para el
caracter 3 en Connarusy Quercus.Datos confusos o perdidos para los caracteres 3y 9 en Fothergilla,
el caracter 3 en Davidsonia y los caracteres 10,11, 14 y 16 en Quercus.

4
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ausencia de informacién confiable para uti-
lizar otras fuentes.

GRuros EXTERNOS. Con el propdsito de esta-
blecer por comparacion la polaridad de los ca-
racteres (estados plesioméficos y apomoérficos)
se eligieron inicialmente cuatro grupos exter-
nos. Estos cuatro grupos externos estan repre-
sentando a Connaraceae (Connarus), David-
soniaceae (Davidsonia), Fagaceae (Quercus,
representando a las Hamamelidae superiores)
y Hamamelidaceae (Fotherghilla, representan-
do las Hamamelidae inferiores). La eleccién
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de los grupos externos se basé principalmente
en la revision de literatura, en donde se desta-
ca la relacion existente de Connaraceae y
Hamamelidaceae especialmente con los gru-
pos basales de Rosidae (Dickison 1989; Hickey
& Taylor 1991; Hufford 1992; Hufford &
Dickison 1992; Manos et al. 1993). Rosaceae
fue excluida del analisis por presentar gran va-
riacion de caracteres.

Los cuatro grupos externos fueron usados to-
dos juntos en un mismo andlisis para obser-
var el comportamiento de ellos en relacién
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Fig. 1. Uno de los 47 cladogramas igualmente simples de Hufford y Dickison (1992) sobre las relaciones de
Cunoniaceae basado en 44 caracteres. Los puntos negros indican los taxones usados en el analisis.
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con el grupo interno, posteriormente con solo
tres grupos externos excluyendo a Quercus
por la ausencia de informacién para algunos
caracteres (Apéndice tabla 6). Luego se co-
rrieron los datos con cada uno de los grupos
externos para conocer cual de las relaciones
es mas simple.

Se opté por usar diferentes grupos externos
en un mismo andlisis para no interpretar erré-
neamente a un grupo como monofilético
cuando se tratan los datos con el programa
Hennig86 y un grupo externo (Lynch com.
pers.).

ANALISIS FILOGENETICO: Cuando se usaron
cuatro y tres grupos externos no se polariza-
ron los datos por encontrarse en ellos un sélo
estado del carécter o los dos estados del ca-
racter en el caso de caracteres doble estado
(Tabla 2). La mayoria de los caracteres fue-
ron polarizados, cuando se usé un solo grupo
externo (Maddison et al., 1984) con excep-
cidén de los caracteres 1, 2 y 3 (Apéndice,
Tablas 3a,3b,4,5 y 6). Con Connarus como
grupo externo se practico un analisis en el que
no se polarizaron los caracteres 4 y 5, Tabla
1, Apéndice tabla 3b, debido a opiniones en-
contradas en cuanto al estado plesiomorfico.

Los datos de cada una de las matrices se ana-
lizaron con el programa Hennig86 (Farris,
1988) basado en el método de simplicidad.
La condicién resuelta de los arboles (libre de
politomias) se consideré dentro del concepto
de simplicidad.

En el grupo interno el signo interrogante { ?)
es una condicidén polimérfica del caricter. En
los grupos externos el signo interrogante para
el caricter 3 significa polimorfismo en
Connarus y Quercus y desconocido para
Fothergilla y Davidsonia (Tabla 1, Apéndi-
ce tablas 3-6). También son desconocidos para
Quercus los caracteres 10, 11, 14 y 16. La
informacién para Fothergilla de los caracte-
res 9 y 17 es dudosa.

Cuando se corrieron los datos con cada uno
de los grupos externos fueron excluidos del
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andlisis o inactivados por ser autapomorfias
los caracteres 9,15 y 20. El caréicter 20 fue
también excluido cuando se corrieron los da-
tos con cuatro y tres grupos externos. El ca-
racter 19, sinapomorfia del grupo interno,se
excluy6 de los analisis ( Tablas 1,2, Apéndi-
ce, tablas 3-6). Aunque estos caracteres se
excluyeron de los anélisis, fueron tenidos en
cuenta en las hipétesis que finalmente se pre-
sentan. Los restantes caracteres se trataron en
forma ordenada (aditivos), y desordenados
(no aditivos).

Fue usada la opcion ie- que genera un arbol
de longitud minima, seguida por la opcién
bb que crea un nuevo archivo de arboles por
intercambio de ramas y genera todos los ar-
boles mas cortos que se puedan encontrar.
Se optimizaron los datos por pesajes sucesi-
vos, succesive weighting, (Farris 1989) de-
bido a diferencias del comportamiento de los
caracteres en distintas topologias aun cuan-
do los arboles son igualmente simples. Ar-
boles de consenso que reflejan las diferentes
topologias originadas de los datos, fueron
obtenidos con la opciéon Nelsen (Farris
1988).

Resultados

Los resultados de los diferentes analisis mues-
tran a Brunellia, Spiraeanthemum- Acsmithia
(Spiraacsmi) como linajes diferentes de
Cunoniaceae (Figs. 2-5). Los tres taxones es-
tan separados de los restantes géneros de
Cunoniaceae por -ende, la monofilia de
Cunoniaceae es cuestionada.

Se enfatizara en los resultados obtenidos con
cuatro grupos externos y los caracteres no
aditivos debido a que este anélisis contiene el
mayor numero de taxones y caracteres y ¢l
menor numero de suposiciones (Figs. 2a-d,
tabla 7). :

CUATRO GRUPOS EXTERNOS: Connarus, David-
sonia, Fothergilla y Quercus. Caracteres no
aditivos. Longitud de los arboles, nimero de
arboles obtenidos, indices de consistencia y re-
tencion para cada uno de los opciones tratadas
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Fig. 2- Cladogramas resultantes de los anadlisis de las relaciones de Brunellia con otros taxones, con
cuatro grupos externos a. Uno de los cladogramas mas simples obtenido con la opcién ie-, caracteres no
ditivos. b. Arboi de consenso entre los arboles mas simples obtenidos con la opcién bb, con caracteres no
aditivos. c.Arbo! de consenso entre los arboles igualmente simples obtenidos al aplicar pesos sucesivos, con
caracteres no aditivos. d. 5. Uno de los arboles mas simples obtenido con la opcidn ie-, caracteres aditivos.
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Fig. 3. Cladogramas resultantes de los analisis de Brunellia con otros taxones, cuatro y tres grupos exter-
nos. a. Cladograma resultante al aplicar pesos sucesivos, cuatro grupos externos, caracteres no aditivos.
b. Uno de los arboles mas simple con al opcion ie-, tres grupos externos Yy caracteres no aditivos. c. Arbol
mas simple obtenido con la opcion ie-, caracteres aditivos y tres grupos externos. d. Arbol resultante al
aplicar pesos sucesivos , caracteres aditivos y tres grupos externos. e. Arbol de consenso con los caracte-
res en forma aditiva y con Connarus como grupo externo.
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son resumidos en la tabla 7. En la figura 2a se
muestra el cladograma obtenido con la opcion
ie- y en la figura 2b el arbol resultante de los
120 érboles obtenidos con la opcidon bb. En
las dos figuras se observa a Brunellia y
Spiraeanthemum-Acsmithia (Spiraacsmi)
como géneros hermanos separados de los res-
tantes taxones de Cunoniaceae. Fothergilla y
Davidsonia dentro del grupo interno. El 4rbol
de consenso resultante de optimizar los datos
por pesajes sucesivos (Fig. 2c) muestra tam-
bién a Brunellia y Spiraacsmi en un extremo
del 4rbol y Davidsonia dentro del grupo inter-
no como el tax6n hermano mas cercano de los
restantes taxones de Cunoniaceae.

GRUPOS EXTERNOS POR SEPARADO: ( Apéndi-
ce, tablas 3-6 y 8). Aunque con Connarus y
Quercus se obtienen arboles de igual longi-
tud, Tabla 8, para la forma aditiva de los
caracteres los indices de consistencia y re-
tencién fueron mayores con Connarus 1.C.
=0.61, I.LR.=0.59 vs. 1.C.=0.58, 1.R.=0.54.
Los resultados se discutiran con Connarus
porque se conoce informacién de todos sus
caracteres (Tabla 2, Apéndice tablas 3a y 3b),
y por mantenerse como género externo en
todos los anélisis a diferencia de Davidsonia
y Fothergilla.

GRrurOo EXTERNO CoNNARUs: Tanto en la for-
ma no aditiva como aditiva, Tabla 8§,
optimizando los datos y cambiando la codifi-
cacién se obtiene los mismos resultados que
en los anteriores analisis indicando que
Brunellia no es un género de Cunoniaceae y
que Spireaenthemun y Acsmithia no pertene-
cen a ésta familia. El cladograma de la figu-
ra 4 es el tnico resuelto de los 9, ( L= 131,
I.C.= 0.83, I.LR.=0.81) obtenidos al optimizar
los datos cuando los caracteres son tratados
en forma no aditiva y polarizando los carac-
teres con excepcion del 1,2 y 3. La parte re-
suelta del arbol de consenso, Fig.3e , resul-
tante de los cinco arboles resueltos (L= 34,
1.C. =0.61, 1.R=0.59) obtenidos con la opcién
bb, cuando los datos son tratados en forma
aditiva, coincide con el cladograma de la fi-
gura 4.

153

Cambios en la codificacion de los caracteres
4y 5, Apéndice tablas 3b y 8.. Al cambiar la
codificacion de los caracteres 4 (paracitico =0,
anomocitico=1, anisocitico= 2) y la codifica-
ci6n del cardcter 5 (broquidédroma = 2,
semicaspedédroma= 1, caspedédroma = 0) los
arboles conservan la misma longitud e indeces
de consistencia y retencién que cuando los
caracteres 4 y 5 son polarizados. Sin embar-
go, en la forma aditiva el nimero de arboles
resultantes es menor ( L= 130, I.C.= 0.84,I.R
=0.84) y uno es resuelto de los seis obtenidos
al optimizar los datos (Fig S). Diferencias me-
nores son encontradas en las topologias de
los cladogramas de las figuras 4 y 5. Estas
diferencias son debidas al cambio de posi-
cién de Codia y Eucryphia.

Una tercera diferencia, cuando los caracteres 4
y 5 no son polarizados,esta relacionada con la
longitud de los caracteres todos son igualmen-
te parsimoniosos, tanto en la forma aditiva como
no aditiva con excepcidn del caracter 3.

CARACTERES Y TaxonEs: En las dos hipétesis
se registran 11 homoplasias (Figs. 4 y 5) in-
cluyendo una regresién que corresponde a la
presencia de no méas que dos dvulos en
Pancheria. Con excepcion de los caracteres
8,10,13,17 y 18 (Tabla 1) los caracteres res-
tantes presentan cada uno una homoplasia y
cuando los caracteres son aditivos el caracter
3 presenta dos homoplasias (Fig.5).

Los caracteres 2 (2), 9, 15, y 20 son autapo-
morfias. Brunellia es definida por los carac-
teres 15y 20, Aphanopetalum por el caracter
9 y Connarus por la ausencia de estipulas ca-
racter 2. Otros caracteres aparecen en el ana-
lisis como autoapomorfias como son los
caracteres 1(2), 4(2), 17(2) y 17(1).

Dos grupos se observan en las figuras 4 y 5.
Brunellia y Spiraacsmi conforman un grupo
definido por la sinapomofia 13 (0). Un segun-
do grupo comprende los restantes géneros del
grupo interno y es definido por las sinapo-
morfias 8 (1) y 10 (1). Todo el grupo interno
comparte el caracter 19 (1) que también es una
sinapomorfia. Otro grupo es el de Pseudo-
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Tabla 7. Comparacién de resultados de las relaciones de Brunellia con otros taxones.Con cuatro gru-
pos externos Connarus, Davidsonia, Fothergilla y Quercus; con tres grupos externos Connarus,
Davidsonia y Fothergilla. L= nimero de pasos , |.C.= indice de consistencia, |.R. = indice de retencién,
bb = intercambio de ramas ; xs w= pesajes sucesivos, C C- = caracteres no aditivos, C C+= caracteres

aditivos..
Grupos externos Caracteres Opciones L IC. LR Namero Numero de
de arboles
arboles resueltos
Con cuatro grupos cc- bb 48 0.50 0.52 120
externos: Connarus, Xs W 106 0.76 0.83 32 7
Davidsonia, Fothergilla .
y Quercus cc+ bb 52 046 0.49 72
Xs W 136 0.53 0.69 1
Con tres grupos ce- bb 43 051 0.52 110
externos: Connarus, Xs W 96 0.76 0.82 32 7
Davidsonia y Fothergilla cct bb 46 0.47 0.50 50 10
XS W 137 0.56 0.68 1

. weinmannia, Ackama , Acrophylum, Spiraeop-
sis, Eucryphia, Weinmannia y Codia definido
por la sinapomorfia 12(1) yAckama 'y Acrophy-
lum definidos por la venacién caspedédroma,
5(0) polarizado, 5(2) no polarizado.

Discusién y conclusiones

POSICION SISTEMATICA DE BrUNELLIA. La hi-
pétesis planteada por Hufford & Dickison
(1992) , Fig. 1, es falseada en cuanto a que
Brunellia no es un género de Cunoniaceae.
Tampoco puede considerarse como @inico gé-
nero de Brunelliaceae debido a las relacio-
nes encontradas entre  Brunellia y
Spiraeanthemum - Acsmithia Sustentadas por
las sinapomorfias de la posicén epitopa de los
6vulos (Figs. 4 y 5) y la presencia de un
xilema no especializado con perforaciones
escalariformes ( Eyde 1970; Dickison 1980).
Se propone en este trabajo, como resultado
de los anilisis practicados, ubicar a los tres
géneros, Brunellia, Spiraeanthemum y
Acsmithia, en una familia diferente de
Cunoniaceae, posiblemente dentro de una fa-
milia diferente a Brunelliaceae. La hipotesis
presentada aqui insta a la investigacion de
otro tipo de fuentes taxondémicas como por
ejemplo profundizar en los caracteres
anatomicos especialmente a nivel del lefio,

desarrollo floral, polinizacién y 5 caracteres
moleculares.

CUNONIACEAE GRUPO NO MONOFILETICO: La hi-
potesis planteada por Hufford & Dickison
(1992) en la que ademas, de la inclusion de
Brunellia dentro de Cunoniaceae, propone la
monofilia de la familia es también falseada
bajo esta @ltima consideracién. La no mono-
filia del grupo fue observada por Hickey &
Taylor (1991). En este trabajo no sélo es re-
conocida por el aislamiento de Brunellia,
Spiraeanthemum - Acsmithia de los restantes
taxones del grupo interno (Figs. 2 y 3a-d) sino
también, por la presencia de Davidsonia den-
tro del grupo interno cuando se usaron dife-
rentes grupos externos en un mismo analisis;
caso contrario , Davidsonia siempre se obser-
varia externo al utilizar a este género como
el unico taxén del grupo externo (Figs. 2d, 3-
d). El género fue segregado de Cunoniaceae
por Bange (1952) y es reconocido actualmente
como Unico género de Davidsoniaceae por la
presencia de hojas alternas, 6vulos epitropos
y semillas sin albumina. Davidsonia podria
ser también el grupo hermano mas cercano a
Cunoniaceae en sentido estricto (sin consi-
derar a  Brunellia, Spiraeanthemum-
Acsmithia), Figs. 2a, 2¢, 3b, concepto com-
partido por Hufford (1992). En sentido estric-
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res aditivos, polarizados con excepcion de los caracteres 4 y 5. = paralelismos, * = regresién, = = sinapomorfia.



Orozco, C. Posicién Sistematica

157

Tabla 8. Comparacién de resuitados de las relaciones de Brunellia con otros taxones usando cuatro
grupos externos por separado. L= nimero de pasos , |.C.= indice de consistencia, , I.R. = indice de
retencién. bb= intercambio de ramas; xs w= pesajes sucesivos, cc- = caracteres no aditivos, cc+ =

caracteres aditivos.

Grupos
Externos Caracteres Opciones 19 I.C. LR Numero Numero de
de arboles
arboles  resueltos
Connarus Polarizados
cc- bb 33 0.63 0.58 28 8
XS W 131 0.83 0.81 9 1
cc+ bb 34 061 0.59 1 5
XS W 5
No polarizados |
cc- bb 33 0.63 0.58 28 8
XS W 183 0.83 0.81 9 1
ce+ bb 34 061 0.58 31 14
XS W 130 0.84 0.84 6 1
Davidsonia Polarizados
cc- bb 34 058 0.53 14 5
XS W 142 0.83 0.80 1 1
cct bb 35 0.57 0.53 8 3
XS W 8
Fothergilla Polarizados
cc- bb 34 0.61 0.59 1 1
ce+ bb 36 0.58 0.57 2 2
Quercus Polar.izados
ce- bb 32 0.62 0.58 4 2
XS W 126 0.85 0.83 3 1
ce+ bb 34 058 0.54 7 5
XS W 124 0.83 0.82 2 2
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to Cunoniaceae esta definida por un gineceo
sincarpico y la presencia de tres haces
vasculares (Figs. 4y 5).

EuvucryrHI4 GENERO DE CUNONIACEAE. En este
trabajo se corrobora la inclusién de Eucryphia
dentro Cunoniaceae segun Hufford & Dicki-
son (1992). El género fue considerado por
Focke (1895) como unico taxén de Eucry-
phiaceae. Llama sin embargo, la atencién la
presencia de un gran nimero de paralelis-
mos (Figs. 4 y 5) indicando una débil rela-
cién ancestro-descendiente con los restantes
taxones de Cunoniaceae.

RELACIONES DE ROSIDAE Y HAMAMELIDAE. Los
resultados del analisis sustentan en parte los
conceptos de Dickison (1989) y de Hufford
(1992) en cuanto a que las relaciones son mas
estrechas entre los grupos basales de Rosidae
y las Hamamelidae inferiores representadas en
el andlisis por - Fothergilla (Figs. 2a,3b,3c)
relaciones debidas a ancestro comin , que
aquellas entre Rosidae y Hamamelidae supe-
riores, representadas en el analisis por
Quercus.

TriBUS DE CUNONIACEAE. Los géneros
muestreados para Cunoniaceae representan la
variacion de la familia sélo tres tribus de las
cinco consideradas por Engler se encuentra
en las hipdtesis presentadas (Dickison &
Rutishauser, 1990). Las tres tribus
Spiranthemeae, Cunonieae y Pancheriae no
son monofiléticas. Sin embargo, se mantienen
algunas relaciones que corresponden a los gru-
pos originales de Engler. Esas relaciones son
dadas entre Gillbeea - Aphanopetalum de
Spiranthemeae, Acrophylum - Ackama y me-
nos frecuente con Pseudoweinmannia de
Cunonieae y Codia-Pancheria de Pancheriae
(Figs. 4y 5).

CONCEPTOS SOBRE APOMORF{A Y PLESIOMORFIA.
Para Rosidae la apocarpia y la presencia de
cinco trazas carpelares son condiciones
plesiomoérficas. La distribucién de estos ca-
racteres en Connarus, Brunellia, Spiraean-
themum- Acsmithia y la posicion de los
taxones en el cladograma (Figs. 4 y 5) podrian
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indicar la retencién de caracteres ancestrales
(concepto sustentado por Cuatrecasas, 1985
con especial referencia a la apocarpia). La
apocarpia en Brunellia y Spiraeathemum tie-
ne un origen comin. Concepto diferente es
dado por Hufford & Dickison (1992), Fig. 1.

Los resultados muestran que, a diferencia del
concepto de Dickison (1989) la condicién
uniovulada (caracter 12 ) presente en Conna-
rus 'y Aphanopetalum es plesiomérfica. Por
otro lado, la distribucién del caracter dentro
de los taxones (Figs. 4 y 5) coincide con las
observaciones de Sterling (1966) y Robertson
& Rohrer (1987) en cuanto a que la condi-
cion multiovulada es un estado derivado, pre-
sente en Pseudoweinmannia, Acrophylum,
Ackama, Spiraeopsis, Weinmannia, Eucryphia
y en algunas especies de Codia, y no una con-
dicién plesiomdrfica de Rosidae. Indepen-
dientemente a partir de un estado uniovular,
o multiovular se origina la condicién
biovulada. La condicién biovulada esta pre-
sente en Brunellia -Spiraeanthemum, en al-
gunas especies de Acsmithia (Hoogland 1979)
de Gillbeea, Aphanopetalum y Codia y en
Pancheria. Se encuentra la tendencia a la
correlacion entre el bajo nimero ovular y la
presencia de cinco trazas carpelares con al-
gunas excepciones por ejemplo en
Aphanopetalum y en algunas especies de
Gillbeea y Codia.

Los resultados corroboran la suposicién de
Dickison (1989) en cuanto a que la pérdida
de pétalos en Rosidae es secundaria y adqui-
rida en diferentes linajes independientemen-
te. En las hipotesis 4 y 5 la condicidn apétala
6(1) es un estado apomorfico presente en
Brunellia y Spiraeanthemum-Acsmithia y ad-
quirido independientemente en Pseudowe-
inmannia.

La condicién epitropa de los dvulos se en-
cuentra también en otros taxones de Rosidae,
en Davidsonia y Spiroidae esta Gltima con-
siderada primitiva dentro de Rosaceae. La
presencia de este caracter, 13 (1) en Spiraean-
themum, Brunellia (Tabla, 6), las relaciones
de estos taxones con Davidsonia (Figs.
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2a,2¢,3a, 3d) como su presencia en Spiroidae
indican que esta condicién de los gvulos tie-
ne diferente origen dentro de Rosales.

Los resultados coinciden con la opinién de
Dickison en cuanto a que una condicién in-
termedia del niimero de estambres es basica
dentro de Rosidae y Hamamelidae con un con-
secuente incremento o reduccién. La condi-
cion polisteména es derivada, 16(1), Figs,4,5
presente en diferentes lineas filéticas como
Eucryphia'y Pseudoweinmannia mientras, que
el estado diplostemono, 16(0) es el patrén
basico. En Brunellia ocurren los tres estados;
la poliandria, un patrén basico dipléstemono
y reduccion del nimero de estambres a partir
del patrén basico (Orozco en preparacion).
Caso similar también ocurre en Acsmithia
(Hoogland 1979). Hufford & Dickison (1992)
registran la polistemonia en mas de dos lineas
filéticas.

También hay coincidencia de los resultados
obtenidos con el concepto de Dickison en
cuanto a que la condicidn valvada es un esta-
do plesiomérfico para las Rosidae. Este pa-
tron basico valvado, 11(0), es observado en
la mayoria de los géneros (Figs.4 y 5). La
condicion apomérfica imbricada, 11 (1), es
una caracteristica de Weinmannia, Eucryphia
y Pancheria aunque, se encuentra en parale-
lismo al estar presente en Aphanopetalum.
Segun los resultados de Hufford & Dickison
(1992) la condicién valvada se observa en di-
ferentes lineas de evolucidn, presente también
en Callicoma (Fig.1).

La presencia de un estigma decurrente en
Brunellia, 15(1), es una condicion derivada
mientras que, el estigma terminal presente en
el resto de taxones es plesiomorfica. Dickison
seflala para Brunellia la polinizacion anemé-
fila, imperfecta atin, basado en la relacion de
un estigma decurrente con la polinizacién
aneméfila encontrada en Vessellowskya. Para
Spiraeanthemum y Acsmithia, con estigma
terminal, sugiere una adaptacién parcial a la
polinizacidén aneméfila, debido a que la unise-
xualidad son condiciones que favorecerian
la anemofilia. No es clara la extrapolacién
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sobre la anemofilia sefialada por Dickison
para Brunellia se cree que el sistema de poli-
nizacion es entomoéfilo por la presencia de pe-
quefios escarabajos capturados en las flores
masculinas. ‘

Los resultados indican que la condicién
bicarpelar 7(2), con cualquiera de los grupos
externos, es plesiomoérfica. Sin embargo,
Dickison (1989) afirma para el ancestro de
Hamamelidae- Rosidae un guineceo compues-
to de cinco carpelos. En Hufford & Dickison
(1992) el estado plesiomoérfico o apomérfico
es desconocido para el grupo sintético el cual,
funciona como grupo externo a pesar de que
en Hamamelidaceae y Fagaceae (taxones usa-
dos ademds de Rosaceae para construir el gru-
po sintético) exhiben dos carpelos. Por otro
lado, seilalan tanto para Brunellia y Spirae-
anthemum la presencia de tres a cinco carpelos
aunque la condicion bicarpelar estd presente
en Gillbeea, Aphanopetalum y Eucryphia (
Figs.4 y 5) y en varias especies de Brunellia
(Orozco, en preparacion)

La condicién brochidédroma ( cerrada, ner-
vios secundarios se juntan antes e llegar a la
mérgen de la hoja) es plesiomoérfica con
Connarus (Fig. 4). Este concepto es opuesto
al de Dickison (1989) quien propone para
Rosidae la condicién semicaspedédroma,
plesiomoérfica 5(1) (nerviaciéon secundaria
semiabierta). La condicion abierta o semi-
abierta de lo nervios, semicaspedédroma 5(1)
y caspedédroma 5 (2) (terminacién de los ner-
vios en la margen de la hoja o al menos una
de sus ramas) son condiciones derivadas, que
comparten los taxones con mas de dos 6vulos
por carpelo con excepcion de Brunellia con
semicaspedodroma nerviacidn..De estas dos
la caspedédroma es la mas derivada presente
en Ackama y Acrophylum y en algunas espe-
cies de Eucryphia y en Spiraeopsis. La con-
dicién abierta (caspedédroma ) es plesiomér-
fica cuando los datos se tratan con Fothergilla
y Davidsonia como grupos externos por se-
parado. '

Al cambiar la codificacién el estado plesio-
morfico es caspeddédromo (condicién abier-
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ta) y coincide con lo establecido por Dickison
para Rosidae. Al obtener una hipétesis re-
suelta cuando los datos son aditivos, menos
datos en conflicto (Fig.5, tabla 8) se puede
inferir que el paso de una condicién abierta
caspedédroma (estado plesiomérfico) a una
cerrada broquidédroma es mas simple que el
paso de la condicién abierta a la cerrada. El
cardcter debe tratarse con esta codificacion y
en forma no aditiva al encontrarse, estados
iguales del céracter, en lineas filéticas inde-
pendientes. En Hufford & Dickison (1992)
la condicién plesiomérfica es desconocida.

El estado anomocitico de los estomas, las cé-
lulas acompaiiantes no obedecen a un determi-
nado arreglo, 4 (0), Fig.4 y es aqui considerado
un estado plesiomérfico a partir del cual exis-
te la tendencia evolutiva hacia la diferencia-
cion de las células acomparfiantes en relacién
al tamaiio, estado anisocitico 4(2), o a la orga-
nizacién de las mismas a lo largo del eje del
poro y las células de guarda, estado paracitico,
4(1). El patrén basico anomocitico se observa
en Brunellia, Gillbeea, Acrophylum,Codia,
Pancheria, Aphanopetalum y en algunas espe-
cies de Pseudoweinmannia y Weinmannia. No
hay un acuerdo sobre la condicién plesio-
morfica para Angiospermas (Metcalf & Chalk
1988), algunos opinan que el estoma paracitico
es plesiomorfico. Dentro del grupo Rosidae los
resultados de Hufford & Dickison (1992) co-
inciden, con los presentados en este trabajo, al
considerar la condicién anomocitica plesio-
morfica. Se recomienda tratar el caracter en
forma no aditiva por presentarse, estados igua-
les del caracter, en diferentes linajes.
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APENDICE

Tabla 3a. Matriz de datos de 13 taxones incluldo Brunellia y 19 caracteres. Connarus como grupo
externo. Caracteres polarizados con excepcién de los caracteres 1,2 y 3.Inactivados los caracteres

9,15y 19.

Taxones Caracteres
1234567891111111111
0123456789
Connarus 0270000000000000070
Brunellia ?211011200000111?011
Ackama 1000200101010000001
Acrophylum - 2000200101010000011
Aphanopetalum 1100001111100000?11
Codia 1010120101??70000011
Eucryphia 1001?01101110101211
Gillbeea 11000011010201000?1
Pancheria 2010100101100000111
Psedoweinmania 110?110101010001011
Weinmannia 10721001011100000?1
Spiraacsmi ~ 700101700007170?011
Spiraeopsis 1002?00101010100011

Tabla 3b. Matriz de datos de 13 taxones inclufdo Brunellia y 19 caracteres. Connarus como grupo
externo. No polarizados los caracteres 1,2,3,4 y 5. Inactivados los caracteres 9,15y 19.

Taxones Caracteres
1234567891111111111
0123456789
Connarus 02712000000000000?0
Brunellia ?111112000001117011
Ackama 1001000101010000001
Acrophylum . 2001000101010000011
Aphanopetalum 1101201111106000711
Codia 1011120101?20000011
Eucryphia 1000701101110101211
Gillbeea 110120110107010001
Pancheria 2011100101100000111
Psedoweinmania 110?7110101010001011
Weinmannia 10??1001011100000?1
Spiraacsmi 200021200007120?011
Spiraeopsis 1002700101010100011
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Tabla 4. Matriz de datos de 13 taxones incluido Brunellia y 19 caracteres. Davidsonia como grupo
externo. Todos los caracteres polarizados con excepcién del caracter 1,3. Inactivados los caracteres

9,15y 19.
Taxones Caracteres
1234567891111111111
0123456789
Davidsonia 0070000000000000011
Brunellia ?701110?710111011?011
Ackama 1101010000101000001
Acrophylum 2101010000101000011
Aphanopetalum 1001211010011000?11
Codia 11111?00002?1000011
Eucryphia 1100?711000001101211
Gillbeea 10012110001?711000?1
Pancheria ?7111110000011000111
Psedoweinmania 1007100000101001011
Weinmannia 11?771100000010000?1
Spiraacsmi ?10020?7101120202011
Spiraeopsis 1102?710000101100011

Tabla 5. Matriz de datos de 13 taxones incluido Brunellia y 19 caracteres. Fothergilla como grupo
externo,caracteres polarizados con excepcion.-de los caracteres 1,3y 17. Inactivados los caracteres

9,15y 19.

Taxones Caracteres
1234567891111111111
0123456789
Fothergilla 0070000070000001701
Brunellia ?711110?7100001017011
Ackama 1001010001010100001
Acrophylurh 2001010001010100011
Aphanopetalum 1101211011100100711
Codia 10111?0001220100011
Eucryphia 1000211001110002211
Gillbeea 110121100107000007?1
Pancheria ?011110001100100111
Psedoweinmania 110?7100001010102011
Weinmannia 10?21100011101000?1
Spiraacsmith 20002071000?120?011
Spriraeopsis 1002?710001010000011
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Tabla 6. Matriz de datos de 13 taxones incluido Brunellia y 19 caracteres. Quercus como grupo
externo. Caracteres polarizados con excepcién de los caracteres 1, 3,10,14,16.Inactivos los caracte-
res 9,15y 19.

Taxones Caracteres
1234567891111111111
0123456789
Quercus 0020000007?00?0?7000
Brunellia ?11010711000101?001
Ackama 1000011011010100011
Acrophylum 2000011011010100001
Aphanopetalum 1100210001100100701
Codia 10101?71011?20100001
Eucryphia 1001?10011110001201
Gillbeea 11001100110700000?1
Pancheria 2010111011100100101
Pseudoweinmannia 1107101011010101001
Weinmannia 10771110111101000?1
Spiraacsmi 20012071100?1707001
Spiraeopsis 1002?11011010000001




