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SUMMARY

A new species of Trigonobalanus is described from the clouded sub-
Andean forest of the Upper Magdalena Valley in the Cueva de los Guacharos
National Park, Colombia. The genus was previously known living today in
Indonesia (Celebes), the Malayan Federation (Malaya, Sarawakand Sabah)
and Thailand. The characters of the genus are extensively discussed in the
light of the new findings and the classification proposed by Forman (1964)
for the Fagaceae is accepted, except by the recognition of a new subfamily.

En las regiones andinas de Colombia la familia Fagaceae se conocia hasta
ahora tan sélo por un género actualmente representado, Quercus Tournefort
ex Linnaeus 1753, cuyas especies reciben cominmente el nombre de “robles”
y, ademas, raramente, como en el Departamento de Santander, el de “encinos”.

La designacién “roble” también es aplicada, con diversos calificativos, en
las regiones calidas del norte del pais, a las especies de Bigroniaceae de los
géneros Tabebuia y Roseodendron, y en la region del Piramo de Tama (De-
partamento de Norte de Santander, Colombia, y Estado Tachira, Vene-
zuela) a Myrica pubescens Willdenow. Por otra parte “encenillo” es el fito-
nimo vernaculo ampliamente difundido en Colombia para las especies del
genero Weinmannia (Cunoniaceae).

* Instituto de Ciencias Naturales - Museo de Historia Natural, Universidad Na-
cional de Colombia, Bogota.

*#% Instituto Nacional de Recursos Naturales y del Ambiente (INDERENA).
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En repetidas ocasiones hemos escuchado referencias por parte de campe-
sinos y aserradores de la Cordillera Oriental al “roble negro” ', que diferiria
por tener obscurecido el duramen o “corazdn”, pero en cada caso en que hubo
oportunidad de verificar su identidad resultd ser algiin representante de los
complejos de Quercus colombiana Cuatrecasas y Q. humboldtii Bonpland.

Con todo, dentro de los reconocimientos floristicos y ecoldgicos que el
Instituto de Recursos Naturales y del Ambiente (INDERENA) ha venido
adelantando en los parques nacionales naturales colombianos, uno de los auto-
res (J.E.H.S.) del presente trabajo obtuvo material de una fagacea que
habita en el sector del Parque Nacional Natural Cueva de los Guacharos (De-
partamento del Huila), que corresponde a una especie indescrita de Trigo-
nobalanus. Esta especie recibe localmente en el Municipio de Acevedo, De-
partamento del Huila, el nombre de “roble morado” puesto que, cuando el
arbol es abatido, su lefio despide un exudado lilacino, si bien en seco la tonalidad
general de la albura es ante acanelada (ca. Cinnamon Buff, Ridgway “1912”)
que se torna en canela anaranjado (ca. Orange Cinnamon) al ser humedecida.

El descubrimiento de Trigonobalanus en los Andes colombianos resulta
inesperado, puesto que el género solamente era conocido por dos especies pa-
leotropicales vivientes. Son éstas: 1) T. verticillata Forman (1962), especie
tipica del género, descrita originalmente del Monte Kinabalu, Sabah, Federa-
cion Malaya, y registrada ademis en Sarawak y en Malaya o Malaca (Fe-
deracién Malaya), asi como en la regién central de la Isla de Célebes, Indonesia
(Forman, 1964: 385; Forman & Cutler, 1967; Scepadmo, 1972: 403), la cual
habita en selvas himedas frecuentemente nubladas a elevacicnes de 850-
1.765 m, pero en Célebes ha sido hallada practicamente al nivel del mar
(15 m) y a 1.100 m, segin las etiquetas del material citado por Forman

(ut supra).

2) T. doichangensis, conocida de las montanas de Doi Chang y Doi Nang
Ka, Provincia de Chiengmai, en la region centro-occidental de Tailandia (ca.
19° N. 99’ E.), ocupando un habitat similar a elevaciones de 1.260-1.765 in.
(coleccién tipica). Esta especie fue descrita originalmente por A. Camus
(Bull. Soc. Bot. France, 80: 355. 1933) como Quercus doickangensis, y re-
descrita y transferida a Trigonobalanus por Forman (1964: 385). Ademas,
alglin material fésil del Terciario europeo (g. v.) ha sido asignado igualmente
a este género, pero su verdadera posicion taxondmica ha sido cuestionada.

Para el presente trabajo se ha preferido denominar glandes (= balanus
o calibios) a los frutos de las Fagaceae, por no ser homédlogos con los verda-

! En Espafia el “roble negro” corresponde a Quercus pyrenaica Willdenow, y como
“robles negros” o una expresién equivalente, en varios idiomas europeos, se conocen
especies de Quercus cuya corteza es rimosa y comparativamente endurecida.
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deros aquenios, evitando asi la designacion como nueces o niiculas, también
usada en la literatura pertinente a esta familia, pero que ofrece confusiones.
A pesar de que los glandes hayan de tipificarse como los frutos del género
Quercus, con caracteristicas tales como su seccién transversal circular y la
disposicién en sendas capulas, que resultan exclusivas de este género y de
Lithocarpus, no hay motivo para dudar de la homologia estructural de los
frutos dentro de los distintos géneros de la familia.
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Trigonobalanus excelsa, G. Lozano, J. Hdz-C. & ]. Henao, sp. nov.

Arbor monoecia (micro-) mesophylla quasi perennifolia (folia ante fron-
descentiam novam pro parte minore cadent) ad 20-40 m alta, radicibus
tabularibus nullis, trunco columnari simplici cylindrato usque 20 m alto et
circiter 1 m diam. (vel ultra) ad altitudinem pectoris, coma irregulari sub-
globosa accedenti; cortice in laminis mediocribus tenuibus irregularibusque
elabenti non rimosa (ex specimine herbarii sed tantum visum), crassitie 5.2-
5.6 mm, extus opaca dilute cremea suffusa cum maculis griseis vel virides-
centibus vel rufescentibus et lenticellis copiosis parvulis vel mediocribus; ligno
satis duro gravique, alburno dilute luteo in vivo cum exudato aquoso inodoro
lilacino, denique colore bubalino cinnamomeo in statu sicco (madefacto cinna-
momeo aurantiaco).

Ramuli subteretes rubescentes lenticellis longe ovatis copiosis muniti,
ramulis junioribus tomento helvolo densiter vestitis; medulla subcircularis
in sectione transversa. Vernatio conduplicata, perulis absentibus. Folia stipu-
lata petiolata eglandulosa alterna spiraliter disposita. Stipulae laterales dis-
tinctae longe cuneatae apicem versus acutae 5 mm long., cito caducae, extus
tomento helvolo praeditae, intus tomento hinnuleo et penicillo cuneiforme
per %/ longitudine stipularum ex basis effecto. Petioli subteretes sed versus
basem nonnihil incrassati atque faciebus adaxialibus complanatis, 5.5-11.4 mm
long. x 1.4-3.0 mm diam. (ad partes medias), tomento helvolo plerumque
obtectis atque trichomatibus minutis squamiformibus subulatis prope bases
adaxiales.
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LAmina I. Ramificaciones terminales e infrutescencias femeninas de Trigonobalanus

excelsa sp. nov.: a) Detalle del margen foliar en su porcién apical; b) Estipula;

¢) Detalle de la yema terminal en desarrollo; d) Bractea tectriz de la cipula; e-f) As-
pectos laterales del glande; g) Aspecto lateral de la cipula.



G. LOZANO ET AL.: TRIGONOBALANUS EN EL NEOTROPICO — | 521

Laminae foliares coriaceae parum flexibiles obovatae 8.18-17.42 c¢m long.
x 3.40-7.27 cm lat., aliquantum undulatae, usualiter serratocrenatae interdum
integrae (serraturis antrorsis utroque latere unde quarto nervo secundario
unaquaquae mucrone obtusulo parvulo ex apicibus ramorum lateralium sub-
terminalium nervorum secundarium sequentium formantibus), marginibus
cartilaginosis, basibus cuneatis versus petiolos sensim angustatis ad lateribus
petiolorum peranguste percurrentibus, apicibus acuminatis ad extremum breviter
acuminatis vel mucronatis vel leviter rotundatis; paginis superioris glabres-
centibus sub lente minute glebulosis aut scrobiculatis (alveolis reticulo effor-
mantibus), colore affini viridi helleborino subnitenti in vivo, nerviis secundariis
laeviter impressis, nervo medio anguste canaliculato reliquiis tomenti habenti-
bus; paginis inferioris aliquantum pubescentibus tenuiter scrobiculatis, reticulo
prominulo, nervis secundariis valde prominentibus glabris, costa quam nervis
magis prominente, colore in vivo quam paginis superioribus dilutiori haud
costa et nervis temento fulvo-helvolo et trichomatibus minutis subulatis sparsis
vestita sed prostrema parte paulatim glabrescenti necnon reliquiis tomenti ad
axillas nervorum secundariorum remanentibus, costa et nervis pallidulis fla-
vescentibus; nerviatione camptodroma, nervis secundaribus alternis vel sub-
oppositis utroque latere 10-12 sub angulo circa 57-60° prodeuntibus modice
arcuatis 6.6-16.0 mm inter ce distantibus. Folia novella tomentosa tamen indu-
menti evanescenti.

Synflorescentiae solitariae definitae. Synflorescentize masculac multiflo-
rae dichasiales suberectae vel cernuae rigidulae omnine pallidulae flavescentes,
13.5-17.2 c¢m long., unusquisque in axillae foliorum partium mediarum ramu-
lorum ante synflorescentiae femineae dispositae; pedunculis 2.3-3.7 mm long.;
axes primariis inflorescentiarum subteretibus flexuosis gracilibus, indumento
villosuli in cumulis et trichomatibus squamiformibus sparse obtectis, primum
visum apparenter non ramosis sed revera axes dichasialibus maxime reductis
praebentibus.

Flores masculi parvi sessiles in 37-56 cymulis vel dichasiis spiratim mo-
dice dissitis; cymulis vel dichasiis florum masculorum 2-7 (vel ultra ?)-flovis,
axes dichasialibus brevissimis (ca. 1 mm long.) tomentellis bracteolatis aut
absentibus et inde floribus, triade bractearum ovato-navicularium tomentella-
rum persistentium subtentis, bractea centrali 2.0 mm leng. x 1.8 mm lat,,
bracteis vel bracteolis lateralibus 1.7 mm long. x 2.0 mm lat. etiam duabus
bracteolis lateralis minutis interaneis et serie transversa bracteolarum diminutis
{ca. 5-6 sub lente visibilium) in spatio proximali inter dictas bracteolas dis-
posita cymulis ex parte cingentibus; perianthio submembranaceo 5 (-7) lobato
eglanduloso utrique tomento fulvido-stramineo investienti, 1.7 mm long. x
1.6 mm diam., lobulis subnavicularibus imbricatis saepissime subaequalibus
marginibus ciliatis integris vel erosulis apicem versus rotundatis; staminibus
distinctis (rarenter filamentis connatis in paribus staminum) vulgo 5 exsertis
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LAmiNa II. Detalles de la sinflorescencia y flores masculinas de Trigonobalanus excelsa
sp. nov.: a) Aspecto general de la sinflorescencia masculina; b) Bractea y bractéolas
de las inflorescencias parciales; ¢) Aspecto superior del conjunto de bricteas y brac-
téolas de las cimulas; d) Aspecto lateral del conjunto de bricteas y bractéolas de la
cimula; e) Cimula; f) Flores masculinas, en el centro una flor carente de estambres;
g) Estambre normal; h) Detalle de la conacion de estambres de la flor ilustrada en
la figura i; ndtese la presencia de tres tecas; i) Flor masculina sin pistilodio y con dos
estambres connados; j) Flor masculina con abreviacién en la longitud de los estambres
y mechén piloso central (vestigio del pistilodio; k) Flores masculinas con pistilodic.
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ad lobos perianthio oppositis (sed numero 0-7 varianti), eglandulosis, ple-
rumque 3 mm long., eglandulosisque, filamentis teretibus plus minusve undato
flexuosis, glabris (filamentis brevioribus non exsertis pilosisque in floribus
minus quam S5-staminatis), antheris cremeis basifixis bithecis (thecis bisaccu-
latis) 0.6 mm x 0.6 mm, late oblongis (interdum etsi basibus breviter subsa-
gittatis) apicibus retusis, connectivis exapiculatis quam thecis paulo brevioribus,
thecis utrinque longitrorsum dehiscentibus, versus lineas dehiscentiae parce
pilosis; pistillodiis plerumque desunt vel vestigialis (caespite pilorum simpli-
cium erectorum fulvido-stramineorum in centro florum) vel 1-2 glabris cum
ovario supero trigono stylidio comparate longo et stigmate capitato vix dilatato.

Synflorescentiae foemineae paniculatae vel racemosae compositae 12.8 cm
long. (vel ultra) ad partes summas ramulorum positae; inflorescentiis foe-
mineis partialibus definitis amentaceis vulgo 4 alternis plus parte terminali,
25 (-11)-cupularis, 1.6-45.3 mm long., axibus obsque bracteis sed cupulis
bracteis singulis persistentibus tomentosis subtentis. Flores foeminei sessiles
in cupulis 1-vulgo 3-7 (-27) arcte insidentibus; lobis perianttio 6 (raro 7)
erectis persistentibus imbricatis tomentosis ciliatisque, 0.7-1 mm long. x 0.8-1
mm lat. {3 leviter maioribus carinatis unusquisque in summitatum costarum
ovarii cum 3 (-4) lobis minoribus ecarinatibus alternantibus}; staminodiis
vulgo 3 (-4) (rarior usque ad 13) ad lobos minores perianthio oppositis, mi-
nutissimis, antheris subtriangularibus subsessilibusque; ovario 3-loculari (aut
1-2 loculari) in hypanthio adnato penitus immerso, ovato subtriangulari sae-
pissime triquetro, 2 mm long., placentis centralibus apicalibus, ovulis 6 anatro-
pis (in quoque loculo duobus pendentibus) quorum unum seminam transiens;
hypanthio ad ambitum ovarium configurato, tomento fulvo-stramineo villoso
et crispo atque trichomatibus minutis squamiformibus sublinearibus erosibus-
que omni vestito; stylodiis distinctis ad basem breviter connatis, (1-2)-3 teretis
(absque sulco adaxiali) decurvatis, 1,2 mm long., tomento fulvo stramineo
obtectis (in aspectu abaxiali minus evoluto), in singularum stigmata terminalia
sumplicia capitato-depressa rotundata epapillosa expansis.

Cupuiae in statu fructifero erectae vel suberectae sessiles transversae ellip-
soideae etsi aliquantum variabiles, 8.2-26.5 mm long. x 7.0-15.0 mm diam., in
lobulos seu valvas 3-(vulgo 5)-9(-13)-fissae, singuli lobulo adaxiali quam
lobulis ceteris minore plerumque obtusiore vel rotundato, ceteris lobulis varia-
bilibus acutis vel late acutis vel plus minusve rotundatis, extus squamis invo-
lucralibus coriaceis sessilibus anguste oblongis adpressibus marginibus integris
vel erosulis, in 8 series creberrimis dispositis, singulis bracteis tectricibus dis-
tinctis; bracteis lamellisque utrinque denso tomento fulvido vel fulvido stra-
mineo praeditis, intus copioso tomento hinnuleo vel fulvido-stramineo subni-
tenti obtectae, cicatricibus triangularibus glandium delapsorum valde notatis.

Glandes sessiles ovato-subtriangulares etsi ad bases truncatae a latere visu,
8.0-11.4 mm long., saepissime triquetrae (raro valde compressa 2-gonae) sed
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LAmiNa III. Detalles de la flor femenina, cipula y semilla de Trigonobalanus excelsa
sp. nov.: a) Capulas con cicatrices de 1, 2, 3, 5, 7 y 27 balanos; b) Corte longitudinal
de la ctpula; ¢) Cipula en estado florifero; d) Aspecto lateral de la flor; e) Aspecto
ventral de la superficie abaxial de un estilodio, nétese la ligera concavidad del estigma;
f) Detalle del periantio (con los lébulos removidos) y del androceo vestigial; g) Es-
taminodio reducido; h) Detalle de un estaminodio polinifero de la flor ilustrada en la
figura f; i) Aspecto apical del disepimento (en el fruto), con 4 rudimentos seminales;
j) Semilla en desarrollo; k) Aspecto lateral de la semilla; nétense el disepimento re-
sidual adherido y apicalmente los rudimentos seminales; i) Aspecto lateral interno del
cotiledén mayor; m) Seccién transversal de la semilla a nivel del plano x de la figura
anterior; notese la fisura existente en ambos cotiledones.
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a mutua compressione plus minusve asymmetricae (diametris maximis 5.8-9.7 x
4.3-8.7 mm, diametris ad imas bases 3.6-6.9 x 2.0-5.5 mm) tribus costis vel
trigonis obtusatis bene prominentibus vel unaquaquae valde prominentibus
sulci latis nonnihil profundis bifariam percurrentibus vel similaribus sed in-
simul carina tenui acutiuscula mediali percurrenti; faciebus intercostalibus
unaquaque versus basem sulco tenui mediali longitudinali (dissepimento extus
coincidenti) instructis; pericarpio coriaceo, lobulis perianthii stylodiisque per-
sistentibus, totiis extus melleis subnitentibus tomento dilute ferrugineo vel
hinnuleo atque trichomatibus minutis squamiformis acitis erosis sparsis obtectis
sed versus costas et bases imprimis glabrescentibus; faciebus intimis endocarpii
et dissepimentis fulvido-tomentosis, reliquiis dissepimentorum persistentibus
lateraliter seminae adhaerentibus; cavitatibus loculorum confluentibus semina
admodum invasis.

Seminae tricostatae formae fructuum aemulantes, 7.0-9.9 mm long., dia-
metris maximis 4.8-8.3 x 3.9-6.0 mm, testa tenui colore bubalino castaneo-
reticulata, cotyledonibus accumbentibus oleiferis absque acervis amylaceis
(tincturae iodo non proprio tingentibus) ; cotyledone maiore modice incrassato
cum duabus superficiebus lateralibus externis (duabus faciebus externis ambi-
tus triangularis seminae conformantibus) ovato-subtriangularibus sursum plus
minusve attenuatis (aut una superficie cotyledonis maioris dimidiam partem
reducta tamquam cetera parte in cotyledone minora, ideo dimidiis partibus
conterminis cotyledones facie externa ambitus triangularis seminae conformanti
atque ceteris faciebus singulis cotyledonibus confectis), basium truncato-
rotundatis, moderate transverseque recavis, per margines medialem in costam
longitudinalem valde prominentem adhaerentem (in plusquam dimidiam par-
tem angusta fissura interposita cetera connatam sed apice minute fissurato vel
integro) , inde sectione transversali cotyledonis maioris aspecto plus minusve
aequaliter (aut inaequaliter) hastato, superficie interna laevi praeter depressio-
nem longitudinalem percurrentem vel ad partem terminalem cavitate embryonis
reducta, cum basis cordata; cotyledone minore aspectu laterali velut superficies
laterales cotyledonis maioris, basis integra vel similiter fissa, apice brevissime
fissurato vel integro, aspectu anguli dihedralis obtusi vel obtusissimi symme-
trici sive valde asymmetrici, modice incrassato, superficie interna laevi vel costa
prominula longitudinaliter percurrenti (quam dictam depressionem internam
cotylodonis maioris complentem) ; cotyledonibus valde adhaerentibus inter se,
marginibus lateralibus tunc duabus costis externis seminae efformantibus ter-
tia costa omnino propria cotyledonis maioris, sive singulis costis in quoque
cotyledonem et tertia costa adhaerentia marginibus cotyledonum effecta; ra-
dicula recta. Germinatio phanerocotylaris vel epigaea.

Crescit in consociationes proprias sive associationibus cum Quercu hum-
boldtii ad 1.500-2.000 m supra mare in declivitatem Andium Orientalium valli
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superioris fluminis Magdalenae ditionis dictae Huila, Reipublicae Colombiae.
“Roble morado” et “roble negro” incolis nominatur.

Hororyrus. Colombia, Departamento del Huila: Municipio de Acevedo,
alto valle del rio Suaza, camino de herradura al Parque Nacional Natural
Cueva de los Guacharos, 1.800 m s.n.m. Enero, 1979, Jesus E. Henao §., sin
nimero (flores masculinas, flores femeninas y frutos), COL 188719; isotypi
COL 188720, ceteri distribuentur.

ParaTtypus. Eodem loco dicto, 1.550 m s.n.m. Marzo 15, 1979, Jesus E.
Henao S., s.n. (flores femeninas y frutos) (COL 188721), isoparatypi distri-
buentur.

CoMPARACIONES INTERESPECIFICAS. Detalles distintivos de las sinflores-
cencias, flores y anatomia del lefo, hoja y pericarpio se discuten en un préximo
trabajo. Aparte de tales caracteres, Trigonobalanus excelsa difiere de T. ver-
ticillata por carecer de hojas ternadas (u opuestas en los chupones); las
estipulas libres, no connadas e interpeciolares; ausencia de pérulas y de trico-
mas estrellados en el indumento; consistencia de la ldmina foliar menos rigida;
tendencia a un mayor nimero de pares de nervios secundarios [10-12 »s (6)
7-8 (10) pares]; ramillas siempre cilindricas y con la seccion medular no
estrellada; sinflorescencias masculinas mas largas (13.5-17.2 vs 5-10 cm long.) ;
sinflorescencia femenina mas compleja, con ramificaciones de tercer orden y
los frutos mucho mayores. Ademas, Soepadmo (1972: 271) indica que en
T. verticillata, asi como en Lithocarpus, Nothofagus y Quercus, la superficie
del lefio in vivo, al ser removida la corteza, muestra numerosas lineas deprimi-
das azuladas (ca. 0.5-1.5 cm long. x 1 mm lat.) que corresponden a ligeras
elevaciones de la superficie interna de la corteza. Esta caracteristica no ha
sido detectada en 7. excelsa.

Trigonobalanus excelsa se aparta de T. doickangensis por carecer de pé-
rulas; hojas sin tricomas estrellados; inflorescencias masculinas de mayor lon-
gitud (13.5-17.2 vs 8 cm) ; estambres més largos (3 s 2.75 mm long.) ; anteras
no apiculadas; estigmas no capitados y sin margen adaxial; glandes ovado-
triangular vs anchamente ovadas; mayor tamafo de los frutos (8.0-11.4 vs 5
mm long. x 5.8-9.7 vs 4-5 mm didmetro) ; sinflorescencias femeninas ramificadas
vs simples.

Afinidades del género Trigonobalanus.

El ensayo mas reciente de clasificacién de la familia Fagaceae Dumortier
(Anal. Fam. 11: 12. 1829. Nom. conserv. “Fagineae”) se debe a Forman
(1964: 388-391; 1966-b), el cual coincide esencialmente con la clasificacion
adoptada por Melchior (1964: 50), salvo en cuanto a la posicion del género
Trigonobalanus y fundamentalmente se aproxima al sistema de Oersted
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(1871), si bien este ltimo autor asigné el género Nothofagus a la subfamilia
“Fagineae” (== Fagoideae). Siguiendo a Forman, se reconocen asi tres sub-
familias: 1) Fagoideae (Dumortier) con dos géneros, Fagus Tournefort ex
Linnaeus 1753 y Nothofagus Blume 1850 '; 2) Castaneoideae (Oersted 1867,
“Castaninae”) con cuatro géneros, Castanea Miller 1754, Castanopsis (D.
Don 1825) Spach 1842, Chrysolepis Hjelmqvist 1948 * y Lithocarpus Blume
1825, y 3) Quercoideae (Oersted 1867, “Quercinae”) con Quercus Tourne-
fort ex Linnaeus 1753 °.

Con posterioridad, Kuprianova (1962), fundada en un estudio morfols-
gico del polen, propuso segregar los géneros Nothofagus y Trisyngyne
(= Nothofagus) ubicandolos dentro de una familia propia (Nothofagaceae)
asignada al orden Euphorbiales. Soepadmo (1972: 274) planteé motivos muy
validos para rechazar dicha supuesta familia.

La posicion de Trigonobalanus dentro de la familia ha sido un tanto
controvertida, pues Forman (1964: 389), con base en argumentos bastante
convincentes, refirio el género a la subfamilia Quercoideae, pero Melchior
(1964: 50), sin formular comentarios al respecto, lo adscribié a las Fagoideae,
probablemente atendiendo a la similitud que sus frutos muestran con Fagus
y Nothofagus. Soepadmo (1968: 375) también se ocupé del tema, destacando
las semejanzas de Trigonobalanus con las Quercoideae y las Fagoideae, reco-
nociendo la importancia de la opinién de Melchior como alternativa de ubica-
cidn para el género pero criticando su clasificacion dado que “... he indis-
criminately mixed up the characters of the inflorescence, flower, cupule and
fruit, which in combination are not always clearly defined in the subfamilies
recognized by him”. Aun cuando Soepadmo (1968: 364) aseverd que la mor-
fologia del polen también sustenta la inclusion de Trigonobalanus dentro de
las Quercoideae, se abstuvo (p. 375) de emitir un pronunciamiento definitivo
sobre la posicién del género. Posteriormente el mismo autor (Soepadmo in
van Steenis, 1971: 83) opiné que Trigonobalanus es un tanto mas proximo
a las Fagoideae que a las Quercoideae, y en su monografia de las Fagaceae en

1 Nothofagus sensu van Steenis (1953). Incluye ademas Trisyngine H. Baillon,
1873, originalmente referido a las Euphorbiaceae y redescrito por Baumann-Bodenheim
(1953: 419-420) como género que agruparia las especies de Nueva Caledonia, pero
inseparable de Nothofagus (sect. Calusparassus, series Triflorae), segin van Steenis
(1954).

 Reconocido por Forman (1966-b: 425). Incluye una especie de California y otra
de Indochina (Soepadmo in van Steenis, 1971: 83, nota 1). Sinonimizado con Casta-
nopsis por Soepadmo (1972: 294).

3 Incluye Erythrobalanus (Spach) Oersted 1871, Macrobalanus Prantl 1888, etc.
(cf. Miiller, 1942). Soepadmo (1968) solamente reconoce a Cyclobalanopsis (Oersted)
Schneider 1906, como subgénero valido distinto de Quercus s.s.
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Flora Malesiana (1972): 276), Soepadmo destaca la posicién “rather unique of
the genus” pero lo adscribe a las Quercoideae.

Como puede apreciarse a continuacién, las discrepancias radican funda-
mentalmente en el enfoque dado a la solucién, puesto que si se atiende prin-
cipalmente a las caracteristicas florales, Trigonobalanus se relaciona mas con
las Quercoideae, y si se concede mayor atencién a las caracteristicas del fruto
y la semilla, la mayor relacién se encuentra con las Fagoideae. Los caracteres
endomorficos del lefio indican relacién con las Quercoideae en el caso de las
especies paleotropicales de Trigonobalanus, y con las Fagoideae en el caso de
T. excelsa, en tanto que los del pericarpio definen una relacién con las Fa-
goideae.

Relaciones de Trigonobalanus con las Quercoideae.

Forman (1964: 391-392) destacé las semejanzas de Trigonobalanus con
las Quercoideae, mencionando las inflorescencias amentaceas, los estigmas
capitados, el nimero de estambres de las flores masculinas, el tamano e inser-
cién de las anteras y la supresion del pistilodio, asi como las semejanzas en
cuanto a la anatomia del lefio (estudiado por Cutler, 1964) y las inflorescen-
cias masculinas flexuosas de 7. doichangensis. A estos puntos de similitud
podrian agregarse algunos otros, los cuales caben dentro de la variabilidad
intragenérica de Quercus y representan la retencion de caracteres ancestrales
en este género y en Trigonobalanus. -

En cuanto al polen, Soepadmo (1968: 362-363), con base en informacién
correspondiente a no menos de 100 especies de Fagaceae, conceptud que existen
tres tipos diferentes: el tipo Quercus (Fagus, Quercus y Trigonobalanus), el
tipo Castanea (propio de las Castaneoideae) y el tipo Nothofagus, y apunté
que el polen de Quercus difiere del de Fagus por su menor tamafio y su reti-
culacién mas fina, y del de Trigonobalanus doichangensis (cf. p. 375) por
su exina mas delgada, los poros mas simples y a veces vestigiales, y por su
contorno mas circular en aspecto polar. Es significativo que el polen de Tri-
gonobalanus, a juzgar por lo expuesto, no parece ofrecer caracteres decisivos
para esclarecer sus relaciones a nivel de subfamilia, si bien se separa del de
Nothofagus y, como podia esperarse, del de las Castaneoideae.

Los caracteres anatémicos del lefio de ambas especies paleotropicales de
Trigonobalanus fueron estudiados por Cutler (1964), quien los encontrd
virtualmente inseparables de muestras de Lithocarpus y de Quercus (particu-
larmente de algunas especies tropicales). Asi mismo Cutler (1964: 406) pun-
tualizé que los géneros de Fagaceae no estan siempre claramente delimitados
mediante esos caracteres, ya que existe sobreposicion de caracteres entre algu-
nas especies, no solo congenéricas sino pertenecientes a géneros distintos. No
obstante, los resultados del trabajo de Cutler permitirian excluir a Trigono-
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balanus de las Castaneoideae (excl. Lithocarpus) y de las Fagoideae, pero
seglin ce concluye del examen del lefio de 7. excelsa, ciertos caracteres indican
que este género tendria rasgos comunes con las Fagoideae y diferenciales con
respecto a las Quercoideae y a Lithocarpus. La seccién transversal de la me-
dula de las ramillas de 7. excelsa es circular, mientras que en Quercus y las
especies paleotropicales de Trigonobalanus tiene forma de estrella con 4 o 5
l6bulos.

Trigonobalanus difiere de las Quercoideze y del género Lithocarpus'
por los siguientes caracteres: 1) Glande triquetro con 3 costillas o alas, oval-
triangular o anchamente oblongo en aspecto lateral, vs. circular o subcircular
en seccion, sin costillas, variando desde casi hemisférico o subgloboso hasta
obovoideo, ovoideo, elipsoideo o cénico mis o menos alargado, con base trun-
cada, convexa o cdncava, apicalmente redondeado, deprimido o cénico. 2) Se-
milla triquetra, oval subtriangular, con los cotiledones plegados interiormente,
oleiferos y asimétricos, sin cantidad apreciable de reserva amilacea, cotiledones
bilobados (o al menos el cotiledén mayor) (lam. IL. k, I, m) »s semilla cir-
cular en seccion, con el perfil ajustado a la forma del balano, cotiledones
plano-convexos, crasos, simétricos, sin lébulos, amildceos y con escasa cantidad
de grasas. 3) Germinacién epigea o fanerocotilar vs. hipogea o criptocotilar.
4) Cupula hendida en 3 o mas lébulos o “valvas” vs entera, cubriendo ca.
Vs-%/3 proximales del glande maduro. 5) Capula cen (1-) 3-7 (-27) glandes
vs capula conteniendo un sclo glande [excepcionalmente mas de uno a con-
cecuencia de lesiones producidas durante el desarrollo de la capula y el fruto
(cf. Soepadmo, 1968: 365]. 6) Pared del pericarpio con una capa de co-
lénquima vs parénquima en empalizada bajo la epidermis (cf. Soepadmo,
1968: figs. 3, 4.1 y 5.3). Ademas en Trigonobalcnus los estilodics son
teretes, sin surco adaxial y pueden engrosarse ligeramente en el apice, el
estigma es terminal, capitado, glabre, circular (o con una escotadura en el
borde adaxial, jvestigio del surco de la sutura carpelar?, en 7. doichangensis;
cf. Forman, 1964: fig. 3.4-5-6), en Quercus los estilodios scn teretzs con es-
tigma terminal capitado, comiinmente emarginado adaxialmente, o son adaxial-
mente aplanades, con surco longitudinal (remanente de la sutura carpelar)
y una amplia superficie estigmatica, mientras que en Lithocarpus los estilodios
son teretes con estigma terminal diminuto y punctiforme.

Trigonobalanus se aparta también de Lithocarpus por: 7) anteras 0.5-1
mm long., basifijas o sub-dorsifijas vs anteras diminutas (0.20-0.25 mm long.,

U Lithocarpus ha sido considerado por diversos autores como un sinénimo de
Quercus, pero se separa de éste por caracteres de las inflorescencias, flores y polen,
y es asignado a las Castaneoideae (vide Forman, 1964: 389-390; 1966-b; Soepadmo,
1968: 356-357; 1972: 276).
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dorsifijas). 8) Cuapulas siempre solitarias en las axilas del eje (primario o
secundario) de la inflorescencia vs solitarias o dispuestas en dicasios reducidos
[en material de Quercus gemelliflora Blume, recolectado en Java, Soepadmo
(1968: 365) senalo casos con 2-3 clipulas dispuestas en una misma axilal y
9) Vernacién conduplicada vs vernacién convoluta (cf Sargent, 1965) como
en las demas Castaneoideae.

Es digno de mencién que Soepadmo (1968: 366-368), tomando en cuenta
que en estadios tempranos del desarrollo de la clipula de Quercus, no pudo
hallar indicios de Iobulos o valvas separadas y que en este género la ctipula
contiene (salvo anomalias por influencia exdgena) tan sélo un glande, con-
cluye que esta estructura se deriva de uno de los tipos de cipula representados
en Lithocarpus, y que este tipo de inflorescencia parcial se contrapcne al de
los restantes géneros de Fagaceae, lo cual discrepa de las tesis que al respecto
planteé Forman (1964; 1966-a), y en ltimo término pudiera conducir a su-
poner que Quercus fuese un derivado de las Castaneoideae, sin relacion filética
cercana con 1 rigonobalanus.

No pueden desecharse facilmente los argumentos de Soepadmo, pero de
cualquier manera no desvirtian la opinién de Forman (1964: 389; 1966-b),
segin la cual Quercus y Lithocarpus pertenecen a diferentes subfamilias, y la
esencial identidad de sus ctpulas y frutos se debe a un caso de paralelismo.
En efecto, la interpretacion de Forman encuentra excelente fundamento en
las similitudes basicas en cuanto a las sinflorescencias, caracteres florales y
polinicos, y en el tipo de vernacion, que relacionan a Lithocarpus con las
Castaneoideae, apartandolo de Quercus.

En resumen, Trigonobalanus exhibe diferencias muy pronunciadas con las
Quercoideae en lo que atafie principalmente a importantes caracteristicas de
la ctipula, glandes, semillas y germinacién, aparte del nimero cromosémico (al
menos en T. verticillata). Estas mismas diferencias se encuentran con respecto
a Lithocarpus debido a un notable caso de paralelismo con Quercus, pero se
agregan otras no menos significativas que hacen innecesaria una comparacién
de Trigonobalanus con los demas géneros de la subfamilia Castaneoideae.

Resulta instructivo intentar dilucidar cuales de las diferencias resenadas
son el resultado de la retencién de caracteres ancestrales de la familia, por parte
de Trigonobalanus. Si se admite una estricta correspondencia numérica entre
el nimero de estilodios y de carpelos, y como premisa igualmente se acepta
que el nimero maximo de éstos representa la condicion ancestral (sin que haya
lugar a multiplicacién o adicién secundaria de este nimero), el niimero pri-
mitivo de carpelos dentro de la familia seria de 15 que se observa en Litho-
carpus, donde el nimero normal es de 3-7. Ningtin otro género alcanza tan
crecido ntimero, pero en Castanea, cuyo numero usual es de 6, llegan a en-
contrarse 9 estilodios y en Quercus (nimero usual 3-4 estilodios) y Castaneop-
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sis (cuyo nimero usual es también de 3 estilodios) pueden observarse hasta 6.

En los restantes géneros de la familia el niimero de estilodios es de 3 (con
tendencia a la reduccién a 2 en Nothofagus, y a 2, e inclusive ccasionalmente 1,
en T. excelsa). Forman (1964: 391; 1966-a; 1966-b) opind que el fruto trique-
tro probablemente es un caracter primitvo dentro de la familia; sin embargo,
en términos del nimero de estilodios {y de carpelos), bajo las premisas anota-
das, 3 seria un niimero avanzado evolutivamente, y la condicién triquetra ceria
primitiva con respecto a la seccién transversal circular del fruto. La disposicion
apretada de los frutos en las cipulas, por presién mutua, ejerce compresicn
sobre ellos (g.7.), y asi, por ejemplo, Sargent (1965) senala que en “Casta-
neopsis” (= Chrysolepis) los frutos son mas o menos angulosos cuando hay
mas de uno en la capula. Pero la condicién triquetra, con 3 costillas o alas,
encontrada en Fagus, Nothofagus y Trigonobalanus, ciertamente no se debe,
como si en el caso anterior, a la compresion mutua ejercida por los glandes
durante su desarrollo en cipulas apretadas. La condicién trigona en estos
géneros se mantiene ademas cuando hay un solo glande por cipula. El ca-
racter 2 resulta correlacicnado con el primero, lo mismo que los caracteres
3,4y 5,y representan al parecer condiciones ancestrales. El caracter 6 cs co-
min precisamente a los géneros que comparten los anteriores caracteres, pero
es incierto si se trata de una condicién primitiva o derivada (aun cuando pu-
diera tratarse de una condicién derivada en Fagus y Trigonobalanus si se
atiende a la tendencia, a la presencia generalizada del parénquima en empali-
zada en los filomas, y al origen folidceo de las paredes del ovario?). Con esta
Gltima posible excepcidn, resulta que los caracteres I-5 diferenciales de Trigo-
nobalanus con respecto a las Quercoideae, son debidcs a la retencién de con-
diciones ancestrales.

Relaciones de TRIGONOBALANUS con las FAGOIDEAE.

La comparacién entre estos grupos revela las siguientes diferencias:
10) Estilodios comparativamente cortos con estigma capitado y sin surco
adaxial v: alargados, no dilatados, con surco adaxial longitudinal y superficie
estigmatica papilosa hacia su extremidad (Fagus) o son similares pero bastante
cortos y papilosos en toda su longitud (Nothofagus). 11) Sinflorescencias
masculinas amentaceas dicasiales multifloras vs en una “cabezuela” multiflora
con flores brevemente pediceladas, pendientes de un largo pediinculo (Fagus),
o en grupos dicasiales (1-) 3 (-5)-floros, con pedinculo o las flores pediceladas
o sésiles (Nothofagus). 12) Cada una de las cimulas de flores masculinas
subtendida cuando menos por una bractea y dos bractéolas vs péndula con
0-2 (-3) bracteas alternas y espaciadas en Fagus o sin bracteas ni bractéolas en
Nothofagus. 13) Periantio de las flores masculinas subgloboso 5-6 (-7) lobado
vs subcampanulado 4-8-lobado en Fagus y campanulado con 4-6 [6bulos, o éstos
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poco definidos o irregulares en Nothofagus. 14) Anteras cordiformes, o an-
chamente oblongas (que pueden ser brevemente subsagitadas), no apiculadas,
).5-1 mm long. »s anteras anchamente oblongas, no apiculadas, basalmente
cagitadas u obtusas, y similares en tamafio en Fagus, o lineares o linear-oblongas
de 2-7 mm leng. y apiculadas en Nothofagus. 15) Sinflorescencias femeninas
conformadas por varias cipulas dispusstas sobre ejes primarios o secuncarios
vs reducidas a ctpulas solitarias pedunculadas o sésiles. 16) Ctpulas retenien-
do la bractea tectriz vs sin bractea tectriz. Ademas, los cotiledones de 7.
excelsa no presentan profundos surcos exteriores correspendientss a los ple-
gamientos (como si ocurre en Fagus y Nothofagus), pero la semilla en des-
arrollo muestra surcos longitudinales (véase lam. IIL. j).

En resumen, aparte del elevado nimero cromosémico, Trigenobalzns
se separa de las Fagoideae por caracteres de las inflorescencias y florales que
corresponden a la retencién de caracteres ancestrales y, por otra parte, coincide
con las Fagoideae precisamente en los caracteres 1-6, quz las ceparzn de las
Quercoideae.

De las comparaciones previas resulta que 7rigonobalanus constituye un
grupo que ocupa una posicién mas primitiva y en cierto modo intermedia entre
las Fagoideae y las Quercoideae; menos avanzado evolutivamente que las Fe-
goideae en cuanto a los caracteres de las sinflorescencias y de las flores, por
lo cual se asemeja al presunto arquetipo de la familia y a las Quercoideae, pero
que en cuanto al glande, semilla y germinacion retiene condiciones primitivas
en comin con las Fagoideae y a diferencia de las Quercoideae.

Forman (1962; 1964) no menciond la presencia de pérulas en las especies
palearticas de Trigonobalanus, pero Soepadmo (1972: 399), en su descripcién
que consigna para este género, anota: “Terminal buds ovoid, scales imbricate”.
Y en la descripcién que incluye para T. verticillate (loc. cit., p. 400) apun-
t6: ... terminal buds ovoid, 3-5 by 2-4 mm, scales narrowly ovate”. El examen
detenido del material seco de 7. excelsa no mostrd presencia de pérulas ni de
las correspondientes cicatrices, lo cual resulta un caricter tnico dentro de Ia
familia.

Con un criterio morfoldgico aplicado a priori, la supresién de las pérulas
es indicativa de un crecimiento de tipo siléptico (sensu lato, cf. Tomlison &
Gill, 1973: 137), sin periodes acusados de latencia o reposo en las yemas.
En otras Fagaceae interprcpicales como los Quercus, sz observa el crecimiento
de tipo articulado, con incrementos anuales separados por pérulas, quz es
caracteristico de la maycria de las espzcies arbdreas de las zonas templadas, 7
que se relaciona con anillos de crecimiento en el xilema. Al respecto conviene
mencionar que en el xilema de Trigonobalanus excelsa no hay anillos da cre-
cimiento, en T. doichangensis si los hay en las ramillas (Cutler, 1964: 405),
y en T. verticillata pueden faltar o hallarse presentes (Cutler, 1964: 401-403;
Cutler in Forman & Cutler, 1967: 333), v en especies intertropicales de Quercus
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faltan o se hallan mas o menos marcados. Aun cuando el crecimiento de las
ramillas en Quercus es proléptico, y v. gr. en Quercus humboldtii hay un breve
periodo de defoliacién, por otra parte carecen de pérulas numerosas especies
de arboles tropicales que experimentan latencia de las yemas.

Wiegand (1906) encontré que las pérulas son una adaptacién protectora
de las yemas en las regiones templadas, pues evitan deshidratacién, o la rapida
congelacion o descongelacién, y tienen cominmente indumento o resina, o son
cutinizadas o suberificadas. En Nothofagus las pérulas y las estipulas, como
también a menudo las escamas o lamelas involucrales de la ctpula, presentan
coléteres resinosos adaxiales en sus bases, y las laminas foliares poseen glandulas
resinosas (Van Steenis, 1953: 321, 333), lo cual parece constituir la maxima
adaptacién protectora en las Fagaceae relacionada con el desarrollo de las
yemas y del follaje. La persistencia de pérulas en especies lefiosas propias de
los bosques de las montafas intertropicales, puede deberse a la persistencia
de un caracter ancestral correlativo con el desarrollo proléptico de las ramifi-
caciones y adquirido en regiones templadas, que reviste cierto valor protector
para las yemas en especies propias del dosel, preservandolas de la insolacién,
de la deshidratacion y del efecto de vientos frios, pero en este caso su posible
valor adaptativo queda por comprobar, particularmente en el caso de especies
que componen los estratos subordinados del bosque (cf. Tomlison & Gill,
1973: 137). En sintesis, la ausencia de pérulas en Trigonobalanus excelsa es
probablemente una adaptacién hacia el crecimiento de tipo siléptico, derivada
en ambientes mas mésicos de una condicién con yemas peruladas y crecimiento
de tipo proléptico que se conserva (;modificada?) en los demas géneros de
la familia.

Ademiés el nimero de cromosomas parece corroborar la posicion compa-
rativamente primitiva del grupo, puesto que en las Fagaceae varia entre
2n =20y 2n = 24, segtin van Steenis (1971: 83), y segin los datos publi-
cados e informacion inédita acopiados por Soepadmo (1968: 369) es de
2n = 24 en Castanea, Castanopsis, Fagus, Lithocarpusy Quercus, y de 2n = 26
en Nothofagus. También un niimero diploide de 28 cromosomas ha sido re-
gistrado por Tutajuk et al. (in Soepadmo, 1972: 274). No se dispone de
informacién acerca de los cromosomas de 7. doichangensis y de T. excelsa,
pero en T. verticillata el niimero diploide es de 44, segiin resultados indepzn-
dientemente obtenidos por Kwitong Jong y por Ding Hou (in Soepadmo,
1972: 274) y Hou (in van Steenis, 1971: 83), registrd 2n = 42 == 2, lo cual
condujo a van Steenis (ibid.) a conceptuar: “Obviously Trigonobalanus is an
ancient (dysploid?) paleo-allotetraploid, virtually a relict which could well
stem from an ancient Fagaceous matrix”. Dada la inusitada variabilidad que
T. excelsa exhibe en caracteres florales y de las inflorescencias, no es impro-
bable que esta especie también resulte ser alopoliploide.
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Por todas las razones expuestas, se ha considerado conveniente reconocer
la subfamilia Trigonobalanoideae, procedimiento éste que eventualmente pu-
diera cuestionarse con base en que, salvo el ndmero cromosémico que parece un
miltiplo (¢diploide?) del nimero haploide basico de la familia, no se cenoce
ninglin caracter que le sea exclusivo. La alternativa jerarquica consiste en
incorporar las Trigonobalanoideae, ya sea a las Fagoideae, ya sea a las Quer-
coideae, otorgando prelacion a los caracteres del glande, semilla y germinacion,
o a los de las flores y sinflcrescencias, respectivamente, lo cual en nuestra
opinién resulta poco satisfactorio. Con todo no se descarta por ahora que las
Fagoideae y las Quercoideae puedan haberse diferenciado a partir de las Tri-
gonobalanoideae, caso dado en el cual el reconocimiento de esta subfamilia
atenderia més al concepto de grado evolutivo que a una apreciacién cladistica.

Por otra parte, ciertas evidencias indirectas de indole biogeografica que se
discuten en otro trabajo, permiten suponer que las Trigonobalanoideae sean un
grupo cuyo origen se remonta al Creticico Superior, ratificando la citada
opinién de van Steenis, y quizas se deriven de una filade cercana a la ante-
cesora de las Quercoideae, en la cual ya el niimero de carpelos se habria re-
ducido a 3.

Trigonobalanoideae, G. Lozano, J. Hdz-C. & J. Henao, subfam. nov. (Fa-

gacearum).

Quercoideae Forman in Kew Bull. 17: 389. 1964 (in clavi, pro parte:
Trigonobalanus); Soepadmo in Fl. Malesiana ser. 1, 7 (2): 276 (in
clavi, id.).

Fagoideae Melchior in Engler’s Syllabus Pflfam. ed. 12, 2: 50 (pro
parte: Trigonobalanus).

Arbores moncecis. Synflorescentiae unisexuales, interdum androgynae vel
androgyneoandrae. Synflorescentiae masculae cernuae vel pendentes racemosae
dichasiales, axe simplice vel cum ramificationibus brevibus vel brevissimis se-
cundo ordine, floribus masculis sessilibus in cymulis 1-12-floris, bracteosis
(1 bractea, 2 bracteclis lateralis vel ultra subtentis) ; perianthio flori masculo
subgloboso 5-6 (-7)-lobato, staminibus eglandulosis oppositisepalis (0-) 5-6
(-7), antheris basifixis vel subdorsifixis bithecis 0.6-ca. 1 mm long. late ovatis
vel cordiformibus vel late oblongis bases cordatis vel subsagittatis, connectivo
exapiculato; pistillodiis desunt (aut rarenter 1-2). Synflorescentiae foemineae
paniculatae vel racemosae compositae (tum cum ramificationibus secundo
ordine) vel amentaceae simplices, cupulis singulis bracteolis tectricibus sub-
tentis ceteris bracteis absentibus, floribus femineis sessilibus in cupulis 1-7
(plerumque 3, raro usque ad 27)-floris; lobis perianthio 6 (-7); staminodiis 3
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(-4) 6 (raro usque ad 13), antheris interdum polliniferis, ovario triquetro 3
(raro 2, vel 1?) loculari dissepimento et facie intima exocarpio tomentosa,
ovulis anatropis duobus in quoque loculo, stylodiis 3 (raro 1-2) brevibus tere-
tibus recurvatis, epapillosis stigmatibus terminalibus capitatis integris (raro
emarginatis) . Cupulae sessiles vel breviter pedunculatis, in 3-13 (-19) lobis
vel valvis fissae, squamis involucralibus ca. 3-8-seriatis congestis. Glandes tri-
quetrae, ovoideo-subtriangulares, 1-7 (usque ad 27) arcte dispositae; parie
exocarpio parenchymate paliformi carenti. Semina (in Trigonobalanus excelsa
solum cognita) triquetra, ovoideo-subtriangularis singula (cavitatibus loculo-
rum confluentibus semina admodum invasis), testa membranacea; cotyledonibus
inaequalibus oleiferis tantum a genere Fagum aliquantum similibus sed minus
plicatis, etc. (vide descriptionem speciei Trigonobalano excelsae). Germinatio
epigaea. Vernatio conduplicata, perulis adsunt aut absentibus. Folia spiraliter
disposita aut 3-verticillata (vel opposita).

GenNus typicum: Trigonobalanus Forman in Taxon 11: 140. 1962 (spe-
cies typica: T. verticillata Forman, ibid.).
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