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RESUMEN

Debido a que en ocasiones la informacion morfo-anatomica no permite establecer con claridad
limites entre especies, se recurre al uso de morfo-géneros para describir patrones particulares de la
morfologia y anatomia de los fosiles. Este es el caso de Paraphyllanthoxylon cuyas caracteristicas
del xilema secundario pueden encontrarse en miembros de las familias Anacardiaceae, Burseraceae,
Euphorbiaceae, Elaeocarpaceae y Lauraceae. La convergencia de caracteristicas anatomicas hace dificil
senialar con precision relaciones taxonomicas, sin embargo, a partir de los andlisis de agrupamiento y
de componentes principales (PCA, por sus siglas en inglés) se reconoce la maxima similitud del xilema
secundario de Paraphyllanthoxylon y plantas actuales con Lauraceae, Burseraceae y/o Anacardiaceae,
entre otras familias. En los andlisis realizados se utilizaron 39 caracteres anatomicos de madera que
permiten un mejor entendimiento de las semejanzas y diferencias entre las 54 unidades operativas
taxonomicas (OTU, por sus siglas en inglés) estudiadas de especies actuales y fosiles. La forma de
agruparse de los fosiles sugiere que las distintas OTU efectivamente indican plantas distintas, y algunos
posiblemente reflejen variacion natural de un tipo particular. Las caracteristicas del radio, la forma de
las punteaduras intervasculares y la presencia/ausencia de bordes ayudan de manera especial a sugerir
asociaciones. Los Paraphyllanthoxylon del Cretdcico de la zona carbonifera de Coahuila pudieran
asociarse con hojas de Lauraceae y Anacardiaceae, reconocidas en estos sedimentos. Comprobar esta
asociacion permitird explicar parte de la variabilidad encontrada y la reconstruccion de plantas que
representan taxones extintos en los que las caracteristicas de las familias que representan no se habian
desarrollado por completo.

Palabras clave: Paraphyllanthoxylon, género, forma, variabilidad, Lauraceae, Anacardiaceae,
Burseraceae, Cretacico, Coahuila.

ABSTRACT

Secondary xylem variation among angiosperm species of different genera has been explained based
on the anatomy-ecology relationship. Since at times this information does not allow the establishment
of clear limits between fossil species, the use of morpho-genera is used to describe particular wood
anatomical patterns. This is the case in Paraphyllanthoxylon, whose secondary xylem has been reported
in Anacardiaceae, Lauraceae, Burseraceae, Euphorbiaceae and Elaeocarpaceae. Convergence of
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anatomical characters makes it difficult to point out precise taxonomic relationships; however, based
on principal component analysis (PCA), the maximal similarity among Paraphyllanthoxylon and extant
OTU is proposed. In these analyses 39 wood anatomical characters were used to further understand
similarities and differences among the studied OTU as well as, to proposed limits among the fossil and
extant groups. The grouping of fossil OTU suggest that in fact they represent different taxa, with little
natural variation. Ray characteristics, intervascular pits shape, and the presence/absence of pit borders
are especially helpful to suggest associations. The Cretaceous Paraphyllanthoxylon of Coahuila can be
associated with leaves of Lauraceae and/or Anacardiaceae collected in the same sediments, and if this
association is confirmed the new extinct plants will broad the diversity concept of these families.

Key words: Paraphyllanthoxylon, morpho-genera, variation, Lauraceae, Anacardiaceae, Burseraceae,

Cretaceous, Coahuila.

INTRODUCCION

Las diferencias en la forma y estructura de los orga-
nos vegetativos de las plantas pueden ser suficientemente
constantes como para justificar su utilizacién como criterio
taxonomico diagnostico (Bailey, 1924). Este no es el caso
de los morfo-géneros, que son conocidos como drganos
que comparten caracteristicas con varias familias, lo que
dificulta su asignacion taxonoémica dentro de una familia
en particular. Entre las angiospermas esta idea se ha ejem-
plificado con Paraphyllanthoxylon Bailey, una madera
fosil que desde su primera descripcion resaltd por tener
caracteristicas similares a la de los géneros actuales Bridelia
y Phyllanthus, que eran parte de la familia Euphorbiaceae
(Bailey, 1924); en la actualidad dichos géneros se encuen-
tran incluidos en las Phyllanthaceae. Estudios posteriores,
con base en otras maderas fosiles de Paraphyllanthoxylon
en diferentes lugares del mundo (Spackman, 1948; Madel,
1962; Cahoon, 1972; Cevallos-Ferriz, 1983; Thayn et al.,
1983; Herendeen, 1991; Wheeler, 1991; Cevallos-Ferriz
y Weber, 1992; Meijer, 2000; Wheeler y Lehman, 2000;
Takahashi y Suzuki, 2003; Martinez y Cevallos-Ferriz
20006), confirmaron la presencia de un patron basico pero
con variaciones anatomicas que las diferencia entre si,
estableciéndose entonces que mantienen una anatomia del
xilema secundario que las identifica dentro del género, pero
al mismo tiempo imposibilita relacionarlas con un taxéon
actual, aun después de todos los estudios.

El estudio anatomico de Paraphyllanthoxylon muestra
caracteristicas observadas en varios géneros actuales, ya
que su patrén anatémico se encuentra en mas de un género
actual, perteneciente a mas de una familia dentro de las
angiospermas. Esta ambigiiedad en la determinacion taxo-
ndémica, que no es exclusiva de Paraphyllanthoxylon, hace
necesario conocer con mayor precision las relaciones de
variabilidad entre caracteres de estos morfogéneros.

Con el fin de contribuir a esclarecer este problema
en los siguientes parrafos se profundiza en el estudio de
las caracteristicas anatomicas de Paraphyllanthoxylon y la
madera de algunas plantas actuales que se relacionan con
este morfo-taxon. Se discuten las relaciones de distintos
fosiles con base en el xilema secundario y entre los fosiles
y plantas actuales, entendiendo mejor a las comunidades

actuales y del pasado a través del estudio comparativo.
Estudios semejantes han sugerido, como en el caso de
Paraphyllanthoxylon, la existencia de convergencias que
dificultan las decisiones taxonomicas, pero su discusion
junto con algunos registros de hojas del Cretacico Superior
de Coahuila, sugiere la presencia de cuando menos dos
tipos de plantas con maderas de Paraphyllanthoxylon pro-
bablemente pertenecientes a Lauraceae y a Anacardiaceae.

MATERIAL Y METODOS

Los materiales estudiados en esta contribucion fue-
ron colectados en Coahuila. La region de estudio se ubica
al nororiente de México, con las coordenadas 25°31°N
y 101°19°W. Las maderas y hojas se recolectaron en la
Formacion Olmos que es parte del Grupo Navarro. La for-
macioén se divide en dos facies: una llanura deltaica y una
llanura aluvial (meandros fluviales y llanura de inundacion
fluvial) que son ambientes continentales transicionales
(Martinez-Herndndez et al., 1980; Flores Espinoza, 1989;
citados por Estrada-Ruiz et al., 2007). Las asociacio-
nes de foraminiferos plancténicos sugieren una edad del
Maastrichtiano para la Formacion Olmos, aunque recien-
temente se ha propuesto que dicha formacion pertenece al
Campaniano (Estrada-Ruiz et al., 2007) .

La formacion esta cubierta por los sedimentos
de la Formacion Escondido cuya edad es considerada
Maastrichtiano tardio. En multiples estudios se ha sugerido
para la Formacion Olmos un clima de tipo tropical a sub-
tropical y un paisaje dominado por las plantas asociadas
a sistemas deltaicos y sub-ambientes acudticos, como
paleocanales y diques, sugiriendo un clima mas calido y
mas humedo debido a su mayor proximidad con el mar
epicontinental durante el Cretacico (Weber, 1972, 1975;
Martinez-Hernandez et al., 1980; citados por Estrada-Ruiz
et al., 2007).

El analisis fenético se realizé con base en 15 especies
del morfo-género Paraphyllanthoxylon cuyas caracteristicas
se recopilaron a partir de la revision de publicaciones previas
(Tabla 1), en las que se describe su anatomia. A partir de
la descripciones hechas por los autores para cada especie
fosil, se realizaron varias aproximaciones taxonémicas con
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Tabla 1. Lista de especies del morfo-género Paraphyllanthoxylon reconocidas y estudiadas en el presente trabajo.

N° Idenf.  Abrev. Especie Tiempo Geologico Formacion Ubicacion
1 P uta P. utahense Thayn et al. 1983 Aptiano/Albiano F. Cedar Mtn. Utah, USA
2 P ida P. idahoense Spackman 1948 Albiano F. Wayan. Idaho, USA
3 P. mar P. marylandense Herendeen 1991 Albiano/Cenomaniano. Gpo. Potomac Maryland, USA
4 P ariz P. arizonense Bailey 1924 Cenomaniano Gpo. Colorado Arizona, USA
5 P ala P. alabamense Cahoon 1972 Cenomaniano/Santonian Gpo. Tuscaloosa  Alabama, USA
6 P. cap P. capense Médel 1962 Senoniano (Maastrichtiano/Turoniano) Capas Umzamba. S. Africa
7 P.abb P. abbottii Wheeler 1991 Paleoceno F. Black Peak. Texas, USA
8 P ana P. anasazii Wheeler 1995 Maastrichtiano F. Aguja. Nuevo México
9 P cen gb(c)gnomamana Takahashi y Suzuki Cenomaniano, Turoniano y Coniaciano Gpo. Yezo Hokkaido, Japon
10 P. obi P, obiraense Takahashi y Suzuki 2003 Santoniano Gpo. Yezo Hokkaido, Japon
P, sp. (Coahuila) Cevallos-Ferriz y N . L.
11 P, sp (Co) Weber 1992 Maastrichtiano F. Olmos. Coahuila, México
P. mennegae Martinez-Cabrera y . . Baja Calif. Sur,
12 £ men Cevallos-Ferriz 2006 Mioceno F. EI Clen. Meéxico.
P. coloradense Martinez-Cabrera y . . Baja Calif. Sur,
13 P col Cevallos-Ferriz 2006 Mioceno F. Bl Clen. México
. . o Sonora y Baja
14 sp. Can P, sp. Cananea Cevallos-Ferriz 1983 ~ Barremiano y Maastrichtiano Gpo. Barranca Calif., México
15 P pfe P. pfefferi Miadel 1962 Cenozoico temprano - Calif.,, USA

ayuda de la base de datos INSIDEWOOD (http://www.
iawa-website.org) que permitieron seleccionar las especies
actuales con las que Paraphyllanthoxylon comparte caracte-
res. Este ejercicio se hizo para confirmar y/o complementar
las determinaciones hechas por Spackman (1948), Méadel
(1962), Cahoon (1972), Cevallos-Ferriz (1983), Thayn et
al. (1983), Herendeen (1991), Wheeler (1991), Cevallos-
Ferriz y Weber (1992), Meijer (2000), Wheeler y Lehman
(2000), Takahashi y Suzuki (2003) y Martinez y Cevallos-
Ferriz (2006). Se obtuvo un total de 39 especies de plantas
actuales, que posiblemente presentan similitud anatémica
con el morfo-género Paraphyllanthoxylon. Se obtuvo un
total de seis géneros con siete especies de Lauraceae, siete
géneros con 12 especies de Anacardiaceae, cuatro géneros
y cinco especies de Burseraceae y en menor proporcion,
Euphorbiaceae (Tabla 2).

Los caracteres fueron compilados en una tabla de datos
(caracteres vs. especies fosiles y actuales) en el programa
Microsoft Excel 2000. Para el desarrollo de los analisis
fenéticos los datos fueron codificados (Tabla 3), y se cons-
truyeron dos matrices basicas de datos (MBDI y MBDII;
Tablas 4 y 5). En la primera matriz (MBDI) se utilizaron
numeros para cada estado diferente de un determinado ca-
racter (cualitativos y cuantitativos) y en la matriz MBDII
solo se utilizé la codificacion de los caracteres cualitativos,
conservando los datos originales para los datos cuantitati-
vos (Tabla 3). Para aquellos caracteres en donde el dato es
desconocido, se asignd el nimero 999 (Tabla 4). En total
las matrices presentan 54 unidades operativas taxondmicas
(OTU, por sus siglas en inglés; 15 maderas fosiles y 39
especies actuales) y 39 caracteres anatomicos. Estos se
definieron con base en la lista de caracteres publicada por
TAWA (1989).

El procesamiento de los datos se realiz6 utilizando el
analisis de agrupamiento (indice de distancia y correlacion)
y el analisis de componentes principales (PCA; Figura 1),
con el programa NT-SYS (Rohlf, 2000).

El método de agrupamiento de datos se utilizé para
determinar el nimero de agregados a partir de los datos de
similitud de cada una de las matrices. Para ello se calcul6 la
matriz de distancia a partir de la distancia taxonémica pro-
medio (DT) de Sokal (1961), siendo para esta matriz el valor
cero la maxima similitud entre OTU, y también se calculd
la matriz de correlacion utilizando el momento producto de
Pearson (Crisciy Lopez, 1983), donde la méxima similitud
entre pares de OTU estd dada por el valor 1. Se obtuvie-
ron seis fenogramas aplicando a las matrices los métodos
Completo (Complete Linkage), Simple (Single Linkage)
y los promedios aritméticos no ponderados (UPGMA, por
sus siglas en inglés) (Crisci y Lopez, 1983). Aqui solo se
analizaron los promedios obtenidos a partir del método
UPGMA (Figura 1), ya que los fenogramas resultantes no
presentan diferencias significativas.

El coeficiente de correlacion cofenética se calculd
para estimar como las técnicas de agrupamiento traducen
los valores de similitud (Orozco, 1991).

El PCA permiti6é obtener un mapa general de la
distribucion espacial de las especies de maderas fosiles y
especies actuales con relacion a sus caracteres anatomicos,
dando como resultado las proyecciones de los componentes
I-1I (Figura 2).

RESULTADOS

Los resultados se presentan en dos secciones. La pri-
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Tabla 2. Relacion de las especies afines al morfo-género Paraphyllanthoxylon
utilizadas en este trabajo, mostrando las abreviaturas que las distinguen en
la matriz basica de datos y su correspondiente nimero de identificacion.

Plantas Actuales N°Iden.

Alseodaphne semecarpifolia Alssem_Lau 16
Alseodaphne spp. Alssp_Lau 17
Cryptocarya mannii Cryman_Lau 18
Dehaasia spp. Dehsp Lau 19
Endiandra spp. Endsp Lau 20
Licaria campechiana Liccam_Lau 21
Litsea faber Litfab_Lau 22
Astronium graveolens Astgrv_Ana 23
Astronium spp. Astsp_Ana 24
Camnosperma auriculata Camaur_Ana 25
Camnosperma panamensis Campan_Ana 26
Campnosperma zeylanica Camzey Ana 27
Mauria heterophylla Mauhet Ana 28
Metopium brownei Metbrow_Ana 29
Metopium spp. Metsp_Ana 30
Poupartia spp. Pousp_Ana 31
Rhus coriaria Rhscor_Ana 32
Rhus taitensis Rhstai_Ana 33
Schinopsis balansae Schinbal Ana 34
Bursera graveolens, B. simaruba Burgra Bur 35
Commiphora pterocarpa Compte Bur 36
Protium quianense Progui_Bur 37
Eleutherococcus septemlobus Eleusep Ara 38
Schefflera group C1 Sche Cl 39
Schefflera grup.Canacoschefflera ScheCan_Ara 40
Terminalia manii Terman_Com 41
Alchornea triplinervia Alctrip_Eup 42
Bridelia micrantha, B. retusa Bridmic/ret Eup 43
Bridelia spp. Bridsp_Eup 44
Vitex chrysomallum, V. leandri, Vitx_Ver 45
V.oscitans, V. trichantha, V. waterloti)

Elaeocarpus dentatus Elaeden_Ela 46
Aristotelia serrata Arisser Ela 47
Eucalyptus campaspe Euccam_Myr 48
Trichadenia philippinensis Tricphil Ach 49
Nothofagus subgrup. Brassospora Not_Bras 50
Christiana africana Chrisaf Til 51
Schrebera spp. Schresp_Ole 52
Ceanothus velutis Ceavel Rham 53
Boswellia serrata Bosser Bur 54

mera muestra los resultados obtenidos a partir de la matriz
basica de datos MBDI (Tabla 4) y la segunda, los resultados
a partir de la matriz basica de datos MBDII (Tabla 5).

Del analisis de agrupamiento a partir de la MBDI se
obtuvo el fenograma de correlacion UPGMA (Figura 3a)
donde se reconocen dos amplios grupos: Ay B. El primero
estad constituido en su mayoria por especies fosiles aunque
también incluye algunas especies actuales, y el segundo y
mas grande esta formado por especies actuales. El grupo
A se divide en dos subgrupos (A, y A,) en los que se reco-
nocen tres asociaciones compuestas por especies actuales

y especies de Paraphyllanthoxylon. En el subgrupo A, hay
una asociacion que se repite en varios de los analisis hechos,
compuesta por P, obiraense (10), P. anazasii (8) y Schinopsis
balansae (34, Anacardiaceae), con nivel de similitud de
0.445. Las otras dos asociaciones en el subgrupo A, incluyen
por un lado a P. idahoense (2), con Eleutherococcus septe-
mlobus (38, Araliaceae) y Dehaasia sp. (19, Lauraceae) con
un mayor nivel de similitud, 0.454, y la Gltima asociacion,
incluye a P. coloradense (13) y P. mennegae (12) con nivel
de similitud menor e igual a 0.295.

En el grupo B se observan dos subgrupos (B, y B,).
El B, esta conformado por especies actuales en su mayoria
y solo una pequefia agrupacion de Paraphyllanthoxylon
abbotti (7) asociada con Alseodaphne semecarpifolia (16,
Lauraceae), Campnosperma zeylanica (27, Anacardiaceae)
y Boswellia serrata (54, Burseraceae). por ultimo el subgru-
po B, conformado en su totalidad por especies actuales.

En el fenograma obtenido con el coeficiente de dis-
tancia UPGMA (Figura 4a) también se forman dos grupos,
A'y B, en los que hay similitud de asociacion entre OTU
al compararse con el analisis anterior. En el grupo A, se
agrupan especies fosiles y actuales; por ejemplo, con
distancia de 1.17, se incluyen P. anazasii (8), P. obiraense
(10) y Schinopsis balansae (34, Anacardiaceae). En el
grupo B se observan dos subgrupos: B, y B,. En el By, se
reconoce a especies de Paraphyllanthoxylon asociandose
entre si para formar dos agrupaciones: la primera incluye
a Paraphyllanthoxylon arizonense (4), P. marylandense
(3), P. capense (6) y P. pfefferi (15) con un mayor nivel de
similitud, 0.94, y la segunda agrupacion esta conformada
por P. abbottii (7), P. cenomaniana (9) y P. utahense (1) con
nivel de similitud de 1.07. Las especies fosiles y actuales
en el subgrupo B, incluyen a P, idahoense (2) asociado con
Elaeocarpus dentatus (46, Elacocarpaceac) a una distancia
de 1.29, y a P. coloradense (13), Commiphora pterocarpa
(36, Burseraceae), Bursera graveolens (35, Burseraceae) y
Camnosperma panamensis (26, Anacardiaceae), ademas de
P. mennegae (12) y Protium guianense (37, Burseraceae)
con distancias de 1.01 y 0.60, respectivamente. Para el
subgrupo B,, formado en su mayoria por especies ac-
tuales sobresale la agrupacion de P. alabamense (5) con
Eleutherococcus septemlobus (38, Aralaceae) y Dehaasia
sp. (19, Lauraceae) con grado de similitud de 1.10.

En la grafica bidimensional del analisis de componen-
tes principales para la MBDI, entre el primero y segundo
componente (Figura 2a) se forman tres grupos. Hacia la
derecha, aproximadamente entre el 20. y 40. cuadrantes, se
encuentra un gran grupo de especies actuales, agrupandose
con fosiles como P. mennegae (12), P. coloradensis (13)
vy P. abbottii (7). El segundo y tercer grupo, de derecha a
izquierda de la grafica, ocupan espacios en el lo. y 3er.
cuadrantes, y estan conformados por especies fosiles en su
totalidad. Estas agrupaciones estan definidas tanto por el
primer componente (PC1) como por el tercer componente
(PC3, Tabla 6). Por lo que respecta a P. idahoense (2), P.
obiraense (10) y P. anazasii (8), se encuentran separadas
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Tabla 3 (cont.). Relacion de caracteres anatomicos de la madera utilizados
para el analisis fenético. Caracteres codificados por estados de caracter.

Caracteristicas anatémicas de la madera Cod. Caracteristicas anatémicas de la madera Cod.
Anillos de er_1 Indistinguibles o ausentes 1 Altura or 19 <S5 células 1
crecimiento Distinguibles 2 del radio 5 -7 células 2
M 1 * 7
N ° Maximo or 2 Ausente 1 uniseriado >7 células 3
de vasos 1--2 2 Fibras or 20 Septadas 1
agrupados** 1--3 3 (caracteristicas) No septadas 2
1--4 4 Bandas de fibras de parénquima 3
1= > Paredes delas  er_21 Delgadas 1
1-6 6 fibras Gruesas 2
mayor a 7 7
Arreglo de los or 3  Arreglo diagonal 1 Punteaduras en er 22  Ausentes 1
vasos Bandas tangencial 2 fibras Presentes 2
Presencia de or 4 304 1 Elementos eor 23  Fibro-traqueidas 1
clusters mayor a 5 2 imperforados Traqueidas imperforadas 2
Vasos por mm* er 5  5--20 vasos/mm? (pequefio) 1 Libriformes 3
21--40 vasos/mm? (mediano) 2 Largo de la or 24 <900 pm 1
41--100 vasos/mm? (grande) 3 fibra (um) 900-1600 um 2
Didmetro or 6 50--100 pm (pequeiio) 1 > 1600 pm 3
radial del vaso 101--200 pm ( mediano) 2 Didmetro er 25 menor de 50 pm (pequefia) 1
mayor a 200 pm (grande) 3 tangencial de 50--100 pm (mediano) 2
Didametro or_7  50--100 pm (pequeiio) 1 fas fibras mayor de 100 pm (grande) 3
tangencial del 101-- 200 um (mediano) 2 Punteadura or 26 Alterna 1
vaso mayor a 200 pm (grande) 3 intervascular Opuesta 2
(arreglo)
Largo del vaso er_ 8 menora 350 um (pequefio) 1
(media) 350--800 um (mediano) 2 Punteadura er_27 Circular 1
mayor a 800 um (grande) 3 intervascular Eliptica 2
(forma) Oval 3
Placa de er_ 9  Circular a oval 1 Romboidal 4
perforaciéon Oblicua 2
(forma) Presencia de or_28 Ausencia 1
Bordes en Presencia 2
Placa de or_10 Simple 1 Punteaduras
perforacion Escalariforme 2 intervascular
(Arreglo)
Diametro or_29 4--7 um (pequeia) 1
Numero eor_11 Placas fie perforacion 1 punteadura 7--10 um (mediana) 2
de barl:as escalariformes de .10-20 barras intervascular mayor a 10 pm (largo) 3
escalariformes Placas de perforacion 2
escalariformes de 21-40 barras
Parénquima or 30 Ausente 1
Tipo de radios  er_12  Heterocelulares 1 axial Presente 2
Homocelulares 2 paratraqueal
Heterocelulares y Homocelulares 3 Parénquima er 31 Ausente |
Composicion er_13  Células del radio procumbentes 1 apotraqueal Presente 2
del radio con una hilera de células .
marginales erectas y/o Punteadl‘lra eor_32 Simple 1
cuadradas vaso-radio Alterna 2
Células del radio procumbentes 2 (arreglo)*
de 2 a 4 hileras de células Punteadura er 33 Redonda 1
marginales de erectas y/o vaso-radio Eliptica 2
cuadradas (f()rma) Oval 3
C¢lulas del radio procumbentes 3
de mas de 4 hileras de células Bordes er_34  Ausentes 1
marginales de erectas y/o Reducidos Presentes 2
cuadradas Tilides or_35 Comiun a lo largo del vaso 1
Frecuencia de or 14 5--10 mm 1 Esclerotica 2
radios 11--15 mm 2 Cristales er_36 No observados 1
mayor a 15 mm 3 -
Presente 2
continua continua
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Tabla 3 (cont.). Relacion de caracteres anatomicos de la madera utilizados
para el analisis fenético. Caracteres codificados por estados de caracter.

Caracteristicas anatémicas de la madera Cod.
Idioblastos er_37 No observados 1
Presente 2
Contenidos er 38 Contenidos obscuros 1
Aceites y/o células 2
mucilaginosas
Gomas y otros depositos 3
Tubos laticiferos y taniferos 4
Canales eor 39 Ausente 1
Radiales Presente 2

Tabla diseniada siguiendo la metodologia del comité IAWA (1989). *Estos
parametros fueron modificados utilizandos las medias representativas de
su rango. **Rango de datos utilizando el valor maximo en cada uno de
ellos. er_n codificacion realizada para distinguir los diferentes caracteres
en el estudio.

entre si y completamente fuera de cualquier otro grupo; estas
ubicaciones estan relacionadas con el segundo componente
(Tabla 6).

Los eigen-valores, con base en los tres primeros com-
ponentes principales, explican el 41.52 % de la variabilidad
(Tabla 6), siendo la forma de la punteadura intervascular
con aporte de 0.8001 y los bordes reducidos con 0.7564, los
caracteres que definen los principales grupos en el primer
componente principal, el tipo de fibras con —0.9625 en el
segundo componente principal y los contenidos con —0.7774
en el tercer componente principal.

La matriz de datos para el analisis de MBDII incluyé
54 OTU y 28 caracteres anatomicos de la madera (Tabla
5). En el fenograma de correlacion UPGMA (Figura 3b)
se reconocen dos grupos: el grupo A conformado por dos
subgrupos Ay A, , y el grupo B, también con dos subgrupos,
B, y B,. Enel A se identifican parejas y un trio de especies
fosiles P, utahense (1) y P. marylandense (3); P. alabamense
(5), P. capense (6) y P. pfefferi (15)y P. arizonense (4)y P.
cenomaniana (9). Esta asociacion es semejante al analisis
anterior (Figuras 3a y 4a). En el subgrupo A, se agrupan
especies actuales y fosiles, y ademas se reconoce dos gru-
pos, el primero incluye a P. obiraense (10)y P. anazasii (8)
asociados con Schinopsis balansae (34, Anacardiaceae) con
nivel menor de similitud de 0.43, y el segundo esta compues-
to por P. idahoense (2), Eleutherococcus septemlobus (38,
Araliaceae) y Dehaasia spp. (19, Lauraceae). El grupo B esta
conformado principalmente por especies actuales y en este
sobresale la asociacion de P. abbottii (7) con Alseodhaphne
semecarpifolia (16, Lauraceae), Campnosperma zeylanica
(27, Anacardiaceae) y Boswellia serrata (54, Burseraceae)
con nivel de similitud mayor a 0.49.

En el fenograma de distancia UPGMA (Figura 4b) se
distingue dos grupos. En el primero, grupo A, se reconoce
tres pares de especies fosiles, P. arizonense (4)y P. cenoma-
niana (9), P. capense (6)y P. pfefferi (15)y P. utahense (1)
y P. marylandense (3). En el segundo, grupo B, se reconoce

dos subgrupos formados por especies actuales y fosiles.
Por ejemplo, el subgrupo B, consta de una especie fosil y
una actual, P. abbottii (7) y Alseodaphne semecarpifolia
(16, Lauraceae) con grado de similitud de 0.567; también
se forma un par de maderas fosiles, P. coloradense (13)y
P. mennegae (12) con distancia de 1.072. Ademas, se dis-
tingue la agrupacion de P. obiraense (10), P. anazasii (8)
y Schinopsis balansae (34, Anacardiaceae). Este analisis
sugiere un alto coeficiente de correlaciéon cofenética de
0.8663 entre las OTU.

El analisis de componentes principales muestra en la
gréfica bidimensional del primero y segundo componentes
(Figura 2b) tres grupos. Hacia la derecha entre, el 20. y 40.
cuadrantes, un gran grupo de especies actuales se asocian
con P. coloradensis (13). El segundo y tercer grupo, de
derecha a izquierda de la grafica, ocupan espacios en el 1o.
y 3er. cuadrantes, y estan conformados por especies fosiles
en su totalidad. Por lo que respecta a P. mennegae (12) y
P. abbottii (7), se encuentran separadas entre si y comple-
tamente fuera de cualquier otro grupo; estas ubicaciones
estan relacionadas con el segundo componente (Tabla 7).

Los eigen-valores o valores propios, explican para los
tres componentes principales el 43.26 % de la variabilidad
(Tabla 7). Los caracteres que definen a los principales grupos
son: la altura del radio (um) con un aporte de 0.7515, ancho
del radio en el numero de células con -0.8157, punteaduras
intervasculares con 0.7585 y bordes reducidos con 0.7888.
En el segundo componente principal, los caracteres con
importancia definitoria incluyen a los vasos por mm? con
0.744 y el diametro tangencial del vaso con -0.8459. El
tercer componente principal se define por las punteaduras
vaso-radio con -0.7068.

DISCUSION

Entre las especies estudiadas existe una fuerte tenden-
cia a que las especies fosiles se agrupen con miembros de
Lauraceae, Anacardiaceae y Burseraceae. Esto se observa
a partir del aporte de los caracteres anatomicos de los
componentes principales en la formacion de agrupaciones
discretas de plantas fosiles y actuales. Por ejemplo, un
primer grupo conformado por especies fosiles y actuales
incluye a P. mennegae (12), P. abbottii (7) y P. coloradense
(13) que tienen radios mas altos que anchos, punteaduras
intervasculares ovales con bordes reducidos y contenidos
obscuros (Tabla 7), y que se asocian con Licaria campe-
chiana y Alseodaphne semecarpifolia (21 y 16, Lauraceae),
Camnosperma panamensis (26, Anacadiaceae), Protium
guianens, Commiphora pterocarpa 'y Bursera graveolens
(37,36y 35, Burseraceae; Figura 2b). Los vasos por mm?y
el didmetro del vaso (tg) en el componente II, son ttiles para
determinar la diferenciacion intraespecifica (Tabla 7). Por
ejemplo, P. mennegae (12) exhibe 45.9 vasos por mm? con
71 pm de didmetro tangencial de vaso. En contraposicion
P. coloradensis (13) tiene 24.4 vasos por mm?y 131 pm de
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Tabla 4 (continuacion). Matriz bésica de datos (MBDI).

r9 r10 r12 r 13 r 14 r 15 r 16 r 17 r 18 r 19 r 20 r 24 r 25 r 26 r 27 r 28 r 30 r 31 r 33 r 34 r 35 r 36

r2 r4 r5 r6 r7 r8

rl

4
4
4
4
4

3999
3999
3999
4 999
4 999 999

999
999

1

2

999

1

3
3
3
2
2
2

2 999 999 999
2 999 999 999

1

2

999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999

999
999

1
1

2

1

Metsp Ana

999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999

4

p

Bridmic/ret Eu
Elaeden Ela

1

2

999 999
999 999
999 999

1
1
1

2

1
1

2
2 999

999
999

1
1

999
999
999
999
999

Camzey Ana

2 999 999

Bosser Bur

ScheC;n Ara

1
1
1
1
1

1
1
1
1
1
2 999 999
2
2

2

1
1
1
1

3 999

1
2
2
2
2
1
1

4 999 999

1
1
1
1
2

1

999 999

999
999
999
999
3999

1
1

Terman Com

Arisser Ela

4 999 999

2
2

999 999

999
999
999
999
999
999

3
3
2
2
2
2
2
2

1
1
1

1
1

Ceavel Rham

4 999 999

Rhscor Ana

4 999 999

1
1
1
1

1
2
1
1

999
999
999
999
999
999

4
4
4

2
2
2
2

Camaur Ana

4 999
4 999

999
999
999 999
999 999

Compte Bur
Vitx_Ver

1
1

4 999 999 999 999 999
4 999 999 999 999 999

2 999 999
2

1
1

1
1

1
1

999

999

2
2

1
1

Campan_Ana

Meéndez-Cardenas et al.

999

4 999

999 999

Burgra_Bur

diametro tangencial del vaso, y P. abbottii (7) tiene nueve
vasos por mm?y 187.5 um de diametro tangencial del vaso.

Un segundo grupo de fosiles compuesto por P.
marylandense (3), P. capense (6), P. idahoense (2), P. pfeffe-
ri (15), P. anasazii (8), P. sp (11), P. obiraense (10)y P. uta-
hense (1) tiene afinidad con Dehaasia spp. (19, Lauraceae),
Schinopsis balansae (34, Anacardiaceac), Elacocarpus den-
tatus (46, Elacocarpaceae) y Eleutherococcus septemlobus
(38, Araliaceae), y se mantienen unidas por similitudes en
las estructuras de los radios ya que son comparativamente
bajos y anchos, medidos con base en el nimero de sus cé-
lulas y presentando punteaduras intervasculares de forma
circular, con excepcion de P. pfefferi (15) del cual no se
conoce la punteadura intervascular y P. sp. (11) que tiene
punteadura intervascular romboidal. Numéricamente estos
caracteres se expresan como altura de radios de 240 pm,
anchura del radio con tres células, densidad promedio de
27 vasos/mm? y diametro promedio del vaso de 93 pm.

Resultados semejantes se encuentran en la propuesta
de Herendeen (1991), quien propone la existencia de un gru-
po semejante caracterizado por tener radios multiseriados
con pocas hileras marginales uniseriadas. El grupo incluye
a P. marylandense (3) (Herendeen, 1991), P. utahense (1)
(Thayn et al., 1983), P. capense (6) (Méadel, 1962) y P.
idahoense (2) (Spackman, 1948), pero afiade P. alabamense
(5) (Cahoon, 1972). Mejier (2000) incluye en este grupo a
otros tres taxa: P. abbotti (7) (Wheeler, 1991) y P. romani-
cum (Petrescu, 1978), y comparte con nuestros resultados
a P, anasazii (8) (Wheeler y Lehman, 2000).

Una tercera agrupacion que nuestro analisis reco-
noce se compone por P. alabamense (5) (Cahoon, 1972),
P. arizonense (4) (Bailey, 1924), P. sp. Cananea (14)
(Cevallos-Ferriz, 1983) y P. cenomaniana (9) (Takahashi y
Suzuki, 2003), y tienen en comtn en el primer componente
principal (Tabla 7) radios mas anchos y menos altos, pun-
teaduras intervasculares elipticas con ausencia de bordes
y contenidos, ademas de mayor diametro tangencial de
vaso y menor densidad de vasos/ mm?. Esta agrupacién
no presenta similitudes con especies actuales (Figura 3 y
4). A esta agrupacion hay que afiadir P. hainanensis, que
aunque esta especie no fue incluida en nuestro analisis, tiene
indudablemente similitudes anatémicas con este grupo y
representa el primer registro fosil del género para China
(Feng et al., 2010).

Como se puede observar en el PCA, otras asociacio-
nes que resaltan la importancia de Lauraceae, Burseraceae
y Anacardiaceae en las agrupaciones de las plantas fosiles
incluyen a P. mennegae, P. coloradense, P. anazasii y P.
abbottii que se relaciona con Dehaasia spp. Por otro lado,
P. abbotti (Figura 3a), presenta un indice de correlacion de
0.510, con Alseodaphne semecarpifolia (16, Lauraceae),
Camnosperma zeylanica (27, Anacardiaceae) y Boswellia
serrata (54, Burseraceae), contrastando la similitud entre
Burseraceae y Anacardiaceae, y a su vez similitud de
asociacion con Lauraceae, como en analisis anteriormente
publicados.
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Tabla 5 (continuacion). Matriz basica de datos (MBDII).

r18 r20 r21 r22 r27 r28 r29 r30 r31 r3 r33 r34 r3 r37 r38 r39

r 7 r8 r10 r 13 r 14 r_16

r4 r5 ré6

r2

rl

999
999
999
999
1000

575
575
575
575
575
575
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575
575
575
575
350
575
575
575
575
575

75

999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999
999

60
60
12.5

1
1

Liccam Lau

Schresp Ole
Not_Bras

999
999
999

999
999
999

75

8.5

999

125
75

Chrisaf Til

12.5

1
1
1

10
8.5

2

12

150

12.5

Alctrip_Eup

999
999
999
999
999
999
999
999
999
999

999
1000

150

12.5

999
999

Camzey Ana

8.5

999

8

150
75

12.5

Bosser Bur

ScheCan Ara

999
999
999
999
999
999
999
999
999
999

60
45

1
2
2
2
2
1
1

999

125
75

Terman Com

8.5

999
999
999

22.5

Arisser Ela

Ceavel Rham

8.5

75

60
60
30
30
22.5

Rhscor Ana

8.5

999

125
125

Camaur Ana

999
999
999
999
999

10

150

Compte Bur
Vitx_Ver

Meéndez-Cardenas et al.

150

10
10

150

30
30

1

Campan_Ana

999

999

150

Burgra Bur

Hay especies en diferentes conjuntos que tienen
agrupaciones menos definidas, aunque se observan acer-
camientos a ciertos grupos, e.g. P. coloradense (Figura
4a, subgrupo B) es cercana con especies de las fami-
lias Anacardiaceae (Camnosperma panamensis, 26) y
Burseraceae (Commiphora pterocarpa, 36 y Bursera
graveolens, 35). Un segundo ejemplo es P. idahoense
(Figura 4a), que con alto indice de correlacion aunque
bajo coeficiente de distancia parece cercana a miembros
de Elaeocarpaceae (Elaeocarpus dentatus, 46 y Aristotelia
serrata, 47), Rhamnaceae (Ceanothus velutinus, 53)y
Combretaceae (Terminalia manii, 41), familias no muy
cercanamente relacionadas entre si. Inevitablemente esta
discrepancia taxondmica de los fosiles requiere, en el
futuro, profundizar en el significado de los caracteres asi
como la influencia del ambiente en ellos, explicando mejor
el origen de las convergencias que dificultan las decisiones
taxonomicas. Al mismo tiempo estas asociaciones diversas
destacan la variabilidad que dentro de uno o varios grupos
puede existir, resaltando las similitudes morfologicas que se
puede encontrar entre grupos no siempre muy relacionados,
seguramente desarrolladas como respuesta a las exigencias
ambientales.

Para las tres agrupaciones anteriormente citadas,
las caracteristicas ambientales pueden influir de manera
significativa en los taxones representados por los fosiles,
seleccionando los caracteres anatomicos en respuesta a las
condiciones en las que las especies se desarrollaron a lo
largo del Cretacico y hasta el Mioceno. La cercania fenética
de las especies tiene cierta relacion con el ambiente y la
amplia distribucion geografica. Asi, durante el Cretacico,
una agrupacion restringida principalmente al oeste de
América del Norte, incluye a P. idahoense (2), P. pfefferi
(15), P. anasazii (8), P. sp. Coahuila (11), P. utahense (1),
P. marylandense (3), P. capense (6) y P. obiraense (10),
que se correlaciona con las especies que no se agrupan con
plantas actuales en los analisis numéricos. También otra
agrupacion de especies de Paraphyllanthoxylon se observa
alejada del Mar Interior del Oeste, tanto hacia el oeste, como
el este de América del Norte, e incluye a P. alabamense (5),
P arizonense (4), P. sp. Cananea (14) y P. cenomaniana (9)
que son especies que se relacionan con especies actuales.
Y por ultimo, P. mennegae (12), P. abbottii (7) y P. colora-
dense (13) tienden a relacionarse con especies de plantas
actuales de Anacardiaceae, Burseraceae y Lauraceae. Esta
misma relacion del morfotaxon contintia hasta el Mioceno.

Los resultados alcanzados resaltan la forma en que los
caracteres de las plantas fosiles y actuales pueden converger
dando valor al concepto de género forma, en que la misma
anatomia o morfologia de un 6rgano puede estar represen-
tado en mas de un género o familia, haciendo dificil su asig-
nacion taxondmica, siendo centro de importantes debates
en la reconstruccidn de plantas paleozoicas y promoviendo
discusiones interesantes con base en plantas del Mesozoicoy
Cenozoico. En el caso de Paraphyllanthoxylon es necesario
centrar la atencion en la variabilidad anatémica y morfo-
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MATRIZ BASICA DE DATOS 1y I
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POR CARACTERES
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| |
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Correlacion entre OTU Correlacion entre Caracter

[
| MATRIZ DE SIMILITUD |

Distancia entre OTU
[
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Peso de los
caracteres

Figura 1. Metodologia utilizada para el presente trabajo (Modificada de Orozco, 1991).

logica de la madera de los taxa involucrados. Seguramente
varias de las agrupaciones que ahora se plantean como dis-
tintas podran ser explicadas como representantes de un mis-
mo taxon con amplia variabilidad. Estrada-Ruiz y Wheeler
(2007 com. pers.), cada uno de forma independiente, han
sefalado que existen plantas cretacicas representadas por
sus maderas cuya variabilidad hace dificil delimitar especies
y aun géneros como Javalinoxylon y Metcalfeoxylon, y sin
lugar a dudas, Paraphyllanthoxylon amplia esta lista.
Aunque los resultados muestran la correspondencia
que se presenta entre las OTU de Paraphyllanthoxylon
con las familias actuales, y de manera especial con
Anacardiaceae, Burseraceae y Lauraceae, algunas carac-
teristicas no coinciden entre los fosiles y estas familias.

Por ejemplo, la presencia de células secretoras y parén-
quima paratraqueal variable en Lauraceae (Licaria), o
presencia de parénquima poco comun y tilides variables en
Anacardiaceae (Rhus) (Herendeen, 1991), resalta el hecho
de que las plantas cretacicas pudieran representar miembros
tempranamente diversificadas de los linajes involucrados en
la discusion. Por lo tanto, algunos caracteres que hoy son
comunes ¢ importantes en la definicion de las familias, no
estan presentes en los miembros cretacicos de los grupos.

Elamplio registro foliar de Laurales durante el Cretacico
es interesante para entender a Paraphyllanthoxylon. En
distintos afloramientos del Cretacico, y en especial del
Cretacico Superior, muestreados en América del Norte, las
hojas que recuerdan a Laurales, y en especial a Lauraceae,
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Figura 2. Proyeccion de las OTU de maderas fosiles (@) y actuales (#), en el espacio bidimensional. a) Analisis de Componentes Principales para la MBDI,
expresando la variacion acumulada de 29.52% (PC1= 16.42% y PC2= 13.10%). b) Analisis de Componentes Principales para la MBDII, expresando la
variacion acumulada de 33.76% (PC1=19.70% y PC2= 14.06%).
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Tabla 6. Resultados obtenidos del analisis de componentes principales
para la MBDI

Tabla 7. Resultados obtenidos del analisis de componentes principales
para la MBDII

Componentes Variacion (%) Caracter Componentes Variacion (%) Caricter
Principales Explicada Acumulada principales Explicada Acumulada
Primer 16.42 16.42 Punteaduras Primer 19.70 19.70 Altura del radio (um)
componente intervasculares (forma). Componente Anchura del radio (cel)
Bordes reducidos Punteaduras
) intervasculares (forma)
Segundo 13.10 29.52 Tipos de fibras Bordes reducidos
componente
. Segundo 14.06 33.76 Vasos /mm

Tercer 12.0 41.52 Contenidos componente Diametro del vaso (tg)
componente

Tercer 9.5 43.26 Punteaduras vaso-radio

Componente (forma)

son muy abundantes. La determinacion de estas hojas
también ha sido complicada y como en el caso de las ma-
deras, poco o nada se ha discutido sobre su variabilidad.
Seguramente varias especies de Paraphyllanthoxylon se
podran demostrar relacionadas con especies de Lauraceae, y
eventualmente se podra documentar y entender la presencia
de una diversidad importante de plantas completas, no solo
de sus organos, durante el Cretacico.

El norte de México y sur de Estados Unidos tie-
nen formaciones que contienen tanto maderas de
Paraphyllantoxylon como hojas de Laurales, que no han
podido comprobarse como representantes del mismo taxon,
pero su asociacion sugiere con fuerza la idea de que se trata
de elementos de un mismo taxén en este grupo. De hecho,
seguramente hay mas de un tipo de planta que probable-
mente tenian madera muy semejante, dificil de distinguir
solo con su xilema secundario. En Coahuila, de donde se
conocen por lo menos dos especies de Paraphyllanthoylon
y recientemente una nueva especie de Lauraceae a través de
su madera, se anticipa que hay cerca de 20 hojas de Laurales,
varias muy sugerentes de Lauraceae, pero que requieren
de estudio comparativo (Estrada-Ruiz, 2004). En el sur de
Estados Unidos esta situacion se repite, lo que sugiere que
posiblemente esta region geografica fue importante para la
radiacion y diversificacion de algunos grupos de Lauraceae.

Una situacion semejante se presenta para los miembros
del orden Sapindales, como Anacardiaceae y Burseraceae.
Los reportes pre-cenozoicos son dudosos, pero a partir
del Eoceno su distribucién geografica es amplia en el
Hemisferio Norte. De hecho, recientemente se report6 una
madera de la Formacion Olmos, Coahuila, Méx., que se
discute como probable miembro de Sapindales, con gran se-
mejanza a Anacardiaceae y Burseraceae, lo que sugeriria que
al menos en esta area geografica algun Paraphyllanthoxylon
podrian estar representando a un miembro de Sapindales.
Reforzando la presencia de Sapindales en esta region se
puede anadir un tipo de hoja compuesta e imparipinada,
cuyos foliolos tienen venacion broquidédroma, o posible-
mente mejor descrita como débilmente broquidédroma, muy
semejante a la de Sapindales pero que como en otros casos
debe ser detalladamente comparada con plantas actuales
(Rodriguez, 2009)

Aunque Paraphyllanthoxylon sigue siendo dificil de
interpretar, pues representa a especies extintas de familias
distintas, se puede anticipar un aspecto muy atractivo que
a futuro contribuird a explicar la evolucion de los linajes
a los que pertenecen. Esto se debe a que los caracteres
diagnosticos fueron definidos con base en las especies ac-
tuales, los cuales no se habian establecido en el Cretacico,
por tanto la interpretacion de grupos de este tiempo, como
Paraphyllanthoxylon, requieren de una alternativa adecuada
que se debe buscar en los grupos tempranamente diversi-
ficados de los probables drdenes a los que pertenecen. Sin
embargo, tratindose de plantas que representan un momento
en que éstas aun estan radiando y diversificandose, pudiera
resultar que las maderas y hojas representan a especies
extintas no necesariamente relacionadas de manera muy
directa con algin grupo actual. El material del Cretacico
Tardio de Coahuila es un ejemplo importante de lo que las
plantas de este tiempo pueden aportar para el entendimiento
de la biologia de ese momento, pues ahora pueden sugerir
con mayor fuerza la presencia de cuando menos dos, po-
siblemente tres, especies con la misma madera en familias
distintas, Lauraceae y Anacardiaceae. Esta situacion hace
importante advertir que los resultados presentados no son
concluyentes debido a lo limitado del entendimiento de la
variacion de las morfoespecies; se resalta la importancia de
profundizar en la reconstruccion de plantas completas que
permitiran conocer aspectos hasta ahora desconocidos de
la biologia de las plantas del Cretacico Tardio, que aunque
cada vez mas cercano a lo actual, continua teniendo serias
interrogantes, que al resolverse eventualmente, ampliaran
nuestra vision histdrica de la vida.
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