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Resumen

Belmonte, E; M. Gómez, A.M. Mujica; E. Bastías & G. Montenegro: Origen botánico
del asa de una bolsa funeraria de la cultura Chinchorro del norte de Chile. Rev. Acad. Combo
Cienc. 23(87): 179-188. 1999. ISSN 0370-3908.

Los aborígenes costeros del sur peruano y norte de Chile desanollaron la cultura Chinchorro
(7020 al 1500 A.e.) y practicaron la momificación artificial: complejo tratamiento intensivo del
cuerpo con reemplazo o refuerzo de h\leSOScon armazones de palos. El objetivo del presente trabajo
fue estudiar el origen botánico del asa de una bolsa de fibra vegetal (chinguillo) que formaba parte
del ajuar funerario del cuerpo 6, tumba 22, sitio Morro-l, extremo norte de Chile. La identificación
del fragmento vegetal se hizo comparando caracteres anatómicos entre el material de contexto
arqueológico y especies leñosas actuales que habitan los valles costeros de Uuta, Azapa y Camaro-
nes. Los resultados muestran similitud entre el asa del chinguillo y Schinus molle L., Anacardiaceae.
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Abstract

The aborigines of northern Chile and southern Perú developed the Chinchorro culture (7020
to 1500 B.D.); they practiced complex treatments of artificial mummification using wood to
replace 01' reinforce the skeleton. The objective of this papel' was lo sludy the plant fragment
used as the handle of a bag or chinguillo found with a mummy. Anatomical structure oi
archaeological plant material and actual species from Uuta, Azapa and Camarones, coastal
valleys from northern Chile were compared for identification purposes. Schinus molle L. is
similar to the wood used for the manufacture of the handle.

Key words: Schinus molte, chinguillo, Chinchorro mummies.
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Introducción

La cultura Chinchorro representa la evidencia más
temprana de población costera para el norte de Chile.
Fue desarrollada por las poblaciones costeras precerá-
micas y premetalúrgicas que habitaron el litoral del
desierto de Atacama, desde Uo-Perú hasta Antofagasta-
Chile, por un periodo de 5520 años (7020 al 1500 A.C.).
Su subsistencia era altamente marítima (Arriaza, 1994,
1995).

La cultura Chinchorro es reconocida actualmente

como el grupo humano más antiguo que practicó la momi-
ficación artificial, aunque también existió la momifi-
cación natural, como producto de las circunstancias
climáticas, medio ambiente salino, muy seco o helado. La
momificación artificial consistía en una alteración
intencional del cuerpo con diversas sustancias orgánicas
e inorgánicas, disminuyendo el riesgo de descomposición.
Para ello, utilizaban técnicas muy complej,,\s, como la
desarticulación del esqueleto y refuerzo de su estructura
interna con maderos longitudinales y esteras embarrilados
con cuerdas de totora; rellenando las cavidades del cuerpo
con cenizas o pasto seco (Alvarez, 1969; Allison et al.,
1984; Arriaza, op.cit.).

Algunos autores, entre ellos Schiappacasse & Nieme-
yer (1984), Rivera (1975), Muñoz & Chacama (1993)
han postulado que las poblaciones Chinchorro tuvieron
un estilo de vida semisedentario, con circuitos de alta
movilidad costa-valles y tierras altas, para adquirir
materias primas ausentes en la costa. Contrario a esta
propuesta Arriaza (1995) postula que las poblaciones
Chinchorro vivían en la costa todo el año, con poca
movilidad y un patrón de vida sedentario. Este último
postulado se basa en la existencia de cementerios exclusi-
vamente costeros, con gran número de cuerpos, lo que
significa una alta demanda de energía involucrada en la
momificación artificial, además de patologías asociadas
a la vida costera, v.gr.: exostosis auditiva, parásitos
intestinales costeros, dieta netamente costera y tecnología
marítima de caza y pesca.

Para la preparación de los cuerpos se requirió el uso
de recursos vegetales como maderos y totoras, los que
presentan una cierta continuidad entre los diferentes
estilos de momificación junto al conocimiento acabado
de los recursos botánicos disponibles y de su posible
utilidad.

Dentro del contexto de lo anteriormente planteado,
resulta interesante estudiar cuáles eran las especies
vegetales utilizadas en la confección de los implementos

de pesca encontrados en los complejos funerarios como
una manera de aproximarse a su estilo de vida, sea
semisedentario o de alta movilidad.

Como material de estudio, se seleccionó un fragmento
vegetal utilizado en la confección de] asa de un chinguillo
asociado al cuerpo 6, tumba 22, sitio Morro-1, Arica-
Chile. El chinguillo es una bolsa de fibra vegetal tejida
con técnica de malla simple o de double loop, usada en
la faena de recolección y acarreo de recursos marinos,
tales como mariscos y peces de talla menor. Este tejido
de nudos permite que se escurra el agua, disminuyendo
el peso y manteniendo fresco e] recurso marino. Los
chinguillos que aparecen asociados a cuerpos de la cultura
Chinchorro son alargados y en la boca ancha, llevan un
asa fabricada con un fragmento de tallo doblado en forma
de horquilla, que le da firmeza a la bolsa. Esta caracterís-
tica ha sido interpretada como apropiada para colectar
peces en caso de haberse producido un apozamiento en
la playa. El chinguillo se sigue usando en la actualidad
con pocas variaciones respecto del modelo original
(Santos & Briones, como pers.).

Siguiendo los postulados de Arriaza (1995) y acep-
tando que los Chinchorro practicaron un estilo de vida
semisedentario, se esperaría que las especies de plantas
que utilizaron estas poblaciones, tanto en sus prácticas
de momificación como en la construcción de diferentes
utensilios de ]a vida cotidiana, pertenezcan a las
formaciones vegetales que se desarrollaban próximas al
hábitat natural que ellos ocuparon. En e] extremo norte
de Chile estos lugares corresponderían a los valles
costeros de Lluta (río Lluta), Azapa (río San José) y
Camarones (río Camarones) y, a las planicies aledañas a
la costa, alimentados por napas subterráneas.

El presente trabajo se enmarca dentro de un proyecto
de mayor envergadura desarrollado por los autores que
pretende identificar el origen botánico de elementos
vegetales utilizados por la cultura Chinchorro como una
forma de contribuir a] entendimiento de las relaciones

establecidas entre las poblaciones costeras y su entorno
natural.

Antecedentes del sitio arqueológico

Sitio Morro-l. Este sitio está localizado en el faldeo
norte de] Morro de Arica (18°30'30 latitud sur, 70°16'00
longitud oeste), último remanente de ]a cordillera de la
costa (Fig. ]). Se ubica en e] talud inclinado de la
pendiente, en una matriz de arena eólica y ha sido
trabajado desde comienzos de siglo, en 1919 por Uhle
(1974) y posteriormente por diversos investigadores.
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Materiales y métodosDel sitio Morro-] se han analizado 134 individuos e

identificado tres patrones de práctica mortuoria: uno
conocido como "momias de preparación complicada",
otro. sin preparación complicada pero con pátina de arena
sobre la piel o en algunos casos, con estera vegetal y un
tercer patrón, o "momias de preparación simple", sin mo-
mificación artificial que corresponde a cuerpos cubiertos
con pieles de carnélidos, aves marinas y esteras vegetales
(Standen. 1997).

De acuerdo a la excavación de rescate y descripciones
de Standen & Arriaza (MS), el cuerpo 6 de la tumba 22
al que se asocia el chinguillo utilizado en el presente
trabajo. era probablemente de sexo masculino y corres-
pondería a un joven de 15-16 años; con cráneo, mandíbula
y omÓplatos ausentes. Presentaba restos de tejidos blandos
vitrificados, posiblemente debido a una exposición al

fuego (Standen, com.pers.). A nivel de los pies había
mucha arena concrecionada, No presentaba momificación
artificial y el cuerpo estaba cubierto con pieles de
pelícano y sobre ésta, una estera vegetaL Este cuerpo
correspondería al tipo descrito como "momias de
preparación simple", caracterizado por inhumaciones

primarias e individuales y con fechado radiocarbónico
. entre 4200 y 3790 a.P.

Obtención de la muestra arqueológica

La muestra vegetal seleccionada para análisis botánico.
corresponde a un fragmento vegetal de S mm de diámetro,
utilizado como asa de una bolsa de fibra vegetal o
chingllillo, que formaba parte del ajuar funerario del cuerpo
6, tumba 22, sitio Morro-l. Este material fue recuperado
de los depÓsitos del Museo Arqueológico San Miguel de
Azapa, Universidad de Tarapacá, Arica y al igual que las
muestras vegetales de la colección de referencia, fue tratada
mediantes técnicas para estudio histológico,

Colección de referencia

Para la identificación taxonómica de las especies posi-
blemente utilizadas por los Chinchorro como recurso
vegetal, se realizó una colecta intensiva de la flora leñosa
silvestre actual del transecto comprendido entre la
desembocadura del río Camarones, la zona costera de

Arica, valle de Azapa, la desembocadura del río LJuta y
el valle del mismo nombre. Se confeccionó un herbario

con las especies colectadas (Tabla 1) Y se realizó un set

de preparaciones histológicas de tallos, caracterizando
los tejidos corticales, medulares y xilernáticos, con el

Tabla 1. Lista de plantas actuales utilizadas como colección de referencia.

Familia Especie Nombre común

Amaranthaceae Alrernanthera halimifolia hierha blanca

Anacardiaceae Schinus mol/e molle, pimiento

Asleraceae Baccharis perialata chilca
Grindelia glutinosa chilca
Pluchea absinthioides brea
Pluchea chin¡?oyo chilca
Trixis cacalioides chilca

Bignoniaceae Tecoma¡u/va chuvé

Boraginaceae Heliotropium curassavicum

Caesalpiniaceae Caesalpinia gilliesii tara

Malvaceae Gossypium barhadense algodón

Mimosaceae Acacia macrocamha yaro
Prosopis tamarugo tamarugo
Prosopis chile1isis algarrobo

Papilionaceae Geoffroea decorrica1i. chañar

Salicaceae Salix humholdtiana carza, Sauce

Verbenaceae Ph.vla ca11escellJ tiquil tiqui
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fin de realizar un estudio comparativo posterior, de
acuerdo con la terminología de Carlquist (1988) Y
Mauseth (1988).

Técnica histológica

La técnica histológica aplicada a las muestras prove-

nientes de la vegetación actual y al material arqueológico,
consistió básicamente en un ablandamiento previo con
una solución de remojo (etanoI50% y glicerina 1:1) segui-
do de una deshidratación con una batería de alcoholes

butílicos y etílicos; impregnación con parafina;
ablandamiento con detergente; tinción con safranina fast
green y montaje en medio sintético, Entellán (Montene-
gro & Gómez, 1997). Una colección de muestras per-
manentes se conserva en el laboratorio de Etnobotánica,

Universidad de Tarapacá, prof. E. Belmonte y otra, en el
laboratorio de Botánica Terrestre, Pontificia Universidad
Católica de Chile, prof. G. Montenegro.

Caracterizacióll anatómica

Los cortes histológicos (transversales y longitudinales
radiales y tangenciales) fueron analizados y fotografiados
a través de un microscopio óptico Nikon Optiphot FX-
35A. La terminología general y la metodología de
cuantificación es la señalada por Carlquist (1988). Los
caracteres anatómicos considerados para la comparación
entre el material vegetal actual y el arqueológico fueron:
peridermis; parénquima cortical; parénquima medular;
xilema secundario: anillos de crecimiento y elementos
de vaso (longitud, diámetro, agrupación. densidad. placa
de perforación, punteaduras de la pared lateral, escultura
interna y tilosas); elementos traqueales imperforados: tipo
básico y diámetro y dimensiones de los radios parenqui-
máticos. Para determinar el grado de significancia entre
los parámetros analizados se aplicó el test de Student.

Resultados y discusióu

El estudio histológico del fragmento vegetal utilizado
como asa de un chinguillo reveló que corresponde a una
rama completa, con una peridermis en sus primeros estados
de formación (Fig. 2B). Trabajos en curso utilizando como
muestra arqueológica otros fragmentos de origen vegetal
de la cultura Chinchorro (Belmoute el al., 1998, Gómez

et al., 1998), muestran que los maderos utilizados para
reforzar el esqueleto, tanto en adultos como en infantes.
eran tallados previamente retirando ]a corteza y dejando
sólo el leño. Esto marca una diferencia con el fragmento
vegetal utilizado como asa del chinguiIlo, que presentaba
tejido peridérmico, parénquima cortical y médula, confir-
mando con ello que era una rama completa y delgada.

El análisis comparativo de la anatomía del parénquima
cortical, del xilema secundario y del parénquima medular
entre la muestra arqueológica y las especies leñosas de
la colección de referencia vistos en secciones transversal

y longitudinal radial y tangencial, mostró una gran
similitud con la especie arbórea Schinus molle, también
llamado en la zona pimiento o molle. La Tabla 2 muestra
un cuadro comparativo con los caracteres anatómicos
seleccionados para el estudio de la muestra arqueológica
provenientedel asa de un chinguillo del sitio Morro-1y
Schinus molle, especie de referencia.

La correspondencia anatómica entre la muestra
arqueológicay el molle, especie de referencia, es particu-
larmente válida respecto de:

* Presencia de conductos secretores de productos del
metabolismo secundario en el parénquima conical
(Montenegro, 1984; Figs. 2A y 2B). De acuerdo con
Carlqujst (1988). la presencia de conductos secrelores
en lugares extraxilemátkos es. un carácter de valor
sistemático a nivel de familia. Además. en este caso, junto
a los conductos secretores de gran envergadura se agregan
otros de menor tamaño que se ubican formando un anillo
periférico al floema (Figs. 2A y 2B).

* Xi lema secundario de porosidad difusa. con vasos
distribuidos en forma aislada o en conjuntos radiales de 2-

5 células (Figs. 2A, 2B. 3A Y3B). Carlquist(l988) señala
a la familia Anacardiaceae como poseedora de un xilema
de poro anillado. aduciendo que basta que un género tenga
este caracter para considerar a la familia completa como
poseedora de él. En nuestro caso. tanto la muestra
arqueológica como la especie de referencia presentan
claramente xilema secundario de porosidad difusa.

La comparación detallada de los elementos del vaso
en el xilema secundario revela que no hay diferencias
significativas en la longitud de estos elementos entre ambas
muestras (t=2.38; p< 0.01), así como tampoco en la
densidad por mm' (t= 1.12; p< 0.2). A pesarque el diámetro
que presentan en la muestra arqueológica es en promedio
ligeramente mayor que en la especie de referencia (t= 3.89),
esto no se refleja en ]a densidad. Esta diferencia de
diámetro entre ambas muestras. refuerza el hecho que las
dimensiones de los vasos son muy sensibles a las varia-
ciones en las condiciones ambientales (Carlquist. 1988)

y aunque haya un componente heredable. se dan modifi-
caciones fenotípicas tales como la elongación celular.
atribuibles al hábitat que en este caso particular, podría
interpretarse como una condición de mayor disponibilidad
de agua ambiental en tiempos en que los Chinchorro
habitaron el extremo norte de Chile.
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Tabla 2. Comparación de las características anatómicas de la muestra arqueológica y Schinus n1o/le. especie de referencia.

Los vasos presentan placa de perforación simple,
oblicua en ambas muestras (Figs. 2C y 2D), En algunos
casos existen vasos con placa de perforación escaleri-
forme, hecho que según Carlquist (1988) es característico
de la familia Anacardiaceae.

entre las dicotiledóneas. existe similitud tanto en el tipo
como en la forma poligonal de las punteaduras que exhibe
el fragmento arqueológico y la especie de referencia. El
tamaño que presentan es normal para dicotiledóneas. y
no se encontraron diferencias significativas entre las
muestras analizadas (1=3.64: p< 0.00]).

Las paredes laterales de los vasos presentan puntea-
duras areoladas alternas en ambas muestras (Figs. 2E y
2F). Aunque este tipo de punteadura es el más comÚn

Hay ausencia de tilosas en ambas muestas. Aunque
éste no es un caracter de valor sistemático. la correspon-

Característica anatómica Muestra arqueológica Especie de referencia Test-t

Asa de chin2uillo Schinus molle
Peridermis En sus primeros estadios En formación, felógeno

de formación subepidérrnico: 2-5 estratos
de células suberificadas

Parénquima cortical Conductos secretores de gran Conductos secretores de gran
tamaño. Abundantes células con tamaño. Abundantes células con

cristales prismáticos solitarios, crista]es prismáticos solitarios,
drusas y taninos drosas v taninos

Parénquima medular Abundantes células con cristales Abundantes células con cristales
¡ vrismáticos. drusas v almidón prismáticos, drusas Valmidón

Xilema secundario:
anillo de crecimiento Porosidad difusa Porosidad difusa
elemento del vaso:

longitud (micrones) 159.4 (]3.2) 169.4 (23.2) 1=2.38
p<0,01

diámetro (micrones) 54.4 (10.7) 47.0 (5.5) 1=3,89

agrupación Vasos aislados o en conjuntos Vasos aislados o en conjuntos
radiales 2-5 células radiales 2-5 células

densidad (mm2) 109.7(53.031 ]20.9(34.55) t=1.12
ID<0.2

placa perforación Simple oblícua (pocas Simple oblícua (pocas
escaleriforme.) escaleriforme)

punteaduras pared lateral:
tiDo Areolada alterna Areolada alterna
fonna Poligona1 Polioonal

tamaño (micrones) 5.82(0.98) 6.73(1.21) 1=3.64

p<O.OOI
escultura interna Helicoidal Helicoidal
tilosas Ausentes Ausentes

Elemento traaueal imDerforado:

tipo Fibras libritormes y septadas Fibras libriformes seDtadas

diámetro de fibras (micrones) ] 1.5 (2.4) 9.9 (1.5) 1=3.56

p<O.OOl
Parénauima axial Ausente Ausente

Radios parenquimáticos Heterogéneos, no estratificados, Heterogéneos. no estratificados.
principalmente uniseriado, pocos principalmente uniseriado, pocos
biseriados. con depósitos de biseriados. con depóstio de
taninos taninos

alto (micrones) 350.1 (136.3) 341.5 (139.4) 1=0.28
0<0.5
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dencia entre ambas muestras podría validar el hecho que
pertenecen a ramas jóvenes que no han sufrido daños
fisiológicos.

* Elementos traqueales imperforados: Ambas muestras
presentan fibras libriformes y fibras septadas y no se
encontraron diferencias significativas entre las muestras
en cuanto a su diámetro (t = 3.56; p< 0.001).

* Parénquima axial. Ausente en ambas muestras.

* Radios parenquimáticos. Ambas muestras exhiben
radios heterogéneos no estratificados; estos radios se
presentan principalmente uniseriados y algunos biseriados
con depósitos de taninos en los extremos. No se encontra-
ron diferencias significativas entre las muestras respecto
del alto de los radios (t=0.28; p<0.5).

* Presencia y distribución de cristales de oxalato de
calcio prismáticos o romboidales y drusas, tanto en
células del parénquima cortical como del parénquima
medular de ambas muestras (FigsAA y 4B). Si bien se
señala que las drusas y los cristales romboidales son muy
comunes en dicotiledóneas, Mauseth (1988) otorga valor
taxonómico tanto a la forma como a la localización de
estos cristales.

La identificación botánica del fragmento vegetal
utilizado como asa de un chinguillo de la cultura Chincho-
ITOcomo Schinus molle, Molle, con apoyo en un estudio
histológico, es el primer aporte de la Botánica a la
identificación de implementos de esta cultura en el
extremo norte de Chile. De acuerdo con Rodríguez et

al., (] 983), el molle es una especie arbórea de distribución
muy amplia (México. Colombia, Ecuador, Brasil,
Paraguay. Uruguay, Argentina, Bolivia y Perú). que crece
en suelos bastante áridos o salinos, con fuerte insolaciÓn

y muy resistente a la sequía. En la 1 Región de Chile,
esta especle crece silvestre y su rango de distribución se
extiende desde la Región de Tarapacá hasta la Región

Metropolitana, aunque también se la encuentra más al
sur dado Slluso como especie ornamental (op. cit.), Todos
estos antecedentes permiten pensar que este árbol puede
haber formado parte del entorno natural de los Chinchorro
y haber sido utilizado como recurso para cubrir
necesidades de su cotidianidad.

Por otra parte, el arqueólogo Lautaro Núñez (1962)
menciona al molle, junto al chañar (Ge(~ffroea decor-
ticans) y al algarrobo (Prosopis chilensis) como fuente
de madera de las poblaciones precolombinas del norte
de Chile. basado sólo en apreciaciones morfológicas
externas. También existen antecedentes de ramas de molle

utilizadas para la confección del asa de un chinguilJo.

Este trabajo lo realizó la conservadora de material textil,
Marie]a Santos en el Museo Arqueológico San Miguel
de Azapa (1996), con el fin de tener una réplica de dicho
artefacto.

El estudio histológico que se realizó con la muestra
arqueológica, confirma las apreciaciones de Núñez (1962)
Y Santos (com. pers,), ya que el fragmento vegetal
correspondería a una rama completa, delgada, de la
especie Schinus molle que debe haber sido ocupada
originalmente en estado fresco, cuando es maleable y
dejado secar hasta tomar la forma de horquilla para
conformar la boca ancha que le da firmeza al chinguillo
y lo hace apropiado para ]a recolección de peces y otros
recursos marinos.
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¿EXISTE SODIROA?
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Julio Betancur1, Daniel Rafael Miranda-EsquiveP

Resumen

Betancur, J. & D. R. Miranda-Esquivel: ¿Existe Sodiroa?Rev.Acad. Colomb. Cienc. 23
(87): 189-194, 1999 ISSN 0370-3908.

Sodiroa s.! es un grupo de especies considerado actualmente dentro de Guzmania (Bromeliaceae).
Está formado por los complejos Massangea y Sodiroa s.s., los cuales fueron considerados como
géneros independientes en el pasado. Se somete a prueba la monofilia de los grupos y la relación de
parentesco entre ellos. Para el análisis se construyó una matriz con 25 caracteres morfológicos y 16
taxones: 12 como grupo interno (7 Sodiroa s.s. y 5 Massangea) y 4 como grupo externo. Los carac-
teres fueron analizados con pesos iguales, sucesivos e implicados. En todos los análisis Sodiroa s.s.
y s.l. aparecen como grupos monofiléticos, mientras que Massangea no es un grupo natural. Se
propone que Sodiroa s.l. podría reestablecerse como género.

Palabras clave: Bromeliaceae, Filogenia. Guzmania, Neotrópico, Massangea, Sodiroa,
Tillandsioideae.

Abstract

Sodiroa s.! is a group of species included into Guzmania (Bromeliaceae), and is built of two
species complexes, Massangea and Sodiroa s.s. Both were considered as genera at the end of
past century. In this paper we tested the monophyly of these groups and examined their
phylogenetic relationships. For the analysis we used a matrix of 25 informative morphological
characters and 16 taxa: 12 as ingroup (7 of Sodiroa s.s. and 5 of Massangea) and 4 as outgroup.
Characters were analyzed under equal, successive and implicit weights. In all analyses Sodiroa
s.s. and s.l. are monophyletic groups, and Massangea is not natural. Given these results Sodiroa
s.l. should be restored as the genus.

Key words: Bromeliaceae, Guzmania, Masangea, Neotropics, Phylogeny, Sodiroa,
Tillandsioideae.

"The most parsimonious cladogram, the one least refuted, is only the focus
of the next round of testing, and so it goes" (Kluge,1997:93).
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Introducción

Diferentes estudios filogenéticos han mostrado que
la subfamilia Tillandsioideae (Bromeliaceae) es un grupo
monofilético (Gilmartin & Brown. ] 987; Terry &
Brown, ]996, 1997; Terry et al., ]997). Sin embargo. la
delimitación de los géneros dentro de la subfamilia es
más o menos artificial (Smith & Downs, 1977). y los
creados recientemente no han estado sustentados por
análisis filogenéticos (Spencer & Smith. ]993; Grant,
1995). Los estudios moleculares han mostrado que sólo

los géneros Catopsis y Glomeropitcairnia son monofi-
léticos. mientras que los más numerosos, como Guz,mania.
Tillondsia y Vriesea. son polifiléticos (Terry & Brown.
1997). Así. muchas de las jerarquías taxonómicas
establecidas, a nivel de género o por debajo de él. deben
ser revaluadas en búsqueda de los grupos naturales (Grant
& Zijlstra, 1998; Terry & Brown, 1997).

Sodiroa comprende un pequeño grupo de especies que
se considera actualmente dentro del género Guzmonia
(Smith & Downs, 1977; Grant & Zijlstra, ]998). En

sentido ampJio (s.l.), el grupo está compuesto por dos
complejos de especies, Massangea y Sodiroa en sentido
estricto (s.s.), los cuales fueron considerados como

géneros independientes a finales del siglo pasado. Aún
exjste la opinión entre los estudiosos de bromeliáceas
que Sodiroa, en sentido estricto o amplio, es un grupo

natural con la posibilidad de ser ~eestablecido como
género. El objetivo de esta investigación es esclarecer la
monofília y las relaciones de parentesco del grupo
Sodiroa.

La principal característica di agnóstica de Sodima es
la fusión de los sépalos por más de la mitad de su longitud.
Por otra parte, Sodiroa s.s. y Massangea se diferencian
por: 1) ser plantas caulescentes vs acaules; 2) tener hojas
no arrosetadas vs arrosetadas; 3) tener hojas gramini-
formes vs generalmente más anchas y liguladas; 4)
presentar inflorescencia simple y densa vs simple o
compuesta, densa () laxa; 5) el ápice de los sépalos
reflexos vs rectos.

Los dos complejos de especies se distribuyen desde el
sur de Centroamérica hasta el norte del Perú, con mayor
riqueza hacia la región pacífica, especialmente en
Colombia, en las zonas de vida tropical y subandina.
Sodiroti s.s. tiene7especies (G. cariczfoha, e. graminUo-
ha, G. kalbreyeri, e. oblllsi/oha, e. ohganfa, G. peurcei y
e. sneidernii) y Massangea tiene 11 especies (e.
dissif~flora, G. glohosa, e. harlingii, e. herrerue, G.
macropoda,e. musaica,G. rosea,G. scandens, G sprucei,
y G. testudilÚs).

Materiales y métodos

Para el análisis filogenético se construyó una matriz
(Tabla 1) con 16 taxones y 25 caracteres rnorfolÓgicos
informativos (eliminando las autoapomorfias). Los datos

que sirvieron de base para el estudio se obtuvieron de la
observación de algunas poblaciones naturales en el
occidente de Colombia (departamentos de Antioquia.
Chocó, Nariño, Putumayo y Risaralda) y del estudio de
todos los especímenes depositados en los herbarios COL

Tabla I. Matriz con los taxones y los caracteres con sus estados. * indica estado polimórfico para la especie: - indica carácter
no aplicable; ? indica información no conocida.

Especies 0 I 2 3 4 5 6 7 8 9 10 II 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

P lil7dae O O I I 2 2 2 2 0 O O O I I 2 2 I O I () - 2 1

M capituligera I 0 I I 2 I I 2 I 1 O () I 3 O 2 I 2 0 O 0 O () ]
G wiffmackii I O I I 2 1 I 2 1 O I O I 3 O 2 1 2 1 I ] () 0 2

G coriostachya " 0 I I I I ] 2 I I 0 0 0 2 I I 2 2 0 0 0 ] O O I
G globoso 1 O " 1 O I 1 O O 2 I 0 O 0 I O 1 I O O 1 I 2 0 0
G fJJ/./saica " 0 O I O I I 2 I 1 ] O 0 0 I O 1 0 0 O 0 I 0 () 1
G herrerae I 0 () I I I I I 0 2 I O 0 I O I I I I I I I 2 O ()
G scandens 1 0 0 1 O ] ] 1 O 2 I I 0 ] 0 I I I ] I 1 1 2 O ()

G sprllcei " 0 0 ] I I 1 2 I 0 1 0 O I 0 1 I 1 ] I 1 I 2 0 O

G graminifolia 0 1 O O 0 0 O 0 0 2 I I 0 () I 0 0 O 0 O 0 I I I 0
G kalbreyeri O 1 O 0 0 I 0 0 () 2 ] I 0 I O O O I ] ] I I 2 1 0
G obfusilaba O I 0 0 O I 0 0 O 2 I I O 0 I O O 0 0 I 1 1 ] 0 O

G o1iganta O 1 () O () I 0 O O 2 I I O 0 O 0 1 I ] I I 2 I ()

G pearcei 0 I O O () I 0 O 0 2 I 1 O O I 0 O 0 I I 0 I I I 0
G sneidemii O 1 O O 0 I 0 0 O 2 I I 0 0 I 0 O 0 O I 0 1 1 () 0
G caricifolia 0 I O O O O 0 0 O 2 I 1 0 O I () ] 0 O 0 1 I I I ()
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HUA, JAUM, PSO y US, correspondientes a Colombia,
Costa Rica, Ecuador, Panamá y Perú.

Taxones. Se consideró como grupo interno ] 2
especies, las siete especies conocidas para Sodiroa s.s y
cinco de Massangea (G. globosa, G. musaica, G. he-
rrerae, G. scandens y G. sprucei), y como grupo externo
4 especies, Guzmania coriostachya, G. wittmackii,
Mezobromelia capituligera y Pitcairnia lindae.

Caracteres. Se codificaron 10 caracteres corres-

pondientes a estructuras vegetativas y ]5 a reproductivas,
13 de los cuales son binarios y 12 multiestado. Los
caracteres, sus estados y la codificación es la siguiente:

O. Forma de vida: (O) Terrestre; (1) Epifito.

\. Hábito de crecimiento: (O) no escandente; (1)
escandente.

2. Estolones: (O) presentes; (1) ausentes.

3. Disposición de las hojas: (O) caulescentes; (1)
arrosetadas.

4. Longitud de la vaina: (O) menos de 4 cm; (1) entre 5
y 9 cm; (2) mayor de 10 cm.

5. Color de la vaina: (O) pálida; (1) café oscuro.

6. Longitud de la lámina foliar: (O) menor de 30 cm;
(1) entre 31 y 105 cm; (2) mayor de 106 cm.

7. Ancho de la lámina: (O) menor de 0.7 cm; (1) entre
0.8-2 cm; (2) mayor de 2.4 cm.

8. Forma de la lámina: (O) lineal; (1) ligulada; (2)
lanceolada.

9. Ápice de la lámina: (O) agudo; (1) acuminado; (2)
atenuado.

10. Color de la bráctea del escapo: (O) verde; (1) rojo.

l\. Posición de la inflorescencia: (O) erecta; (1) tendida.

12. División de la inflorescencia: (O) simple; (1) com-
puesta.

13. Tipo de inflorescencia: (O) involucrada; (] ) racemosa;
(2) estrobiliforme; (3) paniculada.

14. Forma de la inflorescencia: (O) laxa; (1) densa.

15.Longitud de la inflorescencia: (O) 3-8 cm; (1) 10-25
cm; (2) más de 30 cm.

16. Número de flores: (O) mmos de 7; (1) 8-30; (2) más
de 30.

17. Longitud de la bráctea floral vs sépalos: (O) la mitad
de los sépalos; (1) 2/3-1 respecto a los sépalos; (2)
más larga qne los sépalos.

18.Apice de la bráctea floral: (O) obtusa-apiculada; (1)
aguda-acuminada.

19. Posición de la bráctea floral: (O) no envuelve la flor;
(1) envuelve la flor.

20. Presencia de pedicelo: (O) ansente; (1) presente.

2\. Unión de los sépalos: (O) libres; (1) connados.

22. Longitud de unión de los sépalos: (O) 1/3; (1) 1/2;
(2) más de 2/3 de su longitud.

23. Ápice del sépalo: (O) redondeado-obtnso; (1) agudo;
(2) atenuado.

24. Color de los pétalos: (O) verde-amarillo; (1) blanco;
(2) naranja.

Análisis filogenético. Considerando los caracte-
res como no aditivos se hicieron tres análisis, así: 1) pesos
iguales, utilizando los programas Nona 2.0 (Golohoff,
1998) y Paup* 4.0 (Swofford, 1999); 2) pesos sucesivos.
usando Paup* 4.0 y el índice de consistencia reesealonado
como función de peso (Farris, 1989);y 3) pesos implicados
(Goloboff, 1993), utilizando Peewee 3.0 (Goloboff, ]998)
y Paup* 4.0, con valores de concavidad de ]. 3 Y6. Para
todos los análisis se colapsaron las ramas no soportadas
(regla l. Swofford & Begle. 1993; Coddington & Scharff,
1994) y se evaluó el efecto de tiltrar los dados politómicos
producidos. Con Paup* se usó la opción de búsqueda exacta
"branch and bound", mientras que con Peewee y Nona se
utilizó su equivalente ":empezar; ms+". Para los árboles
obtenidos con pesos iguales e implicados con concavidad
6, se realizó el análisis de Soporte de Bremer (Bremer,
1988), usando los programas Nona y Peewee con la opeion
bs*. La distribución de los caracteres se exploró usando el
programa Clados (Nixon, 1996).

Resultados y análisis

1. Pesos iguales. Con Paup* y Nona se obtuvieron
cuatro árboles (Figura l. A-O), de 64 pasos. Cl= 0.59 y
RI= 0.76. Dos de los árboles no fueron considerados para
el análisis pues son permutaciones de los otros dos. en
donde variaba sólo la posición basal de G. coriostachya.
taxón que hace parte del grupo externo. La diferencia
entre los dos árboles considerados radica en que G.
kalbreyerilG. oliganta conforman un grupo monofilético
o uno no resuelto, en la base de Sodiroa s.s.

2. Pesos sucesivos. Se obtuvo un solo árbol (29.61
pasos, CI=0.76 y Rl=0.89). igual a uno de los obtenidos
con pesos iguales y que muestra a G. kalbreyerilG.
oliganfa como grupo no definido en la base de Sodiroa
s.s. (Figura 1B).

3. Pesos implicados. Aplicando concavidad 1 o 3 con
Paup* y Peewee, se obtuvieron dos árboles (fit] 163.5. 57%;
fit, ]98.4,64%). Uno de los árboles sugiere la misma
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A.

c.

E.

B.

P lindae

GgramiJifo/ia

G cilricifolia

G obtusl/oba

G sneídeml;

G purcei

G kalbreyeri

G o/Iganta

G herrerae

G sprucei

G scandens

G globosa

G musa;ea

M capitu/iger,

G wittmackií

G coriostachya

P lindae

G gramirifolia

G carieifolia

G obfusiloba

G sneídem;;

G pearcei

Ghlbreyeri

G oliganta

G herrerae

G spruce;

G scandens

G globosa

G musaiea

G coriostachya

M capituligera

G wittmackii

P lindae

G grami1ifolia

G cariclfalia

G pearce;

G sneidemU

G obtusiloba

G kalbreyer¡

G oliganta

G herrerae

G sprucei

G snndens

G g/obosa
G musaica

G coriostachya

M capituligera

G wittmackii

P lindae

G gramiJifolia

G cilricifolia

G pearcei

G sneidemii

G obtusiloba

G kalbreyeri

G oliganta

G globosa

G scandens

G herrerae

G sprucei

G musaiea

G coriostachya

M capifuligera

G wittmaekíi

Figura 1. Arboles obtenidos a través de los diferentes análisis. A-D: Pesos iguales. E-F: Pesos implicados. con concavidades] () 3. B. D: Pesos

implicados. con con¡;avidad 6. B: Pesos sucesivos.

D.
P lindae

G gramilifolia

G earielfolia

G pearcei

Gsneidemil

G obfusiloba

G kalbreyeri

G o/iganfa

G herrerae

G sprueei

G seandens

G globosa

G musaica

", eapifuligera

G wittmaeki¡

G eoriostaehya

F.
P lindae

G grami1ifolia

G earieifol;.,

G obtusiloba

G sneidemii

G pearcei

G kalbreyeri

G oliganta

G globosa

G scandens

G herrerae

G sprueei

G musaiea

G eoriosfachya

", eapifufigera

G wiflmaekii
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topología para Sodiroa s.s. que e] obtenido por pesos
sucesivose iguales, pero varíaal mostrar parafilético al grupo
formado por G. scandens/G. herrerae/G. sprucei (Figura
lE). El otro árbol se diferencia porque G. kalbreyerilG.
oliganta se presentan como un grupo natural y G. obtusilobol
G. sneiderni como un grupo parafi]etico (Figura lF).
Aplicando concavidad 6 con Paup* y Peewee se obtuvieron
dos árboles (fit, 217.0, 68%), uno de los cuales presenta]a
misma topología del obtenido por pesos sucesivos y de uno
de los obtenidos por pesos iguales (Figura lB). El otro
muestra a G. kalbreyerilG.oliganta como grupo natural y a
G. obtusiloba/G. sneiderni como parafilético. e igual a uno
de los obtenidos por pesos iguales (Figura ID).

Se seleccionó el árbol común obtenido en todos los

análisis (Figura 2), por ser el que resiste a más falsea-
dores. Las diferencias entre este árbol y los otros están
dadas básicamente por: 1) la posición de G. kalbreyeril
G. oliganta como politomía o como grupo resuelto en la
base de Sodiroa s.s.; y 2) ]a posicion de G. obtusilobalG.
sneiderni y de G. scandens/G. herrerae/G.sprucei como
grupos monofiléticos o parafiléticos.

1213 U 15

!1 10 a 24
, ,

" 011:2

:2 101$

o, o
92224 , "

, , o , ,
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En todos los análisis Sodiroa s.s. y s.1.aparecen como
grupos monofiléticos, mientras que Massangea no es un
grupo natural. Sodiroa en sentido amplio ya había sido
establecido como una entidad independiente por Smith
y Downs (1977), sin referirse a ella como un grupo
natural. En cuanto a Mas.<;angea,ya Luther y Kress
(1996) habían manifestado la necesidad de encontrar más
evidencia para definir la monofília de este "complejo
de especies".

Sodiroa s.l. está definido por la presencia de estolones
(2:0). Así mismo, la unión de los sépalos por más de la
mitad de su longitud (22:2,1) y e] color verde/amarillo
de los pétalos (24:0) son sinapomorfías para este mismo
grupo, exceptuando a G. musaica, la especie mas basal.

Sodiroa s.s. esta definido por el hábito escandente
(1:1), las hojas caulescentes (3:0) y con menos de 30 cm
de longitud (6:0). La inflorescencia tendida (11:1) es una
sinapomorfia, con paralelismo en G. scandens o reversión
en G. herrerae/G. sprucei. La inflorescencia con menos
de 7 flores (16:0) es una sinapomorfía con reversión en

616 n

o o ,
U 17 ~2 , "
, o , "

"

Figura 2. Cladograma seleccionado, obtenido por pesos iguales (64 pasos, CI=O.59 y Rl=O.76), sllcesivos (29.61 pasos, CI=O.76 y RI=O.89J e implicados

con concavidad 6 (Filr, 217.0, 6X%).

P. lindae

M. capituligera

G. wittmacldi

G. coriostachya

G. musaica

G. globosa

G. scandens

G. herrerae

G. sprucei

G. kalbreyeri

G. oliganta

G.pearcei

G. graminifolia
"

G. caricifolia

G. obtusiloba

G. sneidemii
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G. caricifolla. Los sépa]os agudos (23:]) son una sina.
pomorfía. con reversión en G. obtusiloba/G. sneidernii.

Considerando sólo el grupo interno, los dos análisis
de soporte de Bremer dieron la misma topología, la cual
es muy similar a la del árbol seleccionado, excepto por
la politomía terminal de G. obtusi/obaIG. sneidernii/G.
pearcei. Los análisis muestran que existe un alto soporte
para Sodlroa s.s. (45% para pesos implicados y 37% para
pesos iguales) y s.1. (29%/28 %).

Las diferentes tapologías obtenidas en los análisis se
deben principalmente a la forma como pueda ser
interpretado el carácter 23 (ápice del sépalo), ya sea como
una aparición en el nivel de Sodiroa s.s. con reversión en
G. obtuslohalG. sneidernii, o como dos apariciones
independientes en G. kalbreyeri/G. oliganta y en G. pear-
cei/G. graminifolialG. caricifolia. El comportamiento de
este carácter sugiere que se necesita más evidencia para
falsear estas topologías alternativas.

Otro grupo monofiletico que siempre permaneció en
todos los análisis fue el conformado por G. gramin(folia
y G. caricifolia, definido por el color pálido de la vaina
foliar (5:0).

Aunque los sepalos con nadas (24: 1) son un carácter
que agrupa a Sodiroa s.l. y G. coriostachya, no hay su-
ficiente evidencia para considerar a este último taxón
como el grupo hermano de Sodiroa s.l., sino que por el
contrario muestra la necesidad de explorar las relaciones
por fuera del grupo interno, ya que el carácter por si
mismo es homoplásico y es de común ocurrencia en la
mayor parte de los linajes de la familia Bromeliaceae
(Smitb & Downs, 1974, ]977, ]979).

Conclusiones

Sodima s.s. y s.l. son grupos monofiléticos claramente
definidos, mientras que Massangea es un grupo parafilético.
Sodiroa s.l. podría reestablecerse como género. El análisis
muestra que es necesario incluir más taxones que representen
a otros grupos de Guzmania y a otros géneros de la subfamilia
Tillandsioideae, para determinar el grupo hermano de
Sodiroa s.l. y sus relaciones dentro de la subfamilia.
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Resumen

González, F.: Monocotiledóneas y dicotiledóneas: Un sistema de clasificación que acaba
con el siglo. Rev. Acad. Colomb. Cienc. 23(87): 195-204, 1999. ISSN 0370-3908.

Se revisa la clasificación de las angiospermas en monocotiledóneas y dicotiledóneas. Nue-
vos análisis filogenéticos señalan que mientras que las monocotiledóneas son monofiléticas,
las dicotiledóneas no lo son, con lo cual se cuestionan de manera fundamental los sistemas de
clasificación más empleados actualmente, y se comprueba que la filogenia de las angiospermas
basales es incierta. La posible relación cercana entre las Aristolochiaceae y las monocotiledóneas
es ilustrada y se usa tal relación como una antítesis a los límites tradicionales entre mono- y
dicotiledóneas.

Palabras clave: Angiospermas primitivas, monocotiledóneas, Aristolochiaceae, sistemáti-
ca botánica, filogenia.

Abstract

Angiosperm classification based on the recognition of monocots and dicots is reviewed.
Recent studies show that monocots are monophyletic but that dicots are noL These analyses
fundamentally question the traditional systems of classification still in use, and show that the
phylogeny of primitive angiosperms remains in dispute. The putative sister-group relationship
between monocots and the Aristolochiaceae is mentioned as an antithesis of the traditional

monocot-dicot system of classification.

Keywords: Primitive angiosperms, monocots, Arislolochiaceae, sistematic botany,
phylogeny.
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Introducción

La sistemática de las angiospermas, el grupo de
plantas más diverso y dominante en la tierra, está basada
en el reconocimiento de dos grandes grupos. las
monocotiledóneas (o clase Liliopsida) y las dicotile-
dóneas (o clase Magnoliopsida), Desde el punto de vista

práctico, las características diferenciales entre estos
taxones son fáciles de observar y parecen ser mutuamente
excluyentes (Tabla I), generando un sistema de dos clases
opuestas entre sí y de igual rango taxonómico. Esta
división ha prevalecido durante más de dos siglos y ha
sido el eje central de los sistemas de clasificación más
aceptados durante el siglo XX, entre otros los de
Cronquist (1981,1988), Dahlgren (1983), Hutchinson
(1959), Takhtajan (1980, 1997) Y Thorne (1992). Sin
embargo, las relaciones filogenéticas y la diversificación
inicial de las mono- y las dicotiledóneas continúan siendo
ambiguas.

El estudio de nuevos caracteres, la reevaluación de
caracteres ya conocidos y el empleo de otros métodos en
sistemática, muestran que la clasificación de las angios-
permas no es tan simple y que la delimitación entre mono-

. y dicotiledóneas es bastante discutible. Los datos mor-
fológicos, paleobotánicos y moleculares disponibles en
la actualidad indican que la diversificación de las
monocotiledóneas ocurrió durante periodos muy tem-
pranos en la evolución de las angiospermas (Cronquist,
1988; Taylor & TayJor, 1993). El presente trabajo
sintetiza las hipótesis filogenéticas alternativas propuestas
recientemente, y presenta a la familia Aristolochiaceae
como la antítesis del sistema binario que ha prevalecido
en la clasificación de las angiospermas.

Historia

La distinción entre monocotiledóneas y dicotiledóneas
ha sido atribuída a Alberto Magno (1193-1280), quien se
basó en caracteres anatómicos del tallo (Lawrence,

1970); sin embargo, Alberto Magno empleó el término
cotyledo para referirse a estructuras tales como el peciolo,
el pedúnculo, el pedicelo, el filamento estaminal o el
funículo, más que a la o las hojas cotiledonares contenidas
en la semilla (Sprague, 1933a, b), Es claro, sin embargo,
que para el siglo XVIII ya existía una diferenciación
basada en varios caracteres. Ray (J703) resaltó las
diferencias entre estos dos grupos, incluído el rasgo
fundamental en este sistema de clasificación, es decir, la

presencia de un solo cotiledón en monocotiledóneas.

Usualmente se acepta que las dicotiledóneas evolu-
cIOnaron pnmero, una teoría ampliamente influida por

la mayor cantidad de fósiles asignables a dicotiledóneas,
y por la teoría euantial del desarrollo floral, que considera
a las flores tipo Magnolia como el prototipo de flores
primitivas. Sin embargo, los hallazgos fósiles revelan que
la diversificacjón de las monocotiledóneas ocurrió hacia
el inicio de la evolución de las plantas con flores
(Gandolfo et al. 1998; Taylor & TayJor, 1993), los cuales
datan del Hauteriviano-Barremiano-Aptiano, en el
Cretácico Inferior (aunque existen algunos hallazgos que
pueden corresponder a angiospermas fósiles del Jurásico:
véase, por ejemplo, Sun et al. 1998). Sin embargo, la
teoría alternativa de que las monocotiledóneas dieron
origen a las demás angiospermas también ha sido pro-
puesta y seriamente argumentada (véase, p. ej. Burger,
1981. entre otros).

Muchos de los caracteres tradicionalmente empleados
para diferenciar entre monocotiledóneas y dicotiledóneas
son facilmente observables. Esto ha conllevado a una

clasificación simplificada de las angiospermas, la cual
se basa en la aparente coincidencia de contrarios que
muestran los caracteres de los dos grupos de angiospermas
(Arher, 1957). Sin embargo, la mayoría de los caracteres
antes mencionados están lejos de ser universales en cada
grupo; ellos se presentan con regularidad en uno u otro
grupo, pero no constituyen sinapomorfias sen.w stricto
(Tabla 1).

La coincidencia de los contrarios genera una pregunta
más profunda en el sentido de si los estados de cada
caracter (Tabla 1) son en realidad la expresión de un
mismo caracter, 10 cual los hace homólogos, o si por el
contrario son similitudes debidas a paralelismo o
convergencia, Por ejemplo, la homología del cotiledón
en rnonocotiledóneas y de los dos cotiledones en las

dicotiledóneas ha sido cuestionada por va~ios autores
(véase p. ej. Burger, in prep.). De manera similar, surgen
preguntas acerca de la homología del profilo (cf. Arber.
1925; Meeuse, 1975; Tomlinson, 1970), o del número o

la morfología de las piezas florales (véase p. ej, Endress,
1995).

Cabe mencionar que el conocimiento de las
monocotiledóneas suele estar asociado con la morfología
de plantas comunes y usualmente cultivadas, tales L:omo

los cereales, las palmas o las orquídeas. Estas plantas,
sin embargo, están lejos de representar la \'ariación

general de esta clase. Sin embargo, recientemente se ha
dado un interés mayor al estudio comparativo y más
amplio de los diversos grupos de monocotiledÓneas
(Dahlgren & Clifford. 1981, 1982; Dahlgren & Ras-
mussen, 1983; Dahlgren et al. 1985; Davis. 1995; Rudall
et al. 1995; Tomlinson, ]970, 1995; Yeo, 1989). Estos
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Tabla 1. Caracteres diferenciales entre monocotiledóneas y dicotiledóneas. Los caracteres de monocotiledóneas presentes en
Aristolochiaceae están marcados con asteriscos.

Véase, sin embargo Tomlinson (1970). quien ex.plica que la distribución de los haces no ocurre al al.ar, y que el aparente desorden de ellos se debe
a las técnicas bidimensionales con Jas que se suele examinar el 1allo.

Monocotiledóneas Dicotiledóneas

Un cotiledón (a veces el embrión indiferenciado) Dos cotiledones (a veces 1, 3 Ó 4, ó el embrión indiferen
ciado)

Arboles (cuando hay crecimiento arbóreo) poco frecuentes. Arboles frecuentes, formados por acción de un meristema
formados por gigantismo primario secundario

CrecimientO simpodial frecuente* Crecimiento simpodial poco frecuente

Raíces sin crecimiento secundario Raíces usualmente con crecimiento secundario

Homorrizia Alorrizia por 10 general manifiesta

Hojas usualmente simples* Hojas compuestas de común ocurrencia

Profilos adaxiales* Promos usualmente laterales

Una hoja por nudo* Una, dos o varias hojas por nudo

Venación paralela (o estriada) Venación por lo general reticulada

Extremos de las venas cerrados Extremos de las venas abiertos (o libres)

Base foliar ancha* Base foliar por lo general angosta y no envolvente

Estípulas ausentes* Estípulas ausentes"O presentes

Meristema intercalar en el entrenudo y la base foliar por Meristema intercalar por lo general ausente
lo general presente

Haces vasculares esparcidosl, dispuestos radialmente, es decir, Haces vasculares en un anillo simple, no penetrando
presentes en la médula y la corteza; a veces formando dos o radialmente, rara vez presentes en la médula y/o la
más anillos corteza

Haces vasculares cerrados Haces vasculares abiertos

Cambium interfascicular ausente Cambium interfascicular usualmente presente

Plástidos tipo P en los elementos crihosos* Plástidos tipo S en los elementos cribasos

Perianto y androceo usualmente trímeros* Perianto y androceo usualmente tetrámeros o pentámeros

Desarrollo de la pared de la antera tipo "monocotiledóneas" Desarrollo de la pared de la antera tipo "dicotiledóneas"

Nectarios septales frecuentes Nectarios septales ausentes

Polen uniaperturado o derivado de polen uniaperturado* Polen usualmente triaperturado o derivado de polen
triaperturado

Microsporogénesis usualmente suceslva* Microsporogéllesis usualmente simultánea
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trabajos han generado una serie de datos en cuanto a la
biología y la clasificación del grupo, así como a la
relación evolutiva con las demás angiospermas.

Entre tanto, otros caracteres han sido explorados a
fin de buscar evidencias adicionales para definir la
relación mono- vs. dicotiledóneas. Tal es el caso del
desarrollo de la pared de la antera, una de las
características más estables pero menos conocida en la
diferenciación de tales grupos (Tabla 1; Dahlgren et al.
1985; Davis, 1966). Otro caso es el de los nectarios
septales, una característica estructural presente casi
exclusivamente en las monocotiledóneas (Endress, 1995;
Smels, 1988). Por su parte, Zimmerman & Tomlinson
(1972) investigaron en más detalle el sistema vascular de
las monocotiledóneas en un contexto filogenético y
llegaron a la conclusión de que las dicotiledóneas poseen
un sistema vascular formado unicamente por un sistema
externo, mientras que las monoc;otiledóneas poseen dos
sistemas, uno interno y uno externo.

La dificultad central radica en el reconocimiento de
caracteres monotéticos en las angiospermas. Por ejemplo,
mientras que Donoghue & Doyle (1989), y Loconle &

. Stevenson (1991) reconocen por lo menos 13 sina-
pomorfias potenciales para las monocotiledóneas,
Dahlgren & Rasmussen (1983) YDahlgren et al. (1985)
reducen unicamente a dos las sinapomorfias de las
monocotiledóneas: la presencia de un cotiledón y de
plástidos tipo P2c, es decir, con cuerpos cuneados
(triangulares) de proteína en los elementos cribosos
(Behnke 1971a, b, 1981, 1988, 1991; Behnke &
Barthlott, 1983).

La presencia de caracteres típicos de monocotiledóneas
en familias de "dicotiledóneas primitivas" tales como las
Annonaceae, Aristolochiaceae, Nymphaeaceae y Piperaceae,
ha sido reconocida por diversos autores (Burger, J977, 1981;
Dahlgren & Clifford, 1981; Huber, J977; Meeuse, 1975;
Suessenguth, 1921). Debido a la morfología de las hojas
en Dioscoreaceae, Brown (1810) ya señalaba una estrecha
relación entre esta familia y las dicotiledóneas. De pecho,
dos géneros de monocotiledóneas que actualmente forman
parte del orden Dioscoreales (Takhlajan, 1997) han sido
propuestos como taxones con afinidad cercana a las
AristoJochiaceae. El primero de ellos, Trichopus (Tricho-
podaceae), fue incluido junto con Aristolochia y Asarum en
las Aristolochiacea por Lindley (1831), con base en las

siguientes características: hojas alternas, simples. pecio-
ladas; flores bisexuales, epiginas, con cáliz tubular, 3-
lobulado, con estivación valvada y a veces iguales entre sí;
estambres 6-10, libres o adnatos al estilo o al estigma; ovario
3 ó 610cular. óvulos numerosos, dispuestos horizontalmente,

estigmas en igual número que los lóculos del ovario; y fruto
seco o suculento, 3-6 locular, con numerosas semillas, las

cuales poseen un embrión pequeño. El segundo género,
Stenomeris (Stenomeridaceae) fue propuesto por Beccari
(1870) como posiblemente relacionado con Thottea
(Aristolochiaceae), por poseer semillas con estructura
similar.

Dahlgren & Clifford (1981), han empleado además la
presencia en común de algunos de estos caracteres para
reconocer dos "pares" de grupos entre mono- y dicotile-
dóneas: Nymphaeales-AJismatiflorae, y Arales-Piperales.

A pesar de lo anterior, la clasificación de las angios~
permas en monocotiledóneas y dicotiledóneas ha prevalecido
por más de dos siglos sin cambios fundamentales, debido
quizás a las ventajas empíricas del sistema. Este esquema
ha sido el eje central de los sistemas de clasificación más
aceptados durante el siglo XX, entre otros los de Cronquist
(1981,1988), Dahlgren (]983), Hulchinson (J959),
Takhtajan (1980, 1997) YThorne (1992).

La aplicación de los métodos de la sistemática
filogenética en botánica, y el estudio comparativo de
caracteres bioquimicos. ultraestructurales y moleculares
de las angiospermas han revelado nuevas hipótesis de
parentesco entre las angiospermas; a la vez han demos-
trado que las relaciones filogenéticas y la diversificación
inicial de las mono- y las dicotiledóneas continÚan siendo
ambiguas.

Hipótesis filogenéticas alternativas

Los estudios filogenéticos de las angiospermas
realizados a partir de la década de los ochenta dan como
conclusión inicial que las monocotiledóneas son un grupo
monofilético, pero que las dicotiledóneas no lo son. En
estos nuevos esquemas, las monocotiledóneas hallan su
lugar cerca de un clado informal: propuesto inicialmente
por Dahlgren & Bremer (1985), formado por varias
familias de dicotiledóneas primitivas. entre otras las
Aristolochiaceae, Lactoridaceae. Piperaceae y Sauru-
raceae (Fig. I A). El esquema propuesto por Dahlgren &
Bremer (1985) desemboca en el reconocimiento de un

dado llamado las "paleohierbas" (Donoghue & Doyle,
1989; Fig. 1B; Loconte & Slevenson, 1991: Fig. 1C: Qui
el al. 1993; Fig. 1D; Thcker & Douglas, 1996; Fig. IF).

el cual incluye, además, a las monocotiledóneas. Aunque
la monofilia de las paleohierbas ha sido cuestionada
recientemente (Fig. 1G; véase, p' ej. Soltis el al, 1997),
algunas paleohierbas se continÚan empleando como los
grupos más cercanos a las monocotiledóneas en términos

filogenéticos (p. ej. Davis, ]995; Chase el al, 1995).
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Recientes análisis basados tanto en datos morfológicos
(Stevenson & Loconte, 1995) como moleculares
(Bharathan & Zirnrner, 1995) proponen, además de la
monofilia de las monocotiledóneas, que dentro de las
dicotiledóneas, el grupo más estrechamente relacionado
con las monocotiledóneas es el de las Aristolochiaceae
(Fig. lE). De manera similar, otros análisis que combinan
datos morfológicos y moleculares obtienen como una de
las posibles opciones una relación de grupos hermanos
entre las monocotiledóneas y las Aristolochiaceae (Fig.
]H; Nandi et al. 1998).

Otros estudios realizados a partir de datos moleculares
(APG, 1998; Fig. 11;Qiu et al. 1993; Fig. ID; Soltis et al.
1997; Fig. IG), llegan a conclusiones similares en cuanto
que no obtienen dos dados basales en las angiospermas y
que puedan corresponder con los conceptos tradicionales
de monocotiledóneas y dicotiledóneas. Las monocotile-
dóneas se mantienen como grupo monofilético, en medio
de varios grupos de dicotiledóneas que sugieren una vez
más. su condición parafilética. Soltis et al. (1997) presentan
una hipótesis alternativa en la cual miembros de los órdenes
Laurales, o del dado formado por el orden Magnoliales más
algunas paleohierbas ("Paleohierbas 11", formadas por las
Nymphaeaceae y Chloranthaceae, entre otras) son los
posibles grupos hermanos de las monocotiledóneas (Fig.
1G). El esquema filogenético propuesto por el APG (1998),
aunque no resuelto. muestra seis cIados basales (Fig. 11)
correspondientes a los órdenes Ceratophyllales, Laurales,
Magnoliales y Piperales, más las monocotiledóneas y las
llamadas eudicotiledóneas (esto es, las dicotiledóneas con
polen uicolpado, triporado o tricolporado).

Si se comparan los posibles candidatos a ser grupos
hermanos de las monocotiledóneas, son las Aristolo-
chiaceae las que comparten con las monocotiledóneas una
mayor cantidad de caracteres morfológicos, palinológicos
y ultraestructurales taxonomicamente significativos. Estos
caracteres son:

1. Crecimiento simpodial frecuente, especialmente en
los géneros Asarum y Saruma (González 1999a, b).

2. Profilo adaxial (Fig. 2 A, C; Duchartre, 1854;
González, 1990, 1999a, b; Huber. ]985. 1993).

3. Hojas simples, alternas, estrictamente dísticas, con
la base foliar ancha (Fig. 2 A; Duchartre, 1854;
González 1999a, b).

4. Plástidos tipo P2c en los elementos cribosos. Uno
de los más recientes y convincentes argumentos
en favor de la estrecha relación Aristolochiaceae-

monocotiledóneas, se deriva de estudios ultraes-

tructurales de los plástidos presentes en los ele-
mentos cribosas. Asarwn y Saruma son los únicos
géneros de dicotiledóneas que poseen plástidos tipo
P2c (Behnke, 1971a, b, 1981, 1988, 1991; Behnke
& Barthlott, 1983); este tipo de plástidos corres-
ponde a uno de los caracteres más generalizados
en las monocotiledóneas.

5. Inflorescencias parciales basicamente en cimas
(por 10 general ripidios), con los grupos más pri-
mitivos de tipo monotélico y crecimiento simpodial
(González, 1999a. b).

6. Flores básicamente trimeras (Fig. 2 B-E; Endress.
1995; González 1999a, b; Huber, 1985; Leins &
Erbar, 1985, 1995; Leins et al. 1988).

7. Polen monosulcado o derivado de polen monosulcado
(Fig. 2 F; Dickison, 1992; González, 1999a; Walker.
1974, 1976). En el géneroSarumu (Aristo]ochiaceae)
el polen es monosulcado (Dickison, 1992; Erdtrnan.
1952; Walker. 1976). E] polen de los demás miem-
bros de las Aristolochiaceae (Aristolochia. A.W/"lUl1

y Thottea) se ha considerado derivado de polen
monoaperturado (Walker, 1974).

8. Microesporogénesis usualmente sucesiva (Davis.
]966)

La similitud morfológica de las flores de las Aristo-
lochiaceae (especialmente Asarum) con las de monoco-
tiledóneas tales como los géneros Trichopus, Stenomeris
y Tlleca, del orden Dioscoreales es explicada por Endress
(1995) como convergencias debidas a síndrome s de
polinización similares. Si esto es así. quedan por explicar
los demás caracteres compartidos entre las Aristolo-
chiaceae y las monOCOtlledóneas, los cuales sugieren un
origen por ancestro en común, más que por adquisiciones
independientes, en estos dos taxones.

El problema aquí expuesto tiene que ver con el origen
y la diversificación temprana de las angiospermas. 10 que
Darwln llamó "el misterio abominable". Los estudios

mencionados anteriormente aportan nuevas evidencias.
pero la lectura comparativa de éstas no arroja una
respuesta única para las relaciones fundamentales de los
grupos mayores de las angiospermas.

Conclusión

De los dos grupos de angiospermas tradicionalmente
reconocidos, son las monocotiledóneas las únicas que
representan un taxon monofilético. Las dicotiledóneas son
un grupu parafilético. Las hipótesis filogenéticas mÚs
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Figura 1. Varios análisis filogenéticos de las angiospermas hasa\es.

A. Dahlgrcn & Bremer (1985). B. Donoghue & Doyle (1989). C. Loconte & Stevenson (1991). D. Qiu et al. (1993). E. Stevenson & Loconte (J 1)95).
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F. Tucker & Douglas (1996). G. Soltis et al. (1997). H. Nandi et al. (1998). l. APG (1998).
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recientes de las angiospermas proponen a miembros de los
órdenes Piperales, Ceratophyllales, Laurales o Magnoliales
como posibles grupos hennanos. Si empleamos evidencias
morfológicas, en efecto son las Aristolochiaceae las que
poseen una serie de caracteres que permiten sugerirlas como
las más cercanamente relacionadas con las monoco-

tiledóneas. Por 10 tanto, si los criterios de delimitación de

las monocotiledóneas se amplían más allá de la presencia
de un único cotiledón, las Aristolochiaceae bien podrían
ser parte de este grupo monofilético.

En consecuencia, los sistemas de clasificación más
empleados durante la segunda mitad del siglo XX,
basados en las subclases propuestas por Cronquist,
DahIgren, Takhtajan y Thorne quedan seriamente reva-
luados. Las hipótesis alternativas son, sin embargo,
inciertas. debido a que existe incongruencia de caracteres
morfológicos y moleculares, y a que estas nuevas hipótesis
son susceptibles a ser falseadas con la inclusión de nuevos
taxones o nuevos.caracteres, o con estudios más detallados
de caracteres incompleta mente analizados. Por lo tanto.
nuestro conocimiento, en el final del siglo, regresa a un
estado en el cual las relaciones fundamentales de las

angiospermas permanecen ambiguas.

Si bien es cierto que para efectos prácticos y pedagó-
gicos, el sistema mono- vs. dicotiledóneas es funcional y
de uso común. también es cierto que no refleja las rela-
ciones naturales de las angiospermas. que resulta obsoleto
a la luz de los nuevos datos. y que conduce a una visión
estática y sjmplista de una de las preguntas fundamentales
en la sistemática botánica: La diversificación temprana
de las angiospermas.
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