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Resumen

Un analisis cladistico de los taxa neotropicales de la familiaAristolochiaceae, basado en 41
caracteres morfolégicos, permite evaluar la filogenia de Aristolochia sect. Gymnolobus
Duchartre y su relacién con los otros miembros de la subfamilia Aristolochioideae sensu
Schmidt (1935), Euglypha Chodat & Hassler y Holostylis Duchartre. Se obtuvo un unico
cladograma, completamente resuelto, que muestra que el género Aristolochia resulta
ser parafilético. Los dos clados basales dentro del grupo interno son Aristolochia ser.
Thyrsicae F. Gonzalez seguido por A. subsect. Pentandrae Duchartre. Los dos géneros
monotipicos de Suramérica, Euglypha y Holostylis, resultan incluidos dentro de Aristolochia;
éstos resultan ser los grupos hermanos de Aristolochia subser. Hexandrae y Aristolochia
subser. Anthocaulicae F. Gonzélez, respectivamente. Por lo tanto, se propone la subordi-
nacién de éstos dentro de Aristolochia, a fin de aplicar el concepto de monofilia a nivel
genérico. En consecuencia, se proponen los cambios nomenclaturales requeridos.

Palabras clave: Aristolochiaceae, cladistica, Aristolochia, Euglypha, Holostylis.

Abstract

A cladistic approach to the Neotropical Aristolochiaceae, based on 41 morphological
characters, was conducted to evaluate the phylogeny of Aristolochia sect. Gymnolobus
Duchartre along with the other two genera of the subfamily Aristolochiodeae sensu Schmidt
(1935), Euglypha Chodat & Hassler, and Holostylis Duchartre. A single cladogram was
obtained, in which the genus Aristolochia is shown to be paraphyletic; the basal branch
within the ingroup is Aristolochia ser. Thyrsicae F. Gonzélez, followed by A. subsect.
Pentandrae Duchartre. The two monospecific South American genera Euglypha and
Holostylis resulted to be placed in crown clades, as the sister groups of Aristolochia
subser. Hexandrae, and Aristolochia subser. Anthocaulicae F. Gonzalez, respectively.
Therefore, the inclusion of these two genera within Aristolochia is required if monophyly
is to be maintained at a generic level. Finally, the required nomenclatural combinations
are proposed.

Key Words: Aristolochiaceas, cladistics, Aristolochia, Euglypha, Holostylis.

Introduccién

La familia Aristolochiaceae consta de 6-12
géneros, de acuerdo con la autoridad consul-
tada (Tabla 1). Las aproximadamente 180 es-
pecies neotropicales han sido tradicionalmente
incluidas en 3 géneros (cf. Schmidt 1935;
Hoehne 1942; Ahumada 1967); Aristolochia
L., extendido también al Viejo Mundo, es el
mas diverso, en tanto que los otros dos,
Euglypha Chodat & Hassler y Holostylis

Duchartre, restringidos al centro de Suramé-
rica, son monotipicos. En conjunto, estos gé-
neros constituyen la subfamilia Aristolo-
chioideae (sensu Schmidt 1935, equivalente
a la tribu Aristolochieae sensu Huber 1993;
véase Tabla I), taxén considerado como na-
tural por muchos de los monografistas de la
familia, por la posesién de flores con perianto
uniseriado, zigomérfico y tubular (Klotzsch
1859; Duchartre 1864; Schmidt 1935; Hoehne
1942; Huber 1993). Sin embargo, las relacio-
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Tablal. Esquemas de clasificacién de la familia Aristolochiaceae.
Autor Subfamilia Tribu Subtribu Género
KLOTZSCH Asaroideae Sarumeae Saruma
(1859);
SCHMIDT
(1935);
HOEHNE
(1942)
Asareae Asarum s.l.
Bragantieae Thottea s.1.
Aristolochioideae | Aristolochieae Aristolochia s.l.
Holostylis
Euglypheae Euglypha
DUCHARTRE Asaroideae Asarum
(1864) ; Saruma
HOEHNE
(1927);
GREGORY
(1956)
Bragantioideae Thottea s. str.
(Apamoideae) Apama
Bragantia
Aristolochioideae Aristolochia
Euglypha
Holostylis
HUBER (1993) | Asaroideae Asarum
Saruma
Aristolochioideae | Bragantieae Asiphonia
Thottea
Aristolochieae Isotremantinae Isotrema
Endodeca
Aristolochiinae Pararistolochia
‘Howardia’
Einomeia
Euglypha
Holostylis

Aristolochia s. str.




Gonzélez, F.: Fil

nes dentro de la subfamilia son conflictivas;
las clasificaciones existentes hasta el momen-
to (Tabla I) muestran tres variantes:

(1) Aristolochia y Holostylis estan més rela-
cionados entre si que con Euglypha; por lo
tanto, forman parte de tribus diferentes,
Aristolochieae y Euglypheae (Schmidt 1935;
Hoehne 1942),

(2) No existe relacién clara entre los tres gé-
neros (Duchartre 1864; Hoehne 1927,
Gregory, 1956).

(3) Aristolochia es un ensamblaje de seis gé-
neros, cuatro de los cuales, Aristolochias. str.,
Einomeia, ‘Howardia’ y Pararistolochia, es-
tdn mas cercanamente relacionados con
Euglypha y Holostylis que los otros dos,
Isotrema y Endodeca (Huber 1993).

Como se aprecia en la ultima hipétesis, la ho-
mogeneidad de Aristolochia continda siendo
discutida; esta hipdtesis tuvo su origen en los
trabajos de Rafinesque (1828, 1836), y de
Klotzsch (1859). Rafinesque (1. c.) segregd 15
diferentes géneros, usando principalmente ca-
racteres relacionados con la morfologia del
perianto. Klotzsch (1. ¢c.) retomd algunos de los
conceptos aplicados por Rafinesque y propuso
un esquema para dividir Aristolochia en cinco
géneros. A pesar de que la mayoria de los
monografistas del género en todo el mundo
(Duchartre 1864; Schmidt 1935; Hoehne 1942;
Davis & Khan 1961; Pfeifer 1966, 1970; Ahu-
mada 1967; Hou 1984; Nardi 1984; Ma 1989,
1992, entre otros) reconocen Aristolochia en
sentido amplio, actualmente existen otras dos
opiniones; la primera considera dos géneros,
Aristolochia y Pararistolochia Hutch. & Dalz.
(Hutchinson & Dalziel 1928; Parsons 1996;
Poncy 1978); la segunda, propuesta por Huber
(1960, 1985, 1993), segrega cinco géneros adi-
cionales (Tabla I), revalidando los géneros de
Klotzsch (1. c.) y Hutchinson & Dalziel (1. c.).
Sin embargo, ninguno de estos trabajos ha re-
visado la filogenia de Aristolochia sensu lato
y de los otros dos géneros que forman parte de
la subfamilia Aristolochioideae, Euglypha y
Holostylis. ; :
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En los ya clasicos tratamientos hechos por
Duchartre (1854, 1864), la gran mayoria de
las especies neotropicales fue incluida en
Aristolochia sect. Gymnolobus Duchartre, res-
tringida al trépico americano; al mismo tiem-
po, Duchartre (1. c.) reconocié dos subseccio-
nes dentro de dicho tax6n; las especies con 6
estambres, 6 carpelos y ginostemo 6-lobado
(para éstos y los demds términos descriptivos
propios de las estructuras florales en la fami-
lia, cf. Schmidt 1935; Pfeifer 1966; Endress
1994) constituyen la subseccién Hexandrae;
y las especies con 5 estambres, 5 carpelos y
ginostemo 5-lobado, la subseccién Pentan-
drae. Aristolochia sect. Gymnolobus se asu-
me como monofilético, teniendo en cuenta que
todas sus especies, ademas de que poseen
ginostemo 5 6 6-lobado, los l6bulos del
ginostemo son enteros. Este taxon fue inclui-
do por Schmidt (1935) dentro del subgénero
Orthoaristolochia. Solamente nueve de las
especies neotropicales forman parte de otro
subgénero, Siphisia Schmidt, caracterizado
por el ginostemo 3-lobado, por lo cual no fue
considerado en el presente trabajo.

Dentro de Aristolochia subsect. Hexandrae,
diversas subdivisiones han sido propuestas, la
mayoria de ellas descritas con base en la for-
ma del perianto (Duchartre 1854, 1864;
Masters 1875; Hoehne 1927, 1942; Schmidt
1935; véase también Gonzélez 1990, para una
historia taxondmica detallada al respecto). En
Aristolochia, 1a forma del perianto es sin duda
importante para el reconocimiento de espe-
cies, pero su valor en el estudio de las rela-
ciones filogenéticas quizds no sea decisivo.
La extraordinaria variabilidad de la forma del
perianto entre especies correspondientes a una
misma seccién o subseccidn, y la notable si-
militud de dicha estructura en especies perte-
necientes a secciones, o incluso subgéneros
diferentes, hace que la clasificacion infrage-
nérica sea arbitraria. Adicionalmente, la ex-
trema dificultad para describir y precisar
estados discretos en la forma y tamaiio del
perianto, convierte a dicho carécter en artifi-
cioso y poco practico, més si se tiene en cuen-
ta su posible relacién funcional con los
procesos de polinizacién. Por lo tanto, ha sido
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propuesta una clasificacion alternativa que
emplea una fuerte correlaciéon de caracteres
morfolégicos de las hojas, las inflorescencias,
los frutos y las semillas (Gonzalez 1990,
1991, 1994); en ésta, los taxa resultantes no
muestran indicios claros de similitud morfol4-
gica en la forma del perianto.

El presente trabajo tiene como objetivo fun-
damental, el proponer una filogenia de los
miembros neotropicales de la familia Aristolo-
chiaceae, esto es, Aristolochia sect. Gymno-
lobus, y los géneros Euglypha y Holostylis.
Por lo tanto, este estudio permitird evaluar las
tres hipdtesis existentes, mencionadas ante-
riormente. Finalmente, se pretende probar si
los caracteres de estos dos ultimos taxones son
suficientes para definirlos como géneros di-
ferentes, y en consecuencia, probar la monofi-
lia de Aristolochia sensu lato.

Materiales y métodos

CARACTERES. La matriz de datos para los nue-
ve taxones terminales incluye 41 caracteres
(Apéndice 1). La mayoria de los caracteres
(32) fueron binarios; los caracteres multies-
tado (9) fueron tratados como no polarizados,
a fin de evitar juicios a priori (cf. Kitching
1992; Scotland 1992). Del total de 343 cel-
das en la matriz, 14 celdas (3.7%) correspon-
den a polimorfismos, es decir, caracteres con
dos 0 méis estados presentes en el mismo
taxon. Los polimorfismos parciales fueron
codificados con el signo ($) en tanto que para
aquellos totales se uso un asterisco (*); los
polimorfismos parciales son mencionados en
el cardcter correspondiente (Apéndice 1).
Datos no conocidos (0.26%) fueron codifica-
dos con el signo de interrogacién (?), en tanto
que los caracteres no aplicables (11 celdas,
2.91%) fueron codificados con un guion (-).
La elaboracién e interpretacion de la matriz,
la codificacioén de los caracteres, y la obten-
cién del cladograma fueron hechos a través
de DADA versién 1.0000000001 y CLADOS
versién 1.4.95 (Nixon, 1995). La matriz fue
analizada y el cladograma computado median-
te HENNIG 86 versién 1.5 (Farris, 1988),
usando las opciones bb, ie, ie-, mh y mh*.
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TAXONES

GRUPO INTERNO (INGROUP). El grupo interno
consiste de los cuatro taxones que constitu-
yen Aristolochia sect. Gymnolobus Duchartre,
caracterizados por la posesion de ginostemo
5 6 6-lobado, con lébulos entero. Ademas,
se incluyeron aqui los géneros Euglypha y
Holostylis, debido a que estos dos géneros son
simpatricos con Aristolochia sect. Gymno-
lobus, y porque también poseen ginostemo 6-
lobado, condicién diagndstica para Aristolo-
chia sect. Gymnolobus. En resumen, los
taxones terminales del grupo interno son:

Aristolochia subsect. Pentandrae Duchartre.
Fue examinado material de herbario de 25 de
las 36 especies conocidas de este taxén
(Apéndice II), mas la bibliografia pertinente
(Duchartre 1854, 1864; Schmidt 1935;
Pfeifer 1970). Huber (1993) revalidé el gé-
nero Einomeia Raf., para segregar a este gru-
po de especies. Todas las especies de este
taxon poseen flores bracteadas, con 5 estam-
bres, 5 carpelos, ginostemo 5-lobado, capsu-
las con los septos fusionados durante la
dehiscencia, y semillas triangulares.

Aristolochia ser. Thyrsicae F. Gonzélez. Fue
estudiado material de todas (16) las especies
conocidas de este taxdn (Apéndice II). To-
das las especies de este taxdn poseen zonas
de abscicion en la base del peciolo, del raquis
de la inflorescencia, y del pedianculo floral,
inflorescencias parciales en ripidios bracteo-
lados, cépsulas con septos fragmentados, y
semillas bialadas, transversalmente oblongas.

Aristolochia ser. Hexandrae : Este grupo, con
cerca de 120 especies, es el més diversificado
en el neotrépico; éstas poseen en comin
inflorescencias parciales unifloras, ebractea-
das, semillas unialadas o con un ala vestigial
o transformada en arilo glutinoso; ademads, no
se forma zona basal de abscicion en el pecio-
lo ni en el pedinculo floral. Dos subseries
han sido propuestas dentro de este taxdén
(Gonzalez 1990, 1991, 1994): Aristolochia
subser. Hexandrae (cuyas especies poseen
florescencias terminales, foliosas), de la cual
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fueron estudiadas para este trabajo cerca de
100 especies (Apéndice II), el equivalente a
aproximadamente al 80% de dicha subserie;
y Aristolochia subser. Anthocaulicae F. Gon-
zdlez (cuyas especies poseen especies con
florescencias laterales, caulifloras, bracteo-
sas), de la cual fueron estudiadas todas las
especies conocidas (Apéndice II).

Euglypha Chodat & Hassler. Este género fue
segregado por Schmidt (1935) en su propia
tribu, Euglypheae, dentro de la subfamilia
Aristolochioideae (Tabla I). Los especimenes
examinados son citados més adelante, en los
aspectos taxonémicos del presente trabajo.

Holostylis Duchartre. Los especimenes exa-
minados son listados més adelante. Los
especimenes examinados son citados més
adelante, en los aspectos taxonémicos del
presente trabajo.

GRUPO EXTERNO (OUTGROUP), A fin de polari-
zar los estados de los caracteres, se efectud
una comparacion mediante el uso de un gru-
po externo. Este tipo de comparaciones per-
mite reconocer los estados apomorficos
(Eldredge & Cracraft 1980; Watrous &
Wheeler 1981; Maddison et 4l. 1984; Kitching
1992). De los nueve taxa terminales, tres fue-
ron considerados el grupo externo, Asarum,
Saruma y Thottea; todos estos géneros perte-
necen a la familia Aristolochiaceae. La
escogencia de diferentes grupos externos per-
mite incluir una mayor variacion de las ca-
racteristicas dentro de éste (cf. Stuessy &
Crisci, 1984), a la vez que aporta elementos
de juicio reales (taxones) en vez de grupos hi-
potéticos; esto hiltimo garantiza que los resul-
tados puedan ser sujetos a prueba (cf. Ax
1987). Una razén adicional en este caso con-
siste en el pobre conocimiento de la filogenia
de los géneros que constituyen la familia
Aristolochiaceae (cf. Weintraub 1995); en
tales casos, dos o més grupos externos redu-
cen la posibilidad de que éstos resulten for-
mando parte del grupo interno.

La seleccion del grupo externo se baso en dos
criterios; en primer término, el trabajo de
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Loconte & Stevenson (1991), en cuyo anali-
sis los grupos hermanos de la subfamilia
Aristolochioideae resultaron ser, consecutiva-
mente, los géneros Asarum y Saruma. En se-
gundo término, Thottea se tomb como parte
del grupo externo, teniendo en cuenta la hi-
potesis filogenética implicita en Huber (1985,
1993), en la cual Thottea, Aristolochia,
Euglypha y Holostylis (Tabla I), forman en
conjunto la subfamilia Aristolochioideae, con
base en los siguientes caracteres: plantas le-
fiosas, con tricomas uncinados, ovario com-
pletamente infero, y perianto caduco después
de antesis, por medio de una zona de abscicién
en el 4pice del ovario.

Los datos correspondientes a Saruma, géne-
ro monotipico del centro de la China, fueron
obtenidos a partir de los siguientes ejempla-
res de herbario: Bartholomew, B. et al. 1592
(NY), Henry, A. 6676 (G, GH), 6683 (GH),
Jiang, Z.D. & G.F. Tao 379 (NY), Wilson, E.
H. 1832 (NY). Datos complementarios se ob-
tuvieron de Ching-Yung & Chun-Shu (1988),
Dickison (1992), Gregory (1956), Leins &
Erbar (1995), Oliver (1889), Schmidt (1935),
Tucker & Douglas (1996) y Wagner (1907).

Con relacién a Asarum, género de cerca de
100 especies que crecen en regiones templa-
das del hemisferio Norte, fue examinado ma-
terial de herbario de 11 especies (Apéndice
II), depositado en NY, y especimenes vivos
de A. canadense L., A. europeum L.y A.
shuttleworthii Britten & Baker, cultivados en
el Jardin Botanico de Nueva York. Estas ob-
servaciones fueron complementadas con los
trabajos de Duchartre (1864), Eichler (1875,
1878), Hayata (1915), Schmidt (1935), Araki
(1953), Gregory (1956), Blomquist (1957),
Bowman (1973), Cheng & Yang (1983), Leins
& Erbar (1985), Gaddy (1987), Sugawara
(1987), Ching-Yung & Chun-Shu (1988), Hua-
Shing et al. (1988), Endress & Hufford (1989)
y Huang et al. (1995). Aunque algunos auto-
res segregan varios géneros a partir de Asa-
rum, €l concepto seguido en este trabajo es el
de considerar Asarum en sentido amplio (cf.
Cheng & Yang 1983).
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Por su parte, los caracteres del género
Thottea, un grupo poco conocido de cerca de
28 especies distribuidas en India, Sri Lanka,
Bangladesh, Birmania, Tailandia, Vietnam,
China y Malasia, fueron obtenidos a partir de
ejemplares de herbario (depositados en NY)
de 8 especies (Apéndice II), y de los trabajos
de Duchartre (1870), Solereder (1889), van
Steenis (1931), Schmidt (1935), Wyatt (1955),
Bowman (1973), Dan et al. (1996), Hou
(1981, 1984), Swarupanandan (1983), Renuka
& Swarupanandan (1986), Leins et al. (1988)
y Shu-Mei (1988). Aligual que en el caso de
Asarum, existen varias delimitaciones gené-
ricas de Thottea, de las cuales se siguid la de
Hou (1981, 1984), quien considera este gé-
nero en sentido amplio.

Resultados

Se obtuvo un tnico cladograma completamen-
te resuelto (Fig. 1), con todas las opciones
empleadas. El cladograma tiene una longitud
de 53 pasos, un Indice de Consistencia (IC) de
0.86 y un Indice de Retencién (IR) de 0.72.
De los tres grupos externos, Thottea resulta
ser el género hermano del grupo interno; esta
relacién, una de las més estables en el clado-
grama, estd soportada por lo menos por 7
sinapomorfias: Plantas lefiosas (por lo menos
en la raiz y/o rizoma; carédcter 1-1), con
tricomas uncinados (caracter 5-1) y células
siliceas (caracter 6-1); pedinculo floral mas
corto que el ovario (caracter 13-1); perianto y
ginostemo caducos, debido a la presencia de
una zona de abscicién por encima del ovario
(caracter 17-1); polen rugulado (caracter 27-
2); y ovario lineariforme (caracter 31-1).

Monofilia de la subfamilia Aristolochioideae
sensu Schmidt (Tabla I): Las sinapomorfias
para esta subfamilia son: perianto zigomérfico
(caracter 16-1), tubular (caracter 15-2), dife-
renciado en utriculo, tubo y limbo (caracter
18-1); estambres uniseriados (caracter 23-2);
estambres 6 (caricter 22-4); ginostemo com-
pacto, sin diferenciacion de filamento y tejido
carpelar (caricter 24-1). Los profilos foliosos
(carécter 2-0) resultan ser una homoplasia en
esta subfamilia, presente también en Saruma.
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Aristolochia ser. Thyrsicae es el clado mas
basal dentro del grupo propio (Fig. 1). Los
caracteres apomorficos consisten en la pose-
sién de capsulas con septos cancelados (ca-
racter 35-1) y semillas con dos alas (caracter
39-2). Adicionalmente, las especies de esta
serie exhiben dos caracteres homoplasicos, la
presencia de zona basal de abscicién en el
peciolo (caracter 3-1), que aparece como ad-
quisici6én independiente en Asarum; y las se-
millas planas (cardcter 38-1) (presentes en
Aristolochia subsect. Pentandrae y en algu-
nas especies de A. subser. Hexandrae). Las
sinflorescencias tirsicas (caracter 9-0), con
inflorescencias parciales en ripidios o cinci-
nos, definido como caracter diagnostico para
esta serie, resulta ser plesiomérfico.

Dos sinapomorfias soportan la monofilia del
clado (Aristolochia subsect. Pentandrae
((Euglypha- A. subser. Hexandrae) (Holostylis
- A. subser. Anthocaulicae))), las sinflores-
cencias racemosas (cardcter 9-1), y la rafe
engrosada (caracter 40-2).

Aristolochia subsect. Pentandrae, un grupo de
especies subarbustivas del sur de los Estados
Unidos y México, resulta caracterizado por las
siguientes apomorfias: presencia de 5 estam-
bres (caracter 22-5) y 5 carpelos (caracter 29-
1), septos de la cépsula fusionados durante la
dehiscencia (caracter 36-1); dos homoplasias
ocurren también en este taxon: la dehiscencia
septifraga (caracter 34-1), la cual aparece in-
dependientemente en Thottea; y las semillas
planas (caracter 38-1), presentes en Aristolo-
chia ser. Thyrsicae y en algunas especies de
Aristolochia subser. Hexandrae.

El clado siguiente, definido por la sinapo-
morfia flores ebracteadas (caracter 12-1) in-
cluye, por un lado, Aristolochia subser.
Hexandrae + Euglypha, y por otro Aristolo-
chia subser. Anthocaulicae + Holostylis (Fig.
1). Los demas caracteres diagndsticos des-
critos por Gonzalez (1990, 1991) para las
subseries Hexandrae y Anthocaulicae, resul-
tan ser plesiomérficos a este nivel: plantas
holocaulicas (caracter 7-0), con sinflores-
cencias racemosas (caracter 9-1), ausencia de
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zona de abscicion en la base del peciolo (ca-
racter 3-0), cépsulas con septos enteros (ca-
racter 35-0), y semillas ovoides o elipsoidales,
sin alas (caracter 39-0) o unialadas (caracter
39-1). Euglypha es el grupo hermano de
Aristolochia ser. Hexandrae , a juzgar por el
mayor desarrollo del pedinculo floral con re-
lacion al ovario (caracter 13-0). Aunque este
caracter se presenta también en Asarum y
Saruma -en otras palabras, es homoplasico-
hay razones para considerar su presencia en
Aristolochia como adquisicion independien-
te (sinapomorfia secundaria); a este respecto,
es particularmente importante recalcar la po-
sibilidad de que el desarrollo floral del ovario
en Asarum y Saruma (cf. Leins & Erbar 1985,
1995; Tucker & Douglas 1996), por una par-
te, y en Aristolochia s.1. (obs. pers.) por otra,
sea diferente. Esta hipétesis esta siendo so-
metida a prueba mediante estudios de onto-
genia y anatomia floral por el autor del
presente trabajo.

Las autapomorfias de Euglypha son: la cons-
triccion en la base del utriculo a manera de
un estipite entre el ginostemo y el ovario (ca-
racter 19-1); y los frutos indehiscentes (ca-
racter 33-1), con una semilla por carpelo
(caracter 37-1). Por su parte, Aristolochia
subser. Hexandrae es el tnico taxon para el
cual, hasta el momento, no ha sido posible
reconocer ninguna autapomorfia (Fig. 1); es
entonces posible que sea parafilético. La in-
clusién en el anélisis de caracteres adiciona-
les y de especies representantes de los taxones
del Viejo Mundo, permitira obtener resulta-
dos adicionales.

Holostylis + Aristolochia subser. Anthocaulicae
conforman un grupo monofilético (Fig. 1), a
juzgar por dos sinapomorfias, el modelo de
inflorescencia tipo antocéulo (caracter 7-1), y
la reduccion de los forofilos (caracter 10-1).
El modelo antocéulo, propuesto para plantas
tropicales por Mora-Osejo (1987), puede ser
considerado en el caso particular de las
Aristolochiaceae, como un caricter compues-
to, ya que implica varias transformaciones:
Predominancia y prolificacién vegetativa del
eje principal y las ramificaciones de orden
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menor; sinflorescencias siempre originadas en
brotes laterales; y estructuras vegetativas de
las sinflorescencias (foréfilos y entrenudos) re-
ducidas. Adicionalmente, en estos dos taxa
los profilos se reducen, condicién que aparece
como adquisicién secundaria (nétese que esta
condicién también aparece en los miembros del
grupo externo Asarum y Thottea; Fig. 1).

Holostylis fue descrito como género aparte
de Aristolochia por presentar el ginostemo no
lobulado y el perianto campanulado, poco di-
ferenciado en utriculo, tubo y limbo. Con res-
pecto al primer caracter, observaciones
detalladas permiten apreciar seis 16bulos ru-
dimentarios en el ginostemo de H. reniformis
Duchartre (Hoehne 1942; obs. pers.); ésta
constituye la tnica clara autapomorfia de di-
cho taxon (caracter 25-1). Con respecto al se-
gundo, si bien es cierto que no ocurre
diferenciacion del perianto en utriculo, tubo
y limbo en Holostylis, como tampoco ocurre
en Asarum, Saruma 'y Thottea (caracter 18-0,
posiblemente homoplésico), parece ser que la
ontogenia floral de Holostylis sea diferente,
debido a que da como resultado un perianto
zigomoérfico y unilobado (en los otros géne-
ros es actinomorfico y trilobado); por lo tan-
to, es posible plantear la hipdtesis de que la
formacion del perianto en Holostylis sea una
autapomorfia adicional.

Finalmente, las autapomorfias de Aristolochia
subser. Anthocaulicae consisten en la cauli-
floria primaria (caracter 8-1) y la reduccién
extrema de los entrenudos en las inflores-
cencias caulifloras (caracter 11-1).

Discusion

Se propone aqui que el reconocimiento a ni-
vel genérico de Euglypha y Holostylis ha sido
una consecuencia adicional del sistema de
monocaracteres que ha prevalecido a lo largo
de la historia taxonémica de la familia, el cual
ha sobrevalorado la importancia de la forma
del perianto en la sistematica de los taxones.
Prueba de ello es que al analizar dichos ca-
racteres diagndsticos junto con caracteres re-
lacionados con morfologia del polen, de los
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organos vegetativos, de las inflorescencias,
y de frutos y semillas, los grupos mas cerca-
nos de ambos géneros se encuentran en los
clados mas distales en el cladograma.
Adicionalmente, estudios anatdmicos revelan
similitudes adicionales entre Aristolochia y
Holostylis (Carlquist 1993); particularmen-
te, es de mencionar la presencia de traqueidas
en ambos géneros. Por otra parte, con la in-
clusiéon de Euglypha como parte de
Aristolochia, se refuta la existencia de la tri-
bu Euglypheae, propuesta por Schmidt (1935)
como taxon diferente dentro de la subfamilia
Aristolochioideae (Tabla I). Un analisis mas
extenso de la filogenia de Aristolochia, in-
cluidos los miembros paleotropicales, actual-
mente en proceso por parte del autor del
preseite trabajo, permitird proponer una cla-
sificacién alternativa, basada en el reconoci-
miento de taxones monofiléticos.

Los resultados obtenidos no apoyan la segre-
gacién de los miembros neotropicales de
Aristolochia en varios géneros, efectuada ini-
cialmente por Rafinesque (1828, 1836) y
Klotzsch (1859), y revalidada mas reciente-
mente por Huber (1960, 1985, 1993). Dos de
los géneros segregados por estos autores es-
tan incluidos en el presente analisis, ‘Howar-
dia’ Klotzsch y Einomeia Raf. El cladograma
aqui obtenido (Fig. 1) muestra por una parte,
que ‘Howardia’, equivalente a Aristolochia
ser. Thyrsicae + A. subser. Hexandrae +A.
subser. Anthocaulicae, no es monofilético; y
por otra, que Einomeia, equivalente a Aristo-
lochia subsect. Pentandrae, constituye el se-
gundo clado basal, por lo cual forma parte de
Aristolochia sensu lato.

El cladograma resultante (Fig. 1) confirma
varios de los caracteres hasta ahora conside-
rados plesiomorficos en las Aristolochiaceae:
habito herbaceo, perianto biseriado, actino-
morfico, elevado nimero de estambres desa-
rrollados en dos o més series, y gineceo
parcialmente apocarpico; ademds, permite
hipotetizar otros estados plesiomérficos en la
familia: sinflorescencias tirsicas, flores
bracteadas, estambres con dehiscencia intror-
sa, debida a la inflexion de los filamentos,
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polen reticulado, y ovario semi-infero.
Adicionalmente, las plesiomorfias de
Aristolochia sect. Gymnolobus consisten en
6 estambres, frutos con los septos enteros, se-
parados durante la dehiscencia, semillas sin
alas y rafe filiforme. El presente analisis con-
firma, ademas, la serie de transformaciones
en la arquitectura de la inflorescencia pro-
puesta por Gonzdlez (1990), que va de
inflorescencias tirsicas a racemosas, y de
florescencias terminales a laterales.

CaMBIOS TAXONOMICOS: A fin de llevar los re-
sultados del presente analisis filogenético a
la clasificacion formal de la subfamilia Aris-
tolochioideae, se propone entonces, incluir las
especies Euglypha rojasiana Chodat & Hass-
ler y Holostylis reniformis dentro de Aristo-
lochia subsect. Hexandrae. Los cambios
nomenclaturales son mencionados enseguida:

Aristolochia rojasiana (Chodat & Hassler) F.
Gonzalez, comb. nov.

Euglypha rojasiana CHODAT & HASS-
LER, Bull. Herb. Boiss., ser. 2, 6: 138-141.
1906; Repert. Spec. Nov. Regni Veg. 11: 176.
1913. HAUMAN, An. Mus. Nac. Buenos Ai-
res 32: 335. 1923. HOEHNE, Mon. Ilustr. Arist.
Bras., Mem. Inst. Oswaldo Cruz 20: 91. 1927;
Fl. Brasilica 15(2): 21-22, t. 2. 1942;
SCHMIDT, Aristolochiaceae, Nat. Pflanzenfam.
16b: 242. 1935. Gregory, Amer. J. Bot. 43: 110-
122; AHUMADA, Op. Lilloana 16: 51-53, t.
19. 1967.

Tipo: Paraguay, Gran Chaco, Loma Clavel,
Nov 1903, Hassler 2351, f1 fr (BM!, CORD,
G!, GH!, LIL, P!, UC!, US!).

DISTRIBUCION GEOGRAFICA: Bolivia (Santa
Cruz; el presente es el primer registro para
dicho pais), Brasil (Mato Grosso do Sul), Pa-
raguay (Olimpo, Boquerdn, Concepcidn, Pre-
sidente Hayes y Central) y Argentina (Chaco
y Formosa).

ESPECIMENES EXAMINADOS: BOLIVIA: SAN-
TA CRUZ: Prov. Cordillera, Bafiados del
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Izozog, 360 m, 190 06’ 620 20°, 5-15 Ene
1993, Vargas et al. 1905, fl fr (NY). BRASIL:
MATO GROSSO DO SUL: Porto Murtinho,
18 Mar 1985, Hatschbach & Silva 49258, 1l fr
(HBG, NY, UC, UEC). PARAGUAY: OLIM-
PO: Pto. Diana, 7 Ene 1974, Arenas 314, fl fr
(CTES); Pte. Olimpo, 11 Ene 1974, Arenas
337, fl fr (CTES); Bahia Negra, 15 Nov 1904,
Rojas 13763, fl1 (L). BOQUERON: Mayor Pe-
dro Lagerenza, 5 Abr 1978, Schinini & Bor-
das 14905, st (CTES). CONCEPCION:
Concepcidén, préximo al aerédromo, 25 Feb
1968, Ahumada 3497,11(S); 11 Feb 1972, Ahu-
mada 4619, fl (UC). PRESIDENTE HAYES:
Fu. General Bruguez, 7 Ene. 1980, Arenas
1647, fl fr (CTES); ruta Trans-Chaco, 18 Dic
1987, Schinini & Palacios 25820, fl (CTES).
CENTRAL: Emboscada, Dic 1971, Schinini
4187, fl fr (CTES, G, GH, LP). ARGENTI-
NA: CHACO: Primero de Mayo, Camino Co-
lonia Benitez a Resistencia, Feb 1930, Meyer
155 (SI); Primero de Mayo, Colonia Benitez,
1 Mar 1931, Schulz 167, fl fr (CTES, P); Pri-
mero de Mayo, Colonia Benitez, 3 Jul 1941,
Schulz 2991, st (CTES); Primero de Mayo,
entre Colonia Benitez y Antequera, 31 Jul
1967, Schulz 15992, fr (CTES); Primero de
Mayo, Colonia Benitez, camino a Antequera,
30 Dic 1973, Schulz 18728, fl (CTES).
FORMOSA: Jun 1919, Jorgensen 2772, fr
(GH, SI); Pilcomayo, Loma Par4, 20 Dic 1946,
Movrel 1879, fl (CTES).

Aristolochia reniformis (Duchartre) F.
Gonzélez, comb. nov.

Holostylis reniformis DUCHARTRE,
Ann. Sci. Nat. Bot., ser. 4, 2: 33. 1854; in DC.
Prodr. 15 (1):431. 1864; MASTERS, Fl. Bras.
4(2): 80. 1875; MALME, Ark. Bot. 1:529.
1904; HOEHNE. Mem. Inst. Oswaldo Cruz
20: 89-90, t. 28. 1927; FI. Brasilica 15(2): 19-
20, t. 1. 1942; SCHMIDT, Aristolochiaceae,
Nat. Pflanzenfam. 16b: 234-235. 1935;
GREGORY, Amer. J. Bot. 43: 110-122.

Tipo: Brasil, Goids, 1836-1841, Gardner
3970, fl. Lectétipo (aqui designado): G!.
Isolectotipos: BM!, G!, NY!, P.

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

Duchartrella reniformis (Duchartre) O.
Kuntze, Rev. Gen. Pl. 2: 563-564.

DISTRIBUCION GEOGRAFICA: Bolivia (Beni y
Santa Cruz), Brasil (Mato Grosso, Mato
Grosso do Sul y Goias, mas tres colecciones
algo aisladas en Maranhéo y Tocantins) y Pa-
raguay (Amambay).

EsPECIMENES ExaMINADOS: BOLIVIA: BENI:
Huacaraje, 63 45 13 31, 11 Abr 1979, Krapo-
vickas & Schinini, 34825, fl fr (CTES).Santa
Cruz, Nuflo de Chavez, 250 m, 63 06 15 43,
27 Abr 1977, Krapovickas & Schinini, 31886,
fr (CTES, SI). BRASIL: MARANHAO:
Grajau, Rodovia Grajat-Barra do Corda, 23
Abr 1983, Silva et al. 1191, fl fr (HBG);
Loreto, Ilha de Balsas region, 200-300 m, 12
Apr 1966, Eiten & Eiten 4288, fl (NY).
TOCANTINS: Arraias, Rodovia Campos
Belos a Taguatinga, 11 Feb 1994, Hatschbach
et al. 60350, fl (CTES). GOIAS: Gurupi, 27
Dic 1969, Eiten & Eiten 10034, fl (NY); Ba-
rra do rio Paranariba, 1894-1895, Glaziou
22034, fr (G); Ene 1893, Ule 489, fl (CORD,
HBG); sin localidad precisa, Gooker 3970, st
(P). MATO GROSSO: Sto. Antonio de Lever-
ger, 18 Ene 1979, Maciel 30, fl (BM); Cuiab4,
Dstr. N. Sa. da Guia 26 Abr 1981, Sazima &
da Cunha 12644 f1 fr (UEC); Cuiaba, Nov
1903, Malme s.n., st (S); Coxipro, pr. Cuiabd,
12 Jun 1902, Malme 2704, f1 fr (S). MATO
GROSSO DO SUL: Bela Vista, 11 Ene 1972,
Ahumada 45635, f1 fr (UC), 4570 f1 (NY); Rio
Verde, Serra da Pimenteira, 12 Nov 1973,
Hatschbach & Koczicki 33142, fl (CTES,
HBG, NY, UC);. Sin localidad: Burchell 6499,
fl1 (P); Pohl s.n., fl (BM). PARAGUAY:
AMAMBAY: Bella Vista, afueras de Bella
Vista, 12 Feb 1982, Fernandez-Casas 6281,
fl fr (MA, NY); Bella Vista, cursus superioris
fluminis Apa, Hassler 8061, fl fr (G, NY, S,
UC); Bella Vista, cercanias del Rio Apa, Ene
1972, Schinini 4243, fl (G); Bella Vista, Rio
Apa, 20 Ene 1971, Schinini 12188, f1 (CTES);
Bella Vista, Rio Apa, 25 Ago 1980, Schinini
& Bordas 20630, st (CTES); Bella Vista, Rio
Apa, 28 Mar 1951, Schwarz 12223, f1 (CTES,
MO); Bella Vista, Rio Apa, 15 Dic 1983, Vanni
et al. 313, fl (TEX).
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Conclusién

El presente anélisis cladistico de los miembros
neotropicales de la subfamilia Aristolo-
chioideae sensu Schmidt (1935) muestra que
Aristolochia es parafilético. Esta conclusién
se basa en el estudio morfoldgico de los miem-
bros neotropicales de la familia (4ristolochia
sect. Gymnolobus, y los géneros Euglypha y
Holostylis ) como grupo interno, més el grupo
externo constituido por los deméas géneros de
la familia Aristolochiaceae, Saruma, Asarum 'y
Thottea. Se propone que los otros dos géneros
de la subfamilia, Euglypha y Holostylis, sean
incluidos como parte de Aristolochia, para apli-
car el concepto de monofilia a nivel genérico.
En consecuencia, la subfamilia Aristolo-
chioideae sensu Schmidt, queda reducida a un
tnico género, Aristolochia sensu lato. Adi-
cionalmente, se propone que Euglypha es el
taxon hermano de Aristolochia subser. Hexan-
drae,y que Holostylis es el grupo hermano de
Aristolochia subser. Anthocaulicae. Finalmen-
te, el cladograma muestra al género Thottea
como el grupo hermano de Aristolochia.
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Apéndice 1. Matriz de datos y caracteres y estados usados en el andlisis clad(stico. (* = polimorfismo
total; $ = polimorfismo parcial; - = no aplicable;? = dato no conocido).

&) 10 15 20 25 30 35 40

o L | o

Saruma 000000000000000000---20000000000000-00002
Asarum....... 011000000000011000---20001110*01020-00012
Thottea 110*110*00001110100-1$$00131211101020008$
Euglypha 100011001001012121101421012101111~-0~-10022
Holostylis 11001110110111211000142111210111000000022

A. subser. Anthocaulicae...c.cccreerneenneee 11001111111111211100142101210111000000022
A. subsect. Pentandrae.... .. 10001100100011211100%52101211111010101021
A. ser. Thyrsicae 10101100000011211100142101210111001001202
A. subser. Hexandrae ........cccvsseceneeennee 1*00110010010121110**4220121011100000* $$2

. Habito: (0) herbiceo; (1) lefioso, por lo menos en el sistema radicular.
. Préfilos: (0) foliosos; (1) reducidos (a manera de pseudoestipulas o de catéfilos).
. Zona de abscicién en la base del peciolo: (0) ausente; (1) presente.

1

2

3

4. Venacién: (0) palmeada; (1) pinnada.

5. Tricomas uncinados: (0) ausentes; (1) presentes.
6

. Células siliceas: (0) ausentes; (1) presentes.

7. Arquitectura de la planta: (0) holocéulos; (1) antocaulos (cf. Mora-Osejo, 1987; Gonzélez,
1990, 1991).

8. Caulifloria primaria: (0) ausente; (1) presente. Se definen aqui dos tipos de caulifloria: la
primaria, en la cual la tinica forma de floracién es mediante coflorescencias laterales (Gonzalez,
1990, Fig. 9), generalmente desarrollados a partir de los ejes primarios de la planta, gruesos y
suberificados, y por lo tanto, los frutos siempre se desarrollan a partir de estas flores. En
contraste, la caulifloria secundaria (o accesoria), presente con frecuencia en especies de
Aristolochia ser. Thyrsicae, consiste en el desarrollo de inflorescencias parciales cimosas tan-
to en los brotes jovenes como en ejes primarios y ya lefiosos de la planta (cf. Gonzélez, 1990,
Figs. 6-7); en este caso, los frutos se forman a partir de las flores en los brotes jovenes y las
flores caulinares (a pesar de que se desarrollan en gran cantidad), muy rara vez producen
frutos.

9. Sinflorescencia: (0) tirsica (cf. Weberling, 1989); (1) racemosa.
10. Fordfilos: (0) foliosos; (1) bracteosos.
11. Nudos en la sinflorescencia: (0) elongado; (1) constricto.

12. Bractea: (0) presente; (1) ausente. Se considera presente aun en los casos que, como en
Saruma y Asarum, las bracteas son foliosas y desarroiladas a manera de noméfilos, pero
forman parte de la inflorescencia parcial, determinada, estructuralmente similar a las cimas
con bracteas reducidas en Aristolochia ser. Thyrsicae.

13. Pedlnculo: (0) mas largo que el ovario; (1) mas corto que el ovario.

14. Numero de series en el perianto: (0) dos; (1) una. Existen estructuras vestigiales en la
posicion de los pétalos en unas pocas especies de Asarum y Thottea (cf. Leins & Erbar, 1985;
Renuka & Swarupanandan, 1986), pero el perianto de estos géneros es considerado como
uniseriado. Sin embargo, si se considera este cardcter polimorfico -en otras palabras la pre-
sencia de perianto uni- y biseriado- en dichos taxa, el cladograma resultante es el mismo.
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15. Forma del perianto: (0) rotacea; (1) campanulada; (2) tubular-sigmoidea.
16. Simetria del perianto: (0) actinomoérfica; (1) zigomorfica.

17. Zona de abscicién por encima del ovario: (0) ausente (perianto y/o ginostemo persisten-
tes); (1) presente (perianto y ginostemo caducos).

18. Perianto: (0) no diferenciado; (1) diferenciado en utriculo, tubo y limbo.
19. Base del utriculo: (0) sésil; (1) estipitada.

20. Siringe: (0) presente; (1) ausente.

21. Anillo: (0) presente; (1) ausente.

22. Nimero de estambres: (0) 36; (1) 24; (2) 12; (3) 8; (4) 6; (5) 5. Polimorfismo parcial en
Thottea (estados presentes: 0, 1, 2, 3)

23. Estambres: (0) biseriados; (1) triseriados; (2) uniseriados. Polimorfismo parcial en Thottea
(estados presentes: 0, 1).

24. Ginostemo: (0) tangencialmente hendido (1) compacto. Aunque las homologias estructu-
rales del ginostemo atin no son claras (cf. Leins & Erbar, 1985; Leins et al. 1988), los 16bulos,
bien sean de origen estaminal, carpelar, o mixto, en Saruma, Asarum y Thottea son mas o
menos independientes, es decir, filamentos y anteras estan tangencialmente separados del teji-
do carpelar; en contraste, los l6bulos del ginostemo en todos los miembros de la subfamilia
Aristolochioideae sensu Schmidt son compactos.

25. Lobulos supraestaminales (tradicionalmente considerados los 16bulos del ginostemo): (0)
desarrollados; (1) vestigiales.

26. Dehiscencia de los estambres: (0) extrorsa; (1) funcionalmente introrsa; aunque la posi-
cién del estomio es extrorsa en todos los taxa examinados, Saruma tiene la particularidad de
que los filamentos se incurvan en antesis, y el estomio queda colocado hacia el interior de la
flor (cf. Dickison, 1992).

27. Escultura del polen: (0) reticulado; (1) gemado; (2) méulado; (3) foveolado.
28. Polen: (0) semitectado; (1) tectado.

29. Namero de carpelos: (0) seis; (1) cinco; (2) cuatro.

30. Posicién del ovario: (0) semi-infero; (1) infero.

31. Forma del ovario: (0) globoso; (1) lineariforme.

32. Gineceo: (0) parcialmente apocarpico, a nivel del ovario; (1) sincérpico, a nivel del ovario.
33. Fruto: (0) dehiscente; (1) indehiscente.

34. Tipo de dehiscencia del fruto: (0) septicida; (1) septifraga; (2) irregular.

35. Septos del fruto: (0) enteros; (1) cancelados.

36. Septos: (0) separados durante la dehiscencia; (1) fusionados.

37. Semillas por carpelo: (0) algunas a numerosas; (1) una.

38. Forma de la semilla: (0) concavo-convexa; (1) plana.

39. Alas en la semilla: (0) ausentes; (1) una; (2) dos. Polimorfismo parcial en Aristolochia
subser. Hexandrae (estados presentes: 0, 1).

40. Rafe: (0) filiforme; (1) arilada; (2) engrosada. Polimorfismos parciales en Thottea (esta-
dos presentes: 0, 2) y en Aristolochia subser. Hexandrae (estados presentes: 0, 1).

41. Semilla propiamente dicha: (0) navicular; (1) triangular; (2) cordiforme. Polimorfismo
parcial en Thottea (estados presentes: 0, 1).
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Apéndice ll. Especies examinadas para cada uno de los taxones terminales nmonotipicos:

GRUPO INTERNO:

Aristolochia subsect. Pentandrae: A. aconthophylla Pfeifer, A. bracteosa Duchartre, A.
brevipes Benth., A. cardiantha Pfeifer, A. cordata Eastwood, A. coryi Johnston, 4. duranguensis
Pfeifer, A. erecta L., A. flexuosa Duchartre, A. foetida H.B.K., A. karwinskii Duchartre, A.
micrantha Duchartre, A. monticola Brandegee, A. oaxacana Eastwood, 4. palmeri Watson, A.
pentandra Jacq., A. porphyrophylla Duchartre, A. pringlei Rose, A. sinaloae Brandg., 4.
variifolia Duchartre, A. secunda Pfeifer, A. mutabilis Pfeifer, A. versabilifolia Pfeifer, A.
watsonii Wooton & Standl. y 4. wrigthii Seem.

Aristolochia ser. Thyrsicae: Lista de especies ya publicada (Gonzélez, 1991); se agregan a
este taxon las siguientes especies: A. fragrantissima Ruiz, A. paramaribensis Duchartre y A.
schunkeana F. Gonzalez.

Aristolochia subser. Hexandrae: Lista de especies ya publicada (Gonzalez, 1991); se agrega a
este taxon la especie A. morae F. Gonzalez.

Aristolochia subser. Anthocaulicae: Lista de especies ya publicada (Gonzélez, 1991); se agre-
ga a este taxon las especie 4. lanceolato-lorata S. Moore.

GRUPO EXTERNO:

Asarum: A. arifolium Michaux., 4. asperum Maekawa, 4. caudatum Lindley, A. caulescens
Maximowicz, 4. hartwegii S. Watson, A. heterophyllum Ashe, A. lemmonii Watson, A. minor
Ashe, A. sieboldii Miquel, A. variegatum Br. & Bouche, y 4. virginicum L.

Thottea: T. corymbosa (Griff.) Ding Hou, T. dependens (Planch.) Klotzsch, T. grandiflora Rottb.,
T. hainanensis (Merr. et Chun) Ding Hou, T. reniloba Ding Hou, T. siliquosa (Lam.) Ding Hou,
T. sumatrana (Merr.) Ding Hou, y T. tomentosa (Bl.) Ding Hou.



