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Streszczenie. W tej pracy Autorzy stawiaj tez , e nainterpreta- Summary. In this work, the authors submit that the interpretation
cje weczesnej ewolucji kaktuséw w przes o ci miay wp yw kontek-  of early cactus evolution has been contextually influenced in the
sty. Ostatnie badania fylogenetyczne, analizowane bez kontek- past. Recent phylogenetic research, when viewed without con-
stéw, sugeruj , e wczesne kaktusy nie musiay by podobnymido text, suggests that early cacti may not have been Pereskia-like
Pereskia krzewami, ale maymi sukulentami. [Artyku cz ciowo shrubs, but diminutive succulents. [The article is largely adapted

adaptowany z Griffith 2004b] from Griffith 2004b]
Jeszcze jedno dziedzictwo roku 1492 Another legacy of 1492
Tym, ktorzy to czytaj nie trzeba wyjania uroku For the current readers, the allure of aatjuires no

kaktusow. Warto jednak zauwa, e botanicy i ogrodni- explanation. However, it is worth noting that basén

cy europejskiego kgu kulturowego nieustannie interesoand horticulturalists of European cultural extracthave
wali si t grup rolin od czasu jej pojawienia siu w sustained particular interest for this group ofnfdato

p6 nym XV/wczesnym XVI w. (Anderson, 2001), oczysince their appearance there in the lat8 ABarly 16'

wi cie dla jej morfologii — czego czego nie maa by o century (Anderson, 2001). Certainly, this is duehieir
spotka w naturze w Europie. W czasach, gdy Stamat morphology, something not naturally encountered in
poznawa Cactaceae, sukulentyznadw, tuberkuy, e- Europe. At the time of the Cactaceae’s introductiothe
bra i ciernie (i oczywiie pi kne kwiaty), z pewnai , Old World, stem-succulence, tubercles, ribs, andesp
wszystkie razem, tym bardziej by y podziwiane wtetn (and of course, the beautiful flowers) must havéeén

cie wspo czesnej wiedzy europejskiej. Dla zachddnieven more wondrous to experience, in the context of
botanikdéw XV w., kaktusy na pewno by y limami egzo- contemporary European botanical knowledge; to the
tycznymi. Egzotyczno z definicji jest okrdona kultu- Western botanist of the 1500s, cacti were certarbtic
rowo. Twierdz tutaj, e ten specyficzny kontekst kultuplants. Exoticness is by definition culturally bésklere,
rowy wp ywa na interpretowanie wczesnej ewoluck-kal submit that this specific cultural context infhees the
tusow. Uderzaca (ale okrdona kulturowo) egzotycz- interpretation of early cactus evolution. The stgk(but

no Cactaceae wci ma wp yw na nasze postrzeganieulturally determined) exoticness of the Cactacsie
tego co jest pierwotne, a co jest pochodne w ®@ginte. impacts our concept of what is relictual and detifer
Aby bada sposoby, za pomodktorych kulturowa inter- the family. To investigate the ways in which cudiur
pretacja morfologii miaa wp yw na hipotezy dotyceg interpretation of morphology has influenced hypstse
ewolucji kaktusow, potrzebny bzie krétki przegld mor- of cactus evolution, a brief overview of cactus piar-
fologicznej ré norodnoci kaktusow. logical diversity will be necessary.

Obecna ré norodno  kaktuséw Extant cactus diversity

Kaktusy maj cechy morfologiczne do mdéwi ce o Cacti have a variety of morphological feasuirgfor-
ewolucji i dajce si interpretowa. Jednym z kryteriw, mative about evolution and available for interpieta
ktéra ma duy wp yw na interpretowanie ewolucji kaktu-One feature that heavily influences the interpiataof
sow, jest li (Fig. 1, str.13). Cechy charakterystykidia cactus evolution is the ledfigure 1, p. 13). Leaf charac-
u Cactaceae znacznie $0 ni (Fig. 2, str.13). Poniszy ter states in Cactaceae vary considerablgufe 2, p.

przegl d podrodzin nawietli r6 nice w obrbie li cia. 13). The survey of subfamilies below will highligleaf
Olbrzymia wikszo gatunkdw Cactaceae m@g si  diversity.
w podrodzinie Cactoideae, ktéra obejmuje bezlistria- The vast majority of Cactaceae species aoceiror

lenty p dowe. Dla wielu laikow pogie kaktusa odnosi si scribed in the subfamily Cactoideae, which contains
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w a nie do tej grupy. Wyjtki od reguy bezlistnei w tej stem-succulent, leafless plants. Many laypeopleisce-
podrodzinie to licienie i malutkie listki u niektorychly- ption of a cactus centers upon this group. Thepiues
locereus(Fig. 2d). Kolejna podrodzina kaktusow, Opunto leaflessness in this subfamily include cotylexland
tioideae, obejmuje opuncje i pokrewne. Opuntioide@e minute leaves in somidylocereus(Figure 2d). Another

| najwi ksz r6 norodno budowy li cia sporéd podro- subfamily of cacti, the Opuntioideae, includes the
dzin kaktuséw — wikszo opuncjowatych ma Icie cy- prickly-pear and its relatives. The Opuntioideaeehthe
lindrycznie sukulentyczne, ma e, ktére wase odpadaj, most variability in leaf form of the cactus subfties:
jednak opuncjowate rodzajoRereskiopsid Quiabentia most opuntioids have terete-succulent, diminutaaés
maj li cie szerokie i sukulentyczne, ktore utrzymsij w that are early deciduous; however, plants of thentipid
okresie wegetacyjnym, odpadajtylko w czasie suszy, ageneraPereskiopsisand Quiabentiahave broad, succu-
niektorzy reprezentandhustrocylindropuntiamaj du o lent leaves that persist throughout the growings@ea
wi ksze licie cylindrycznie sukulentyczne, terwae only falling in times of drought, and some membef's
(Fig. 2e-h. Podrodzina Pereskioideae, obejnogjrodzaj Austrocylindropuntiahave much larger terete-succulent
Pereskia ma szerokie, niesukulentyczne, trwa eié i, w leaves, also persisteritigure 2e-h). The subfamily Pere-
przeciwie stwie do innych kaktuséw, niesukulentycznskioideae, containing the gersreskia has broad, non-
p dy (Fig. 1-2. Ostatnio uznana podrodzina Maihuenisucculent, persistent leaves and nonsucculent stems
ideae (Maihuenig monotypowa), ma p6 sukulentyczneinlike other cact{Figures 1-2) A recently recognized

p dy i cylindrycznie sukulentyczne, malutkie, trwé e€ie subfamily, the Maihuenioideae (Maihuenig mono-
(Fig. 20. typic), has semi-succulent stems and terete-sudgule

, ) , diminutive, persistent leaveSigure 20).
Weczesne idee ewolucji kaktusow

Pogld tradycyjny, ustanowiony w podku XX w. Early ideas about cactus evolution
przez Brittona i Rosego (1919), mowg kaktusy liciaste The traditional view, codified in the earl§2century
s pierwotne (lub prymitywne), a kaktusy bezlistnesuz by Britton and Rose (1919), has advanced that lezdi
kulentycznymi pdami, od nich pochodne. Britton i Rosare relictual (or primitive), and leafless, stensetent
(1919) zaproponowali,e ,rodzajPereskia.. ze wzgldu cacti are derived. Britton and Rose (1919) propdbatl
na swoje podobiestwo do innych kwitncych rolin ze *“the genusPereskia. . . on account of its similarity to
zdrewnia ymi pdami, [jest] kaktusem najbardziej spoether woody flowering plants, [is] considered thearest
krewniony z innymi rodzinami (str. 8)”. Zauwdi te oni cactus relative to the other families (p. 8)” Thalgo
bliskie pokrewiestwo pomidy li mi Pereskiopsis Pe- noted a close affinity between the leave$efeskiopsis
reskig i na podstawie tej cechy zayli cis e polrewie- andPereskia and assumed a close relationship between
stwo tych rodzajow. Historia ewolucji, ktéra wyrakz these genera based on this character. The evaufion
tych dwoch pokrewiestw, zak ada istnienie podobnychhistory implied by these two relationships hrRereskia
do Pereskia przodkow caej Cactaceae oraz pewnydite ancestors for the entire Cactaceae, with stase
mniej pierwotnych lini, ewoluupych w kierunku licia- relictual lineages evolving int@ereskiopsidike leafy
stych sukulentéw podobnych @ereskiopsisi w ko cu, succulents, and finally into derived, leafless fdalike
w pochodzce od nich, bezlistne riiny, jak i Carnegiai andCarnegiaandEchinocereugFigure 3).
EchinocereugFig. 3. This view of cactus evolutiofP¢reskiaas-primitive)

Ten pogld na ewolucj kaktusow Pereskia has been very influential upon subsequent work.o&im
prymitywna) mia duy wpyw na poniejsze badania. every subsequent mention of Pereskia in the litezat
Prawie kada kolejna wzmianka w literaturze, niekoncerthat is not directly concerned with cactus evolutio
truj ca si wprost na ewolucji kaktusow, k adzie nacisk nstresses the relictual nature of the plants reldtvother
pierwotn natur tych rolin wzgl dem innych CactaceaeCactaceae (e.g. Leuenberger, 1986; also Landrub).20
(np. Leuenberger, 1986; tal Landrum, 2002). Ponadtofurthermore, théereskiaas-primitive idea has been so
koncepcjaPereskiaprimitywna mia a na tyle dy wp yw influential (because it fits so easily within itsntext; see
(poniewa wpasowuje si atwo w swoj kontekst, patrzbelow), that recent authors have sometimes misinter
ni ej), e nastpni autorzy czasenle interpretowali nowe preted new data (with direct bearing upon earlyiusac
dane (z bezpoednim zwizkiem z wczesn ewolucj evolution) to be consistent with Britton and Ro$810),
kaktusow), tak aby byy zgodne z Brittonem i Rossven when the data are more readily interpretetbas
(1919), nawet jdi pokazyway one raczej cqrzeciwne- tradictory (Griffith, 2004a).
go (Griffith, 2004a).
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Poj cie normalno ci The idea of normalcy
Hipotezy ewolucyjne nie swolne od wp ywu kultu- Evolutionary hypotheses are not free fromtucal
rowego. Jeden dobrze udokumentowany przyk ad tyczybias. One well-documented example involves thediff
ences in 2D century Western and Soviet evolutionary

bardziei .kaktus owo” "more cactuslike"

O e——

Cactoideae

Other
Opuntioideae

Pereskiopsis

Other  pereskia
dicots

Figure 3 Diagram depicting traditional (and widely

Fig. 3 Diagram obrazuj cy tradycyjne (i po-
wszechnie przyj te) relacje w Cactaceae, oparte
na Brittonie i Rose (1919) - Pereskia-prymitywna i
bardzo zaawansowane Cactoideae (Cereae sen-
su Britton i Rose). Opisana tu morfologiczna ewo-
lucja to: i. wspélny przodek Cactaceae, o zdrew-
nia ych p dach i szerokich li ciach; redukcja krot-
kich p déw do areol, a listkbw p kéw li ciowych
do cierni (Cactaceae); ii. rozwdj sukulentycznych
p déw; iii. rozwdj glochidéw i arili nasion (Opun-
tioideae); iv. redukcja li ci do cylindrycznie suku-

accepted) relationships of the Cactaceae, based on
Britton & Rose (1919), with a primitive Pereskia and
highly derived Cactoideae (Cereae sensu Britton &
Rose). Morphological evolution depicted here: i. a
woody, broadleafed common ancestor of the Cacta-
ceae; reduction of short shoots into areoles and bud
scales into spines (Cactaceae); ii. development of
succulent stems; iii. development of glochids and
bony seed arils (Opuntioideae); iv. reduction of
leaves to terete-succulent and mostly ephemeral; v.

complete loss of leaves (Cactoideae).

lentycznych i w wi kszo ci bardzo nietrwa ych; v.
zupe na utrata li ci (Cactoideae).

— ) ——— . theory, with respective emphases on intraspecifit-o
si 6 nic w XX-wiecznych, zachodniej i sowieckiej, teoterspecific competition, reflecting the prevailipglitical
riach ewolucji, k adcych naciski odpowiednio na: we-jimate in each realm (Todes, 1989). So, a sctantien-
wn trzgatunkow i mi dzygatunkow rywalizacj, CO text may influence that science’s findings; thigpbme-
odzwierciedla o klimat polityczny w keej dziedzinie pgon has possibly affected the study of the Cactacea
(Todes, 1989). Zatem kontekst danego naukowcaemo  The determination dPereskialeaves as a relictual
mie wp yw na odkrycia naukowe. Takie zjawisko praWsharacter in the Cactaceae has usually not beer mad
dopodobnie mia 0 wp yw na badania nad Cactaceae. through systematic analysis of character staterifola
Okre lanie charakteru Ici pereskii jako pierwotnego Rather, | propose that this conclusion was reatased
w rod Cactaceae, zwykle nie odbywa o pOprzez sys- on assumptions about what is ‘normal’ or ‘typidalthe
tematyczn analiz cech. Sdz raczej, e te wnioski Z0- plant world. Normality is a culturally determinedne
sta y wyci gni te na podstawie za e tego, Co jest ,n0r- cept, and can therefore be quite subjective (JA9ES;
malne” lub ,typowe” w wiecie rolin. Normalno 10 Bjajs, 1997). Landscaping is an integral part dfuce
poj cie okrelone kulturowo, wic moe by do subiek- (Hunt, 1991), and can often serve as a potent raliltu
tywne (James 1979; Blais, 1997). Kszta towanieoknd- ~ sjgnifier, through aspects of form and compositioob-
zOw jest integraincz ci kultury (Hunt, 1991), i m® vigus to the foreign observer (Tuan, 1974; HUNB&)9
czstosuy jako mocny kulturowy wyznacznik, poprzeZrhese semiotic elements of landscape — which sabcon
aspekty formy i kompozycji nieoczywiste dla obce@e  sciously influence the perceiver — are difficultrtanslate
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serwatora (Tuan, 1974; Hunt, 1996). Takie semiatgczbetween cultures (Feleppa, 1988ure 4, p. 14). Since
elementy krajobrazu, ktére padadomie wpywaj na Western European and European-derived cultures have
obserwatora, strudne do prze @nia midzy kulturami produced the primary interpreters of cactus ewvait is
(Feleppa, 1988Fig. 4, str.14). Poniewato zachodnioeu- worth considering the botanical context in whiclesi
ropejska kultura, i kultury pochodne, wyday piezwsh people exist. Britton and Rose’s work is absolutely
interpretatoréw ewolucji kaktuséw, warto rozwa kon- great relevance as a reference for cactus desopti
tekst botaniczny, w ktérym znajdupi te osoby. Pracahowever, in the absence of a fossil record foricact
Brittona i Rosego ma olbrzymie znaczenie jakdd o objective estimates of outgroup relationships (edew),
opisow kaktusow, jednak w sytuaciji, gdy nie by clza their determinations of relationships may have hieen
wanych szczkow kaktusoéw, ani obiektywnych ocerfluenced by unconscious contextual bias.

zwi zkOw z innymi grupami rdin (patrz niej), okrela- Britton and Rose were scientists employedthsy
nie ich pokrewiestw mog o zosta nie wiadomie ukie- New York Botanical Garden in the Bronx, New Yorks A
runkowane poprzez wp yw kontekstowy. a world-class botanical and horticultural treasuigtors

Britton i Rose byli naukowcami zatrudnionymiNew to NYBG have the opportunity to see a great varagty
York Botanical Garden w Bronx, w Nowym Yorku. Pomteresting, informative, and beautiful plantingeflect-
niewa NYBG to wiatowej klasy skarb botaniczny iing a confluence of the climate, cultural histoand
ogrodniczy, zwiedzagy maj szans zobaczy wielk tastes of New York, the garden’s presentation a#@sth
r6 norodno interesujcych, pogldowych i piknych draws largely upon the European garden, espediadly
kolekcji ro lin. Odzwierciedlajc zbieno klimatu, histo- English Garden (e.g. Blomfield, 1901). This
riuprawy i gusty nowojorskie, estetyka prezentagcm (horti)cultural context is not limited to NYBG; theast
no przypomina ogrod europejski, g dwnie angielsip. ( majority of landscaped areas in the United States a
Blomfield, 1901). Ten kulturowy(-ywatywny) konteksiodeled after the English estate (Slade, 1895; {anf
nie ogranicza sido NYBG — ogromna wkszo projek- 2000, among others). Elements of this landscapibeies
towanych terendbw w USA jest modelowana na wzirclude broad lawns, hedgerows, and large statedst
ogrodu angielskiego (Slade, 1895; Kaufman, 200thi). often arranged in an orderly fashion (Darian-Smith,
Elementy tej krajobrazowe] estetyki obejmugzerokie 1999). Our culture’s long-standing preference foe t
trawniki, ywopoty i due majestatyczne drzewa -fawn-and-tree aesthetic is strongly attested tat des-
wszystko czsto uoone w uporzdkowany sposob (Da-thetic’'s distribution far exceeds its economy innga
rian-Smith, 1999). Zakorzenione w naszej kulturmefgs areas of North America, where the irrigation reegifor
rencje dotyczce estetyki trawnikéw i drzew sbardzo its survival has depleted large water reservesetu f
dobrze powiadczone — stopierozprzestrzenienia tej estethirsty landscaping hundreds of miles away (e.gefsv
tyki znacznie przekracza jej op acalnma wielu obsza- Lake and Los Angeles; Ewan, 2000; see &lgure 4,
rach Ameryki P6 nocnej, gdzie nawadnianie takiate-te top). In spite of environmental costs and senscopat
néw spowodowa o wyczerpanie silu ych zbiornikbw ony, this landscape aesthetic reaches a zenitloleye
wodnych oddalonych setki mil (e.g. Owens Lake and Lcampuses.

Angeles; Ewan, 2000; zobacz feg. 4, na gorze). Pomi-  This consistent landscape will mirror itseif the
mo kosztow rodowiskowyh i odczuciowej monotonii, taminds of its inhabitants. | am not arguing thatwrestern
estetyka krajobrazowa oga apogeum na kampusach. academic is unable to view non-mesic, hon-boreai; n

Ten trway krajobraz odzwierciedla sv umys ach ornamental taxa objectively; however, we should be
jego mieszkacow. Nie twierdz, e zachodni uczony nieaware of assumptions and subconscious contextsebefo
jest w stanie patrzeobiektywnie na niemezonowe, nie making estimations without data.
pé nocnej po kuli, nieozdobne taksony obiektywrjés-
nak powinnimy by wiadomi uprzedze i pod wiado-
mych kontekstdw zanim zaczniemy ocenigie majc
danych.

The (horti)cultural context: a postmodern view

An illustration of the horticultural contexurrent
scientists must be aware of is presented in Qriffit
(2004), through a simple comparative study. A cositpo
Kulturowy(-ywatywny) kontekst: pogl d postmoderni- image of a ‘normal’ leaf was constructed from tvam<
satyczny texts, represented by two sites: the ClaremonteGet

Przyk ad ogrodniczego kontekstu, ktorego oady campus Figure 5, p. 14), and a field site in arid, ‘trans-
musz by wiadomi, jest przedstawiony w Griffithmontane’ California Kigure 6, p. 14). The Claremont
(2004), poprzez proste studium porownawcze. @he site was chosen to represent the horticulturalestrf
wyobra enie ,normalnego” licia zosta o skonstruowane zhe western academic; like nearly all colleges,Glare-
dwdch kontekstow — dwdch miejsc: kampusu Claremanbnt campus comprises large broadleaf trees, broad
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Colleges Fig. 5, str.14) i kawa ka ,nieucywilizowanej” lawns, ivy, and evergreen shrubs, despite a Mealiter
pustynnej Kalifornii Fig. 6, str.14). Claremont zosta wy-nean climate and semiarid average rainfall (toae &
brany by reprezentowabgrodniczy kontekst zachodniegarowing portion of the Claremont campuses, pasdidyl
naukowca. Jak prawie wszystkie kampusy, Claremdhizer College, are converted to xeriscape antvenat
posiada due, szerokolistne drzewa, szerokie trawnikplantings, through the efforts of progressive stiide
pn cza i krzewy, i to mimo klimatur6dziemnomorskiego groups and receptive administrations). The arigl \s#s
i pé pustynnejredniej opaddw (chocoraz wiksze cz ci  chosen to represent an alternative context, in twitiie
kampusu, szczegolnie Pitzer College, zamieniane na Cactaceae actually see representation. Of twemigdbr
tereny z kserofitami i rodzimymi rinami, dzi ki wysi- leaf angiosperm leaves collected at each sitegesixt
kom grup otwarcie my cych studentow i zardow). were chosen at random, and their morphologies gedra
Obszar pustynny obszar zosta wybrany aby przedstate produce a single composite imageg(re 7, p. 14),
kontekst alternatywny, w ktdrym reprezentowanevsaa- representing the ‘normal’ leaf from each contekor-
nie Cactaceae. Z 20 di szerokolistnych Angiospermaephological averaging was performed with the sofevar
zebranych z kalego stanowiska, 16 wybrano przypadkgackage WinMorph 3.01 (Kumar, 2001).
wo, nastpnie uredniono ich morfologie, pokazj to na Based on the above composites, although e
jednym z oonym obrazku Kig. 7, str.14), obrazugym tion in leaf shape is observable in each contexthé
,hormalny” iz ka dego kontekstu. Wednienie morfo- denizen of a college campus or botanic garden(ctire
logiczne zosta o wykonane przy pomocy progamu Witextually determined) concept of a normal broadieav
Morph 3.01 (Kumar, 2001). angiosperm leaf will probably approach a broad-dad

W oparciu 0 powysze z oenia, mimo, i s widoczne simple, green leaf, about hand-sized. In contraken
du e ré nice w kadym kontekcie, wynika, e dla miesz- prompted to describe a typical leaf, a desert inéab
ka ca kampusu lub ogrodu botanicznego, piej (kontek- may visualize a gray-green, farinose, fingernaikgileaf
stowo okrelone) normalnego Icia szerokolistnych An- (Figure 7). The normal leaf differs as the context differs.
giospermae, oznacza prawdopodobnieprosty, z szero- So, in the absence of objective data types, estimaf
k blaszk, zielony, wielkoci d oni. Z drugiej strony, spy- the relationship of a botanical “other” to one’srowo-
tany o opisanie typowego dia, mieszkaniec terendwtanic context may be subjective.
pustynnych, mce sobie wyobrazili  szarozielony, w Is the arid regimée={gure 6) a more relevant context
ski, wielko ci paznokcia Fig. 7). To, co jest normalnym in which to view early cactus evolution? Perhapsight
li ciem, zaley od kontekstu, a we przy braku danych, be, but as a context it has the same limitatiortbesol-
ocena zwizku czego botanicznie ,innego” z wasnymlege campus, or as a ‘garden’ in Antarctica; reptaa
kontekstem botanicznym meby subiektywna. contextual bias with yet another subjective viewpuiill

Czy pustynny rem (Fig. 6) jest bardziej adekwatnymnot yield greater accuracy. Rather, we must lookafo
kontekstem dla ledzenia wczesnej ewolucji kaktuséw®bjective method of estimating relationships amiang,
By mo e, ale jako kontekst ma te same ogrniczenia jaleally one free of the observer’'s morphologicaiteat.
kampus lub jak ,ogrod” na Antarktydzie. Zamiana yvyp Although much information can be gained through the
wu jakiego kontekstu na kolejny subiektywny punkt wimorphological analysis, since natural selectios apon
dzenia, nie da lepszej dok adob Musimy raczej szuka tangible aspects of organisms (such as morphology),
obiektywnych metod oceny zvakdéw pomidzy takso- perhaps the evolution of form can be further illnated
nami, ca kowicie wolnych od morfologicznego konteksthrough data sources that do not involve form.
obserwatora. Chodu o informacji mona uzyska przez o _

Is there an objective interpretation?

analiz morfologiczn, gdy selekcja naturalna dotyka g , ,
namacalnych cech organizméw (takich jak morfologm) ~ ©On€ Of the most exciting and informative dgfees
by mo e ewolucj formy mo na lepiej nawietli dzi ki to appear in recent decades has been DNA sequatsce d
r6d om danych, ktére nie obejmuprmy. With broad §amp|_|ng of both taxa and sequencest-a p
tern of relationships can be recovered that caebe
Czy istnieje obiektywna interpretacja? affected by observer bias. An example of a DNA-tase
Jedn z najbardziej ekscytugych i bogatych kategorii inference that can inform the way plant evoluti®mier-
danych z ostatnich lat sekwencje DNA. Z pomocwie- preted involves the earliest angiosperms:
lu danych dotyczych i taxonow, i sekwencji, mpa For many years, the Magnoliaceae and Wintaec
uzyska model pokrewiestw, mogcy by mniej podatny were considered to represent relictual morpholagy f
na subiektywno obserwatora. Takim przyk adem wnioearly dicots, owing to morphological features riadi
sku opartego na DNA, obrazaggo sposob, w jaki jestinterpreted as primitive (apocarpous gynoecia, -poly
interpretowana ewolucja iin, s najwczeniejsze angio- petaly, etc.), as they appear intermediate betwgesmo-
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spermy. sperms and more syncarpous angiosperms (Cronquist,
Przez wiele lat uwano, e Magnoliaceae i Wintera-1981; Takhtajan, 1991). Although these two famiées

ceae reprezentupierwotn morfologi wczesnych dwuli- deep lineages, DNA-based inferences (e.g. Zang. et

ciennych, a to dzki cechom morfologicznym atwo 2002) show they are not necessarily the deepestr{ost

interpretowalnym jako prymitywne (apokarpiczne ggmarelictual) lineages of flowering plants; that distion

cea, polipetalia, itd.), poniewavydaj si by porednie belongs to the tropical shruBmborella trichopoda

mi dzy gymnospermami i bardziej synkarpicznymi angi¢which has many morphological features considered

spermami (Cronquist, 1981; Takhtajan, 1991). Ct® primitive), and a group of primarily aquatic plaiislud-

dwie rodziny s dawnymi liniami rozwojowymi, to wnio- ing Water Lilies and Fanworts, plants which do can-

ski oparte na DNA (np. Zanis et al., 2002) pokazug form to the (contextually informed) concept of goital

niekoniecznie sone najstarszymi (tzn. najbardziej piershrub or tree. This has bearing on our interpaeiaif the

wotnymi) liniami rozwojowymi wrdd rolin kwitn cych. early angiosperms: were they terrestrial shrubsraed,

To odnosi si do tropikalnego krzewémborella tricho- aquatic herbs, or both? The new interpreters mestsi

poda(ktéry ma wiele cech morfologicznych uchodych sarily divorce themselves from contextual influenae

za prymitywne) oraz grupy, géwnie wodnych limm order to ponder these questions.

obejmuj cych lilie wodne ifanworts ro liny, ktorych nie

obejmuje (utworzone z kontekstu) pop ,typowy”

krzew lub drzewo. To ma znaczenie dla naszej irdéap

cji wezesnych angiosperméw — czy by y one nazierrinyme Cactaceae_have been slo_wer to dgvelop thalméin 0
krzewami i drzewami, rdinami wodnymi, czy jednym i groups, a growing body of_objecnve_ evidence nowtex_
drugim? Nowi interpretatorzy koniecznie musozsta (Wallace, 1995; Hershkovitz and Zimmer, 1997; Marti

and Wallace, 2000; Applequist and Wallace, 2001f- Ny
feler, 2002; Wallace and Dickie, 2002; Griffith, G20
Obiektywne spojrzenie na ewolucj kaktuséw 2003; Edwards et al., 2005); this evidence is albalto
Chocia molekularne zwizki fylogenetyczne w test hypotheses of early cactus evolution. Integlgt
Cactaceae rozwijay swolniej ni w innych grupach, to although many of the above studies present datadtha
dzisiaj istnieje dua ilo  obiektywnych danych (Wallace,not support thePereskiaas-primitive hypothesis, this
1995; Hershkovitz and Zimmer, 1997; Martin and \Afall hypothesis is sometimes presented as fact. Feview
ce, 2000; Applequist and Wallace, 2001; Nyffeldi02, of this literature, see Griffith (2004a). A modef tactus
Wallace and Dickie, 2002; Griffith, 2002; 2003; Eatds evolution based on consensus of recent molecular ev
et al., 2005). To umdiwia prébne hipotezy dotycze dence is presented Figure 8. This consensus does not
wczesnej ewolucji kaktusow. Ciekawe mimo i wiele z resolve the phylogenetic position Béreskiaas basal or
tych opracowa podaje dane staje w sprzecznai z derived, but emphasizes that it is a deep lindaggenot
hipotez Pereskiaprimitywna, to ta w anie hipoteza jest necessarily the deepest.
czasem podawana jako fakt. Przelglej literatury jest w A broad look at the DNA evidence informs G0
Griffith (2004a). Model ewolucji kaktuséw oparty kan- merous things. Firstly, the nearest relatives ef @acta
sensusie z ostatnich danych molekularnych prez=fily ceae were not broadleaf dicots superficially simia
8. Ten konsensus nie wyjda fylogenetycznej pozycji Pereskia rather, the Cactaceae is nested within (and
Pereskiajako wyj ciowej czy pochodnej, tylko podkida, therefore likely evolved from) diminutive, often e
e to wczesna linia, ale niekoniecznie najwomgsza. phytic Portulacaceae (Hershkovitz and Zimmer, 1997;
Szerokie spojrzenie na dane DNA mowi nam evieApplequist and Wallace, 2001). Therefore, the origf
rzeczy. Po pierwsze, najldj spokrewnione z Cactacea®road, persistent, nonsucculent leavesPiereskia is
nie byy szerokolistne dwulienne, o powierzchownymsomewhat of a mystery, whetheereskiais the deepest
podobie stwie doPereskia— raczej Cactaceae sisado- lineage in the family or not. The DNA relationshige
wione wewntrz (i dlatego prawdopodobnie z nich wyetinclear on this point as well; some studies sugdperé-
woluowa y) maych, cato geofitycznych Portulacaceaskiaas a set of deep lineages (Nyffeler, 2002; Edweirds
(Hershkovitz and Zimmer, 1997; Applequist and Wla al., 2005), while others show it as a derived groafa-
2001). Dlatego pochodzenie szerokich, trwa ychsuka- tively younger than the Opuntioideae (Wallace, 1995
lentycznych lici u Pereskigjest troch zagadkowe, nieza- Griffith, 2003), and still others show equivocakgaess
le nie czyPereskiajest, czy nie, najstarsini w rodzi- for these two subfamilies (Crozier, 2004). Additty, if
nie. Zwi zki DNA réwnie nie s tu jasne — niektore ba-monophyly is a desired feature of classificatidment
dania méwi, e Pereskiato zbior wczesnych lini (Nyffe future circumscriptions of the Cactaceae may irelud
ler 2002; Edwards et al., 2005), podczas gdy inobja- those current members of the Portulacaceae thalcme
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An objective view of cactus evolution
Although the molecular phylogenetic relatizips of

si z kontekstowymi uwarunkowaniami, by to rozwa




associated | bliskie other | inne other | inne
Portulacaceae Maihuenia Opuntiocideae Maihueniopsis Pereskia Blossfeldia Cactoideae

N\

Fig. 8. Nowy konsensus wczesnej ewolucji kaktuséw (adap-
towane z Griffith 2004a). Poj ciowy model zwi zkéw w Cacta-
ceae, oparty na po czonych wynikach ostatnich bada mole-
kularnych. Ké ka z numerami méwi : i. ma e, sukulentyczne
Portulacaceae s najbardziej spokrewnione z Cactaceae; ii.
zwi zki pomi dzy podrodzinami kaktuséw nie s wyja nione,
iii. wczesna linia Cactaceae obejmuje mniejsze, tworz ce
poduszki, sukulenty (Maihuenioideae; Maihuenia); iv. powsta-
nie glochidéw i arili w jednej wczesnej lini (Opuntioideae),
Maihueniopsis przedstawia wczesny morfotyp; v. jedna wcze-
sna linia kaktus6w wytwarza szerokie li cie i traci du o z su-
kulentyzmu (Pereskioideae; Pereskia); vi. Ca kowita utrata
li ci (Cactoideae), Blossfeldia predstawia wczesn lini w
obr bie tej grupy.

Figure 8. A new consensus of early cactus evolution (Adapted
from Griffith 2004a). Conceptual model of the relationships
among Cactaceae, based on consensus of recent molecular
work. Numerated points are as follows: i. diminutive, succulent
Portulacaceae are the closest relatives of the Cactaceae; ii.
relationships among the subfamilies of cacti are not resolved;
iii. a deep lineage of Cactaceae maintains a smaller, cushion-
like, succulent habit (Maihuenioideae; Maihuenia); iv. evolu-
tion of glochids and bony arils in one deep lineage (Opun-
tioideae), Maihueniopsis represents an early morphotype; v.
one deep lineage of cacti evolves broad leaves and loses
much succulence (Pereskioideae; Pereskia); vi. Complete
loss of leaves (Cactoideae), Blossfeldia represents a deep
lineage within this group.

zuj jako modsz ni Opuntioideae (Wallace, 1995; Grifrelatives.
fith, 2003), a jeszcze inne pokazdja tych dwoch podro- A strong case can be made for diminutive gects
dzin ten sam poziom. Ponadto,ljgnonofylia jest po - (and possible geophytes) as the ancestors of Gl| ea
dan cech w Kklasyfikacji, to przysz e zdefiniowaniediminutive habit, diminutive terete (or absentMes, and
Cactaceae me obj tych obecnych przedstawicieli Porgeophytism mark early lineages in most cactus suibfa
tulacaceae, ktorzy dlisko spokrewnieni z Cactaceae. lies. Wallace (1995) provides early support fos thy-
Silne argumenty przemawigga tym, e mae suku- pothesis; this study found thMaihueniawas a deep,
lenty (i moliwe, e geofity) to przodkowie wszystkichsubfamilial lineage. This genus has terete-suctulen
kaktuséw, poniewa mae rozmiary, mae cylindryczndeaves and a cushion habit, but is not geophyticthEr-
listki (lub ich brak) i geofityzm scechami wczesnych linimore, the genu$laihueniopsis(the deepest lineage in
wi kszoci podrodzin kaktusow. Wallace (1995) potwie©puntioideae; Griffith, 2003) appears to circumsera
dzi szybko t hipotez — jego badania wykaza ye Ma- suite of early Opuntioid characters including diative-
ihueniato wczesna linia w podrodzinie. Rodzaj ten maess, early-deciduous leaves, and geophytism (@yiff
cylindrycznie sukulentyczne Gie i krzewi si tworz ¢ 2004). Additionally, the geophytic, leafless geRisro-
poduszki, ale nie jest geofitem. Co wgj, okazuje si e cactusis a deep lineage within the Opuntioideae, whereas
rodzaj Maihueniopsis(najstarsza linia w Opuntioideaeleafy Pereskiopsiss quite derived (Griffith, 2002, 2003).
Griffith, 2003) ma zesp6 cech wczesnych opuncjgelat One further example is the position Bibssfeldia(a di-
m.in. wczenie odpadajce li cie i geofityzm (Griffith, minutive succulent) as deepest within the Cactedea
2004). Ponadto, geofityczny rod®terocactugest wcze- supported by various studies (Nyffeler, 2002; Grozi
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sn lini w Opuntioideae, natomiastdiasty Pereskiopsis 2004). This finding is hard to reconcile with moopdyi-
jest troch zaawansowany (Griffith, 2002, 2003). Kolejngal estimates based on fRereskiaas-primitive hypothe-
przyk ad, to miejsc@lossfeldia(may sukulent) jako naj- sis, which predicts the deep lineages of Cactoideae
starszej wod Cactoideae, potwierdzony wieloma bad#cludeLeptocereusnd other arborescent, woody genera
niami (Nyffeler, 2002; Crozier, 2004). Te badanmiadho (e.g. Gibson and Nobel, 1986).

pogodzi z morfologicznymi ocenami opartymi o hipotez
prymitywnej pereskii, przewidugymi, e wczesne linie
Cactoideae obejmujLeptocereusi inne drzewiaste i
zdrewnia e rodzaje (np. Gibson i Nobel, 1986).

Future Directions

This new conceptual model of early cacti et
minutive stem-succulents is our best estimate ofusa
evolution based on currently published moleculaa,da
Przysz e kierunki and is open for testing with further research. Asrem

Ten nowy model pajiowy, zak adajcy, e wczesne data become available, the picture will gain furtieso-
kaktusy by y ma ymi pdowymi sukulentami, jest naszymution. Our estimation of cactus evolution and piggny
najlepszym przyblieniem wczesnej ewolucji kaktusowis better now than it has been, perhaps only becaes
opartym o obecnie publikowane badania molekularneare approaching it more vigorously, and have had an
b dzie on poddawany dalszym badaniom. Wraz z pogdditional century to build on previous work. Mogph
wianiem si nowych danych, obraz ten nabierze ksiej logical studies are of great benefit, as are DNAliss;
Jrozdzielczoci”. Nasz wgld w ewolucj kaktuséw i fy- greater sampling of genes, specimens, and taxgjezbu
logenez jest obecnie lepszy nkiedy , by mo e jedynie with further investigation of morphology and anajom
dlatego, e postpujemy naprzdd szybciej i jestey o will yield synergistic amounts of insight far abowat
jeden wiek poprzednich prac do przodu. Badaniaotwtf any study can produce separately. If we striventmuer
giczne maj wielkie znaczenie, podobnie jak badanithe hidden mysteries of the cactus family, paringya
DNA — wi cej probek gendw, okazéw fmnych, i takso- more and more cultural baggage will allow us tacpee
now, W po czeniu z innymi badaniami morfologii i anatruths less relative; being aware of that contexeé first
tomii, da nam razem da lepszy ogld ni ka de z tych step towards leaving it behind.
bada osobno. Jdi b dziemy d y do odkrywania ta-

AN - . : Acknowledgements
jemnic rodziny kaktusow, to odrzucenie kulturowedgo : _
lastu pozwoli nam patrzena rzeczywisto mniej subiek- W€ Wish to thank: Gary Lyons and John Tragehe

: : : : Huntington (San Marino, CA) for providing specimgns
tywnie. wiadomo takiego kontekstu to pierwszy krok
by si go pozby. g P y Ericka Edwards for discussion; Sarah DeGroot and

Naomi Fraga for assistance with field localitiesd an
Podzi kowania specimens; Irene Holiman of RSA Library, Kelley \f¢ol
Pragniemy wyraziswoje podzikowania: Gary’emu of Denison Library and Carrie Marsh of Honnold /ddu
Lyonsowi i Johnowi Tragerowi z Huntington (San MariLibrary (Claremont) for use of their collectionspriasz
no, California) za udogpnienie okazow rdin; Erice Romulski for encouragement to submit this workak-
Edwards za komentarze; Sarze DeGroot i Naomi Fzagausy i Inne and Lee Lenz for his unflagging sense of
pomoc na stanowiskach naturalnych i przy poszczed@imor and good taste.
nych egzemplarzach, Irene Holiman z RSA Libraryl-Ke
ley Wolfe z Denison Library i Carrie Marsh z Honthdl
Mudd Library (Claremont) za udogiienie swoich ko- Britton, N. L., and J. N. Rose. 1919-1923. Thet&a
lekcji; Tomaszowi Romulskiemu za zathdo opubliko- ceae. 4 volumes. Carnegie Institution, New York.
wania tej pracy wKaktusy i Inne oraz Lee Lenzowi za Britton, N. L., and J. N. Rose. 1919-1923. Thet&a
jego nies abrce poczucie humoru i dobrego smakul. ceae. 4 volumes. Carnegie Institution, New York.
_ _ _ Cronquist, A. 1981. An integrated system of classif
Cytowana literatura | Literature Cited tion of flowering plants. Columbia University prediew
Anderson, E. F. 2001. The cactus family. Timbers&rey

Portland, Oregon. Crozier, B. S. 2004. Subfamilies of Cactaceae Jirss.
Applequist, W. L., and R. S. Wallace. 2001. Phyfggef o, qing Blossfeldioideae subfam. nowhytologia 86:
the portulacaceous cohort basednaiF sequence data.gs_ g

Systematic Botany 26: 406-419. Darian-Smith, E. 1999. Bridging divides: the chdnne

Blais, A. L. 1997. On the pluraity of actual worlds$ni-  \nne| and English legal identity in the new Eurdgei-
versity of Massachusetts Press, Amherst. versity of California Press, Berkeley.

Blomfield, R. 1901. The formal garden in Englandadv
millan and Company, London.
KAKTUSY | INNE No. 6 (X — XII 2005)




LS IRee DTN i e 2 B

Fig. 1. R6 norodno Cactaceae i pokrewnych im group. Wi kszo  kaktusdw jest bezlistna w dojrza ym wieku; ich li cie mo na inter-
pretowa jako prymitywne lub rozwini te na podstawie zwi zkéw mi dzy kaktusami, i mi dzy kaktusami a ich bliskimi krewnymi. a)
Anacampseros lanigera (Portulacaceae). Takie ma e sukulenty nale  do najbardziej spokrewnionych z Cactaceae. b) Echinocereus
coccineus — pustynia Chihuahua ma du r6 norodno Cactoideae (okre lonych brakiem li ci) (fot.: A. M. Powell). ¢) Opuntia ficus-
indica — Opuntioideae charakteryzuj si glochidami, a gatunki z rejonu pust. Chihuahua maj nietrwa e li cie. d) Pereskia grandifolia —
niesukulentyczny szerokolistny kaktus. Z uwagi na morfologi li cia, gatunki Pereskia od dawna uwa ano za kaktusy pierwotne — by

mo e ta idea to efekt kontekstu ogrodniczego (fot.: A. M. Powell). e) Maihuenia poepiggii; nowi badacze uznaj Maihuenoideae (z cylin-
drycznymi sukulentycznymi, trwa ymi li mi) za wczesn lini w Cactaceae (fot.: J. D. Mauseth). f) Blossfeldia liliputiana — ten may
(rzadko ponad 3 cm szer.), odporny na odwodnienie sukulent, jest wczesn lini w Cactaceae (fot: J. D. Mauseth).

Figure 1. Diversity of Cactaceae and its outgroups. The majority of cacti are leafless at maturity; leaves in cacti can be interpreted as
primitive or derived based on relationships within cacti, and between cacti and its close relatives. a) Anacampseros lanigera (Portulaca-
ceae). Diminutive succulents like this are some of the closest relatives to the Cactaceae. b) Echinocereus coccineus; the Chihuahuan
Desert has a high diversity of Cactoideae, marked by the absence of leaves (Photo: A. M. Powell). ¢) Opuntia ficus-indica; Opun-
tioideae are marked by glochids, and species in the Chihuahuan Desert region possess ephemeral leaves. d) Pereskia grandifolia; a
non-succulent, broadleaved cactus. Due to leaf morphology, Pereskia species have long been considered relictual cacti; perhaps this
idea is a horticontextual artifact (Photo: A. M. Powell). e) Maihuenia poepiggii; recent workers recognize Maihuenoideae (with terete-
succulent, persistent leaves) as a deep lineage of Cactaceae (Photo: J. D. Mauseth). f) Blossfeldia liliputiana; this diminutive (rarely
exceeding 3 cm wide) dessication-tolerant succulent is a deep lineage in the Cactaceae (Photo: J. D. Mauseth).

Fig. 2. R6 norodno i ci kaktuséw a-b: podrodzina
Pereskioideae ma szerokie niesukulentyczne, z e-
brem w rodku. a) Pereskia grandifolia i b) P. aculeata.
c-f: Opuntioideae maj najwi ksz r6 norodno i ci
w rod Cactaceae. c¢) Austrocylindropuntia subulata;
niektére gatunki tego rodzaju maj li cie du e, trwa e,
cylindryczno-sukulentyczne. d) Pereskiopsis diguetii i
e) P. porteri; li cie tego rodzaju s z szerok blaszk ,
sukulentyczne i trwa e. f) Opuntia santa-rita; wi kszo
opuncjowatych ma li cie ma e i wcze nie odpadaj ce,
jak te. g) Maihuenia poeppigii (Maihuenioideae); dwa
gatunki w tej podrodzinie maj cylindryczno-
sukulentyczne, trwa e li cie. h) Hylocereus undulata
(Cactoideae); cho Cactoideae to typowo bezlistne
kaktusy, to Hylocereus ma bardzo malutkie, wcze nie
odpadaj ce li cie.

Figure 2. Diversity of cactus leaves. a-b: the subfamily
Pereskioideae has broad, non-succulent, midribbed
leaves. a) Pereskia grandifolia and b) Pereskia acu-
leata. c-f: the Opuntioideae have the widest diversity
of leaf form among the Cactaceae. c) Austrocylindro-
puntia subulata; some members of this genus have
relatively large, persistent, terete-succulent leaves. d)
Pereskiopsis diguetii and e) Pereskiopsis porteri;
leaves of this genus are wide bladed, succulent, and
persistent. f) Opuntia santa-rita; most opuntioid leaves
are diminutive and early deciduous like these. g) Mai-
huenia poeppigii (Maihuenioideae); the two species in
this subfamily have terete-succulent, persistent leaves.
h) Hylocereus undulata (Cactoideae); although cactoid
cacti are typically leafless, Hylocereus has extremely
diminutive, early deciduous leaves.




Fig. 4. Semiotyczne przedstawianie motywéw kulturowych poprzez tworzenie
krajobrazéw. Wy ej: Ogréd administratora, Suzhou, Chiny, 2004. Zachodni i
chi scy obserwatorzy chi skich ogrodéw inaczej interpretuj estetyk , dzi ki
r6 nym wyznacznikom. Chi skie ogrodnictwo przekazuje w swojej prezentacji
nieprzet umaczalne pierwiastki filozofii buddyjskiej i taoistycznej. Mimo, e ta
estetyka wymaga du o pracy, zachodni obserwator mo e mie wra enie zanie-
dbanych ro lin (Zhou, w przygot.). Ni ej: tradycyjny ameryka ski obraz, White
Sands, New Mexico, 1979. Ten krajobraz sugeruje stabilno , odpowiedzialno i
zgodno z normami spo ecznymi ludzi zachodu (Nassauer, 1995; Kaufman,
2000), podczas gdy obserwator chi ski mo e tu odnie wra enie przesadnej
dba o ci (Zhou, w przygot.). Ta oto rodzinka wygra a konkurs na przyk ad ideal-
nego ameryka skiego (tzn. uzale nionego od nawadniania) krajobrazu, w swojej
Spo eczno ci, mimo, e spoeczno ta Yyje na pustyni.

Figure 4. Semiotic communication of cultural themes through landscaping.
Above: Humble administrator’s garden, Suzhou, China, 2004. Western and Chi-
nese observers of Chinese gardens interpret the aesthetic differently, due to dif-
fering reference points. Chinese gardening communicates untranslatable ele-
ments of Buddist and Daoist philosophy in its presentation; although this aesthetic
requires much maintenance, Western observers may sense busy, unpruned
plants (Zhou, in prep.). Below: Traditional American landscaping, White Sands,
New Mexico, 1979. This landscape aesthetic communicates stability, dependabil-
ity, and conformity to societal norms among westerners (Nassauer, 1995; Kauf-
man, 2000), whereas Chinese observers may sense overpruned vegetation at
such locations (Zhou, in prep.). The family depicted here won an award for exem-
plifying ideal American (i.e. irrigation-dependant) landscaping within their commu-
nity, despite that community’s location in an arid desert.

Fig. 5. Reprezentatywny kulturowy kontekst, z ktérego pochodz , i w
ktérym cz sto pracuj , zachodni naukowcy - rodowisko kampusu Cla-
remont Colleges, Los Angeles County, California. S tu przedstawione
cztery cechy “akademickiego” krajobrazu: a) szerokie trawniki, b) stale
zielone krzewy; c) mury pokryte pn czami; i d) drzewa. Wi kszo  dwu-
li ciennych w tym kontek cie ma szerokie, trwa e, proste li cie (poréwnaj
z Fig. 6).

Figure 5. Representative cultural context from which Western scientists
spring from, and often work in: the campus environment of the Clare-
mont Colleges, Los Angeles County, California. Four features of aca-
demiscape are depicted here: a) broad lawns, b) evergreen shrubs; c)
ivy-covered walls; and d) hardwood trees. Most dicots in this context
have broad, persistent, simple leaves (see also Figure 6).
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Fig. 6. Alternatywny kontekst krajobrazowy:
Whipple Mountains, San Bernardino County,
California. Tu morfologia li cia dwuli ciennych
ré ni si w sposéb nieunikniony od tej z krajobra-
zu ,akademickiego”

Figure 6. Alternative landscape context: Whipple
Mountains, San Bernardino County, California.
Dicot leaf morphology here necessarily differs
from that of the academiscape




Fig. 7. Semiotyczne ‘normalne’ li cie, dla obserwatoréw w
ré6 nych kontekstéw. (Na lewo) Semiotyczny ‘normalny’ li
dla obserwatora kampusu: morfologiczna rednia szesnastu
li ci dwuli ciennych, zebranych z Claremont Colleges (zobacz
Fig. 5). Kwadraty wokd li ci maj 12.7 cm. Niewyra ny zarys
li cia to wynik morfologicznego u rednienia. (Na prawo) Se-
miotyczny ‘normalny’ li  z pustynnego kontekstu: morfolo-
giczna rednia szesnastu li ci dwuli ciennych, zebranych z
Whipple Mountains (zobacz Fig. 6).Dwie ro liny z tego miej-
sca byy bezlistne; biay obszer dooko a li ci oddaje odpo-
wiedni skal w stosunku do lewej strony diagramu.

Figure 7. Semiotic ‘normal’ leaves, to observers of different
contexts. (Left) The semiotic ‘normal’ leaf, to a campus-based
observer: Morphological average of sixteen dicot leaves col-
lected from the grounds of the Claremont Colleges (see Fig-
ure 5). Squares around leaves measure 12.7 cm (5 inches).
The indistinct outline of the leaf is an artifact of the morpho-
logical averaging. (Right) Semiotic ‘normal’ leaf for an arid
context (left): Morphological average of sixteen dicot leaves
collected from the Whipple Mountains (see Figure 6). Two
plants from this site were leafless; white space around leaves
reflects matching scale with left side of figure.
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