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RESUMEN 

Incorporar la información de las relaciones filogenéticas en el estudio de características 

fenotípicas de diferentes especies, permite conocer el efecto de las relaciones ancestro­

descendiente en caracteres de diversos grupos. En este trabajo, se comparó la respuesta 

fisiológica de seis especies del género Pinus relacionadas distribuidas en una sola localidad y 

se analizó el efecto de la filogenia, en particular de la inercia filogenética, en 9 características 

fisiológicas y una característica morfológica. Se realizaron mediciones fisiológicas en una 

localidad de la Sierra de Juárez, Oaxaca y se usaron datos de Picea abies reportados en la 

literatura. Se estimó la distancia filogenética entre las especies usando matK como marcador 

molecular y Picea abies como grupo externo. Se utilizaron 4 métodos comparativos 

filogenéticos: estimación de estados ancestrales, autocorrelación filogenética, autorregresión 

filogenética y análisis de varianza anidado. Se encontraron diferencias significativas en las 

características fisiológicas de las especies estudiadas, en el caso de la tasa fotosintética (FN) y 

de la tasa fotosintética máxima (FMAx), las diferencias entre las especies resultaron altamente 

significativas (p< 0.0005). La variación en dos de las características esta asociada 

significativamente a la filogenia: FMAX y la temperatura ambiental a la que se registra FMAX· 

El análisis de autorregresión filogenética reveló que varias características muestran una 

tendencia no significativa a diferir más entre especies más cercanas. Los diferentes métodos 

mostraron consistentemente poca influencia de la inercia filogenética en los estados de 

carácter actuales. Los datos obtenidos aportan evidencia de que cada especie integra de 

diferente manera las variables del medio compartido lo cual redunda en respuestas 

fisiológicas distintas. 

ABSTRACT 

Incorporating information about the phylogenetic relations in the study of phenotipic 

chacateristics of diferent species allows us to know the effect of the ancestor-descendant 

relationships in characters of diverse groups. This work has conpared the physyological 

response of six species of the genus Pinus distributed in a single locality, in addition, the 

efect of the phylogeny, particularly of the phylogenetic inertia, was analysed in 9 
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physiological and one morphological characteristics. Physiological measures were obtained 

in a locality of the Sierra de Juárez, Oaxaca and physiological data of Picea abies reported in 

the literature were used. The phylogenetic distance was analysed using matK as molecular 

marker and Picea abies as externa! group. Four comparative phylogenetic analysis were used: 

ancestral state estimation,phylogenetic autocorrelation, phylogenetic autoregression and 

nested analysis of variance. Significant differences were found in the physiological 

characteristics of the studies species, in the case of the photosynthetic rate (FN) and the 

maximum photosynthetic rate (FMAX), the differnces between the species resulted highly 

significative (p< 0.0005). The variation in two of the characteristics is significatively asociated 

to the phylogeny: FMAX and the environmental temperature at which FMAX is registered. The 

phylogenetic autoregression analysis revealed that severa! characteristics show a tendency 

to differ more between closer species, although this tendency is not significactive. The 

different methods consistently showed low inffluence of the phylogenetic inertia in the 

present character states. The obtained data contribute with evidence that each specie 

integrates in a different way the variables of the shared medium which results in different 

physiological responses. 



" Podríamos atribuir fal samente a la correlación de crecimiento, 
estructuras que son comunes a grupos completos de especies, y que en 
realidad son simplemente debidas a la herencia; un progenitor ancestral 
podría haber adquirido por selección natural alguna modificación en 
estructura, y, después de miles de generaciones, alguna otra modificación 
independiente; y estas dos modificaciones, habiendo sido transmitidas a 
un grupo completo de descendientes con diversos hábitos, serían pensadas 
naturalmente como correlacionadas en alguna manera necesaria." 
"Al considerar la distribución de los seres orgánicos sobre la faz del 
globo, el primer gran hecho que nos confronta es, que ni la similitud ni la 
disimilitud de los habitantes de varias regiones pueden ser asociada con 
sus condiciones climáticas físicas." 

Charles Darwin, 1859, On the origin of the species. 

l. INTRODUCCIÓN 

1.1. LA NECESIDAD DE UN ENFOQUE 
HISTÓRICO EN EL ESTUDIO DE CARACTERES FENOTÍPICOS. 

Cuando Darwin escribía los fragmentos que usé como epígrafe buscaba, principalmente, 

llamar la atención sobre la importancia de las relaciones de ancestro-descendencia en las 

características y distribución de los organismos, por encima de la suposición de que a un 

ambiente correspondería precisamente un tipo, forma o grupo de especies perfecta y 

totalmente adaptados al mismo. Se trataba pues, de llamar la atención acerca de la dimensión 

histórica, encima del diseño universal, planteada por las relaciones de ancestría­

descendencia, en la determinación de las características de los seres vivos. 

Este trabajo incorpora la dimensión histórica de las relaciones ancestro-descendiente 

en el estudio de algunas características fenotípicas a partir del análisis de las diferencias 

fisiológicas entre organismos que comparten un mismo ambiente. Se busca conocer en que 

medida un grupo de organismos -seis especies de pinos- tienen una serie de características 

fenotípicas -fisiológicas- como consecuencia de que sus ancestros las tuvieron y en qué 

medida como respuesta a condiciones actuales. 

El estudio de caracteres fenotípicos e interacciones ecológicas entre diferentes 

organismos, así como la búsqueda de sus posibles correlaciones y el establecimiento de 

explicaciones funcionales a partir de la documentación del estado actual de los caracteres sin 

considerar explícitamente las relaciones filogenéticas; llevó durante un periodo prolongado 

a los ecólogos y evolucionistas a desarrollar un programa reduccionista que corresponde a 

una de las formas del "programa adaptacionista" (Gould y Lewontin, 1979). En este contexto 
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todos los caracteres se suponen como soluciones adaptativas a las condiciones ambientales 

contemporáneas, el problema central parecería ser el demostrar escenarios selectivos para 

éstos (Miles y Dunham, 1993). De este modo se generó lo que Brooks y McLennan (1991) han 

llamado el "eclipse de la historia" en diferentes ramas de la biología en el que la ausencia de 

una perspectiva histórica explícita debilitaba las conclusiones en este tipo de análisis (Miles 

y Dunham, 1993), pues de hecho se trataba simplemente de identificar la manera en que la 

realidad podía compaginarse con una explicación ya construída de antemano, la adaptación 

(Gould y Lewontin, 1979). Sin embargo, en todo este período estuvo presente el enfoque 

comparativo, que analizaba las diferencias observadas en la actualidad entre las especies. 

Brooks y McLennan (1991) han señalado dos de los campos en los que existe una 

perspectiva más integral del estudio de las especies y sus caracteres fenotípicos. En lo que 

respecta a los patrones de diversidad espacial observados a escala local, diversas líneas de 

evidencia han destacado la importancia de la diversidad regional en la estructuración de las 

comunidades locales. Otro campo, el de los estudios comparativos filogenéticos, se dibuja en 

el estudio de la secuencia en que se han dado los cambios en diversos caracteres, en relación 

con los eventos de especiación en los diversos grupos. 

A partir de las argumentaciones presentadas por autores como Gould y Vrba (1982), 

se puede apreciar la trascendencia de enfocar de nuevo la atención en la historia evolutiva 

de los organismos; en particular de incorporar las relaciones de ancestría común, para 

probar hipótesis ecológicas, fisiológicas, morfológicas y conductuales. La investigación 

desde esta perspectiva permite, por una parte, incrementar el rigor con el que se estudian las 

posibles adaptaciones en los seres vivos, y, de manera no menos trascendente, permite 

reconocer la importancia de fenómenos como la inercia, restricciones y efectos, todos 

debidos a la filogenia. De aquí que la mejor manera de incorporar la dimensión histórica sea 

el uso de la filogenia, en la medida en que con esto se incorporan las relaciones de ancestría 

común entre las especies. 

Haeckel acuñó la palabra filogenia a mediados del siglo XIX, justamente para referirse 

a la historia evolutiva por ancestría común de los organismos (Mayr, 1982). En una acepción 

más moderna, la filogenia es la historia de la descendencia por ancestría común, y con ella 

de sus relaciones de parentezco, de un grupo de taxa -por ejemplo las especies y sus 
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ancestros comunes-, incluyendo el orden de ramificación y en ocasiones los tiempos 

absolutos de divergencia (Futuyma, 1998; Weir, 1996). Este término también se ha aplicado a 

las genealogías de genes derivados de un gen ancestral común (Futuyma, 1998). La 

representación gráfica de las filogenias son los árboles filogenéticos que funcionan como 

estimados de parte de la historia de los organismos actuales,es decir, como hipótesis de los 

eventos de especiación ocurridos en el pasado. 

Durante el proceso en el que la biología comparativa ha comenzado a superar lo que 

Brooks y Me Lennan {1991) llamaron el eclipse de la historia (en realidad, eclipse de la 

perspectiva histórica), ha sido indispensable la revaloración de la pregunta: ¿Qué parte de la 

variación dentro de un ciado puede atribuirse a eventos que ocurrieron antes del más 

reciente evento de especiación y qué tanto a cambios más recientes?. El no tomar en cuenta 

esta pregunta, puede llevar a la suposición errónea de que todos los patrones en la variación 

fenotípica al interior de una especie son el resultado del proceso adaptativo y como 

consecuencia de esto, que todo proceso de especiación lleva aparejados procesos de 

adaptación en diferentes niveles. 

A partir de la década posterior a 1980, se retornó gradualmente a la perspectiva 

histórica en algunas ramas de la ecología evolutiva, la revisión realizada por Miles y 

Dunham (1993) documenta bien el proceso y el momento en el que se hallaba. Además de la 

búsqueda de un mejor planteamiento de las hipótesis adaptativas, dos fenómenos 

incrementan nuestro interés en el conocimiento de la secuencia de aparición de caracteres 

dentro de una filogenia . Por una parte, Gould y Vrba (1982) han resaltado la importancia de 

la exaptación en la que el origen de un carácter, que en el contexto ambiental actual parece 

adaptativo, podría no haber estado vinculado con procesos de selección natural a favor de su 

función actual. Por otra parte, los datos de Lynch (1989, en Brooks, 1991), indican que por lo 

menos en los procesos de especiación alopátrica, los eventos de vicarianza o de alopatría 

pasiva serían los más plausibles y prevalecientes en la historia. Este modo de especiación 

sólo se requiere de interrupción física del flujo génico y no necesariamente implica procesos 

o respuestas adaptativas. Esto último llama nuestra atención hacia el efecto que estos 

procesos de especiación vicariante podrían haber dejado en los descendientes al conservarse 

una parte importante de la variación fenotípica de la especie ancestral. 
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Las hipótesis filogenéticas, basadas en diversas metodologías, constituyen 

información de gran valía en la reconstrucción de la secuencia en la que distintos tipos de 

caracteres han aparecido. Asimismo, son un elemento central para discernir si las 

correlaciones observadas en la actualidad realmente reflejan un valor adaptativo, o si tienen 

que ver con restricciones o efectos filogenéticos. De hecho, es gracias a las reconstrucciones 

filogenéticas que los métodos comparativos actuales pueden proveer respuestas a preguntas 

que otras aproximaciones no podrían, en particular en el caso de eventos históricos no 

detectables en los fósiles (Stearns y Hoeckstra, 2000; Me Kitrick, 1993). No es atrevido decir 

que en el momento actual la reconstrucción de relaciones filogenéticas entre especies es la 

mejor herramienta para estudiar los caracteres fenotípicos en el contexto de la historia 

evolutiva. 

En el estudio de caracteres cuantitativos Miles y Dunham (1993) distinguen dos temas 

centrales en los análisis de ecología evolutiva que incluyen la información filogenética. 

El primero consiste en remover la influencia de la filogenia de los análisis estadísticos. 

Este enfoque surge de la necesidad de tomar en consideración que las especies incluidas en 

los estudios comparativos no son muestras estadísticamente independientes y por tanto de 

conocer en que consiste ese sesgo o no independencia debida a la filogenia para estandarizar 

las muestras (Felsenstein, 1985). El objeto central de este enfoque es obtener este tipo de 

muestras independientes para poder establecer con mayor rigor las hipótesis adaptativas. El 

segundo se refiere a la descripción explícita de la porción de los caracteres actuales debida a 

la filogenia (Cheverud et al., 1985). A partir de que los eventos de ancestría común pueden 

dejar su huella en los caracteres fenotípicos de las especies, se hace necesaria la 

cuantificación de esta huella y su interpretación. Varias fuerzas evolutivas, como la deriva 

génica y la selección estabilizadora pueden subyacer generando una correlación filogenética 

(Martins y Hansen, 1996; Hansen y Martins, 1996). 

A partir del trabajo de Cheverud y sus colaboradores (1985), en el que se propuso el 

primer método de desdoblamiento desarrollado para separar del fenotipo en un componente 

filogenético y otro específico, diversos estudios han intentado estimar la magnitud de la 

inercia o efecto filogenéticos (Morales, 2000b; Freckleton, 2000; Christman et al., 1997; Scott y 

Naeem, 1993). Aunque en muchas ocasiones no hay una distinción conceptual clara entre las 
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diferentes formas en que pueden influir las relaciones filogenéticas y cómo se expresan. En 

este trabajo emplearemos operativamente la distinción establecida por Miles y Dunham 

(1993) en el sentido de que la correlación en la variación de un carácter con la filogenia 

hipotética para un grupo es evidencia de un efecto de la filogenia, mientras que el concepto 

de inercia filogenética implica la restricción del rango de variación de un carácter en 

respuesta a fluctuaciones ambientales o cambios en el ambiente selectivo. Aunque en este 

marco resulta mucho más complicado probar y, en su caso, cuantificar la inercia filogenética, 

una de las posibles formas de analizarla es revisar el grado de efecto de la filogenia para 

especies relacionadas que conviven en un mismo ambiente si suponemos que estas no se han 

originado allí. Este último supuesto se relaciona con la necesidad de distinguir entre los 

procesos de divergencia de caracteres en un medio compartido (en ocasiones relacionados 

con la exclusión competitiva), y la huella que procesos anteriores a la llegada de los 

organismos a un ambiente pudiesen haber dejado en las características fenotípicas (el 

concepto ha sido desarrollado como "conservación filogenética del nicho por Webb et al., 

2002). 

Si se quiere encontrar una explicación causal a los patrones observados, es importante 

identificar las restricciones filogenéticas que afectan el estado actual de un carácter, ya que 

estonos permite dirigir la atención hacia el nivel jerárquico (McKitrick, 1993). Así, el tomar 

en cuenta la influencia de las limitaciones filogenéticas sobre el cambio en las características 

fenotípicas de los organismos constituye una base que puede orientar estudios posteriores 

en campos como la genética del desarrollo, que ubiquen los mecanismos y patrones 

genéticos implicados en los fenómenos de inercia filogenética. 

En el caso de la restricción filogenética, McKitrick (1993) la ha definido como 

cualquier resultado o componente de la historia filogenética de ese linaje que prevé o 

predetermina un curso anticipado en la evolución de un linaje. Desde esa perspectiva 

podríamos usar los términos restricción e inercia filogenética como sinónimos. En el mismo 

trabajo, se señala que la reconstrucción de los estados ancestrales en los nodos de una 

filogenia es una forma adecuada y precisa de estimar la variación en las tasas (velocidad) de 

cambio de una característica asociada a las restricciones filogenéticas. A esto último también 

se le ha llamado labilidad evolutiva y se ha señalado que esta se puede analizar a través de 
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los correlogramas que relacionan el índice l de Moran con la distancia filogenética, mismo 

que será explicado en la siguiente sección (Gittleman et al., 1997). 

Por su parte, Blomberg y Garland (2002) han establecido una definición de consenso 

de restricción filogenética como la propiedad de un rasgo que, aunque posiblemente 

adaptativa en el ambiente en que evolucionó originalmente, en la actualidad limita la 

producción de nuevas variantes fenotípicas. 

La idea de que la inercia filogenética y la adaptación son hipótesis alternativas se 

halla relativamente extendida. Sin embargo, como señalan Blomberg y Garland (2002), esta 

distinción no es tan clara, pues la propia inercia filogenética puede deberse a la acción de la 

selección estabilizadora o bien a la mera ausencia de variación que mantiene un estado de 

carácter a pesar de cambios ambientales. Más adelante se hablará de cómo los métodos 

filogenéticos comparativos no ponen a prueba la hipótesis de la adaptación. Mientras tanto, 

es importante no perder de vista que la detección de inercia o señal proveniente de la 

filogenia es sólo un paso intermedio, y que la explicación de sus causas corresponde a 

estudios posteriores que analicen ya sea posibles restricciones impuestas por procesos del 

desarrollo del organismo o bien, procesos microevolutivos que pudiesen ser la causa de los 

patrones observados. 

1.2. LOS MÉTODOS COMPARATIVOS FILOGENÉTICOS 

Diversos autores han planteado diferentes definiciones de método comparativo. Futuyma 

(1998) propone que el método comparativo es un procedimiento para inferir la función 

adaptativa de un carácter correlacionando los estados del mismo en varios taxa con una o 

más variables, como factores ecológicos que hipotéticamente han afectado la evolución de 

este. Por su parte, Stearns y Hoekstra (2000) señalan que los métodos comparativos sirven 

para distinguir qué tanto de un patrón de variación puede ser atribuido a la historia, es 

decir, a la herencia por parte de los ancestros y no a la adaptación a los ambientes. Sin 

embargo, como señala Morales (2000a), las metodologías comparativas no han sido 

diseñadas explícitamente para probar la adaptación, sino que, en todo caso, sirven para 

corregir el problema de la no independencia de los datos de las especies a comparar. 
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Los métodos comparativos filogenéticos más usados (basados en información de 

especies actuales) pueden corregir la significancia estadística de las correlaciones 

establecidas, pero para avanzar en el análisis particular de la adaptación, es necesario incluir 

datos de los ambientes en los que aparecieron los distintos caracteres a partir de infromación 

paleobilógica y paleoclimática. De este modo se pueden poner a prueba hipótesis que 

ubiquen a la selección natural como la causa de la fijación de determinadas características en 

los organismos (p. ej. Baum y Larson, 1991; Hansen, 1994 en Martins y Hansen, 1997; Hansen 

y Martins, 1996). 

En términos más amplios, parece adecuado señalar que en realidad existen varios 

métodos comparativos filogenéticos, y lo que los une es que abordan el estudio de los 

caracteres de diversa relevancia ecológica desde la perspectiva de la historia filogenética . 

Así, dentro de las diferentes variantes y herramientas metodológicas que encontramos 

contenidas en estos métodos, se desarrollan las dos vertientes del estudio de caracteres 

cuantitativos (continuos o no) reconocidas por Miles y Dunham (1993), la eliminación de los 

efectos debidos a la filogenia y la cuantificación de éstos; así como el estudio de caracteres 

cualitativos empleando las reconstrucciones filogenéticas como elemento para incorporar la 

historia de los linajes. 

En general, los métodos comparativos filogenéticos buscan probar hipótesis 

relacionadas con alguno de los siguientes temas, reconocidos como importantes por 

diferentes autores (McKirtick, 1993; Miles y Dunham, 1993; Morales, 2000a; Stearns y 

Hoeckstra, 2000): (1) la estimación del efecto de las relaciones filogenéticas sobre el estado 

actual de un carácter, (2) la estimación de los estados ancestrales de caracteres fenotípicos, 

(3) la estimación de la relación de la variación dentro de un dado con eventos que ocurrieron 

antes de los eventos de especiación más recientes y (4) el análisis de la evolución 

correlacionada de caracteres. 

Los procedimientos estadísticos que se han desarrollado alrededor del análisis 

comparativo filogenético han seguido en buena medida alguno de los dos temas centrales 

señalados por Miles y Dunham (1993). Sin embargo, recientemente Martins y Hansen (1997) 

han mostrado la notable similitud del fundamento matemático de algunos de estos 
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procedimientos. A continuación presento una breve reseña de algunas de estas metodologías 

estadísticas, en particular aquellas enfocadas en el estudio de caracteres continuos. 

Contrastes filogenéticamente independientes. Esta metodología desarrollada inicialmente 

por Felsenstein (1985), fue la primera completamente filogenética en el sentido de poder ser 

aplicada en todos los casos en los que se cuente con una filogenia resuelta de los grupos a 

estudiar. Es en esta aproximación donde se establece en forma estadística el reconocimiento 

de la no independencia de los rasgos cuando se realizan comparaciones entre especies, pues 

estas son parte de una filogenia estructurada jerárquicamente. 

El objetivo central de este procedimiento es corregir las correlaciones entre caracteres 

en función del sesgo introducido por las relaciones filogenéticas. Para hacerlo, se 

transforman series de datos no independientes en valores que son apropiados para realizar 

procedimientos estadísticos convencionales (Garland et al., 1999). 

El método de Felsenstein (1985) parte de reconocer que el cambio fenotípico que 

ocurre posterior a un evento de especiación es independiente entre especies hermanas. De 

ahí, se deriva que la diferencia que observamos en un rasgo entre dos especies hermanas es 

independiente de la diferencia observada para ese mismo carácter entre otro par de especies 

hermanas. Estas diferencias son, justamente, los contrastes independientes. 

Las diferencias entre dos especies hermanas A y B pueden usarse para calcular un 

valor hipotético de carácter en el nodo que las une, por ejemplo mediante la media de los 

valores de las especies ponderada por la longitud de las ramas. Lo mismo puede hacerse con 

cada par de especies hermanas para el cual se cuente con datos de características ecológicas, 

morfológicas, etc. A su vez, el procedimiento puede emplearse para comparar los estados 

ancestrales entre dos nodos hermanos, estableciendo contrastes independientes entre ellos y 

después se puede calcular el valor del nodo siguiente (Figura 1-1). El número de contrastes 

posibles para una filogenia dada es N-1, donde N es el número de especies en la filogenia 

(Morales, 2000a) 
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Figura 1-1 Ejemplo de análisis de contrastes filogenéticamente independientes para dos 
caracteres cuyos valores se incluyen entre paréntesis separados por un guión (30-365). Se 
muestran las relaciones filogenéticas entre las especies respresentadas en un árbol; en negritas 
se muestran los valores estimados para los estados ancestrales. Las flechas indican nodos o 
especies sujetos de comparación independiente, con los valores para los contrastes indicados 
en itálicas (adaptado de Morales, 2000a). 
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Para poder elaborar los contrastes filogenéticamente independientes se requiere de 

algún modelo de evolución del carácter fenotípico en cuestión. El caso de la media 

ponderada, descrito en el párrafo anterior, corresponde al modelo de movimiento 

Browniano, el cual supone que el cambio evolutivo que ocurre en los atributos fenotípicos en 

cualquier intervalo de tiempo se encuentra normalmente distribuido y es independiente del 

estado del fenotipo al inicio del intervalo (Morales, 2000a). Aunque el método fue 

desarrollado inicialmente siguiendo este modelo de movimiento Browniano, posteriores 

trabajos han permitido incorporar otros modelos para el cálculo de los estados ancestrales 

(por ejemplo Martins y Hansen, 1997 y Garland et al., 1999). Sin embargo, el método original 

de Felsenstein (1985) parece razonablemente robusto aún cuando se violan algunas de las 

suposiciones de este; por ejemplo, el cambio en los atributos fenotípicos no tiene que 

distribuirse necesariamente de forma normal, ni la divergencia en los estados de carácter ser 

completamente lineal (Garland et al. , 1999). Hay que reiterar la importancia de contar con 

una filogenia lo más resuelta posible, pues la ausencia de una estimación de los tiempos de 
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divergencia o de algún tipo de medida relativa de divergencia entre las especies, hace 

imposible utilizar cualquier modelo de estimación de estados ancestrales, lo cual a su vez no 

permite el uso de los contrastes filogenéticamente independientes (Huey y Benett, 1987). La 

no resolución en parte de la inferencia de las relaciones filogenéticas entre las especies 

tampoco permite la estimación de los estados ancestrales de los organismos y, por supuesto, 

de los contrastes filogenéticamente independientes. 

El método de contrastes filogenéticamente independientes es muy usado en la 

actualidad para responder directa o indirectamente preguntas como ¿Qué caracteres están 

verdaderamente relacionados entre sí y/ o con el ambiente?, ¿Las correlaciones 

convencionales observadas entre muchos rasgos son el resultado de descendencia común o 

son convergencias evolutivas?. En los casos en los que los valores de uno o más rasgos están 

fuertemente relacionados con la filogenia, el método de contrastes independientes, que 

elimina los efectos filogenéticos, puede revelar que no existe correlación evolutiva entre un 

par o grupo de rasgos para los cuales los análisis estadísticos convencionales muestran 

correlación significativa (Morales, 2000a). 

El uso extensivo de los contrastes filogenéticamente independientes ha sido criticado 

debido a la posibilidad de que se subestimase el papel de la selección estabilizadora como 

agente causal de la estabilidad en ciertos caracteres, lo cual -se ha argumentado- debe llevar 

a considerar esta estabilidad nuevamente como una evidencia de adaptación (Mazer, 1998). 

Desde este punto de vista, parecería que los riesgos de perder información al incorporar la 

filogenia en el análisis comparativo son mayores que los beneficios obtenidos. Desde otra 

perspectiva el carácter ad-hoc de los contrastes independientes (Cheverud, et al. 1985) haría 

ver el objetivo de este procedimiento como el de simplemente incrementar el rigor de las 

hipótesis adaptativas, basadas solamente en las correlaciones observadas entre dos o más 

caracteres. 

A pesar de los posibles inconvenientes, la metodología de contrastes 

filogenéticamente independientes ha demostrado su utilidad, especialmente cuando es 

usada en una escala de comparación adecuada, sin exagerar en la "profundidad" de los 

contrastes dentro de la filogenia (Steams y Hoeckstra, 2000). Particularmente, el uso de los 

contrastes filogenéticamente independientes en estudios intragénero permite, por un lado, 
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detectar más claramente, los patrones de correlación entre caracteres y, por el otro, no 

incurrir en la suposición de efectos entre especies muy distantes con caracteres homoplásicos 

(Ackerly, 1999). Esto es más claro cuando se cuenta con datos de muchas especies para ser 

comparados. 

Por otra parte, en el estudio realizado por Grottkop et al. (2002) se revisaron diversos 

factores que pueden estar involucrados en la determinación de la tasa de crecimiento 

relativo y se usaron los resultados de las correlaciones hechas a partir de los contrastes 

filogenéticamente independientes para elaborar hipótesis de los mecanismos que pueden 

estar relacionando a las distintas especies. Por lo tanto, se ha trascendido el mero 

establecimiento de correlaciones entre rasgos para proponer mecanismos más claros de 

interacción entre diversos factores relacionados en este caso con la tasa de crecimiento 

relativo (índice de masa foliar, proporciones de la biomasa acumulada para distintas partes 

de la planta, proporciones de área transversal vs. peso de las hojas, etc.) de algunos pinos, 

demostrando desde mi punto de vista la posibilidad de hacer un uso más pleno de los 

contrastes independientes en un marco conceptual bien elaborado. 

Métodos de análisis y evaluación de efectos filogenéticos. El objetivo general de estos 

métodos es cuantificar la proporción de de la varianza (R2) de un carácter cuantitativo, que 

puede atribuirse al componente filogenético, así como la determinación del efecto debido a 

la filogenia. 

- El análisis de autocorrelación filogenética, fue originalmente desarrollado para el 

análisis de patrones espaciales de distribución y parte de la idea de cuantificar la correlación 

entre dos pares de observaciones (correspondientes a dos especies) situadas a una distancia 

filogenética conocida para un carácter cualquiera. Nuevamente, la metodología se hace 

extensiva a la comparación de nodos hermanos, lo cual permite calcular el coeficiente de 

autocorrelación para diferentes intervalos de tiempo, analizando cómo ha variado el grado 

de autocorrelación filogenética a lo largo de la historia evolutiva de un dado. 

El índice utilizado habitualmente en este tipo de análisis es el índice I de Morán y sus 

resultados pueden graficarse en un correlograma (Figura 1-2), permitiendo establecer una 

relación entre la varianza fenotípica y el tiempo de divergencia entre las especies. La 

interpretación de este índice es análoga a la de un coeficiente de correlación como la r de 
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Pearson (Diniz-Filho, 2000), y puede adquirir valores entre 1 y -1. Los valores positivos del 

índice de Moran indican que el grado de parecido en las características fenotípicas de los 

linajes se incrementa conforme es menor la distancia filogenética que los separa. En sentido 

contrario, los valores negativos de este índice describen un mayor grado de divergencia en el 

fenotipo entre las especies más cercanas filogenéticamente. 

Para que el cálculo del índice de Morán sea posible, es necesario conocer las 

relaciones filogenéticas entre las especies estudiadas, las cuales son incorporadas en la forma 

de una matriz de conectividad W. En la estimación de la autocorrelación filogenética se 

incluyen dos elementos importantes: 1) el valor del índice I es estandarizado, tal que los 

valores de éste son independientes de la varianza en el carácter fenotípico Y y 2) se 

presupone que la diferencia para un carácter Y entre dos especies o nodos se mantiene 

constante para un mismo intervalo de distancia hasta el siguiente nodo; en este sentido, se 

supone un carácter estacionario de la variación (Diniz-Filho, 2000). 

Algunos de los patrones que se pueden observar al graficar los valores del índice I de 

Moran o el estadístico Z asociado a este con respecto a la distancia filogenética se presentan 

en la Figura 1-2. Estos patrones llamados correlogramas son de inerés en la medida en que 

permiten apreciar el cambio en la correlación en los distintos nivels de la filogenia. 

Finalmente, los valores positivos estadísticamente significativos de autocorrelación 

filogenética pueden provenir, tanto de la similitud en los valores fenotípicos para especies 

cercanas, como de la diferencia fenotípica entre especies filogenéticamente distantes. 
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Figura 1-2. Hipótesis de lablidad evoluiva. Correlogramas mostrando diferentes 
patrones hipotéticos de autocorrelación filogenética (puede expresarse como el índice I de 
Moran o el valor de Z asociado a éste) para caracteres cuantitativos. Este tipo de análisis 
es usado para identificar los niveles jerárquicos de la filogenia con mayor influencia en los 
valores de caracteres cuantitativos así como patrones históricos de la correlación 
(adaptado de Gittleman, 1996). 
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- El modelo de autorregresión desarrollado por Cheverud (1985), puede considerarse 

el iniciador de un grupo de metodologías de "desdoblamiento" (Diniz-Filho, 2000), 

separación o partición de los valores fenotípicos observados en dos componentes, el 

filogenético, correspondiente a una fracción heredada de los ancestros, y el específico, o 

correspondiente a la evolución independiente en los organismos. 

Utilizando herramientas de autocorrelación espacial, Cheverud y sus colaboradores 

(1985) desarrollaron un modelo de la siguiente forma general: 
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y=pWy+e 

Siendo y el vector de valores fenotípicos observados en las especies comparadas, p el 

coeficiente de autocorrelación a estimar, que describe la correlación entre los valores 

absolutos observados y el componente estrictamente debido a la filogenia que es el producto 

W y, donde W es una matriz de conectividad entre las especies de dimensiones N x N 

construida a partir de las distancias que separan a las mismas. El vector de valores 

residuales e representa el componente específico de y, es decir, el valor del carácter 

fenotípico libre de efectos filogenéticos. 

De acuerdo con Cheverud et al. {1985), el ·1alor filogenético puede ser 

conceptualizado como la medida de la influencia de un conjunto hipotético de especies 

ancestrales en el valor actual del intervalo de las especies descendientes y, de este modo, se 

representa la fracción heredada del rasgo. Por su parte, sólo la covarianza alta de los valores 

específicos podría proveer evidencia de una relación evolutiva de tipo adaptativo entre los 

atributos de las especies. 

El coeficiente de autocorrelación p se calcula empleando métodos de máxima 

verosimilitud y sus valores oscilan entre -1 y +l. A diferencia del índice de Morán, en el caso 

del coeficiente de correlación p, valores positivos cercanos a 1 de autorregresión filogenética 

indican constancia en un estado de carácter dentro de la evolución de un grupo de especies 

cercanas, es decir, la inercia filogenética. Por otro lado, valores negativos para p sólo se 

esperarían bajo condiciones de desplazamiento competitivo de carácter, resultando en una 

divergencia fenotípica entre las especies cuando estas son muy cercanas filogenéticamente. 

Otro estadístico que forma parte de esta metodología, R2, representa la proporción de 

la varianza fenotípica observada determinada por la filogenia. Este estadístico puede 

calcularse de manera mucho más precisa de la siguiente manera: 

R2 = 1 - (varianza de e/ varianza de y) 

La significancia estadística de R2 y de p se puede evaluar mediante su transformación 

a un valor de Z. 

En el caso de los valores positivos de p y de los valores cercanos a 1 de R2 parece 

mejor el empleo del término inercia filogenética para nombrar al efecto filogenético 

observado, ya que indican constancia en los valores fenotípicos dentro de cada linaje. Por su 
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parte, Diniz-Filho (2000) señaló la desventaja del empleo de términos como "heredabilidad 

filogenética" (usado por Cheverud et al., 1985), porque no hay vínculos precisos con 

aspectos de herencia mendeliana asociados con el uso de este término en el contexto de la 

genética cuantitativa. 

Aunque el modelo de autorregresión esta limitado porque supone que el fenotipo de 

cada especie puede ser descrito como una función lineal de los fenotipos de especies 

relacionadas (hipótesis de movimiento Browniano), la capacidad de este modelo para 

separar de forma clara el componente filogenético y el específico de los valores fenotípicos, a 

partir del uso directo de la matriz W, permite distinguir los efectos de estos dos 

componentes corriendo un menor riesgo de sub o sobre estimación de alguno de los dos 

(Christman et al., 1997). Sin embargo, la autorregresión filogenética supone que la variación 

intraespecífica para los rasgos estudiados es inexistente o negligible, lo cual debe ser tomado 

en cuenta al interpretar sus resultados. 

- Modelo de máxima verosimilitud o modelo mezclado (míxed model). Este modelo fue 

desarrollado por Lynch (1991), se basa en estadística multivariada y separa un fenotipo 

medio (z) en una constante o media filogenética (µ), un componente filogenético heredable 

(A) y un componente residual (e), expresados en una separación lineal de la siguiente forma: 

z= µ+A+ e 

El componente residual e incluye las desviaciones causadas por la no aditividad de 

los efectos genéticos, debidas a efectos ambientales y a errores de muestreo, con lo que se 

busca construir un equivalente al componente filogenético heredable de Cheverud libre de 

estas fuentes de error. En este caso las relaciones filogenéticas entre las especies también son 

incorporadas como una matriz similar a W, pero como parte de A que es una matriz de 

varianza-covarianza de efectos aditivos. 

En el modelo mezclado se propone que la estructura de covarianza de los efectos 

filogenéticos provee una descripción de procesos macroevolutivos, mientras que la 

estructura de covarianza de efectos residuales describiría procesos a nivel microevolutivo 

(Lynch, 1991). En este sentido el modelo de Lynch (1991) parece similar a la autorregresión 

de Cheverud y sus colaboradores (1985), ya que el componente específico es utilizado para 
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explorar posibles correlaciones adaptativas. Sin embargo, es importante señalar que, en el 

modelo mezclado, todos los miembros de la filogenia comparten una media filogenética 

(expresada en µ) y que las desviaciones de cada especie con respecto a esa media son 

posteriormente divididas en 1) el componente heredable (A), responsable de la similitud 

entre taxa más cercanamente relacionados y el componente específico o desviación residual 

(e) que no es filogenéticamente informativo. 

Diniz-Filho (2000) ha señalado que aún se presentan dificultades computacionales 

alrededor del modelo de Lynch (1991) para obtener los parámetros de máxima 

verosimilitud, que limitan su uso efectivo. Por su parte, Christman et al. (1997) encontró 

limitaciones en este método para distinguir la porción filogenética de la varianza pues es 

factible que la llamada media filogenética compartida incluya una parte de dicha porción 

filogenética de la varianza yq ue por tanto esta se subestime. Sin embargo, estas limitaciones 

parecen deberse a que este método requiere de que la estructura filogenética de los taxa 

estudiados esté bien definida además de que no no parece apto para realizar comparaciones 

a nivel intraespecífico (Diniz-Filho, 2000). 

- Análisis de la varianza (ANOVA) anidado o jerarquizado. Aunque recientemente ha 

predominado el empleo de procedimientos estadísticos desarrollados ex profeso para el 

método comparativo, el uso del Análisis de Varianza anidado para identificar efectos de la 

filogenia y P.l nivel particular al que ésta es responsable de dichos efectos, es todavía una 

herramienta muy útil (Diniz-Filho, 2000; Morales 2000a). 

Al emplear el análisis de varianza común es posible incorporar un nivel jerárquico de 

una clasificación taxonómica y revisar la variación de un carácter (p. ej., tiempo de gestación 

o tamaño de la semilla) entre diferentes grupos taxonómicos. En contraste, con el ANOV A 

anidado o jerarquizado es posible incluir diversos niveles jerárquicos para explicar la 

variación en un carácter Y (por ejemplo el número de semilllas producidas por 

inflorescencia). De esta manera se distingue, dentro del componente filogenético que explica 

la variación de un carácter, cómo se distribuyen las fracciones de la varianza explicada en los 

distintos niveles jerárquicos de una taxonomía. El coeficiente de determinación general de 

un modelo de este tipo, R2, expresa la porción de la variación en un carácter fenotípico Y que 
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pude ser atribuida a la estructura jerárquica establecida y puede ser considerado como una 

medida de la inercia filogenética del carácter (Diniz-Filho, 2000). 

Al usar el ANOV A anidado es muy importante tomar en cuenta la que la taxonomía 

usada debe sustentarse en reconstrucciones filogenéticas que permitan suponer que las 

agrupaciones taxonómicas con las que se trabaja son grupos naturales (Morales, 2000a; 

Diniz-Filho, 2000; Brooks y McLennan, 1994; Brooks y McLennan, 1991). Sin embargo, aún 

en los casos en los que se sabe que las categorías taxonómicas que se emplean corresponden 

efectivamente a grupos monofiléticos, en muchas ocasiones las jerarquías taxonómicas no 

alcanzan a reflejar todas las relaciones de parentezco de forma bien resuleta; por ejemplo, 

una misma Sección dentro de un género puede ser monofillética y contener más de dos 

Subsecciones y entonces las categorías usadas como niveles jerárqucos no aportan 

información acerca de las relaciones entre las Subsecciones, por lo que los resultados no 

serán exactamente los mismos que al emplear métodos filogenéticos comparativos que 

supongan movimiento Browniano de los caracteres. También es posible que el investigador 

defina los niveles de anidamiento del análisis en función de la topología del árbol. 

El poder explicativo del ANOV A anidado está limitado por la disponibilidad de 

filogenias bien resueltas para los grupos de estudio, aspecto que comparte con el resto de los 

enfoques de los métodos comparativos filogenéticos. Pero de manera más importante, el 

hecho de que no siempre es posible resumir una filogenia, con todos sus niveles de 

ramificación en una estructura taxonómica jerárquica, es una limitación al uso de este 

procedimiento estadístico, ya que en el proceso de decidir qué categorías taxonómicas 

utilizar se puede perder información y en el caso de incorporar todo el patrón de 

ramificación se ha argumentado que el generar los muchos niveles jerárquicos que esto 

requiere implica la pérdida de réplicas en los niveles inferiores del anidamiento, lo cual 

limita el poder estadístico de la prueba (Diniz-Filho, 2000; Sokaly Rohlf, 2000; Ackerly, 1999). 

Modelos para estimar estados ancestrales de caracteres. Además de ser un elemento 

necesario en otros análisis, como los contrastes filogenéticamente independientes y el 

análisis de patrones del índice de Moran, la reconstrucción de estados ancestrales constituye 

en sí, una herramienta importante en los métodos comparativos filogenéticos. Entre otras 
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cosas, las reconstrucciones de estados ancestrales permiten evaluar el grado de convergencia 

de caracteres discretos e incluso de caracteres cuantitativos. Recientemente se han 

desarrollado metodologías estadísticas para realizar las estimaciones de los estados 

ancestrales a partir de los valores observados en la actualidad. Se ha mencionado ya la 

posibilidad de reconstruir los estados ancestrales de caracteres continuos mediante el 

modelo de movimiento Browniano, pero existen otros modelos que permiten incorporar más 

suposiciones acerca de la forma en que han evolucionado los caracteres. Por ejemplo, el 

modelo Ornsetin-Uhlenbeck, adaptado también de la física de partículas, el cual permite 

incorporar el supuesto de la acción de la selección estabilizadora atrayendo los valores 

fenotípicos alrededor de un óptimo y limitando así la estocasticidad del proceso evolutivo 

(Martins y Hansen, 1997; Hansen y Martins, 1996). 

Dos suposiciones centrales subyacen a los diferentes modelos de estimación de 

estados ancestrales, 1) la probabilidad de cambio en cualquier punto de la filogenia depende 

únicamente del estado de carácter en ese punto y no de los valores previos del mismo, es 

decir se supone un funcionamiento markoviano del proceso, y 2) las transiciones en 

cualquier rama del árbol son independientes de cualquier otro cambio en el árbol, lo que 

puede arrojar resultados poco parsimoniosos en la evolución de los caracteres (Diniz-Filho, 

2000). 

Martins y Hansen (1997) han presentado un modelo de estimación de los estados 

ancestrales que permite incorporar diferentes formas de evolución fenotípica, ponderando 

dos diferentes formas de variación en el cambio: lineal y exponencial. Esto permite que las 

relaciones filogenéticas incidan de diferente forma en los algoritmos de estimación de los 

estados ancestrales dependiendo de las fuerzas microevolutivas y supuestos de relación 

entre la especiación y el cambio fenotípico que se incorporen. En este modelo de 

incorporación de la información filogenética en el análisis comparativo, se resalta la 

>imilitud global de diferentes aproximaciones estadísticas (por ejemplo, las de Felsenstein, 

l985; Cheverud et al., 1985). Se incorporan los modelos de evolución para calcular una 

iivergencia esperada entre las especies, la cual a su vez permite tener una medida más 

~xacta del error en los valores estimados para cada nodo. 
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Aunque algunas de las suposiciones microevolutivas de las que parten los modelos 

podrían no ser correctas, todos los métodos de reconstrucción filogenética y de análisis 

comparativo de caracteres continuos hacen algunas suposiciones microevolutivas, por lo que 

el uso de suposiciones explícitas ha sido defendido (Martins y Hansen, 1997), con 

justificación, corno una fortaleza más que corno una debilidad. 

1.3. EL MÉTODO COMPARATIVO EN EL ESTUDIO DE CARACTERÍSTICAS 

FISIOLÓGICAS 

Aunque son muy pocos los estudios de fisiología vegetal que han incorporado una 

perspectiva filogenética, podernos encontrar algunos antecedentes en el estudio de 

características fisiológicas en animales realizados por Huey y colaboradores (1995) y 

Gittlernan y colaboradores (1997). Al trabajar con caracteres continuos en ocasiones se ha 

preferido usar los valores máximos de esos caracteres, corno la velocidad máxima de 

desplazamiento de diferentes especies de lagartijas bajo diferentes temperaturas (Huey, 

1987). En este trabajo se empleó el ANOV A anidado, identificando que la explicación del 

91 % de la variación en la temperatura preferida se concentraba en el nivel de género. Esto 

quiere decir que los procesos de divergencia que posteriormente dieron origen a los géneros 

de lagartijas incluyeron el cambio en la temperatura preferida por cada género, mientras que 

eventos de especiación posteriores y anteriores a la formación de los géneros no incluyeron 

cambios importantes en esta característica. 

En el campo de la fisiología vegetal ha predominado la visión a priori de que la 

selección natural en los ambientes actuales de las plantas ha obscurecido eventos históricos 

en la adquisición de caracteres por ancestros comunes a las especies actuales (Monson, 1996). 

En su revisión, Monson (1996) ha señalado que un programa no adaptacionista en la biología 

del desarrollo y fisiología vegetales, debe estudiar los papeles relativos de la selección y la 

restricción filogenética, así corno la relación de caracteres con los ambientes actual y pasado 

de las especies. 

Aunque en este campo, han predominado los estudios que parten de la premisa de la 

preponderancia de la selección natural corno agente explicativo de los rasgos fisiológicos de 
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las plantas. a partir de los estudios realizados en animales y de los pocos realizados en 

plantas, se ha mostrado que la historia filogenética ha actuado como una restricción. 

El objeto central del uso de la perspectiva filogenética en el estudio de características 

fisiológicas en plantas ha sido ubicar el origen de procesos bioquímicos y fisiológicos 

distribuidos en varios grupos de plantas. Ejemplos de este uso han sido el mapeo del origen 

de la fosfofructocinasa inducible dependiente de pirofosfato en la subtribu Brassicinae, 

reseñado por Monson (1996) y el estudio de la invasión de ambientes secos por parte de un 

grupo de especies endémicas de Hawai provenientes de ambientes húmedos (Baldwin y 

Robichaux 1995). Sin embargo, pocos estudios se han abocado a caracteres fisiológicos 

continuos y en el único caso que reporta Monson (1996) en su revisión sobre el tema, la baja 

resolución de la filogenia disponible limitó la reconstrucción del proceso de diversificación 

fisiológica. 

En el caso de la fotosíntesis el tema que más atención ha recibido es el análisis de los 

orígenes de las grandes rutas metabólicas de la fotosíntesis, C3, C4 y CAM dentro del dado 

de las angiospermas (Ehleringer, 1993), y prácticamente no se han estudiado caracteres 

continuos como la tasa fotosintética y sus relaciones con la conductividad estomática y otros 

procesos. 

1.4. LA FOTOSÍNTESIS EN EL GÉNERO Pínus. 

Mucho de lo que se sabe acerca de la ecofisiología de los pinos proviene de estudios en un 

reducido número de especies. En particular P. ponderosa y P. taeda han sido objeto de 

intensos estudios tanto en condiciones naturales como en condiciones de laboratorio (Rundel 

y Yoder, 1998). Se sabe poco al respecto al efecto de la variabilidad genética y la plasticidad 

fenotípica en la respuesta al estrés ambiental en pinos. En especial, en el caso de los estudios 

en condiciones de laboratorio, el material con el que se ha trabajado ha provenido de plantas 

silvestres de bosques con un grado de heterogeneidad genética desconocido (Rundel y 

Yoder, 1998). Dada la poca información ecofisiológica, proveniente tanto de pinos silvestres 

como de pinos cultivados que se posee en la actualidad, resulta complicado poder discernir 

qué parte de las características fisiológicas de los pinos son producto de adaptaciones a 

ambientes particulares y qué parte de ellas es debida a las relaciones de ancestría común 

entre las distintas especies. 
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Los componentes ecofisiológicos de adaptaciones a condiciones ambientales 

específicas están relativamente bien entendidos en las especies de pinos que se han 

estudiado en climas nórdicos, montañosos y para algunas de climas templados, pero no así 

para otros ambientes. En el caso de los pinos de ambientes mediterráneos casi toda la 

información que se posee proviene de plantaciones de P. radiata y en el caso de los pinos de 

ambientes tropicales prácticamente no se posee información, aunque hay estudios del 

subtropical P. elliottii y de las poblaciones subtropicales de P. taeda (Rundel y Yoder, 1998). 

Las mejores oportunidades para estudios de campo se dan en México, donde la 

diversificación ha producido agudos gradientes en la distribución de los pinos, desde 

ambientes tropicales y subtropicales hasta ecosistemas de alta montaña y subalpinos 

(Rundel y Yoder, 1998). 

Existen relativamente pocos trabajos que exploren la correlación en la variación de 

las distintas características fisiológicas de las especies de pinos con la distribución en 

gradientes ambientales. En un estudio realizado en una zona semiárida, Lajtha y Getz (1993) 

examinaron algunos de los factores que podrían afectar la productividad en respuesta a 

cambios en la disponibilidad de recursos abióticos a lo largo de un gradiente altitudinal en 

comunidades de pinos piñoneros-juníperos del norte de Nuevo México. En este estudio se 

encontró que si bien la eficiencia en el uso del agua es mayor en las zonas más bajas y áridas, 

la disponibilidad de nitrógeno juega un papel muy importante al determinar la capacidad 

fotosintética de los pinos independientemente de la aridez del ambiente. 

Otra de las líneas que han seguido este tipo de investigaciones ha sido la del estudio 

de algunas especies de pinos a lo largo de gradientes de concentración de contaminantes 

(Kume et al., 2000; Teskey, 1995a). A partir de estos trabajos también se ha hecho evidente la 

importancia de la conductividad estomática como factor determinante de la tasa 

fotosintética, característica esta última que sólo se mide indirectamente, a través de la 

asimilación neta de C02 por parte de las plantas. La conductividad estomática es el inverso 

de la resistencia de los estomas al paso de gases, incluyendo al C02; la conductividad 

estomática (gs) se mide como un flujo en µmol m-2 s-1 (Salisbury y Ross, 1992). Se sabe que la 



Caja J-1. La tasa fotosintética y carácteísiticas 
fisiológicas relacionadas 

Tasa fotosintética: este término se refiere a la 
cantidad de C02 que es fijada por las plantas por 
unidad de área por unidad de tiempo. Se trata 
entonces de un flujo de C02 hacia el interior de la 
planta que se expresa en términos de µmol m·2 s·1• La 
tasa fotosintética neta (FN) es el resultado del balance 
entre el C02 liberado por las plantas producto de la 
respiración y el que es incorporado al proceso de 
fotosíntesis. 

Conductividad estomática: es el inverso de la 
resistencia ofrecida por los estomas a la difusión de 
los gases. Este parámetro mide la facilidad con la 
que se da el intercambio gaseoso en las hojas de la 
plantas. Conforme los estomas se cierran, la 
conductividad estomática (g,) se reduce. Entre las 
causas del cierre de los estomas en plantas C3 y C4 
están la temperatura excesiva, el déficit de agua en el 
suelo. Las unidades de g, son mmol m·2 s·1

• Se ha 
generalizado una relación más o menos lineal entre 
g, y FN en las coníferas {Teskey, et al. 1995), en 
parte debido a la retroalimentación entre ambas 
(Figura Cl-1). 

Transpiración foliar: se refiere a la pérdida de agua 
de las plantas, principalmente a través de los 
estomas, pero también a través de otras estructuras 
como las lenticelas o de la cutícula (aunque en 
menor medida). Se mide como un flujo en términos 
de mmol H20 m·2 s·1

• 

Respuesta fotosintética a la luz: claramente, la luz 
es un factor necesario para que la fotosíntesis se 
pueda realizar. Sin embargo, la tasa fotosintética (F) 
no se incrementa linealmente en función de la 
intensidad de la radiación fotosintéticamente activa 
(RF A) sino de forma hiperbólica. En esta función 
hiperbólica se pueden observar características 
importantes como: el punto de compensación, el 
punto de saturación, FN en saturación y la 
sensibilidad a la luz (a). 
Conforme se incrementa la intensidad de RFA, la 
Rubisco va alcanzando su máxima actividad y al 
mismo tiempo, el incremento en RF A suele ir 
asociado a un incremento en la temperatura que 
incrementa la pérdida de agua por transpiración. A 
partir de una cierta intensidad de RFA, la FN ya no se 
incrementa significativamente y la respuesta se 
asintotiza, este es el punto de saturación. Se ha 
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encontrado que muchas plantas que tienen puntos 
de saturación muy altos tienen mecanismos que 
compensan la pérdida de agua o altas capacidades 
de carboxilación. Dependiendo de la capacidad 
fotosintética de las plantas, la FN en el punto de 
saturación varía entre las distintas especies. 
Entre la oscuridad total y la saturación, existen 
intensidades de RF A en las que la tasa de fijación 
de C02 sólo compensa la tasa de liberación 
producto de la respiración, por lo que FN es igual a 
O, este es el punto de compensación. En general, 
inmediatamente después del punto de 
compensación se presenta un incremento lineal 
(asintótico) de FN, la pendiente de este incremento, 
a, es una medida de que tan sensibles son las 
plantas al incremento de la RF A. Las plantas con 
pendientes más altas, alcanzan valores de FN más 
altos con menores intensidades lumínicas. 

evaporación 
directa de las 
células guarda 

Figura Cl- l. En las plantas C3 y C4 la incidencia de 
luz dispara la fijación de C02• Esto disminuye su 
concentración subestornática, lo cual dispara el 
transporte activo de K + a las células guarda; esto 
incrementa el paso de agua hacia éstas células por 
osmosis y los estomas se abren permitiendo la entrada de 
C02 y la salida de H20 . La luz también puede producir 
la apertura estomática Por arriba de un cierto umbral. 

FN y la temperatura: en las coníferas, FN suele 
incrementarse junto con la temperatura hasta 
alcanzar una tasa máxima a partir de la cual la 
fijación de C02 comienza a descender. Las causas 
particulares de esta relación, es decir los procesos 
asociados a la fijación de C02 (transpiración, 
conductividad, eficiencia de la Rubisco, etc.) que se 



alteran, varían de una especie a otra (Teskey et al., 
1995). 
El resultado de la interacción entre el conjunto de 
estas variables fisiológicas así como del medio fisico 
puede alterar la relación particular de la FN con cada 
una de estas variables. Las respuesta de FN a estas 
variables puede ser entonces muy compleja y la 
importancia relativa de cada una de estas en la 
fotosíntesis observada varía entre las distintas 
especies. 
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Temperatura del aire (ºC) 

Figura Cl- 2. Respuesta de FN a la temperatura del aire 
(X) Pinus ponderosa, (+) Pinus sylvestris, (.&) Pinus 
taeda, (O) Pinus strobus y (•) Picea engelmanii. 
Adaptada de Teskey et al., 1995. 

conductividad estomática determina la concentración de C02 en las cámaras subestomáticas, 

limitando la tasa a la que las células de la hoja lo absorben; entonces la conductividad 

estomática limita indirectamente la concentración de uno de los compuestos que reaccionan 

en la fotosíntesis y por lo tanto limita la velocidad de la reacción. Sin embargo, la 

importancia relativa de la conductividad estomática en la determinación de la asimilación de 

C02 de los pinos, en comparación con otros factores como la disponibilidad de agua o la 

incidencia de radiación fotosintéticamente activa solo se ha comenzado estudiar 

recientemente en trabajos como el de Kume et al. (2000) y el de Teskey (1995). 

En el caso de P. densiflora se ha sugerido que la restricción estomática a la 

concentración intercelular de C02 podría ser responsable del declive en la fotosíntesis neta 

como consecuencia del incremento en la concentración de contaminantes como dióxido de 

azufre y dióxido de nitrógeno (Kume et al., 2000). 

Por su parte, James (1994) estudió las características de crecimiento y tasa fotosintética 

para P. sylvestris en su límite altitudinal en Escocia. Esta investigación resulta importante 

pues se encontró que, probablemente debido a la falta de disponibilidad de agua, resultado 

de la baja temperatura, la eficiencia en el uso de la luz para la fijación de C02 resultó menor 

en este límite altitudinal que en las zonas más bajas hasta la parte final de la primavera. 

También se estableció una correlación entre la temperatura ambiental y la producción anual 

de follaje para esta especie de pino. 



24 

En un trabajo realizado en una zona de clima mediterráneo, Manes y colaboradores 

(1997) reportaron una tasa fotosintética máxima (Amax) para P. pinea de 14.5 µmol C02 m-2s-

1, la cual resulta relativamente alta en comparación con las tasas que se midieron para 

especies latifoliadas en esa misma zona (Quercus ilex y Pistacia lentiscus). Este estudio y otros 

como el de Panek y Goldstein (2001) muestran la importancia de la disponibilidad de agua 

como factor determinante de la capacidad fotosintética de los pinos. Por otro lado, en P. 

ponderosa se ha encontrado que el 81 % de la variación en la tasa fotosintética se explica por la 

conductividad estomática, la temperatura y la disponibilidad de agua en el suelo (Panek et 

al., 2001). En el caso de P. sylvestris la conductividad estomática es insuficiente para explicar 

la variación en la tasa fotosintética conforme se incrementa la altura de los árboles 

(Ninemets, 2002) y los procesos relacionados con los cambios en la actividad máxima de la 

RUBISCO y la interceptación de luz solar inciden en el declive en la fotosíntesis. 

Otras investigaciones se han dedicado a abordar la también escasamente 

comprendida variación genética de las características fisiológicas, estudiándose sobre todo la 

variación intraespecífica en la capacidad fotosintética (Cregg, 1994; Grulke y Reztalf 1993; 

Monson y Grant, 1989) pero los resultados de estos estudios han sido contradictorios. 

Por ejemplo, en uno de los múltiples trabajos realizados con especies nórdicas, Cregg 

(1994) estudió la variación de algunas características, entre plántulas de P. ponderosa 

provenientes de diversos lugares con distintas condiciones climáticas. Cregg encontró 

diferencias en la capacidad para sobrevivir a la sequía impuesta, no obstante, al comparar el 

intercambio gaseoso de las plántulas provenientes de los distintos lugares, no se encontró 

ninguna diferencia significativa, a pesar de que existían fuertes diferencias en su habilidad 

para sobrevivir y crecer en condiciones de sequía. 

Así mismo, se han encontrado diferencias significativas en las tasas fotosintéticas de 

distintas cruzas de variedades de P. ponderosa, las cuales provenían de lugares con 

condiciones climáticas muy diferentes. Esto se ha señalado como un elemento para fortalecer 

la idea de una correlación entre el ambiente y el componente heredable de la capacidad de 

intercambio gaseoso. Sin embargo, al tratarse de una comparación entre híbridos distintos, 

se podría hipotetizar que en este caso fueron las diferencias genotípicas las causantes de las 

diferencias en las tasas fotosintéticas (Monson y Grant, 1989). En el caso de plantas 



25 

latifoliadas se han encontrado diferencias significativas en el intercambio gaseoso entre 

plantas de la misma especie que crecen en diferentes localidades (Cregg, 1994). 

En uno de los estudios más minuciosos realizados para caracterizar fisiológicamente 

a una especie de pino en condiciones de campo, Grulke y Reztalf (2001) encontraron que P. 

ponderosa, no presenta diferencias significativas entre las diferentes categorías de edad 

cuando las condiciones de hidratación son similares, en la máxima conductividad 

estomática. La discriminación de isótopos de carbono que estos autores encontraron, sugiere 

que las plántulas y juveniles tienen una menor eficiencia en el uso de agua que los árboles 

más viejos, cuando se comparan las temporadas de crecimiento completas. Sin embargo, las 

máximas y mínimas estacionales en la eficiencia en el uso de agua mostraron ser similares 

entre las categorías de edad (Grulke y Reztalf, 2001). 

El hecho de que en esa investigación Grulke y Reztalf (2001) hayan encontrado que 

árboles de una especie, creciendo en condiciones similares tampoco presentan diferencias 

significativas en la conductividad estomática entre las diferentes categorías de edad excepto 

en dos meses del año, sugiere que es posible estimar la conductividad estomática de una 

especie en un sitio determinado, aunque solo sea accesible a la medición un grupo de 

individuos de edades relativamente restringidas. 

Sin embargo, en otras especies relacionadas filogenéticamente, como las pináceas 

Pinus sylvestris y Picea abies, se ha encontrado que existe efectivamente una declinación en la 

tasa fotosintética y la conductividad estomática (gs) al incrementarse la altura de los árboles, 

y en el caso de gs se ha encontrado un efecto adicional de la edad (Ninemets, 2002). Dado 

que los procesos de cambio morfofisiológico que se han propuesto como explicaciones a esta 

correlación ocurren en una escala temporal de décadas y en una escala de tamaño de 

decenas de metros, parece adecuado que las comparaciones interespecíficas que se hagan 

respecto a estas características fisiológicas sólo se hagan a partir de individuos de alturas 

similares. 

En el caso de los pinos, solamente el estudio de Grottkop y sus colaboradores (2002) 

incorporan el método comparativo filogenético en el análisis de características ecológicas de 

especies del género. En este trabajo los componentes fisiológicos se incorporaron de manera 

mas bien indirecta, como la tasa de asimilación diaria (que incluye el resultado de la 
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fotosíntesis, la respiración y la asimilación y pérdida de minerales) y la tasa relativa de 

crecimiento (rng/gp1anta/día). Aunque el sentido de las correlaciones entre caracteres 

generadas a partir de los datos crudos no se modificó con los contrastes filogenéticarnente 

independientes, los autores no especifican si la intensidad de la interacción se mantuvo. 

Monson (1996) ha insistido en la necesidad de que la influencia ambiental en las 

características fisiológicas se estandarice de alguna forma en los estudios comparativos con 

plantas y en este rubro aún no se han realizado trabajos que realicen dicha estandarización 

en el género Pinus. 

Farjon (1996), señala que en las zonas tropicales, los dos factores que limitan más el 

crecimiento exitoso de las coníferas son la sequía y la competencia con árboles latifoliados. 

Sin embargo, corno se puede apreciar a partir de su amplio intervalo de distribución 

latitudinal y altitudinal, Pinus posee una amplitud de hábitats mayor que la de cualquier 

otro miembro de la familia Pinaceae. Farjon (1996) también señala que de acuerdo a su 

distribución P. montezumae y P. pseudostrobus parecen ser más tolerantes a la sequía, que 

algunas otras especies de pinos que crecen en asociación con especies latifoliadas. Esta 

diversidad ambiental en el género, hace que la estandarización de la influencia ambiental y 

el estudio de las propias correlaciones carácter-ambiente adquiera una trascendencia mayor. 

Para poder estudiar la historia evolutiva y la posible variación ambiental de las 

características ecofisiológicas, es necesario subsanar la carencia de datos y aumentar el 

número de especies estudiadas. En ninguno de los estudios realizados hasta ahora se ha 

revisado la relación entre las características fisiológicas de los pinos y las relaciones 

filogenéticas entre estos. Para poder distinguir si las relaciones filogenéticas influyen en las 

características fisiológicas de las especies de este género, es necesario estudiarlas en un 

ambiente compartido por varias especies y en el contexto de la filogenia. 

1.5 MÉXICO Y EL ESTUDIO DE LA ECOFISIOLOGÍA DEL GÉNERO Pinus. 

En la actualidad prácticamente no se posee información acerca de la fisiología de las 

especies de pinos mexicanos. La poca que se tiene proviene fundamentalmente de especies 

cuyos rangos de distribución abarcan también parte de los E.U.A., entre las que destacan P. 

radiata y P. ponderosa. 



27 

En México se encuentran dos centros principales de diversidad y evolución del 

género Pinus. Por un lado el Eje Volcánico Transversal, con extensiones al noroeste y sudeste 

a lo largo de la Sierra Madre Occidental y la Sierra Madre del Sur, y por otro lado, el 

Noroeste de México (Farjon, 1996). En estos centros se encuentran representados los dos 

subgéneros de pinos, Strobus, comúnmente llamados pinos blandos; y Pinus, llamados pinos 

duros. En particular, en una zona cercana a Ixtlán, poblado ubicado en la Sierra de Juárez, al 

noreste de Oaxaca se encuentra reportada la presencia de entre 6 y 9 especies de pinos en un 

área geográfica relativamente pequeña (Tabla 1.1; Perry, 1991). El estudio de las especies de 

pinos mexicanos en esta área constituye una aproximación inicial al conocimiento de las 

características fisiológicas de este género en México. 

Estudiar el comportamiento fotosintético de especies de pinos en un ambiente natural 

compartido de manera no artificial, abre la posibilidad de analizar el posible vínculo entre 

las relaciones evolutivas de estos árboles y sus características fotosintéticas; pues, al crecer en 

un área muy reducida a casi la misma altitud y con un régimen de lluvias compartido, se 

puede suponer que, de encontrarse diferencias en estas características, estas no se deberían a 

que estas especies enfrenten factores ambientales radicalmente distintos. 

Un trabajo de este tipo también podría desarrollarse en una plantación, incluso con 

un mayor número de especies, pero se correría el riesgo de que los fenómenos allí 

observados fuesen solamente producto de la respuesta excepcional de los árboles 

correspondientes más bien a condiciones de estrés fisiológico o bien de una exagerada 

disponibilidad de recursos inexistente en las condiciones naturales en las que estas especies 

han vivido, colonizado nuevos hábitats, divergido y convergido en su distribución espacial. 

La importancia de estudiar a las especies en condiciones del medio compartidas es 

particularmente notoria en el caso de la estimación y cuantificación de la inercia filogenética, 

así como en la evaluación de la contribución relativa de cada nivel jerárquico de las 

relaciones de parentesco entre las especies. Efectivamente, las diferentes relaciones de cada 

organismo con su medio podrían tener efectos no controlados en la inercia o señal 

filogenética detectada (Blomberg y Garland, 2002). Los procesos de divergencia anteriores a 

la colonoización del medio compartido podrían verse reflefjados en divergencias en las 
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características fisiológicas, la cuales se mantendrían a pesar de que las especies compartan 

dicho medio. 

Tabla 1.1 Datos climáticos de las áreas de distribución de 6 especies de pinos 
que se encuentran en el área de las Sierra de Juárez cercana a Capulalpan de 
M ' d (E il 1982 P 1991) en ez :gu uz, ; erry, 

Altitud Precipitación Temperatura anual (ºC) 

Especies mínima Mejores Máxima Mínima Media. Máxima Mínima Media. Máxima 
rodales buenos 

rodales 
P. 2000 2700 3200 700 950 1200 -5 15.3 35 
a¡¡acahuite 
P. 500 1700 2250 700 1550 2400 5.5 17.S 35 
chiapensis 
P. patula 1500 3100 600 1200 1600 -12 12.8 35 
P. prinKlei 1500 1850 2500 600 1100 1700 -4 16.7 45 
P. 1600 2500 3250 500 1200 2000 -9.0 14.7 40 
pseudostrob 
us 
P. oaxacana 1500 2200 2630 550 1100 2000 -7.0 14.9 45 

En la Sierra de Juárez, Oaxaca -en un bosque en las cercanías de Capulalpan de 

Méndez- dentro de una reserva forestal manejada por la Unión Zapoteco Chinanteca 

(UZACHI), se encuentran 6 especies de pinos coexistiendo, con individuos de la diferentes 

especies en porciones de terreno de menos de 2 ha y con una diferencia altitudinal de menos 

de 20 metros). 

La oportunidad que representa la diversidad de especies de pinos de México; la 

ausencia de datos provenientes de este centro de especiación; la diversidad de hábitats en los 

que se han desarrollado en distintos momentos de la historia; el amplio intervalo que han 

mostrado las características fisiológicas del grupo, sobre todo si se considera el número 

pequeño de especies estudiadas; así como los avances en la reconstrucción de las relaciones 

filogenéticas al interior del género Pinus; y finalmente, la posibilidad, producto de los 

elementos anteriores, de generar información que permita analizar la relación entre los pinos 

y su ambiente, así como el papel de la labilidad fenotípica entre las especies en esta relación; 

constituyen motivaciones más que suficientes para analizar las características. 
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2. HIPÓTESIS 

Hipótesis de trabajo 

l. Las características fisiológicas de especies de pinos que coexisten en un área reducida, con 

condiciones ambientales similares, mostrarán diferencias significativas estadísticamente 

entre sí. 

2. Si se analizan las diferencias en las respuestas fisiológicas dentro de una filogenia, se 

encontrará que una parte de la variación estará explicada por las relaciones filogenéticas que 

guardan entre sí las especies. 

Hipótesis nula 

l. Las características fisiológicas de los pinos que coexisten en una misma área, con 

condiciones ambientales similares, no mostrarán diferencias significativas entre sí. 

2. Aún habiendo diferencias en la fisiología de las especies, no habrá correlación con la 

filogenia de éstas; la variación en la fisiología se distribuirá azarosamente entre las especies. 

3. OBJETIVOS 

GENERALES 

Discernir que parte de la variación en características fisiológicas es explicada por las 

relaciones filogenéticas y si existe algún patrón en la distribución de esta variación dentro de 

la filogenia. 

PARTICULARES 

Obtener datos de características ecofisiológicas de un grupo de pinos mexicanos. En 

particular resulta de interés obtener datos correspondientes de la tasa fotosintética máxima, 

la conductividad estomática, la transpiración, la eficiencia en el uso de agua, la respuesta 

fotosintética a la luz (punto de compensación, Fn en saturación, Punto de Saturación y 

sensibilidad) y a la temperatura. También calcular el índice de área foliar especiífica (AFE) 

para las especies estudiadas. 

Analizar si existen diferencias significativas en estas características ecofisiológicas de un 

grupo de especies de pinos que coexisten en un bosque cercano a Capulalpan. 

Obtener una estimación de la distancia filogenética entre las especies estudiadas a partir de 

un marcador neutro. 
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Utilizar las características fisiológicas y las distancias filogenéticas en análisi de métodos 

comparativos filogenéticos. 

4. MATERIALES Y MÉTODOS 

4.1 EL SITIO DE ESTUDIO Y LAS ESPECIES ESTUDIADAS 

El sitio de estudio se ubica en la Sierra Norte de Oaxaca, dentro de una reserva 

forestal perteneciente a la Unión Zapoteco Chinanteca. Esta reserva forestal se halla dentro 

del territorio de la comunidad de Capulapan, en el municipio del mismo nombre (Figura 4-

1) a 2100 msnmm. 

El tipo de vegetación dominante en el sitio de estudio es un bosque de pino-encino 

que se extiende a lo largo de una cañada. El clima del lugar se ha establecido como 

Templado-subhúmedo C(w'i)(w) b' (SPP-INEGI, 1980), y de acuerdo al análisis de las isoyectas 

la precipitación total anual es de 1200-1500 mm . Aunque no se dispone de datos específicos 

de precipitación y temperatura medias anuales del sitio de estudio, a partir de los datos 

presentados en las cartas de clima y precipitación media anual en las que se incluyen 

mediciones de la estación de Santiago Xiacuí se puede suponer que la precipitación media 

anual es similar a la de la mencionada isoyecta. 

En el sitio de estudio se trabajó con las siguientes especies. 

Pinus ayacahuite Ehren. Pertenece a la Sección Cembrae dentro del subgénero Strobus. 

Es una especie arbórea que alcanza 40 metros de altura y diámetro de hasta 2 m. Presenta 

corteza grisácea y rugosa. La vaina no es persistente y los fascículos agrupan 5 acículas de 

10 a 18 cm de largo, con bordes serrados de dientes muy espaciados. Los estomas sólo 

estánpresentes en la superficie ventral, y presenta de 2 a 4 canales resiníferos externos. Los 

conos son casi cilíndricos pero se angostan hacia la punta; son pendientes, ligeramente 

curvados, de 10 a 40 cm de largo, de color café-amarillento cuando maduran y son muy 

resinosos. El pedúnculo, de 1 a 3 cm cae con el cono. Las escamas son delgadas y flexibles 

de 5 a 7 cm de largo, con apófisis alargadas con el ápice de redondeado a obtuso, el umbo es 

terminal sin espina y casi siempre resinoso. 
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Se distribuye mezclado con otros pinos y abetos en la zona montañosa del sureste de 

México y hasta Guatemala, Honduras y El Salvador. Las poblaciones puras son muy 

pequeñas y es mucho más común encontrarlo asociado a otros pinos como P. rudis, P. patula, 

P. montezumae y P. chiapensis. El intervalo de distribución altitudinal va de 2000 a 3200 

msnmm, se le halla en diversos suelos bajo condiciones frescas y húmedas (Perry, 1991). 

Figura 4-1. Ubicación del sitio de estudio en la Sierra Norte de <>auca, Mu. (INEGI, 2002). En 
amarillo se muestran las zonas pobladas, en lineas rojas los caminos y en lineas negras las fronteras 
municipales. 

Pinus chiapensis (Mart.) Andersen. Pertenece a la Sección Cembrae en el Subgénero 

Strobus. Los árboles alcanzan 40 metros de alto con diámetros de hasta 1 m. La corteza es 

gris verdosa, lisa en las partes altas y rugosa poligonal hacia la base del tronco. Las vainas 

no son persistentes y los fascículos agrupan 5 aáculas de 6 a 12 cm de largo, 8 cm en 

promedio. Los márgenes de las aáculas son serrados con dientes muy pequeños y los 

estomas están presentes solamente en la parte ventral. Cada aácula presenta de 2 a 3 canales 
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resiníferos externos y un solo haz vascular. Los conos femeninos son amarillo-cafés, de 10 a 

15 cm de largo con pedúnculos delgados de 25 a 35 mm de longitud; son casi cilíndricos con 

adelgazamiento hacia la punta y prácticamente rectos. Son rápidamente caducifolios y el 

pedúnculo permanece adherido al cono después de que éste cae. Las escamas son largas y 

delgadas con umbo terminal. 

Se distribuye en el este y sudeste de México y en el noreste de Guatemala. En el límite 

norte de su distribución se le localiza a unos kilómetros del Golfo de México, a altitudes tan 

bajas como 500 msnmm. Su intervalo de distribución altitudinal va de 500 a 2250 msnmm. Se 

desarrolla en montañas con pendientes pronunciadas, en general en las laderas expuestas a 

corrientes de aire húmedo, formando pocas veces masas puras y más comúnmente se hallan 

individuos esparcidos creciendo junto a P. maximinoi, P. pseudostrobus, P. oaxacana, P. patula 

var. longepedunculata, P. oaxacana, Liquidambar styraciflua, Quercus spp., Fagus mexicana, y 

otras especies latifiloadas con las que coexiste de climas semitropicales a templado­

húmedos, con precipitaciones de entre 1500 y 3000 mm anuales. 

Pinus oaxacana Mirov. Pertenece a la sección Pseudostrobus, dentro del subgénero 

Pinus. Son árboles de entre 25 y 40 m de altura y 1 m de diámetro con ramificación 

predominantemente horizontal. La corteza es gris-café, profundamente fisurada en los 

árboles viejos, lisa en lo jóvenes. Las acículas son de 20 a 30 cm de largo, flexibles y en 

fascículos de 5, ocasionalmente 6, con vaina persistente que mide 25 mm o más. Los 

márgenes de las acículas son finamente serrados, los estomas se presentan en las superficies 

ventral y dorsal, los canales resiníferos son 3, ocasionalmente 4, en disposición media y cada 

acícula tiene dos haces vasculares. Los conos femeninos son duros, de 12 a 14 cm de largo, 

de ovoides a ovoides-alargados, asimétricos, con un pedúnculo de 5 a 10 mm, que 

permanece unido al cono cuando éste cae. Las escamas son duras y gruesas, de 12 a 20 mm 

de ancho, las apófisis presentan proyecciones pronunciadas desiguales, el umbo es largo y 

erecto, con una pequeña espina decídua. Al reconocer esta especie seguimos el criterio de 

Perry (1991), pues otros autores como Farjon y Styles (1997) ubican a esta especie como 

sinónima de P. pseudostrobus var. apulcencis Mart. 

Esta especie se distribuye del centro y sudeste de México hasta las montañas de 

Honduras y El Salvador. En el caso de México se le ha reportado en Puebla, Veracruz, 
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Guerrero, Oaxaca y Chiapas. Crece de 1500 a 3200 msnmm, de climas templados a cálidos, 

con precipitaciones pluvialespromedio de 1500 mm Suele estar asociado con otros pinos 

como P. maximinoi, . P. pseudostrobus, P. patula, P. rudis, P. douglasiana, P. nubicola y P. 

ayacahuite. 

Pinus pseudostrobus Lindl. Esta especie pertenece a la sección Pseudostrobus en el 

subgénero Pinus. Estos árboles alcanzan 30-40 metros de altura. La corteza es café obscura y 

profundamente fisurada en los árboles maduros. Las acículas son flexibles, de 

aproximadamente 0.7 a 0.9 mm de grosor y de 20 a 25 cm de largo, en fascículos de 5, con 

vainas perisistentes de 12 a 15 mm de largo. Los estomas están presentes en las superficies 

dorsal y ventral de las agujas, las células del endodermo se presentan engrosadas. Las 

acículas tienen mayormente 3 canales resiníferos medios y dos haces vasculares, contiguos, 

pero distinguibles. Los conos son ovoides u ovoides-alargados, casi simétricos, de 8 a 10 cm 

de largo y de 5 a 7 cm de ancho cuando están abiertos; son duros, color café claro, crecen 

solos, en pares y en tríos, presentan un pedúnculo corto que permanece adherido al árbol 

cuando el cono cae. Las escamas ovulíferas son delgadas y medianamente duras, la apófisis 

es de ligeramente elevada a plana; el umbo es dorsal, pequeño, ocasionalmente deprimido, 

nunca prominente y presenta una pequeña espina decídua. 

Aunque su distribución abarca incluso las montañas del oeste de Guatemala, se trata 

de una especie predominantemente mexicana, que se encuentra en los estados de Jalisco, 

Colima, Michoacán, México, Morelos, Distrito Federal, Puebla, Hidalgo, Veracruz, Guerrero, 

Oaxaca y Chiapas. Se distribuye en las montañas, entre 1600 y 3200 msnmm, con 

precipitaciones pluviales de 800 a 1500 mm. En el área de distribución de P. pseudostrobus 

son comunes las heladas de diciembre a enero en las partes más altas. En muchas localidades 

de México, P. pseudostrobus aparece asociado con Abies spp., P. montezumae, P. douglasiana, P. 

michoacana, P. maximinoi, y P. pringlei. 

Pinus patula var. Iongepedunculata Loock. Pertenece a la sección Serotinae del 

subgénero Pinus. Es una especie arbórea de 20 a 35 m de altura con una copa irregularmente 

redondeada, la corteza es profundamente fisurada, grisácea en la base y rojiza a partir de 3 

o 4 metros de altura. Las acículas son de 15 a 20 cm de largo, en fascículos de 3-4, 

ocasionalmente 5, con vaina persistente de 10 a 15 mm de largo. Los márgenes de las 
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acículas son finamente serrados, los estomas están en la superficie ventral y dorsal de las 

agujas, éstas presentan 2 o 3 canales resiníferos medios, con uno de ellos ocasionalmente 

interno; las paredes externas de las células endodérmicas están sólo ligeramente engrosadas. 

Los conos femeninos son de largos ovalados a largos-cónicos, de 5 a 8 cm de largo, de 2 a 3 

cm de ancho, ligeramente curvados, oblicuos, y de color café lustroso. Lo que distingue a la 

variedad longepedunculata es que presenta un pedúnculo de 6 a 12 mm de largo que 

permanece unido al cono una vez que este cae, tiempo después de que las semillas han 

caído. Las escamas ovulíferas son de unos 10 mm de ancho, con apófisis generalmente 

planas, aunque en ocasiones tienen ligeras elevaciones, sobre todo en las escamas basales; el 

umbo es dorsal, deprimido o ligeramente elevado y con una pequeña espina tempranamente 

decídua. 

Aunque las colectas que se tienen de esta variedad provienen solamente de Oaxaca y 

Chiapas, su rango de distribución no está aún claramente definido; Perry (1991) ha 

planteado que podría extenderse hasta Guatemala. La variedad longepedunculata crece de 

1800 a 2800 msnmm y la precipitación anual en la mayor parte de su distribución va de 100 

a 2000 mm, ocurriendo heladas invernales en las partes más altas. Crece mejor en suelos 

profundos con buen drenaje. Se le suele encontrar junto P. patula, P. pseudostrobus, P. 

douglasiana, P. rudis, P. ayacahuite, P. oocarpa var. ochoterenai y, ocasionalmente, con 

Liquidambar styraciflua. 

Pinus pringlei Shaw. Esta especie se encuentra dentro de la sección Serotiane del 

Subgénero Pinus. Son árboles de hasta 25 m de altura con ramas de horizontales a 

inclinadas, con corteza gruesa y dividida, color café grisáceo en la base y rojiza en las partes 

altas del tronco. Las acículas son de 18 a 25 cm de largo y de 1 a 1.5 mm de ancho, en 

fascículos de 3 ó 4 con vaina persistente y resinosa de 10 a 20 mm de largo; los márgenes de 

las acículas están finamente serrados y los estomas se presentan en las superficies ventral y 

dorsal. Presenta de 4 a 8 canales resiníferos, la mayoría internos, con 1 ó 2 medios o 1 ó 2 

septales, las paredes externas de las células endodérmicas no están engrosadas y, como 

todos los miembros del subgénero Pinus, tiene dos haces fibrovasculares. Los conos 

femeninos son de largos-ovalados a largos-cónicos, de 5 a 8 cm de longitud, son asimétricos, 

recurvados sobre un pedúnculo duro y persistente; estos conos son de color verde-
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amarillento, persistentes, y se abren muy lentamente. Las escamas ovulíferas son duras y 

aplanadas, con la apófisis generalmente plana, aunque a veces es ligeramente elevada y 

piramidal; el umbo es dorsal, cercano al centro, de aplanado a deprimido, con una pequeña 

espina decídua. 

La distribución de P. pringlei se restringe a los estados de Michoacán, México, 

Morelos, D.F., Puebla, Guerrero y Oaxaca. Aunque Perry (1991) no reporta la presencia de 

esta especie en la Sierra Norte de Oaxaca, al analizar detalladamente la posición y número 

de los canales resiníferos, las características del endodermo y de las escamas de los conos, se 

constató que se trata de esta especie y no de P. lawsoni, con la que a veces se confunde. La 

precipitación pluvial anual en su intervalo de distribución va de 100 a 1500 mm, con una 

temperatura media de 20 a 25 º C de las épocas frías al verano, respectivamente. La altitud a 

la que se distribuye va de 1500 a 2500 msnmm. Crece tanto en poblaciones monoespecíficas 

como mezclado con P. pseudostrobus, P. michoacana, P. douglasiana, P. maximinoi, P. oocarpa, 

P. lawsoni, P. montezumae y P. patu/a var. longepedunculata. 

Ya se ha dicho que las especies descritas se hallan enun área reducida. En la tabla 4-1 

se incluyen los datos de locaiización geográfica de las especies y la localidad en la que se 

encuentran. 

Tabla 4-1. Localización de las especies estudiadas obtenida por geoposicionamiento satelital. 

Especies estudiadas Localización geográfica Sitio de estudio 
P. oaxacana 17' 19' 25.8" latitud norte El Polvorín 
P. pseudostrobus 96º 26' 20.9" longitud oeste 
P. ayacahuite 17' 19' 28.4" latitud norte El Polvorín 

96º 26' 20.1" longitud oeste 
P. chiapensis 17' 19' 25.8" latitud norte. El Polvorín 

96º 26' 20.9" longitud norte 
P. pringlei 17' 19' 20.9" latitud norte El Polvorín 

96º 26' 23.76" longitud oeste 
P. patula 17° 18' 47.2" latitud norte, Camino al Polvorín 

P. pringlei 96º 26' 24.5" longitud oeste 
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La morfología de las acículas de las coníferas genera una serie de necesidades especiales 

para el estudio de la fotosíntesis y procesos de intercambio gaseoso asociados a esta, 

diferentes de las que se presentan alrededor de los mismos procesos en las plantas 

latifoliadas. Los problemas fundamentales a resolver radican en el método para la 

estimación del área foliar involucrada en las mediciones, ya que esta no puede ser medida 

directamente debido a la estructura de tres caras de las propias acículas. Por otra parte, es 

indispensable las cámaras que se empleen en el proceso permitan calcular con precisión el 

área involucrada, preferentemente sin alterar la disposición de las acículas. 

Diseño de las cámaras de intercambio gaseoso 

Se diseñó un modelo de cámara de intercambio gaseoso (Figura 4-2) en dos versiones 

que buscan adecuarse a las necesidades específicas que plantea la forma de las acículas para 

la medición, así como para facilitar la realización de las mediciones en condiciones de 

campo, que son menos previsibles que las de una plantación. 

Se tomaron en cuenta varios factores en el diseño de las cámaras. Por un lado, es 

necesario que las acículas conserven su forma natural y que la disposición general de los 

fascículos se modifique lo menos posible para no alterar artificialmente las tasas 

fotosintéticas (Víctor L. Barradas, comunicación personal; Carter y Smith, 1985; Linder y 

Troeng, 1980). Por otro lado, se tomó en cuenta, para la duración de cada medición el tiempo 

que se lleva la sustitución del aire contenido dentro de la cámara, que ocurre en función del 

flujo creado por un analizador de gases por rayos infrarrojos (en este caso, marca CID 

modelo CI-301 PS) al cual se conectó la cámara. El analizador de gases que se empleó posee 

una capacidad de flujo de aproximadamente 800 ml por minuto. 

Para que las mediciones sean comparables entre sí, es necesario que éstas se realicen 

dentro de un intervalo de tiempo reducido. Por ello el tamaño de las cámaras se limitó de 

modo tal que, procurando evitar alterar la disposición de las acículas, se lograse mantener 

una capacidad interna que permitiera realizar las mediciones en un tiempo razonable. 

El diseño (Figura 4-2) consiste básicamente en un cilindro con dimensiones internas 

de 5 centímetros de diámetro por 28 de largo, fabricado de acrílico de 5 mm de espesor y 



37 

dividido longitudinalmente por la mitad de tal suerte que es posible abrirlo para introducir 

las hojas. Esta cámara sirve para realizar las mediciones en las especies que presentan las 

acículas más largas, como P. oaxacana y P. pseudostrobus. La capacidad interna de este 

cilindro es de 549 ml, lo cual permite al analizador de gases el recambio del aire contenido 

después de un ciclo de medición diferencial de un minuto (30 segundos de análisis del aire 

de fuera de la cámara y 30 segundos de análisis del aire que sale de la cámara). Se diseñó un 

cilindro similar pero con una longitud de 14 centímetros para realizar las mediciones en las 

especies de acículas más cortas como P. chiapensis y P. ayacahuite. 

Figura 4-2. Diseño de las cámaras de intercambio gaseoso. Las entradas en las que 
se colocaron los ventiladores fueron selladas con pegamento par acrílico. 

En ambos casos, en uno de los extremos de la cámara se encuentra una perforación de 

2.5 cm. de diámetro para permitir que los fascículos se introduzcan en la cámara sin 

necesidad de colocar las acículas en un solo plano. Para reducir la posibilidad de que el aire 

externo influyese las mediciones, se añadió a ambas mitades de cada cámara una capa de 

espuma de poliuretano que permite amoldar las dimensiones de la entrada a las de un 

fascículo. En el caso de la cámara de mayor tamaño se adaptaron dos ventiladores de 
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procesadores de computadora para generar un flujo turbulento al interior de la cámara que 

garantice la confiabilidad de las mediciones. En el caso de la cámara pequeña, se instaló un 

solo ventilador con el mismo fin. Los ventiladores eléctricos que se instalaron no liberan 

ozono, con lo que se evita alterar las mediciones. 

Ambas cámaras cuentan con un sistema de bisagras y resortes que permite abrirlas y 

cerrarlas herméticamente con la ayuda de un recubrimiento de tesamol que se colocó en los 

bordes. Estas cámaras fueron construidas en el Taller de Mecánica del Centro de 

Instrumentos de la UN AM. 

Yigun1 4-3 Fotografia de medición de tasa fotosintética en P. patula 

Determinación de la relación peso-área acicular l"'ra las especies estudiadas. 

Se obtuvieron muestras del follaje de las especies a estudiar del Pinetum Maximino 

Martínez de la Universidad Autónoma de Chapingo, exceptuando Pinus chiapensis y Pinus 

pringlei. De estas dos últimas especies se obtuvieron muestras de follaje en la propia 

localidad de Capulalpan, determinándose la relación peso-área acicular después de la 

realización de las mediciones en campo siguiendo el mismo procedimiento que para el resto 

de las especies, el cual se describe a continuación. 
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Tras observar cortes transversales de las acículas se constató que la base de los 

fascículos describe una forma prácticamente circular y que la base de cada acícula es 

definida por tres lados: dos lados rectos, cada uno equivalente al radio del círculo definido 

por el fascículo; y un lado curvo, equivalente a una fracción del perímetro del círculo. 

Para establecer un mecanismo sencillo de estimación del área de las acículas 

contenidas dentro de las cámaras de intercambio gaseoso, se utilizó un método que combina 

el presentado por Drew y Running (1975), que toma en cuenta la curvatura de uno de los 

lados de las agujas; y el método de Sandrino y Hernández (1986) en lo referente a establecer 

una correlación peso-área, aspecto muy empleado en estudios relacionados con la 

explotación forestal y considerado como válido en estudios de ecofisiología básica (Víctor 

Barradas, com. pers.). 

El tamaño de la muestra de acículas necesarias para establecer la relación entre el 

peso y el área se determinó mediante el análisis de la variación en la media acumulada de la 

longitud de las acículas, al ser esta última un factor determinante en el área de las mismas. 

Para todas las especies se encontró que la media acumulada se estabilizaba con una 

variación menor a 5% a partir de tamaños de muestra de alrededor de 10 acículas. 

Para cada especie, se midió la longitud total y el peso de diferentes grupos de acículas 

progresivamente más grandes (1, 2, 3, ... , 20). De cada grupo de acículas, se seleccionó una al 

azar. De cada una de estas agujas se obtuvo un corte transversal del punto medio, lo 

suficientemente delgado como para ser visto en el microscopio y calcular su perímetro con 

precisión a partir de la medición de los lados rectos equivalentes al radio del fascículo. De 

este modo se calculó el área total de cada agrupación. 

Por último se ajustó un modelo de regresión lineal simple peso-área acicular para 

cada especie, resultando en todos los casos valores de r superiores a 0.9 (Figura 4-3, A-E). 

Esta correlación lineal fue útil para calcular el área foliar incluida en las mediciones, 

pero adicionalmente, la pendiente de estas regresiones constituye un índice llamado 

Proporción de Área Foliar (LAR por sus siglas en inglés) el cual ha sido empleado en 

comparaciones interespecíficas y ha demostrado ser útil al realizar inferencias de las 

características ecológicas de las especies (Grottkop, Rejmánek y Rost 2002). 
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Figura 4-3. Regresiones lineales entre el peso húmedo y el área acicular; (A) P. oaxacana , (B) 
P. pseudostrobus, (C) P. príngleí, (D) P. patu/a, (E) P. ayacahuite, (F) P. chiapensis. gl = 13 p 
<0.025. 
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Los estudio¡; ecofisiológicos básicos en torno a las tasas fotosintéticas suelen incluir tamaños 

muestrales de 3 ó 4 plantas por especie, buscando sobre todo que las mediciones se puedan 

realizar en un periodo breve de tiempo y sean comparables (Barradas, com. pers.). Por 

ejemplo Reich y sus colaboradores (1995), emplearon entre 2 y 5 por especie en un estudio 

en el que compararon las pendientes de las rectas describen la correlación entre la capacidad 
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fotosintética (Amax) y el nitrógeno foliar en distintas especies de coníferas y de 

angiospermas. 

En este trabajo el tamaño muestra! ha quedado limitado, más que por la separación 

entre los individuos, por la dificultad para encontrar árboles juveniles o con las ramas lo 

suficientemente bajas para permitir su manipulación. Se estudió a dos individuos de cada 

especie, salvo en el caso de P. ayacahuite en el que sólo se localizó a un individuo con ramas 

bajas en el área de estudio. Cada árbol incluido, se halla separado por una distancia no 

mayor a 120 metros del árbol más lejano incluido en el estudio; asimismo la diferencia 

altitudinal entre los individuos es de 20 metros. Se realizaron dos colectas de datos en el 

mismo sitio de estudio. 

Las primeras mediciones se realizaron el 3 y 4 de febrero de 2001 y proporcionaron 

datos de la tasa de asimilación de C02 y de la respuesta fotosintética a la luz de individuos 

de P. chiapensis, P. ayacahuite, P.oaxacana, P. pseudostrobus y P. pringlei. En este caso no se 

tomaron datos de humedad relativa y la falta de una cámara volumétrica para el porómetro 

de estado estable que se empleó no permitió obtener datos confiables de la transpiración 

foliar ni de la conductividad estomática por lo que estos datos no se presentan en la sección 

de resultados. La metodología usada para medir la tasa de asimilación de C02 es la que se 

describe más adelante. 

Entre el 23 y el 26 de mayo de 2002 se realizó otra serie de mediciones siguiendo el 

patrón descrito a continuación, incorporando mediciones de dos individuos de P. patula, y 

midiendo la humedad relativa del aire junto con las demás variables. También se realizaron 

mediciones de un individuo adicional de P. pseudostrobus y de P. oaxacana. 

Se tomaron los datos correspondientes a la asimilación de C02 en partes por millón, 

temperatura ambiental (Ta), intensidad de la radiación fotosintéticamente activa (RFA), 

humedad relativa del aire (HR), resistencia estomática (inverso de la conductividad) y 

transpiración foliar (TRP), para dos ramas de cada individuo, cada dos horas hasta 

completar cuatro mediciones por día; a partir de estos datos se calcularon las variables 

señaladas en la sección de objetivos. De cada rama se empleó una porción de follaje para la 

medición de la asimilación de C02 y, simultáneamente, otra porción proporcionó el resto de 

los datos. Algunos días las mediciones se iniciaron hasta después de las 11 del día debido a 

''.~~~~'~:; 
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las lluvias, pues la humedad afectaría los datos recabados, particularmente los referentes a 

conductividad y a transpiración. 

En cada individuo se señaló la porción de follaje involucrada en la medición de la 

asimilación de C02, de modo que la cantidad de acículas involucradas se mantuviese 

constante. Al final del día, las acículas empleadas fueron cortadas y guardadas para el 

posterior cálculo del área foliar contenida en la cámara de intercambio gaseoso. Estas 

mediciones fueron realizadas empleando un analizador de gases por rayos infrarrojos 

marca CID modelo CI-301 PS, para el cual se diseñó y construyó la cámara de intercambio 

gaseoso. 

Los datos del resto de las variables fueron tomados utilizando un porómetro de 

estado estable U-COR mod Ll-1600. En esta segunda serie de mediciones, se llevó una 

cámara volumétrica al campo, que permite conocer el área involucrada en las mediciones de 

cada especie. Estos datos fueron empleados en los análisis posteriores y son los que se 

presentan en la sección de resultados. 

El cálculo de la tasa fotosintética (FN) se realizó siguiendo la ecuación contenida en el 

manual del analizador de gases CID modelo CI-301 PS: 

Fn (µmol C02 crn-2 s·1)=(ml correspondientes al flujo de aire/60)* (273/(273 +Temperatura ambiental 

ºC)) * (0.735 /Presión atmosférica Ba)* (l /22.41)*(10000 /área foliar cm2) 

Caja 4-1 . la tasafotosintética neta y la asimilación neta de C02. 

La tasa fotosintética sólo es medible de manera indirecta, a través de la tasa de asimilación neta de C02 por 
parte de las plantas. Los analizadores de gases por rayos infrarrojos miden el cambio en la concentración de 
C02 en el aire como resultado de la absorción de este gas por las hojas. En sentido estricto, en tanto que no se 
cuente con datos acerca de la actividad de la Rubisco, lo que se mide no es la tasa fotsintética como tal, sino 
el resultado del balance entre el C02 liberado y el C02 absorbido por la planta. 
Se puede suponer que el C02 absorbido por las hojas es finalmente destinado a la fotosíntesis, por lo que en 
sentido amplio, la medición de la tasa de asimilación de C02 es equivalente a la tasa fotosintética neta (FN) 
salvo en casos en los que contaminantes como el dióxido de azufre o el ozono afectan el funcionamiento de 
las enzimas relacionadas con el proceso de carboxilación. 
Tanto la tasa fotosintética como la tasa de asimilación de C02 se pueden expresar como un flujo en µmol m·2 

-1 s . 
Los datos de tasa fotosintética neta en pinos que se han reportado se han basado en la medición de la tasa de 
aismilación neta de C02 pero se reportan como FN (Niinemets, 2002; Roberntz y Stockfors, 1998; Tselniker, 
Malinka y Korzhukin, 1998; Rundel y Yoder, 1998; Reich et al., 1995; James, Grace y Hoad, 1994; Lajtha y 
Getz, 1993; Carter y Smith, 1985; Linder y Troeng, 1980). En este trabajo se emplean los términos tasa 
fotosintética neta (FN) y tasa fotosintética máxima (Fmax) para resaltar su homología con los datos reportados 
en la literatura, pero no debe perderse de vista que las mediciones realizadas en el campo abarcaron 
solamente la tasa de asimilación neta de C02. 
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El inverso de la resistencia estomática es igual conductividad estomática (g5) , y a 

partir de las mediciones hechas en el campo se obtuvo en términos de un flujo en mg cm-2 s-1. 

Se calculó la conductividad estomática gs en términos de mmol m-2 s-1 a partir de los 

datos en mg cm-2s-1, de acuerdo con la ecuación presentada por Barradas (1994): 

gs (mmol m-2s-1)= (gs mg cm-2 s-1) * (273/Ta+273) • (P /101.3) * 0.446 

Donde Ta es la temperatura ambiental en ºC y Pes la presión atmosférica en kPa. Esta 

conversión es necesaria para tener la conductividad estomática en una medida de cantidad 

de moléculas de gas por unindad de área por unidad de tiempo que sea comparable con 

otros flujos como la tasa de asimilación de C02. 

Datos fisiológicos de Picea abies 

Los métodos comparativos filogenéticos requieren de contar con una reconstrucción 

de las relaciones filogenéticas del grupo estudiado. La reconstrucción de dichas relaciones 

requiere de un grupo externo. La confiabilidad de los resultados de los métodos 

comparativos se incrementa si se cuenta con información acerca de las carcatreísticas 

fenotípicas de uno o más grupos externos relacionados con las OTU's estudiadas. 

Algunas de las características fisiológicas se reportan en la literatura de forma vaga y 

en ocasiones las diferencias en las condiciones previas de autosombreado y otros factores 

pueden hacer variar de manera importante los valores medidos y calculados para 

características como el punto de compensación (Niinemets, comunicación personal). Se 

utilizaron datos de las características fisiológicas de Picea abies obtenidas en diferentes 

referencias (Sellin, 2001a, 2001b; Roberntz, 1998; Tselniker, 1998; Niinemets, 1997; Falge, 

1996; Niinemets y Kull, 1998), aunque se trata de una especie geográficamente distante y que 

se desenvuelve en un entorno diferente al de la localidad estudiada, se eligió como grupo 

externo para realizar los análisis de método comparativo, por la disponibilidad de 

secuencias comparables entre las especies de pinos estudiadas y esta. De manera más 

trascendente, P. abies, es una especie filogenéticamente más cercana al género Pinus que 

cualquiera de las especies de coníferas que encontramos en Capulalpan de Méndez. 
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4.4 ANÁLISIS ESTADÍSTICOS 

Con el objeto de distinguir hasta que nivel (rama, individuo o especie) las mediciones 

obtenidas en el campo pueden ser consideradas como pertenecientes a una misma muestra, 

se realizaron pruebas de T de Student o de Mann-Wittney, dependiendo de la 

homogeneidad de las varianzas. Estas pruebas se aplicaron para todas las variables medidas. 

También se efectuó un análisis de varianza de la temperatura y la intensidad de la radiación 

fotosintéticamente activa (RFA) para verificar que las condiciones ambientales en las que se 

desarrollaron las observaciones eran, en términos generales, las mismas. De este modo se 

puso a prueba el supuesto de homogeneidad ambiental 

Se efectuó una prueba de rango múltiple de diferencias mínimas significativas (LSD 

por sus siglas en inglés) para distinguir entre que especies se presentan diferencias 

significativas y reconocer los grupos de especies que presentan tasas fotosintéticas 

homogéneas. El mismo procedimiento se aplicó para comparar las tasas fotosintéticas 

máximas entre las diferentes especies, buscando incrementar el grado de detalle del análisis 

y aumentar en la medida de lo posible la claridad con la que se distinguen las diferencias 

entre las especies, pues dada la enorme variación que presentó la fotosíntesis durante el día, 

comparar solamente las medias de la tasa fotosintética podría ocultar las diferencias entre 

algunas especies. 

Con el objetivo de conseguir un nivel de comparación más detallado, se trato de 

generar, hasta donde fue posible, un modelo para describir la variación de la tasa 

fotosintética de cada especie a lo largo del día. Se realizaron análisis de ajuste de modelos de 

curvas mediante el programa Table Curve 2d v3.0 Uandel Scientific), facilitado por el 

laboratorio de Ecofisiología de la UNAM, con 300 ensayos de ajuste. 

En este marco se efectuaron análisis de factores por extracción de componentes 

principales para agrupar las variables relacionadas con las fotosíntesis, en grupos 

ortogonales de determinantes de la respuesta fotosintética en cada especie mediante la 

aproximación de rotación maximizante de la varianza (varimax); la aproximación de rotación 

por varimax busca maximizar la varianza en las columnas de datos al extraer los factores 

ortogonales para incrementar el rigor estadístico del proceso de extracción (Sokal y Rohlf, 

2000). Hecho esto, se emplearon análisis de regresión múltiple con el objeto distinguir el 
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factor explicativo de la mayor de la variación de la tasa fotosintética para cada especie. El 

mismo análisis se realizó para distinguir el factor explicativo de la mayor parte de la 

variación para todas las especies. 

Se ajustó un modelo hiperbólico para describir la variación de la tasa fotosintética en 

función de la intensidad de la radiación fotosintéticamente activa (RFA) para cada especie, 

empleando el programa Table Curve 2d v.30. La ecuación de hipérbola, para cada especie, a 

partir de la cual el modelo en el programa fue de la forma: 

y= ( a x + b) / ( c + x ) 

A partir de este modelo se calculó el punto de compensación (Im;n), el punto de 

saturación (Imax), la tasa fotosintética en el punto de saturación (fsa1), y la eficiencia en la 

asimilación de fotones (a). 

4.5 ESTIMACIÓN DE LA DISTANCIA FILOGENÉTICA ENTRE LAS ESPECIES 

Se utilizaron secuencias de DNA de la Madurasa K (matK) de cloroplasto de las 

especies estudiadas obtenidas y proporcionadas por el Dr. David Gernandt (Centro de 

Investigaciones Biológicas, Universidad Autónoma del Estado de Hidalgo; datos no 

publicados). Adicionalmente se obtuvo del Gene Bank (http:/ /www.ncbi.nlm.nih.gov) la 

secuencia correspondiente a este mismo segmento de Picea abies (número de acceso: AB0-

19862). 

La secuencias se alinearon utilizando el programa Se-Al v2.0a4 (Rambaut, 2002), 

identificándose un fragmento comparable de 1600 pb del intrón II comparables entre las 

especies estudiadas. Resultaron invariables 1502 sitios, mientras que 43 sitios fueron 

variables pero no informativos para la parsimonia y 55 sitios son informativos para métodos 

de parsimonia. Se decidió continuar trabajando con este marcador pues resultó el más 

variable de los marcadores interespecíficos disponibles para pinos (David Gernandt, 

comunicación personal), con la excepción del gene Rbcl (que codifica oara la Ribulosa l, 5-

bisfosfato carbozilasa-oxigenasa), el que se descartó debido al riesgo de que se encuentre 

directamente relacionado con los caracteres funcionales que se analizaron dentro de la 

filogenia es mayor. 
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El criterio de máxima verosimilitud (LRT) fue usado para seleccionar el modelo de 

sustitución nucleotídica que mejor se ajusta a las secuencias de matK, mediante el programa 

Model Test 3.06 (Posada y Crandall, 1998). Las reconstrucciones filogenéticas se hicieron 

mediante dos métodos de distancia (UPGMA y N-J) y una constrcción inicial que agrupa a P. 

pseudostrobus y P. oaxacana. Esta constricción esta sustentada en otra reconstrucción realizada 

mediante análisis de parsimonia en la que se incluyeron 43 especies del género Pinus 

representantes de todas las subsecciones del género (datos no mostrados). Del mismo modo, 

Farjon (1997) ha insistido en considerar a P.oaxacana como una variedad de P. pseudostrobus 

llamada var. apulcenisis. El soporte estadístico de las ramas se obtuvo mediante análisis de 

bootstrap (1000 répilcas) y se obtuvieron estimados de distancia de acuerdo con el modelo 

F81 +y. Estos resultados fueron usados en los posteriores análsis comparativos. 

4.6 ANÁLISIS COMPARATIVOS FILOGENÉTICOS 

Se buscó tener en primer lugar, una reconstrucción de los posibles estados ancestrales 

de los caracteres estudiados para entonces poder evaluar los cambios en dichos caracteres y 

el componente filogenético de la variación fenotípica observada. 

Se realizó una serie de análisis comparativos utilizando el programa COMPARE 4.4 

(Martins, 2001). También se estimaron los estados ancestrales de las variables medidas 

empleando el modelo lineal generalizado desarrollado por Martins (1996) e incluido en el 

programa. Esta reconstrucción de estados ancestrales fue realizada bajo dos modelos de 

evolución fenotípica, el lineal o por movimiento Browniano y el exponenecial. En el modleo 

de evolución exponencial se supone una una restricción inicial al cambio en las 

características fenotípicas, a través de un parámetro que se incorpora en el modelo 

modificando la media ponderada en la que se basa el modelo de evolución lineal, dicho 

parámetro va de O a l. Mientras el parámetro sea más cercano a O, el estimado diferirá menos 

del modelo de evolución lineal (Martins, 2001; Martins,1996), para el cual el valor de este 

parámetro, llamado de "intensidad de la fuerza restrictiva" es igual a cero. En sentido 

amplio, este parámetro es una forma de incorporar el efecto de fenómenos como la selección 

estabilizadora o restricciones filogenéticas a la variación, que podrían restringir el intervalo 

en el que pueden cambiar los valores fenotípicos en los nodos más basales. 
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Asimismo, se estimó la inercia filogenética en los caracteres utilizando el Modelo de 

Autocorrelación Espacial (Cheverud et al., 1985). Finalmente se obtuvo contrastes 

filogenéticamente independientes utilizando un modelo de movimiento Browniano y por 

otra parte utilizando el modelo lineal generalizado (Martins, 1997). Se descartó la estimación 

del componente filogenético de los valores fenotípicos mediante el modelo mezclado de 

Lynch (1991) debido a que existen varios problemas para implementar su cálculo correcto y 

el software mejor optimizado hasta el momento para calcular los estadísticos de máxima 

verosimilitud del modelo, COMPARE, comienza a presentar errores en este cálculo a partir 

de la inclusión de menos de 10 especies (Emilia Martins, com. pers.). 
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" ... en la historia natural es necesario excavar los archivos 
del mundo, extraer viejos monumentos de las entrañas de la 
tierra, recolectar sus restos y reunir en un único cuerpo de 
prueba todos los indicios de los cambios físicos que nos 
permiten retroceder hasta las diferentes épocas de la 
naturaleza. Ésta es la única manera de fijar puntos en la 
inmensidad del espacio, y de colocar un determinado número 
de hitos en la ruta eterna del tiempo." 

Louis Lec/ere Conde de Buffon. "Des époques de la nature" 

5. RESULTADOS 

5.1. TASA FOTOSINTÉTICA 

A partir del calculo de la tasa fotosintética neta para cada medición realizada, fue posible 

obtener un estimado de la tasa fotosintética máxima (FMAx) al promediarse las tasas 

fotosintéticas más altas para cada especie. Lo mismo se hizo en el caso conductividad 

estomática máxima (gsMAx), cuyos valores se incluyen junto a los de FMAx en la Tabla 5-1 

para facilitar su comparación. Los datos precisos de la variación de la tasa fotosintética a lo 

largo del día se incluyen en el Apéndice l. 

Exceptuando a P. pseudostrobus, se observaron menores fotosíntesis máximas en la 

serie de mediciones realizada en mayo de 2002 (temporada seca), aunque no se encontraron 

diferencias significativas entre ambas series de mediciones salvo para P. pringlei (Mann­

Wittney U, Apéndice 2-2). Esto permitió incluir los datos de la tasa fotosintética en una sola 

muestra y adicionalmente la consistencia en la respuesta fotosintética a la luz en ambas 

series de mediciones permitió ajustar una sola curva de respuesta para cada especie como se 

explicará posteriormente. 

Las variables ambientales medidas no mostraron diferencias significativas de un día 

de medición a otro, pero la temperatura ambiental registrada fue significativamente más alta 

en 2003 que en 2002 ( T de Student y Mann-Wittney U, Apéndice 2-2) Aunque no se tienen 

datos de humedad relativa para febrero de 2001, se observó un grado de sequía mayor para 

mayo de 2002, por tratarse del final de la temporada seca en el bosque cercano a Capulalpan. 

Los valores de FN y de g s que se obtuvieron en este trabajo y que se presentan en la 

Tabla 5-1 abarcan todo el rango de tasas reportadas en la literatura para el género Pinus. 



Tabla 5-1 Comparación de la tasa fotosintética max1ma (FMAx) y de 
conductividad estomática máxima (gsMAx)· Los datos provienen corresponden a ( 1) 
Rundel y Yoder, 1998; (2) Atsushi et al ., 2000; (3) Grulke y Reztalf, 2001; (4) James, 
Grace y Hoad, 1994; (5) Laitinen et al. , 2000; (6) Manes, 1997; (7) Obtenidos en este 
trabajo. 

Especie FMAX (µmo1m·2s·1
) & MAX (mmol m·2s·1

) 

Pinus arista/a(!) 4.8 127.9 
P. densiflora (2) 16 130 
P. ponderosa (!) 12.8 188 
P. pondeorsa (3) 7-8 98 
P. ponderosa (!) 3-4 -
P. radiata ( 1) 14.2 378 
P. strobus (1) 8 80 
P. sylvestris (4) 24.4 -
P. sylvestris (5) 17 -
P. sylvestris (!) 10.3 228 
P. sylvestris ( 1) 7.7 159 
P. taeda (1) 14.2 420 
P. pinea (6) 14.5 -
P. patula (7, mayo 2002) -6.4059 66.90 
P. pseudostrobus (7, febrero 2001) 1.2 -
P. pseudostrobus (7, mayo 2002) 6.66 25 .185 
P. ayacahuite (7, febrero 2001) 5.9 -
P. ayacahuite (7, mayo 2002) 1.03 15.9 
P. prinf!/ei (7, febrero 2001) 6.6 -
P. prinf!/ei (7, mayo 2002) 1.67 66.89 
P. oaxacana (7, febrero 2001) 10.7 -
P. oaxacana(7, mayo 2002) 7.244 41.98 
P. chiapensis (7, febrero 2001) 18.8 -
P. chiapensis (7, mayo 2002) 17.536 4.178 

Análisis de la variación para la fotosíntesis y variables relacionadas. 
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Como ya se ha señalado, las mediciones de la conductividad estomática y de transpiración 

foliar realizadas en Febrero de 2001 se hicieron con una cámara para hojas planas .. Al mismo tiempo, 

en esa primera serie no se incluyeron árboles de P. patula ni mediciones de la humedad relativa del 

aire. Por estas razones, todos los datos que se presentan corresponden a las mediciones realizadas 

en mayo de 2002. 

No se encontraron diferencias estadísticamente significativas (p<0.05) en las variables 

de respuesta exhibidas por las ramas de un mismo individuo, con la excepción de la tasa 

fotosintética (FN) para uno de los individuos de P. pseudostrobus. Para esta variable las ramas 

de P. pseudostrobus difirieron significativamente entre sí (T= 4.845940609, p= 0.00469). En el 

resto de las variables, la prueba de Mann-Wittney no reveló diferencias significativas entre 



50 

las medianas de cada muestra; a pesar de que se encontraron en algunos casos varianzas 

fuertemente heterogéneas de una rama a otra (Apéndice 2-1). 

Al comparar las variables al nivel de individuos de una misma especie se repitió la 

misma tendencia general. Es decir, las variables de respuesta mostradas por los individuos 

de una misma especie no presentaron diferencias significativas entre sí en casi todos los 

casos. Sin embargo, en el caso de la transpiración y de la conductividad estomática de P. 

patula se encontraron diferencias significativas entre los dos individuos incluidos en el 

estudio (T= 3.816, p= 0.0024 y T= 3.571, p= 0.0038, respectivamente). En los casos en los que 

se hallaron diferencias significativas, entre individuos o entre ramas, se calcularon los 

promedios de las variables fisiológicas para esas especies, a partir de los promedios de los 

individuos y ramas. En el resto de los casos, las medias muestrales se calcularon 

incorporando todas las mediciones realizadas sin promediar. 

No se registraron diferencias estadísticamente significativas en la humedad relativa 

del aire cir.::undante entre las diferentes especies. Los intervalos de temperatura y de 

intensidad de la radiación fotosintéticamente activa (RFA) registrados mostraron diferencias 

significativas entre las especies incluidas en el estudio como se muestra en la Tabla 5-2. 

Ambas variables fueron incluidas en los análisis comparativos filogenéticos para evaluar la 

posible correlación de éstas con los rasgos fisiológicos. 

1 

Tabla 5-2. Comparación de las condiciones ambientales de temperatura (Ta), 
radiación fotosintéticamente activa (RFA) y humedad relativa del aire (HR) para 
cada especie. Se indica el nivel de significancia de las diferencias encontradas entre 
las variables ambientales medidas para cada especie. Los grupos homogéneos 
indicados corresponden a los grupos de especies que no mostraron diferencias 
significativas para cada variable en un nivel de significancia de 0.05. En el caso de Ja 
humedad relativa del aire no se encontraron diferencias significativas por Jo que las 
especies no se agrupan por separado. 

Ta RFA HR 
Fs,s9 2.9760077 3.029603243 1.21880579 

Nivel de si2nificancia 0.0157 0.0143 0.307 
Grupos homo2éneos 1 2 3 1 2 3 

P. oaxacana X X X X 
P. pseudostrobus X X X X 

P. pringlei X X 
P. patula X X X 

P. ayacahuite X X X X 
P. chiapensis X X X X 
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Análisis de varianza de las variables fisiológicas 

Mediante el ANOVA se encontraron diferencias estadísticamente significativas en las 

variables fisiológicas medidas en las diferentes especies a excepción de la 

evapotranspiración (TRP). Las pruebas de rango múltiple (Least Significant Differences; Sokal 

y Rohlf, 2000) permitieron distinguir los grupos de especies entre los que hay diferencias 

significativas (ver Tabla 5-3). 

Se encontraron diferencias altamente significativas (p = 0.00001) en la variación de la 

tasa fotosintética (FN) a lo largo del día de las especies estudiadas resultando formados tres 

grupos homogéneos (Tabla 5-3 A}. En estos grupos, P. patula y P. pringlei forman un par con 

FN estadísticamente iguales; P. pseudostrobus, P. oaxacana y P. ayacahuite forman un grupo 

homogéneo en cuanto a sus FN medias; por último, P. ayacahuite y P. chiapensis, conforman 

otro cuyas tasas fotosintéticas no muestran diferencias estadísticamente significativas. 

La variación en la conductividad estomática (gs) también mostró diferencias 

estadísticamente significativas, aunque estas se agruparon en tres grupos diferentes (Tabla 5-

3 B). El resultado del cociente de FN y TRP es la eficiencia en el uso de agua (WUE), donde 

se encontraron diferencias estadísticamente significativas entre las especies, aunque sólo se 

distinguen dos posibles grupos diferentes con un grado de significancia menor (p= 0.015) 

que en el caso de FN. 

Los grupos de especies que muestran diferencias estadísticamente significativas 

varían de una variable fisiológica a otra. La conductividad estomática es una variable que 

incide en la FN debido a que incide entre otras cosas en la concentración intracelular de C02 

(Niinemets, 2000; Niinemets, 1997), sin embargo, aunque las especies difirieron tanto en la 

tasa fotosintética como en la conductividad estomática, los grupos de especies que se 

diferencian entre sí no son los mismos. 



Tabla 5-3. Resultados de las pruebas de ANOV A para las variables fisiológicas. 
Se observa que las diferencias existen entre diferentes especies dependiendo de las 
variables analizadas; tasa fotosintética neta (FN), conductividad estomática (g,) 
transpiración foliar (TRP) y eficiencia en el uso de agua (WUE). En este análisis se 
incorporó todos los valores registrados para cada característica fisiológica. 

A) FN 
Grupos homogéneos 

Fs.s9= 10.142 
p= 0.00001 P.patula 

P. pringlei 
P. pseudostrobus 
P. oaxacana 
P. ayacahuite 
P. chiapensis 

B) gs 
Grupos homogéneos 

Fs. s9 = 2.403 
p = 0.043 P. ayacahuite 

P. chiapensis 
P. patula 
P. oaxacana 
P. pseudostrobus 
P. pringlei 

C)TRP 
Grupos homogéneos 

Fs. s9= 1.421 
p= 0.2243 P. ayacahuite 

P. chiapensis 
P. patula 
P. oaxacana 
P. pseudostrobus 
P. prinf{/ei 

D)WUE 
Grupos homogéneos 

Fs. s9= 2.967 
p= 0.0159 P. pringlei 

P. patula 
P. pseudostrobus 
P. oaxacana 
P. chiapensis 
P. ayacahuite 

Análisis de la varianza para fotosíntesis y 

conductividad estomática máximas 

1 2 3 
X 
X 

X 
X 
X X 

X 

1 2 3 
X 
X X 
X X X 

X X 
X X 

X 

1 
X 
X 
X 
X 
X 
X 

1 2 
X 
X X 

X 
X 
X 
X 
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Al analizar la fotosíntesis máxima (FMAx) también se encontraron diferencias altamente 

significativas entre las distintas especies (Fs, ss= 7.94, p<0.00005). Sin embargo, la prueba de 
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LSD para FMAx no arrojó un mayor detalle en los grupos homogéneos (Tabla 5-4), en 

comparación con el análisis de los datos de la fotosíntesis a lo largo del día. Los grupos 

homogéneos que se formaron son diferentes de los formados al analizar el intervalo de 

variación de FN durante el día. 

Cabe señalar que P. chiapensis presenta una FMAX completamente diferente del resto de las 

especies y que P. pringlei y P. ayacahuite formaron grupos homogéneos tanto con P. patula como con 

P. oaxacana y P. pseudostrobus. 

Tabla 5-4. Grupos homogéneos extraídos mediante la prueba LSD conformados en 
función de la tasa fotosintética máxima mostrada por cada especie. 

FMAX media 1 2 3 
P. patula -6.406 X 
P. prin1<lei 1.034 X X 
P. ayacahuite 1.670 X X 
P. pseudostrobus 6.660 X 
P. oaxacana 7.244 X 
P. chiapensis 17.536 X 

En el caso de la conductividad estomática máxima, contrariamente a lo que se 

esperaba, no se detectaron diferencias estadísticamente significativas entre las diferentes 

especies (Fs,18= 1.905, p= 0.143), por lo que no se realizaron pruebas de rango múltiple para 

esta variable. 

Es importante señalar que la temperatura asociada a FMAX para cada especie, fue más 

baja que la temperatura máxima registrada durante las mediciones y mayor que la 

temperatura más baja. Esto hace suponer que FMAx no habría estado limitada por los 

intervalos de temperatura en los que se tomaron los datos. 

En torno a los factores que explican la respuesta fotosintética para cada especie 

Interacciones entre los factores relacionados con la fotosíntesis 

Los análisis de factores para cada especie permitieron identificar las variables medidas que 

presentan interacciones. La extracción de los factores se realizó usando el método de 

componentes principales con rotación varimax (Sokal y Rohlf, 2000) con el objeto de 

maximizar las varianzas e incrementar así la rigurosidad con la que se estableció la 

significancia de las interacciones entre los factores. En estos análisis se incorporó la hora del 
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día en la que se realizó la medición y la intensidad de la RFA por separado para tratar de 

controlar posibles efectos de la ubicación de los árboles, pues el ángulo de incidencia de la 

luz varía con la hora del día. Se encontró una gran heterogeneidad en la interacción entre 

variables para cada especie, aunque se detectó una interacción entre g s y TRP para las 6 

especies (ver Tabla 5-5), lo cual es razonable, pues la mayor parte de la transpiración foliar se 

da a través de los estomas (Palladry, et al., 1995). En este análisis no se sometió a evaluación 

de significancia estadística los porcentajes de la varianza explicada por cada grupo de 

interacción. 

Mediante este análisis se identificó para el caso de P. oaxacana dos factores 

ortogonales, uno agrupando FN, la temperatura y WUE y otra interacción en la variación de 

gs y TRP. Para P. pseudostrobus , especie cercanamente emparentada con P. oaxacana, se 

identificaron 4 grupos de interacción: i) humedad relativa, temperatura y ·hora de la 

medición; ii) gs y TRP; iii) FN y WUE; iv) la intensidad de RFA fue extraída como un factor 

por separado. 

En el caso de P. pringlei, además del componente TRP-g5, se identificó otro factor en el 

que quedaron incluidos FN, la hora de la medición, la temperatura y la humedad relativa del 

aire. En P. patula la hora de la realización de las mediciones, la intensidad de RFA, la 

temperatura y WUE fueron agrupables en un factor ortogonal; por otra parte, TRP y gs 

volvieron a conformar un componente. 

En P. ayacahuite, la interacción entre gs, TRP y RFA resultó significativa, otro factor 

fue conformado por la tasa fotosintética y WUE, el tercer factor extraído fue la interacción de 

la temperatura y la humead relativa del aire (HR). En el otro pino blando incluido en el 

estudio, P. chiapensis se detectaron varios grupos de interacción significativa; el primer factor 

extraído es el de la temperatura, la humedad relativa del aire y la RFA; TRP y gs; WUE y FN 

son otro componente y, por último, se extrajo la hora de las mediciones como un 

componente ortogonal más. 



Hora 
Fn 
TºC 
HR 
RFA 
TRP 

gs 
WUE 
Varianza 
explicada 
(%) 

Tabla 5-5. Factores extraídos mediante análisis de componentes principales. Se 
revisó la posible interacción incluyendo todas las variables ambientales y fisiológicas 
medidas. hora a la que se realizó la medición (Hora), tasa fotosintética neta (FN), T 
ºC , humedad relativa del aire (HR), radiación fotosintéticamente activa (RFA), 
evapotranspiración (TRP) y eficiencia en el uso de agua (WUE). Los porcentajes de 
la varianza explicada no son sometidos aquí a la evaluación de su significancia 
estadística (ver Tabla 5-7). Los factores extraídos para cada especie se distinguen con 
números sobre sus respectivas columnas. 

P. 
P. pseudostrobus 

P. P. 
P. ayacahuite P. chiapensis 

oaxacana orinrdei oatula 

1 2 1 2 3 4 1 2 1 2 1 2 3 1 2 3 
X X X 

X X X X X 
X X X X X X 

X X X X 
X X X X 

X X X X X X 

X X X X X X 

X X X X X X 

39 30 29 27 20 15 48 27 47 31 41 29 24 29 25 23 
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4 
X 

15 

El hecho de que para cada especie se encuentren diferentes cantidades de factores 

que agrupan a las variables fisiológicas y del medio está relacionado con que el grado de 

interacción entre estos varía para las diferentes especies. 

Se realizó también el análisis de factores incluyendo todas las mediciones sin tomar 

en cuenta la especie de la que provenían, con el objetivo de posteriormente revisar que parte 

de la variación en la tasa fotosintética es explicada por las diferentes variables. Estas 

variables ambientales y de intercambio gaseoso fueron agrupadas por el análisis de factores 

en tres grupos (Tabla 5-6). En este nivel de análisis, gs y TRP también mostraron una 

interacción significativa y conformaron un solo factor; los otros dos componentes extraídos 

incluyeron FN, la humedad relativa del aire y WUE; y por otra parte la RFA. 



Tabla 5-6. Factores extraídos mediante análisis de componentes principales para 
la tasas fotosintética sin distinción de especies. 

Factores 
Variables 1 2 3 

Hora 
FN X 
TºC 
HR X 
RFA X 
TRP X 

gs X 

WUE X 
Varianza 
explicada 30 25 20 
(%) 

Análisis de regresión múltiple 
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Ubicados los grupos de variables ortogonales, se tomó una variable de cada grupo 

para cada especie y se realizaron análisis de regresión múltiple con FN como variable 

dependiente. Éstos permitieron evaluar el porcentaje de la variación en la tasa fotosintética 

explicado por cada uno de esos grupos ortogonales. Con el fin de evitar redundancia en el 

análisis, WUE no se incluyó en la regresión múltiple cuando FN se había agrupado ésta en un 

solo factor ortogonal. 

Sólo se encontró significancia estadística en los porcentajes de la variación explicados 

en 3 de las 6 especies analizadas. Para estas tres especies (P. oaxacana, P. pringlei y P. patula) 

se encontró que el factor que incluye a la temperatura explica alrededor de la mitad de la 

varianza diaria en la tasa fotosintética (Tabla 5-7). 

En el caso de P. patula, la regresión lineal múltiple dio un valor significativo de 

coeficiente beta para el grupo de variables que incluye la evapotranspiración (TRP) y la 

conductividad estomática (g5). En esta última especie la temperatura explica el 52% de la 

variación en la tasa fotosintética, mientras que el conjunto TRP-gs explicaría el 53% de la 

variación, pero la pendiente de la regresión es negativa. 

En P. pringlei el factor que incluye a la temperatura explicó la mayor parte de la 

variación en FN, con un coeficiente beta de 0.66. Este grupo de variables incluye, además de 

la temperatura, a la humedad relativa y la hora del día a la que se tomó la medición. 



Tabla 5-7. Factores explicativos de la F N obtenidos por regresión lineal múltiple. 
En la columna de los factores explicativos se incluyen los grupos de variables para los 
que el análisis de factores detectó una interacción significativa, se indica en primer 
término la variable del grupo en la que se basó el análisis de regresión múltiple. En 
cada caso se incluye la significancia estadística p de cada factor explicativo de FN. 

Factores Coeficiente T(*) p 
explicativos de F N Beta 

P. oaxacana TºC 0.528 2.541 0.018 

TRP-g5 
0.025 0.119 0.906 

P. pringlei T ºC-HR-hora 0.665 2.993 0.013 
TRP-g5 

0.212 0.953 0.363 

P. patula T ºC-RFA-hora 0.528 2.647 0.023 
TRP-g5 

-0.532 -2.668 0.022 

P. pseudostrobus T ºC-HR-hora -0.156 -0.577 0.574 

TRP-g5 
-0.024 -0.090 0.930 

RFA -0.250 -0.933 0.368 
P. ayacahuite TºC-HR -0.062 -0.124 0.907 

TRP-g5 
-0.486 -0.974 0.385 --

P. chiapensis Hora -0.273 -0.962 0.355 
T°C-HR-RFA -0.096 -0.328 0.749 

TRP-g5 
-0.143 -0.496 0.629 

(*) Los grados de libertad para el estadístico T para cada especie son: P. oaxacana 
gl= 24, P. patula gl=9, P. pringlei gl=9, P. pseudostrobus gl=l 3, P. ayacahuite g1=5, 
P. chiapensis gl=l2. 
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En el resto de las especies ninguno de los grupos de variables incluidos en el análisis 

resultó estadísticamente significativo para la explicación lineal de la varianza en FN. 

Tampoco resultó estadísticamente significativa la reducción conjunta en la variación total de 

la variable dependiente debida a las variables independientes. 

Al n~alizarse el análisis de regresión múltiple general, incluyendo todas las 

mediciones realizadas independientemente la especie de la que provenían, la humedad 

relativa del aire (HR) resultó ser el único factor que explicó significativamente un porcentaje 

de la variación total en FN, el coeficiente beta fue de -D.52 (T(9J)= -5.733, p= l.27x lQ-7). Los 

otros dos componentes extraídos de todas las mediciones, RFA y TRP-gs, no mostraron 

significancia estadística como factores explicativos de la variación de FN. 
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Estimación de la fijación total diaria de C02 

No se logró ajustar un modelo de forma estadísticamente significativa para ninguna 

de las especies estudiadas ni siquiera incluyendo los datos de las dos salidas al campo. Esto 

se debió, en parte al escaso número de réplicas para las mediciones de cada hora del día, de 

cada día, y al amplio intervalo de variación en las condiciones ambientales de una hora de 

medición a otra. Adicionalmente los datos de este estudio se realizaron en apenas 5 días, es 

decir, el número de réplicas por día es muy pequeño. 

Respuesta fotosintética a la luz 

La respuesta de la tasa fotosintética a la intensidad de la radiación fotosintéticamente 

activa (RFA), se ajustó a un modelo hiperbólico de forma estadísticamente significativa para 

todas las especies estudiadas, con la excepción de P. ayacahuite, especie para la que esta 

relación no resultó no significativa (p= 0.08, ver Tabla 5-8). Todas las ecuaciones ajustadas 

incluyeron los datos de las dos salidas al campo pues al realizarse los análisis se observó que 

las curvas de respuesta a la luz de las dos fechas de medición fueron similares, por lo que 

analizarlas juntas incrementó la significancia de las ecuaciones. 

Se eliminaron algunas mediciones anómalas que se alejaban de las ecuaciones 

obtenidas mediante el programa Table Curve 2d v3.0 (Jandel Scientific; Figura 5-1), lo cual se 

penalizó con la pérdida de grados de libertad y un incremento en el error estándar de cada 

uno de los parámetros de la ecuación. Los grados de libertad correspondientes a cada 

especie variaron debido a que la cantidad total de datos acumulados y de datos anómalos 

excluidos del ajuste para cada especie fue diferente. 

El ajuste de estas ecuaciones permitió obtener estimaciones de características 

fisiológicas importantes. Los valores estimados para el punto de compensación variaron de 

una RFA de 25.7 µmol m-2 s-1 estimada para P. chiapensis hasta una RFA de 3743 µmol m-2 s-1 

calculados para P. patula, especie para la que no se registraron tasas fotosintéticas positivas 

en las mediciones realizadas. Además en el caso de P. patula, la solución de la ecuación en el 

punto de compensación corresponde a la parte gemela de la hipérbola y, aunque se puede 

considerar que, a partir de los datos con que se cuenta, no existe un punto de compensación 

real; se incluyó este dato para poder realizar ulteriores comparaciones. Por su parte, 5 de las 

6 especies estudiadas resultaron con valores de punto de compensación inferiores a 200 
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µmol m-2 s-1. Estos valores de punto de compensación indican que para la mayor parte de las 

especies estudiadas hay una actividad fotosintética importante aún a bajas intensidades de 

luz. 
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Figura 5-1. Respuesta fotosintética a la luz. A) P. oaxacana, B) P. pseudostrobus, C) P. pringlei, 
D) P. patula , E) P. ayacahuite, F) P. chiapensis. Las mediciones anómalas no consideradas en el 
ajuste de la hipérbola se indican con [ +]. Nótese que las escalas varían de un gráfico a otro. 



Tabla 5-8. Respuesta de FN a la radiación fotosintéticamente activa (RFA). Las 
ecuaciones, así como los estadísticos de significancia que se presentan corresponden 
a los modelos graficados en la figura 5-1 . 

Parámetros de la ecuación Estadísticos de la ecuación ajustada 
FN = (aRFA+ b) /(e+ RFA) 

b e grados de 
Estadístico F 

nivel de 
a 

libertad significancia 

P. oaxacana 10.26 -1832.38 12.12 2,29 8.23321 0.00147 
P.pseudostrobus 3.20 -259.43 -9.25 2, 13 5.4568 0.01903 
P. prinJI/ei 5.59 -908.19 34.85 2, 11 5.16423 0.02620 
P. patu/a -2.91 -10884 123.24 2,6 8.03057 0.02012 
P. ayacahuite 1.75 -225 .05 13.23 2,9 3.21734 0.08828 
P. chiapensis 14.77 -380.87 23 .28 2, 17 3.70414 0.04621 
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Los puntos de intensidad lumínica de saturación variaron de 400 µmol m-2 s-1 

calculados nuevamente para P. chíapensís, hasta alrededor de 2000 µmol m-2 s-I estimados 

para P. príngleí y P. patula. Puntos de saturación relativamente bajos han sido considerados 

indicadores de alta eficiencia en el uso de la RF A incidente, sobretodo cuando van asociados 

a FN altas (Teskey et al., 1995; Salisbury y Ross, 1992; Jones, 1992). 

Dado que son resultado de una estimación hecha a partir de una ecuación, los valores 

calculados de la tasa fotosintética en el punto de saturación (FsAT) para cada especie, no 

coinciden con los valores registrados de tasa fotosintética máxima (FMAx), aunque se dentro 

del intervalo de + - 2 la varianza de la FMAx. La sensibilidad a la luz a, entendida como la 

cantidad de µmol C02 fijadas por cada µmol de cuantos asimilada antes de que se asintótica 

la respuesta fotosintética a la luz, también fue calculada (Tabla 5-9). 

Tabla 5-9. Características de la respuesta fotosintética a la luz. Fueron calculadas 
para cada especie de acuerdo con las ecuaciones ajustadas. 

Punto de Punto de FN en punto de 
compensación saturación saturación a 

P. oaxacana 178.512 1700 9.122 0.0083 
P.pseudostrobus 81.104 580 2.796 0.0099 
P. prin1<lei 162.566 1970 5.036 0.0104 
P. patula 3743.651 2070 -7.706 -0.0003 
P. avacahuite 128.865 410 1.146 0.0075 
P. chiapensis 25.789 400 13.096 0.1529 
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Es importante señalar que aunque el ajuste del modelo de respuesta de FN a RFA 

resultó estadísticamente significativo, en el caso de P. patula fue el que se basó en menos 

datos. Además, para el resto de las especies se incluyeron datos de dos años distintos, lo cual 

hace suponer que los ajustes son más representativos de la respuesta fotosintética a la luz de 

estas últimas. 

Resumen de características fisiológicas 

Los análisis estadísticos presentados en esta sección permitieron seleccionar las 

características fisiológicas que se incluyeron en los análisis comparativos posteriores (Tabla 

5-10). Se excluyó de la comparación la humedad relativa del aire a asociada a las variables 

fisiológicas, pues no se encontraron diferencias estadísticamente significativas en los 

intervalos de esta variable en los que vive cada especie. Se incluyeron las otras dos variables 

físicas medidas, T, AC y RFA. Ya se ha señalado que se encontraron diferencias significativas 

en los intervalos de temperatura en los que se midieron las variables fisiológicas de las 

diferentes especies, la forma en la que se incluyó esta variable fue la temperatura asociada a 

FMAx (T, AC y FMAx) en aras de verificar la posible correlación entre esta temperatura y algún 

componente de la respuesta fotosintética. 

Se seleccionó la tasa fotosintética máxima (FMAX) para realizar los análisis 

filogenéticos comparativos posteriores porque la varianza de la tasa fotosintética a lo largo 

del día es demasiado grande para cada especie y heterogénea entre los individuos de una 

misma especie. Siguiendo el mismo criterio se seleccionó la conductividad estomática 

máxima (gsMAx) para efectuar comparaciones posteriores. Adicionalmente, en la literatura es 

más frecuente que se reporten FMAx y gsMAX, lo cual posibilitó la comparación con los datos 

publicados de Pícea abíes como grupo externo. 

Se prefirió incorporar las características fisiológicas de la respuesta fotosintética a la 

luz en lugar de los parámetros de la ecuación que la describen, pues las primeras tienen un 

significado biológico más directo al dar información acerca de la intensidad de RFA mínima 

para una tasa fotosintética neta positiva (punto de compensación), la intensidad de RFA a 

partir de la cual se asintotiza el incremento en FN (Punto de saturación), la tasa fotosintética 

en el punto de saturación y la sensibilidad al incremento en la intensidad de la luz (a). La 

característica, morfológica que se incluyó en el análisis fue la pendiente de la relación lineal 



62 

entre el peso y el área foliar, la cual es equivalente al Área Foliar Específica (AFE) expresado 

en cm2 g-1, que se reporta en la literatura por Grottkop (2002). 

Especie 

P. oaxacana 

P. 

Tabla 5-10. Variables fisiológicas para las seis especies estudiadas y Picea abies 
como grupo externo. Las variables se expresan en las siguientes unidades: FMAX y 
FN en saturación (µmol C02 m·2 s·\ gsMAX (mmol m·2 s·' ), TRP media (mmol m·2 s·'), 
WUE media (mmol C02 fijadas/ mmol H20 transpiradas), índice de área foliar 
específica (AFE, cm2 g·1

) punto de compensación y Punto de saturación (RFA en 
µmol de fotones m·2 s·1

), sensibilidad a la luz a (µmol C02 fijadas/µmol fotones 
asimilados). 

FMAX 
TRP WUE 

AFE 
T"C Punto de FN en Punto de 

gSMAX media media (FMAX) compens. saturación saturación 

7.24 41.98 4.82 -0.13 63 .02 20.95 178.51 9.12 1700 

(1 

0.0083 

pseudostrobus 6.66 25.18 4.84 -0.14 72.87 23.93 81.10 2.79 580 0.0099 

P. pringlei 1.67 

P. patula -6.40 

P. chiapensis 17.53 

P. ayacahuite 1.03 

Picea abies 5.7 

66.90 7.32 -0.58 

26.71 2.89 -0.29 

10.70 2.99 0.04 

15.90 1.36 -0.02 

64.9 0.93 6.14 

64.46 26 162.56 5.03 1970 0.0104 

47.91 19.2 3743 .65 -7.71 2070 -0.00031 

103.54 20.87 25 .79 13.09 400 0.15291 

97.5 24.45 128.86 1.146 410 0.00746 

190.28 17 8.83 4.1 1200 0.04126 

"En aras de estimar las tasas y direcciones del cambio 
heredable entre las especies en el tiempo, así como 
identificar características conservadas, debe ser posible 
reconstruir las cadenas de ancestría común que conectan a 
las especies vivientes." 

Richard Lewontin (2002) . 

5.2 ESTIMACIÓN DE LA DISTANCIA FILOGENÉTICA 

ENTRE LAS ESPECIES. 

Mediante Model Test 3.06 (Posada y Crandall, 1998) se encontró que el modelo de 

substitución de nucleótidos con verosimilitud más alta para el gen matK fue el de 

Felsenstein-81 con una corrección de distribución gama =l.6296. Este modelo de substitución 

se empleó en las reconstrucciones de distancia filogenética realizadas posteriormente. 
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Las reconstrucciones filogenéticas mediante UPGMA y Neighbor-Joining produjeron 

la misma topología (Figura 5-2) y coincide con las relaciones entre las secciones presentadas 

por Price (1997). El soporte de las ramas en el análisis de bootstrap (1000 réplicas), fue de 100 

para todo el árbol. Es importante recordar que la constricción para mantener el dado P. 

pseudostrobus y P. oaxacana limita las topologías posibles. 

Pinus chiapensis 

3 

- Pinus ayacahuite 

Pinus pringlei 

5 

~ Pinus patula 
----------1 4 

- Pinus oaxacana 

6 

Picea abies 
- Pinus pseudostrobus 

1 1 
O 0.005 O.O! 0.015 0.02 

sustituciones por sitio 

Figura 5-2. Filograma reconstruido mediante análisis de Neighbor-Joining. La 
topología obtenida mediante UPGMA es la misma. Los números denotan los nodos las 
Secciones a las que pertenecen las especies se indican del lado derecho. La 
reconstrucción se baso en un fragmento de 1600 pb del intrón de matK. El soporte de 
cada una de las ramas en un análisis de bootstrap con 1000 réplicas dio soporte de 100 
a cada una de las ramas. 

"'O 
"' (1) 

5. o 
"' 3 
g" 
"' 
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" ... dado que el ambiente cambia (y con él el regzmen 
selectivo), la adaptación de ayer puede ser la restricción de 
mañana." 

S. P. Blomberg y T. Garland, fr. 2002. 

5.3 ANÁLISIS COMPARATIVOS FILOGENÉTICOS 

En los análisis comparativos filogenéticos se utilizaron los datos fisiológicos presentados en 

la Tabla 5-10 y la reconstrucción de las relaciones y distancias entre las especies presentadas 

en la Figura 5-2. Los resultados de los distintos análisis se presentan a continuación, así 

como los resultados para los mismos análisis utilizando la topología de árbol antes obtenido, 

pero igualando la longitud de todas las ramas a uno. La única excepción fue el cálculo del 

índice I de Moran, pues los programas de los que se dispuso solo pueden realizar su cálculo 

con longitudes de rama fraccionarias. 

Estimación de estados ancestrales 

Se trata de uno de los análisis que mayor polémica ha despertado (Symonds y Elgar, 2002; 

Stearns y Hoeckstra, 2000; Garland, et al., 1999; Martins y Hansen, 1997, 1996), por las 

dificultades para construir criterios claros en la elección de los modelos de evolución de los 

caracteres así como para estimar el error estándar y la significancia estadística de las 

diferencias en los caracteres reconstruidos para los nodos ancestrales. Estas limitaciones son 

mayores en este trabajo, tanto por tratarse de mayormente de caracteres fisiológicos 

afectados por el medio físico, como por la cantidad de especies incluida. 

Modelo de evolución lineal 

Se estimaron los estados ancestrales de cada una de las variables fisiológicas bajo un modelo 

de divergencia lineal entre los estados de carácter de las variables estudiadas conforme se 

incrementa la distancia filogenética entre los distintos nodos. Se incluyeron los errores 

estándar de las variables para las que se calculó directamente (Tablas 5-11a5-14). 

Las estimaciones de cr2 (varianza acumulada en cada nodo) variaron dependiendo de 

las longitudes de rama consideradas en el análisis. Cuando estas estimaciones desde 

diferentes ramas del árbol no convergieron, se considera que los valores de error estándar 

incluidos en el análisis son cuestionables, por lo que no se puede afirmar o rechazar la 

existencia de diferencias estadísticamente significativas en las características fenotípicas 
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estimadas para los nodos (Martins y Hansen, 1997; Martins, 1996). Se presentó una mayor 

inconsistencia en este estimado cuando se incluyeron las longitudes de rama fraccionarias 

(distancias entre las especies calculadas mediante NJ). 

Al reconstruirse los estados ancestrales de las características fisiológicas suponiendo 

la evolución lineal de éstas (supuesto de movimiento browniano), el tamaño del error 

estándar en el nodo raíz del árbol fue alrededor de dos veces mayor en el caso de la filogenia 

con ramas de longitud igual a uno. Sin embargo a excepción de TRP y el punto de 

compensación, los estimados de cr2 convergieron (Tabla 5-11). Debido a un error de 

programación (Martins, com. pers.), al incluir ramas de igual longitud, el programa 

COMPARE sólo estimó el error estándar para el nodo basal de la filogenia. 

Nodo 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

Tabla 5-11. Estimaciones de los estados ancestrales suponiendo evolución lineal 
de las variables fisiológicas para cada uno de los nodos de la filogenia incluida en 
la Figura 5-2 considerando las longitudes de cada rama estimadas mediante el 
análisis de Neighbor-Joining. Se presenta el estado ancestral y el error estándar 
calculado para el nodo basal <EE>, COMPARE no puede estimar en esta 
combinación modelo-longitud de rama los estados ancestrales del resto de los nodos. 

FMAX 
TRP WUE 

AFE 
TºC Punto de FN en Punto de g5max media media (FMAX) compens saturación saturación 

5.70 64 .9 0.93 6. 14 190.28 17.00 8.83 
4.10 <0.99> 

1200.00 
<2.04> <24.5> <0.95> <2.24> <71.9> <6.42> <3.31 > <453.5> 

8.70 37.25 0.95 -7.36 100.01 20.89 141.76 8.07 1158.84 

13 .52 12.22 0.95 2.67 100.58 21.81 107.18 10.25 441.47 

6.29 45 .28 5.15 -19.83 65 .63 21.67 217.24 7.95 1671.55 

1.39 62.32 6.83 -52.98 63 .29 25.18 437.81 4.28 1956.41 

6.88 41.88 4.92 -15 .22 63 .69 21.40 185.96 8.42 1636.42 

CL 

0.040 
<0.6> 

0.052 

0.116 

0.009 

0.009 

0.008 

En el caso de la tasa fotosintética máxima, el estado ancestral estimado para el nodo 

más basal de la filogenia no difirió con la longitud de las ramas, pero los estados de carácter 

reconstruidos para los nodos interiores resultaron diferentes de un tipo de longitud de rama 

a otra. Aunque en la Tabla 5-12 a partir de los errores estándar no se aprecian diferencias 

significativas entre los nodos, se observa un cierta estasis en FMAX al seguir los estados 

ancestrales del nodo basal a los pinos del Subgénero Strobus (nodos 1, 2 y 3), mientras que 
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los nodos de la rama del Subgénero Pinus muestran valores más cambiantes, lo cual puede 

ser indicativo de una mayor labilidad evolutiva. 

En el caso del índice de área foliar específica (AFE) al seguir los estados ancestrales 

del nodo basal a los representantes del Subgénero Strobus se observa una tendencia -no 

significativa- a presentar valores más altos (acículas menos densas), más parecidos a los del 

nodo basal y al valor de AFE de Picea abies. Aunque entre las coníferas se ha observado una 

mayor conductividad estomática entre especies con hojas más densas (Teskey, et al., 1995; 

Salisbury y Ross, 1992; Carter y Smith, 1985) al aplicar el modelo de evolución lineal para la 

reconstrucción de caracteres ancestrales, los nodos con valores de AFE más altos presentan 

gs relativamente baja. Estudios más detallados serán necesarios para poder discernir el papel 

de otros factores como la disponibilidad de agua en el suelo y la TRP en este patrón. 

Nodo 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

Sum 
(x') 

a' 

Tabla 5-12. Estimaciones de los estados ancestrales suponiendo evolución lineal de 
las variables fisiológicas medidas para cada uno de los nodos de la filogenia incluida 
en la Figura 5-2 considerando longitudes iguales para todas las ramas. Se presenta el 
estado ancestral y el error estándar calculado para cada uno <EE>. Se indican con 
cursivas los caracteres para los que las estimaciones de cr2 no convergieron y por tanto la 
estimación de los errores estándar y de la suma de cuadrados residuales podría ser 
errónea. 

FMAX 
TRP WUE 

AFE 
TºC Punto de FNen Punto de 

&MAX media media <Fu.v) comoens saturación saturación 

5.03 50.94 1.70 -0.40 151.99 18.99 191.71 4.38 1110.00 
<4.89> <23 .13> <0.92> < 10.2> <61.18> <7.46> <856.03> <4.57> <546.87> 

4.36 36.99 2.048 -6.95 113.70 20.98 374.60 4.67 1020 
<3.98> <19.27> <0.79> <8.5> <50.97> <6.21 > <713 .12> <3.81 > <455.58> 

4.48 21.19 2.24 -1.40 104.91 22. 10 176.41 6.30 610.00 
<3.75> < 17.84> <0.82> <7.8> <47.19> <5.75> <660.22> <3.53> <421.78> 

3.51 38.82 3.50 -19.05 84.19 21.86 755.66 3.32 1340.00 
<4.27> <20.60> <0.88> <9.1> <54.49> <6.64> <762 .36> <4.07> <487.03> 

1.06 44.14 3.84 -33.95 65.52 22.35 1553.96 0.218 1793.33 
<3.83> < 18.01> <0.91> <7.9> <47.62> <5.80> <666.31 > <3.56> <425.67> 

5.29 35.33 4.18 -16 .26 73.36 22.24 338.43 5.08 1206.67 
<3.76> <18.01> <0.87> <8.0> <47.62> <5.80> <666.31 > <3.56> <425.67> 

5.72 2.15 6.79 6.97 0.83 0.5221 6.95 6.08 2.88 

35. 11 831.50 130 161.66 
1 

5814.25 86.44 
1138184. 

32.49 464517.22 
54 

Modelo de evolución exponencial 

a 

0.043 
<0.619> 

0.044 
<0.515> 

0.068 
<0.477> 

0.023 
<0.551 > 

0.011 
<0.482> 

0.014 
<0.482> 

o.ozo 

0.595 

Al realizarse dos reconstrucciones de estados ancestrales suponiendo divergencia 

exponencial de los caracteres, en un caso empleando longitudes de rama fraccionarias y en 
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otro iguales a 1, se obtuvieron valores diferentes a los del modelo lineal para los estados de 

los nodos ancestrales. Usando longitudes de rama iguales a 1 en la filogenia se obtuvo una 

mayor consistencia en las estimaciones de cr2 y el tamaño del error estándar fue mucho 

menor. Considerando longitudes de rama fraccionarias en la rama de las especies del 

subgénero Pinus, los estados ancestrales para los tres nodos (4, 5 y 6) son iguales para varios 

de los caracteres estudiados y sin diferencias con respecto a los valores de carácter actuales 

(FMAx, gsMAx, TRP media, T ºC asociada a FMAx). Además, al usar ramas de longitud 

fraccionaria, el tamaño de los errores estándar de los estimados de los estados ancestrales 

para los nodos más basales es hasta dos órdenes de magnitud más grande que el estado 

ancestral estimado (Tabla 5-13). 

Nodo 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

Sum 
(x') 

a' 

Tabla 5-13. Estimaciones de los estados ancestrales suponiendo evolución 
exponencial de las variables fisiológicas medidas para cada no de los nodos de la 
filogenia incluida en la Figura 5-2 considerando las longitudes de rama obtenidas 
en el análisis de Neighbor-Joining. La intensidad de Ja fuerza de restricción supuesta 
para el cambio en Jos caracteres fue de O. l. Se presenta el estado ancestral y el error 
estándar calculado para cada uno <EE>. Se indican con cursivas los caracteres para Jos 
que las estimaciones de cr2 no convergieron y por tanto se podría tener una estimación 
errónea de los errores estándar y de Ja suma de cuadrados residuales. 

FMAX 
TRP WUE 

AFE 
TºC Punto de FN en Punto de 

&MAX media media (F .... I comoens saturación saturación 

5.63 26.83 1.02 2.64 123.41 20.70 1614.36 -5.64 733 .67 
<351.56> < 1500> <21.24> < 1456> <760.42> <262.2.> < 110874> <480.4> <36894> 

5.6 1 37.12 1.05 1.22 99.72 20.92 140.68 8.07 1159.45 
< 13.19> <56.3> <0.85 > <54.64> <28.54> <9.84> <4162.0> < 18.03> < 1384.98> 

5.58 12.95 1.06 1.09 102.06 21.65 106.96 10.30 439.74 
<4.84> < 19.64> <0.63> < 19.05> <9.96> <3.43> < 1451.7> <6.29> <483 .07> 

5.60 44.45 1.09 -0.53 63 .95 21.86 217.26 7.90 1673.50 
< 1.89> <7.63> <0.48> <7.70> <3.87> < l.33> <564.01 > <2.44> < 187.68> 

5.60 62.26 1.09 -0.59 63 .17 25.19 437.80 4.27 1956.56 
< 1.97> <4.87> <0.49> <4.75 > <2.47> <0.85> <360.36> < 1.56> <119 .92> 

5.60 41.93 1.09 -0.53 63 .80 21.38 185 .94 8.42 1636.31 
<l.23> <4.57> <0.48> <5.05> <2.32> <0.80> <338.22> < 1.46> < 11 2.55> 

6.90 6.99 11.21 2. 03 6.97 6.99 6.99 6.99 6.99 

123614 2258191 451.45 21 .25 580305 69009 1.23 X 101º 231663 /.36x 109 

a 

0.016 
< 1.8> 

0.052 
<0.069> 

o. 11 7 
<0.024> 

0.009 
<0.009> 

0.009 
<0.005> 

0.008 
<0.005> 

6.91 37 

3.4167 

Al estimarse los estados ancestrales con un modelo de divergencia exponencial e 

igual longitud para todas las ramas de la filogenia las estimaciones de cr2 convergieron para 

la mayoría de los caracteres, lo cual puede indicar que este modelo se ajusta mejor para la 
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evolución de los caracteres, al menos al utilizar esta longitud de ramas. El tamaño del error 

estándar para los nodos más basales de la filogenia disminuyó considerablemente, siendo de 

uno a dos órdenes de magnitud menor que en la reconstrucción con diferentes longitudes 

para cada rama, sin embargo para algunos caracteres la magnitud relativa del error estándar 

fue ligeramente mayor en los nodos más derivados (Tabla 5-13). Los estados ancestrales de 

los nodos correspondientes a la rama de los pinos duros son diferentes a los de la 

reconstrucción anterior, y a pesar de la magnitud de los errores estándar, en algunas de las 

características fisiológicas, corno la evapotranspiración media (TRPMEmA), la reconstrucción 

con longitudes iguales para las ramas aportó estados ancestrales significativamente distintos 

a los de la reconstrucción con ramas de tamaño diferente. 

Las diferencias observadas en la reconstrucción mediante el modelo lineal en los 

índices de área foliar específica en los nodos de las ramas de los subgéneros (nodo 3 y 

valores actuales vs. Nodos 4, 5, 6 y valores actuales), también fueron claras en esta 

reconstrucción. 

Nodo 

l 

2 

3 

4 

s 

6 

Sum 
(x') 

a' 

Tabla 5-14. Estimaciones de los estados ancestrales suponiendo divergencia 
exponencial de las variables fisiológicas medidas para cada no de los nodos de la 
filogenia incluida en la Figura 5-2 considerando longitudes iguales para todas las 
ramas. La intensidad de la fuerza de restricción supuesta para el cambio en los 
caracteres fue de 0.1. Se presenta el estado ancestral y el error estándar calculado para 
cada uno <EE>. Se indican con cursivas los caracteres para los que las estimaciones de 
cr2 no convergieron y por tanto se podría tener a una estimación errónea de los errores 
estándar y de la suma de cuadrados residuales. 

FMAX 
TRP WUE 

AFE 
T"C Punto de FN en Punto de 

&MAX media media (Fu.v\ compens saturación saturación 

4.49 37.72 2.48 -11.32 98.27 21.45 569.52 3.99 1180.34 
<11.28> <35 .35> <2.64> <27.21 > <66.73> <9.57> <2135.0> <10.67> <1003.68> 

4.58 36.67 2.13 -5.77 113.66 21.00 368.93 4.71 1010.47 
<4.48> < 14.80> < 1.10> < 11.27> <27.95> <4.01> <894.11 > <4.47> <420.32> 

4.22 20.60 2.08 -1.05 105.09 22.29 162.99 6.38 590.07 
<3.76> < 12.17> <0.99> <9.26> <22.97> <3 .29> <734.80> <3.67> <420.32> 

4.39 38.77 2.83 -16.87 82.89 21.91 770.10 3.28 1350.21 
<4.34.> < 14.28> < 1.10> <10.88> <26.96> <3.86> <862.58> <4.32> <405.49> 

3.53 44.31 3.02 -28.93 64.12 22.40 1587.67 0.09 1814.74 
<3.78> <12.09> <1.06> <9.21 > <22.83> <3.27> <730.35> <3.65> <343 .33> 

5.06 35.24 3.28 -15.43 72.18 22.28 336.63 5.09 1210.94 
<3.70> < 12.09> < 1.01 > <9.27> <22.83> <3.27> <730.35> <3.65> <343 .33> 

7.02 5.86 6.33 6.73 4.83 1.97 6.92 6.86 5.61 

160 55 1778.41 9.025 1029.96 6338.44 130.25 6486914 162. I 1433545.2 

a 

0.0340 
<0.62> 

0.0455 
<0.260> 

0.0696 
<0.213> 

0.0226 
<0.250> 

0.0102 
<0.212> 

0.0130 
<0. 212> 

0. 1275 

0.5468 
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Análisis de autocorrelación y autorregresión fílogenéticas. 

Autocorrelación filogenética 

La longitud de la filogenia se dividió en diez intervalos iguales para el cálculo del 

índice I de Moran ("cortes" para el cálculo del índice) , se eligió este número de intervalos 

pues la distancia genética estandarizada entre las especies cuatro especies del subgénero 

Pinus incluidas es menor a 0.2, por lo que al dividirla en menos intervalos se perdería la 

información al interior de este grupo. En el caso del de la relación lineal entre el peso seco y 

el área foliar de las acículas (AFE) los valores de autocorrelación filogenética resultaron 

estadísticamente significativos (z>l.96} solamente para algunos cortes en la filogenia . Por su 

1 

parte, algunas características fisiológicas, TRPMErnA, T ºC para FMAx y FN en saturación, los 

coeficientes de autocorrelación filogenética resultaron marginalmente significativos (z>l.645, 

p= 0.10). En la mayoría de los casos los valores significativos de autocorrelación.se dieron en 

los primeros cortes de la filogenia, es decir a distancias filogenéticas más pequeñas, lo cual 

puede indicar que buena parte del efecto de la estructura filogenética está dado por eventos 

más recientes. 

Las tendencias que muestra la variación del índice I de Moran a lo largo de la 

filogenia difieren entre las distintas características analizadas (Figura 5-3). Para FMAx y WUE 

la relación de los valores de I con la distancia filogenética estandarizada se aproxima a una 

relación lineal monotónica, que corresponde a la evolución de estos caracteres siguiendo un 

movimiento Browniano. El nivel de autocorrelación filogenética para gsMAx, el punto de 

compensación, FN en saturación y el punto de saturación tiene un patrón similar al patrón de 

labilidad evolutiva "pieza a pieza" en el que el sentido de la correlación filogenética varía en 

el tiempo. TRPMEDIA y la Temperatura (ºC) para FMAx mostraron un patrón de 

autocorrelación en el que los valores de I asociados a la distancia filogenética disminuyen 

para estas características, pero de manera puntual, es decir, solamente en distancias 

filogenéticas particulares (de 0.8 a 0.9 en TRPMErnA y de 0.6 a 0.7 en T ºC para FMAx, Figura 5-

3 C y F) . En el caso del único carácter morfológico incluido, el área foliar específica (AFE) y 

de la sensibilidad fotosintética a RFA el valor del coeficiente de autocorrelación se mantiene 

casi constante a lo largo de la filogenia, es decir que la distancia filogenética no tiende a 

incrementar el parecido o la disimilitud entre las especies. 
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Análisis de autorregresión filogenética 
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Los valores del coeficiente de autocorrelación filogenética resultaron más altos al 

emplearse la filogenia con ramas de longitud igual a l. En este caso, p indicó un sentido 

negativo en la correlación, lo cual nos habla de que la diferencia en los caracteres fenotípicos 

se acentúa en las especies filogenéticamente más cercanas, lo cual implica que el efecto de la 

filogenia no es de inercia. 

Los valores de p resultaron estadísticamente significativos para gsMAX, temperatura 

para FMAx y FN en saturación. El punto de compensación también mostró una correlación 

filogenética alta, pero no significativa (p= 0.1). Las demás características presentaron 

coeficientes de autocorrelación pequeños y no significativos, aunque el sentido de la 

correlación se mantuvo para todas las características. 

La magnitud más alta para R2, que funciona como un estimado de la proporción de la 

varianza fenotípica observada determinada por la filogenia, se presentó para la temperatura 

promedio asociada a FMAX, para la que casi el 40% del valor fenotípico de los carácter para 

las diferentes especies estaría asociado con un componente filogenético . En general los 

caracteres fenotípicos directamente asociados con la tasa fotosintética tienen valores de R2 

altos, aunque no necesariamente significativos. La conductividad estomática máxima 

presenta un componente filogenético de más del 20 % de acuerdo al análisis. FN en 

saturación presentó un componente filogenético mayor que la tasa fotosintética medida 
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directamente, lo cual no se debe a un efecto del error estándar de estos caracteres, pues el 

modelo autorregresivo de Cheverud no toma en cuenta este error, ya que incorpora el 

supuesto de que la variación intraespecífica es despreciable. El único carácter morfológico 

incluido en el estudio, presenta una autocorrelación filogenética no significativa y una 

magnitud de la inercia filogenética baja (0.08). 

Al emplear la filogenia con longitudes de rama fraccionarias los valores de 

correlación filogenética para la mayoría de las características fisiológicas resultaron 

estadísticamente no significativos aunque el tamaño del componente filogenético estimado 

para las características de algunas especies resultó mayor que el componente específico. La 

temperatura para FMAx mostró los valores de correlación filogenética más alta (p=-0.6600), 

aunque la intensidad de la correlación lineal entre esta característica y el resto fue 

relativamente poco alterada al retirar el componente filogenético de los valores fenotípicos 

(Figuras 5-4 y 5-5). 

Al usarse ramas de longitud igual a 1, el signo del coeficiente de autorregresión p no 

varió entre las diferentes características fisiológicas, siempre fue negativo. Cuando se usaron 

longitudes de rama fraccionarias, en casi todas las características asociadas o derivadas de la 

tasa fotosintética de las especies el sentido de la correlación fue negativo, es decir, la 

divergencia en el carácter fenotípico es mayor entre las especies filogenéticamente más 

cercanas (Tabla 5-15). 

Al realizarse la regresión filogenética usando longitudes de rama fraccionarias, para 

las características relacionadas directamente con la apertura estomática, gs, TRP y WUE, así 

como el AFE y el punto de saturación, se registraron valores de p positivos, aunque no 

significativos. 

En todos los casos, los valores del error asociado al coeficiente autorregresivo son 

bastante altos, probablemente debido al tamaño muestra!, ya que sólo se incluyeron 7 

especies y en general, para el modelo de Cheverud se requieren muestras grandes (n>20; 

Diniz-Fihlo, 2000). La magnitud del efecto filogenético en los caracteres fenotípicos resultó 

menor al incorporarse el estimado de las longitudes de las ramas obtenido mediante 

Neighbor-Joining salvo para TRPMEDIA y WUEMEDIA· 



Tabla 5-15. Estadísticos relevantes del modelo de autorregresión filogenética de 
Cheverud. El valor de R2 se ha estimado a partir de Ja varianza total (Vt) en el 
carácter y Ja varianza residual (Vr) mediante la resta : R2= 1-(VrNt) 

Regresión filogenética con longitudes Regresión filogenética con longitudes 
de rama iguales de rama fraccionarias 

Carácter fenotípico p EE del modelo R' o EE del modelo R' 

FMAX -0.57 0.7874 0.1443 -0.280 0.487 1 0.0799 

&MAX -0.72 0.8097 0.2119 O.ü!O 0.4591 0.0001 

EtMEDIA -0.39 0.7480 0.0646 0.120 0.4363 0.0167 

WUE MEDIA -0.03 0.6277 0.0003 0.300 0.3843 0.0957 

AFE -0.49 0.77 16 0.0804 0.270 0.3943 0.0500 

T para FMAX -0.95 0.8259 0.4078 -0.660 0.4561 0.3289 

Punto de compensación -0.64 0.7990 0.1826 -0.380 0.4863 0.1132 

FN saturación -0.73 0.8109 0.2499 -0.520 0.4763 0.2396 

Punto de saturación -0.07 0.6439 0.0018 0.440 0.3304 0.2077 

a -0.54 0.7818 0.1394 -0.150 0.4802 0.0271 
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Al comparar los valores de r de Pearson para las correlaciones entre los valores 

fenotípicos crudos y los valores de r de Pearson para las correlaciones establecidas entre los 

valores fenotípicos residuales (Figuras 5-4 y 5-5), se observa que la magnitud de las 

correlaciones tiende a ser ligeramente menor cuando se utilizan los valores residuales (sin 

el componente filogenético de los caracteres). Si la contribución filogenética a los valores 

fenotípicos observados en las especies fuese cero, se esperaría que la pendiente de la gráfica 

presentada en las Figuras 5-4 y 5-5 fuese 1, sin embargo la ecuación de la recta ajustada para 

los valores residuales asociados a los valores fenotípicos crudos es ligeramente menor 

cuando se toman en cuenta longitudes fraccionarias para las ramas de la filogenia, lo cual 

indica un decrecimiento de la correlación lineal entre las características (rg.w= 0.8691, 

p<0.01). 
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Algunas de las correlaciones lineales mostraron diferencias importantes en magnitud 

y sentido al retirarse el componente filogenético estimado. Así, en el caso de la correlación 

lineal entre la temperatura asociada a la FMAx y la sensibilidad a la intensidad de RFA (a), se 

presentó una alteración completa del sentido de la relación (de r= 0.244 a r= -0.2589 con 

longitudes iguales y r= -0.2032 con longitudes de rama fraccionarias); lo cual indica que la 

estructura de relaciones filogenéticas incide fuertemente en la relación que observamos entre 

estas dos variables. Esta relación es importante pues ambas características tienen una 

relación biológica clara, en la medida en que se espera que las especies que presentan 

sensibilidades a RFA mayores alcancen FMAx o FN en saturación más rápido, cuando la 

intensidad de RFA es aún baja y por lo tanto cuando la temperatura ambiental es también 

baja en comparación con las especies que alcanzan FN sólo cuando las intensidades 

lumínicas y las temperaturas asociadas a estas son mayores. Esta es la clase de relación que 

denota el valor de r a partir de los valores residuales del carácter. Otras correlaciones que 

mostraron cambios fueron la de T ºC para FMAx con el índice de AFE (de r=-0.532 a r= 

0.6924). 
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Se observó la misma tendencia de cambio en las correlaciones lineales, entre los 

caracteres al realizar el análisis de contrastes filogenéticamente independientes (Felsenstein, 

1985), aunque la pendiente de la recta es ligeramente distinta y el valor de R2 es menor 

(datos no presentados). 

Análisis de varianza anidado 

Los resultados de este análisis variaron entre las diferentes características fisiológicas 

para las que se realizó (5-16). Este análisis sólo se implementó para FMAx, gs, TRP y WUE, 

pues para las variables fisiológicas relacionadas con la respuesta fotosintética a la luz no se 

cuenta con réplicas por especie, ya que solo se realizó un ajuste del modelo hiperbólico por 

especie con todos lo datos de la misma. El reducido número de especies incluido en el 

análisis permitió resumir la filogenia completa de las especies en las categorías taxonómicas 

que se anidaron en el análisis. Sin embargo, el número de réplicas para cada categoría 

taxonómica es pequeño y eso se vio reflejado en los resultados del análisis por característica 

fotosintética. La Tabla 5-16 presenta un resumen de los resultados de estos análisis. 
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En el caso de la FMAX, la regresión lineal entre los diferentes niveles de anidamiento 

detectó una explica alrededor del 30 % de la varianza en esta variable debida al total de la 

estructura taxonómica (R2=0.318, Fs,ss= 7.9448, p<0.0001). En el caso de la evapotranspiración 

media (TRPMEo1A), el 18 % de la varianza en este carácter podría ser explicado por la 

estructura de relaciones filogenéticas reflejadas en la taxonomía empleada, pero este 

resultado solo resultó marginalmente significativo (R2=0.181539, Fn,sF 1.6736, p<0.0939). 

En el caso de WUE y gs el análisis de varianza anidada no detectó significancia 

estadística en la regresión lineal entre los diferentes niveles de anidamiento (Tabla 5-16). 

La diferencia entre los Subgéneros Pinus y Strobus resultó significativamente 

explicativa para el 4% de la varianza (Fs,ss=6.0648, p <0.0158) en FMAx. Este mismo nivel 

jerárquico explicó poco más del 5% (fn,83=5.73489, p <0.0189) de la varianza para la 

TRPMEo!A de forma estadísticamente significativa. Para otras características fisiológicas como 

gsMAX y WUEMEmA este nivel fue marginalmente significativo (p<0.0686 y p< 0.739, 

respectivamente). A partir de lo anterior se puede apreciar la constancia de este nivel de 

anidamiento como estadísticamente explicativo de la variación en las características 

fisiológicas. 

El nivel taxonómico de Secciones explicó significativamente parte de la variación para 

FMAx (R2=0.0467, Fs, ss=5.8346, p<0.0179). En el caso de las demás variables los resultados 

fueron heterogéneos, al resultar marginalmente significativo para WUE (Fs, 1s= 3.9658, 

p<0.0618), y claramente no significativo para gsMAX y TRPMEDIA· 

Las diferencias entre las Subsecciones no resultaron explicativas de las diferencias 

observadas en ninguna de las variables fisiológicas, aún en el caso de la conductividad 

estomática, el nivel de significancia fue de 0.0975. 

A nivel de las especies, se concentró la mayor parte de la variación en FMAx explicada 

por la estructura taxonómica, con un grado muy alto de significancia estadística (R2= 0.125, 

Fs, ss= 15.6807, p< 0.0002). Sin embargo, este nivel de anidamiento no resultó 

estadísticamente significativo para la explicación de la variación en las otras variables 

fisiológicas analizadas, ni siquiera marginalmente (Tabla 5-16). 



Tabla 5-16. Resumen estadístico del análisis de varianza anidado para cuatro de las 
características fisiológicas estudiadas. Se incluyen los valores de la proporción de la 
suma de cuadrados totales explicada por la regresión (R2

), del estadístico (Fg1) y de 
signi ficancia estadística (p ). Se indican con negritas los estadísticos correspondientes a 
los niveles jerárquicos que resultaron significativamente explicativos de la variación 
en cada una de las características, con cursivas se señalan los resultados 
marginalmente significativos (p<O. l O). 
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FMAX gSMAX TRPMEDIA WUEMEDIA 

Ri Fs.ss p Ri Fs.1s p Ri F11.s3 p Ri Fs." p 

Modelo completo 0.3185 7.944 0.0001 0.3460 1.905 0. 1435 0.1815 1.674 00939 0.3388 1.845 0.1547 

Subgénero 0.0486 6.064 0.0158 0.1363 3.753 0.0686 0.0565 S.734 0.0189 0.1322 3 600 0.0739 

Sección 0.0467 S.834 0.0179 0.0 183 0.5050 0.4864 0.0026 0.266 0.6072 0.1457 3.966 0.0618 

Subsección 0.0156 0.973 0.3821 0.2084 2.657 0.0975 0.0463 2.351 0. 1016 0.0497 0.676 0.5211 

Especie 0.1257 15.68 0.0002 0.0182 0.502 0.4873 0.0058 0.5925 0.4437 0.0018 o.oso 0.8248 
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"Una teoría completa de la evolución debe reconocer la 
existencia de un equilibrio entre las fuerzas 'exteriores' del 
ambiente que imponen una selección a favor de la 
adaptación local y las fuerzas 'internas' que representan las 
constricciones de la herencia y el desarrollo". 

Stephen J. Gould, 1983, Una audiencia para Vavilov. 

6. DISCUSIÓN 

6.1 LA TASA FOTOSINTÉTICA Y LAS VARIABLES FISIOLÓGICAS 

Los resultados obtenidos para las diferentes características fisiológicas deben ser 

considerados con precaución. Aunque los tamaños muestrales (número de individuos por 

especie) de este trabajo son similares a los de muchos estudios fisiológicos de campo (Reich 

et al., 1995; Manes et al., 1997), es necesario tomar en cuenta que los datos se obtuvieron en 

menos de diez días de mediciones y por ello no se pueden considerar como representativos 

de las medias anuales. A las limitaciones inherentes a la cantidad de salidas al campo que 

habrían sido necesarias, se suma el que con el instrumental con que se contó para la 

realización de las mediciones resulta muy difícil no sobreestimar gs y TRP en condiciones de 

lluvia e incluso con las acículas mojadas, lo cual limitó el número de datos diarios obtenidos, 

pues no se podía medir en estas condiciones. 

La tasa fotosintética es una característica que se halla condicionada fisiológicamente a 

muchos factores del medio físico en el que se desarrollan las plantas, como la intensidad de 

RFA, la concentración de C02, la disponibilidad de agua en el suelo, la humedad relativa del 

aire, la temperatura y su fluctuación diaria, entre otras (Grulke y Retzalf, 2001; Hubbard, 

2001; Falge et al., 1996; Palladry et al., 1995; Teskey et al., 1995; Jones, 1992; Salisbury y Ross, 

1992;). Esta condicionamiento mecánico ha sido un elemento importante para predecir que 

las características fisiológicas, y en general los caracteres no estructurales, o no vinculados 

con propiedades morfológicas, mostrarán una inercia o señal filogenética menor (Blomberg 

y Garland, 2002; Morales, 2000b). Concomitantemente, estos mismo vínculos mecánicos del 

proceso fotosintético con las condiciones del medio externo podrían llevar a esperar una 

gran semejanza en las respuestas fisiológicas de las distintas especies de pinos que 

comparten un mismo ambiente. 

Como se aprecia en la Tabla 5-1, el intervalo de los valores encontrados para FMAX y 

gsMAX en las especies de pinos estudiadas es muy amplio. En el caso de P. chiapensis la tasa 
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fotosintética máxima que se encontró fue la más alta de las reportadas hasta ahora para 

alguna especie del género. En contraste, para P. patula no se registraron valores positivos de 

FN, por lo que la máxima tasa fotosintética es negativa, sin embargo, hay que insistir en que 

las mediciones realizadas no reflejan la tasa fotosintética media anual, y sin duda, P. patula 

en el bosque de Capulalpan debe presentar tasas fotosintéticas positivas en alguna época del 

año. Se observó también un hecho interesante, ya que las tasas fotosintéticas máximas más 

grandes se presentaron asociadas a conductividades estomáticas máximas relativamente 

bajas. De hecho entre las diferentes especies se observó una correlación negativa -aunque no 

significativa- entre la FMAX y gsMAX (r = -0.2198 g.L= 4) que persistió en los valores residuales 

del modelo autorregresivo (r = -0.279 g.l.= 4; Cheverud, 1985). 

La existencia de diferencias estadísticamente significativas en varias de las 

características fisiológicas entre las diferentes especies, a pesar de encontrarse-en condiciones 

de medio físico similares (las diferencias en temperatura y RFA se tratarán más adelante), 

permiten rechazar en principio la primera hipótesis nula, es decir que no hubiesen 

diferencias en la tasa fotosintética y algunas otras características entre las especies por 

coexistir en el mismo medio físico. Esto no confirma la presencia de una señal o impronta de 

la filogenia en las especies estudiadas (aunque el patrón observado en la tabla 5-3A parecería 

reflejar hasta cierto punto las relaciones filogenéticas entre las especies), pero hace explícita 

la presencia de diferentes relaciones entre cada especie de pino y el medio físico compartido. 

Alrededor de esto es importante señalar que la altitud a la que se encuentra el bosque de 

Capulalpan de Méndez (2100 msnmm), se halla en distintas posiciones relativas con respecto 

al rango altitudinal de cada especie. Del mismo modo, la precipitación media anual 

compartida por todas las especies en el bosque de Capulalpan (1200-1500 mm) representa 

por un lado el límite superior de la precipitación pluvial media para P. ayacahuite mientras 

que es una precipitación relativamente baja dentro del intervalo de precipitación en el que se 

distribuye P. chiapensis (Figura 6-1 A-B). 

Debido a las diferencias encontradas en las condiciones ambientales, se podría 

cuestionar hasta que punto éstas son la causa de las diferencias observadas en las variables 

fisiológicas como FN y gs. Los grupos homogéneos de las variables ambientales que 

mostraron diferencias, no coinciden, a excepción de un par de especies, con los grupos de 
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especies que muestran diferencias en los valores medios de las características fisiológicas 

estudiadas. En el caso de FMAX, las especies que fueron estudiadas en los mismos intervalos 

de temperatura de acuerdo con la prueba de LSD, mostraron diferencias significativas en el 

su valor de esta característica (Tabla 5-4). Adicionalmente, las especies que coincidieron en el 

intervalo de temperatura en el cual se realizaron las mediciones, difirieron en la temperatura 

asociada a la tasa fotosintética máxima (T ºC para FMAx). Finalmente, las curvas ajustadas de 

la relación RFA-FN son distintas para cada especie. 

En el caso de P. oaxacana las diferencias en el intervalo de temperatura sí podrían 

explicar alguna porción de las diferencias observadas en su tasa fotsintética con respecto a 

las de otras especies, pues la regresión lineal múltiple detectó que el 52% de la variación 

intraespecífica de FN estaría significativamente explicado por el cambio en la temperatura. 

Los elementos anteriores hacen suponer que las variaciones en las condiciones de 

temperatura y RFA (presentadas en la Tabla 5-2) en las que se realizaron las mediciones de 

las variables fisiológicas, no intervinieron linealmente en la determinación de las diferencias 

observadas en las características fisiológicas entre las especies estudiadas. No obstante, no se 

puede descartar que existan efectos no lineales de las diferencias en temperatura y RFA que 

no se detectarían en el análisis de varianza y la posterior prueba de comparación múltiple 

(Least Significant Differences). 

El efecto de los intervalos de distribución parece ser más importante. El hecho de que 

la FMAX de P. chiapensis haya resultado claramente diferente de la del resto de las especies, 

puede relacionarse con que su intervalo de distribución sea radicalmente diferente del de las 

demás especies de pinos de Capulalpan. Mientras que para las otras especies el bosque se 

encuentra en la mitad inferior de su intervalo de distribución altitudinal y en todos los casos, 

excepto para P. pringlei, se hallan por debajo de la altitud en que los estudios forestales 

reportan el mejor crecimiento de estas especies (Eguiluz, 1982), en el caso de P. chiapensis los 

2100 msnmm del sitio de estudio se hallan muy cerca del límite superior (2250 msnmm) de 

su distribución (Figura 6-1). 
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Figura 6-1. Intervalos de altitud A), y de precipitación media anual B), en los que se 

distribuyen las especies estudiadas. La altitud a la que se encuentra el bosque de Capulalpan 

(2100 msnmm) y la precipitación media anual del lugar (1200-1500 mm). se ubica en diferentes 

posiciones relativas en el intervalo de distribución de las especies estudiadas. 

81 



82 

Para P. sylvestris se ha reportado una correlación positiva entre el descenso en la 

temperatura, asociado al incremento en la altitud, y el descenso en la tasa de producción de 

follaje (James, 1994). Por lo anterior, necesario realizar estudios para constatar si existen 

correlaciones similares en el caso de P. chiapensis y si existen cambios en FMAX asociados a la 

altitud parn esta especie. 

En el caso de P. ayacahuite, los 2100 msnmm de Capulalpan se hallan en la parte más 

baja de su intervalo de distribución altitudinal. Este tipo de ralación extrema observada en el 

caso de los pinos blandos es contrastante con lo que se observa en los pinos duros, para los 

cuales la altitud media de Capulalpan se encuentra en la parte media de su distribución. 

Diferencias en la respuesta fotosintética a la luz 

Las diferencias en las curvas de respuesta de FN a RF A permiten, por una parte, g;ostener que 

las diferencias observadas en la tasa fotosintética no son directamente atribuibles a las 

diferencias en la intensidad lumínica que enfrenta cada especie. Por otra parte, estas 

diferencias resaltan algunas diferencias en la forma en que los factores del medio físico 

externo inciden en cada especie. 

En el caso de P. chiapensis encontramos una de las mayores sensibilidades a la luz 

reportadas hasta ahora en coníferas y mucho mayor que la del resto de los pinos de 

Capulalpan. Aunado a esto, a partir de intensidades de luz bajas, de apenas 28 µmol m·2 s-1, 

P. chiapensis comienza a tener una ganancia neta de C02. Estas características suelen estar 

asociadas a la capacidad de crecimiento en condiciones de sombra, como las que prevalecen 

bajo el dosel de bosques ya formados; de hecho, la sensibilidad a la luz de esta especie se 

asemeja más a la de Picea abies, especie conocida por ser relativamente más tolerante a la 

sombra, comparada con especies del género Pinus (Niinemets, 2002; Niinemets y Kull, 1995; 

Teskey et al., 1995). Una sensibilidad a la luz elevada, también llamada eficiencia en la 

asimilación de fotones (Teskey et al., 1995), asociada a la capacidad de alcanzar las máximas 

tasas fotosintéticas con relativamente poca luz (punto de saturación bajo), permite a P. 

chiapensis fotosintetizar antes de que la temperatura sea muy alta (T para FMAx= 20 ºC) 

En P. ayacahuite se observa una intensidad lumínica de saturación parecida a la de P. 

chiapensis, sin embargo, la curva asintotiza muy poco después de la compensación, cuando 
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FN aún ni se ha incrementado demasiado. Adicionalmente P. ayacahuite requiere de 

intensidades lumínicas un poco mayores para tener una fijación neta de C02, y la pendiente 

con la que se incrementa FN al incrementarse la intensidad de la luz es de las más bajas entre 

las especies de pinos que se estudiaron. Por otro lado, FMAX y FNsaturación son un orden de 

magnitud más pequeñas que en P. chiapensis. Significativamente, estas dos especies pueden 

ser ubicadas en un mismo grupo homogéneo de condiciones de medio abiótico en lo 

referente a RFA, T ºC y HR (Tabla 5-2). El ejemplo es interesante, pues aunque comparten el 

medio abiótico y son especies relativamente cercanas su respuesta fotosintética es 

notablemente diferente. 

P oaxacana y P. pseudostrobus presentan sensibilidades a la luz intermedias (a= 0.0083 

y a= 0.0091, respectivamente; Tabla 5-10), entre los rápidos incrementos de FN en función de 

la luz que se encuentran en los P. chiapensis y el efecto de la luz mucho menor que se observa 

en los otros pinos del Subgénero Diploxylon. El punto de compensación es también parecido 

(178 y 81 µmol m-2 s-1, respectivamente), y similar al de especies tolerantes a la sombra. El 

resto de la respuesta fotosintética a luz difirió notablemente entre estas dos especies. P. 

oaxacana, presenta un punto de saturación alto, de 1700 µmol m-2 s-1, que se traduce en que 

aún a grandes intensidades lumínicas se sigue incrementando la FN; este tipo de respuesta 

se suele encontrar en especies que resisten la insolación alta. Por su parte, P. pseudostrobus 

tiene un punto de saturación mucho más bajo, parecido al de los pinos del Subgénero 

Haploxylon. Aunque algunos autores han planteado que los bajos puntos de saturación se 

suelen encontrar en especies tolerantes a la sombra (Teskey et al., 1995; Reich et al., 1995; 

Salisbury y Ross, 1992), también se tiene el antecedente de Picea abies, especie para la que se 

ha reportado un punto de saturación de 1200 µmol m-2 s-1 (Roberntz y Stockfors, 1998) 

aunque se le considera una especie tolerante a la sombra y propia de etapas sucesionales 

avanzadas (Niinemets, 2002). Nuevamente, el ejemplo es interesante, pues aún tratándose de 

especies que pueden ser consideradas dentro de un mismo grupo homogéneo de 

condiciones de RF A, T ºC y HR y son especies hermanas, la respuesta al medio abiótico no es 

homogénea. 

En el caso de P. pringlei es interesante hacer notar que la aunque la respuesta 

fotosintética es parecida a la de P. oaxacana en su punto de compensación y de saturación, la 
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sensibilidad a la luz es más alta (a= 0.0104), por lo que la tasa fotosintética se incrementa 

más rápidamente con la luz. Sin embargo, la FN en saturación es menor, por lo que las 

intensidades lumínicas superiores a 1900 µmol m-2 s·1 no se traducen en tasas fotosintéticas 

similares. 

El ejemplo más claro de las diferencias en la respuesta fotosintética a RFA se halla en 

P. patula en el que como ya se dijo, los parámetros del punto de compensación y de 

sensibilidad provinieron de la parte gemela de la hipérbola debido a que no se presentaron 

tasa fotosintéticas positivas. A pesar de las limitaciones al no poderse interpretar estos datos 

como representativos de las medias anuales en FN, es claro que esta especie difirió 

notablemente del resto en este momento particular del año. 

Independientemente del análisis posterior de los efectos de las relaciones filogenéticas 

en los valores observados de los caracteres fenotípicos de las especies, un .aspecto que 

comienza a resaltar es que cada especie presenta una relación particular con el medio físico y 

que el supuesto de que comparten un ambiente o la necesidad de incluir datos tomados de 

"regímenes selectivos compartidos" que ha señalado Blomberg (2002), requiere de rediscutir 

ambos conceptos. La existencia de diferencias significativas en FN y FMAX, así como en gsMAX 

y WUEMEDIA permite rechazar la hipótesis nula de ausencia de diferencias en las 

características fisiológicas. No obstante, si estas pueden ser son atribuibles a efectos o inercia 

filogenética se discutirá en los siguientes aparatados. 

6.2 EL PAPEL DE LAS RELACIONES ANCESTRO DESCENDIENTE 

Quizás lo primero que debe decirse a este respecto es que la cantidad de especies incluidas 

en este trabajo parece insuficiente para permitir el pleno funcionamiento de los 

procedimientos estadísticos con que se cuenta. Ya Christman (1997), Diniz-Fihlo (2000) y 

más recientemente Blomberg y Garland (2002) han señalado la necesidad de incluir al menos 

20 especies en los análisis intragenéricos que empleen el modelo auotorregresivo de 

Cheverud o los contrastes filogenéticamente independientes de Felsenstein. Por otra parte, la 

falta de réplicas intraespecíficas para estimar la relación RFA-FN, así como para determinar 

la temperatura asociada a FMAX, limitó la aplicación del análisis de varianza anidado a cuatro 

de las características fisiológicas estudiadas. Aún así, se pueden apreciar algunos resultados 
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interesantes acerca del efecto de las relaciones filogenéticas en los valores fenotípicos 

observados. 

No se discutirán los resultados de cada tipo de análisis comparativo filogenético por 

separado, sino que se tratará de extraer los patrones generales de todos los análisis en aras 

de sustentar conclusiones más claras. 

En torno a la estimación del componente filogenético de los caracteres 

Los resultados de la estimación de estados ancestrales mostraron las dificultades e 

imprecisiones producidas por la inclusión de longitudes diferentes para las ramas de la 

filogenia . Así, los tamaños de error estándar promedio más pequeños (en relación al valor de 

estado ancestral calculado) se encontraron al utilizar longitudes iguales para las ramas de la 

filogenia. 

Al suponer un modelo de evolución exponencial para los caracteres incluidos la 

información que se obtiene acerca de los nodos más basales de la filogenia es muy reducida, 

pues, según el modelo, los cambios ocurrirían en nodos muy recientes. Como ya se dijo, el 

número de especies de la Sección Ponderosae que se incluyó es reducido y debido a esto, el 

suponer la evolución exponencial de los caracteres provoca que todos los grupos hermanos 

anteriores al nivel de especies presenten valores muy semejantes para los caracteres 

fenotípicos, sobreestimándose notablemente la estasis filogenética. Esto no es un problema 

debido al modelo de evolución exponencial en sí, sino a que se necesitaría incluir más 

especies para que este sea de utilidad. Asimismo, el reducido número de especies estudiado 

deja sin representar una parte de la variación fenotípica, lo cual afecta a todos los métodos 

comparativos. 

Es claro que la estimación de estados ancestrales fue más consistente cuando se 

incluyeron longitudes de rama iguales a uno (Tablas 5-12 y 5-14). Lo que resulta más difícil 

es determinar cuál de los modelos se adecua mejor para describir la evolución de los 

caracteres estudiados, aunque la varianza acumulada para todos los caracteres resulta en 

general menor cuando se supone la evolución lineal de estos, esto es cuando se supone que 

se aproximan más al movimiento browniano. Estos datos son importantes porque una de las 

formas en las que se puede presentar la inercia filogenética es justamente que la evolución 
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de los caracteres se desvíe del movimiento Browniano, disminuyendo la tasa de cambio en 

los caracteres fenotípicos . Acerca de en qué casos particulares la conservación del 

movimiento Browniano en la evolución de un carácter puede ser evidencia de inercia o 

restricción filogenética, hablaré más adelante. 

La desviación del movimiento browniano en la evolución del carácter también puede 

manifestarse en la forma de tasas aceleradas en la evolución de los caracteres fenotípicos en 

ramas o en niveles particulares de la filogenia . El modelo de evolución exponencial supone 

que la tasa de evolución del carácter se incrementa cerca de las puntas de las ramas de la 

filogenia. 

Los resultados del análisis de autocorrelación (correlogramas de I de Moran) 

filogenética mostraron patrones contrastantes en la distribución de la correlación entre los 

niveles jerárquicos de la filogenia (Figura 5-3, Tabla 6-1). La tasa de evapotranspiración 

media (TRPMEDIA), la temperatura asociada a la tasa fotosintética máxima (T ºC FMAX) y en 

menor grado la conductividad estomática máxima (gsMAx), muestran un patrón de 

distribución de la autocorrelación filogenética similar al esperado normalmente en procesos 

de evolución por movimiento Browniano (Gittleman et al., et al., 1997), es decir que el grado 

de autocorrelación filogenética se va haciendo más pequeño conforme los cortes de la 

filogenia para los que se evalúa están más atrás en el tiempo. Algunos autores han señalado 

que este tipo de patrón puede atribuirse a la influencia de la deriva génica 

Para poder avanzar en la comprensión de los procesos microevolutivos particulares 

que serían la causa de este patrón de disminución del índice I de Moran conforme se 

incrementa la distancia filogenética, es necesario conocer la cantidad de genes que 

intervienen en la determinación de este tipo de características y la forma en que el resultado 

de cada uno de esos genes interactúa con otros. En general, la claridad con la que se puede 

asignar a una fuerza microevolutiva el patrón de correlación filogenético observado será 

mayor mientras menos genes estén involucrados en la característica fenotípica estudiada. En 

este caso, queda por discernir, por lo menos, el papel de las proteínas del complejo antena, 

de las proteínas del citocromo, de la actividad de la Rubisco, de los mecanismos 

involucrados en el transporte activo de iones como el potasio y otros relacionados con la 

integración de las variables del medio físico en la respuesta fotosintética. Todo esto hace más 
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difícil la asociación de fuerzas microevolutivas como la selección estabilizadora o la deriva 

génica al patrón de movimiento Browniano. 

Otro aspecto cuyo conocimiento futuro será trascendente es el de la reconstrucción de 

la historia de la distribución de estas especies que muestran patrones de movimiento 

Browniano en la evolución de TRPMEDIA, T ºC para FMAX y gsMAX, aunada a la reconstrucción 

de las condiciones abióticas prevalecientes en el pasado en las zonas de esa distribución. Esta 

información permitiría identificar los casos en los que el movimiento Browniano en la 

evolución de algunos caracteres se mantiene a pesar de cambios más o menos bruscos en las 

condiciones de medio abiótico, esto es, casos en los que se pueda apreciar inercia 

filogenética. Al mismo tiempo la articulación con este tipo de información paleoclimática y 

de paleodistribución permite la utilización de otros métodos que sí pueden estimar la 

participación de fuerzas como la selección estabilizadora o la selección direccional en el 

contexto de los estudios comparativos filogenéticos, como el modelo de adaptación de 

Hansen (1997) o el de Baum y Larson (1991). 

No se debe perder de vista que en T ºC para FMAX, TRPMEDIA y g sMAX, la correlación va 

disminuyendo de forma un poco escalonada, con un cierto parecido al proceso denominado 

"paso a paso" (Gittleman et al., et al., 1997), en el que en algunos niveles de la filogenia no se 

observan cambios en la correlación filogenética y sólo en algunos se observan descensos un 

poco bruscos en la autocorrelación filogenética estimada. Este patrón podría deberse, 

nuevamente al número reducido de especies incluidas que redunda en que entre los valores 

estimados para los nodos de la filogenia con la que trabajé hay, de hecho, otros nodos que 

relacionan a las 6 especies estudiadas con el resto de las especies de pinos, con lo que solo se 

reconstruyó una parte del proceso de evolución de cada carácter. Las características 

fenotípicas de las especies no estudiadas aquí podrían ser necesarias para completar la 

muestra de la variación fenotípica del género y de como se relacionan estas características 

con la estructura filogenética. 

Varias características relacionadas con la tasa fotosintética de las especies mostraron 

un patrón de correlación distinto, en el que ésta se hace menor entre las especies más 

cercanamente emparentadas. Este fue el caso de la WUEMEDIA, el punto de saturación y la 

sensibilidad a RFA (a), aunque en este último caso, el correlograma indica la ausencia de 
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cambios en la correlación filogenética en los nodos más lejanos. En un caso extremo, la tasa 

fotosintética máxima FMAX presentó una correlación filogenética negativa (aunque no 

significativa) en los nodos más recientes de la filogenia. Se ha debatido mucho acerca de las 

fuerzas microevolutivas que podrían estar involucradas en una tendencia de este tipo 

(McKitrick, 1993; Martins, 1996; Gittleman et al., 1996; Blomberg y Garland, 2002), y aunque 

la evolución de este carácter podría estar correlacionada con procesos de selección 

disruptiva operando sobre algunas otras características (por ejemplo estructurales), la sola 

presencia de este patrón en los correlogramas del índice 1 de Moran, no nos permite afirmar 

la preponderancia de algún proceso en la historia evolutiva de los caracteres. 

Caracteres 
Fisiológicos 

Tabla 6-1. Patrones de los correlogramas del índice I de Moran para las 
características fisiológicas y posibles procesos evolutivos causantes. En las 
características para las que se señalan dos patrones el cambio en los valores de I 
mostró características de ambos (ver la Figura 5-3 para más detalles). 

Patrón observado en los correlogramas del índice I conforme se incrementa la 
distancia filogenética 

Sin Direccional Direccional Pieza a Pérdida de Direccional 
correlación ascendente ascendente pieza correlación a descendente 

monotónica escalonada partir de monotónica 
nodos 
esoecíficos 

FMAX X 

gSMAX X X 

EtMEDIA X X 

WUEMEDIA X 

AFE X 

T para FMAX X X 

Punto de X 
comoensación 

FN saturación X 

Punto de X 
saturación 

Cl X 

Proceso asociado al patrón Posible Movimiento Browniano Alta Posible Selección 
conservación posiblemente debido a labilidad surgimiento disruptiva 
filogenética deriva génica o selección evolutiva de 
del nicho estabilizadora innovaciones 

clave 
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En general los valores bajos del índice I de Moran indican una alta labilidad de los 

caracteres fenotípicos estudiados, pues éstos solo resultaron significativos para los "cortes" 

correspondientes a los nodos más basales en el caso de la temperatura asociada a FMAX y en 

el caso del índice de área foliar específica, a pesar de que los valores de z asociados al índice 

I de Moran resultaron estadísticamente significativos. La ausencia de cambios en los valores 

de I son indicativos de relativamente poca influencia de la estructura filogenética en este 

carácter lo cual se ajusta, en este sentido a lo esperado de acuerdo a Blomberg y Garland 

(2002) y a Morales (2000b) 

La tasa fotosintética en saturación (FN en saturación) y la sensibilidad a RFA (a) 

muestran caídas abruptas en el valor del índice I de Moran, en el primer caso en nodos 

intermedios de la filogenia y en el segundo en los nodos más recientes. Este tipo de patrón es 

muy trascendente porque puede indicar el surgimiento o aparición de novedades evolutivas 

clave en esos nodos en particular que ampliasen el nicho definido por una especie y sus 

descendientes. Estos patrones son más significativos toda vez que los valores del coeficiente 

p de autorregresión del modelo de Cheverud son intermedios y no significativos para estos 

caracteres, lo cual es consistente con la presencia de intervalos de distancia filogenética para 

los que la autocorrelación es contrastantemente pequeña. 

Aunque sería deseable tener resultados de análisis de varianza anidado de estas dos 

características para tener una idea más completa de la ubicación de los nodos en los que la 

estructura filogenética pierde importancia en la determinación de la varianza, los resultados 

de este análisis para FMAX, característica relacionada con FNsaturación, son reveladores. 

Efectivamente, el nivel jerárquico de las Subsecciones, de acuerdo con los resultados del 

análisis de varianza anidado (Tabla 5-15), resulta no explicativo de la varianza en esta 

característica. De este modo, al conjuntar la evidencia de los diferentes métodos 

comparativos filogenéticos parece detectarse un periodo de mayor labilidad evolutiva que 

habría permitido la ampliación de la variación que se observa en estas dos características en 

las diferentes especies, probablemente debido a la aparición de alguna modificación "clave". 

Asimismo, lo interesante es que estos resultados pueden llamar nuestra atención hacia el 

estudio de en que parte del mecanismo de la fotosíntesis se dieron estas "innovaciones 
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clave", lo cual puede orientar futuros estudios de bioquímica, genética molecular y 

evolución del desarrollo. 

En particular se ha sostenido que los caracteres para los que la pendiente de los 

correlogramas cambia de sentido (llamado "pieza a pieza"), como el punto de 

compensación, FN en saturación y el punto de saturación, la labilidad evolutiva del carácter 

es mayor (Gittlemann, 1997), lo cual puede deberse tanto a una gran plasticidad del carácter 

que permite responder a cambios en el sentido de las presiones de selección, como a 

presiones de selección muy bajas sobre los caracteres, lo cual permite que el proceso de 

evolución del carácter sea más azaroso. 

Los patrones generales que se observaron para varios de los caracteres fenotípicos en 

los valores de I de Moran coinciden sólo parcialmente con los resultados del análisis de 

autorregresión filogenética de Cheverud que se realizó con longitudes fraccionarias para las 

ramas de la filogenia (Figuras 5-4 y 5-5). En este análisis, FMAX y a también mostraron un 

sentido de la autorregresión filogenética negativo, indicando que las especies más cercanas 

difieren más en estas variables que las especies más lejanas. Otras dos características que 

habían mostrado una correlación filogenética negativa en el análisis de los correlogramas del 

índice I de Moran, la WUEMEDIA y el punto de compensación, tuvieron valores positivos de p 

en este análisis. En parte la inconsistencia está explicada por la baja significancia estadística 

que mostraron ambos modelos. 

Posibles sesgos producto de la inclusión de longitudes de rama fraccionarias 

La subrepresentación de la Sección Ponderosae como ya se ha dicho, afecta los resultados 

obtenidos porque sobreestima el efecto de la cercanía filogenética de las especies del grupo. 

Adicionalmente, la baja tasa de sustitución del marcador empleado para estimar las 

distancias entre las especies (matK), hace que las ramas de este grupo aparezcan sumamente 

cortas. Estas longitudes de rama, actúan acentuando el sesgo de la aparente cercanía entre 

las especies de este grupo. Longitudes de rama demasiado largas o demasiado cortas 

pueden oscurecer o sesgar los patrones debidos a la filogenia, pues si los eventos de 

especiación ocurrieron hace muy poco, es más probable que se observe que las diferencias al 

interior del grupo se deban a los sucesos posteriores a la especiación y no a la inercia 

filogenética. Por el contrario, si los eventos de especiación hubiesen ocurrido muy atrás en el 
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tiempo, se presenta un efecto similar a la atracción de las ramas largas, pues especies 

distantes pueden tener caracteres fenotípicos homoplásicos, que diluyen la señal filogenética 

y pueden contribuir a la autocorrelación filogenética negativa, pues especies muy lejanas 

tendrían un mayor parecido que especies cercanas. 

El problema se halla en que al haberse estimado las distancias entre las especies a 

partir de un solo marcador molecular de baja tasa de sustitución, estos estimados no son los 

más confiables y sería deseable contar con un estimado hecho a partir de varios marcadores 

no relacionados con las características fisiológicas estudiadas, o bien, a partir de un solo 

marcador molecular con la resolución necesaria para establecer las relaciones de las especies 

que integran el género. Inicialmente se intentó incluir la información acerca de las longitudes 

de las ramas con el objetivo de que esta proveyese una mayor resolución en la detección de 

la inercia filogenética. Sin embargo, Symonds (2002) reportó que la inclusión de longitudes 

fraccionarias ha traído problemas para la estimación de los estados ancestrales, con 

consecuencias en la imposibilidad de elaborar los contrastes filogenéticamente 

independientes. El mismo problema se presentó en este trabajo, donde en general la 

inclusión de longitudes diferentes para las ramas sobreestimó el cálculo de los estados 

ancestrales en particular en los nodos de la rama del subgénero Pinus. En este caso, el incluir 

las longitudes estimadas para las ramas de la filogenia incrementa el efecto de "falsa 

cercanía" ya descrito anteriormente, por lo que los estimados de estados ancestrales así 

como de la magnitud de la inercia filogenética más verosímiles parecen ser los que incluyen 

longitudes de rama iguales para toda la filogenia. 

Symonds (2002) llegó al extremo de asignar valores arbitrarios a las ramas de la 

filogenia de los mamíferos con la que trabajó. En este caso el contraste que se observa al 

incluir longitudes de rama iguales a uno, hace que estos estimados parezcan más correctos, 

pues permiten disminuir el sesgo debido a la sobreestimación de la cercanía filogenética de 

las especies de la Sección Ponderosae. Adicionalmente, en otro trabajo que incorporó 

métodos comparativos filogenéticos en el estudio de especies de pinos (Grottkop y 

Rejmanek, 2001), se prefirió la incorporación de longitudes de ramas equivalentes debido a 

que aún se carece de una filogenia completa de todos los miembros del género Pinus. 
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Correlaciones e inercia filogenética con longitudes de rama iguales 

El signo negativo del coeficiente de correlación p que en este caso se presentó para todos los 

caracteres no resultó significativo más que para la temperatura asociada a T ºC asociada a 

FMAX· En todos estos casos de ausencia de correlación significativa, incluso el sentido de la 

interacción podría ser un efecto del reducido número de especies incluidas en la 

comparación. Si se supone como válido el signo de p, se podría interpretar que no existe 

inercia filogenética en los caracteres estudiados, pues Gittleman y sus colaboradores (1996) 

han señalado que solo los valores positivos y significativos de p serían indicativos de inercia 

filogenética. Sin embargo, también se ha argumentado que el coeficiente p sólo mide el 

parecido entre las especies dada su relación filogenética (Blomberg, 2002) y no provee poder 

explicativo para ser indicador de inercia filogenética. Volveré a abordar este tema al final de 

esta sección 

Resulta interesante por otra parte comparar los valores de R2 del modelo de 

autocorrelación filogenética con los de R2 para los caracteres en que se realizó el ANOV A 

anidado, pues siguiendo modelos distintos, ambos coeficientes se consideran una medida 

válida de la proporción de la varianza fenotípica explicada por la estructura filogenética que 

relaciona a las especies estudiadas. En el modelo autorregresivo de Cheverud (1985) los 

valores bajos de este coeficiente (asociados a p no significativas) indican que la mayor parte 

de la variación observada en los caracteres estudiados corresponde a la respuesta particular 

de cada especie al medio físico. 

En el caso del ANOV A anidado, se encontró un efecto significativo de la estructura de 

anidamiento construida con base en las relaciones filogenéticas entre las especies. Esta 

estructura, como ya se ha dicho, resultaría explicativa del 31 % de la variación observada en 

los valores de FMAX· El valor de R2 obtenido en el ANOV A (0.3185) resulta mucho más 

grande que el del valor de R2 obtenido en el modelo de Cheverud (0.1443). Sin embargo estas 

diferencias pueden ser sólo aparentes. El valor de R2 del ANOV A anidado incluye el efecto 

del último nivel de anidamiento incluido, es decir el de las especies (para este nivel 

R2=0.1257), lo cual puede sobrestimar la proporción de la varianza explicada por el modelo 
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lineal. En cambio, el modelo de Cheverud incorpora la porción de la varianza explicada por 

las respuestas fenotípicas de las especies en el otro componente del modelo, por lo que esta 

parte de la variación explicada no se incluye en el valor de este R2. 

De manera similar ocurre en los otros cuatro caracteres para los que se realizó el 

análisis de varianza anidado. En particular en el caso de TRPMEDIA y WUEMEDIA, el nivel de 

anidamiento correspondiente a las especies resultó significativamente explicativo de una 

parte de la varianza observada en estos caracteres. Esto hace que el argumento mencionado 

arriba se pueda extender a todas estas comparaciones; así las diferencias en el 

funcionamiento de los dos análisis explican las diferencias en la parte de la varianza 

fenotípica que queda asociada a la estructura de relaciones filogenéticas. 

La manera como se distribuyen los valores de R2 del ANOV A anidado en el caso de 

FMAX revela que la mayor parte de la porción de la varianza fenotípica explicada por la 

estructura jerárquica de la filogenia se halla en el nivel de las especies. El nivel inmediato 

inferior no resultó significativamente explicativo de la varianza fenotípica y sólo los niveles 

más basales, como Subgénero y Sección mostraron significancia estadística para explicar la 

varianza en este carácter. Esto habla de la necesidad de analizar con mayor detalle las 

diferencias entre los Subgéneros en estudios posteriores que incorporen un mayor número 

de especies de cada uno de ellos para minimizar el efecto de las ramas largas. A este 

respecto, resulta importante no perder de vista que de acuerdo con datos de Daniel Piñero 

(comunicación personal) la divergencia entre los dos Subgéneros se ubica en hace alrededor 

de 135 millones de años, por lo que resulta trascendental que aún después de un periodo 

largo de evolución independiente, el efecto de la longitud de las ramas no contrarreste la 

estructuración de la varianza fenotípica debida a la filogenia y en particular debida a nodos 

basales de ésta. 

Dado que el ANOV A anidado es un análisis no desarrollado ex-profeso para la 

realización de análisis comparativos filogenéticos, puede sobreestimar algunas veces el 

efecto de las relaciones ancestro-descendiente, ya que se incorpora en R2 la varianza 

explicada por el nivel de anidamiento de las especies, como se puede apreciar en este caso a 

partir de la comparación de sus resultados con los de otros análisis (Tabla 6-2). Sin embargo, 

los resultados de este análisis aportan elementos que permiten sugerir que en el futuro, 
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estudios que incorporen un mayor número de especies de pinos podría concentrarse en el 

análisis de las diferencias fisiológicas entre los dos subgéneros y por otra parte en las 

diferencias que se presenta en el nivel de especie. 

Tabla 6-2. Comparación del valor de R2 obtenido mediante el modelo 
autorregresivo de Cheverud (1985) y el análisis de varianza anidado. Se 
incluyen solamente la variables fisiológicas para las que se realizaron ambos 
análisis. Se indican en negritas los valores significativos. 

Valor de R2 

ANOVA anidado ANOY A anidado Modelo de Cheverud 
sin incluir el nivel 

de especie 

FMAX 0.3185 0.1928 0.1443 

2sMAX 
0.3460 0.3278 0.2119 

TRPMEDIA 0.1815 0.1757 0.0646 
WUEMEDIA 0.3388 0.337 0.0003 

La ausencia de una autocorrelación filogenética significativa (p=-0.49; Tabla 5-14) para 

el índice de área foliar específica (AFE) aunada a los resultados observados en los 

correlogramas del índice I de Moran, resulta particularmente extraña de acuerdo a lo 

esperado. Se ha afirmado y constatado en otros trabajos ( Grottkop y Rejmanek, 2001; 

Morales 2000a; Gittleman et al., et al., 1997) que los caracteres estructurales de variación 

continua tienden a mostrar una mayor inercia filogenética . Grottkop (2001) encontró que al 

analizar los componentes fisiológicos y estructurales de la tasa relativa de crecimiento en 26 

especies de pinos, los efectos de la filogenia sobre cada uno de estos componentes y sobre la 

correlación general no son demasiado grandes pues las correlaciones entre las distintas 

características resultaron similares tanto al usar los datos crudos como los valores residuales. 

Este último elemento es de importancia en la discusión del otro patrón observado a partir de 

la aplicación del modelo autorregresivo de Cheverud y de los Contrastes Filogenéticamente 

Independientes. 

La constancia en el valor de l para AFE y a , en este último caso con la excepción de 

las distancias filogenéticas muy pequeñas hace interesantes las diferencias interespecíficas 

encontradas en el ANOVA de una vía (Tabla 5-3). No se trata entonces de un caso en el que 

el medio físico implique una morfología foliar compartida o una convergencia fisiológica, en 

todo caso, sólo se puede pensar que el medio físico compartido oscurece el patrón de 



95 

disminución en el parecido conforme se incrementa la distancia filogenética que se esperaría 

en caso de correlación filogenética. El patrón observado para el AFE puede hablarnos de un 

fenómeno parecido al que Webb et al. (2002) llama "conservación filogenética del nicho", 

pues la constancia en el valor de I indica que no hay aumentos o disminuciones en la 

similitud fenotípica entre los especies asociados a la divergencia. Nuevamente, en el caso de 

a., la caída en la correlación filogenética en las distancias más pequeñas indica que cada 

especie tiene una respuesta diferente como resultado de procesos no atribuibles a la inercia 

filogenética. 

Correlaciones fenotípicas al retirar el componente filogenético 

Al ser la pendiente de la correlación entre los valores de r de Pearson para los datos crudos 

(incluyendo el componente filogenético de los caracteres) y residuales (sin incluir el 

componente filogenético de los caracteres) muy cercana a l, se puede inferir que el efecto 

global de las relaciones filogenéticas es pequeño, pues esto indica que para la mayoría de las 

correlaciones lineales entre los caracteres el valor de r no varió mucho al retirar el 

componente filogenético de estos. La consistencia de los resultados del modelo 

autorregresivo de Cheverud con diferentes longitudes de rama (figuras 5-4 y 5-5), así como 

en los contrastes filogenéticamente independientes (aunque en este caso la dispersión de los 

puntos se incrementó), permite afirmar que en general el papel del componente filogenético 

en los caracteres estudiados es pequeño. No todas las correlaciones entre los caracteres 

fenotípicos proveen información funcional real (p. ej., no hay elementos que nos permitan 

hipotetizar algún mecanismo que relacione el índice de área foliar específica, AFE, con la 

sensibilidad a RFA) y en otros casos ya sabemos que existen relaciones lineales entre los 

caracteres, sea porque uno implica al otro (WUE y TRP), sea porque ambos son función 

lineal de un tercero (FN y gs respecto a la conductividad hídrica; Hubbard et al., 2001). Sin 

embargo, el objetivo principal de comparar las correlaciones crudas y residuales es tener una 

idea aproximada del efecto de retirar el componente filogenético de la interacción. 

Los valores de seis de las correlaciones entre caracteres si se modificaron 

notablemente al retirar el componente filogenético de los valores de carácter. Es interesante 

que la mitad de los cambios importante en el valor de r al trabajar con los valores fenotípicos 

residuales, correspondan a correlaciones que involucran la temperatura asociada a FMAX· 
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Esto puede interpretarse como que la estructura filogenética incide de manera más 

importante en los valores de este carácter. 

Sin embargo, el efecto de la filogenia observado en T ºC para FMAX, se diluye en la 

interacción con otros caracteres, pues sólo algunas de las correlaciones lineales con otros 

caracteres mostraron el mismo efecto filogenético 

Haciendo un balance general, los valores bajos de los componentes filogenéticos para 

los caracteres estudiados podrían ser indicativos de poca inercia filogenética. Sin embargo, 

para poder conocer si efectivamente existen restricciones filogenéticas a la variación en estas 

características fisiológicas es necesario tener mayor información acerca de la historia de la 

distribución espacial de las especies así como de la paleoclimatología de las zonas de 

distribución. De este modo se podría identificar si efectivamente se puede presumir que 

existió una ausencia o limitación en el cambio en los caracteres fenotípicos a pesar de 

cambios en las condiciones climáticas en las que se distribuían las especies estudiadas. En 

otro campo, queda aún por conocerse si las diferencias mostradas en las características 

fisiológicas entre las especies se hallan asociadas a alguna diferencia a nivel molecular entre 

las enzimas que intervienen en el proceso de la fotosíntesis (por ejemplo, el complejo antena 

o de captación de luz, que permite concentrar la energía de los fotones en los centros de 

reacción). 

6.3. EN TORNO A LAS RELACIONES ENTRE LOS 

ORGANISMOS Y EL AMBIENTE 

En el inicio de este trabajo se planteó el supuesto de la existencia de un entorno 

ambiental compartido por las especies del género Pinus estudiadas. Al margen de si las 

diferencias encontradas en algunas de las variables del entorno físico pudiesen haber tenido 

un efecto no lineal sobre las variables fotosintéticas de los árboles estudiados y por tanto no 

detectado en la regresión lineal múltiple, creo que es importante retomar la parte de la 

discusión que tiene que ver con hasta que punto las características del mundo exterior al 

organismo pueden considerarse sinónimas del ambiente del mismo. Se suele utilizar la 

palabra "ambiente" como sinónimo de las condiciones físicas y de un conjunto de variables 

como la humedad, el tipo de suelo y otras, que serían absolutas en el sentido de que todos 
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los organismos se enfrentan a ellas como condiciones externas. Otra forma de entender la 

palabra ambiente sería que el "ambiente", en tanto que entorno en el que se desarrollan los 

organismos, requiere ser definido en relación a las condiciones particulares del medio físico 

que son importantes para el organismo y a la forma en que estas inciden en sus 

características, por ejemplo fisiológicas, pues cada especie integra de una manera particular 

dichas condiciones. 

En el caso de las especies estudiadas, diferencias en el proceso de integración de las 

condiciones del mundo exterior, así como en las características de los diferentes sistemas 

involucrados en la fijación del C02 pueden estar implicadas en las diferencias observadas, 

por ejemplo, en la tasa fotosintética. De hecho, parte de estas diferencias en la integración de 

las señales del medio físico se ve reflejada en las diferentes curvas de respuesta fotosintética 

a la luz que se presentaron en el capítulo anterior y se discutieron en la sección 6.2. 

Es cierto que por una parte, el ambiente determina las características de las especies; 

en el corto plazo las determina en tanto que los recursos disponibles, así como los efectos de 

la temperatura, luz, humedad, etc., inciden en la morfología y la fisiología de las especies 

mecánicamente, lo que se suele llamar explicación de causas próximas; en el tiempo profundo, 

las condiciones ambientales inciden en la sobrevivencia y reproducción de los diferentes 

organismos propiciando la fijación de características favorables, lo que constituye un tipo de 

expliación de causas últimas. Pero también es cierto que las características del organismo 

determinan que partes del mundo exterior son integradas y de qué forma, conformando sus 

ambientes y cuales relaciones entre los elementos de este son importantes para la vida del 

organismo; un mismo conjunto de condiciones ambientales puede tener efectos diferentes 

sobre diferentes especies de acuerdo a las características particulares de la biología de estas. 

A esto se puede sumar la modificación, de corto y largo plazo, que pueden incluir desde la 

alteración del microentorno hasta la modificación de las condiciones físicas circundantes a 

largo plazo (el ejemplo más dramático lo tenemos en los cambios en la composición de la 

atmósfera en distintos momentos de la historia geológica). La evolución del organismo y del 

ambiente son entonces procesos acoplados. Alrededor de este proceso Lewontin (2000) ha 

planteado la necesidad de hablar de la construcción del ambiente por el organismo, 

entendiendo por ambiente ya no un mundo exterior ante el cual los organismos se enfrentan 
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como algo absoluto, sino como una relación particular que se establece entre cada 

organismo y ese mundo exterior. La suposición de que el coexistir en un mismo sitio implica 

necesariamente que las especies comparten un régimen selectivo (Blomberg y Garland, 2002) 

no es necesariamente cierta y parece necesario reconsiderarla en el marco del conocimiento 

del resto de las características biológicas de cada especie. 

Al respecto, Webb (2002) ha señalado que las relaciones filogenéticas entre las 

especies pueden afectar no sólo la distribución espacial de las especies -hecho bien 

conocido-, sino también las características ecológicas que estas presentan en los espacios en 

los que coexisten . A uno de los patrones que se podrían observar le ha llamado la 

"conservación filogenética del nicho", el cual tiene que ver con la conservación de algunas 

características ecológicas a pesar del cambio en los ecosistemas en los que se encuentran. El 

concepto parece guardar cierta semejanza al de restricción filogenética . Aquí además de 

explorar la relación de la variación fenotípica observada en el presente con las relaciones 

filogenéticas a nivel macroevolutivo, es necesario incorporar en el análisis procesos 

relacionados con la historia más reciente de las especies, los cambios en sus zonas de 

distribución y las condiciones climáticas en las que estas se han desarrollado. 

No se puede perder de vista que la selección natural puede actuar favoreciendo la 

fijación de diferentes tipos de características en cada especie aún en un contexto ecosistémico 

similar, si el ambiente, aún entendido como "problema por resolver" no es único, tampoco lo 

son las soluciones. Estas son influidas por el tipo de condiciones externas actuales, pero 

también por las condiciones externas o de medio abiótico con las que se relacionaron los 

organismos en el pasado y esto está vinculado con la distribución pasada de las especies, la 

cual no necesariamente coincide estrictamente con la secuencia de eventos de especiación 

que se pueden leer en una filogenia de las especies de pinos con las que se trabajó en el 

presente estudio. 

Parte de la predicción común en la literatura de que características fisiológicas (y de 

comportamiento en el caso de los animales) tenderán a mostrar un menor grado de efecto de 

la filogenia (Blomberg et al., 2003; Morales 2000b; Ackerly, 1999; Miles y Dunham, 1993), 

proviene del hecho de que como han señalado Blomberg y Garland (2002) las comparaciones 

suelen hacerse entre especies que no comparten una distribución geográfica ni un medio. Es 
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cierto que si comparamos las características fisiológicas de muchas especies relacionadas que 

no comparten un ambiente (p. ej., todos los pinos del mundo), los efectos del medio abiótico 

en el que se desenvuelve cada especie pueden oscurecer o borrar la mayor parte de la huella 

del efecto de la filogenia, pues los procesos mecánicos (dada una concentración de C02 en la 

atmósfera, se establece una cierta presión parcial de este gas que determina un cierto flujo 

hacia el interior de la planta con una gs dada) y procesos de selección natural (dado un 

déficit de H20 promedio y una cierta temperatura promedio, habría una relación g5-T ºC que 

incrementa más la adecuación) determinarían en mayor grado los valores de las 

características fisiológicas. 

La idea general de este estudio consistió justamente en tratar de controlar las 

diferencias en el medio abiótico y revisar a partir de esto la magnitud de el efecto 

filogenético. La existencia de un medio físico compartido, extendida la existencia de un 

ambiente compartido se utilizó al inicio como cláusula ceteris paribus (Gould, 2001). Por lo 

tanto, se esperaba observar un efecto grande de la filogenia. Los resultados muestran que la 

asociación de la variación a la filogenia sólo se cumple en el caso de dos características 

fisiológicas. Otro de los elementos que se extraen de los resultados es la necesidad de 

conocer más a fondo la historia de la distribución de las especies para poder plantear 

hipótesis que tomen en cuenta la relación entre los cambios de medio abiótico y los cambios 

en los caracteres fisiológicos. Por otra parte, la existencia de diferencias en las respuestas 

fisiológicas que se observan en las distintas especies indica que el efecto del medio abiótico 

dista de ser homogéneo. Así, la evidencia indica que deben existir diferencias en 

características genéticas en las distintas especies. 

Se puede afirmar que el reducido efecto de la filogenia es el resultado de la 

dependencia de estas características del medio abiótico. Sin embargo, también se puede 

establecer otro tipo de explicación, pues alrededor de este tema se desarrolla buena parte de 

la polémica acerca de las relaciones organismo-ambiente. Como hemos señalado y como se 

observa en los resultados de este trabajo, la determinación de las características fisiológicas 

por el medio no es absoluta, pues se siguen presentando diferencias en las características que 

presentan las especies que comparten el medio abiótico. Esto no niega la importancia de 

factores como RFA, T ºC, HR y demás en las características fisiológicas, pero llama nuestra 
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atención sobre el papel que sin duda desempeñan factores de la biología interna de los 

organismos (Rubisco, complejo antena, citocromo, acomodo de las células fotosintéticas con 

respecto a la estructura de la hoja, etc.) . Pe hecho, las diferencias observadas ponen en duda 

la cláusula ceteris paribus que se estableció al inicio de este trabajo, esto es, el ambiente 

necesita ser definido en relación a los organismos, pues las relaciones de estos con las 

condiciones externas varían de una especie a otra esto se refleja en las variables fisiológicas 

que se midieron. 

El medio, para ser medio, debe ser medio de algún organismo y la historia pasada del 

organismo incide en la forma en la que el medio se define. En la concepción que parece más 

adecuada, los organismos no están inermes esperando a que los inspeccione una entidad 

externa, el medio, sino que se interrelacionan dialécticamente con el mundo exterior y lo 

transforman, definiendo así al medio mismo. Claro está, no nos referimos a la acción 

consciente y deliberada del organismo para llevar el proceso evolutivo en una dirección, no 

se trata de revivir los "impulsos vitales" de los que Lamarck hablaba en el pasado. Se trata 

más bien, de reconocer que organismo y ambiente evolucionan juntos, modificándose 

continuamente el vínculo estrecho entre el ser vivo y el mundo exterior. El medio es, 

efectivamente, mucho más que un simple telón de fondo o un escenario alterado sólo por la 

acción de los factores abióticos, los propios seres vivos, en su variación definen 

constatemente su nicho. El ambiente es una relación . 

Al mismo tiempo, aunque las posibilidades de combinación de las condiciones físicas 

del mundo que podrían ser usadas para describir un nicho ecológico son muchísimas, en la 

realidad solo unas cuantas ocurren, sólo unos pocos de los nichos posibles son definidos por 

los organismos. No se tratará con mayor extensión la complejidad del proceso, pero es 

conveniente señalar algunos elementos: 1) que la selección natural no se produce solamente 

en el nivel de una estructura o gen particular; 2) la selección natural no es la única fuerza 

motriz del cambio evolutivo; 3) los organismos no son infinitamente flexibles a los cambios 

por lo que los límites estructurales y filogenéticos imponen soluciones "no óptimas" desde el 

criterio de eficiencia (Gould, 1983a); 4) por último, los organismos no son objetos pasivos 

sobre los que actúan las fuerzas selectivas, sino que van definiendo su trayectoria de vida 

activamente (usando la noción planteada por Rose, 1997). 
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7. CONCLUSIONES 

De acuerdo a lo que se esperaba, las 6 especies de pinos estudiadas mostraron 

diferencias significativas en las características fisiológicas estudiadas. No se puede descartar 

que algunas diferencias a nivel microambiental hayan contribuido a la presencia de estas 

diferencias. Para poder tener una evaluación más completa de la influencia de estas 

condiciones microambientales, es necesario analizar la variación de las características 

fisiológicas estudiadas. La diversidad de especies de pinos que se presenta en esta zona en 

particular, está acompañada de heterogeneidad en las respuestas fisiológicas. 

Los análisis de método comparativo realizados muestran que sólo la variación en dos 

de las características esta asociada significativamente a la filogenia, T ºC para FMAX y FMAX· 

Varias de las características muestran una tendencia no significativa a diferir más entre 

especies más cercanas. 

La contribución de la inercia filogenética a los estados de carácter actuales es 

relativamente pequeña. El análisis más preciso de la magnitud de la inercia filogenética en 

las características fisiológicas estudiadas requiere, por otra parte, un conocimiento más 

completo acerca de los cambios en la distribución de estas especies que permitan conocer 

mejor los procesos que operaron en el pasado y que permitieron la coexistencia actual de 

estas especies en un solo bosque. 

Es necesario realizar más estudios acerca de las características fisiológicas del género 

Pinus incluyendo más especies e incluyendo también más características morfológicas. 

Los patrones de respuesta fisiológica indican que las diferentes variables del medio 

inciden de manera distinta dependiendo de la especie de que se trate. Esto implica que cada 

especie integra estas variables de manera diferente "construyendo" su ambiente. 
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Apéndice 1 

a) Pinus oaxacana 
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Figura A1-1 Variación diurna en Fn (µmol m·2 s·1¡ y en variables del medio físico para 
P. oaxacana y P. pseudostrobus . 
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a) P. pringlei 
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Figura A1-2 Variación diurna en Fn (µmol m·2 s·1) y en variables del medio físico para P. 
pringlf:!i y P. patula . 

a) P. ayacahuite 
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Figura A1-3 Variación diurna en Fn (µmol m-2 s-1
) y en variables del medio físico para 

P. ayachuite y P. chiapensis . 
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Pinus oaxacana ind 1 comparación por rama 
1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m-2 s-1) TºC relativa RFA s_,) m-2 s_, ) WUE 
¡prueba Tstudent Tstudent Tstudent MWU test T student MWU test Tstudent 

móM 
rama 1 8.04E-06 23.875 30.4 22 0.895694 23 8.03788E-06 
móM 
rama 2 1.44E-05 22.7 37.04 23 0.436667 22 1.44052E-05 

valorT o Z -1 .807435 0.612174 -1.403142 0.491952 1.911179 0.734847 -1.80743494 
D 0.113641 0.559774 0.203341 0.622757 0.097588 0.462438 0.113640855 
p con dos extremos 0.730159 0.555556 

Pinus oaxacana ind 2 comparación por rama 
1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m·2 s"1) TºC relativa RFA s-1) m-2 s-1) WUE 
¡prueba Tstudent T student Tstudent MWU test Tstudent T student MWU test 

móM 
rama 1 -32.79905 22.38 36.48 23 0.464889 0.018316 21 
móM 
rama 2 -7.84138 22.22 39.92 32 0.605556 0.026829 34 

valor To Z -1.164033 0.148059 -0.573359 -0.940019 -0.419312 -0.809374 -1.35780573 
D 0.277949 0.88596 0.582156 0.347215 0.686021 0.441706 o .17 4534887 
p con dos extremos 0.420635 0.222222224 

Pinus oaxacana ind 3 comparación por rama 
1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m·2 s·1) TºC relativa RFA s_,) m-2 s-1) WUE 
¡prueba Tstudent Tstudent T student T student Tstudent T student MWU test 

móM 
rama 1 -7.206405 19.525 50.3 306 0.299444 0.022693 23 
móM 
rama2 -37.26316 19.625 53 523 0.172639 0.010778 13 

valorToZ 1.085041 -0.035192 -0.324018 -0.484184 1.88548 2.19975 1.443375707 
p 0.319564 0.973068 0.756922 0.645421 0.108329 0.070126 0.14892447 

p con dos extremos 0.200000003 

P. pseudostrobus ind 1 comparación por rama 
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1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m·2 s-1) TºC relativa RFA s·1¡ m·2 s·1¡ WUE 
¡prueba Tstudent T student T student T student Tstudent T student T student 

móM 
rama 1 -44.98097 22.525 35.8 178.5 0.549028 0.022154 -0.00025063 
móM 
rama 2 0.218349 22.525 36.4 598.25 0.610833 0.023201 -1.9922E-05 

valor ToZ -1.477343 -2.72E-15 -0.087618 -1.238618 -0.144206 -0.074268 -1.46160475 
p 0.190053 1 0.933031 0.261745 0.89006 0.943211 0.194160707 

P. pseudostrobus ind 2 comparación por rama 
rsp 

Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

TºC relativa RFA s·1 m·2 s·1 

T student Tstu nt su nt T ud nt T stu ni 

23.375 34.3 105.75 0.665833 0.025202 

22.93333 38.13333 55.33333 0.237778 0.011132 
0.427378 -0.58922 0.693222 1.00216 0.924596 
0.686884 0.581328 0.519046 0.36227 0.397605 

P. pringlei ind 1 comparación entre ramas 
Trsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m·2 s·1 ) TºC relativa RFA s-1) m·2 s·1 ¡ WUE 
prueba Tstudent Tstudent T student Tstudent Tstudent Tstudent Tstudent 

móM 
rama 1 -31 .05158 28.43333 29 1040 0.938333 0.029266 -6.7177E-05 
móM 
rama 2 -45.72315 29.3 25.46667 390.3667 1.00037 0.032907 -3.142E-05 

valor To Z 1.008487 -0.431301 0.94238 1.255942 -0.090872 -0.152077 -0.85826394 
p 0.370273 0.688477 0.399356 0.277492 0.931963 0.886489 0.439132445 
p con dos extremos 0.4 

P. pringlei ind 2 comparación entre ramas 



Apéndice 2-1 115 

1rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m-2 gs (mmol 

variable m-2 s-1) TºC relativa RFA s-1) m-2 s-1) WUE 
lorueba T student T student T student T student Tstudent Tstudent MWU test 

móM 
rama 1 -88.39201 20.26667 55.73333 737.3333 1.097222 0.059431 10 
móM 
rama 2 -61.24143 20.775 55.7 599.975 0.101389 0.012714 18 

valorT oZ -0.644835 -0.121291 0.002794 0.182369 1.177187 1.937169 -0 .70710677 
ID 0.54745 0.908184 0.997879 0.862457 0.292101 0.110471 0.479505301 
p con dos extremos 0.628571451 

P. patula ind 1 comparación entre ramas 
1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m-2 gs (mmol 

variable m-2 s-1) TºC relativa RFA s-1) m-2 s-1) WUE 
¡prueba Tstudent T student Tstudent T student T student T student T student 

móM 
rama 1 -71.0617 19.725 43 .5 618.975 0.436389 0.025709 -0.00013439 
móM 
rama 2 -87.60895 21.4 44 804.6667 0 .529815 0.030308 -0 .00017035 

valor To Z 0.369538 -0.731782 -0.121802 -0.254277 -0.592114 -0.474732 0.537906791 

IP 0.726861 0.497143 0 .9078 0.809408 0.579533 0.654989 0.61371155 

P. patula ind 2 
rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m-2 gs (mmol 

variable m-2 s-1) TºC relativa RFA s-1 ) m-2 s-1) 

rueba Tsludent T student T student T student T student MWU test 
móM 
rama 1 -41 .51325 20.7 48 302 0.175185 10 
móM 
rama 2 -31.68574 19.525 31.05 318.25 0.148056 18 

valor To Z -0.277069 0.374788 1.246513 -0.05053 0.325174 -0.707107 
0.792817 0.723189 0.26779 0.961657 0.758215 0.479505 

p con dos extremos 0.628571 

P. ayacahuite ind 1 Comparación por rama 
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rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m·2 s·i¡ TºC relativa RFA s·, m·2 s·i¡ 

rueba MWUtest T student T student Tstudent MWUtest MWUtest 
móM 
rama 1 12 23.925 32 271 18 
móM 
rama2 24 23.5 36.3 156 18 18 

valor To Z -1 .742454 0.446596 -1 .56424 1.727745 o o 
0.081439 0.670834 0.168795 0.134774 1 

p con os 
extremos 0.114286 1.114286 1.114286 

P. chiapensis ind 1 Comparación por rama 
1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m·2s.,) TºC relativa RFA s·,) m·2 s·i¡ WUE 
¡prueba Tstudent Tstudent Tstudent T student MWU test T student MWUtest 

móM 
rama 1 18.68569 22.275 32.6 42 18 0.025439 9.53385E-05 
móM 
rama 2 -3.665791 22.275 34.1 30.5 18 0.011182 -1.8397E-05 

valorT o Z 1.440018 3.49E-15 -0.24577 1.032384 o 0.907017 1.37997717 
p 0.199929 1 0.814052 0.341699 1 0.399358 0.216810883 
p con dos 
extremos 1.114286 0.239145785 

P. chiapensis ind 2 Comparación por rama 
1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m·2 s·,¡ TºC relativa RFA s·,¡ m·2 s·,¡ WUE 
!prueba T student Tstudent Tstudent T student T student T student T student 

móM 
rama 1 5.881376 22.2 34.5 34.5 0.258472 0.012269 15 
móM 
rama 2 9.28161 22.15 38 45.75 0.071389 0.003969 21 

valor To Z -0.348357 0.050443 -0.637207 -0.761983 6.281535 4.140505 -0.86602539 
ID 0.73947 0.961406 0.547518 0.474947 0.000757 0.006075 0.386482745 
p con dos 
extremos 0.485714287 
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Pinus oaxacana comparación entre individuos 
1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m·2 s·1) T ºC relativa RFA s·1) m·2 s·1) WUE 
prueba ANOVA ANOVA ANOVA ANOVA ANOVA ANOVA ANOVA 

p 0.114318 0.031562 0.001813 0.90691 0.11567 0.50493 0.253613 

F 2.377109 4.00482 8.306973 0.098111 2.363035 0.703166 1.453449 
m1 23.22222 34.08889 
m2 22.3 38.2 
m3 19.575 51.65 

Pinus pseudostrobus comparación entre indi ... vi_d_uo_s_...,. ______ _ 
rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 
variable m·2 s·1) T ºC relativa s·1) m·2 s·1) WUE 
rueba T student T student T student T student T student T student 
móM 
rama 1 -28.45634 22.55556 40.71111 0.536111 0.030858 -5 .9E-05 
móM 
rama 2 -12.25706 23.1375 34.95 0.426181 0.016933 -0.000223 

valor T o Z -1 .938924 -0.677729 1.624554 , 0.522982 1.20537 0.924135 
0.07156 0.508263 0.12508 0.608626 0.246732 0.370045 

p con dos extremos 

Pinus pringlei comparación entre individuos 
rsp 

Fn (µmol 

variable m·2 s·1) 

rueba MWU test 
móM 
rama 1 52 
móM 
rama 2 39 

valor To Z 1.428571 
0.153137 

p con os 
extremos 0.180653 

Pinus patula 

Humedad 
T ºC relativa 
T student MWU test 

28.86667 21 

20.55714 70 
3. 730243 -3.008276 
0.003322 0.002629 

0.001166 

(mmol m·2 gs (mmol 
RFA s·1) m·2 s·1) WUE 
T student T student T student MWU test 

715.1833 0.969352 0.031086 57 

658.8429 0.528175 0.032736 34 
0.125756 0.80644 -0.089082 2.142857 
0.902194 0.437077 0.930618 0.032132 

0.034965 

comparación entre individuos 
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Fn (µmol 

variable m-2 s-1 TºC 
rueba T student T student U test 
móM 
rama 1 -78.15338 54 
móM 
rama 2 -35.89753 20.02857 51 

valorT o Z -1 .619161 0.229946 0.191663 
p 0.131378 0.822006 0.848007 
pcon os 
extremos 0.901515 

Pinus chiapensis comparación entre individuos 
1 rsp 

Fn (µmol Humedad (mmol m·2 gs (mmol 

variable m-2 s-1) TºC relativa RFA s-1) m-2 s-1) WUE 
prueba T student T student Tstudent Tstudent MWUtest MWUtest T student 

móM 
rama 1 7.509948 22.275 33.35 36.25 90 92 3.85E-05 
móM 
rama2 7.581493 22.175 36.25 40.125 63 61 5.35E-05 

valor To Z -0.007529 0.152089 -0.749652 -0.426514 0.866025 1.058475 -0.183575 
p 0.994099 0.881287 0.465876 0.676219 0.386483 0.289847 0.856979 
p con dos 
extremos 0.423447 0.321267 
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Comparación de la FN registarada en las diferentes mediciones 
Group 1 = regsitros del 2001 Group 2= registros del 2003. 

P. ayacahuite 
Grouping: SALIDA (combinator.sta) 
Group 1: G_1:1 
Group 2: G_2:2 

Mean Mean 
G_1 :1 G_2:2 t-value df p 

FN -0.99081 -0.583123 -0.2153 14 0.833 

P. chiapensis 
Mann-Whitney U Test (combinator.sta) 
By variable SALIDA 
Group 1: 1 Group 2: 2 

Rank Sum Rank Sum z Valid N Valid N 2*1sided 
Group 1 Group 2 u z p-level adjusted p-level Group 1 Group 2 exact p 

FN 268 260 124 0.151 0.88 0.150894 0.8801 16 16 0.896533 

P. oaxacana 
Mann-Whitney U Test (combinator.sta) 
By variable SALIDA 
Group 1: 1 Group 2: 2 

Rank Sum Rank Sum z Valid N Valid N 2*1sided 
Group 1 Group 2 u z p-level adjusted p-level Group 1 Group 2 exact p 

FN 333 613 197 -0.477 0.633 -0.47739 0.6331 16 27 0.64564 

P. pseudostrobus 
Mann-Whitney U Test (combinator.sta) 
By variable SALIDA 
Group 1: 1 Group 2: 2 

Rank Sum Rank Sum z Valid N Valid N 2*1sided 
Group 1 Group 2 u z p-level adjusted p-level Group 1 Group 2 exact p 

FN 360 201 48 3.17 0.002 3.169928 0.0015 16 17 0.001056 

P. pringlei 
Mann-Whitney U Test (combinator.sta) 
By variable SALIDA 
Group 1: 1 Group 2: 2 

Rank Sum Rank Sum z Valid N Valid N 2*1sided 
Group 1 Group 2 u z p-level adjusted p-level Group 1 Group 2 exact p 

FN 315 91 13 3.853 1E-04 3.853178 0.0001 16 12 2.45E-05 
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