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“- El infierno de los vivos no es algo por venir; hay uno, el que ya existe aqui, el
infierno que habitamos todos los dias, que formamos estando juntos. Hay dos maneras
de no sufrirlo. La primera es facil para muchos: aceptar el infierno y volverse parte de
él hasta el punto de dejar de verlo. La segunda es arriesgada y exige atencion y
aprendizaje continuos: buscar y saber reconocer quiény qué, en medio del infierno, no
es infierno, y hacer que dure, y dejarle espacio.”

Italo Calvino, Las ciudades Invisibles

“La historia trasciende por mucho cualesquiera limitaciones estrechas que sean
afirmadas, ya sea por el poder de los genes o el poder del ambiente para
circunscribirnos. Como la Casa de los Lores destruyé su propio poder para limitar el
desarrollo politico de Gran Bretaria en las actas sucesivas de reforma que esta asento,
asi los genes, al hacer posible el desarrollo de la conciencia humana, han rendido su
poder para determinar al organismo y su ambiente. Ellos han sido reemplazados por
un nivel enteramente nuevo de causalidad, el de la interaccion social con sus propias
leyes y su propia naturaleza que puede ser entendida y explorada solo mediante esa
unica forma de experiencia, la accion social.”
Richard Lewontin, Biology as ideology: The doctrine of DNA.

“Los rebeldes caminan la noche de la historia, si, pero para llegar al mariana. Las
sombras no los inhiben de hacer algo en el ahora y en el aqui de su geografia.
Los rebeldes no tratan de enmendar la plana o de rescribir la historia para que
cambien las palabras y la reparticion de la geografia, simplemente buscan un mapa
nuevo donde haya espacio para todas las palabras.”

Subcomandante Insurgente Marcos

"Y si hoy somos indigenas, después seremos todos los otros y otras, que son muertos,
perseguidos y encarcelados por razon de su diferencia.”

Comandante Esther
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“6. (...)Pero la esencia humana no es algo abstracto inherente a

cada individuo. Es, en su realidad, el conjunto de las relaciones

sociales. (...)

8. La vida social es esencialmente practica. Todos los misterios

que descarrian la teoria hacia el misticismo encuentran solucion

racional en la prdctica humana y en la comprension de esta

prdctica. (...)

11. Los filosofos no han hecho mds que interpretar de diversos

modos el mundo, pero de lo que se trata es de transformarlo. ”
Karl Marx, Tesis sobre Feuerbach, 1845
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RESUMEN
Incorporar la informacién de las relaciones filogenéticas en el estudio de caracteristicas
fenotipicas de diferentes especies, permite conocer el efecto de las relaciones ancestro-
descendiente en caracteres de diversos grupos. En este trabajo, se compard la respuesta
fisiologica de seis especies del género Pinus relacionadas distribuidas en una sola localidad y
se analizé el efecto de la filogenia, en particular de la inercia filogenética, en 9 caracteristicas
fisiolégicas y una caracteristica morfolégica. Se realizaron mediciones fisiolégicas en una
localidad de la Sierra de Juarez, Oaxaca y se usaron datos de Picea abies reportados en la
literatura. Se estim¢ la distancia filogenética entre las especies usando matK como marcador
molecular y Picea abies como grupo externo. Se utilizaron 4 métodos comparativos
filogenéticos: estimacién de estados ancestrales, autocorrelacién filogenética, autorregresion
filogenética y andlisis de varianza anidado. Se encontraron diferencias significativas en las
caracteristicas fisioldgicas de las especies estudiadas, en el caso de la tasa fotosintética (Fn) y
de la tasa fotosintética maxima (Fmax), las diferencias entre las especies resultaron altamente
significativas (p< 0.0005). La variacién en dos de las caracteristicas esta asociada
significativamente a la filogenia: Fmax y la temperatura ambiental a la que se registra Fumax.
El andlisis de autorregresién filogenética revelé que varias caracteristicas muestran una
tendencia no significativa a diferir més entre especies mas cercanas. Los diferentes métodos
mostraron consistentemente poca influencia de la inercia filogenética en los estados de
cardcter actuales. Los datos obtenidos aportan evidencia de que cada especie integra de
diferente manera las variables del medio compartido lo cual redunda en respuestas

fisiolégicas 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 Judrez, 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 external 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 (Fumax), 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 Fumax is registered. The
phylogenetic autoregression analysis revealed that several 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.
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“ Podriamos atribuir falsamente a la correlacion de crecimiento,
estructuras que son comunes a grupos completos de especies, y que en
realidad son simplemente debidas a la herencia; un progenitor ancestral
podria haber adquirido por seleccion natural alguna modificacion en
estructura, y, después de miles de generaciones, alguna otra modificacion
independiente; y estas dos modificaciones, habiendo sido transmitidas a
un grupo completo de descendientes con diversos hibitos, serian pensadas
naturalmente como correlacionadas en alguna manera necesaria.”
“Al considerar la distribucién de los seres orgdnicos 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 climdticas fisicas.”

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

1. INTRODUCCION

1.1. LA NECESIDAD DE UN ENFOQUE
HISTORICO EN EL ESTUDIO DE CARACTERES FENOTIPICOS.
Cuando Darwin escribia los fragmentos que usé como epigrafe buscaba, principalmente,
llamar la atencién sobre la importancia de las relaciones de ancestro-descendencia en las
caracteristicas y distribucion de los organismos, por encima de la suposicién de que a un
ambiente corresponderia precisamente un tipo, forma o grupo de especies perfecta y
totalmente adaptados al mismo. Se trataba pues, de llamar la atencién acerca de la dimension
histérica, encima del disefio universal, planteada por las relaciones de ancestria-
descendencia, en la determinacion de las caracteristicas de los seres vivos.

Este trabajo incorpora la dimensién histérica de las relaciones ancestro-descendiente
en el estudio de algunas caracteristicas fenotipicas a partir del andlisis de las diferencias
fisiolégicas 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 caracteristicas
fenotipicas —fisiolégicas- como consecuencia de que sus ancestros las tuvieron y en qué
medida como respuesta a condiciones actuales.

El estudio de caracteres fenotipicos e interacciones ecolégicas entre diferentes
organismos, asi como la biisqueda de sus posibles correlaciones y el establecimiento de
explicaciones funcionales a partir de la documentacién del estado actual de los caracteres sin
considerar explicitamente las relaciones filogenéticas; llevé durante un periodo prolongado
a los ec6logos 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
contemporéaneas, el problema central pareceria ser el demostrar escenarios selectivos para
éstos (Miles y Dunham, 1993). De este modo se generd lo que Brooks y McLennan (1991) han
llamado el “eclipse de la historia” en diferentes ramas de la biologia en el que la ausencia de
una perspectiva histérica explicita debilitaba las conclusiones en este tipo de anlisis (Miles
y Dunham, 1993), pues de hecho se trataba simplemente de identificar la manera en que la
realidad podia compaginarse con una explicacién ya construida de antemano, la adaptacién
(Gould y Lewontin, 1979). Sin embargo, en todo este periodo estuvo presente el enfoque
comparativo, que analizaba las diferencias observadas en la actualidad entre las especies.

Brooks y McLennan (1991) han sefialado dos de los campos en los que existe una
perspectiva mas integral del estudio de las especies y sus caracteres fenotipicos. En lo que
respecta a los patrones de diversidad espacial observados a escala local, diversas lineas de
evidencia han destacado la importancia de la diversidad regional en la estructuracién 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 relacion
con los eventos de especiacion 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 atencién en la historia evolutiva
de los organismos; en particular de incorporar las relaciones de ancestrfa comitin, para
probar hipétesis ecoldgicas, fisiolégicas, morfolégicas y conductuales. La investigacién
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 fenémenos como la inercia, restricciones y efectos, todos
debidos a la filogenia. De aqui que la mejor manera de incorporar la dimensién histérica sea
el uso de la filogenia, en la medida en que con esto se incorporan las relaciones de ancestria
comun entre las especies.

Haeckel acufi6 la palabra filogenia a mediados del siglo XIX, justamente para referirse
a la historia evolutiva por ancestria comiin de los organismos (Mayr, 1982). En una acepcién
mas moderna, la filogenia es la historia de la descendencia por ancestria comtn, 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 ramificacién y en ocasiones los tiempos
absolutos de divergencia (Futuyma, 1998; Weir, 1996). Este término también se ha aplicado a
las genealogias de genes derivados de un gen ancestral comin (Futuyma, 1998). La
representacion grafica de las filogenias son los arboles filogenéticos que funcionan como
estimados de parte de la historia de los organismos actuales,es decir, como hipétesis de los
eventos de especiacion ocurridos en el pasado.

Durante el proceso en el que la biologia comparativa ha comenzado a superar lo que
Brooks y Mc Lennan (1991) llamaron el eclipse de la historia (en realidad, eclipse de la
perspectiva histérica), ha sido indispensable la revaloracién de la pregunta: ;Qué parte de la
variacién dentro de un clado puede atribuirse a eventos que ocurrieron antes del mas
reciente evento de especiacién y qué tanto a cambios mas recientes?. El no tomar en cuenta
esta pregunta, puede llevar a la suposicién errénea de que todos los patrones en la variacién
fenotipica al interior de una especie son el resultado del proceso adaptativo y como
consecuencia de esto, que todo proceso de especiacion lleva aparejados procesos de
adaptacién en diferentes niveles.

A partir de la década posterior a 1980, se retorné gradualmente a la perspectiva
histérica en algunas ramas de la ecologia evolutiva, la revision realizada por Miles y
Dunham (1993) documenta bien el proceso y el momento en el que se hallaba. Ademas de la
btisqueda de un mejor planteamiento de las hipétesis adaptativas, dos fenémenos
incrementan nuestro interés en el conocimiento de la secuencia de aparicién de caracteres
dentro de una filogenia. Por una parte, Gould y Vrba (1982) han resaltado la importancia de
la exaptacion en la que el origen de un cardcter, que en el contexto ambiental actual parece
adaptativo, podria no haber estado vinculado con procesos de seleccidn natural a favor de su
funcién actual. Por otra parte, los datos de Lynch (1989, en Brooks, 1991), indican que por lo
menos en los procesos de especiacién alopdtrica, los eventos de vicarianza o de alopatria
pasiva serian los mas plausibles y prevalecientes en la historia. Este modo de especiacién
s6lo se requiere de interrupcién fisica del flujo génico y no necesariamente implica procesos
o respuestas adaptativas. Esto ultimo llama nuestra atencién hacia el efecto que estos
procesos de especiacién vicariante podrian haber dejado en los descendientes al conservarse

una parte importante de la variacion fenotipica de la especie ancestral.
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Las hipétesis filogenéticas, basadas en diversas metodologias, constituyen
informacién de gran valia en la reconstruccién 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 podrian, en particular en el caso de eventos histéricos no
detectables en los fésiles (Stearns y Hoeckstra, 2000; Mc Kitrick, 1993). No es atrevido decir
que en el momento actual la reconstruccién de relaciones filogenéticas entre especies es la
mejor herramienta para estudiar los caracteres fenotipicos en el contexto de la historia
evolutiva.

En el estudio de caracteres cuantitativos Miles y Dunham (1993) distinguen dos temas
centrales en los andlisis de ecologia evolutiva que incluyen la informacién filogenética.

El primero consiste en remover la influencia de la filogenia de los andlisis estadisticos.
Este enfoque surge de la necesidad de tomar en consideracién que las especies incluidas en
los estudios comparativos no son muestras estadisticamente 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 hipétesis adaptativas. El
segundo se refiere a la descripcién explicita de la porcién de los caracteres actuales debida a
la filogenia (Cheverud et al., 1985). A partir de que los eventos de ancestria comuin pueden
dejar su huella en los caracteres fenotipicos de las especies, se hace necesaria la
cuantificacién de esta huella y su interpretacion. Varias fuerzas evolutivas, como la deriva
génica y la seleccién estabilizadora pueden subyacer generando una correlacién 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 especifico, 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 distincién conceptual clara entre las
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diferentes formas en que pueden influir las relaciones filogenéticas y como se expresan. En
este trabajo emplearemos operativamente la distincion establecida por Miles y Dunham
(1993) en el sentido de que la correlacién en la variacién de un cardcter con la filogenia
hipotética para un grupo es evidencia de un efecto de la filogenia, mientras que el concepto
de inercia filogenética implica la restriccién del rango de variacién de un caricter en
respuesta a fluctuaciones ambientales o cambios en el ambiente selectivo. Aunque en este
marco resulta mucho mas 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 alli. Este tltimo supuesto se relaciona con la necesidad de distinguir entre los
procesos de divergencia de caracteres en un medio compartido (en ocasiones relacionados
con la exclusién competitiva), y la huella que procesos anteriores a la llegada de los
organismos a un ambiente pudiesen haber dejado en las caracteristicas fenotipicas (el
concepto ha sido desarrollado como “conservacién filogenética del nicho por Webb et al.,
2002).

Si se quiere encontrar una explicacién causal a los patrones observados, es importante
identificar las restricciones filogenéticas que afectan el estado actual de un cardcter, ya que
estonos permite dirigir la atencién hacia el nivel jerarquico (McKitrick, 1993). Asi, el tomar
en cuenta la influencia de las limitaciones filogenéticas sobre el cambio en las caracteristicas
fenotipicas 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 fendmenos de inercia filogenética.

En el caso de la restriccién 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 evolucién de un linaje. Desde esa perspectiva
podriamos usar los términos restriccién e inercia filogenética como sinénimos. En el mismo
trabajo, se sefiala que la reconstruccién de los estados ancestrales en los nodos de una
filogenia es una forma adecuada y precisa de estimar la variacién en las tasas (velocidad) de
cambio de una caracteristica asociada a las restricciones filogenéticas. A esto ultimo también

se le ha llamado labilidad evolutiva y se ha sefialado que esta se puede analizar a través de
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los correlogramas que relacionan el indice I de Moran con la distancia filogenética, mismo
que sera explicado en la siguiente seccién (Gittleman et al., 1997).

Por su parte, Blomberg y Garland (2002) han establecido una definicién de consenso
de restriccién filogenética como la propiedad de un rasgo que, aunque posiblemente
adaptativa en el ambiente en que evolucioné originalmente, en la actualidad limita la
produccién de nuevas variantes fenotipicas.

La idea de que la inercia filogenética y la adaptacién son hipétesis alternativas se
halla relativamente extendida. Sin embargo, como sefialan Blomberg y Garland (2002), esta
distincién no es tan clara, pues la propia inercia filogenética puede deberse a la accién de la
seleccién estabilizadora o bien a la mera ausencia de variacién que mantiene un estado de
caracter a pesar de cambios ambientales. Mds adelante se hablard de cémo los métodos
filogenéticos comparativos no ponen a prueba la hipétesis de la adaptacién. Mientras tanto,
es importante no perder de vista que la deteccién de inercia o sefial proveniente de la
filogenia es sélo un paso intermedio, y que la explicacion 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 METODOS COMPARATIVOS FILOGENETICOS
Diversos autores han planteado diferentes definiciones de método comparativo. Futuyma
(1998) propone que el método comparativo es un procedimiento para inferir la funcién
adaptativa de un caricter correlacionando los estados del mismo en varios taxa con una o
mads variables, como factores ecolégicos que hipotéticamente han afectado la evolucién de
este. Por su parte, Stearns y Hoekstra (2000) sefialan que los métodos comparativos sirven
para distinguir qué tanto de un patrén de variacién puede ser atribuido a la historia, es
decir, a la herencia por parte de los ancestros y no a la adaptacién a los ambientes. Sin
embargo, como sefiala Morales (2000a), las metodologias comparativas no han sido
disefiadas explicitamente para probar la adaptacién, 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 mds usados (basados en informacién de
especies actuales) pueden corregir la significancia estadistica de las correlaciones
establecidas, pero para avanzar en el andlisis particular de la adaptacién, es necesario incluir
datos de los ambientes en los que aparecieron los distintos caracteres a partir de infromacién
paleobilégica y paleoclimaética. De este modo se pueden poner a prueba hipétesis que
ubiquen a la seleccién natural como la causa de la fijacién de determinadas caracteristicas en
los organismos (p. €j. Baum y Larson, 1991; Hansen, 1994 en Martins y Hansen, 1997; Hansen
y Martins, 1996).

En términos mds amplios, parece adecuado sefialar que en realidad existen varios
métodos comparativos filogenéticos, y lo que los une es que abordan el estudio de los
caracteres de diversa relevancia ecoldgica desde la perspectiva de la historia filogenética.
Asi, dentro de las diferentes variantes y herramientas metodolégicas 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 eliminacién de los
efectos debidos a la filogenia y la cuantificacién de éstos; asi 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 hipétesis
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 estimacién del efecto de las relaciones filogenéticas sobre el estado
actual de un caracter, (2) la estimacién de los estados ancestrales de caracteres fenotipicos,
(3) la estimacién de la relacién de la variacién dentro de un clado con eventos que ocurrieron
antes de los eventos de especiacion mads recientes y (4) el andlisis de la evolucién
correlacionada de caracteres.

Los procedimientos estadisticos que se han desarrollado alrededor del analisis
comparativo filogenético han seguido en buena medida alguno de los dos temas centrales
sefialados por Miles y Dunham (1993). Sin embargo, recientemente Martins y Hansen (1997)

han mostrado la notable similitud del fundamento matematico de algunos de estos
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procedimientos. A continuacién presento una breve resefia de algunas de estas metodologias

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

Contrastes filogenéticamente independientes. Esta metodologia 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 aproximacién donde se establece en forma estadistica el reconocimiento
de la no independencia de los rasgos cuando se realizan comparaciones entre especies, pues
estas son parte de una filogenia estructurada jerdrquicamente.

El objetivo central de este procedimiento es corregir las correlaciones entre caracteres
en funcién del sesgo introducido por las relaciones filogenéticas. Para hacerlo, se
transforman series de datos no independientes en valores que son apropiados para realizar
procedimientos estadisticos convencionales (Garland et al., 1999).

El método de Felsenstein (1985) parte de reconocer que el cambio fenotipico que
ocurre posterior a un evento de especiacién es independiente entre especies hermanas. De
ahi, se deriva que la diferencia que observamos en un rasgo entre dos especies hermanas es
independiente de la diferencia observada para ese mismo cardcter 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 cardcter 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 caracterfsticas ecolégicas,
morfolégicas, 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 niimero de contrastes
posibles para una filogenia dada es N-1, donde N es el niumero de especies en la filogenia

(Morales, 2000a)
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Figura 1-1 Ejemplo de anidlisis de contrastes filogenéticamente independientes para dos
caracteres cuyos valores se incluyen entre paréntesis separados por un guién (30-365). Se
muestran las relaciones filogenéticas entre las especies respresentadas en un arbol; en negritas
se muestran los valores estimados para los estados ancestrales. Las flechas indican nodos o
especies sujetos de comparacién independiente, con los valores para los contrastes indicados
en italicas (adaptado de Morales, 2000a).

Para poder elaborar los contrastes filogenéticamente independientes se requiere de
algiin modelo de evolucién del cardcter fenotipico en cuestion. El caso de la media
ponderada, descrito en el parrafo anterior, corresponde al modelo de movimiento
Browniano, el cual supone que el cambio evolutivo que ocurre en los atributos fenotipicos 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 cdlculo 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 atin cuando se violan algunas de las
suposiciones de este; por ejemplo, el cambio en los atributos fenotipicos no tiene que
distribuirse necesariamente de forma normal, ni la divergencia en los estados de caracter ser
completamente lineal (Garland et al., 1999). Hay que reiterar la importancia de contar con

una filogenia lo mas resuelta posible, pues la ausencia de una estimacién de los tiempos de
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divergencia o de algiin tipo de medida relativa de divergencia entre las especies, hace
imposible utilizar cualquier modelo de estimacién de estados ancestrales, lo cual a su vez no
permite el uso de los contrastes filogenéticamente independientes (Huey y Benett, 1987). La
no resolucién en parte de la inferencia de las relaciones filogenéticas entre las especies
tampoco permite la estimacion 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 estan
verdaderamente relacionados entre si y/o con el ambiente?, ;Las correlaciones
convencionales observadas entre muchos rasgos son el resultado de descendencia comtin o
son convergencias evolutivas?. En los casos en los que los valores de uno o més rasgos estdn
fuertemente relacionados con la filogenia, el método de contrastes independientes, que
elimina los efectos filogenéticos, puede revelar que no existe correlacién evolutiva entre un
par o grupo de rasgos para los cuales los andlisis estadisticos convencionales muestran
correlacién 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 seleccién 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 adaptacién (Mazer, 1998).
Desde este punto de vista, pareceria que los riesgos de perder informacién al incorporar la
filogenia en el andlisis comparativo son mayores que los beneficios obtenidos. Desde otra
perspectiva el caracter ad-hoc de los contrastes independientes (Cheverud, et al. 1985) haria
ver el objetivo de este procedimiento como el de simplemente incrementar el rigor de las
hipétesis adaptativas, basadas solamente en las correlaciones observadas entre dos o mas
caracteres.

A pesar de los posibles inconvenientes, la metodologia de contrastes
filogenéticamente independientes ha demostrado su utilidad, especialmente cuando es
usada en una escala de comparacién adecuada, sin exagerar en la “profundidad” de los
contrastes dentro de la filogenia (Stearns y Hoeckstra, 2000). Particularmente, el uso de los

contrastes filogenéticamente independientes en estudios intragénero permite, por un lado,
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detectar mds claramente, los patrones de correlacién entre caracteres y, por el otro, no
incurrir en la suposicion de efectos entre especies muy distantes con caracteres homoplasicos
(Ackerly, 1999). Esto es mads 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 determinacion de la tasa de crecimiento
relativo y se usaron los resultados de las correlaciones hechas a partir de los contrastes
filogenéticamente independientes para elaborar hipétesis 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 mds claros de
interaccién entre diversos factores relacionados en este caso con la tasa de crecimiento
relativo (fndice de masa foliar, proporciones de la biomasa acumulada para distintas partes
de la planta, proporciones de drea transversal vs. peso de las hojas, etc.) de algunos pinos,
demostrando desde mi punto de vista la posibilidad de hacer un uso mas pleno de los

contrastes independientes en un marco conceptual bien elaborado.

Métodos de andlisis y evaluacion de efectos filogenéticos. El objetivo general de estos
métodos es cuantificar la proporcién de de la varianza (R?) de un caracter cuantitativo, que
puede atribuirse al componente filogenético, asi como la determinacién del efecto debido a
la filogenia.

- El andlisis de autocorrelacion filogenética, fue originalmente desarrollado para el

analisis de patrones espaciales de distribucién y parte de la idea de cuantificar la correlacion
entre dos pares de observaciones (correspondientes a dos especies) situadas a una distancia
filogenética conocida para un carédcter cualquiera. Nuevamente, la metodologia se hace
extensiva a la comparacién de nodos hermanos, lo cual permite calcular el coeficiente de
autocorrelacién para diferentes intervalos de tiempo, analizando cémo ha variado el grado
de autocorrelacién filogenética a lo largo de la historia evolutiva de un clado.

El indice utilizado habitualmente en este tipo de analisis es el indice I de Moran y sus
resultados pueden graficarse en un correlograma (Figura 1-2), permitiendo establecer una
relacién entre la varianza fenotipica y el tiempo de divergencia entre las especies. La

interpretacién de este indice es andloga a la de un coeficiente de correlacion como la r de
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Pearson (Diniz-Filho, 2000), y puede adquirir valores entre 1 y —1. Los valores positivos del
indice de Moran indican que el grado de parecido en las caracteristicas fenotipicas de los
linajes se incrementa conforme es menor la distancia filogenética que los separa. En sentido
contrario, los valores negativos de este indice describen un mayor grado de divergencia en el
fenotipo entre las especies mds cercanas filogenéticamente.

Para que el cdlculo del indice de Morédn 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 estimacién de la autocorrelacién filogenética se
incluyen dos elementos importantes: 1) el valor del indice I es estandarizado, tal que los
valores de éste son independientes de la varianza en el caracter fenotipico Y y 2) se
presupone que la diferencia para un cardcter Y entre dos especies 0 nodos se mantiene
constante para un mismo intervalo de distancia hasta el siguiente nodo; en este sentido, se
supone un caricter estacionario de la variacién (Diniz-Filho, 2000).

Algunos de los patrones que se pueden observar al graficar los valores del indice I de
Moran o el estadistico 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 correlacién en los distintos nivels de la filogenia.

Finalmente, los valores positivos estadisticamente significativos de autocorrelacién
filogenética pueden provenir, tanto de la similitud en los valores fenotipicos para especies

cercanas, como de la diferencia fenotipica entre especies filogenéticamente distantes.
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Hipétesis de labilidad evolutiva
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Figura 1-2. Hipétesis de lablidad evoluiva. Correlogramas mostrando diferentes
patrones hipotéticos de autocorrelacion filogenética (puede expresarse como el indice I de
Moran o el valor de Z asociado a éste) para caracteres cuantitativos. Este tipo de analisis
es usado para identificar los niveles jerarquicos de la filogenia con mayor influencia en los
valores de caracteres cuantitativos asi como patrones histéricos de la correlacion
(adaptado de Gittleman, 1996).

- El modelo de autorregresién desarrollado por Cheverud (1985), puede considerarse

el iniciador de un grupo de metodologias de “desdoblamiento” (Diniz-Filho, 2000),
separacion o particion de los valores fenotipicos observados en dos componentes, el
filogenético, correspondiente a una fraccion heredada de los ancestros, y el especifico, o

correspondiente a la evolucién independiente en los organismos.

Utilizando herramientas de autocorrelacién espacial, Cheverud y sus colaboradores

(1985) desarrollaron un modelo de la siguiente forma general:



y=pWy+e

Siendo y el vector de valores fenotipicos observados en las especies comparadas, p el
coeficiente de autocorrelacién a estimar, que describe la correlaciéon 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 € representa el componente especifico de y, es decir, el valor del caracter
fenotipico libre de efectos filogenéticos.

De acuerdo con Cheverud et al. (1985), el wvalor 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 fraccién heredada del rasgo. Por su parte, sélo la covarianza alta de los valores
especificos podria proveer evidencia de una relacién evolutiva de tipo adaptativo entre los
atributos de las especies.

El coeficiente de autocorrelaciéon p se calcula empleando métodos de mdxima
verosimilitud y sus valores oscilan entre -1 y +1. A diferencia del indice de Morén, en el caso
del coeficiente de correlacién p, valores positivos cercanos a 1 de autorregresién filogenética
indican constancia en un estado de cardcter dentro de la evolucién de un grupo de especies
cercanas, es decir, la inercia filogenética. Por otro lado, valores negativos para p sélo se
esperarian bajo condiciones de desplazamiento competitivo de caricter, resultando en una
divergencia fenotipica entre las especies cuando estas son muy cercanas filogenéticamente.

Otro estadistico que forma parte de esta metodologia, R?, representa la proporcién de
la varianza fenotipica observada determinada por la filogenia. Este estadistico puede
calcularse de manera mucho mas precisa de la siguiente manera:

R2=1 - (varianza de €/ varianza de y)

La significancia estadistica de R? y de p se puede evaluar mediante su transformacién
a un valor de Z.

En el caso de los valores positivos de p y de los valores cercanos a 1 de R? parece
mejor el empleo del término inercia filogenética para nombrar al efecto filogenético

observado, ya que indican constancia en los valores fenotipicos dentro de cada linaje. Por su
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parte, Diniz-Filho (2000) sefial6 la desventaja del empleo de términos como “heredabilidad
filogenética” (usado por Cheverud et al., 1985), porque no hay vinculos precisos con
aspectos de herencia mendeliana asociados con el uso de este término en el contexto de la
genética cuantitativa.

Aunque el modelo de autorregresion esta limitado porque supone que el fenotipo de
cada especie puede ser descrito como una funcién lineal de los fenotipos de especies
relacionadas (hipétesis de movimiento Browniano), la capacidad de este modelo para
separar de forma clara el componente filogenético y el especifico de los valores fenotipicos, 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 estimacién de alguno de los dos
(Christman et al., 1997). Sin embargo, la autorregresién filogenética supone que la variacién
intraespecifica para los rasgos estudiados es inexistente o negligible, lo cual debe ser tomado

en cuenta al interpretar sus resultados.

- Modelo de méxima verosimilitud o modelo mezclado (mixed model). Este modelo fue

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

medio (z) en una constante o media filogenética (1), un componente filogenético heredable

(A) y un componente residual (e), expresados en una separacién lineal de la siguiente forma:
z=p+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 descripcién de procesos macroevolutivos, mientras que la
estructura de covarianza de efectos residuales describiria procesos a nivel microevolutivo
(Lynch, 1991). En este sentido el modelo de Lynch (1991) parece similar a la autorregresion

de Cheverud y sus colaboradores (1985), ya que el componente especifico es utilizado para
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explorar posibles correlaciones adaptativas. Sin embargo, es importante sefialar que, en el
modelo mezclado, todos los miembros de la filogenia comparten una media filogenética
(expresada en p) 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 mds cercanamente relacionados y el componente especifico o desviacién residual
(e) que no es filogenéticamente informativo.

Diniz-Filho (2000) ha sefialado que atin se presentan dificultades computacionales
alrededor del modelo de Lynch (1991) para obtener los parametros de maxima
verosimilitud, que limitan su uso efectivo. Por su parte, Christman et al. (1997) encontré
limitaciones en este método para distinguir la porcién filogenética de la varianza pues es
factible que la llamada media filogenética compartida incluya una parte de dicha porcién
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 ademéds de que no no parece apto para realizar comparaciones

a nivel intraespecifico (Diniz-Filho, 2000).

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

predominado el empleo de procedimientos estadisticos desarrollados ex profeso para el
método comparativo, el uso del Andlisis de Varianza anidado para identificar efectos de la
filogenia y el nivel particular al que ésta es responsable de dichos efectos, es todavia una
herramienta muy util (Diniz-Filho, 2000; Morales 2000a).

Al emplear el andlisis de varianza comtin es posible incorporar un nivel jerarquico de
una clasificacién taxonémica y revisar la variacion de un cardcter (p. ej., tiempo de gestacién
o tamariio de la semilla) entre diferentes grupos taxonémicos. En contraste, con el ANOVA
anidado o jerarquizado es posible incluir diversos niveles jerdrquicos para explicar la
variaci6n en un cardcter Y (por ejemplo el nimero de semilllas producidas por
inflorescencia). De esta manera se distingue, dentro del componente filogenético que explica
la variacién de un carécter, cémo se distribuyen las fracciones de la varianza explicada en los
distintos niveles jerdrquicos de una taxonomia. El coeficiente de determinacion general de

un modelo de este tipo, R?, expresa la porcién de la variacién en un cardcter fenotipico Y que
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pude ser atribuida a la estructura jerarquica establecida y puede ser considerado como una
medida de la inercia filogenética del caracter (Diniz-Filho, 2000).

Al usar el ANOVA anidado es muy importante tomar en cuenta la que la taxonomia
usada debe sustentarse en reconstrucciones filogenéticas que permitan suponer que las
agrupaciones taxonémicas con las que se trabaja son grupos naturales (Morales, 2000a;
Diniz-Filho, 2000; Brooks y McLennan, 1994; Brooks y McLennan, 1991). Sin embargo, atin
en los casos en los que se sabe que las categorias taxonémicas que se emplean corresponden
efectivamente a grupos monofiléticos, en muchas ocasiones las jerarquias taxonémicas no
alcanzan a reflejar todas las relaciones de parentezco de forma bien resuleta; por ejemplo,
una misma Seccién dentro de un género puede ser monofillética y contener mds de dos
Subsecciones y entonces las categorias usadas como niveles jerdrqucos no aportan
informacién acerca de las relaciones entre las Subsecciones, por lo que los resultados no
seran 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 analisis en funcién de la topologia del arbol.

El poder explicativo del ANOVA anidado estd 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 mas importante, el
hecho de que no siempre es posible resumir una filogenia, con todos sus niveles de
ramificacién en una estructura taxondmica jerdrquica, es una limitacién al uso de este
procedimiento estadistico, ya que en el proceso de decidir qué categorias taxonémicas
utilizar se puede perder informacién y en el caso de incorporar todo el patrén de
ramificacién se ha argumentado que el generar los muchos niveles jerdrquicos que esto
requiere implica la pérdida de réplicas en los niveles inferiores del anidamiento, lo cual

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

Modelos para estimar estados ancestrales de caracteres. Ademds de ser un elemento
necesario en otros anilisis, como los contrastes filogenéticamente independientes y el
andlisis de patrones del indice de Moran, la reconstruccién de estados ancestrales constituye

en si, 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 metodologias estadisticas 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 mas
suposiciones acerca de la forma en que han evolucionado los caracteres. Por ejemplo, el
modelo Ornsetin-Uhlenbeck, adaptado también de la fisica de particulas, el cual permite
incorporar el supuesto de la accién de la seleccién estabilizadora atrayendo los valores
fenotipicos alrededor de un 6ptimo y limitando asf la estocasticidad del proceso evolutivo
(Martins y Hansen, 1997; Hansen y Martins, 1996).

Dos suposiciones centrales subyacen a los diferentes modelos de estimacién de
estados ancestrales, 1) la probabilidad de cambio en cualquier punto de la filogenia depende
unicamente del estado de caracter 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 drbol son independientes de cualquier otro cambio en el arbol, lo que
puede arrojar resultados poco parsimoniosos en la evolucién de los caracteres (Diniz-Filho,
2000).

Martins y Hansen (1997) han presentado un modelo de estimacién de los estados
ancestrales que permite incorporar diferentes formas de evolucién fenotipica, ponderando
dos diferentes formas de variacion en el cambio: lineal y exponencial. Esto permite que las
relaciones filogenéticas incidan de diferente forma en los algoritmos de estimacién de los
estados ancestrales dependiendo de las fuerzas microevolutivas y supuestos de relacién
entre la especiacién y el cambio fenotipico que se incorporen. En este modelo de
incorporacién de la informacién filogenética en el andlisis comparativo, se resalta la
similitud global de diferentes aproximaciones estadisticas (por ejemplo, las de Felsenstein,
1985; Cheverud et al., 1985). Se incorporan los modelos de evolucién para calcular una
divergencia esperada entre las especies, la cual a su vez permite tener una medida mas

>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
podrian no ser correctas, todos los métodos de reconstruccion filogenética y de analisis
comparativo de caracteres continuos hacen algunas suposiciones microevolutivas, por lo que
el uso de suposiciones explicitas ha sido defendido (Martins y Hansen, 1997), con

justificacién, como una fortaleza mas que como una debilidad.

1.3. EL METODO COMPARATIVO EN EL ESTUDIO DE CARACTERISTICAS
FISIOLOGICAS

Aunque son muy pocos los estudios de fisiologfa vegetal que han incorporado una
perspectiva filogenética, podemos encontrar algunos antecedentes en el estudio de
caracteristicas fisiolégicas en animales realizados por Huey y colaboradores (1995) y
Gittleman y colaboradores (1997). Al trabajar con caracteres continuos en ocasiones se ha
preferido usar los valores maximos de esos caracteres, como la velocidad maxima de
desplazamiento de diferentes especies de lagartijas bajo diferentes temperaturas (Huey,
1987). En este trabajo se emple6 el ANOVA anidado, identificando que la explicacién del
91% de la variacién 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 especiacion posteriores y anteriores a la formacién de los géneros no incluyeron
cambios importantes en esta caracteristica.

En el campo de la fisiologia vegetal ha predominado la visién a priori de que la
seleccion natural en los ambientes actuales de las plantas ha obscurecido eventos histéricos
en la adquisicién de caracteres por ancestros comunes a las especies actuales (Monson, 1996).
En su revisién, Monson (1996) ha sefialado que un programa no adaptacionista en la biologia
del desarrello y fisiologia vegetales, debe estudiar los papeles relativos de la seleccién y la
restriccion filogenética, asi como la relacién 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 seleccion natural como agente explicativo de los rasgos fisiolégicos 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 restriccién.

El objeto central del uso de la perspectiva filogenética en el estudio de caracteristicas
fisiolégicas en plantas ha sido ubicar el origen de procesos bioquimicos y fisiolégicos
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,
resefiado por Monson (1996) y el estudio de la invasion de ambientes secos por parte de un
grupo de especies endémicas de Hawai provenientes de ambientes hiimedos (Baldwin y
Robichaux 1995). Sin embargo, pocos estudios se han abocado a caracteres fisiolégicos
continuos y en el tinico caso que reporta Monson (1996) en su revisién sobre el tema, la baja
resolucién de la filogenia disponible limit6 la reconstruccién del proceso de diversificacién
fisiolégica.

En el caso de la fotosintesis el tema que mds atencién ha recibido es el anélisis de los
origenes de las grandes rutas metabdlicas de la fotosintesis, C3, C4 y CAM dentro del clado
de las angiospermas (Ehleringer, 1993), y practicamente no se han estudiado caracteres

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

procesos.

1.4. LA FOTOSINTESIS EN EL GENERO Pinus.
Mucho de lo que se sabe acerca de la ecofisiologia de los pinos proviene de estudios en un
reducido nimero 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
fenotipica 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 informacién ecofisiolégica, proveniente tanto de pinos silvestres
como de pinos cultivados que se posee en la actualidad, resulta complicado poder discernir
qué parte de las caracteristicas fisiolégicas de los pinos son producto de adaptaciones a
ambientes particulares y qué parte de ellas es debida a las relaciones de ancestria comtin

entre las distintas especies.
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Los componentes ecofisiolégicos de adaptaciones a condiciones ambientales
especificas estdn relativamente bien entendidos en las especies de pinos que se han
estudiado en climas nérdicos, montafiosos y para algunas de climas templados, pero no asi
para otros ambientes. En el caso de los pinos de ambientes mediterraneos casi toda la
informacién que se posee proviene de plantaciones de P. radiata y en el caso de los pinos de
ambientes tropicales practicamente no se posee informacién, 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 Meéxico, donde la
diversificacion ha producido agudos gradientes en la distribucién de los pinos, desde
ambientes tropicales y subtropicales hasta ecosistemas de alta montafia y subalpinos
(Rundel y Yoder, 1998).

Existen relativamente pocos trabajos que exploren la correlacién en la variacién de
las distintas caracteristicas fisiologicas de las especies de pinos con la distribucién en
gradientes ambientales. En un estudio realizado en una zona semidrida, Lajtha y Getz (1993)
examinaron algunos de los factores que podrian afectar la productividad en respuesta a
cambios en la disponibilidad de recursos abidticos a lo largo de un gradiente altitudinal en
comunidades de pinos pifioneros-juniperos del norte de Nuevo México. En este estudio se
encontré que si bien la eficiencia en el uso del agua es mayor en las zonas més bajas y aridas,
la disponibilidad de nitrégeno juega un papel muy importante al determinar la capacidad
fotosintética de los pinos independientemente de la aridez del ambiente.

Otra de las lineas que han seguido este tipo de investigaciones ha sido la del estudio
de algunas especies de pinos a lo largo de gradientes de concentracién de contaminantes
(Kume et al., 2000; Teskey, 1995a). A partir de estos trabajos también se ha hecho evidente la
importancia de la conductividad estomdtica como factor determinante de la tasa
fotosintética, caracteristica esta tiltima que sélo se mide indirectamente, a través de la
asimilacion neta de CO; por parte de las plantas. La conductividad estomatica es el inverso

de la resistencia de los estomas al paso de gases, incluyendo al CO2; la conductividad

estomatica (gs) se mide como un flujo en pmol m? s (Salisbury y Ross, 1992). Se sabe que la
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Caja 1-1. La tasa fotosintética y cardcleisiticas
fisiologicas relacionadas

Tasa fotosintética: este término se refiere a la
cantidad de CO; que es fijada por las plantas por
unidad de 4rea por unidad de tiempo. Se trata
entonces de un flujo de CO, hacia el interior de la
planta que se expresa en términos de pmol m?s’. La
tasa fotosintética neta (Fy) es el resultado del balance
entre el CO; liberado por las plantas producto de la
respiracién y el que es incorporado al proceso de
fotosintesis.

Conductividad estomadtica: es el inverso de la
resistencia ofrecida por los estomas a la difusién de
los gases. Este pardmetro mide la facilidad con la
que se da el intercambio gaseoso en las hojas de la
plantas. Conforme los estomas se cierran, la
conductividad estomatica (g;) se reduce. Entre las
causas del cierre de los estomas en plantas C3 y C4
estan la temperatura excesiva, el déficit de agua en el
suelo. Las unidades de g; son mmol m? s”. Se ha
generalizado una relacién mas o menos lineal entre
gs ¥ Fy en las coniferas (Teskey, et al. 1995), en
parte debido a la retroalimentaciéon entre ambas
(Figura C1-1).

Transpiracién 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 cuticula (aunque en
menor medida). Se mide como un flujo en términos
de mmol H,0 m?s™.

Respuesta fotosintética a la luz: claramente, la luz
es un factor necesario para que la fotosintesis se
pueda realizar. Sin embargo, la tasa fotosintética (F)
no se incrementa linealmente en funcién de la
intensidad de la radiacién fotosintéticamente activa
(RFA) sino de forma hiperbélica. En esta funcién
hiperbélica se pueden observar caracteristicas
importantes como: el punto de compensacion, el
punto de saturacién, Fy en saturacion y la
sensibilidad a la luz (o).

Conforme se incrementa la intensidad de RFA, la
Rubisco va alcanzando su méxima actividad y al
mismo tiempo, el incremento en RFA suele ir
asociado a un incremento en la temperatura que
incrementa la pérdida de agua por transpiracion. A
partir de una cierta intensidad de RFA, la Fy ya no se
incrementa significativamente y la respuesta se
asintotiza, este es el punto de saturacién. Se ha

encontrado que muchas plantas que tienen puntos
de saturacién muy altos tienen mecanismos que
compensan la pérdida de agua o altas capacidades
de carboxilaciéon. Dependiendo de la capacidad
fotosintética de las plantas, la Fy en el punto de
saturacion varia entre las distintas especies.

Entre la oscuridad total y la saturacion, existen
intensidades de RFA en las que la tasa de fijacion
de CO, s6lo compensa la tasa de liberacion
producto de la respiracién, por lo que Fy es igual a
0, este es el punto de compensacién. En general,
inmediatamente  después del punto de
compensacion se presenta un incremento lineal
(asintético) de Fy, la pendiente de este incremento,
a, es una medida de que tan sensibles son las
plantas al incremento de la RFA. Las plantas con
pendientes mas altas, alcanzan valores de Fy mas
altos con menores intensidades luminicas.

evaporacion
directa de las
células guarda

e  Whico, no

(foto- &[efeclo
sintesis) ¥ _directo)
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"\ del dcido absisico (¥

Figura CI1- 1. En las plantas C3 y C4 la incidencia de
luz dispara la fijacion de CO,. Esto disminuye su
concentracién subestomdtica, 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
CO2 y la salida de H,O. La luz también puede producir
la apertura estomatica Por arriba de un cierto umbral.

Fy y la temperatura: en las coniferas, FN suele
incrementarse junto con la temperatura hasta
alcanzar una tasa maxima a partir de la cual la
fijacion de CO2 comienza a descender. Las causas
particulares de esta relacion, es decir los procesos
asociados a la fijacion de CO2 (transpiracion,
conductividad, eficiencia de la Rubisco, etc.) que se
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alteran, varian de una especie a otra (Teskey et al.,
1995).

El resultado de la interaccion entre el conjunto de
estas variables fisiologicas asi como del medio fisico
puede alterar la relacion particular de la Fy con cada
una de estas variables. Las respuesta de Fy a estas
variables puede ser entonces muy compleja y la
importancia relativa de cada una de estas en la

fotosintesis observada varia entre las distintas ' | | L 1 b 1
especies. o s 10 15 20 25 33| 3 40
Temperatura del aire ("C)

Fotosintesis neta (umol m? s)
=] -
T

3

o

Figura C1- 2. Respuesta de Fy a la temperatura del aire
(X) Pinus ponderosa, (+) Pinus sylvestris, (&) Pinus
taeda, (O) Pinus strobus y (B) Picea engelmanii.
Adaptada de Teskey et al., 1995.

conductividad estomatica determina la concentraciéon de CO: en las cdmaras subestomaticas,
limitando la tasa a la que las células de la hoja lo absorben; entonces la conductividad
estomdtica limita indirectamente la concentracion de uno de los compuestos que reaccionan
en la fotosintesis y por lo tanto limita la velocidad de la reaccién. Sin embargo, la
importancia relativa de la conductividad estomatica en la determinacién de la asimilacién de
CO:z de los pinos, en comparacion con otros factores como la disponibilidad de agua o la
incidencia de radiacién 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 restriccion estomdtica a la
concentracién intercelular de CO; podria ser responsable del declive en la fotosintesis neta
como consecuencia del incremento en la concentracién de contaminantes como diéxido de
azufre y diéxido de nitrégeno (Kume et al., 2000).

Por su parte, James (1994) estudio las caracteristicas de crecimiento y tasa fotosintética
para P. sylvestris en su limite altitudinal en Escocia. Esta investigacién resulta importante
pues se encontré 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 fijacion de CO; resulté menor
en este limite altitudinal que en las zonas mds bajas hasta la parte final de la primavera.
También se establecié una correlacion entre la temperatura ambiental y la produccién anual

de follaje para esta especie de pino.
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En un trabajo realizado en una zona de clima mediterrdneo, Manes y colaboradores
(1997) reportaron una tasa fotosintética maxima (Amax) para P. pinea de 14.5 pmol CO2 m?2s-
!, la cual resulta relativamente alta en comparacién 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 variacion en la tasa fotosintética se explica por la
conductividad estomatica, la temperatura y la disponibilidad de agua en el suelo (Panek et
al., 2001). En el caso de P. sylvestris la conductividad estomdtica es insuficiente para explicar
la variacion en la tasa fotosintética conforme se incrementa la altura de los arboles
(Ninemets, 2002) y los procesos relacionados con los cambios en la actividad mdxima de la
RUBISCO y la interceptacién de luz solar inciden en el declive en la fotosintesis.

Otras investigaciones se han dedicado a abordar la también escasamente
comprendida variacién genética de las caracteristicas fisiolégicas, estudidndose sobre todo la
variacién intraespecifica 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 miltiples trabajos realizados con especies nérdicas, Cregg
(1994) estudié la variacién de algunas caracteristicas, entre plantulas de P. ponderosa
provenientes de diversos lugares con distintas condiciones climaticas. Cregg encontré
diferencias en la capacidad para sobrevivir a la sequia impuesta, no obstante, al comparar el
intercambio gaseoso de las plantulas provenientes de los distintos lugares, no se encontré
ninguna diferencia significativa, a pesar de que existian fuertes diferencias en su habilidad
para sobrevivir y crecer en condiciones de sequia.

Asi mismo, se han encontrado diferencias significativas en las tasas fotosintéticas de
distintas cruzas de variedades de P. ponderosa, las cuales provenian de lugares con
condiciones climaticas muy diferentes. Esto se ha sefialado como un elemento para fortalecer
la idea de una correlacion entre el ambiente y el componente heredable de la capacidad de
intercambio gaseoso. Sin embargo, al tratarse de una comparacién entre hibridos distintos,
se podria hipotetizar que en este caso fueron las diferencias genotipicas las causantes de las

diferencias en las tasas fotosintéticas (Monson y Grant, 1989). En el caso de plantas
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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 mds minuciosos realizados para caracterizar fisiolégicamente
a una especie de pino en condiciones de campo, Grulke y Reztalf (2001) encontraron que P.
ponderosa, no presenta diferencias significativas entre las diferentes categorias de edad
cuando las condiciones de hidratacién son similares, en la maéxima conductividad
estomadtica. La discriminacién de isétopos de carbono que estos autores encontraron, sugiere
que las plantulas y juveniles tienen una menor eficiencia en el uso de agua que los drboles
mas viejos, cuando se comparan las temporadas de crecimiento completas. Sin embargo, las
maéximas y minimas estacionales en la eficiencia en el uso de agua mostraron ser similares
entre las categorias de edad (Grulke y Reztalf, 2001).

El hecho de que en esa investigacion Grulke y Reztalf (2001) hayan encontrado que
arboles de una especie, creciendo en condiciones similares tampoco presentan diferencias
significativas en la conductividad estomatica entre las diferentes categorias de edad excepto
en dos meses del afio, sugiere que es posible estimar la conductividad estomatica de una
especie en un sitio determinado, aunque solo sea accesible a la medicién un grupo de
individuos de edades relativamente restringidas.

Sin embargo, en otras especies relacionadas filogenéticamente, como las pindceas
Pinus sylvestris y Picea abies, se ha encontrado que existe efectivamente una declinacién en la

tasa fotosintética y la conductividad estomatica (gs) al incrementarse la altura de los drboles,

y en el caso de gs se ha encontrado un efecto adicional de la edad (Ninemets, 2002). Dado
que los procesos de cambio morfofisiolégico que se han propuesto como explicaciones a esta
correlacién ocurren en una escala temporal de décadas y en una escala de tamafio de
decenas de metros, parece adecuado que las comparaciones interespecificas que se hagan
respecto a estas caracteristicas fisiolégicas sélo 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 andlisis de caracteristicas ecolégicas de
especies del género. En este trabajo los componentes fisiol6gicos se incorporaron de manera

mas bien indirecta, como-la tasa de asimilacién diaria (que incluye el resultado de la
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fotosintesis, la respiracién y la asimilacion y pérdida de minerales) y la tasa relativa de
crecimiento (mg/gpianta/dia). Aunque el sentido de las correlaciones entre caracteres
generadas a partir de los datos crudos no se modificé con los contrastes filogenéticamente
independientes, los autores no especifican si la intensidad de la interaccién se mantuvo.
Monson (1996) ha insistido en la necesidad de que la influencia ambiental en las
caracteristicas fisiolégicas se estandarice de alguna forma en los estudios comparativos con
plantas y en este rubro atin no se han realizado trabajos que realicen dicha estandarizacién
en el género Pinus.

Farjon (1996), sefiala que en las zonas tropicales, los dos factores que limitan mas el
crecimiento exitoso de las coniferas son la sequia y la competencia con arboles latifoliados.
Sin embargo, como se puede apreciar a partir de su amplio intervalo de distribucién
latitudinal y altitudinal, Pinus posee una amplitud de hébitats mayor que la de cualquier
otro miembro de la familia Pinaceae. Farjon (1996) también sefiala que de acuerdo a su
distribucién P. montezumae y P. pseudostrobus parecen ser mds tolerantes a la sequia, que
algunas otras especies de pinos que crecen en asociacién con especies latifoliadas. Esta
diversidad ambiental en el género, hace que la estandarizacién de la influencia ambiental y
el estudio de las propias correlaciones cardcter-ambiente adquiera una trascendencia mayor.

Para poder estudiar la historia evolutiva y la posible variacién ambiental de las
caracteristicas ecofisiolégicas, es necesario subsanar la carencia de datos y aumentar el
nimero de especies estudiadas. En ninguno de los estudios realizados hasta ahora se ha
revisado la relacién entre las caracteristicas fisiolégicas de los pinos y las relaciones
filogenéticas entre estos. Para poder distinguir si las relaciones filogenéticas influyen en las
caracteristicas fisiolégicas 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 MEXICO Y EL ESTUDIO DE LA ECOFISIOLOGIA DEL GENERO Pinus.

En la actualidad préacticamente no se posee informacién acerca de la fisiologia de las
especies de pinos mexicanos. La poca que se tiene proviene fundamentalmente de especies
cuyos rangos de distribucién 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 evolucién del
género Pinus. Por un lado el Eje Volcanico 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, comunmente llamados pinos blandos; y Pinus, llamados pinos
duros. En particular, en una zona cercana a Ixtlan, poblado ubicado en la Sierra de Judrez, al
noreste de Oaxaca se encuentra reportada la presencia de entre 6 y 9 especies de pinos en un
drea geografica relativamente pequefia (Tabla 1.1; Perry, 1991). El estudio de las especies de
pinos mexicanos en esta drea constituye una aproximacién inicial al conocimiento de las
caracteristicas fisiolégicas 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 vinculo entre
las relaciones evolutivas de estos drboles y sus caracteristicas fotosintéticas; pues, al crecer en
un 4rea muy reducida a casi la misma altitud y con un régimen de lluvias compartido, se
puede suponer que, de encontrarse diferencias en estas caracteristicas, estas no se deberian a
que estas especies enfrenten factores ambientales radicalmente distintos.

Un trabajo de este tipo también podria desarrollarse en una plantacién, incluso con
un mayor numero de especies, pero se correria el riesgo de que los fenémenos alli
observados fuesen solamente producto de la respuesta excepcional de los darboles
correspondientes mas bien a condiciones de estrés fisiolégico o bien de una exagerada
disponibilidad de recursos inexistente en las condiciones naturales en las que estas especies
han vivido, colonizado nuevos habitats, divergido y convergido en su distribucién espacial.

La importancia de estudiar a las especies en condiciones del medio compartidas es
particularmente notoria en el caso de la estimacién y cuantificacién de la inercia filogenética,
asi como en la evaluacién de la contribucién relativa de cada nivel jerdrquico de las
relaciones de parentesco entre las especies. Efectivamente, las diferentes relaciones de cada
organismo con su medio podrian tener efectos no controlados en la inercia o sefial
filogenética detectada (Blomberg y Garland, 2002). Los procesos de divergencia anteriores a

la colonoizacién del medio compartido podrian verse reflefjados en divergencias en las
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caracteristicas fisiolégicas, la cuales se mantendrian a pesar de que las especies compartan

dicho medio.
Tabla 1.1 Datos climdticos de las dreas de distribucion de 6 especies de pinos

que se encuentran en el drea de las Sierra de Judrez cercana a Capulalpan de
Méndez (Eguiluz, 1982; Perry, 1991)

Altitud Precipitacién Temperatura anual (°C)

Especies |minima [Mejores |Mixima |Minima [Media. |Maixima |Minima |Media. [Maixima

rodales buenos

rodales

P. 2000 2700 3200 700 950 1200 -5 15.3 35
ayacahuite
P. 500 1700 2250 700 1550 2400 %] 17.5 35
chiapensis
P. patula 1500 3100 600 1200 1600 -12 12.8 35
P. pringlei | 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 Judrez, Oaxaca -en un bosque en las cercanias de Capulalpan de
Méndez- dentro de una reserva forestal manejada por la Unién 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 especiacion; la diversidad de habitats en los
que se han desarrollado en distintos momentos de la historia; el amplio intervalo que han
mostrado las caracteristicas fisiolégicas del grupo, sobre todo si se considera el néimero
pequefio de especies estudiadas; asi como los avances en la reconstruccién de las relaciones
filogenéticas al interior del género Pinus; y finalmente, la posibilidad, producto de los
elementos anteriores, de generar informacién que permita analizar la relacién entre los pinos
y su ambiente, asi como el papel de la labilidad fenotipica entre las especies en esta relacion;

constituyen motivaciones mas que suficientes para analizar las caracteristicas.
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2. HIPOTESIS

Hipétesis de trabajo
1. Las caracteristicas fisiolégicas de especies de pinos que coexisten en un édrea reducida, con
condiciones ambientales similares, mostraran diferencias significativas estadisticamente
entre si.
2. Si se analizan las diferencias en las respuestas fisiolégicas dentro de una filogenia, se
encontrard que una parte de la variacion estara explicada por las relaciones filogenéticas que
guardan entre si las especies.

Hipétesis nula
1. Las caracteristicas fisiolégicas de los pinos que coexisten en una misma area, con
condiciones ambientales similares, no mostrardn diferencias significativas entre si.
2. Atn habiendo diferencias en la fisiologia de las especies, no habra correlacion con la

filogenia de éstas; la variacién en la fisiologia se distribuird azarosamente entre las especies.

3. OBJETIVOS

GENERALES
Discernir que parte de la variacién en caracteristicas fisiolégicas es explicada por las
relaciones filogenéticas y si existe algtin patrén en la distribucién de esta variacién dentro de
la filogenia.

PARTICULARES
Obtener datos de caracteristicas ecofisiolégicas de un grupo de pinos mexicanos. En
particular resulta de interés obtener datos correspondientes de la tasa fotosintética méxima,
la conductividad estomatica, la transpiracién, la eficiencia en el uso de agua, la respuesta
fotosintética a la luz (punto de compensacién, Fn en saturacién, Punto de Saturacién y
sensibilidad) y a la temperatura. También calcular el indice de area foliar especiifica (AFE)
para las especies estudiadas.
Analizar si existen diferencias significativas en estas caracteristicas ecofisiolégicas de un
grupo de especies de pinos que coexisten en un bosque cercano a Capulalpan.

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

un marcador neutro.



30
Utilizar las caracteristicas fisioldgicas y las distancias filogenéticas en anélisi de métodos

comparativos filogenéticos.
4. MATERIALES Y METODOS

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 Unién 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 vegetacién dominante en el sitio de estudio es un bosque de pino-encino
que se extiende a lo largo de una cafiada. El clima del lugar se ha establecido como
Templado-subhtiimedo Ciwiyw) v (SPP-INEGI, 1980), y de acuerdo al anélisis de las isoyectas
la precipitacién total anual es de 1200-1500 mm . Aunque no se dispone de datos especificos
de precipitacién y temperatura medias anuales del sitio de estudio, a partir de los datos
presentados en las cartas de clima y precipitacion media anual en las que se incluyen
mediciones de la estacion de Santiago Xiacui se puede suponer que la precipitaciéon media
anual es similar a la de la mencionada isoyecta.

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

Pinus ayacahuite Ehren. Pertenece a la Seccién Cembrae dentro del subgénero Strobus.
Es una especie arbérea que alcanza 40 metros de altura y didmetro de hasta 2 m. Presenta
corteza grisdcea y rugosa. La vaina no es persistente y los fasciculos agrupan 5 aciculas de
10 a 18 cm de largo, con bordes serrados de dientes muy espaciados. Los estomas sélo
estanpresentes en la superficie ventral, y presenta de 2 a 4 canales resiniferos externos. Los
conos son casi cilindricos 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 pedinculo, de 1 a 3 cm cae con el cono. Las escamas son delgadas y flexibles
de 5 a 7 cm de largo, con apdfisis alargadas con el dpice 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 montafiosa del sureste de

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

pequefias y es mucho mas comtn encontrarlo asociado a otros pinos como P. rudis, P. patula,

P. montezumae y P. chiapensis. El intervalo de distribucién altitudinal va de 2000 a 3200
msnunm, se le halla en diversos suelos bajo condiciones frescas y himedas (Perry, 1991).

¢ Eitio de estudio
x

| Capulalpam de Méndez

Figura 4-1. Ubicacién del sitio de estudio en la Sierra Norte de Oaxaca, Mex. (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 Secci6én Cembrae en el Subgénero
Strobus. Los arboles alcanzan 40 metros de alto con didmetros 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 fasciculos agrupan 5 aciculas de 6 a 12 cm de largo, 8 cm en
promedio. Los mérgenes de las aciculas son serrados con dientes muy pequefios y los
estomas estan presentes solamente en la parte ventral. Cada acicula presenta de 2 a 3 canales
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resiniferos externos y un solo haz vascular. Los conos femeninos son amarillo-cafés, de 10 a
15 cm de largo con pediinculos delgados de 25 a 35 mm de longitud; son casi cilindricos con
adelgazamiento hacia la punta y précticamente rectos. Son rédpidamente caducifolios y el
pediinculo 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 limite
norte de su distribucién se le localiza a unos kilémetros del Golfo de México, a altitudes tan
bajas como 500 msnmm. Su intervalo de distribuci6n altitudinal va de 500 a 2250 msnmm. Se
desarrolla en montafias con pendientes pronunciadas, en general en las laderas expuestas a
corrientes de aire hiimedo, formando pocas veces masas puras y mds cominmente 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-
himedos, con precipitaciones de entre 1500 y 3000 mm anuales.

Pinus oaxacana Mirov. Pertenece a la seccién Pseudostrobus, dentro del subgénero
Pinus. Son drboles de entre 25 y 40 m de altura y 1 m de didmetro con ramificacién
predominantemente horizontal. La corteza es gris-café, profundamente fisurada en los
arboles viejos, lisa en lo jévenes. Las aciculas son de 20 a 30 cm de largo, flexibles y en
fasciculos de 5, ocasionalmente 6, con vaina persistente que mide 25 mm o mas. Los
margenes de las aciculas son finamente serrados, los estomas se presentan en las superficies
ventral y dorsal, los canales resiniferos son 3, ocasionalmente 4, en disposicién media y cada
acicula tiene dos haces vasculares. Los conos femeninos son duros, de 12 a 14 cm de largo,
de ovoides a ovoides-alargados, asimétricos, con un pedtinculo 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 apéfisis presentan proyecciones pronunciadas desiguales, el umbo es largo y
erecto, con una pequefia espina decidua. Al reconocer esta especie seguimos el criterio de
Perry (1991), pues otros autores como Farjon y Styles (1997) ubican a esta especie como
sinénima de P. pseudostrobus var. apulcencis Mart.

Esta especie se distribuye del centro y sudeste de México hasta las montafias 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 calidos,
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 seccién Pseudostrobus en el
subgénero Pinus. Estos drboles alcanzan 30-40 metros de altura. La corteza es café obscura y
profundamente fisurada en los &rboles maduros. Las aciculas son flexibles, de
aproximadamente 0.7 a 0.9 mm de grosor y de 20 a 25 cm de largo, en fasciculos de 5, con
vainas perisistentes de 12 a 15 mm de largo. Los estomas estan presentes en las superficies
dorsal y ventral de las agujas, las células del endodermo se presentan engrosadas. Las
aciculas tienen mayormente 3 canales resiniferos 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 estan abiertos; son duros, color café claro, crecen
solos, en pares y en trios, presentan un pedinculo corto que permanece adherido al arbol
cuando el cono cae. Las escamas ovuliferas son delgadas y medianamente duras, la apofisis
es de ligeramente elevada a plana; el umbo es dorsal, pequefio, ocasionalmente deprimido,
nunca prominente y presenta una pequena espina decidua.

Aunque su distribucién abarca incluso las montafias del oeste de Guatemala, se trata
de una especie predominantemente mexicana, que se encuentra en los estados de Jalisco,
Colima, Michoacan, México, Morelos, Distrito Federal, Puebla, Hidalgo, Veracruz, Guerrero,
Oaxaca y Chiapas. Se distribuye en las montafas, entre 1600 y 3200 msnmm, con
precipitaciones pluviales de 800 a 1500 mm. En el drea de distribucién de P. pseudostrobus
son comunes las heladas de diciembre a enero en las partes mds 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. longepedunculata Loock. Pertenece a la seccién Serotinae del
subgénero Pinus. Es una especie arbérea de 20 a 35 m de altura con una copa irregularmente
redondeada, la corteza es profundamente fisurada, grisicea en la base y rojiza a partir de 3
0 4 metros de altura. Las aciculas son de 15 a 20 cm de largo, en fasciculos de 3-4,

ocasionalmente 5, con vaina persistente de 10 a 15 mm de largo. Los mdrgenes de las
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aciculas son finamente serrados, los estomas estdn en la superficie ventral y dorsal de las
agujas, éstas presentan 2 o 3 canales resiniferos medios, con uno de ellos ocasionalmente
interno; las paredes externas de las células endodérmicas estdn sélo ligeramente engrosadas.
Los conos femeninos son de largos ovalados a largos-cénicos, de 5 a 8 cm de largo, de2a 3
cm de ancho, ligeramente curvados, oblicuos, y de color café lustroso. Lo que distingue a la
variedad longepedunculata es que presenta un pedinculo de 6 a 12 mm de largo que
permanece unido al cono una vez que este cae, tiempo después de que las semillas han
caido. Las escamas ovuliferas son de unos 10 mm de ancho, con apdfisis 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 pequefia espina tempranamente
decidua.

Aunque las colectas que se tienen de esta variedad provienen solamente de Oaxaca y
Chiapas, su rango de distribucién no estd aun claramente definido; Perry (1991) ha
planteado que podria extenderse hasta Guatemala. La variedad longepedunculata crece de
1800 a 2800 msnmm y la precipitacién anual en la mayor parte de su distribucién va de 100
a 2000 mm, ocurriendo heladas invernales en las partes mds 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. ococarpa var. ochoterenai y, ocasionalmente, con
Liquidambar styraciflua.

Pinus pringlei Shaw. Esta especie se encuentra dentro de la seccién Serotiane del
Subgénero Pinus. Son érboles de hasta 25 m de altura con ramas de horizontales a
inclinadas, con corteza gruesa y dividida, color café grisceo en la base y rojiza en las partes
altas del tronco. Las aciculas son de 18 a 25 cm de largo y de 1 a 1.5 mm de ancho, en
fasciculos de 3 6 4 con vaina persistente y resinosa de 10 a 20 mm de largo; los méargenes de
las aciculas estan finamente serrados y los estomas se presentan en las superficies ventral y
dorsal. Presenta de 4 a 8 canales resiniferos, la mayoria internos, con 1 6 2 medios 0 1 6 2
septales, las paredes externas de las células endodérmicas no estdn engrosadas y, como
todos los miembros del subgénero Pinus, tiene dos haces fibrovasculares. Los conos
femeninos son de largos-ovalados a largos-conicos, de 5 a 8 cm de longitud, son asimétricos,

recurvados sobre un pediinculo duro y persistente; estos conos son de color verde-
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amarillento, persistentes, y se abren muy lentamente. Las escamas ovuliferas son duras y
aplanadas, con la apdfisis generalmente plana, aunque a veces es ligeramente elevada y
piramidal; el umbo es dorsal, cercano al centro, de aplanado a deprimido, con una pequenia

espina decidua.

La distribucién de P. pringlei se restringe a los estados de Michoacdn, 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 posicién y nimero
de los canales resiniferos, las caracteristicas del endodermo y de las escamas de los conos, se
constaté que se trata de esta especie y no de P. lawsoni, con la que a veces se confunde. La
precipitacion pluvial anual en su intervalo de distribucién va de 100 a 1500 mm, con una
temperatura media de 20 a 25 ° C de las épocas frias al verano, respectivamente. La altitud a
la que se distribuye va de 1500 a 2500 msnmm. Crece tanto en poblaciones monoespecificas
como mezclado con P. pseudostrobus, P. michoacana, P.douglasiana, P. maximinoi, P. oocarpa,
P. lawsoni, P. montezumae 'y P. patula var. longepedunculata.

Ya se ha dicho que las especies descritas se hallan enun area reducida. En la tabla 4-1
se incluyen los datos de localizacion geogréfica de las especies y la localidad en la que se

encuentran.

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

Especies estudiadas Localizacion geografica Sitio de estudio
P. oaxacana 17°19’ 25.8” latitud norte El Polvorin
P. pseudostrobus 96° 26" 20.9” longitud oeste
P. ayacahuite 17° 19" 28.4” latitud norte El Polvorin
96° 26" 20.1"” longitud oeste
P. chiapensis 17° 19’ 25.8" latitud norte. El Polvorin
96° 26’ 20.9" longitud norte
P. pringlei 17° 19’ 20.9” latitud norte El Polvorin
96° 26" 23.76" longitud oeste
P. patula 17° 18" 47.2” latitud norte, Camino al Polvorin
P. pringlei 96° 26" 24.5" longitud oeste
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4.2 ELEMENTOS METODOLOGICOS PARA EL ESTUDIO DE LA
FOTOSINTESIS EN PINOS
La morfologia de las aciculas de las coniferas genera una serie de necesidades especiales
para el estudio de la fotosintesis 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
estimacion del drea foliar involucrada en las mediciones, ya que esta no puede ser medida
directamente debido a la estructura de tres caras de las propias aciculas. Por otra parte, es
indispensable las cdmaras que se empleen en el proceso permitan calcular con precisién el
drea involucrada, preferentemente sin alterar la disposicion de las aciculas.
Disefio de las cdmaras de intercambio gaseoso

Se disefi6 un modelo de camara de intercambio gaseoso (Figura 4-2) en dos versiones
que buscan adecuarse a las necesidades especificas que plantea la forma de las aciculas para
la medicion, asi como para facilitar la realizacién de las mediciones en condiciones de
campo, que son menos previsibles que las de una plantacién.

Se tomaron en cuenta varios factores en el disefio de las cdmaras. Por un lado, es
necesario que las aciculas conserven su forma natural y que la disposicién general de los
fasciculos se modifique lo menos posible para no alterar artificialmente las tasas
fotosintéticas (Victor L. Barradas, comunicacién personal; Carter y Smith, 1985; Linder y
Troeng, 1980). Por otro lado, se tomé en cuenta, para la duracién de cada medicién el tiempo
que se lleva la sustitucién del aire contenido dentro de la cdmara, que ocurre en funcién del
flujo creado por un analizador de gases por rayos infrarrojos (en este caso, marca CID
modelo CI-301 PS) al cual se conecté la cdmara. El analizador de gases que se empleé posee
una capacidad de flujo de aproximadamente 800 ml por minuto.

Para que las mediciones sean comparables entre si, es necesario que éstas se realicen
dentro de un intervalo de tiempo reducido. Por ello el tamario de las cdmaras se limité de
modo tal que, procurando evitar alterar la disposicién de las aciculas, se lograse mantener
una capacidad interna que permitiera realizar las mediciones en un tiempo razonable.

El disefio (Figura 4-2) consiste basicamente en un cilindro con dimensiones internas

de 5 centimetros de didmetro por 28 de largo, fabricado de acrilico de 5 mm de espesor y
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dividido longitudinalmente por la mitad de tal suerte que es posible abrirlo para introducir
las hojas. Esta cdmara sirve para realizar las mediciones en las especies que presentan las
aciculas mds 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 medicién diferencial de un minuto (30 segundos de anélisis del aire
de fuera de la cdmara y 30 segundos de andlisis del aire que sale de la cdmara). Se disefi6 un
cilindro similar pero con una longitud de 14 centimetros para realizar las mediciones en las

especies de aciculas més cortas como P. chiapensis y P. ayacahuite.

Figura 4-2. Diseiio de las cAmaras de intercambio gaseoso. Las entradas en las que
se colocaron los ventiladores fueron selladas con pegamento par acrilico.

En ambos casos, en uno de los extremos de la cdmara se encuentra una perforacion de
2.5 cm. de didmetro para permitir que los fasciculos se introduzcan en la cdmara sin
necesidad de colocar las aciculas en un solo plano. Para reducir la posibilidad de que el aire
externo influyese las mediciones, se afiadié a ambas mitades de cada cdmara una capa de
espuma de poliuretano que permite amoldar las dimensiones de la entrada a las de un

fasciculo. En el caso de la cimara de mayor tamafio se adaptaron dos ventiladores de
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procesadores de computadora para generar un flujo turbulento al interior de la camara que
garantice la confiabilidad de las mediciones. En el caso de la cimara pequeifia, se instal6 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 camaras cuentan con un sistema de bisagras y resortes que permite abrirlas y
cerrarlas herméticamente con la ayuda de un recubrimiento de tesamol que se colocé en los
bordes. Estas camaras fueron construidas en el Taller de Mecéanica del Centro de
Instrumentos de ]a UNAM.

Figura 4-3 Fotografia de medicion de tasa fotosintética en P. patula

Determinacion de la relacion peso-irea acicular para las especies estudiadas.

Se obtuvieron muestras del follaje de las especies a estudiar del Pinetum Maximino
Martinez de la Universidad Aut6noma de Chapingo, exceptuando Pinus chiapensis y Pinus
pringlei. De estas dos tltimas especies se obtuvieron muestras de follaje en la propia
localidad de Capulalpan, determinindose la relacién peso-drea acicular después de la
realizacion de las mediciones en campo siguiendo el mismo procedimiento que para el resto

de las especies, el cual se describe a continuacion.
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Tras observar cortes transversales de las aciculas se constaté que la base de los
fasciculos describe una forma practicamente circular y que la base de cada acicula es
definida por tres lados: dos lados rectos, cada uno equivalente al radio del circulo definido
por el fasciculo; y un lado curvo, equivalente a una fraccion del perimetro del circulo.

Para establecer un mecanismo sencillo de estimacion del 4rea de las aciculas
contenidas dentro de las cdmaras de intercambio gaseoso, se utiliz6 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 Hernandez (1986) en lo referente a establecer
una correlacién peso-drea, aspecto muy empleado en estudios relacionados con la
explotacion forestal y considerado como vélido en estudios de ecofisiologia basica (Victor
Barradas, com. pers.).

El tamafio de la muestra de aciculas necesarias para establecer la relacién entre el
peso y el drea se determiné mediante el andlisis de la variacién en la media acumulada de la
longitud de las aciculas, al ser esta altima un factor determinante en el drea de las mismas.

Para todas las especies se encontré que la media acumulada se estabilizaba con una
variacion menor a 5% a partir de tamanos de muestra de alrededor de 10 aciculas.

Para cada especie, se midi6 la longitud total y el peso de diferentes grupos de aciculas
progresivamente mds grandes (1, 2, 3, ..., 20). De cada grupo de aciculas, se seleccioné 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 perimetro con
precision a partir de la medicién de los lados rectos equivalentes al radio del fasciculo. De
este modo se calculé el drea total de cada agrupacion.

Por dltimo se ajusté un modelo de regresién lineal simple peso-drea acicular para
cada especie, resultando en todos los casos valores de r superiores a 0.9 (Figura 4-3, A-E).

Esta correlacién lineal fue 1til para calcular el drea foliar incluida en las mediciones,
pero adicionalmente, la pendiente de estas regresiones constituye un indice llamado
Proporcién de Area Foliar (LAR por sus siglas en inglés) el cual ha sido empleado en
comparaciones interespecificas y ha demostrado ser ttil al realizar inferencias de las

caracteristicas ecolégicas de las especies (Grottkop, Rejmanek y Rost 2002).
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Figura 4-3. Regresiones lineales entre el peso hiimedo y el drea acicular; (A) P. oaxacana , (B)
P. pseudostrobus, (C) P. pringlei, (D) P. patula, (E) P. ayacahuite, (F) P. chiapensis. gl = 13 p
<0.025.

4.3 DISENO OBSERVACIONAL Y METODOLOG{A DE CAMPO
Los estudios ecofisiolégicos basicos en torno a las tasas fotosintéticas suelen incluir tamafios
muestrales de 3 6 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 correlacién entre la capacidad
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fotosintética (Amax) y el nitrégeno foliar en distintas especies de coniferas y de
angiospermas.

En este trabajo el tamano muestral ha quedado limitado, mas que por la separacion
entre los individuos, por la dificultad para encontrar arboles juveniles o con las ramas lo
suficientemente bajas para permitir su manipulacién. Se estudi6 a dos individuos de cada
especie, salvo en el caso de P. ayacahuite en el que sélo se localizé a un individuo con ramas
bajas en el drea de estudio. Cada arbol incluido, se halla separado por una distancia no
mayor a 120 metros del drbol més 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 asimilacién de CO2 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 cdmara volumétrica para el porémetro
de estado estable que se empleé no permitié obtener datos confiables de la transpiracién
foliar ni de la conductividad estomatica por lo que estos datos no se presentan en la seccién
de resultados. La metodologia usada para medir la tasa de asimilacién de CO; es la que se
describe mds adelante.

Entre el 23 y el 26 de mayo de 2002 se realizé otra serie de mediciones siguiendo el
patrdn descrito a continuacién, incorporando mediciones de dos individuos de P. patula, y
midiendo la humedad relativa del aire junto con las demds variables. También se realizaron
mediciones de un individuo adicional de P. pseudostrobus y de P. oaxacana.

Se tomaron los datos correspondientes a la asimilacién de CO: en partes por millén,
temperatura ambiental (Ta), intensidad de la radiacién fotosintéticamente activa (RFA),
humedad relativa del aire (HR), resistencia estomdtica (inverso de la conductividad) y
transpiracién foliar (TRP), para dos ramas de cada individuo, cada dos horas hasta
completar cuatro mediciones por dia; a partir de estos datos se calcularon las variables
seftaladas en la seccion de objetivos. De cada rama se empled una porcién de follaje para la
medicién de la asimilaciéon de COz y, simultineamente, otra porcién proporcioné el resto de

los datos. Algunos dias las mediciones se iniciaron hasta después de las 11 del dia debido a
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las lluvias, pues la humedad afectaria los datos recabados, particularmente los referentes a
conductividad y a transpiracion.

En cada individuo se sefialé la porcién de follaje involucrada en la medicién de la
asimilacién de CO», de modo que la cantidad de aciculas involucradas se mantuviese
constante. Al final del dia, las aciculas empleadas fueron cortadas y guardadas para el
posterior célculo del drea foliar contenida en la cdmara 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 disefi6 y construyé la cdmara de intercambio
§aseoso.

Los datos del resto de las variables fueron tomados utilizando un porémetro de
estado estable LI-COR mod LI-1600. En esta segunda serie de mediciones, se llevé una
cdmara volumétrica al campo, que permite conocer el drea involucrada en las mediciones de
cada especie. Estos datos fueron empleados en los andlisis posteriores y son los que se
presentan en la seccién de resultados.

El célculo de la tasa fotosintética (Fn) se realiz6 siguiendo la ecuacién contenida en el

manual del analizador de gases CID modelo CI-301 PS:

Fn (pmol CO; ecm? s1)=(ml correspondientes al flujo de aire/60)* (273 /(273 + Temperatura ambiental
°C)) * (0.735/Presion atmosférica Ba)* (1/22.41)*(10000/ 4rea foliar cm?)

Caja 4-1. La tasa fotosintética neta y la asimilacion neta de CO:.

La tasa fotosintética sélo es medible de manera indirecta, a través de la tasa de asimilacién neta de CO; por
parte de las plantas. Los analizadores de gases por rayos infrarrojos miden el cambio en la concentracion de
CO); en el aire como resultado de la absorcion 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 CO, liberado y el CO; absorbido por la planta.

Se puede suponer que el CO; absorbido por las hojas es finalmente destinado a la fotosintesis, por lo que en
sentido amplio, la medicién de la tasa de asimilacion de CO, es equivalente a la tasa fotosintética neta (Fy)
salvo en casos en los que contaminantes como el diéxido de azufre o el ozono afectan el funcionamiento de
las enzimas relacionadas con el proceso de carboxilacién.

T?nto la tasa fotosintética como la tasa de asimilacién de CO, se pueden expresar como un flujo en pmol m™
§°,
Los datos de tasa fotosintética neta en pinos que se han reportado se han basado en la medicion de la tasa de
aismilacion neta de CO, pero se reportan como Fy (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 (Fy) y tasa fotosintética maxima (Fmax) para resaltar su homologia 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 asimilaci6n neta de CO,.
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El inverso de la resistencia estomatica es igual conductividad estomatica (g;), y a
partir de las mediciones hechas en el campo se obtuvo en términos de un flujo en mg cm2s-1.
Se calcul6 la conductividad estomitica gs en términos de mmol m2 s a partir de los

datos en mg cm?2s7, de acuerdo con la ecuacién presentada por Barradas (1994):
s (mmol m?s)= (gs mg cm2s71) * (273/Ta+273) * (P/101.3) * 0.446

Donde Ta es la temperatura ambiental en °C y P es la presién atmosférica en kPa. Esta
conversion es necesaria para tener la conductividad estomatica en una medida de cantidad
de moléculas de gas por unindad de drea por unidad de tiempo que sea comparable con

otros flujos como la tasa de asimilacién de COs.

Datos fisiolégicos de Picea abies

Los métodos comparativos filogenéticos requieren de contar con una reconstruccién
de las relaciones filogenéticas del grupo estudiado. La reconstruccién de dichas relaciones
requiere de un grupo externo. La confiabilidad de los resultados de los métodos
comparativos se incrementa si se cuenta con informacién acerca de las carcatreisticas
fenotipicas de uno o mas grupos externos relacionados con las OTU’s estudiadas.

Algunas de las caracteristicas fisioldgicas 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
caracteristicas como el punto de compensacién (Niinemets, comunicacién personal). Se
utilizaron datos de las caracteristicas fisioldgicas 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 geograficamente distante y que
se desenvuelve en un entorno diferente al de la localidad estudiada, se eligié como grupo
externo para realizar los andlisis de método comparativo, por la disponibilidad de
secuencias comparables entre las especies de pinos estudiadas y esta. De manera mds
trascendente, P. abies, es una especie filogenéticamente mds cercana al género Pinus que

cualquiera de las especies de coniferas que encontramos en Capulalpan de Méndez.
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4.4 ANALISIS ESTADISTICOS

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 efectud un andlisis de varianza de la temperatura y la intensidad de la radiacién
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 efectué una prueba de rango multiple de diferencias minimas 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 aplicé para comparar las tasas fotosintéticas
maximas entre las diferentes especies, buscando incrementar el grado de detalle del andlisis
y aumentar en la medida de lo posible la claridad con la que se distinguen las diferencias
entre las especies, pues dada la enorme variacién que presenté la fotosintesis durante el dia,
comparar solamente las medias de la tasa fotosintética podria ocultar las diferencias entre
algunas especies.

Con el objetivo de conseguir un nivel de comparacién mas detallado, se trato de
generar, hasta donde fue posible, un modelo para describir la variaciéon de la tasa
fotosintética de cada especie a lo largo del dia. Se realizaron andlisis de ajuste de modelos de
curvas mediante el programa Table Curve 2d v3.0 (Jandel Scientific), facilitado por el
laboratorio de Ecofisiologia de la UNAM, con 300 ensayos de ajuste.

En este marco se efectuaron andlisis de factores por extraccion de componentes
principales para agrupar las variables relacionadas con las fotosintesis, en grupos
ortogonales de determinantes de la respuesta fotosintética en cada especie mediante la
aproximacién de rotacién maximizante de la varianza (varimax); la aproximacion de rotacion
por varimax busca maximizar la varianza en las columnas de datos al extraer los factores
ortogonales para incrementar el rigor estadistico del proceso de extraccién (Sokal y Rohlf,

2000). Hecho esto, se emplearon analisis de regresién muiltiple con el objeto distinguir el
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factor explicativo de la mayor de la variacién de la tasa fotosintética para cada especie. El
mismo andlisis se realiz6 para distinguir el factor explicativo de la mayor parte de la
variacion para todas las especies.

Se ajusté un modelo hiperbélico para describir la variacién de la tasa fotosintética en
funcion de la intensidad de la radiacion fotosintéticamente activa (RFA) para cada especie,
empleando el programa Table Curve 2d v.30. La ecuacién de hipérbola, para cada especie, a
partir de la cual el modelo en el programa fue de la forma:

y=(ax+b)/(c+x)

A partir de este modelo se calculé el punto de compensacion (Imin), el punto de

saturacién (Imax), la tasa fotosintética en el punto de saturacion (Fsa), y la eficiencia en la

asimilacién de fotones ().

4.5 ESTIMACION DE LA DISTANCIA FILOGENETICA 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 Biol6gicas, Universidad Auténoma 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 (ntimero de acceso: ABO-
19862).

La secuencias se alinearon utilizando el programa Se-Al v2.0a4 (Rambaut, 2002),
identificindose un fragmento comparable de 1600 pb del intrén 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 decidié continuar trabajando con este marcador pues resulté el mas
variable de los marcadores interespecificos disponibles para pinos (David Gernandt,
comunicacién personal), con la excepcién del gene Rbcl (que codifica oara la Ribulosa 1, 5-
bisfosfato carbozilasa-oxigenasa), el que se descarté debido al riesgo de que se encuentre
directamente relacionado con los caracteres funcionales que se analizaron dentro de la

filogenia es mayor.



46

El criterio de médxima verosimilitud (LRT) fue usado para seleccionar el modelo de
sustitucién nucleotidica 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 constrccién inicial que agrupa a P.
pseudostrobus y P. oaxacana. Esta constriccion esta sustentada en otra reconstruccién realizada
mediante analisis 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 estadistico de las ramas se obtuvo mediante anélisis de
bootstrap (1000 répilcas) y se obtuvieron estimados de distancia de acuerdo con el modelo

F81+y. Estos resultados fueron usados en los posteriores analsis comparativos.

4.6 ANALISIS COMPARATIVOS FILOGENETICOS

Se buscé tener en primer lugar, una reconstruccién de los posibles estados ancestrales
de los caracteres estudiados para entonces poder evaluar los cambios en dichos caracteres y
el componente filogenético de la variacion fenotipica observada.

Se realiz6 una serie de andlisis 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 reconstruccién de estados ancestrales fue realizada bajo dos modelos de
evolucion fenotipica, el lineal o por movimiento Browniano y el exponenecial. En el modleo
de evolucién exponencial se supone una una restriccién inicial al cambio en las
caracteristicas fenotipicas, a través de un parametro que se incorpora en el modelo
modificando la media ponderada en la que se basa el modelo de evolucién lineal, dicho
pardmetro va de 0 a 1. Mientras el pardmetro sea mas cercano a 0, el estimado diferira menos
del modelo de evolucion lineal (Martins, 2001; Martins,1996), para el cual el valor de este
parametro, llamado de “intensidad de la fuerza restrictiva” es igual a cero. En sentido
amplio, este parametro es una forma de incorporar el efecto de fenémenos como la seleccién
estabilizadora o restricciones filogenéticas a la variacién, que podrian restringir el intervalo

en el que pueden cambiar los valores fenotipicos en los nodos mds basales.
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Asimismo, se estim¢ la inercia filogenética en los caracteres utilizando el Modelo de
Autocorrelaciéon 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 descarté la estimacién
del componente filogenético de los valores fenotipicos mediante el modelo mezclado de
Lynch (1991) debido a que existen varios problemas para implementar su calculo correcto y
el software mejor optimizado hasta el momento para calcular los estadisticos de méxima
verosimilitud del modelo, COMPARE, comienza a presentar errores en este cdlculo a partir

de la inclusién 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 entrafias de la
tierra, recolectar sus restos y reunir en un dnico cuerpo de
prueba todos los indicios de los cambios fisicos que nos
permiten retroceder hasta las diferentes épocas de la
naturaleza. Esta es la tinica manera de fijar puntos en la
inmensidad del espacio, y de colocar un determinado nitmero
de hitos en la ruta eterna del tiempo.”

Louis Leclerc Conde de Buffon. “Des époques de la nature”

5. RESULTADOS

5.1. TASA FOTOSINTETICA
A partir del calculo de la tasa fotosintética neta para cada medicién realizada, fue posible
obtener un estimado de la tasa fotosintética maxima (Fmax) al promediarse las tasas
fotosintéticas mas altas para cada especie. Lo mismo se hizo en el caso conductividad
estomdtica maxima (gsmax), cuyos valores se incluyen junto a los de Fuax en la Tabla 5-1
para facilitar su comparacion. Los datos precisos de la variacién de la tasa fotosintética a lo
largo del dia se incluyen en el Apéndice 1.

Exceptuando a P. pseudostrobus, se observaron menores fotosintesis maximas 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 permitié 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 permitié ajustar una sola curva de respuesta para cada especie como se
explicard posteriormente.

Las variables ambientales medidas no mostraron diferencias significativas de un dia
de medicién a otro, pero la temperatura ambiental registrada fue significativamente mas 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 observé un grado de sequia 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 gs 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.



49

Tabla 5-1 Comparacién de la tasa fotosintética maxima (Fyax) y de
conductividad estomatica maxima (g,nax). 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 Fuax (umolm®s™) | gayax (mmol m?s™)
Pinus aristata (1) 4.8 127.9
P. densiflora (2) 16 130
P. ponderosa (1) 12.8 188
P. pondeorsa (3) 7-8 98
P. ponderosa (1) 3-4 -
P. radiata (1) 14.2 378
P. strobus (1) 8 80
P. sylvestris (4) 244 -
P. sylvestris (5) 17 -
P. sylvestris (1) 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) 59 -
P. ayacahuite (7, mayo 2002) 1.03 15.9
P. pringlei (7, febrero 2001) 6.6 -
P. pringlei (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

Analisis de la variacion para la fotosintesis y variables relacionadas.

Como ya se ha sefialado, las mediciones de la conductividad estomatica y de transpiracién
foliar realizadas en Febrero de 2001 se hicieron con una camara para hojas planas. . Al mismo tiempo,
en esa primera serie no se incluyeron arboles 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 estadisticamente significativas (p<0.05) en las variables
de respuesta exhibidas por las ramas de un mismo individuo, con la excepcién de la tasa
fotosintética (Fn) para uno de los individuos de P. pseudostrobus. Para esta variable las ramas
de P. pseudostrobus difirieron significativamente entre si (T= 4.845940609, p= 0.00469). En el

resto de las variables, la prueba de Mann-Wittney no revel6 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 repiti6 la
misma tendencia general. Es decir, las variables de respuesta mostradas por los individuos
de una misma especie no presentaron diferencias significativas entre si en casi todos los
casos. Sin embargo, en el caso de la transpiracién y de la conductividad estomatica 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 fisiolégicas 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 estadisticamente significativas en la humedad relativa
del aire circundante entre las diferentes especies. Los intervalos de temperatura y de
intensidad de la radiacién 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 andlisis comparativos filogenéticos para evaluar la
posible correlacién de éstas con los rasgos fisiolégicos.

Tabla 5-2. Comparacién de las condiciones ambientales de temperatura (Ta),
radiacion 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 la

humedad relativa del aire no se encontraron diferencias significativas por lo que las
especies no se agrupan por separado.

Ta RFA HR
Fsgo 2.9760077 3.029603243 1.21880579
Nivel de significancia 0.0157 0.0143 0.307
Grupos homogéneos 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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Analisis de varianza de las variables fisiologicas

Mediante el ANOVA se encontraron diferencias estadisticamente significativas en las
variables fisiolégicas medidas en las diferentes especies a excepcion de la
evapotranspiracion (TRP). Las pruebas de rango muiltiple (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 variacién de la
tasa fotosintética (Fn) a lo largo del dia de las especies estudiadas resultando formados tres
grupos homogeéneos (Tabla 5-3 A). En estos grupos, P. patula y P. pringlei forman un par con
Fn estadisticamente iguales; P. pseudostrobus, P. oaxacana y P. ayacahuite forman un grupo
homogéneo en cuanto a sus Fn medias; por ultimo, P. ayacahuite y P. chiapensis, conforman
otro cuyas tasas fotosintéticas no muestran diferencias estadisticamente significativas.

La variacion en la conductividad estomética (gs) también mostré diferencias
estadisticamente 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 estadisticamente significativas entre las especies, aunque sélo 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 estadisticamente significativas
varfan de una variable fisiolégica a otra. La conductividad estomdtica es una variable que
incide en la Fy debido a que incide entre otras cosas en la concentracion intracelular de CO;
(Niinemets, 2000; Niinemets, 1997), sin embargo, aunque las especies difirieron tanto en la
tasa fotosintética como en la conductividad estomatica, los grupos de especies que se

diferencian entre si no son los mismos.



52

Tabla 5-3. Resultados de las pruebas de ANOVA para las variables fisiologicas.
Se observa que las diferencias existen entre diferentes especies dependiendo de las
variables analizadas; tasa fotosintética neta (Fy), conductividad estomdtica (g)
transpiracion foliar (TRP) y eficiencia en el uso de agua (WUE). En este analisis se
incorpord todos los valores registrados para cada caracteristica fisiolégica.

A) Fy

Grupos homogéneos

Fs, B9 10.142
p=10.00001 P. patula

P. pringlei

P. pseudostrobus
P. oaxacana

P. ayacahuite

P. chiapensis X

bl

o

B) g5

Grupos homogéneos

[2=]
("]

F. 5, 89— 2.403
p=0.043 P. ayacahuite

P. chiapensis

P. patula

P. oaxacana

P. pseudostrobus

P. pringlei

=

P

i

C) TRP

Grupos homogéneos

Fs 5= 1.421
p=0.2243 P. ayacahuite

P. chiapensis

P. patula

P. oaxacana

P. pseudostrobus
P. pringlei

P K —

D) WUE

Grupos homogéneos

L]

Fs. g9 2967
p= 0.0159 P. pringlei

P. patula

P. pseudostrobus
P. oaxacana

P. chiapensis

P. ayacahuite

P —

o4 e X

Andlisis de la varianza para fotosintesis y
conductividad estomitica mdximas
Al analizar la fotosintesis maxima (Fmax) también se encontraron diferencias altamente

significativas entre las distintas especies (Fs, gs= 7.94, p<0.00005). Sin embargo, la prueba de
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LSD para Fmax no arroj6 un mayor detalle en los grupos homogéneos (Tabla 5-4), en
comparacién con el andlisis de los datos de la fotosintesis a lo largo del dia. Los grupos
homogéneos que se formaron son diferentes de los formados al analizar el intervalo de
variacién de Fn durante el dia.

Cabe sefialar que P. chiapensis presenta una Fyax 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 extraidos mediante la prueba LSD conformados en
funcion de la tasa fotosintética maxima mostrada por cada especie.

Funax media 1 2 3
P. patula -6.406 X
P. pringlei 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 estomatica maxima, contrariamente a lo que se
esperaba, no se detectaron diferencias estadisticamente significativas entre las diferentes
especies (Fs,1s= 1.905, p= 0.143), por lo que no se realizaron pruebas de rango muiltiple para
esta variable.

Es importante sefialar que la temperatura asociada a Fmax para cada especie, fue mas
baja que la temperatura maxima registrada durante las mediciones y mayor que la
temperatura mas baja. Esto hace suponer que Fmax no habria 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 fotosintesis

Los andlisis de factores para cada especie permitieron identificar las variables medidas que
presentan interacciones. La extraccion de los factores se realizé usando el método de
componentes principales con rotacién varimax (Sokal y Rohlf, 2000) con el objeto de
maximizar las varianzas e incrementar asi la rigurosidad con la que se establecié la

significancia de las interacciones entre los factores. En estos analisis se incorpor6 la hora del
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dia en la que se realiz6 la medicién y la intensidad de la RFA por separado para tratar de
controlar posibles efectos de la ubicacion de los drboles, pues el angulo de incidencia de la
luz varia con la hora del dia. Se encontré una gran heterogeneidad en la interaccién entre
variables para cada especie, aunque se detecté una interaccién entre gs y TRP para las 6

especies (ver Tabla 5-5), lo cual es razonable, pues la mayor parte de la transpiracién foliar se

da a través de los estomas (Palladry, et al., 1995). En este andlisis no se sometié a evaluacién
de significancia estadistica los porcentajes de la varianza explicada por cada grupo de
interaccion.

Mediante este andlisis se identifico para el caso de P. oaxacana dos factores
ortogonales, uno agrupando Fu, la temperatura y WUE y otra interaccién en la variacién de
gs y TRP. Para P. pseudostrobus , especie cercanamente emparentada con P. oaxacana, se
identificaron 4 grupos de interaccién: i) humedad relativa, temperatura y hora de la
medicién; ii) gs y TRP; iii) Fn y WUE; iv) la intensidad de RFA fue extraida como un factor
por separado.

En el caso de P. pringlei, ademés del componente TRP-gs, se identificé otro factor en el
que quedaron incluidos Fn, la hora de la medicién, la temperatura y la humedad relativa del
aire. En P. patula la hora de la realizacién de las mediciones, la intensidad de RFA, la
temperatura y WUE fueron agrupables en un factor ortogonal; por otra parte, TRP y g
volvieron a conformar un componente.

En P. ayacahuite, la interaccién entre gs, TRP y RFA resulté significativa, otro factor
fue conformado por la tasa fotosintética y WUE, el tercer factor extraido fue la interaccién 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 interaccién significativa; el primer factor
extraido es el de la temperatura, la humedad relativa del aire y la RFA; TRP y g5; WUE y Fn
son ofro componente y, por tltimo, se extrajo la hora de las mediciones como un

componente ortogonal mas.



Tabla 5-5. Factores extraidos mediante anilisis de componentes principales. Se
revisé la posible interaccién incluyendo todas las variables ambientales y fisiologicas
medidas. hora a la que se realiz6 la medicién (Hora), tasa fotosintética neta (Fy), T
°C , humedad relativa del aire (HR), radiacién fotosintéticamente activa (RFA),
evapotranspiracion (TRP) y eficiencia en el uso de agua (WUE). Los porcentajes de
la varianza explicada no son sometidos aqui a la evaluaciéon de su significancia
estadistica (ver Tabla 5-7). Los factores extraidos para cada especie se distinguen con

niimeros sobre sus respectivas columnas.
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P P. pseudostrobus P : : B P. ayacahuite | P. chiapensis
oaxacana pringlei | patula
1 2 1 2 3 4 1 2 1 2 1 2 3 1 2 3 4
Hora X X X X
Fn X X X X X
T X X X X X1 X
HR X X X]1X
RFA X X X X
TRP X X X X X X
_8 X X X XX X
WUE X X X X X X
Varianza
explicada | 39 | 30 | 29 | 27 | 20 | 15|48 | 27 |47 |31 |41 |29 (2429|2523 |15
(%)

El hecho de que para cada especie se encuentren diferentes cantidades de factores

que agrupan a las variables fisioldgicas y del medio estd relacionado con que el grado de

interaccion entre estos varia para las diferentes especies.

Se realizé también el andlisis de factores incluyendo todas las mediciones sin tomar

en cuenta la especie de la que provenian, con el objetivo de posteriormente revisar que parte

de la variacién en la tasa fotosintética es explicada por las diferentes variables. Estas

variables ambientales y de intercambio gaseoso fueron agrupadas por el anilisis de factores

en tres grupos (Tabla 5-6). En este nivel de andlisis, g y TRP también mostraron una

interaccién significativa y conformaron un solo factor; los otros dos componentes extraidos

incluyeron Fy, la humedad relativa del aire y WUE; y por otra parte la RFA.
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Tabla 5-6. Factores extraidos mediante anilisis de componentes principales para
la tasas fotosintética sin distincion de especies.

Factores

Variables 1 2 3
Hora
Fy X
T C
HR X
RFA X
TRP X
Bs X
WUE X
Varianza
explicada 30 25 20
(%)

Andlisis de regresién muiltiple

Ubicados los grupos de variables ortogonales, se tomé una variable de cada grupo

para cada especie y se realizaron andlisis de regresion muiltiple con Fn como variable
dependiente. Estos permitieron evaluar el porcentaje de la variacién en la tasa fotosintética
explicado por cada uno de esos grupos ortogonales. Con el fin de evitar redundancia en el
analisis, WUE no se incluy6 en la regresién muiltiple cuando Fn se habia agrupado ésta en un
solo factor ortogonal.

Sélo se encontré significancia estadistica en los porcentajes de la variacion explicados
en 3 de las 6 especies analizadas. Para estas tres especies (P. oaxacana, P. pringlei y P. patula)
se encontré 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 regresién lineal multiple dio un valor significativo de
coeficiente beta para el grupo de variables que incluye la evapotranspiracién (TRP) y la
conductividad estomadtica (gs). En esta tltima especie la temperatura explica el 52% de la
variacién en la tasa fotosintética, mientras que el conjunto TRP-gs explicaria el 53% de la
variacion, pero la pendiente de la regresion es negativa.

En P. pringlei el factor que incluye a la temperatura explicé la mayor parte de la
variacion en Fn, con un coeficiente beta de 0.66. Este grupo de variables incluye, ademads de

la temperatura, a la humedad relativa y la hora del dia a la que se tomé la medicién.



57

Tabla 5-7. Factores explicativos de la Fy obtenidos por regresion lineal miltiple.
En la columna de los factores explicativos se incluyen los grupos de variables para los
que el analisis de factores detectd una interaccion significativa, se indica en primer
término la variable del grupo en la que se basé el analisis de regresion muiltiple. En
cada caso se incluye la significancia estadistica p de cada factor explicativo de Fy.

Factores Coeficiente n*) i
explicativos de Fy Beta

P. oaxacana T°C 0.528 2.541 0.018
TRP-g; 0.025 0.119 0.906
P. pringlei T °C-HR-hora 0.665 2,993 0.013
TRP-g; 0.212 0.953 0.363
P. patula T °C-RFA-hora 0.528 2.647 0.023
TRP-g, -0.532 -2.668 0.022
P. pseudostrobus | T °C-HR-hora -0.156 -0.577 0.574
TRP-g -0.024 -0.090 0.930
RFA -0.250 -0.933 0.368
P. ayacahuite T°C-HR -0.062 -0.124 0.907
TRP-g; -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-g; -0.143 -0.496 0.629

(*) Los grados de libertad para el estadistico T para cada especie son: P. oaxacana
gl= 24, P. patula gl=9, P. pringlei g1=9, P. pseudostrobus gl=13, P. ayacahuite gl=5,
P. chiapensis gl=12.

En el resto de las especies ninguno de los grupos de variables incluidos en el analisis
resultd estadisticamente significativo para la explicacién lineal de la varianza en Fn.
Tampoco resulté estadisticamente significativa la reduccién conjunta en la variacién total de
la variable dependiente debida a las variables independientes.

Al realizarse el andlisis de regresion miiltiple general, incluyendo todas las
mediciones realizadas independientemente la especie de la que provenian, la humedad
relativa del aire (HR) resultd ser el tinico factor que explicé significativamente un porcentaje
de la variacion total en Fy, el coeficiente beta fue de —0.52 (Tn= -5.733, p= 1.27x 107). Los

otros dos componentes extraidos de todas las mediciones, RFA y TRP-gs, no mostraron

significancia estadistica como factores explicativos de la variacién de F.
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Estimacién de la fijacion total diaria de CO;

No se logré ajustar un modelo de forma estadisticamente significativa para ninguna
de las especies estudiadas ni siquiera incluyendo los datos de las dos salidas al campo. Esto
se debi6, en parte al escaso niimero de réplicas para las mediciones de cada hora del dia, de
cada dia, y al amplio intervalo de variacién en las condiciones ambientales de una hora de
medicion a otra. Adicionalmente los datos de este estudio se realizaron en apenas 5 dias, es
decir, el nimero de réplicas por dia es muy pequefio.

Respuesta fotosintética a la luz

La respuesta de la tasa fotosintética a la intensidad de la radiacién fotosintéticamente
activa (RFA), se ajusté a un modelo hiperbélico de forma estadisticamente significativa para
todas las especies estudiadas, con la excepcién de P. ayacahuite, especie para la que esta
relacién no resulté 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 andlisis se observé que
las curvas de respuesta a la luz de las dos fechas de medicién fueron similares, por lo que
analizarlas juntas increment6 la significancia de las ecuaciones.

Se eliminaron algunas mediciones andmalas que se alejaban de las ecuaciones
obtenidas mediante el programa Table Curve 2d v3.0 (Jandel Scientific; Figura 5-1), lo cual se
penalizé con la pérdida de grados de libertad y un incremento en el error estindar de cada
uno de los pardmetros de la ecuacién. Los grados de libertad correspondientes a cada
especie variaron debido a que la cantidad total de datos acumulados y de datos anémalos
excluidos del ajuste para cada especie fue diferente.

El ajuste de estas ecuaciones permitid obtener estimaciones de caracteristicas
fisiolégicas importantes. Los valores estimados para el punto de compensacién variaron de
una RFA de 25.7 pmol m2 s1 estimada para P. chiapensis hasta una RFA de 3743 pumol m2 s-!
calculados para P. patula, especie para la que no se registraron tasas fotosintéticas positivas
en las mediciones realizadas. Ademas en el caso de P. patula, la solucién de la ecuacién en el
punto de compensacién 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 compensacién
real; se incluyé este dato para poder realizar ulteriores comparaciones. Por su parte, 5 de las

6 especies estudiadas resultaron con valores de punto de compensacién inferiores a 200
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pumol m? s'1. Estos valores de punto de compensacién indican que para la mayor parte de las

especies estudiadas hay una actividad fotosintética importante ain 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 anémalas no consideradas en el
ajuste de la hipérbola se indican con [+]. Nétese que las escalas varian de un grafico a otro.



Tabla 5-8. Respuesta de Fy a la radiacion fotosintéticamente activa (RFA). Las
ecuaciones, asi como los estadisticos de significancia que se presentan corresponden
a los modelos graficados en la figura 5-1.

Parametros de la ecuacion Estadisticos de la ecuacion ajustada
Fy = (aRFA+ b) / (¢ + RFA)
a b ¢ |Eadosce] poadistico F | V1S
ibertad mgﬂ:ficancla

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. pringlei 5.59 -908.19 34.85 2. 11 5.16423 0.02620
P. patula -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 luminica de saturacién variaron de 400 pmol m? s!

calculados nuevamente para P. chiapensis, hasta alrededor de 2000 pmol m? s estimados
para P. pringlei y P. patula. Puntos de saturacién relativamente bajos han sido considerados
indicadores de alta eficiencia en el uso de la RFA incidente, sobretodo cuando van asociados

a F altas (Teskey et al., 1995; Salisbury y Ross, 1992; Jones, 1992).

Dado que son resultado de una estimacién hecha a partir de una ecuacién, los valores

la respuesta fotosintética a la luz, también fue calculada (Tabla 5-9).

Tabla 5-9. Caracteristicas de la respuesta fotosintética a la luz. Fueron calculadas
para cada especie de acuerdo con las ecuaciones ajustadas.

Punto de Punto de Fy en punto de
compensacion saturacion saturacion *
P. oaxacana 178.512 1700 9.122 0.0083
P.pseudostrobus 81.104 580 2.796 0.0099
P. pringlei 162.566 1970 5.036 0.0104
P. patula 3743.651 2070 -7.706 -0.0003
P. ayacahuite 128.865 410 1.146 0.0075
P. chiapensis 25.789 400 13.096 0.1529

calculados de la tasa fotosintética en el punto de saturacién (Fsar) para cada especie, no
coinciden con los valores registrados de tasa fotosintética maxima (Fumax), aunque se dentro
del intervalo de + - 2 la varianza de la Fmax. La sensibilidad a la luz o, entendida como la

cantidad de pmol CO:s fijadas por cada pmol de cuantos asimilada antes de que se asintética
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Es importante senalar que aunque el ajuste del modelo de respuesta de Fn a RFA
resultd estadisticamente significativo, en el caso de P. patula fue el que se basé en menos
datos. Ademds, para el resto de las especies se incluyeron datos de dos afios distintos, lo cual
hace suponer que los ajustes son mds representativos de la respuesta fotosintética a la luz de
estas tiltimas.

Resumen de caracteristicas fisioldgicas

Los analisis estadisticos presentados en esta seccién permitieron seleccionar las
caracteristicas fisiolégicas que se incluyeron en los andlisis comparativos posteriores (Tabla
5-10). Se excluyé de la comparacién la humedad relativa del aire a asociada a las variables
fisiolégicas, pues no se encontraron diferencias estadisticamente significativas en los
intervalos de esta variable en los que vive cada especie. Se incluyeron las otras dos variables
fisicas medidas, T, AC y RFA. Ya se ha sefialado que se encontraron diferencias significativas
en los intervalos de temperatura en los que se midieron las variables fisiolégicas de las
diferentes especies, la forma en la que se incluyé esta variable fue la temperatura asociada a
Fmax (T, AC y Fmax) en aras de verificar la posible correlacién entre esta temperatura y algiin
componente de la respuesta fotosintética.

Se selecciond la tasa fotosintética maxima (Fmax) para realizar los analisis
filogenéticos comparativos posteriores porque la varianza de la tasa fotosintética a lo largo
del dia es demasiado grande para cada especie y heterogénea entre los individuos de una
misma especie. Siguiendo el mismo criterio se seleccioné la conductividad estomatica
méxima (gsmax) para efectuar comparaciones posteriores. Adicionalmente, en la literatura es
més frecuente que se reporten Fmax y gsmax, lo cual posibilité la comparacién con los datos
publicados de Picea abies como grupo externo.

Se prefirié incorporar las caracteristicas fisiolégicas de la respuesta fotosintética a la
luz en lugar de los pardmetros de la ecuacién que la describen, pues las primeras tienen un
significado biolégico mas directo al dar informacion acerca de la intensidad de RFA minima
para una tasa fotosintética neta positiva (punto de compensacién), la intensidad de RFA a
partir de la cual se asintotiza el incremento en Fn (Punto de saturacién), la tasa fotosintética
en el punto de saturacion y la sensibilidad al incremento en la intensidad de la luz (o). La

caracteristica, morfolégica que se incluyé en el andlisis fue la pendiente de la relacién lineal
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entre el peso y el rea foliar, la cual es equivalente al Area Foliar Especifica (AFE) expresado

en cm? g1, que se reporta en la literatura por Grottkop (2002).

Tabla 5-10. Variables fisiolégicas para las seis especies estudiadas y Picea abies
como grupo externo. Las variables se expresan en las siguientes unidades: Fyax ¥
Fy en saturacion (pmol CO; m™ s™), gemax (mmol m™ s™'), TRP media (mmol m?s™),
WUE media (mmol CO, fijadas/ mmol H,0 transpiradas), indice de area foliar
especifica (AFE, cm’ g"') punto de compensacién y Punto de saturacién (RFA en
pmol de fotones m? s™), sensibilidad a la luz @ (umol CO, fijadas/umol fotones

asimilados).
Especie Fyax | Bsmax K a mewg:l A (P"I;::x) fo“mn:;::. satz:::;dn s::l:.:lr:)ﬂf::n %
P. oaxacana 7.24 | 4198 | 4.82 | -0.13 63.02 20.95 178.51 9.12 1700 0.0083
;eudase‘robus 6.66 | 25.18 | 4.84 | -0.14 72.87 23.93 81.10 2.79 580 0.0099
P. pringlei 1.67 | 66.90 | 7.32 | -0.58 64.46 26 162.56 5.03 1970 0.0104
P. patula -6.40 | 26.71 | 2.89 | -0.29 4791 19.2 3743.65 -7.71 2070 -0.00031
P. chiapensis 17.53 | 10.70 | 2.99 | 0.04 103.54 20.87 2579 13.09 400 0.15291
P. ayacahuite 1.03 | 1590 | 1.36 | -0.02 97.5 24.45 128.86 1.146 410 0.00746
Picea abies 5.7 649 | 093 | 6.14 190.28 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, asi como
identificar caracteristicas conservadas, debe ser posible
reconstruir las cadenas de ancestria comiin que conectan a
las especies vivientes.”
Richard Lewontin (2002).
5.2 ESTIMACION DE LA DISTANCIA FILOGENETICA

ENTRE LAS ESPECIES.
Mediante Model Test 3.06 (Posada y Crandall, 1998) se encontré que el modelo de
substitucién de nucleétidos con verosimilitud mds alta para el gen matK fue el de

Felsenstein-81 con una correccién de distribucién gama =1.6296. Este modelo de substitucién

se empled en las reconstrucciones de distancia filogenética realizadas posteriormente.
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Las reconstrucciones filogenéticas mediante UPGMA y Neighbor-Joining produjeron
la misma topologia (Figura 5-2) y coincide con las relaciones entre las secciones presentadas
por Price (1997). El soporte de las ramas en el analisis de bootstrap (1000 réplicas), fue de 100
para todo el arbol. Es importante recordar que la constriccién para mantener el clado P.

pseudostrobus y P. oaxacana limita las topologias posibles.
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Figura 5-2. Filograma reconstruido mediante anilisis de Neighbor-Joining. La
topologia obtenida mediante UPGMA es la misma. Los niimeros denotan los nodos las
Secciones a las que pertenecen las especies se indican del lado derecho. La
reconstruccion se baso en un fragmento de 1600 pb del intron de matK. El soporte de
cada una de las ramas en un analisis de bootstrap con 1000 réplicas dio soporte de 100
a cada una de las ramas.
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“..dado que el ambiente cambia (y con €l el régimen
selectivo), la adaptacion de ayer puede ser la restriccion de
marana.”

S. P. Blomberg y T. Garland, Jr. 2002.

5.3 ANALISIS COMPARATIVOS FILOGENETICOS
En los andlisis comparativos filogenéticos se utilizaron los datos fisiolégicos presentados en
la Tabla 5-10 y la reconstruccion de las relaciones y distancias entre las especies presentadas
en la Figura 5-2. Los resultados de los distintos andlisis se presentan a continuacién, asi
como los resultados para los mismos andlisis utilizando la topologia de 4rbol antes obtenido,
pero igualando la longitud de todas las ramas a uno. La tinica excepcién fue el cdlculo del
indice I de Moran, pues los programas de los que se dispuso solo pueden realizar su calculo

con longitudes de rama fraccionarias.

Estimacion de estados ancestrales

Se trata de uno de los andlisis 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 eleccién de los modelos de evolucién de los
caracteres as{ como para estimar el error estindar y la significancia estadistica 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 fisiolégicos
afectados por el medio fisico, como por la cantidad de especies incluida.

Modelo de evolucién lineal

Se estimaron los estados ancestrales de cada una de las variables fisiolégicas bajo un modelo
de divergencia lineal entre los estados de caricter de las variables estudiadas conforme se
incrementa la distancia filogenética entre los distintos nodos. Se incluyeron los errores
estandar de las variables para las que se calcul6 directamente (Tablas 5-11 a 5-14).

Las estimaciones de o? (varianza acumulada en cada nodo) variaron dependiendo de
las longitudes de rama consideradas en el andlisis. Cuando estas estimaciones desde
diferentes ramas del arbol no convergieron, se considera que los valores de error estindar
incluidos en el andlisis son cuestionables, por lo que no se puede afirmar o rechazar la

existencia de diferencias estadisticamente significativas en las caracteristicas fenotipicas
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estimadas para los nodos (Martins y Hansen, 1997; Martins, 1996). Se presenté 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 caracteristicas fisiolégicas suponiendo
la evolucién lineal de éstas (supuesto de movimiento browniano), el tamafo del error
estandar en el nodo raiz del 4rbol fue alrededor de dos veces mayor en el caso de la filogenia
con ramas de longitud igual a uno. Sin embargo a excepcién de TRP y el punto de
compensacion, los estimados de o? convergieron (Tabla 5-11). Debido a un error de
programacién (Martins, com. pers.), al incluir ramas de igual longitud, el programa
COMPARE sélo estimé el error estdndar para el nodo basal de la filogenia.

Tabla 5-11. Estimaciones de los estados ancestrales suponiendo evolucién lineal
de las variables fisiolégicas para cada uno de los nodos de la filogenia incluida en
la Figura 5-2 considerando las longitudes de cada rama estimadas mediante el
analisis de Neighbor-Joining. Se presenta el estado ancestral y el error estindar

calculado para el nodo basal <EE>, COMPARE no puede estimar en esta
combinaciéon modelo-longitud de rama los estados ancestrales del resto de los nodos.

TRP WUE T°C Punto de Fx en Punto de
Nod F, : = -

odo | Fuwax | Esmax | niedia | media AEE (Fuax) | compens | saturacién | saturacién %
i 5.70 64.9 0.93 6.14 190.28 17.00 8.83 410<099> | 120000 | 0.040

<2.04> <24.5> <(.95> <2.24> <71.9> <6.42> <3.3l> a k <453.5> <0.6>
2 8.70 37:25 0.95 -7.36 100.01 20.89 141.76 8.07 1158.84 0.052
3 13.52 12.22 0.95 2.67 100.58 21.81 107.18 10.25 44147 | o116
4 6.29 45.28 515 -19.83 65.63 21.67 217.24 7.95 1671.55 0.009
5 139 62.32 6.83 -52.98 63.29 25.18 437.81 4.28 1956.41 | 0.009
6 6.88 41.88 492 -15.22 63.69 21.40 185.96 8.42 163642 | 0.008

En el caso de la tasa fotosintética mdxima, el estado ancestral estimado para el nodo
mds basal de la filogenia no difiri6 con la longitud de las ramas, pero los estados de caracter
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 estandar 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 mas cambiantes, lo cual puede
ser indicativo de una mayor labilidad evolutiva.

En el caso del indice de drea foliar especifica (AFE) al seguir los estados ancestrales
del nodo basal a los representantes del Subgénero Strobus se observa una tendencia -no
significativa- a presentar valores mds altos (aciculas menos densas), mas parecidos a los del
nodo basal y al valor de AFE de Picea abies. Aunque entre las coniferas se ha observado una
mayor conductividad estomatica entre especies con hojas mas densas (Teskey, et al., 1995;
Salisbury y Ross, 1992; Carter y Smith, 1985) al aplicar el modelo de evolucién lineal para la

reconstruccién de caracteres ancestrales, los nodos con valores de AFE mas altos presentan
gsrelativamente baja. Estudios mds detallados serdn necesarios para poder discernir el papel

de otros factores como la disponibilidad de agua en el suelo y la TRP en este patrén.

Tabla 5-12. Estimaciones de los estados ancestrales suponiendo evolucién lineal de
las variables fisiolégicas 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 estandar calculado para cada uno <EE>. Se indican con
cursivas los caracteres para los que las estimaciones de o° no convergieron y por tanto la
estimacion de los errores estandar y de la suma de cuadrados residuales podria ser

erronea.
TRP WUE T°C Punto de Fyen Punto de
Nodo Fruax Bsmax media_| media AFE (Fyax) | compens | saturacién | saturacién i
1 5.03 50.94 1.70 -0.40 151.99 18.99 191.71 4.138 1110.00 0.043
<4.89> <23.13> | <0.92> <10.2> <61.18> <7.46> | <856.03> <4.57> <546.87= | <0.619>
2 4.36 36.99 2.048 -6.95 113.70 20.98 374.60 4.67 1020 0.044
<3.98> <19.27> | <0.79> <8.5> <50.97> <6.21> | <713.12> <3.81> <455.58> | <0.515>
3 4.48 21.19 224 -1.40 104.91 22.10 176.41 6.30 610.00 0.068
<3.75> <]7.84> | <0.82> <7.8> <47.19> <5.75=> <660.22> <31.53> <421.78> | <0.477>
4 3.51 38.82 3.50 -19.05 84,19 21.86 755.66 332 1340.00 0.023
<4.27> <20.60> | <0.88> <9.1> <54.49> <6.64> | <762.36> <4.07> <487.03> | <0.551>
5 1.06 44.14 384 -33.95 65.52 22.35 1553.96 0.218 1793.33 0.011
<3.83> <18.01= | <0.91> <7.9> <47.62> <5.80> <666.31> <3.56> <425.67> | <0.482>
6 529 3533 418 -16.26 73.36 22.24 33843 5.08 1206.67 0.014
<3.76> <]8.01> | <0.87> <B.0> <47.62> <5.80> | <666.31> <3.56> <425.67> | <0.482>
f:{;‘ 5.72 2.15 6.79 697 0.83 0.5221 6.95 6.08 288 0.020
o | 3500 | s3s0o | r30 | 16166 | ssia2s | s6.44 ”3;“';3‘- 3249 | 464517.22 | 0.595

Modelo de evolucién exponencial

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 62 y el tamafio del error estdndar 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 caracter actuales
(Fmax, gsmax, TRP media, T °C asociada a Fmax). Ademds, al usar ramas de longitud
fraccionaria, el tamano de los errores estindar de los estimados de los estados ancestrales
para los nodos mas basales es hasta dos érdenes de magnitud mds grande que el estado

ancestral estimado (Tabla 5-13).

Tabla 5-13. Estimaciones de los estados ancestrales suponiendo evolucién
exponencial de las variables fisiologicas medidas para cada no de los nodos de la
filogenia incluida en la Figura 5-2 considerando las longitudes de rama obtenidas
en el anilisis de Neighbor-Joining. La intensidad de la fuerza de restriccién supuesta
para el cambio en los caracteres fue de 0.1. Se presenta el estado ancestral y el error
estandar calculado para cada uno <EE>. Se indican con cursivas los caracteres para los
que las estimaciones de o® no convergieron y por tanto se podria tener una estimacién
errdnea de los errores estandar y de la suma de cuadrados residuales.

3 TRP WUE T™C Punto de Fyen Punto de
Nedy Fuax &smax media | media ALR (Fyax) | compens | saturacién | saturacién %
1 5.63 26.83 1.02 2.64 123.41 20.70 1614.36 -5.64 733.67 0.016
<351.56> | <1500> | <21.24> | <1456> | <760.42> | <262.2> | <110874> | <480.4> <36894> <1.8>
3 5.61 37.12 1.05 1.22 99.72 20.92 140.68 8.07 1159.45 0.052
<13.19> | <56.3> | <0.85> | <54.64> | <28.54> <9.84> | <4162.0> <18.03> <1384.98> | <0.069>
3 5.58 12,95 1.06 1.09 102.06 21.65 106.96 10.30 439.74 0.117
<484> | <19.64> | <0.63> | <19.05> <9.96> <3.43> | <1451.7> <6.29> <483.07> | <0.024>
4 5.60 44 .45 1.09 -0.53 63.95 21.86 217.26 7.90 1673.50 0.009
<1.89> <7.63> <().48> <7.70> <3.87> <1.33> <564.01> <2.44> <187.68> | <0.009>
5 5.60 62.26 1.09 -0.59 63.17 25.19 437.80 4.27 1956.56 0.009
<1.97> <4.87> | <049> | <4.75= <247> <0.85> | <360.36> <1.56> <119.92> | <0.005>
6 5.60 41.93 1.09 -0.53 63.80 21.38 185.94 8.42 1636.31 0.008
<1.23> <457> <(.48> <5.05> <2.32> <0.80> <338.22> <1.46> <112.55> | <0.005>
Sum
(1:) 6.90 6,99 11.21 2.03 6.97 6.99 6.99 6.99 6.99 6.9137
o' 123614 | 2258191 | 45145 21.25 580305 69009 | 1.23x 10" | 231663 1.36x10° | 34167

Al estimarse los estados ancestrales con un modelo de divergencia exponencial e
igual longitud para todas las ramas de la filogenia las estimaciones de ¢? convergieron para

la mayoria de los caracteres, lo cual puede indicar que este modelo se ajusta mejor para la
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evolucién de los caracteres, al menos al utilizar esta longitud de ramas. El tamafo del error
estandar para los nodos mas basales de la filogenia disminuyé considerablemente, siendo de
uno a dos 6rdenes de magnitud menor que en la reconstruccion con diferentes longitudes
para cada rama, sin embargo para algunos caracteres la magnitud relativa del error estandar
fue ligeramente mayor en los nodos més derivados (Tabla 5-13). Los estados ancestrales de
los nodos correspondientes a la rama de los pinos duros son diferentes a los de la
reconstruccién anterior, y a pesar de la magnitud de los errores estandar, en algunas de las
caracteristicas fisiolégicas, como la evapotranspiracién media (TRPmep1a), la reconstruccién
con longitudes iguales para las ramas aporté estados ancestrales significativamente distintos
a los de la reconstruccién con ramas de tamario diferente.

Las diferencias observadas en la reconstruccién mediante el modelo lineal en los
indices de drea foliar especifica 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

reconstruccion.

Tabla 5-14. Estimaciones de los estados ancestrales suponiendo divergencia
exponencial de las variables fisiolégicas 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 restriccién supuesta para el cambio en los
caracteres fue de 0.1. Se presenta el estado ancestral y el error estindar calculado para
cada uno <EE>. Se indican con cursivas los caracteres para los que las estimaciones de
o’ no convergieron y por tanto se podria tener a una estimacién errénea de los errores
estandar y de la suma de cuadrados residuales.

TRP WUE T™C Punto de Fyen Punto de

Nodo || Fuax Bsmax media_| media ARE (Fyax) | compens | saturacién | saturacién s
i 4.49 37.72 248 -11.32 98.27 21.45 569.52 3.99 1180.34 0.0340
<11.28> | <3535> | <2.64> | <27.21> | <66.73> <9.57> | <2135.0> <10.67> | <1003.68> | <0.62>
2 4.58 36.67 213 -5.77 113.66 21.00 368.93 4.71 1010.47 0.0455
<4.48> <14.80> | <L.10> | <11.27> | <27.95> <4.01> | <894.11> <4.47> <420.32> | <0.260>
3 422 20.60 2.08 -1.05 105.09 2229 162.99 6.38 590.07 0.0696
<3.76> | <12.17> | <0.99> | <9.26> <22.97= <3.29> | <734.80> <3.67> <420.32> | <0.213>
4 439 38.77 2.83 -16.87 82.89 21.91 770.10 3.28 1350.21 0.0226
<4.34> | <1428> | <1.10= | <10.88> | <26.96> <3.86> | <B62.58> <4.32> <405.49> | <0.250>
5 3153 4431 3.02 -28.93 64.12 22.40 1587.67 0.09 1814.74 0.0102
<3.78> | <12.09> | <1.06> | <9.21> <22.83> <3.27> | <730.35> <3.65> <343.33> | <0.212>
6 5.06 35.24 3.28 -15.43 72.18 2228 336.63 5.09 1210.94 0.0130
<3.70> | <12.09= | <1.01> | <9.27> <22.83> <3.27> | <730.35> <3.65> <343.33> | <0.212>
5(’:,’;‘ 7.02 5.86 633 6.73 483 197 6.92 6.86 5.61 0.1275
o 160 55 1778.41 9.025 1029.96 | 6338.44 130.25 6486914 162.1 14335452 | 0.5468
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Andlisis de autocorrelacién y autorregresion filogenéticas.

Autocorrelacion filogenética

La longitud de la filogenia se dividi6 en diez intervalos iguales para el calculo del
indice I de Moran (“cortes” para el calculo del indice) , se eligi6 este nimero 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 perderia la
informacién al interior de este grupo. En el caso del de la relacién lineal entre el peso seco y
el area foliar de las aciculas (AFE) los valores de autocorrelacién filogenética resultaron
estadisticamente significativos (z>1.96) solamente para algunos cortes en la filogenia. Por su
parte, algunas caracteristicas fisiolégicas, TRPmepia, T °C para Fmax y Fn en saturacién, los
coeficientes de autocorrelacion filogenética resultaron marginalmente significativos (z>1.645,
p= 0.10). En la mayoria de los casos los valores significativos de autocorrelacion se dieron en
los primeros cortes de la filogenia, es decir a distancias filogenéticas mas pequenias, lo cual
puede indicar que buena parte del efecto de la estructura filogenética estd dado por eventos
mds recientes.

Las tendencias que muestra la variacién del indice I de Moran a lo largo de la
filogenia difieren entre las distintas caracteristicas analizadas (Figura 5-3). Para Fmax y WUE
la relacion de los valores de I con la distancia filogenética estandarizada se aproxima a una
relacién lineal monoténica, que corresponde a la evolucion de estos caracteres siguiendo un
movimiento Browniano. El nivel de autocorrelacién filogenética para gmax, el punto de
compensacion, Fn en saturacién y el punto de saturacién tiene un patrén similar al patrén de
labilidad evolutiva “pieza a pieza” en el que el sentido de la correlacién filogenética varia en
el tiempo. TRPmepia y la Temperatura (°C) para Fmax mostraron un patrén de
autocorrelacién en el que los valores de I asociados a la distancia filogenética disminuyen
para estas caracteristicas, pero de manera puntual, es decir, solamente en distancias
filogenéticas particulares (de 0.8 a 0.9 en TRPmepia y de 0.6 a 0.7 en T °C para Fuax, Figura 5-
3CyF). En el caso del tinico cardcter morfolégico incluido, el 4rea foliar especifica (AFE) y
de la sensibilidad fotosintética a RFA el valor del coeficiente de autocorrelacién 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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Figura 5-3. Correlogramas filogenéticos para las siguientes caracteristicas fisiolégicas: A) Fmax, B) Gsmax, C)
Etmedia; D) WUEmedia; E) Area foliar especifica (AFE); F) T°C Fmax; G) Punto de compensacién; H) Fn
saturacion.
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Figura 5-3 (Continuacion). Correlogramas filogenéticos para I) Punto de saturacion y J) Sensibilidad a RFA (a). Los
valores de [ cercanos a +1 indican un mayor parecido entre especies crecanas, valores cercanos a —| indican mayor
divergencia fenotipica entre especies cercanas y valores de | cercanos a 0 indican distribucion al azar con respecto a la
filogenia (ausencia de autocorrelacion filogenética).

Andlisis de autorregresion filogenética

Los valores del coeficiente de autocorrelacion filogenética resultaron mas altos al
emplearse la filogenia con ramas de longitud igual a 1. En este caso, p indicé un sentido
negativo en la correlacién, lo cual nos habla de que la diferencia en los caracteres fenotipicos
se acenttia en las especies filogenéticamente mas cercanas, lo cual implica que el efecto de la
filogenia no es de inercia.

Los valores de p resultaron estadisticamente significativos para gsmax, temperatura
para Fmax y Fn en saturacién. El punto de compensacién también mostré una correlacion
filogenética alta, pero no significativa (p= 0.1). Las demds caracteristicas presentaron
coeficientes de autocorrelacion pequefios y no significativos, aunque el sentido de la
correlacion se mantuvo para todas las caracteristicas.

La magnitud més alta para R?, que funciona como un estimado de la proporcién de la
varianza fenotipica observada determinada por la filogenia, se presenté para la temperatura
promedio asociada a Fumax, para la que casi el 40% del valor fenotipico de los caracter para
las diferentes especies estaria asociado con un componente filogenético. En general los
caracteres fenotipicos directamente asociados con la tasa fotosintética tienen valores de R?
altos, aunque no necesariamente significativos. La conductividad estomdtica mdxima
presenta un componente filogenético de mas del 20 % de acuerdo al andlisis. Fn en

saturacién presenté un componente filogenético mayor que la tasa fotosintética medida
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directamente, lo cual no se debe a un efecto del error estdndar de estos caracteres, pues el
modelo autorregresivo de Cheverud no toma en cuenta este error, ya que incorpora el
supuesto de que la variacion intraespecifica es despreciable. El tnico caracter morfol6gico
incluido en el estudio, presenta una autocorrelacién 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
correlacién filogenética para la mayoria de las caracteristicas fisioldgicas resultaron
estadisticamente no significativos aunque el tamafio del componente filogenético estimado
para las caracteristicas de algunas especies resulté mayor que el componente especifico. La
temperatura para Fmax mostré los valores de correlacién filogenética mds alta (p=-0.6600),
aunque la intensidad de la correlacién lineal entre esta caracteristica y el resto fue
relativamente poco alterada al retirar el componente filogenético de los valores fenotipicos
(Figuras 5-4 y 5-5).

Al usarse ramas de longitud igual a 1, el signo del coeficiente de autorregresién p no
vario entre las diferentes caracteristicas fisioldgicas, siempre fue negativo. Cuando se usaron
longitudes de rama fraccionarias, en casi todas las caracteristicas asociadas o derivadas de la
tasa fotosintética de las especies el sentido de la correlacién fue negativo, es decir, la
divergencia en el caracter fenotipico es mayor entre las especies filogenéticamente mds
cercanas (Tabla 5-15).

Al realizarse la regresion filogenética usando longitudes de rama fraccionarias, para
las caracteristicas relacionadas directamente con la apertura estomatica, gs, TRP y WUE, asi
como el AFE y el punto de saturacién, 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 tamafio muestral, ya que sélo 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 fenotipicos resulté
menor al incorporarse el estimado de las longitudes de las ramas obtenido mediante

Neighbor-Joining salvo para TRPuepia y WUEMEDIA.
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Tabla 5-15. Estadisticos relevantes del modelo de autorregresion filogenética de
Cheverud. El valor de R se ha estimado a partir de la varianza total (Vt) en el
cardcter y la varianza residual (Vr) mediante la resta: R*=1-(Vr/Vt)

Regresion filogenética con longitudes | Regresion filogenética con longitudes
de rama iguales de rama fraccionarias

Caricter fenotipico p EE del modelo R? p EE del modelo R}
Faax -0.57 0.7874 0.1443 -0.280 0.4871 0.0799
B -0.72 0.8097 02119 | 0.010 0.4591 0.0001
Etuenia -0.39 0.7480 0.0646 0.120 0.4363 0.0167
WUE wenia -0.03 0.6277 0.0003 0.300 0.3843 0.0957
AFE -0.49 0.7716 0.0804 0.270 0.3943 0.0500
T para Fyax -0.95 0.8259 0.4078 -0.660 0.4561 0.3289
Punto de compensacion -0.64 0.7990 0.1826 -0.380 0.4863 0.1132
Fy saturacion -0.73 0.8109 0.2499 -0.520 0.4763 0.2396
Punto de saturacion -0.07 0.6439 0.0018 0.440 0.3304 0.2077
o -0.54 0.7818 0.1394 -0.150 0.4802 .| 0.0271

Al comparar los valores de r de Pearson para las correlaciones entre los valores
fenotipicos crudos y los valores de r de Pearson para las correlaciones establecidas entre los
valores fenotipicos 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 contribucién filogenética a los valores
fenotipicos observados en las especies fuese cero, se esperaria que la pendiente de la grafica
presentada en las Figuras 5-4 y 5-5 fuese 1, sin embargo la ecuacién de la recta ajustada para
los valores residuales asociados a los valores fenotipicos crudos es ligeramente menor
cuando se toman en cuenta longitudes fraccionarias para las ramas de la filogenia, lo cual

indica un decrecimiento de la correlacién lineal entre las caracteristicas (rgi4= 0.8691,

p<0.01).



74

1.2
% ig ¥
3 08 R
g 0.6 'y "/
g 0 " 3
0.4
@ *
g 0.2 / - ¢ Comelaciones
2 o - . —— Linear (Correlaciones)
< we
@ % . y = 0.978x - 0.0423
$ R? = 0.8203
3

&b b6 b
@ o a M
\.!
+*

(-
Y

0.5 0 0.5 1
r de Pearson (valores crudos)

v
-

Figura 5-4. Valores del coeficiente de correlacién r para las regresiones establecidas
a partir de los datos crudos vs. regresiones a partir de los valores residuales (sin el
componente filogenético de la interaccién) tomando longitudes iguales para todas las
ramas. Obsérvese que la pendiente de la recta es menor que 1.

Algunas de las correlaciones lineales mostraron diferencias importantes en magnitud
y sentido al retirarse el componente filogenético estimado. Asf, en el caso de la correlacién
lineal entre la temperatura asociada a la Fumax y la sensibilidad a la intensidad de RFA (a), se
presenté una alteracion completa del sentido de la relacién (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 relacién que observamos entre
estas dos variables. Esta relacién es importante pues ambas caracteristicas tienen una
relacién biolégica clara, en la medida en que se espera que las especies que presentan
sensibilidades a RFA mayores alcancen Fmax o Fn en saturacién mds rdpido, cuando la
intensidad de RFA es atin baja y por lo tanto cuando la temperatura ambiental es también
baja en comparacién con las especies que alcanzan Fn sélo cuando las intensidades
luminicas y las temperaturas asociadas a estas son mayores. Esta es la clase de relacién que
denota el valor de r a partir de los valores residuales del caracter. Otras correlaciones que
mostraron cambios fueron la de T °C para Fmax con el indice de AFE (de r=-0.532 a r=

0.6924).
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Figura 5-5. Valores del coeficiente de correlacién r para las regresiones establecidas
a partir de los datos crudos vs. regresiones a partir de los valores residuales (sin el
componente filogenético de la interaccién) tomando longitudes fraccionarias para las
ramas. Obsérvese que la pendiente de la recta es menor que 1.

Se observé la misma tendencia de cambio en las correlaciones lineales, entre los
caracteres al realizar el andlisis de contrastes filogenéticamente independientes (Felsenstein,
1985), aunque la pendiente de la recta es ligeramente distinta y el valor de R? es menor

(datos no presentados).

Andlisis de varianza anidado

Los resultados de este andlisis variaron entre las diferentes caracteristicas fisiologicas
para las que se realiz6 (5-16). Este andlisis sélo se implement6 para Fmax, s, TRP y WUE,
pues para las variables fisiol6gicas relacionadas con la respuesta fotosintética a la luz no se
cuenta con réplicas por especie, ya que solo se realizé un ajuste del modelo hiperbélico por
especie con todos lo datos de la misma. El reducido niimero de especies incluido en el
andlisis permitié resumir la filogenia completa de las especies en las categorias taxonémicas
que se anidaron en el andlisis. Sin embargo, el nimero de réplicas para cada categoria
taxondmica es pequerio y eso se vio reflejado en los resultados del andlisis por caracteristica

fotosintética. La Tabla 5-16 presenta un resumen de los resultados de estos andlisis.
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En el caso de la Fumax, la regresion lineal entre los diferentes niveles de anidamiento
detecté una explica alrededor del 30 % de la varianza en esta variable debida al total de la
estructura taxonémica (R2=0.318, Fsg5= 7.9448, p<0.0001). En el caso de la evapotranspiracién
media (TRPmepia), €l 18 % de la varianza en este cardcter podria ser explicado por la
estructura de relaciones filogenéticas reflejadas en la taxonomia empleada, pero este
resultado solo resulté marginalmente significativo (R?=0.181539, F11,s3= 1.6736, p<0.0939).

En el caso de WUE y g el andlisis de varianza anidada no detecté significancia
estadistica en la regresion lineal entre los diferentes niveles de anidamiento (Tabla 5-16).

La diferencia entre los Subgéneros Pinus y Strobus resulté significativamente
explicativa para el 4% de la varianza (Fs85=6.0648, p <0.0158) en Fmax. Este mismo nivel
jerdrquico explicé poco mds del 5% (F11,83=5.73489, p <0.0189) de la varianza para la
TRPwmepia de forma estadisticamente significativa. Para otras caracteristicas fisiolégicas como
gsmax y WUEmepia 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 estadisticamente explicativo de la variacién en las caracteristicas
fisiolégicas.

El nivel taxonémico de Secciones explicé significativamente parte de la variacién para
Fumax (R2=0.0467, Fs, §5=5.8346, p<0.0179). En el caso de las demds variables los resultados
fueron heterogéneos, al resultar marginalmente significativo para WUE (Fs, 15= 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 fisiolégicas, atin en el caso de la conductividad
estomidtica, el nivel de significancia fue de 0.0975.

A nivel de las especies, se concentré la mayor parte de la variacién en Fmax explicada
por la estructura taxonémica, con un grado muy alto de significancia estadistica (R2= 0.125,
Fs, ss= 15.6807, p< 0.0002). Sin embargo, este nivel de anidamiento no resulté
estadisticamente significativo para la explicacién de la variacién en las otras variables

fisiol6gicas analizadas, ni siquiera marginalmente (Tabla 5-16).



Tabla 5-16. Resumen estadistico del anilisis de varianza anidado para cuatro de las
caracteristicas fisiologicas estudiadas. Se incluyen los valores de la proporcién de la
suma de cuadrados totales explicada por la regresion (R?), del estadistico (Fy1) y de
significancia estadistica (p). Se indican con negritas los estadisticos correspondientes a
los niveles jerarquicos que resultaron significativamente explicativos de la variacion

en cada una de

marginalmente significativos (p<0.10).

las caracteristicas, con cursivas se sefialan los resultados
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Friax Bsmax TRPuepia WUEwEnia
R? Fsas p R? Fs.is p R? Fiim P R? Fs.is p
Modelo completo || 0.3185 | 7.944 | 0.0001 | 0.3460 | 1.905 | 0.1435 | 0./8/5 | 1.674 | 0.0939 | 0.3388 | 1.845 | 0.1547
Subgénero 0.0486 | 6.064 | 0.0158 | 0./363 | 3.753 | 0.0686 | 0.0565 | 5.734 | 0.0189 | 0./322 | 3.600 | 0.0739
Seccion 0.0467 | 5.834 | 0.0179 | 0.0183 | 0.5050 | 0.4864 | 0.0026 | 0.266 | 0.6072 | 0./457 | 3.966 | 0.0618
Subseccion 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 | 0.050 | 0.8248
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“Una teoria completa de la evolucion debe reconocer la
existencia de un equilibrio entre las fuerzas ‘exteriores’ del
ambiente que imponen una seleccion a favor de la
adaptacion local y las fuerzas ‘internas’ que representan las
constricciones de la herencia y el desarrollo”.

Stephen |. Gould, 1983, Una audiencia para Vavilov.

6. DISCUSION
6.1 LA TASA FOTOSINTETICA Y LAS VARIABLES FISIOLOGICAS

Los resultados obtenidos para las diferentes caracteristicas fisiolégicas deben ser
considerados con precaucién. Aunque los tamafios muestrales (niimero de individuos por
especie) de este trabajo son similares a los de muchos estudios fisiolégicos de campo (Reich
et al., 1995; Manes et al., 1997), es necesario tomar en cuenta que los datos se obtuvieron en
menos de diez dias 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
habrian sido necesarias, se suma el que con el instrumental con que se conté para la
realizacién de las mediciones resulta muy dificil no sobreestimar gs y TRP en condiciones de
lluvia e incluso con las aciculas mojadas, lo cual limité el niimero de datos diarios obtenidos,
pues no se podia medir en estas condiciones.

La tasa fotosintética es una caracteristica que se halla condicionada fisiolégicamente a
muchos factores del medio fisico en el que se desarrollan las plantas, como la intensidad de
RFA, la concentracién de COg, la disponibilidad de agua en el suelo, la humedad relativa del
aire, la temperatura y su fluctuacién 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 mecénico ha sido un elemento importante para predecir que
las caracteristicas fisiolégicas, y en general los caracteres no estructurales, o no vinculados
con propiedades morfolégicas, mostrardn una inercia o sefial filogenética menor (Blomberg
y Garland, 2002; Morales, 2000b). Concomitantemente, estos mismo vinculos mecénicos del
proceso fotosintético con las condiciones del medio externo podrian llevar a esperar una
gran semejanza en las respuestas fisioldgicas 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

gsMmax en las especies de pinos estudiadas es muy amplio. En el caso de P. chiapensis la tasa
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fotosintética maxima que se encontré fue la mds alta de las reportadas hasta ahora para
alguna especie del género. En contraste, para P. patula no se registraron valores positivos de
Fy, por lo que la maxima 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
afio. Se observé también un hecho interesante, ya que las tasas fotosintéticas méximas mas
grandes se presentaron asociadas a conductividades estomaticas méximas relativamente
bajas. De hecho entre las diferentes especies se observé una correlacién negativa -aunque no
significativa- entre la Fuax y gsmax (r = -0.2198 g.1.= 4) que persisti6 en los valores residuales
del modelo autorregresivo (r = -0.279 g.1.= 4; Cheverud, 1985).

La existencia de diferencias estadisticamente significativas en varias de las
caracteristicas fisioldgicas entre las diferentes especies, a pesar de encontrarse en condiciones
de medio fisico similares (las diferencias en temperatura y RFA se tratardn mds adelante),
permiten rechazar en principio la primera hipétesis nula, es decir que no hubiesen
diferencias en la tasa fotosintética y algunas otras caracteristicas entre las especies por
coexistir en el mismo medio fisico. Esto no confirma la presencia de una sefial o impronta de
la filogenia en las especies estudiadas (aunque el patrén observado en la tabla 5-3A pareceria
reflejar hasta cierto punto las relaciones filogenéticas entre las especies), pero hace explicita
la presencia de diferentes relaciones entre cada especie de pino y el medio fisico compartido.
Alrededor de esto es importante sefialar 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 precipitacion media anual
compartida por todas las especies en el bosque de Capulalpan (1200-1500 mm) representa
por un lado el limite superior de la precipitacién pluvial media para P. ayacahuite mientras
que es una precipitacién relativamente baja dentro del intervalo de precipitacién en el que se
distribuye P. chiapensis (Figura 6-1 A-B).

Debido a las diferencias encontradas en las condiciones ambientales, se podria
cuestionar hasta que punto éstas son la causa de las diferencias observadas en las variables

fisiolégicas como Fn y gs. Los grupos homogéneos de las variables ambientales que

mostraron diferencias, no coinciden, a excepcion de un par de especies, con los grupos de
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especies que muestran diferencias en los valores medios de las caracteristicas fisioldgicas
estudiadas. En el caso de Fumax, 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 caracteristica (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 maxima (T °C para Fumax). Finalmente, las curvas ajustadas de
la relacién RFA-Fx son distintas para cada especie.

En el caso de P. oaxacana las diferencias en el intervalo de temperatura si podrian
explicar alguna porci6n de las diferencias observadas en su tasa fotsintética con respecto a
las de otras especies, pues la regresién lineal multiple detecté que el 52% de la variacién
intraespecifica de Fy estaria 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 fisioldgicas, no intervinieron linealmente en la determinacién de las diferencias
observadas en las caracteristicas fisiolégicas 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 detectarian en el andlisis de varianza y la posterior prueba de comparacion multiple
(Least Significant Differences).

El efecto de los intervalos de distribucién parece ser mas 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 distribucién sea radicalmente diferente del de las
demés especies de pinos de Capulalpan. Mientras que para las otras especies el bosque se
encuentra en la mitad inferior de su intervalo de distribucién 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 limite superior (2250 msnmm) de

su distribucién (Figura 6-1).
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Figura 6-1. Intervalos de altitud A), y de precipitacibn 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 precipitacion media anual del lugar (1200-1500 mm), se ubica en diferentes

posiciones relativas en el intervalo de distribucion de las especies estudiadas.
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Para P. sylvestris se ha reportado una correlacién positiva entre el descenso en la

temperatura, asociado al incremento en la altitud, y el descenso en la tasa de produccién 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 para esta especie.

En el caso de P. ayacahuite, los 2100 msnmm de Capulalpan se hallan en la parte mas

baja de su intervalo de distribucién altitudinal. Este tipo de ralacién 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 distribucién.

Diferencias en la respuesta fotosintética a la luz
Las diferencias en las curvas de respuesta de Fny a RFA permiten, por una parte, sostener que
las diferencias observadas en la tasa fotosintética no son directamente atribuibles a las
diferencias en la intensidad luminica que enfrenta cada especie. Por otra parte, estas
diferencias resaltan algunas diferencias en la forma en que los factores del medio fisico
externo inciden en cada especie.

En el caso de P. chiapensis encontramos una de las mayores sensibilidades a la luz
reportadas hasta ahora en coniferas 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 pmol m?2 s,
P. chiapensis comienza a tener una ganancia neta de CO,. Estas caracteristicas 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 mds a la de Picea abies, especie conocida por ser relativamente mas 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
asimilacién de fotones (Teskey et al., 1995), asociada a la capacidad de alcanzar las maximas
tasas fotosintéticas con relativamente poca luz (punto de saturacién bajo), permite a P.
chiapensis fotosintetizar antes de que la temperatura sea muy alta (T para Fuax= 20 °C)

En P. ayacahuite se observa una intensidad luminica de saturacién parecida a la de P.

chiapensis, sin embargo, la curva asintotiza muy poco después de la compensacién, cuando
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Fn ain ni se ha incrementado demasiado. Adicionalmente P. ayacahuite requiere de
intensidades luminicas un poco mayores para tener una fijacion neta de CO, y la pendiente
con la que se incrementa Fy al incrementarse la intensidad de la luz es de las mds bajas entre
las especies de pinos que se estudiaron. Por otro lado, Fmax y Fnsaturacisn SOn un orden de
magnitud mds pequefias que en P. chiapensis. Significativamente, estas dos especies pueden
ser ubicadas en un mismo grupo homogéneo de condiciones de medio abidtico en lo
referente a RFA, T °C y HR (Tabla 5-2). El ejemplo es interesante, pues aunque comparten el
medio abidtico y son especies relativamente cercanas su respuesta fotosintética es
notablemente diferente.
P oaxacana y P. pseudostrobus presentan sensibilidades a la luz intermedias (o= 0.0083
y a= 0.0091, respectivamente; Tabla 5-10), entre los rdpidos incrementos de Fy en funcién 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 compensacién es también parecido
(178 y 81 pmol m? s, respectivamente), y similar al de especies tolerantes a la sombra. El
resto de la respuesta fotosintética a luz difiri6 notablemente entre estas dos especies. P.
oaxacana, presenta un punto de saturacion alto, de 1700 pmol m2 s'!, que se traduce en que
atin a grandes intensidades luminicas se sigue incrementando la FN; este tipo de respuesta
se suele encontrar en especies que resisten la insolacién alta. Por su parte, P. pseudostrobus
tiene un punto de saturacién mucho maés bajo, parecido al de los pinos del Subgénero
Haploxylon. Aunque algunos autores han planteado que los bajos puntos de saturacion 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 saturacién de 1200 pmol m? s (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 atin tratindose de
especies que pueden ser consideradas dentro de un mismo grupo homogéneo de
condiciones de RFA, T °C y HR y son especies hermanas, la respuesta al medio abiético no es
homoggénea.
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 compensacién y de saturacion, la
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sensibilidad a la luz es mas alta (a= 0.0104), por lo que la tasa fotosintética se incrementa
mas rédpidamente con la luz. Sin embargo, la Fn en saturacién es menor, por lo que las
intensidades luminicas superiores a 1900 pmol m2 s1 no se traducen en tasas fotosintéticas
similares.

El ejemplo mas claro de las diferencias en la respuesta fotosintética a RFA se halla en
P. patula en el que como ya se dijo, los pardmetros del punto de compensacion 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 difiri6
notablemente del resto en este momento particular del afo.

Independientemente del andlisis posterior de los efectos de las relaciones filogenéticas
en los valores observados de los caracteres fenotipicos de las especies, un aspecto que
comienza a resaltar es que cada especie presenta una relacién particular con el medio fisico y
que el supuesto de que comparten un ambiente o la necesidad de incluir datos tomados de
“regimenes selectivos compartidos” que ha sefialado Blomberg (2002), requiere de rediscutir
ambos conceptos. La existencia de diferencias significativas en Fn y Fmax, asi como en gsmax
y WUEmepia permite rechazar la hipétesis nula de ausencia de diferencias en las
caracteristicas fisiolégicas. No obstante, si estas pueden ser son atribuibles a efectos o inercia

filogenética se discutira en los siguientes aparatados.

6.2 EL PAPEL DE LAS RELACIONES ANCESTRO DESCENDIENTE
Quizés 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 estadisticos con que se cuenta. Ya Christman (1997), Diniz-Fihlo (2000) y
mas recientemente Blomberg y Garland (2002) han sefialado la necesidad de incluir al menos
20 especies en los andlisis intragenéricos que empleen el modelo auotorregresivo de
Cheverud o los contrastes filogenéticamente independientes de Felsenstein. Por otra parte, la
falta de réplicas intraespecificas para estimar la relacién RFA-Fy, asi como para determinar
la temperatura asociada a Fmax, limito la aplicacion del andlisis de varianza anidado a cuatro

de las caracteristicas fisiol6gicas estudiadas. Atin asi, se pueden apreciar algunos resultados
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interesantes acerca del efecto de las relaciones filogenéticas en los valores fenotipicos
observados.

No se discutirdn los resultados de cada tipo de andlisis comparativo filogenético por
separado, sino que se tratara de extraer los patrones generales de todos los andlisis en aras

de sustentar conclusiones mas claras.

En torno a la estimacion del componente filogenético de los caracteres
Los resultados de la estimacién de estados ancestrales mostraron las dificultades e
imprecisiones producidas por la inclusién de longitudes diferentes para las ramas de la
filogenia. Asi, los tamafios de error estindar promedio mas pequefios (en relacién al valor de
estado ancestral calculado) se encontraron al utilizar longitudes iguales para las ramas de la
filogenia.

Al suponer un modelo de evolucién exponencial para los caracteres incluidos la
informacién que se obtiene acerca de los nodos més basales de la filogenia es muy reducida,
pues, segun el modelo, los cambios ocurririan en nodos muy recientes. Como ya se dijo, el
nimero de especies de la Seccién Ponderosae que se incluyé es reducido y debido a esto, el
suponer la evolucién exponencial de los caracteres provoca que todos los grupos hermanos
anteriores al nivel de especies presenten valores muy semejantes para los caracteres
fenotipicos, sobreestimandose notablemente la estasis filogenética. Esto no es un problema
debido al modelo de evolucién exponencial en si, sino a que se necesitaria incluir mas
especies para que este sea de utilidad. Asimismo, el reducido niimero de especies estudiado
deja sin representar una parte de la variacién fenotipica, lo cual afecta a todos los métodos
comparativos.

Es claro que la estimacion de estados ancestrales fue mds consistente cuando se
incluyeron longitudes de rama iguales a uno (Tablas 5-12 y 5-14). Lo que resulta més dificil
es determinar cudl de los modelos se adecua mejor para describir la evolucién de los
caracteres estudiados, aunque la varianza acumulada para todos los caracteres resulta en
general menor cuando se supone la evolucién lineal de estos, esto es cuando se supone que
se aproximan mas 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 evolucién
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de los caracteres se desvie del movimiento Browniano, disminuyendo la tasa de cambio en
los caracteres fenotipicos. Acerca de en qué casos particulares la conservaciéon del
movimiento Browniano en la evolucién de un caracter puede ser evidencia de inercia o
restriccion filogenética, hablaré mas adelante.

La desviacién del movimiento browniano en la evolucién del caracter también puede
manifestarse en la forma de tasas aceleradas en la evolucién de los caracteres fenotipicos en
ramas o en niveles particulares de la filogenia. El modelo de evolucién exponencial supone
que la tasa de evolucién del cardcter se incrementa cerca de las puntas de las ramas de la
filogenia.

Los resultados del andlisis de autocorrelacién (correlogramas de I de Moran)
filogenética mostraron patrones contrastantes en la distribucion de la correlacién entre los
niveles jerdrquicos de la filogenia (Figura 5-3, Tabla 6-1). La tasa de evapotranspiracién
media (TRPmepIa), la temperatura asociada a la tasa fotosintética maxima (T °C Fmax) y en
menor grado la conductividad estomatica maxima (gsmax), muestran un patrén de
distribucién de la autocorrelacién filogenética similar al esperado normalmente en procesos
de evolucién por movimiento Browniano (Gittleman et al., et al., 1997), es decir que el grado
de autocorrelacién filogenética se va haciendo mds pequefio conforme los cortes de la
filogenia para los que se evaliia estin mds atras en el tiempo. Algunos autores han sefialado
que este tipo de patrén puede atribuirse a la influencia de la deriva génica

Para poder avanzar en la comprensién de los procesos microevolutivos particulares
que serian la causa de este patrén de disminucién del indice I de Moran conforme se
incrementa la distancia filogenética, es necesario conocer la cantidad de genes que
intervienen en la determinacién de este tipo de caracteristicas y la forma en que el resultado
de cada uno de esos genes interactiia con otros. En general, la claridad con la que se puede
asignar a una fuerza microevolutiva el patrén de correlacion filogenético observado serd
mayor mientras menos genes estén involucrados en la caracteristica fenotipica estudiada. En
este caso, queda por discernir, por lo menos, el papel de las proteinas del complejo antena,
de las proteinas 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

integracién de las variables del medio fisico en la respuesta fotosintética. Todo esto hace mas
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dificil la asociacién de fuerzas microevolutivas como la seleccién estabilizadora o la deriva
génica al patrén de movimiento Browniano.

Otro aspecto cuyo conocimiento futuro sera trascendente es el de la reconstruccién de
la historia de la distribucién de estas especies que muestran patrones de movimiento
Browniano en la evolucién de TRPmepia, T °C para Fuax y gsmax, aunada a la reconstruccién
de las condiciones abidticas prevalecientes en el pasado en las zonas de esa distribucién. Esta
informacion permitiria identificar los casos en los que el movimiento Browniano en la
evolucién de algunos caracteres se mantiene a pesar de cambios mds o menos bruscos en las
condiciones de medio abidtico, esto es, casos en los que se pueda apreciar inercia
filogenética. Al mismo tiempo la articulacion con este tipo de informacién paleoclimatica y
de paleodistribucion permite la utilizacién de otros métodos que si pueden estimar la
participacion de fuerzas como la seleccidn estabilizadora o la seleccién direccional en el
contexto de los estudios comparativos filogenéticos, como el modelo de adaptacién de
Hansen (1997) o el de Baum y Larson (1991).

No se debe perder de vista que en T °C para Fmax, TRPMeDIA ¥ EsMax, la correlacion 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 correlacion filogenética y s6lo en algunos se observan descensos un
poco bruscos en la autocorrelacion filogenética estimada. Este patrén podria deberse,
nuevamente al niimero 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
reconstruyé una parte del proceso de evolucion de cada cardcter. Las caracteristicas
fenotipicas de las especies no estudiadas aqui podrian ser necesarias para completar la
muestra de la variacién fenotipica del género y de como se relacionan estas caracteristicas
con la estructura filogenética.

Varias caracteristicas relacionadas con la tasa fotosintética de las especies mostraron
un patrén de correlacién distinto, en el que ésta se hace menor entre las especies mds
cercanamente emparentadas. Este fue el caso de la WUEmepia, el punto de saturacién y la

sensibilidad a RFA (), aunque en este ultimo caso, el correlograma indica la ausencia de
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cambios en la correlacién filogenética en los nodos més lejanos. En un caso extremo, la tasa
fotosintética maxima Fmax presenté una correlacion filogenética negativa (aunque no
significativa) en los nodos mds recientes de la filogenia. Se ha debatido mucho acerca de las
fuerzas microevolutivas que podrian estar involucradas en una tendencia de este tipo
(McKitrick, 1993; Martins, 1996; Gittleman et al., 1996; Blomberg y Garland, 2002), y aunque
la evoluciéon de este cardcter podria estar correlacionada con procesos de seleccién
disruptiva operando sobre algunas otras caracteristicas (por ejemplo estructurales), la sola
presencia de este patrén en los correlogramas del indice I de Moran, no nos permite afirmar

la preponderancia de algtin proceso en la historia evolutiva de los caracteres.

Tabla 6-1. Patrones de los correlogramas del indice / de Moran para las
caracteristicas fisiologicas y posibles procesos evolutivos causantes. En las
caracteristicas para las que se sefialan dos patrones el cambio en los valores de /
mostrd caracteristicas de ambos (ver la Figura 5-3 para mas detalles).

Patron observado en los correlogramas del indice / conforme se incrementa la
distancia filogenética
Sin Direccional | Direccional | Pieza a | Pérdida de | Direccional
correlacion ascendente | ascendente | pieza correlacion a | descendente
monoténica | escalonada partir de | monoténica
nodos
especificos
Fuax X
Bemax X X
Etmepia X X
WUE mepia X
Caracteres ARE el
Fisiolégicos T paa Pl X %
Punto de X
compensacion
Fy saturacion X
Punto de
saturacién
o X
Proceso asociado al patron Posible Movimiento Browniano | Alta Posible Seleccion
conservacion | posiblemente debidoa | labilidad | surgimiento | disruptiva
filogenética deriva génica o seleccion | evolutiva | de
del nicho estabilizadora innovaciones
clave
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En general los valores bajos del indice I de Moran indican una alta labilidad de los
caracteres fenotipicos estudiados, pues éstos solo resultaron significativos para los “cortes”
correspondientes a los nodos mas basales en el caso de la temperatura asociada a Fmax y en
el caso del indice de area foliar especifica, a pesar de que los valores de z asociados al indice
I de Moran resultaron estadisticamente significativos. La ausencia de cambios en los valores
de I son indicativos de relativamente poca influencia de la estructura filogenética en este
caracter 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 saturacion (Fn en saturacion) y la sensibilidad a RFA (o)
muestran caidas abruptas en el valor del indice I de Moran, en el primer caso en nodos
intermedios de la filogenia y en el segundo en los nodos mas recientes. Este tipo de patrén es
muy trascendente porque puede indicar el surgimiento o aparicién de novedades evolutivas
clave en esos nodos en particular que ampliasen el nicho definido por una especie y sus
descendientes. Estos patrones son mds significativos toda vez que los valores del coeficiente
p de autorregresion 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 autocorrelacién es contrastantemente pequenia.

Aunque seria deseable tener resultados de anélisis de varianza anidado de estas dos
caracteristicas para tener una idea mas completa de la ubicacién de los nodos en los que la
estructura filogenética pierde importancia en la determinacién de la varianza, los resultados
de este analisis para Fmax, caracteristica relacionada con Fnsawracion, son reveladores.
Efectivamente, el nivel jerdrquico de las Subsecciones, de acuerdo con los resultados del
analisis de varianza anidado (Tabla 5-15), resulta no explicativo de la varianza en esta
caracteristica. De este modo, al conjuntar la evidencia de los diferentes métodos
comparativos filogenéticos parece detectarse un periodo de mayor labilidad evolutiva que
habria permitido la ampliacién de la variacién que se observa en estas dos caracteristicas en
las diferentes especies, probablemente debido a la aparicién de alguna modificacién “clave”.
Asimismo, lo interesante es que estos resultados pueden llamar nuestra atencién hacia el

estudio de en que parte del mecanismo de la fotosintesis se dieron estas “innovaciones
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clave”, lo cual puede orientar futuros estudios de bioquimica, genética molecular y
evolucién 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
compensacién, Fn en saturacion y el punto de saturacion, la labilidad evolutiva del cardcter
es mayor (Gittlemann, 1997), lo cual puede deberse tanto a una gran plasticidad del caracter
que permite responder a cambios en el sentido de las presiones de seleccién, como a
presiones de seleccion muy bajas sobre los caracteres, lo cual permite que el proceso de
evolucién del carcter sea mas azaroso.

Los patrones generales que se observaron para varios de los caracteres fenotipicos en
los valores de I de Moran coinciden sélo parcialmente con los resultados del analisis de
autorregresion filogenética de Cheverud que se realiz6 con longitudes fraccionarias para las
ramas de la filogenia (Figuras 5-4 y 5-5). En este andlisis, Fmax y o también mostraron un
sentido de la autorregresion filogenética negativo, indicando que las especies mds cercanas
difieren més en estas variables que las especies mas lejanas. Otras dos caracteristicas que
habian mostrado una correlacién filogenética negativa en el andlisis de los correlogramas del
indice I de Moran, la WUEMeD1A y el punto de compensacién, tuvieron valores positivos de p
en este andlisis. En parte la inconsistencia estd explicada por la baja significancia estadistica
que mostraron ambos modelos.

Posibles sesgos producto de la inclusién de longitudes de rama fraccionarias

La subrepresentacién de la Seccién Ponderosae como ya se ha dicho, afecta los resultados
obtenidos porque sobreestima el efecto de la cercania filogenética de las especies del grupo.
Adicionalmente, la baja tasa de sustitucién 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, acttian acentuando el sesgo de la aparente cercania 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
especiacién ocurrieron hace muy poco, es mas probable que se observe que las diferencias al
interior del grupo se deban a los sucesos posteriores a la especiacién y no a la inercia

filogenética. Por el contrario, si los eventos de especiacién hubiesen ocurrido muy atrés en el
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tiempo, se presenta un efecto similar a la atraccién de las ramas largas, pues especies
distantes pueden tener caracteres fenotipicos homoplasicos, que diluyen la sefal filogenética
y pueden contribuir a la autocorrelacion filogenética negativa, pues especies muy lejanas
tendrian 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 sustitucion, estos estimados no son los
mas confiables y seria deseable contar con un estimado hecho a partir de varios marcadores
no relacionados con las caracteristicas fisiolégicas estudiadas, o bien, a partir de un solo
marcador molecular con la resolucién necesaria para establecer las relaciones de las especies
que integran el género. Inicialmente se intent6 incluir la informacién acerca de las longitudes
de las ramas con el objetivo de que esta proveyese una mayor resolucion en la deteccién de
la inercia filogenética. Sin embargo, Symonds (2002) report6 que la inclusién de longitudes
fraccionarias ha traido problemas para la estimacién de los estados ancestrales, con
consecuencias en la imposibilidad de elaborar los contrastes filogenéticamente
independientes. El mismo problema se presenté en este trabajo, donde en general la
inclusién de longitudes diferentes para las ramas sobreestimé el calculo 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
cercanfa” ya descrito anteriormente, por lo que los estimados de estados ancestrales asi
como de la magnitud de la inercia filogenética més verosimiles parecen ser los que incluyen
longitudes de rama iguales para toda la filogenia.

Symonds (2002) llegé al extremo de asignar valores arbitrarios a las ramas de la
filogenia de los mamiferos con la que trabajé. En este caso el contraste que se observa al
incluir longitudes de rama iguales a uno, hace que estos estimados parezcan mas correctos,
pues permiten disminuir el sesgo debido a la sobreestimacién de la cercania filogenética de
las especies de la Seccién Ponderosae. Adicionalmente, en otro trabajo que incorporé
métodos comparativos filogenéticos en el estudio de especies de pinos (Grottkop y
Rejmanek, 2001), se prefiri6 la incorporacién de longitudes de ramas equivalentes debido a

que aun 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 correlacion p que en este caso se presentd para todos los
caracteres no resulté significativo méds que para la temperatura asociada a T °C asociada a
Fumax. En todos estos casos de ausencia de correlacién significativa, incluso el sentido de la
interaccién podria ser un efecto del reducido niimero de especies incluidas en la
comparacién. Si se supone como vélido el signo de p, se podria interpretar que no existe
inercia filogenética en los caracteres estudiados, pues Gittleman y sus colaboradores (1996)
han sefialado que solo los valores positivos y significativos de p serian indicativos de inercia
filogenética. Sin embargo, también se ha argumentado que el coeficiente p sélo mide el
parecido entre las especies dada su relacion filogenética (Blomberg, 2002) y no provee poder
explicativo para ser indicador de inercia filogenética. Volveré a abordar este tema al final de
esta seccién

Resulta interesante por otra parte comparar los valores de R? del modelo de
autocorrelacién filogenética con los de R? para los caracteres en que se realiz6 el ANOVA
anidado, pues siguiendo modelos distintos, ambos coeficientes se consideran una medida
vélida de la proporcién de la varianza fenotipica 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 variacién observada en los caracteres estudiados corresponde a la respuesta particular
de cada especie al medio fisico.

En el caso del ANOVA anidado, se encontré 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, resultaria explicativa del 31% de la variacién observada en
los valores de Fmax. El valor de R? obtenido en el ANOVA (0.3185) resulta mucho mads
grande que el del valor de R? obtenido en el modelo de Cheverud (0.1443). Sin embargo estas
diferencias pueden ser s6lo aparentes. El valor de R? del ANOVA anidado incluye el efecto
del ultimo nivel de anidamiento incluido, es decir el de las especies (para este nivel

R2=0.1257), lo cual puede sobrestimar la proporcién de la varianza explicada por el modelo
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lineal. En cambio, el modelo de Cheverud incorpora la porcién de la varianza explicada por
las respuestas fenotipicas de las especies en el otro componente del modelo, por lo que esta
parte de la variacién explicada no se incluye en el valor de este R?.

De manera similar ocurre en los otros cuatro caracteres para los que se realizé el
analisis de varianza anidado. En particular en el caso de TRPmepia Y WUEwMeDIA, el nivel de
anidamiento correspondiente a las especies resulté 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; asi las diferencias en el
funcionamiento de los dos andlisis explican las diferencias en la parte de la varianza
fenotipica que queda asociada a la estructura de relaciones filogenéticas.

La manera como se distribuyen los valores de R? del ANOVA anidado en el caso de
Fmax revela que la mayor parte de la porcién de la varianza fenotipica explicada por la
estructura jerarquica de la filogenia se halla en el nivel de las especies. El nivel inmediato
inferior no resulté significativamente explicativo de la varianza fenotipica y sélo los niveles
més basales, como Subgénero y Seccién mostraron significancia estadistica para explicar la
varianza en este cardcter. Esto habla de la necesidad de analizar con mayor detalle las
diferencias entre los Subgéneros en estudios posteriores que incorporen un mayor nimero
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 Pifiero
(comunicacién personal) la divergencia entre los dos Subgéneros se ubica en hace alrededor
de 135 millones de afios, por lo que resulta trascendental que atin después de un periodo
largo de evolucién independiente, el efecto de la longitud de las ramas no contrarreste la
estructuracién de la varianza fenotipica debida a la filogenia y en particular debida a nodos
basales de ésta.

Dado que el ANOVA anidado es un andlisis no desarrollado ex-profeso para la
realizacién de andlisis comparativos filogenéticos, puede sobreestimar algunas veces el
efecto de las relaciones ancestro-descendiente, ya que se incorpora en R? la varianza
explicada por el nivel de anidamiento de las especies, como se puede apreciar en este caso a
partir de la comparacién de sus resultados con los de otros andlisis (Tabla 6-2). Sin embargo,

los resultados de este analisis aportan elementos que permiten sugerir que en el futuro,
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estudios que incorporen un mayor niimero de especies de pinos podria concentrarse en el
anélisis de las diferencias fisiolégicas entre los dos subgéneros y por otra parte en las

diferencias que se presenta en el nivel de especie.

Tabla 6-2. Comparacién del valor de R’ obtenido mediante el modelo
autorregresivo de Cheverud (1985) y el andlisis de varianza anidado. Se
incluyen solamente la variables fisiologicas para las que se realizaron ambos
analisis. Se indican en negritas los valores significativos.

Valor de R?
ANOVA anidado ANOVA anidado | Modelo de Cheverud
sin incluir el nivel
de especie
Fuax 0.3185 0.1928 0.1443
Zomax 0.3460 0.3278 0.2119
TRPumenia 0.1815 0.1757 0.0646
WUEMepia 0.3388 0.337 0.0003

La ausencia de una autocorrelacién filogenética significativa (p=-0.49; Tal:;la 5-14) para
el indice de 4rea foliar especifica (AFE) aunada a los resultados observados en los
correlogramas del indice I de Moran, resulta particularmente extrafia 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 variacién
continua tienden a mostrar una mayor inercia filogenética. Grottkop (2001) encontré que al
analizar los componentes fisiolégicos 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
correlacién general no son demasiado grandes pues las correlaciones entre las distintas
caracteristicas resultaron similares tanto al usar los datos crudos como los valores residuales.
Este tltimo elemento es de importancia en la discusién del otro patrén observado a partir de
la aplicacién del modelo autorregresivo de Cheverud y de los Contrastes Filogenéticamente
Independientes.

La constancia en el valor de I para AFE y a., en este tltimo caso con la excepcién de
las distancias filogenéticas muy pequefias hace interesantes las diferencias interespecificas
encontradas en el ANOVA de una via (Tabla 5-3). No se trata entonces de un caso en el que
el medio fisico implique una morfologia foliar compartida o una convergencia fisiolégica, en

todo caso, sélo se puede pensar que el medio fisico compartido oscurece el patrén de
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disminucién en el parecido conforme se incrementa la distancia filogenética que se esperaria
en caso de correlacién filogenética. El patrén observado para el AFE puede hablarnos de un
fenémeno parecido al que Webb et al. (2002) llama “conservacién filogenética del nicho”,
pues la constancia en el valor de I indica que no hay aumentos o disminuciones en la
similitud fenotipica entre los especies asociados a la divergencia. Nuevamente, en el caso de
a, la caida en la correlacion filogenética en las distancias mds pequefias indica que cada
especie tiene una respuesta diferente como resultado de procesos no atribuibles a la inercia
filogenética.

Correlaciones fenotipicas al retirar el componente filogenético

Al ser la pendiente de la correlacién 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 1, se puede inferir que el efecto
global de las relaciones filogenéticas es pequefio, pues esto indica que para la mayoria de las
correlaciones lineales entre los caracteres el valor de r no vari6 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), asi como
en los contrastes filogenéticamente independientes (aunque en este caso la dispersién de los
puntos se incrementd), permite afirmar que en general el papel del componente filogenético
en los caracteres estudiados es pequefio. No todas las correlaciones entre los caracteres
fenotipicos proveen informacién funcional real (p. ej., no hay elementos que nos permitan
hipotetizar algtin mecanismo que relacione el indice de area foliar especifica, 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 funcién
lineal de un tercero (Fn y gs respecto a la conductividad hidrica; 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 interaccién.

Los valores de seis de las correlaciones entre caracteres si se modificaron
notablemente al retirar el componente filogenético de los valores de caracter. Es interesante
que la mitad de los cambios importante en el valor de r al trabajar con los valores fenotipicos

residuales, correspondan a correlaciones que involucran la temperatura asociada a Fuax.
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Esto puede interpretarse como que la estructura filogenética incide de manera mads
importante en los valores de este caracter.

Sin embargo, el efecto de la filogenia observado en T °C para Fmax, se diluye en la
interaccién con otros caracteres, pues sé6lo 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 podrian ser indicativos de poca inercia filogenética. Sin embargo,
para poder conocer si efectivamente existen restricciones filogenéticas a la variacion en estas
caracteristicas fisiolégicas es necesario tener mayor informacién acerca de la historia de la
distribucién espacial de las especies asi como de la paleoclimatologia de las zonas de
distribucién. De este modo se podria identificar si efectivamente se puede presumir que
existi6 una ausencia o limitacién en el cambio en los caracteres fenotipicos a pesar de
cambios en las condiciones climaticas en las que se distribuian las especies estudiadas. En
otro campo, queda atn por conocerse si las diferencias mostradas en las caracteristicas
fisiolégicas entre las especies se hallan asociadas a alguna diferencia a nivel molecular entre
las enzimas que intervienen en el proceso de la fotosintesis (por ejemplo, el complejo antena
o de captacién de luz, que permite concentrar la energia de los fotones en los centros de

reaccién).

6.3. EN TORNO A LAS RELACIONES ENTRE LOS
ORGANISMOS Y EL AMBIENTE

En el inicio de este trabajo se planted 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 fisico pudiesen haber tenido
un efecto no lineal sobre las variables fotosintéticas de los arboles estudiados y por tanto no
detectado en la regresién lineal multiple, creo que es importante retomar la parte de la
discusién que tiene que ver con hasta que punto las caracteristicas del mundo exterior al
organismo pueden considerarse sinénimas del ambiente del mismo. Se suele utilizar la
palabra “ambiente” como sinénimo de las condiciones fisicas y de un conjunto de variables

como la humedad, el tipo de suelo y otras, que serian 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 seria que el “ambiente”, en tanto que entorno en el que se desarrollan los
organismos, requiere ser definido en relacion a las condiciones particulares del medio fisico
que son importantes para el organismo y a la forma en que estas inciden en sus
caracteristicas, por ejemplo fisioldgicas, pues cada especie integra de una manera particular
dichas condiciones.

En el caso de las especies estudiadas, diferencias en el proceso de integracién de las
condiciones del mundo exterior, asi como en las caracteristicas de los diferentes sistemas
involucrados en la fijacién del CO2 pueden estar implicadas en las diferencias observadas,
por ejemplo, en la tasa fotosintética. De hecho, parte de estas diferencias en la integracién de
las sefiales del medio fisico se ve reflejada en las diferentes curvas de respuesta fotosintética
a la luz que se presentaron en el capitulo anterior y se discutieron en la seccién 6.2.

Es cierto que por una parte, el ambiente determina las caracteristicas de las especies;
en el corto plazo las determina en tanto que los recursos disponibles, asi como los efectos de
la temperatura, luz, humedad, etc., inciden en la morfologia y la fisiologia de las especies
mecanicamente, lo que se suele llamar explicacién de causas préximas; en el tiempo profundo,
las condiciones ambientales inciden en la sobrevivencia y reproduccién de los diferentes
organismos propiciando la fijacion de caracteristicas favorables, lo que constituye un tipo de
expliacion de causas iltimas. Pero también es cierto que las caracteristicas 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 caracteristicas particulares de la biologia de estas.
A esto se puede sumar la modificacién, de corto y largo plazo, que pueden incluir desde la
alteracién del microentorno hasta la modificacién de las condiciones fisicas circundantes a
largo plazo (el ejemplo mas dramdtico lo tenemos en los cambios en la composicién de la
atmosfera en distintos momentos de la historia geolégica). La evolucién del organismo y del
ambiente son entonces procesos acoplados. Alrededor de este proceso Lewontin (2000) ha
planteado la necesidad de hablar de la construccion 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 relacion particular que se establece entre cada
organismo y ese mundo exterior. La suposicién 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 caracteristicas biol6gicas de cada especie.

Al respecto, Webb (2002) ha senalado que las relaciones filogenéticas entre las
especies pueden afectar no sélo la distribucién espacial de las especies -hecho bien
conocido-, sino también las caracteristicas ecolégicas que estas presentan en los espacios en
los que coexisten . A uno de los patrones que se podrian observar le ha llamado la
“conservacion filogenética del nicho”, el cual tiene que ver con la conservacion de algunas
caracteristicas ecolégicas a pesar del cambio en los ecosistemas en los que se encuentran. El
concepto parece guardar cierta semejanza al de restriccién filogenética. Aqui, ademds de
explorar la relacién de la variacién fenotipica observada en el presente con las relaciones
filogenéticas a nivel macroevolutivo, es necesario incorporar en el andlisis procesos
relacionados con la historia mds reciente de las especies, los cambios en sus zonas de
distribucién y las condiciones climéticas en las que estas se han desarrollado.

No se puede perder de vista que la seleccién natural puede actuar favoreciendo la
fijacion de diferentes tipos de caracteristicas en cada especie atin en un contexto ecosistémico
similar, si el ambiente, atin entendido como “problema por resolver” no es tinico, tampoco lo
son las soluciones. Estas son influidas por el tipo de condiciones externas actuales, pero
también por las condiciones externas o de medio abiético con las que se relacionaron los
organismos en el pasado y esto estd vinculado con la distribucién pasada de las especies, la
cual no necesariamente coincide estrictamente con la secuencia de eventos de especiacién
que se pueden leer en una filogenia de las especies de pinos con las que se trabajé en el
presente estudio.

Parte de la prediccién comtin en la literatura de que caracteristicas fisiolégicas (y de
comportamiento en el caso de los animales) tenderdn 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 sefialado Blomberg y Garland (2002) las comparaciones

suelen hacerse entre especies que no comparten una distribucién geografica ni un medio. Es
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cierto que si comparamos las caracteristicas fisiolégicas de muchas especies relacionadas que
no comparten un ambiente (p. ej., todos los pinos del mundo), los efectos del medio abidtico
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 mecdnicos (dada una concentracién de COz en la
atmosfera, se establece una cierta presion parcial de este gas que determina un cierto flujo
hacia el interior de la planta con una gs dada) y procesos de seleccién natural (dado un
déficit de H,O promedio y una cierta temperatura promedio, habria una relacién gs-T °C que
incrementa mas la adecuacién) determinarian en mayor grado los valores de las
caracteristicas fisioldgicas.

La idea general de este estudio consisti6 justamente en tratar de controlar las
diferencias en el medio abidtico y revisar a partir de esto la magnitud de el efecto
filogenético. La existencia de un medio fisico compartido, extendida la existencia de un
ambiente compartido se utilizé al inicio como cldusula ceteris paribus (Gould, 2001). Por lo
tanto, se esperaba observar un efecto grande de la filogenia. Los resultados muestran que la
asociacion de la variacién a la filogenia sélo se cumple en el caso de dos caracteristicas
fisiolégicas. Otro de los elementos que se extraen de los resultados es la necesidad de
conocer méas a fondo la historia de la distribucién de las especies para poder plantear
hipétesis que tomen en cuenta la relacién entre los cambios de medio abiético y los cambios
en los caracteres fisioldgicos. Por otra parte, la existencia de diferencias en las respuestas
fisiolégicas que se observan en las distintas especies indica que el efecto del medio abidtico
dista de ser homogéneo. Asi, la evidencia indica que deben existir diferencias en
caracteristicas genéticas en las distintas especies.

Se puede afirmar que el reducido efecto de la filogenia es el resultado de la
dependencia de estas caracteristicas del medio abiético. Sin embargo, también se puede
establecer otro tipo de explicacién, pues alrededor de este tema se desarrolla buena parte de
la polémica acerca de las relaciones organismo-ambiente. Como hemos sefialado y como se
observa en los resultados de este trabajo, la determinacion de las caracteristicas fisiologicas
por el medio no es absoluta, pues se siguen presentando diferencias en las caracteristicas que
presentan las especies que comparten el medio abiético. Esto no niega la importancia de

factores como RFA, T °C, HR y demas en las caracteristicas fisioldgicas, pero llama nuestra
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atencién sobre el papel que sin duda desempenan factores de la biologia interna de los
organismos (Rubisco, complejo antena, citocromo, acomodo de las células fotosintéticas con
respecto a la estructura de la hoja, etc.). De hecho, las diferencias observadas ponen en duda
la clausula ceteris paribus que se establecio al inicio de este trabajo, esto es, el ambiente
necesita ser definido en relacién a los organismos, pues las relaciones de estos con las
condiciones externas varian de una especie a otra esto se refleja en las variables fisiologicas
que se midieron.

El medio, para ser medio, debe ser medio de algtin organismo y la historia pasada del
organismo incide en la forma en la que el medio se define. En la concepcién que parece mas
adecuada, los organismos no estdn inermes esperando a que los inspeccione una entidad
externa, el medio, sino que se interrelacionan dialécticamente con el mundo exterior y lo
transforman, definiendo asi al medio mismo. Claro esti, no nos referimos a la accién
consciente y deliberada del organismo para llevar el proceso evolutivo en una direccién, no
se trata de revivir los “impulsos vitales” de los que Lamarck hablaba en el pasado. Se trata
més bien, de reconocer que organismo y ambiente evolucionan juntos, modificindose
continuamente el vinculo estrecho entre el ser vivo y el mundo exterior. El medio es,
efectivamente, mucho mas que un simple telén de fondo o un escenario alterado sélo por la
accién de los factores abiéticos, los propios seres vivos, en su variacién definen
constatemente su nicho. El ambiente es una relacién .

Al mismo tiempo, aunque las posibilidades de combinacién de las condiciones fisicas
del mundo que podrian ser usadas para describir un nicho ecolégico son muchisimas, en la
realidad solo unas cuantas ocurren, sélo unos pocos de los nichos posibles son definidos por
los organismos. No se tratard con mayor extensiéon la complejidad del proceso, pero es
conveniente sefialar algunos elementos: 1) que la seleccién natural no se produce solamente
en el nivel de una estructura o gen particular; 2) la seleccién natural no es la tinica fuerza
motriz del cambio evolutivo; 3) los organismos no son infinitamente flexibles a los cambios
por lo que los limites estructurales y filogenéticos imponen soluciones “no 6ptimas” desde el
criterio de eficiencia (Gould, 1983a); 4) por tltimo, los organismos no son objetos pasivos
sobre los que acttian las fuerzas selectivas, sino que van definiendo su trayectoria de vida

activamente (usando la nocién 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 caracteristicas fisiolégicas estudiadas. No se puede descartar
que algunas diferencias a nivel microambiental hayan contribuido a la presencia de estas
diferencias. Para poder tener una evaluacién mas completa de la influencia de estas
condiciones microambientales, es necesario analizar la variacién de las caracteristicas
fisiolégicas estudiadas. La diversidad de especies de pinos que se presenta en esta zona en
particular, estd acompaiiada de heterogeneidad en las respuestas fisiolégicas.

Los andlisis de método comparativo realizados muestran que sélo la variacién en dos
de las caracteristicas esta asociada significativamente a la filogenia, T °C para Fmax y Fumax.
Varias de las caracteristicas muestran una tendencia no significativa a diferir mas entre
especies mds cercanas.

La contribuciéon de la inercia filogenética a los estados de cardcter actuales es
relativamente pequena. El analisis més preciso de la magnitud de la inercia filogenética en
las caracteristicas fisioldgicas estudiadas requiere, por otra parte, un conocimiento mas
completo acerca de los cambios en la distribucién 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 mas estudios acerca de las caracteristicas fisiolégicas del género
Pinus incluyendo mas especies e incluyendo también més caracteristicas morfoldgicas.

Los patrones de respuesta fisiologica 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 Variacién diurna en Fn (umol m?s™) y en variables del medio fisico para
P. oaxacana y P. pseudostrobus .
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a) P. pringlei
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Figura A1-2 Variacién diurna en Fn (umol m? s™") y en variables del medio fisico para P.
pringlei y P. patula .
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Apéndice 2-1

Pinus oaxacana ind 1 comparacién por rama

Trsp
Fn (upmol Humedad (mmol m?|gs (mmol
variable |[m?s") [T°C relativa  |RFA s m?s") [wWuE
rueba T student |T student |T student |MWU test [T student |MWU test |T student
méM
rama 1 8.04E-06 23.875 30.4 22| 0.895694 23| 8.03788E-06]
moM
rama 2 1.44E-05 22.7 37.04 23| 0.436667 22| 1.44052E-05
valorToZ-[ -1.807435] 0.612174] -1.403142) 0.491952| 1.911179] 0.734847) -1.80743494
| 0.113641] 0.559774] 0.203341| 0.622757| 0.097588| 0.462438| 0.113640855
I;.P) con dos extremos 0.730159 0.5555656
Pinus oaxacana ind 2 comparacion por rama
Trsp
Fn (umol Humedad (mmol m*?|gs (mmol
variable [m?s”) [T°C relativa  |RFA s m?s’) |WUE
|prueba T student |T student |T student |MWU test |T student |T student [MWU test
moMm
rama 1 | -32.79905 22.38 36.48 23| 0.464889| 0.018316 21
moéM
rama 2 -7.84138 22.22 39.92 32| 0.605556| 0.026829 34
valorToZ.] -1.164033| 0.148059] -0.573359| -0.940019( -0.419312]| -0.809374| -1.35780573
| 0.277949] 0.88596] 0.582156| 0.347215| 0.686021| 0.441708] 0.174534887
E; con dos extremos 0.420635 0.222222224
Pinus oaxacana ind 3 comparacion por rama
Trsp
Fn (umol Humedad (mmol m?|gs (mmol
variable |m?s") [T°C relativa  |RFA s m?s’) |WUE
|prueba T student |T student |T student |T student |T student |T student |[MWU test
moM
rama i | -7.206405 19.525 50.3 306] 0.299444| 0.022693 23]
moM
rama 2 | -37.26316 19.625 53 523] 0.172639] 0.010778 13
valor T o i] 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
lp con dos extremos 0.200000003

P. pseudostrobus ind 1

comparacion por rama
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Trsp
Fn (pmol Humedad (mmol m* gs (mmol
variable |m?s™) [T°C relativa  |RFA s™) m?s') |WUE
|prueba T student |T student |T student |T student |T student |T student |T student
moéMm
rama 1 | -44.98097 22.525 35.8 178.5| 0.549028] 0.022154| -0.00025063
moM
rama 2 0.218349 22.525 36.4 508.25| 0.610833| 0.023201| -1.9922E-05
valor T o Z| -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 comparacion por rama
Trsp
Humedad (mmol m? gs (mmol
T°C relativa  |RFA s m?2s™)
T student |T student |T student |T student |T student REESIEhI
23.375 34.3 105.75| 0.665833
22.93333] 38.13333| 55.33333| 0.237778
0.427378| -0.58922| 0.693222| 1.00216
0.686884| 0.581328| 0.519046| 0.36227
P. pringlei ind 1 comparacion entre ramas
rsp
Fn (umol Humedad (mmol m?|gs (mmol
variable [m?s?) |T°C relativa  |RFA s™) m?s") |WUE
Tpmeba T student |T student |T student [T student |T student |T student [T student
moéM
rama1 | -31.05158| 28.43333 29 1040{ 0.938333| 0.029266| -6.7177E-05
moM
rama 2 | -45.72315 29.3| 25.46667| 390.3667| 1.00037| 0.032907| -3.142E-05
valor T o Z| 1.008487(-0.431301| 0.94238{ 1.255942|-0.090872]-0.152077| -0.85826394
Ip 0.370273| 0.688477| 0.399356| 0.277492| 0.931963| 0.886489| 0.439132445
|p con dos extremos 0.4

P. pringlei ind 2

comparacion entre ramas
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Trsp
Fn (umol Humedad (mmol m* gs (mmol
variable [m?%s") [T°C relativa  |RFA s m?s?) |WUE

|prueba T student |T student |T student [T student |T student |T student |MWU test
moM

rama 1 | -88.39201| 20.26667| 55.73333| 737.3333| 1.097222| 0.059431 10
moéM

rama 2 | -61.24143 20.775 55.7| 599.975[ 0.101389] 0.012714 18]
valor T o Z| -0.644835|-0.121291| 0.002794| 0.182369| 1.177187| 1.937169| -0.70710677

| 0.54745| 0.908184| 0.997879| 0.862457| 0.292101]| 0.110471] 0.479505301

p con dos extremos 0.628571451
P. patula ind 1 comparacion entre ramas
Trsp
Fn (umol Humedad (mmol m?|gs (mmol
varigble |m?s™) |T°C relativa  [RFA s™) m?s') |WUE

|prueba T student |T student [T student |T student |T student |T student |T student
méMm

rama 1 -71.0617 19.725 435| 618.975| 0.436389] 0.025709| -0.00013439|

méMm

rama 2 | -87.60895 21.4 44| 804.6667| 0.529815] 0.030308| -0.00017035)
valor T o Z| 0.369538|-0.731782| -0.121802| -0.254277|-0.592114|-0.474732| 0.537906791
I 0.726861| 0.497143 0.9078| 0.809408| 0.579533| 0.654989| 0.61371155

P. patula ind 2

1rsp
Fn (umol Hirmedad (mmol m?|gs (mmol

variable |m?s™) |T°C relativa  |RFA s WUE
prueba  |T student |T student |T student |T student |T student [MWU test JUIIHERER:

moéM

ramai | -41.51325 20.7 48 302| 0.175185 10

moéMm

rama 2 | -31.68574 19.525 31.05 318.25] 0.148056 18
valor T o Z| -0.277069| 0.374788| 1.246513| -0.05053| 0.325174

0.792817| 0.723189] 0.26779] 0.961657] 0.758215

E con dos extremos [y EYRY 0.028571429

P. ayacahuite ind 1 Comparacién por rama
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Trsp
Fn (pmol Humedad (mmol m? gs (mmol
varisble |m?s") |T°C relativa |RFA s m?s’) KiUlS
Jprueba MWU test |T student |T student |T student |MWU test [MWU test LAV
moM
rama 1 12 23.925 32 271 18 18
moM
rama 2 24 23.5 36.3 156 18 18
valor T o Z] -1.742454| 0.446596| -1.56424| 1.727745 0
0.081439| 0.670834| 0.168795| 0.134774 1
p con dos
extremos | 0.114286 1.114286| 1.114286 JUEPLLYSEPLE]
P. chiapensis ind 1 Comparacién por rama =
Trsp
Fn (umol Humedad (mmol m? [gs (mmol
variable [m?s™) |T°C relativa  |RFA s m?s’) |WUE
prueba |T student [T student |T student |T student |MWU test | T student |MWU test
moéM
rama 1 18.68569 22.275 326 42 18| 0.025439| 9.53385E-05
moM
rama 2 | -3.665791 22.275 34.1 30.5 18| 0.011182| -1.8397E-05
valor To Z| 1.440018| 3.49E-15| -0.24577| 1.032384 0| 0.907017| 1.37997717
0.199929 1] 0.814052| 0.341699 1] 0.399358] 0.216810883
p con dos
Ithremos 1.114286 0.239145785
P. chiapensis ind 2 Comparacién por rama _
Trsp
Fn (umol Huradad (mmol m?|gs (mmol
variable |m?s™") |T°C relativa  |RFA s m?s") |wuUE
prueba T student |T student |T student |T student |T student |T student |T student
méM
rama 1 5.881376 222 34.5 34.5] 0.258472| 0.012269 15
moM
rama 2 9.28161 22.15 38 45.75] 0.071389] 0.003969 21
valor T o Z| -0.348357| 0.050443|-0.637207|-0.761983| 6.281535]| 4.140505| -0.86602539
p 0.73947| 0.961406] 0.547518| 0.474947| 0.000757| 0.006075| 0.386482745
p con dos
extremos 0.485714287

116



Pinus oaxacana
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comparacion entre individuos

Pinus patula

Trsp
Fn (umol Humedad (mmol m?|gs (mmol
variable [m?s") |T°C relativa  |RFA s m?s’) |WUE
rueba |ANOVA |ANOVA |ANOVA |ANOVA |ANOVA |ANOVA |ANOVA
p 0.114318| 0.031562] 0.001813| 0.90691| 0.11567| 0.50493| 0.253613
hF 2.377109] 4.00482| 8.306973)| 0.098111| 2.363035| 0.703166| 1.453449
m1 23.22222| 34.08889
m2 223 38.2
m3 19.575 51.65
Pinus pseudostrobus comparacién entre individuos
rsp
Fn (umol Humedad (mmol m? gs (mmol
variable |m?s) [Te°C relativa =1 s) m?s') |WUE
prueba T student |T student |T student REWISRGISE T student |T student |T student
moM
rama 1 |-28.45634| 22.55556| 40.71111 gleis] 0.536111| 0.030858] -5.9E-05
moM
rama 2 |-12.25706] 23.1375 34.95 L4 0.426181| 0.016933(-0.000223
valor T o 7] -1.938924(-0.677729| 1.624554 meRsielielox] 0.522982| 1.20537| 0.924135
p 0.07156| 0.508263] 0.12508 peKuer{verd 0.608626| 0.246732| 0.370045
p con dos extremos 0.005512
Pinus pringlei comparacion entre individuos
Trsp
Fn (umol Humedad (mmol m?|gs (mmol
variable |[m?s") Qe relativa  [glga s") m?s') |WUE
prueba MWU test RESIVLELISNIIREEE T student | T student |T student [MWU test
moM
rama 1 28.86667 bAl 715.1833| 0.969352| 0.031086 57
moéM
rama 2 20.55714 ()} 658.8429| 0.528175| 0.032736 34
valor T o Z| 1.428571 EERErERIERTirY 0.125756| 0.80644]-0.089082| 2.142857
p 0.153137 iRelcxrrRiNirisvis) 0.902194| 0.437077| 0.930618| 0.032132
p con dos
extremos | 0.180653 0.001166 0.034965

comparacién entre individuos
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Fn (umol

variable |m?s™) |T°C
prueba T student |T student

moM

rama 1 |-78.15338| 20.44286 2

moM

rama 2 |-35.89753
valor T 0 2} -1.619161| 0.229946 EHulet:ra{:]
p 0.131378| 0.822006 QEeKslordeyis]
p con dos
extremos 0.001166

Trsp

{mmol m™

20.02857 70 BEARWPEEYd 0.159683 0.010107

1.068518 peR:alteiele!
0.30631 1 QOReIFEEEL

0.06434

(mmol

EETRRERY 0.191663

RV 2EY  0.848007

0.901515

Pinus chiapensis

comparacién entre individuos

Trsp
Fn (umol Humedad (mmol m?|gs (mmol

variable |m?s™) |T°C relativa  [RFA s m?s") [WUE

rueba T student |T student [T student |T student |[MWU test [MWU test | T student

moM

rama 1 7.509948 22.275 33.35 36.25 90 92| 3.B5E-05

moM

rama 2 7.581493 22175 36.25 40.125 63 61| 5.35E-05
valor T o0 Z] -0.007529| 0.152089| -0.749652| -0.426514| 0.866025| 1.058475 0.1835?2
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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Comparacion 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 11 G 22 tvalue 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

Group1 Group 2 u Z p-level adjusted p-level
FN 268 260 124 0.151 0.88 0.150894 0.8801
P. oaxacana

Mann-Whitney U Test (combinator.sta)
By variable SALIDA
Group 1: 1 Group 2: 2

Rank Sum Rank Sum z
Group1  Group 2 u Z p-level adjusted p-level
FN 333 613 197 -0.477 0633 -0.47739 0.6331

P. pseudostrobus
Mann-Whitney U Test (combinator.sta)

By variable SALIDA
Group 1: 1 Group 2: 2
Rank Sum Rank Sum Z
Group1  Group 2 U Z p-level adjusted p-level
FN 360 201 48 3.17 0.002 3.169928 0.0015
P. pringlei
Mann-Whitney U Test (combinator.sta)
By variable SALIDA
Group 1: 1 Group 2: 2
Rank Sum Rank Sum Z
Group1 Group 2 u Z p-level adjusted p-level

FN 315 91 13 3.853 1E-04 3.853178 0.0001

Valid N
Group 1
16

Valid N
Group 1
16

Valid N
Group 1
16

Valid N
Group 1
16

Valid N
Group 2

Valid N
Group 2
27

Valid N
Group 2
17

Valid N
Group 2
12

2*1sided
exact p
0.896533

2*1sided
exact p
0.64564

2*1sided
exact p
0.001056

2*1sided
exact p
2.45E-05
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