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Resumen

Las estrategias adaptativas que desarrollan las plantas durante los primeros meses de vida
son indispensables para su supervivencia y desarrollo y dependeran de las caracteristicas
ambientales donde ellas crecen. Esto determinara su fisiologia y estructura anatomica, ya
sea a nivel de un 6rgano o de toda la planta. Algunos de los caracteres que intervienen en la
adaptacion de una especie son la acumulacion y estructura anatomica del xilema, ademas de
otros factores como su morfologia y fenologia. Estudios donde se evalten las posibles
estrategias adaptativas de las especies de uso forestal, son importantes para un adecuado
aprovechamiento y conservacion de este recurso. En este estudio se evalud la estructura
anatémica del xilema y su acumulacion en ocho especies cultivadas en invernadero,
oriundas de un bosque tropical caducifolio del desierto Sonorense, México. Se realizaron
cortes transversales del hipocétilo en cuatro fases de desarrollo durante los primeros 10
meses de vida de las plantulas para evaluar la acumulacion del xilema. Caracteres
anatomicos como el didmetro del lumen, grosor de pared de los vasos, nimero de vasos/
mm?, asf como el porcentaje de acumulacion del xilema e indice de agrupacion,
conductividad relativa e indice de vulnerabilidad, se discuten en funcion de las posibles
adaptaciones de las especies al ambiente de donde proceden. Se encontraron tres tendencias
con respecto al porcentaje de acumulacion del xilema, relacionadas con las caracteristicas
anatomicas del xilema. Estas reflejan diferentes estrategias adaptativas a condiciones de

clima arido y semiarido.



Abstract

The adaptive strategies of plants during the first months of life are important to their
survival and development, and will depend on the environmental characteristics where they
grow. This will determine their physiological and anatomical structure, either at the level of
an organ or whole plant. Some of the characters involved in the adaptation of a species are
the accumulation and anatomical structure of xylem, in addition to other factors such as
morphology and phenology. Studies assessing possible adaptive strategies of forestry
species are highlighted for proper utilization and conservation of this forest resource. This
study evaluated the anatomical structure of the xylem and accumulation in eight species
grown in the greenhouse, native to tropical deciduous forest of the Sonoran Desert, Mexico.
Cross sections of four stages of hypocotyl development during the first 10 months of age of
seedlings were obtained to evaluate xylem accummulation. Anatomical features such as
vessel lumen diameter and wall thickness, number of vessels/mm?, and the rate of
accumulation of xylem, cluster index, relative water conductivity and vulnerability index
are discussed in terms of any adjustments species to the environments they come from. We
found three trends in the percentage of xylem accumulation related to anatomical
characteristics of xylem. These reflect different adaptive strategies to conditions of arid and

semiarid climate.



Introduccion

Las estrategias adaptativas que desarrollan todas las plantas son indispensables para su
supervivencia y éstas dependeran directamente de las caracteristicas ambientales donde
ellas crecen, asi como de la disponibilidad de recursos. Estos factores afectaran
directamente en su fisiologia y por ende en su estructura anatémica, ya sea a nivel de un
6rgano o de toda la planta, lo que determinara su habilidad para sobrevivir y crecer
(Cornelissen et al., 1996; Marks, 2007). Tales adaptaciones anatomico-funcionales se
pueden manifestar a partir de las primeras etapas de crecimiento de la planta, las cuales
seran indispensables para su establecimiento y posterior desarrollo; ademas de influir en las
tasas de crecimiento y, por lo tanto, en su posterior éxito reproductivo (Cornelissen et al.,

1996; Torres-Arias et al., 2000; Ishida, et al., 2005; Marks, 2007).

Algunas de las estrategias que influyen en la competitividad de las plantas en etapas
tempranas son: la velocidad de crecimiento, el &rea foliar, la capacidad fotosintética y la
arquitectura hidraulica (Torres-Arias et al., 2000; Grotkopp et al., 2002). Esta ultima juega
un papel significativo en la adaptacion de las plantas (Zimmermann, 1983), debido a que el
xilema y floema son las rutas mas importantes para la comunicacién y transporte en todas
las plantas vasculares. De hecho, el protofloema y protoxilema se forman desde la
germinacion y contintan desarrollandose a medida que el individuo crece (Schweingruber

et al., 2006).



Estudios en plantulas revelan que un factor significativo para un establecimiento
exitoso en ambientes aridos, esta relacionado con la interaccion entre la tasa de crecimiento
relativo y las caracteristicas del tejido vascular, como una mayor densidad de los vasos,
didmetros angostos en los conductos xilematicos y mayor grosor de la pared de sus
elementos traqueales (Carlquist y Hoekman, 1985; Castro- Diez et al., 2003; Martinez-
Cabrera, 2009; Terrazas et al., 2011). En este sentido, la acumulacion del xilema y floema
puede estar regulada por diversos factores, como son los climéticos y los edéficos (Bissing,
1982; Yénez-Espinosa et al., 2001; Marcati et al., 2008), ademds de las caracteristicas
intrinsecas de cada especie (Esau, 1976; Fahn, 1982; Aguilar-Rodriguez y Barajas-Morales,

2005).

Por otra parte, la fenologia también es un factor que interviene indirectamente en la
acumulacion de los tejidos vasculares (Devine y Harrington, 2009) y durante el
establecimiento de la plantula; al tener una fuerte relacién con la alternancia de periodos
favorables y desfavorables (Castro- Diez, 1996; Y afez-Espinosa et al., 2001; Castro- Diez,
et al., 2003), de tal manera que la fenologia foliar-tejido vascular (xilema) llegan a formar
un binomio que se relaciona con las condiciones hidricas del individuo. En consecuencia, la
fenologia de las plantas puede ser considerada como parte de un conjunto de caracteristicas
que se relacionan entre si y que son el resultado de la adaptacion a las condiciones del
ambiente (Castro- Diez et al., 2003). A su vez un conjunto de especies que compartan
caracteres fisiologicos, morfoldgicos y/o anatomicos, que condicionen una estratégica

ecoldgica o funcional semejante pueden formar un “grupo funcional” (Grime, 1979).



En México, gran parte de su territorio pertenece a climas secos. El bosque tropical
caducifolio de Sonora, corresponde en gran parte al grupo de climas aridos y semiaridos
(Rzedowski, 2006; Molina y VVan Devender, 2010). Comprender algunas de las estrategias
(con énfasis en la acumulacién y estructura del xilema) de las plantas que crecen en estos
ambientes, desde sus primeros estadios de desarrollo, permitira tener un mayor

conocimiento en el manejo de especies con importancia forestal.



Antecedentes

Se han realizado numerosos trabajos que resaltan la interaccion planta-ambiente bajo
diversos contextos y disciplinas, como los fisiolégicos (Abrams, 1994; Dominguez et al.,
2001; Benayas et al., 2002; Reinosa et al., 2005; Souza et al., 1999), los morfoldgicos
(Ortufio et al., 1985; Splunder et al., 1988; Schuch y Norem , 2004) y los anatomicos
(Carlquist 1985; Espinoza y Melandri 2006; Nassar et al., 2010). Con respecto a estos
altimos, se han estudiado caracteres microscopicos de la madera en funcion de la actividad
cambial de individuos maduros y su relacién con la fenologia foliar; en éstos es comin
observar que especies de zonas templadas o tropicales con estacionalidad marcada forman
anillos de crecimiento, asociados con la caida de las hojas en los arboles (Paliwal y Prasad,
1970; Castro-Diez et al., 2003; Aguilar-Rodriguez y Barajas-Morales, 2005; Yafiez-
Espinosa et al., 2006; Marcati et al., 2008). Otros trabajos interpretan caracteres
anatomicos del xilema secundario con relacion a aspectos morfo-fisiolégicos, como los de
Carlquist y Hoekman (1985), Carlquist (1985), Shumway et al. (1993), Castro- Diez
(1996), Castro-Diez et al. (1998, 2003), Cornelissen et al. (2003), Brodribb et al. (2005),

Yafez-Espinoza et al. (2006) y Hernandez et al. (2010).

Investigaciones similares en plantulas, son menos frecuentes. Se registran en este
rubro los de Castro-Diez et al. (1998), quienes realizaron una correspondencia entre
caracteristicas intrinsecas como la tasa de crecimiento relativa (RGR) y caracteres

anatomicos (diametro de los vasos, grosor de pared, densidad del tallo) de plantulas de 80



especies lefiosas mediterraneas, relaciondndolos ademas con su forma de vida y fenologia
foliar. En este ese estudio se encontrd una relacion positiva entre un aumento en el diametro
de los vasos y una mayor tasa de crecimiento, asi como que el mayor grosor de la pared de

los vasos se relaciona estrechamente con las especies caducifolias.

En México son escasos los trabajos sobre las posibles adaptaciones anatomicas de
plantulas provenientes de zonas secas. Sobre este tema se registran algunos trabajos morfo-
anatomicos. Loza-Cornejo et al. (2003) llevaron a cabo un estudio morfo-anatémico de
plantulas de Stenocereus queretaroensis con relacion a su metabolismo fotosintético.
Terrazas et al. (2011), caracterizaron la formacion del cdmbium vascular y cdmbiumes
sucesivos en plantulas de 1. arborescens y evaluaron la acumulacion del tejido secundario,
encontrando que sus caracteristicas anatomicas proveen de un sistema de conduccién mas
eficiente para el 6ptimo establecimiento de las plantulas. Ciertos estudios solo realizan la
descripcion anatomica del desarrollo ontogenético en plantulas de Ipomea batatas
(Convolvulaceae) (Hayward, 1932), de Jatropha cordata (Euphorbiaceae) (Popham, 1947)

y de algunas especies de cactaceas columnares (Loza-Cornejo y Terrazas, 2011).
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Objetivos

En esta investigacion, el objetivo principal es describir y cuantificar la acumulacion del
xilema secundario en plantulas de ocho especies arboreas oriundas de una selva baja
caducifolia del desierto de Sonora, México, en los primeros diez meses de edad. Esto con la
finalidad de: (1) conocer sus caracteres anatdmicos y su posible relacion con algunos
aspectos morfo-fisioldgicos y/o fenoldgicos de las especies y (2) entender posibles
estrategias que las especies de diferentes linajes desarrollan durante su establecimiento bajo
condiciones ambientales similares, a fin de saber si se pueden reconocer “grupos
anatémicamente funcionales” que respondan favorablemente a las mismas condiciones

climaticas.
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Material y método

Caracteristicas generales del sitio de origen del germoplasma

Las semillas de las especies estudiadas se obtuvieron de un bosque tropical caducifolio de
Sonora. Los climas que prevalecen en este tipo de vegetacion corresponden a los aridos y
semidridos, segun la clasificacion climatica de Képpen, modificada por Garcia

(1988). Este tipo de vegetacion se ha adaptado muy bien a condiciones con un amplio
intervalo de temperaturas medias anuales que flucttan entre los 14° y 26 °C, con un
intervalo de precipitacién promedio al afio de 200 a 600 mm (Felger et al, 2001;Molina y
De Vender, 2010).

Como es tipico de los bosques tropicales caducifolios, también se presentan
periodos contrastantes de humedad a lo largo del afio. El inicio de las lluvias en el verano
(julio- Septiembre) usualmente es momentaneo, con cambios abruptos de un tiempo
caluroso y seco a uno mas humedo y menos caluroso. Lo que provoca, en el transcurso de
seis a ocho semanas, el reverdecimiento de la vegetacion y cambios drasticos en el paisaje
arido hacia condiciones tipicas de bosque tropical. El aprovechamiento de la humedad del
suelo durante la estacidn de verano requiere que la vegetacion sea capaz de responder y
adaptarse rapidamente a las condiciones altamente variables; las plantas de medios aridos y
semiaridos exhiben numerosas adaptaciones para persistir bajo estas condiciones (Molina y

De Vender, 2010).
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Las plantulas

Semillas de ocho especies lefiosas provenientes de un bosque tropical caducifolio de
Sonora, se germinaron y crecieron en invernadero. Se dejaron crecer bajo condiciones de
luz, agua y nutrientes favorables. La radicula emergi6 1 d después de la siembra, después
de 6 d, las plantulas se transfirieron a macetas de 5-L en una mezcla de suelo de; 80% de
arena, 10% del suelo del lugar de recoleccién de semillas y 10% de turba de musgo, en
condiciones no limitativas de luz, agua y nutrientes. Se usaron 10 g de fertilizante de
liberacidn lenta, colocados a una profundidad de 1 cm o menos (Osmocote NPK 15-9-12).

Las macetas recibieron 50% de sol a través del uso de una malla de sombreado al 50%.

Las especies presentan fenologias foliares caducifolias; en condiciones de invernadero con
recursos ilimitados, solo I. arborescens presentd un comportamiento caducifolio estricto,
mientras que el resto conservaron sus hojas, por lo que se les considero caducifolias
facultativas (Cuadro 1). Para su estudio se consideraron cuatro periodos de desarrollo, de
acuerdo a lo siguiente: a los 5 dias después de la germinacién, cuando la hoja cotiledonaria
se abre (estadio A), a los 10-15 dias, cuando se expande la primera hoja verdadera (estadio
B), al mes de crecimiento (estadio C) y a los siete-ocho meses (estadio D) cuando las
especie caducifolia tird sus hojas. Se estudiaron tres individuos por especie en cada

periodo.
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Cuadro 1. Especies en estudio, familia a la que pertenecen, nombre comun y fenologia foliar.

Familia

Especie

Nombre comUn

Fenologia

Leguminoseae

Bombacaceae

Fabaceae

Convolvulaceae

Euphorbiaceae

Fabaceae

Fabaceae

Bignoniaceae

Acacia willardiana Rose

Ceiba acuminata (Wats) Rose

Haematoxylum brasiletto Karst

Ipomoea arborescens (Humb. &

Bonpl. ex Willd.) G. Don

Jatropha cordata (Ortega) Miill. Arg.

Prosopis velutina Wooton

Olneya tesota A. Gray

Tabebuia impetignosa (Mart. ex DC.)

Standl.

Palo blanco

Kapoc, pochote

Palo de Brasil

Cazahuate

Torota, Papelio

Mezquite

Palo fierro

Lapacho rosado

Caducifolio facultativo

Caducifolia facultativa

Caducifolia facultativa

Caducifolia estricta

Caducifolio facultativa

Caducifolia facultativa

Caducifolia facultativa

Caducifolia facultativa

Procesamiento del material anatdmico

En cada individuo se separ6 el hipocétilo del eje (en el cual se refleja la

acumulacion total del xilema durante el crecimiento de la plantula). Se fijé en Formol-

Acido acético glacial-Alcohol etilico (FAA). La deshidratacion se realizd con Tert- butanol

(TBA) en un cambiador Leica automéatico TP1020, para posteriormente infiltrarse en

parafina con punto de fusion 56°-58 °C. Se realizaron cortes transversales y longitudinales

en un microtomo de rotacion a un grosor de 12-14 um; enseguida se tifieron en safranina-

14



verde rapido y se montaron con resina sintética. Las muestras de los estadios D se
ablandaron en glicerina-alcohol-agua y se cortaron con un micrétomo de deslizamiento a 20

um de grosor (Ruzin, 1999).

Descripciones y mediciones

1) Descripciones: Se realizaron las descripciones anatémicas de los ejes, resaltando las
diferencias en cada una de las fases de crecimiento. Para los estadios que desarrollaron
crecimiento secundario se describio el xilema de acuerdo a las recomendaciones de la

Asociacion Internacional de Anatomistas de la Madera (IAWA, 1989).

2) Mediciones: De cada fase se evaluaron los siguientes caracteres anatomicos del xilema:
NUmero de vasos/ mm?, tamafio de los vasos y agrupacion de los vasos. El niimero de vasos
se conto en al menos 10 cuadrantes. Para el tamafio de los vasos se midieron 10 (fases A-B)
y 30 vasos (fases C-D), considerando los de mayor diametro tangencial y se obtuvo el
promedio. Se midio el diametro total (DT), didmetro del lumen (DL) y grosor de la pared

(GP). EI GP de los vasos se obtuvo de la relacion DT-DL/2.

La agrupacion se calcul6 usando el indice de agrupacion (1A), propuesto por
Carlquist (1988). Se contaron el nimero de vasos en al menos 25 agrupaciones de vasos
(los vasos solitarios y vasos multiples como un “grupo™) y se dividieron entre 25 (nimero
de agrupaciones). Un indice = 1 indica exclusivamente vasos solitarios (es el valor maximo
para el indice). Entre mas pequefio sea el indice el nimero de vasos en cada agrupacion

sera mayor.
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3) La conductividad relativa (CR) e indice de vulnerabilidad (IV) se calcularon segin Fahn
(1986) y Carlquist (1977) respectivamente.
e Indice de vulnerabilidad (V). Este indice se evalu6 de acuerdo a Carlquist (1977),
V = DL/FV; donde V = vulnerabilidad, DL = diametro del vaso y FV = nimero de
vasos por milimetro cuadrado. Cuando el valor es mayor o cercano a 1, significa
que el sistema es vulnerable a la cavitacién, mientras que mas cercano sea el valor a
0, tendréa una mayor resistencia a los embolismos.
e Conductividad relativa (CR). Se obtuvo mediante la formula de Poiseuille
modificada por Fahn (1986), CR=rFV (u*x10°), donde; r es el radio del vaso y FV

es el nimero de vasos por milimetro cuadrado.

Porcentaje de acumulacion del xilema

Se evalud en las secciones transversales de los ejes en cada fase, para medirlo se
consider0 la porcion de xilema en tallo. Para el rea total del tallo en las fases C y D se
midieron 4 radios a fin de hacer un promedio del mismo, en el caso de las fases Ay B se
obtuvo directamente el area transversal del eje.

La acumulacion del xilema se midi6 considerando la porcién del xilema en el tallo,
se midi6 el ancho de éste de la médula hacia la corteza; en las fases A y B se considero el

% del xilema midiendo el area de los haces vasculares de la siguiente manera:
%X= AH*No. H/AT*100

Donde: AH = Area del haz vascular (um?); No. H = Ndmero de haces vasculares; AT =

Area total del tallo.
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Para las fases C y D se realizd la siguiente proporcion:

%X = (GX/RT) * 100

Donde: %X = porcentaje de acumulacion de Xilema; GX = ancho del Xilema (um); RT =

radio del tallo (pum)

Las mediciones se realizaron con un analizador de imagenes Image-Pro Plus v. 7.0

adaptado a una camara de digital y un microscopio Nikon eclipse £200.

Anélisis estadisticos

Los datos cuantitativos fueron sintetizados mediante la estadistica de la tendencia
central y de dispersion y se buscaron diferencias para los caracteres anatomicos e indices
entre fases y entre especies mediante el analisis de varianza del modelo general lineal,
seguido de una comparacion multiple de medias de Tukey. Para conocer el sentido de la
asociacion de las variables se utilizo la correlacion de Pearson y el analisis de componentes
principales (ACP) se realiz6 para conocer aquellas variables mas importantes en la
acumulacion del xilema entre especies. Se uso el programa estadistico SAS (SAS Institute,

2008) con un nivel de confianza de 95%.
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Resultados

Descripciones y mediciones

A continuacion se muestran los resultados sobre la descripcién anatomica de las
especies, se resaltaron la diferencias entre cada fase. Los caracteres cuantitativos se

muestran en el cuadroly 2.

Acacia willardiana Rose. (Palo blanco)

Anatomia. Cuando se forman los primeros noméfilos (Fase B), el hipocétilo en vista
transversal muestra una epidermis uniestratificada con células redondeadas. El cortex esta
formado por 16-20 estratos de células parenquimaticas de forma isodiamétricas. El cilindro
vascular muestra la presencia de cambium vascular con poco crecimiento secundario. El
floema presenta de 3-5 capas de células. El xilema se encuentra dispuesto en cuatro
fasciculos que se extienden tangencialmente, cada fasciculo esta formado de 38-47 vasos
con paredes lignificadas. Presenta paquetes de fibras perivasculares primarias en proceso de
lignificacion (Fig.1A). La médula presenta células isodiamétricas de mayor tamafio que las
del cértex, con paredes delgadas y espacios intercelulares angulares evidentes (Fig.10A).
En la fase C, al mes de germinada la planta, en la parte mas interna del cdrtex se desarrolla
una peridermis (Fig.1B), ésta se compone de 8-9 hileras de células de felema y 5 de
felodermis; hacia dentro se distinguen paquetes de fibras perivasculares primarias que se

extienden tangencialmente alrededor del floema secundario, se alternan con células de
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parénquima con cristales prismaticos. El floema secundario se conforma de 11-13 estratos
en donde se distinguen 2 bandas discontinuas de fibras floematicas, en la parte més cercana
al cAmbium vascular se observa una tercera banda en formacién. El xilema secundario
presenta porosidad difusa, los vasos se encuentran en hileras radiales de 2-4 y solitarios;
existen numerosas fibras gelatinosas con abundantes granulos de almiddn, que en ocasiones
forman bandas mas o menos continuas; el parénquima axial es paratraqueal vasicéntrico
aliforme y los radios son unicelulares (Fig.10E). En la fase D, la peridermis esta formada
por numerosas capas de felema que se abren anticlinalmente debido al aumento en diametro
del eje, la felodermis consta de 5-6 capas. El floema colapsado contiene gran cantidad de
fibras, esclereidas y cristales prismaticos (Fig.1C), mientras que en el no colapsado las
celulas se organizan radialmente en 30-34 estratos. En el xilema las bandas tangenciales de
fibras gelatinosas con granulos de almidon en las células se hacen mas evidentes. En la

médula también se observan estos contenidos (Fig.10l).

Caracteristicas generales. Es un arbol perennifolio, pero puede perder sus hojas en

condiciones de frio o sequia (caducifolia facultativa), de 3-6 (8) m de alto. Su corteza es
exfoliante, de color blanco. Crece ademas en habitats rocosos en matorrales xeroéfilos
espinos y no espinosos. Es endémica de Sonora (Felger et al., 2001; Shreve y Wiggins,

1993).

Haematoxylum brasiletto Karst. (Palo Brasil, palo tinto)

Anatomia. En la fase A, a los 5 dias de germinacion, presenta una epidermis

uniestratificada de células rectangulares algunas, con contenidos rojos; en el crtex se
19



distinguen tres zonas; la externa esta formada por 1-2 estratos células de parénquima con
forma redondeada de menor diametro que las mas internas, en el estrato medio se observa
una capa de células colapsadas que se interrumpen regularmente por pequefios paquetes de
colénquima, el estrato interno tiene 2 capas de células de forma eliptica con cristales
prismaticos, éstas rodean a bandas alargadas tangencialmente de fibras perivasculares
primarias en proceso de lignificacion (Fig.1D), que se interrumpen por parénquima. El
floema primario se encuentra mas desarrollado que el xilema primario, formando un
continuo que se interrumpe por parénquima que sale de la médula hacia el cortex en cuatro
sitios. El xilema se encuentra en ocho haces vasculares dispuestos en pares de 18-22 vasos
cada uno. La médula es circular con células parenquimaticas isodiamétricas (Fig.10B). En
la fase B a los 12 dias, no existen cambios evidentes; excepto por que existe mayor
lignificacion tanto en los haces vasculares como en las fibras perivasculares primarias y
mayor desarrollo del floema, el cual ya forma un anillo continuo, con cambium vascular
diferenciado. Al mes de germinacion en la fase C, se ha desarrollado una peridermis
intermedia en el cortex, de 10-12 estratos de células de felema, y debajo del felégeno 1-2
capas de felodermis. El cortex conserva 2-4 estratos de células de parénquima. La capa de
células que rodea a las fibras perivasculares, presenta abundantes cristales prismaticos y
ambas forman un anillo continuo que rodea al floema secundario. El xilema secundario es
fibroso, presenta una porosidad difusa, los vasos se encuentran solitarios y en menor
cantidad dispuestos en paquetes radiales de 2-4 vasos; existen bandas mixtas que se
componen de fibras gelatinosas y lignificadas; el parénquima axial es aliforme confluente

con abundantes almidones en su lumen (Fig.1E); los radios son uniseriados de células
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alargadas con abundantes granulos de almidén (Fig.1F; 10F). En la fase D, a los 10 meses

de edad, hay un mayor desarrollo del tejido vascular secundario (Fig. 10J).

Caracteristicas generales. Es un arbol perennifolio, pero puede perder sus hojas en

condiciones de frio o sequia (caducifolia facultativa), de 3-7 (15) m de alto. Su corteza es
de color café claro a rojiza. Crece en bajadas, planicies, cafiones y arroyos en bosque
tropical subcaducifolio, matorral xeréfilo, asi como en matorral espinoso (Felger 2001;

Shreve y Wiggins, 1993).

Olneya tesota A. Gray (Palo fierro)

Anatomia. En la fase A, se observa una epidermis uniestratificada de células
rectangulares de gran tamafio en comparacion a las del cortex; en éste se pueden distinguir
de 5-7 estratos de células parenquimaticas, existen paquetes de fibras gelatinosas y en la
capa mas interna del cdrtex se observan algunos cristales prismaticos. En el xilema no se
distingue claramente los limites entre algunos haces vasculares debido a que ya existe algo
de crecimiento secundario, pero se observan 10 fasciculos con 3-20 vasos. La medula esta
formada por células parenquimaticas isodiamétricas de gran tamafio con granulos de
almidon (Fig. 1G). En la fase B, el cortex es amplio (24-25 estratos) con células
parenquimaticas que van aumentando su tamafio hacia la médula, asociadas al cilindro
vascular se organizan cuatro bandas alargadas tangencialmente de fibras gelatinosas. El
tejido vascular forma un anillo continuo; el floema secundairo tiene de 2-6 estratos; el
xilema secundairo forma un banda continua, la mayoria de los vasos se encuentran en

proceso de lignificacion; se observan algunas fibras en formacion, con granulos de almidon
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en su lumen. La médula es amplia y presenta granulos de almidén evidentes (Fig. 10C). Al
mes de edad, en la fase C, el didmetro del eje es similar al de la fase B, pero existen
cambios en sus tejidos. Existe todavia una epidermis, en la parte mas interna del cortex se
ha formado una peridermis con contenidos de forma esférico-eliptica de color ambar. En el
floema secundario se distinguen paquetes de fibras perivasculares y cristales prismaticos. El
xilema secundario presenta porosidad difusa, los vasos estan dispuestos en cadenas radiales
largas de 2-6 vasos, escasos cumulos de 4-5 y algunos solitarios; presenta paquetes
tangenciales de fibras gelatinosas, intercaladas con el parénquima aliforme confluente con
gran cantidad de contenidos (Fig. 1H), los radios son grandes, uniseriados (Fig. 10G). A los
10 meses de edad en la fase D, se ha desarrollado completamente una peridermis, con 13-
15 estratos de células de felema con abundantes aceites color verde-d&mbar; la felodermis
consta de 3-4 estratos de células. El cértex presenta 9-10 estratos de células
parenquimaticas con forma isodiamétrica. En el floema secundario mas externo, los radios
se abren en forma de abanico, en la zona més externa de éste se aprecian paquetes de
esclerénquima y células con cristales prisméticos y otras con granulos de almidon (Fig. 11).
Las células del floema secundario tienen gran cantidad de contenidos, en la zona media del
floema se distinguen pequefios paquetes de fibras gelatinosas entre los radios. El xilema
secundario esta mas desarrollado, pero no se observan cambios evidentes, se ha

almacenando gran cantidad de almidones en parénquima y médula (Fig. 10K).

Caracteristicas generales. Es una arbol normalmente perennifolia, pero puede perder sus

hojas en condiciones de frio o sequia (caducifolia facultativa). Es un arbol de 7-8.5 m, con

una corteza grisacea, su madera es extremadamente dura. Se encuentra en bajadas, valles,
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planicies, y cercana a arroyos, en matorral xeréfilo y espinoso. Es endémico de Sonora

(Felger et al., 2001).

Prosopis velutina Wooton. (Mezquite aterciopelado)

Anatomia. En la fase A, a los 5 dias de germinacion, se observa una epidermis
uniestratificada de células con forma rectangular, algunas dividiéndose tangencialmente; el
cortex estd compuesto de 6-7 estratos de células parenquimaticas de forma isodiamétrica,
en la zona cercana a la epidermis se encuentra una banda continua de células colapsadas y
asociados al cilindro vascular se distinguen 4 paquetes de fibras perivasculares en proceso
de lignificacion. EI cambium vascular forma un anillo discontinuo de floema secundario
con abundantes contenidos. El xilema secundario aun se presenta en 13 haces con 12-26
vasos cada uno. La médula es amplia con células parenquimaticas isodiamétricas. En la
fase B, cuando crecen los primeros nomofilos, no se aprecian cambios evidentes en el tallo
(Fig. 10D). En la fase C, al mes de germinacion, es evidente una cuticula gruesa, de 5.37
pum. Las células de la epidermis se encuentran dividiéndose y por debajo de ésta existe una
banda mas o menos continua de células con contenidos esféricos de color rojo; por debajo
se organizan ocho estratos de células de parénquima con abundantes granulos de almidon.
Rodeando a los tejidos de conduccion se organiza una banda de células de gran tamafio, con
paredes engrosadas Yy lignificadas y con cristales prismaticos en sus limenes, que alternan
con paquetes de fibras gelatinosas (Fig. 1J). En el floema secundario se distinguen tres
estratos de fibras y algunos cristales prismaticos. El xilema secundario presenta una

porosidad difusa; los vasos se encuentran solitarios o en hileras radiales de 2-4 vasos; se
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distinguen bandas de fibras lignificadas y gelatinosas dispuestas al azar; el parénquima
axial es aliforme confluente, con abundantes granulos de almiddn en el lumen (Fig. 1K); los
radios son uniseriados y biseriados (Fig. 10H). En la Fase D, a los 10 meses, la cuticula
mide 7-8 um y por debajo de ella hay una peridermis suberizada de 7-8 estratos, con los
limenes saturados de contenidos. El cortex presenta 3-4 capas de células con abundantes
contenidos de color rojo. El floema secundario consta de 3-4 estratos formados por
paquetes de fibras gelatinosas y células con cristales prismaticos intercalados con
elementos de tubo criboso colapsados. El xilema secundario presenta un anillo de
crecimiento en formacion (Fig. 1L), con células en proceso de lignificacion y vasos con
limenes mas amplios que los de la madera tardia. Los granulos de almidén son abundantes

en la médula y en el lumen de las fibras y del parénquima xilematico (Fig. 1K; 10L).

Caracteristicas generales. Es una arbol normalmente perennifolio, pero puede perder sus

hojas en condiciones de frio o sequia (caducifolia facultativa). Es un arbol o arbusto
espinoso de 9-15 metros de alto. La corteza es de color gris oscuro y/o marrén de textura
rallada. Crece en bajadas, cafiones, valles y cercana a arroyos en matorral xeréfilo, matorral

espinoso y en pastizales (Felger et al., 2001).

Ceiba acuminata (Wats.) Rose (Kapok; Pochote)

Anatomia. En la fase A, cuando se abren las hojas cotiledonarias, presenta una
epidermis uniestratificada de células con forma cuadrangular. En el cortex se evidencian
dos zonas, la externa con 3-4 capas de células parenquimaticas con paredes ligeramente

mas engrosadas y de mayor tamafio que las de la zona adyacente; ésta consta de 18-20
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capas de células parenquimaticas de paredes delgadas, que se van comprimiendo conforme
se acercan al cilindro vascular; en la capa mas interna del cortex hay células solitarias con
contenidos de color rojo, dispuestos alrededor del cilindro vascular. Por encima del
cambium vascular se observa un anillo casi continuo de floema secundario, con paquetes de
fibras perivasculares primarias; el xilema se encuentra dispuesto en seis pares de haces
vasculares con 26-28 vasos cada uno en proceso de lignificacion. La médula es de forma
circular, con células isodiamétricas (Fig. 11A). En la fase C, al mes de germinada la planta,
se ha desarrollado una peridermis intermedia en el cortex, con felema suberizado de 7-9
estratos de células y con 1-2 en la felodermis. El cortex esta compuesto de 8-11 capas de
células parenquimaticas, en esta zona existen cadenas tangenciales uniestratificadas de
células con contenidos rojos y gran cantidad de células con cristales en forma de drusas.
Los radios del floema secundario son muy amplios y en su interior también se distinguen
cadenas tangenciales uniestratificadas (Fig. 2A) de células con contenidos rojos (algunas se
presentan solitarias), mientras que otras contienen drusas (Fig. 2B); paralelos a los radios se
forman paquetes de esclerénquima que van disminuyendo en tamafio conforme se acercan
al cortex tomando forma de triangulo is6sceles. El xilema secundario es parenguimatoso,
con células de paredes delgadas y limenes amplios, con abundantes granulos de almidén
(Fig. 2C). La porosidad es difusa; los vasos son mayormente solitarios y en menor cantidad
en cumulos de 2 0 mas vasos (Fig. 2D). La médula es pequefia en comparacion al xilema y
sin bordes definidos, con células parenquimaticas que contienen granulos de almidon (Fig.

11E). A los 10 meses, en la fase D, el xilema secundario estd mas desarrollado (Fig. 11.1).

Caracteristicas generales. Es un arbol caducifolio en sequia (caducifolio facultativo) de

tamafio mediano de 12 m (30), con una corteza café-grisacea, con espinas conicas. Se
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encuentra en bajadas, valles y planicies, cafiones y arroyos en el bosque tropical caducifolio
y menos comun en matorral espinoso; en esta vegetacion se encuentra cercano a los

riachuelos o arroyos (Felger et al., 2011).

Ipomoea arborescens (Humb. & Bonpl. ex Willd.) G. Don. (Cazahuate, Palo bobo)

Anatomia: En la fase A presenta una epidermis uniestratificada de células
rectangulares. El cortex esta conformado de 15-17 estratos de células parenquimaticas de
forma isodiamétrica, éstas se van haciendo mas grandes conforme se acercan al cilindro
vascular. ElI cdmbium vascular y el floema forman un anillo casi continuo. El xilema se
presenta en 8 fasciculos dispuestos en pares, con 12-18 vasos cada uno. La médula
parenquimatica tiene espacios aéreos evidentes, tiene forma circular (Fig. 11B). En la fase
B, no hay cambios evidentes, pero se observa gran cantidad de contenidos rojos en la
epidermis y en la primera capa del cdrtex, en la capa més interna de éste se pueden
distinguir algunas drusas. Al mes de germinacion, en la fase C, se ha desarrollado una
peridermis en la parte central del cdrtex, con 4-5 capas de felema y una de felodermis; en
los estratos inferiores a la peridermis se aprecian abundantes drusas (Fig. 2E). Esta especie
desarrolla un crecimiento anémalo de sus tejidos vasculares debido a la formacion de
cambiumes sucesivos. Cada uno de éstos Ultimos origina xilema secundario hacia el interior
del eje y floema secundario hacia la corteza, separados por tejido parenquimatico
abundante, con drusas y granulos de almidén en su lumen. El xilema/cambium/floema
forma fasciculos (Fig. 2F). El xilema esta conformado mayormente por fibras y vasos
fibriformes y solo se pueden encontrar de 1-3 vasos por fasciculo o bien, estan ausentes. El

floema secundario es escaso con 2-6 hileras de células por cada fasciculo. La médula
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presenta gran cantidad de contenidos (Fig. 2G, 11F). A los 10 meses de edad, en la fase D,
la peridermis estd mas desarrollada con 6-8 hileras de células en el felemay 2 en la
felodermis. El cortex tiene 15-16 estratos de células con abundantes drusas (Fig. 2H); se ha
formado otro anillo de tejido vascular, los ya existentes han aumentado el namero de
fasciculos por anillo formando varias bandas discontinuas de tejidos vasculares, en la parte
inferior del Gltimo anillo se puede observar una banda continua de cAmbium vascular sin
tejidos vasculares ain desarrollados; en total se aprecian 4 anillos de fasciculos bien

formados (Fig. 11J).

Caracteristicas generales. Es un arbol caducifolio, representada por arboles pequefios

gue alcanzan hasta 8-12. Su corteza es lisa 0 con algunas escamas rugosas de color gris-
amarillenta. Se puede encontrar en bajadas, cafiones, valles y cercana a arroyos en matorral

xero6filo, bosque espinoso, bosque tropical caducifolio (Felger et al., 2011).

Tabebuia impetiginosa (Mart. ex DC.) Standl. (Lapacho rosado).

Anatomia. En la fase A, se observa una epidermis con células rectangulares, existen
tricomas glandulares y simples uniseriados de 1-2 células. El cortex consta de 17-20
estratos de células parenquimaticas con forma isodiamétrica. El cilindro vascular se
compone de ocho haces vasculares bien desarrollados, se observa el desarrollo de paquetes
de floema a partir del cambium vascular interfascicular (Fig. 21). El xilema primario esta
dispuesto en haces que se extienden tangencialmente lo que ocasiona que se aprecien poco
definidos en algunas zonas, cada haz tiene 10-12 vasos cada uno. La médula tiene forma

circular con células parenquimaticas de forma isodiamétrica (Fig. 11C). En la fase B, en la
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zona mas externa del cortex se han comenzado acumular contenidos rojos. Asociados al
floema primario se han formado paquetes de fibras perivasculares primarias. El xilema
secundario forma un anillo casi continuo, los vasos se encuentran en proceso de
lignificacion. En la fase C se conserva una epidermis continua de células pero con forma
aplanada, por debajo existe una peridermis formada por dos estratos de felema y una de
felodermis. El cortex se constituye de 3-4 estratos celulares, en algunos casos se observa
una capa de células con cristales prismaticos asociada a los paquetes de fibras
perivasculares, éstos se encuentran mas desarrollados. El floema secundario presenta fibras
que se organizan en bandas tangenciales, algunas en proceso de lignificacion (Fig. 2J). El
xilema secundario es fibroso, presenta una porosidad difusa, los vasos son solitarios y en
cadenas radiales de 2-4 vasos; las fibras tienen paredes gruesas y poco lignificadas
organizadas en bandas tangenciales que se alternan con parénquima aliforme con granulos
de almidon en su interior; los radios son uniseriados (Fig. 11G). En la fase D, se ha
desarrollado una peridermis con un felema de 7-9 estratos. El cOrtex esta constituido por
12-14 estratos de células parenquimaticas con abundantes granulos de almidon. El floema
secundario forma una capa de numerosos estratos de células, hacia la zona interna se
forman tres bandas mas o menos continuas de esclerénquima que se alternan
tangencialmente con parénquima y elementos de tubo criboso (Fig. 2K). En el xilema
secundario se observa un anillo de crecimiento en la parte mas cercana al cambium vascular
(Fig. 2L). La médula es reducida comparada con el resto del tallo, sus células tienen

paredes gruesas Y lignificadas con abundantes granulos de almidén (Fig. 11K).

Caracteristicas generales. Es un arbol normalmente perennifolio, pero puede perder

sus hojas en condiciones de frio o sequia (caducifolia facultativa). Son arboles pequefios o
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grandes que miden desde 6-20(30) m de alto, la corteza es de color castafio oscuro,
agrietada y con hendiduras longitudinales. Se encuentra en bajadas y cafiones en bosque
tropical caducifolio, menos comun en matorral espinoso, generalmente en este tipo de

vegetacion se encuentra cercano a los arroyos (Felger et al., 2011).

Jatropha cordata (Ortega) Mull. Arg. (Torota, Papelillo)

Anatomia. A los 5 dias de germinacidn, en la fase A, se distingue una epidermis
uniestratificada de células con forma cuadrangular; inmediatamente por debajo de ésta
existe una capa formada por 1-2 estratos de células con paredes suberizadas de manera
irregular. El cértex es amplio, con numerosos estratos de células de parénquima (27-30) y
abundantes laticiferos. El tejido vascular esta formado por cuatro haces vasculares con
crecimiento primario, con 28-31 vasos por haz. La médula esta formada por células
parenquimaticas de forma isodiamétricas con espacios intercelulares evidentes. En la fase
B, una vez que se han formado los primeros nomofilos, se ha desarrollado una peridermis
de cinco capas. Hay poco desarrollo del xilema secundario, éste sigue organizado en
fasciculos vasculares. EI cambium vascular forma un anillo continuo, existen 2-3 capas de
células de floema secundario (Fig. 11D). Al mes de germinacidn en la fase C, el cortex es
amplio, con drusas en la parte periférica, los laticiferos frecuentemente se organizan en
cadenas tangenciales, también existen grupos de 1-4 (13) fibras gelatinosas (Fig. 2M), que
son mas abundantes en la zona adyacente al cilindro vascular. El floema secundairo forma
un anillo continuo (Fig. 2N). Por debajo del cambium vascular, el xilema secundario se ha

desarrollado y se muestra parenquimatoso, presenta una porosidad difusa, con vasos
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dispuestos solitarios y en hileras radiales de 4-6 vasos; las fibras estan pobremente
lignificadas, son escasas y se encuentran en grupos, rodeadas por parénquima axial
abundante; los radios son multiseriados, frecuentemente con laticiferos (Figs. 20, 2P, 11H).
A los 10 meses de edad, en la fase D, no hay cambios evidentes, la médula y el cértex han
aumentado su tamafio mas que el xilema (Cuadro 2), éste y la médula presentan abundantes

granulos de almidon en parénquima (Fig. 11L).

Caracteristicas generales. Arbol caducifolio facultativo, pierde sus hojas en

condiciones de frio o sequia, de 6-10 (13) metros de alto. Su corteza es exfoliante,
formando papiros delgados de color grisaceo a marrdn. Crece en bajadas, planicies y valles

en selvas bajas y matorrales espinosos (Felger et al., 2001).
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Figura.l. Caracteres anatomicos del tallo de ocho especies de plantulas en diferentes fases de
desarrollo (El paréntesis que sigue después de la letra que sefiala cada una de las figuras, corresponde a
la fase a la que pertenece la especie). A-C, A.willardiana: A (A) fibras perivasculares (FPP) en proceso
de lignificacion; B(C) formacion de peridermis (P) en el cortex (C); C (D) cristales prismaticos (CP).
D-F, H.brasiletto: D (A) fibras perivasculares primarias (FPP) adyacentes al floema (F); E (C) ibras
gelatinosas (FG), parénquima en confluente (Pa) y fibras (Fi); F (C) médula con abundantes granulos
de almiddn (GA). G-I, O.tesota: G (A) granulos de almiddn en médula; H (C) fibras gelatinosas (BFG)
y parénquima en confluente (BPC); I (D) cristales prismaticos (CP), floema con abundantes
contenidos (Con). J-L, P.velutina;_J (C) cuticula (Cu) y cristales prismaticos (CP) esclereidas; K (C)
abundantes contenidos en parénquima y fibras del xilema secundario; L (D) anillo de crecimiento
(AC).
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Fig. 2: Caracteres anatémicos del tallo de ocho especies de plantulas en diferentes fases de desarrollo (El
paréntesis a lado de la letra que sefiala a cada figura indica la fase). A-D Ceiba acuminata: A (C) floema
con radios dilatados, fibras (PF) y células con contenidos de color rojo (CR); B (C) drusas en el cértex; C
(C) gréanulos de almidon en células de parénquima; D (C) células alargadas de parénquima y cimulos de
vasos en el xilema secundario. E-H l.arborescens: E (C) drusas en parénquima cortical; F (D) anillos de
fasciculos vasculares; G (C) granulos de almiddn; H (C) drusas (D) en cdrtex. I-L , T.impetiginosa: | (A)
paquetes de floema (Pfl) y anillo continuo de cambium vascular (Cv); J (C) floema con bandas de fibras;
K (D) floema con abundantes granulos de almiddn y bandas de fibras; L (D) anillo de crecimiento en
xilema secundario. M-J, J.cordata: M (C) fibras gelatinosas (FG) en cortex; N(C) laticiferos (CL) y
drusas (D) en el floema (F); O (D) células laticiferas en el xilema; J(D) células laticiferas(CL) en cortex.
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e Mediciones (Caracteres anatdmicos cuantitativos del xilema)

En el cuadro 2 se muestran los valores y las diferencias significativas (P < 0.05, Tukey) del
didmetro de lumen de los vasos en cada una de las fases. No se observaron diferencias
significativas en el diametro de los vasos en las fases A y/o B entre las especies, excepto
para Jatropha cordata que presenta los valores mas grandes (con 20.4 um en la fase A
y33.1 umen la fase B). En las fases C y D se hacen evidentes las diferencias del diametro
del lumen entre especies, mostrandose que en la fase D los limenes mas pequerfios se
presentan en las leguminosas y en Tabebuia impetiginosa (< 40 um), mientras que los de
mayor diametro se encuentran en Jatropha cordata, Ipomoea arborescens y Ceiba

acuminata (> 40- hasta 45 pum).

Cuadro 2. Didmetro del lumen de los vasos en cada una de las fases. Las letras diferentes muestran
diferencias significativas intraespecificas entre las fases e interespecificas en cada fase (P < 0.05).

Fase A B C D
Acacia willardiana - 0.26£1.8 a 26.65t5.12cg 28.24+5.98 chi
13.18+1.48
Ceiba acuminata a - 50.39+13.75ef 45.19+12.83fj

Haematoxylum brasiletto 13.95+3.93a 14.34+3.3la 18.67+4.22ac 11.55+2.16 a

Prosopis velutina 8.15+1.48 a 10.79+1.25a 30.5946.57 cg 39.26+11.39hgj

Ipomea arborescens 16.03+3.99a 16.30+3.2ad 22.81+11.1%eg 41.57+12.8 f

Tabebuia impetignosa 10.17£1.38a 13.61+2.01a 22.54+3 ac 18.73%£3.29ai
61.70£15.15

Jatropha cordata 20.37+4.06ab 33.06+3.96bd de 40.87%9.78 dcj
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15.48+2.74 29.76+4.84
Olneya tesota 9.66+1.14 a adk cgk 21.5+7.17 akh

En la Figura 3 se contrastan las diferencias en el grosor de la pared de los vasos,
entre las fases A y D de las ocho especies. En la fase A, O. tesota (26.2%) es la especie con
la pared mas gruesa, mientras que las otras tres leguminosas junto con T. impetiginosa
presentan grosores del 12-16%. Por su parte, J. cordata (6.2%), C. acuminata (8.6%) e .
arborescens (9.6%) presentan las paredes mas delgadas. En la fase D hay una tendencia
hacia la disminucién en el grosor de pared excepto en J. cordata, C. acuminata y
T.impetiginosa, quienes mantienen el mismos grosor en su pared en la fase C y D. Por su
parte H. brasiletto (12.8%) presenta los vasos con la pared mas gruesa, mientras que las
paredes mas delgadas las siguen teniendo 1. arborescens(6%), J. cordata (6.8%) y C.

acuminata (7.4%), ademas de P.velutina (6.5%).

Porcentaje de Pared del vaso (%)

Jatropha cordata E@a of

Ipomoea arborescenes przzzzzEs—i g a OFaseA &faseD

Ceiba acuminata 4l='—"_._|aeg

Tabebuia impetignosa e bf
Haematoxylum brasiletto =10, d
- e B
Olneva tesota BZE— b ¢

Prosopisvelutina zzzzz=r—— 5

Acaciawvillardiana =

Figura 3. Porcentaje del grosor de la pared de los vasos en cada una de las fases. Las letras diferentes
muestran diferencias significativas intraespecificas entre las fases e interespecificas en cada fase (P < 0.05).
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Con respecto al niimero de vasos/mm? se observa que entre las fases A y D éste

aumenta en cinco de las ocho especies estudiadas, las especies que disminuyen el nimero

de vasos/mm? son: A. willardiana, C. acuminata e I. arborescens. En la fase A, C.

acuminata tiene la mayor densidad de vasos (304), mientras que las especies con el menor

namero de vasos son T. impetiginosa (85), J. cordata (95), O. tesota (96), I. arborescens

149) y H. brasiletto (167). En C y D las especies con el mayor niimero de vasos/mm? son
(149) y y P y

T. impetiginosa y P. velutina (con 283 y 354: respectivamente), por su parte C. acuminata e

I. arborescens son las especies con los valores mas bajos para esta fase (75 y 3 vasos/mm?:

respectivamente, Fig. 4).
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Figura 4. Nimero de vasos/mm? de las ocho especies en las fases C y D. Las letras diferentes muestran
diferencias significativas intraespecificas entre las fases e interespecificas en cada fase (P < 0.05).
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El indice de agrupacion (1A) en las fases C y D no muestran diferencias
significativas, excepto en H. brasiletto y P. velutina quienes disminuyen significativamente
la agrupacion de sus vasos en la fase D. Olneya tesota es la especie con una mayor
agrupacion de vasos (0.1), mientras que la que tiende a tener vasos solitarios es I.

arborescens (0.85, Fig. 5).
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Figura 5. indice de agrupacion en las fases C y D. Las letras diferentes muestran diferencias significativas
intraespecificas entre las fases e interespecificas en cada fase (P < 0.05).

e Indice de vulnerabilidad (1V)

Este indice se evalud exclusivamente para las fases C y D, observandose que no existen
diferencias significativas entre ambas fases en todas las especies, con valores menores a
0.5. De la misma manera, no existe contraste entre especies, excepto I. arborescens y C.
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acuminata quienes mostraron los valores més altos (> 1), pero solo Ipomoea presenta

diferencias significativas con respecto a las demés especies (Fig.6).
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Figura 6. Se muestran los valores obtenidos para el indice de vulnerabilidad, para la fase C y D. Las letras
diferentes muestran diferencias significativas interespecificas en cada fase e intraespecificas por cada fase (P
< 0.05).

e Conductividad relativa (CR)

La conductividad relativa muestra diferencias significativas en las fases C y D. J.
cordata y P. velutina presentan los valores mas altos para esta variable (> 18),
diferenciandose significativamente de las demas especies. Por su parte, C. acuminata
muestra un aumento en la conductividad relativa en la fase D (P < 0.05), a pesar de haber
mantenido un valor sin diferencias significativas (< 10, P > 0.05) durante las primeras tres

fases (Fig.7).
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Figura 7. Conductividad relativa de las especies en estudio a través de cada una de las fases.
Porcentaje de acumulacion del xilema

En el cuadro 3 se observa que en la fase A no hay diferencias significativas

interespecificas. Cuando se expande la primera hoja verdadera (Fase B) estas diferencias
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entre especies empiezan a apreciarse. Prosopis velutina (9.77%), T. impetiginosa (7.32%) y

O. tesota (6.69%) son las especies con mayor cantidad de xilema acumulado con respecto al

resto y no muestran diferencian significativamente entre ellas. Por su parte I. arborescens

(2.24%) es la especie con menor cantidad de xilema acumulado. En la fase C, las

leguminosas O. tesota, P. velutina y H. brasiletto, son las especies con mayor acumulacién

de xilema y entre ellas no existen diferencias significativas (71-73%). En la fase D los

mayores porcentaje de xilema acumulado los presentan las cuatro especies de leguminosas

(83.5- 90%), ademas de C. acuminata (86.9%). Las que presentan menor cantidad de

xilema son J. cordata y T. impetiginosa, con 24.5 y 28%, respectivamente (Cuadro 3; Figs.

8, 10y 11).

Cuadro 3. Proporcion de xilema y floema para la especies en estudio en cada una de las fases. Las letras

diferentes indican diferencias significativas entre filas y Columnas

.Especie Fase A Fase B Fase C Fase D
Xilema Xilema Floema Xilema Floema Xilema

Acacia willardiana 6+0.1.q4e 7+0.4 55+5.7¢ 5+0.03 90+1.9,
Ceiba acuminata 3+0.1, 11+0.4 61+5.9, 10+0.7 87144,
Haematoxylum brasiletto 4+0.3, 6+0.44cq 5+0.8 69+1.64, 6+0.4 73£1.6,
Prosopis velutina 4+0.3, 10+2.4,. 8+0.6 72+1.6; 9+0.9 83+0.5,
Ipomea arborescens 2+0.4, 2+0.4,; 7+1.2 22+0.9; 12+2.3 42+0.6,
Tabebuia impetignosa 1+0.2, 7+1.544 27+1.1 49+2.2vn 61+3.9 28+1.8,,
Jatropha cordata 2+0.5, 2+0.3pge 34+0.7 39+2.4, 17+2.6 25%2.2,
Olneya tesota 0.4%0.3, 7+0.9, 8+1 72+1. 7, 7+0.2 86+2.3;
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En la fase D, T. impetiginosa, J. cordata e I. arborescens son las especies que
presentan mayor porcentaje de floema en comparacion de las cuatro leguminosas y C.

acuminata, quienes en contraste presentan mayor cantidad de xilema secundario (Cuadro 3;

Figs. 9, 10, 11).
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Figura 8. Acumulacién del xilema secundario en el tallo, en cuatro fases de desarrollo de ocho especies de

pléantulas.
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Figura 11. Cortes transversales del hipocétilo en las fases A y/o B, C y D. La letra en el paréntesis
después de la letra de la figura indica la fase. A (B), E (C) y | (D) Ceiba acuminata; B (B), F (C) y J
(D) Tabebuia impetiginosa; C (B), G (C) y K (D) Ipomoea arborescens; D(A), H (C) y L (D)
Jatropha cordata
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Andlisis estadisticos
e Correlacion de Pearson

Se evaluo la relacion entre variables anatomicas, encontrdndose que existe una relacion
positiva entre el diametro total del vaso y el didmetro de su lumen (R? = 0.99; P < 0.001),
pero éstas son inversas con el grosor de la pared (R?= -0.53, -0.56; P < 0.001). Ademés el
didmetro del vaso tiene una relacién positiva con la conductividad relativa (R? =; 0.51; P <

0.001) e indice de vulnerabilidad (R* = 0.4; P < 0.001).

La conductividad relativa no presenta relacion significativa (P > 0.05) con la densidad
de los vasos, indice de agrupacion e indice de vulnerabilidad. Sin embargo, si hay una
relacion positiva y significativa entre el indice de agrupacion y el indice de vulnerabilidad
(R? = 0.41; P < 0.001) y una relacion negativa entre el indice de vulnerabilidad y la
densidad de los vasos (R? = -0.36; P < 0.001). El porcentaje de xilema acumulado present6
relaciones significativas con todas las variables, excepto con el indice de vulnerabilidad
aunque los valores de r? fueron bajos en comparacién de las correlaciones ya descritas (R*=

-0.13y - 0.22; P < 0.001) (Fig.12).
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e Analisis de componentes principales

En el ACP, tres componentes explican 73.51% de la variacion total ente las especies .
El primer componente corresponde al tamafio de los vasos (Dt, DI y %P) y representa

41.98% de la variacion, mientras que la conductividad relativa es la variable de mayor

carga en el segundo componente (18.35%) y el porcentaje de xilema acumulado en el tercer

componente (13.18%).
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Conductividad relativa
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Tamafio de los vasos

Figura 13. Representacion grafica de los componentes principales 1y 2 que explican el 60.33% de la
variacion total de ocho variables para las especies estudiadas y sus fases de crecimiento. La primera letra
representa la inicial de la especie (A. willaridana: A, C. acuminata: C, H.brasiletto: H, 1. arborescens: I, J.
cordata: J, O. tesota: O, P. velutina: P, T. impetiginosa: T), la segunda representa la fase A, B o D.
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En la Figural3 se observa la interaccion del tamafio de los vasos con la
conductividad relativa. En el cuadrante inferior izquierdo se muestra un grupo formado por
todas las especies en la fase A y/o B. Las especies en la fase D forman cuatro grupos: H.
brasiletto, O.tesota y T. impetiginosa en el cuadrante superior izquierdo, equivalente a
valores altos en Cr y tamafios pequefios en sus vasos. J. cordata, A. willardiana y C.
acuminata se agrupan en el cuadrante superior derecho con valores mas bajos de Cr con
respecto al grupo anterior pero con vasos de mayor diametro; P. velutina queda asilada en
este mismo cuadrante con los valores mas altos para ambas variables e I. arborescens se
encuentra en el cuadrante inferior derecho con el valor mas bajo para Cr pero el mas grande

con respecto al tamario de los vasos.
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Figura 14. Representacion grafica de los componentes principales 1y 3 que explican el 31.53% de la
variacion total de ocho variables para las especies estudiadas y sus fases de crecimiento. La primera letra
representa la inicial de la especie (A. willaridana: A, C. acuminata: C, H.brasiletto: H, I. arborescens: I, J.
cordata: J, O. tesota: O, P. velutina:P, T. impetiginosa: T), la segunda representa la fase A, By D.
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La relacion entre el tamafio de los vasos y la acumulacion del xilema se muestra en
la Figura 14. Esta muestra cuatro grupos: el primero en la zona inferior izquierda agrupa a
la fase A-B y relaciona a aquellas especies con vasos de menor dimension y menor
acumulacion de xilema. Un segundo grupo se forma hacia la zona central de la gréfica, aqui
se encuentran J. cordata y T. impetiginosa, quienes presentan un menor porcentaje de
acumulacion de xilema. Las leguminosas y C. acuminata presentan valores mayores en esta
variables, con tamafios de vasos pequefios. La Unica especie que se separa de los demas
grupos es |. arborescens, con mayores diametros mas grandes con respecto al resto de las

especies.
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Discusion

Las caracteristicas anatémicas del xilema y su acumulacién en los primeros diez meses de
vida de ocho especies de plantulas mostraron diferencias, las caracteristicas de los vasos
xilematicos se relacionaron con la CR, 1A e IV, estos valores pueden indicar la posible
adaptacion de las especies con el ambiente himedo-seco en donde ellas crecen. Sin
embargo, otros caracteres se relacionan con el bagaje genético de los diferentes linajes aqui
estudiados. Estas tendencias y la posible formacion de grupos anatomico-funcionales, se

discuten a continuacion.

Descripciones y mediciones

e Descripciones

Los caracteres anatomicos observados en el tallo, de las plantulas a los 10 meses de edad,
presentan caracteristicas propias del grupo taxonémico al que pertenecen cada uno de los
taxa, esto es, concuerdan con lo descrito para tallos maduros (Hayward, 1932; Metcalfe y
Chalk, 1972; Costa et al., 1997; Duarte y Wolf, 2005; Leal y Agra, 2005; Ceja-Romero y
Pérez-Olvera, 2010; Terrazas et al., 2011). Con respecto al desarrollo de los ejes, las
especies estudiadas mostraron similitud en el grado de desarrollo del cilindro vascular,
hasta el momento de la expansion de los cotiledones (Fase B). En esta fase todavia se
conservan los haces vasculares; sin embargo, O. tesota y T. impetiginosa, ya forman un

anillo continuo de xilema secundario, Schuch y Norem (2004) report6 para O. tesota que
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bajo condiciones de invernadero, puede tener un desarrollo méas rapido a pesar de ser una
especie caracterizada por tener una baja tasa de crecimiento. Mientras que para T.
impetiginosa se reporta una relativa alta tasa de crecimiento, lo que coincide con los

resultados obtenidos en este trabajo (Celis y Jose, 2010).

En la fase C, el desarrollo de xilema secundario es evidente en todos los casos y a
los 10 meses existe un incremento de los tejidos vasculares en diferente proporcion
dependiendo de la especie. La formacion de xilema secundario antes del primer afio de vida
se ha descrito para especies de climas mediterraneos (Castro-Diez et al., 1998). Por otro
lado, varias caracteristicas anatomicas de los ejes en los taxa estudiados parecen estar
asociados al estrés hidrico. En el caso de las leguminosas, desarrollan abundantes bandas
tangenciales de fibras gelatinosas en el xilema y en el floema. Este tipo de fibras se
caracterizan por poseer una capa interna “G”, carente de lignina y con altos contenidos de
celulosa. Estos atributos le confieren una alta capacidad higroscopica y, por lo tanto, la
facultad de absorber gran cantidad de agua durante la temporada hiimeda, al punto que
cuando ésta se hincha logra tapar por completo el lumen celular. Cuando llega la temporada
de sequia, esta capa “G” expulsa toda el agua, de manera que sirve como reservorio de este
recurso para los periodos mas secos (Esau, 1976). Estas especies, ademas de T.
impetiginosa, también presentan abundantes fibras y un alto grado de lignificacion en todos
los tipos celulares del xilema, lo que confiere una mayor densidad al xilema, propiedad
relacionada con las capacidades hidraulicas del tallo y la resistencia mecanica de la planta.
De acuerdo a Swenson y Enquist (2007), entre mas denso sea un Xxilema, mayor seréa la
seguridad en la conduccion. En contraste, especies como C. acuminata, I. arborescens y J.

cordata presentan xilema parenquimatoso, los cuales usualmente se relacionan con altas
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tasas de crecimiento (Castro- Diez et al., 1998). En el caso de C. acuminata se le considera
como una especie pionera, por lo que necesita desarrollar tejidos de rapido crecimiento a
fin de poder establecerse lo mas rapido posible (Zozt et al., 1998; Sanchez y Hernandez,

2004; Pagaza y Fernandez, 2004).

El parénquima axial paratraqueal abundante es una caracteristica comin observada
en las cuatro especies de leguminosas y en T. impetiginosa. Este caracter se ha asociado
principalmente con un mayor grado de evolucidn y especializacion; su presencia sugiere
una mejor funcionalidad en cuanto almacenamiento y resistencia (Carlquist, 1992; Ledn y
Pernia, 1999; Polanco y Grande, 2009).

La mayoria de las especies presentan abundantes contenidos, ya sean cristales
prismaticos o drusas y granulos de almidon. La cantidad de cristales aumenta hacia los 10
meses. Estos contenidos se almacenan para ser usados en la obtencion de calcio durante el
crecimiento y division celular, debido a la intensa actividad cambial después de la abscisidn
de las hojas, al inicio de la temporada himeda (Marcati et al., 2008). Para el caso de los
granulos de almiddn, todas las especies los presentaron en abundancia. En las leguminosas
éstos se almacenan principalmente en el parénquima y/o en las fibras del xilema, mientras
que en las demas especies se observan en el parénquima cortical, xilematico y/o medular.
Su presencia les confiere a las plantulas una importante fuente de reserva, tanto para su
establecimiento como para temporadas desfavorables (Esau, 1976; Fahn, 1982; Ellmore,

2006; Terrazas et al., 2011).
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e Conductividad y vulnerabilidad (Mediciones)

El xilema tiene diversas funciones y una de las principales es el transporte de agua
(Esau, 1976; Fahn, 1982; Zimmerman, 1983; Zhang et al., 1992). Este es uno de los
factores mas importantes para una especie, pues entre mas eficiente sea en su conduccion,
mejor adaptada estara a su habitat (Carlquist, 1959, 1977, 1985; Maheralli et al., 2004). En
este sentido las especies estudiadas muestran diferencialmente algunas caracteristicas en
sus vasos que estan relacionadas con la eficiencia y seguridad en la conduccién hidraulica y
por lo tanto en la vulnerabilidad a la cavitacion de sus vasos. Algunas tendencias marcan
reduccidn en el diametro de los vasos, aumento en el grosor de su pared, mayor frecuencia
de vasos y/o mayor agrupacion. Estos caracteres se han relacionado con resistencia al estrés
hidrico (Carlquist y Hoekman, 1985). Cuando el xilema es sometido a estrés hidrico, se
produce demasiada tensién en los vasos, lo que provoca que burbujas de aire sean aspiradas
dentro de los conductos e interrumpan el flujo continuo del agua (Zimmermann 1983,
Sperry and Tyree 1988, Tyree and Sperry 1989, Tyree and Ewers 1991, Sperry and
Pockman 1993; Jarbeau et al., 1995). Por su parte, Carlquist y Hoekman (1985) mencionan
que un factor importante en la conduccién depende directamente de la amplitud de los
limenes de los vasos en funcion de la ley de Haegen-Poiseuille (Barajas-Morales, 1985;
Carlquist, 1988; Zimmermann, 1983; Sidiyasa y Baas, 1998). Con base en lo anterior se
espera que las especies cuyos vasos tengan diametros pequefios (< de 29 pum), mayor
agrupacion y frecuencia, presenten una menor vulnerabilidad (< 0.5) a costa de un baja
conductividad relativa (< 10um* X 10°), como se observé en A. willardiana, H. brasiletto y
T. impetiginosa. Otra caracteristica que tienen estas especies, es que presentan los valores

mas altos (> 12%) con respecto a las demas especies en cuanto al porcentaje de pared de
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los vasos. Este atributo les provee un incremento significativo en la fuerza de compresion
de su pared lo que ayuda a resistir la implosién/cavitacion de los conductos (Sperry, 2003;
Baas et al., 2004). En general, estos aspectos se relacionaron con cierta claridad en algunas
de las especies estudiadas y concuerdan con Carlquist (1977), al mencionar que estan
relacionadas con la resistencia al estrés hidrico, mediante el desarrollo de un sistema de
conduccion més seguro a costa de una disminucion en la conductividad relativa; lo que
ocasiona una mayor resistencia al flujo del agua y asi se controla de cierta forma la pérdida
del liquido en condiciones de sequia (Zimmerman, 1983; Carlquist, 1988; Castro-Diez,
1996; Castro-Diez et al., 1998, Ledn y Espinoza de Pernia, 2001; Froux et al., 2002;
Mabherali et al., 2004; Pire et al., 2007). Sin embargo, estas asociaciones no se cumplen en
todos los casos. Por ejemplo, I. arborescens presenta vasos amplios (41.6 um de diametro
en su lumen), pero un valor bajo de CR (< 10) y un alto IV (>1). Una posible explicacion
con respecto a estos valores esta dada por la baja densidad y agrupacion de los vasos. Por
su parte, otros elementos, como los vasos fibriformes comunes en esta especie,
“compensan” la vulnerabilidad a embolismos de sus vasos, brindando la eficiencia y
seguridad necesarias en su conduccion necesarias para su establecimiento y desarrollo
(Carlquist y Hoekman, 1985; Carlquist, 1986; Ceja- Romero y Pérez-Olvera, 2010;
Terrazas et al., 2011). Otro ejemplo de especies que no cumplen con las asociaciones
descritas son P. velutina y O. tesota quienes presentan valores de Cr altos (>10pum*X10°)
con respecto a I. arborescens pero valores bajos en el 1V (<0.5) dados por una mayor
agrupacion(<0.3) y frecuencia de vasos (>200 vasos/mm?) lo que demuestra que la

conduccion hidrica no tiene una relacion directa con la seguridad, méas bien tienen
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relaciones muy estrechas con caracteristicas anatdmicas que pueden o no brindar mayor

seguridad (Froux et al., 2002).

Por otra parte J. cordata presenta una estrategia diferente a las ya descritas. Esta especie
mantiene un cierto equilibrio tanto en la Cr y el IV, dado por limenes amplios (> 40pum),
poca agrupacién (més no ausente) y una frecuencia de mas de 150 vasos/mm? (Carlquist,
1977; Robert et al., 2009). Esto le permite tener una conduccién adecuada durante la
temporada himeda y durante la sequia al tirar sus hojas, no ser vulnerable a la cavitacion de

SUS Vvasos.

Ceiba acuminata es la Gnica especie que no muestra una estrategia aparente en cuanto a
la estructura anatdmica de su xilema. Presenta vasos muy grandes, sobre todo en la fase C,
poca agrupacién y menos de 100 vasos por mm?, lo que la hace una especie muy vulnerable
a embolismos. Se podria suponer que esta especie tiene otras estrategias evasoras del estrés

hidrico, no representadas por caracteristicas anatémicas (Markesteijn et al., 2011).

Otro aspecto importante con respecto a la eficiencia hidrdulica es la alometria que
presentan las caracteristicas anatémicas durante el desarrollo de las especies. Las plantas
vasculares varian en tamafio por cerca de doce érdenes de magnitud, y en condiciones de
estrés hidrico, los individuos se extienden por casi toda esta gama. En cuanto al sistema de
conduccion, los vasos tienden a ensancharse en la base mientras que van disminuyendo su
didmetro conforme se acercan a la copa del arbol con el fin de poder garantizar la
conduccion segura inclusive en las partes mas altas (West et al., 1993; 1999). Esto con
cuerda con el incremento en el diametro del lumen de la mayoria de las especies en este

estudio, en las cuales el tamafio de sus vasos aumenta hasta cuatro veces su tamafio durante
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los primeros 10 meses de vida. Sin embargo, se observa una estrategia anatomica en cuanto
a este caracter en especies como T. impetiginosa y H. brasiletto, quienes no presentan
diferencias en el tamafio de sus vasos a través de su desarrollo. Esta caracteristica refleja
una adaptacion posiblemente evolutiva en la que para adaptarse a condiciones continuas de
déficit hidrico mantienen didmetros pequefios en sus vasos durante su ontogenia, para
reducir el consumo de agua a fin de poder establecerse y crecer (Tyree, 2003; Al-Khalifah

et al., 2006).

La relacion entre seguridad vs. eficiencia hidraulica suele ser controversial ya que
usualmente es estudiada en especies que presentan diversas caracteristicas anatomicas del
xilema. Sin embargo, estas diferencias inter- especificas en las propiedades hidraulicas casi
siempre estan asociadas con aspectos genéticos y evolutivos adecuados al habitat al que

pertenecen las especies (Frox et al., 2002; Maheralli et al., 2004).

Acumulacién del xilema

La pronta acumulacién de xilema puede favorecer la conduccion de agua, con fines de
un establecimiento exitoso durante el primer afio de crecimiento en plantulas (Castro-Diez
et al., 1998). Sin embargo, esta condicion parece no cumplirse siempre en especies que
crecen en ambientes secos (Loza-Cornejo y Terrazas, 2011). Para el caso de las ocho
especies de plantulas estudiadas se observo que, de acuerdo los ACP, en la fase A, todas las
especies presentan un bajo porcentaje de acumulacion del xilema. Esto es l6gico si se toma
en cuenta que este tejido se encuentra organizado formando haces vasculares en los
primeros estadios de desarrollo de las especies. Las diferencias se aprecian conforme las

plantulas se van desarrollando. En la fase D los ACP muestran tres grupos de especies, que
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se pueden interpretar como tendencias (grupos anatomico-funcionales). Una seria hacia las
especies “acumuladoras”, con una proporcion de xilema mayor al 75%; a su vez éstas se
separan en dos: las de madera dura y compacta con presencia de fibras gelatinosas y
parénquimas lignificados (A. willardiana, H. brasiletto, P. velutina y O. tesota) y las de
madera parenquimatosa y blanda, esto es, con abundantes parénquima no lignificado y sin
presencia de fibras (C. acuminata). Otra tendencia esta representada por las especies “no
acumuladoras” (T. impetiginosa y J. cordata), con xilemas secundarios que se desarrollan
durante el primer mes de crecimiento y en los periodos subsecuentes (hasta los 10 meses)
se muestra un mayor crecimiento del floema y cértex; lo que ocasiona una reduccién en la
proporcion de xilema con respecto a los demas tejidos. Una tercera tendencia seria la que
presenta |. arborescens, con crecimiento de varios cambiumes sucesivos y alrededor del

50% de acumulacion de tejido xilematico con abundante parénquima.

Cada grupo anatémico funcional logra estar relacionado con el linaje de los taxa
estudiados, las caracteristicas anatdmicas de sus ejes y/o su comportamiento fenoldgico
(Grime, 1979). Por ejemplo, las leguminosas se agrupan dentro de las acumuladoras con
tallos densos, pero delgados en comparacion con las demas especies. El crecimiento del
tallo y de los tejidos vasculares en ejes angostos, supone una menor inversion de carbon,
que en los mas anchos (King et al., 2005, 2006; Chave et al., 2009; Martinez-Cabrera et al.,
2009). Sin embargo, en las leguminosas parece suceder lo contrario. De acuerdo a
Martinez-Cabrera et al. (2009), en los tallos angostos y densos, existe una mayor inversion
de carbdn, lo que implica un crecimiento mas lento. Contrariamente, un tallo con tejidos
mas econdmicos desarrollan un eje mas grande con una tasa de crecimiento alta (Lawton

1984; Mencuccini y Grace, 1996; Enquist et al., 1999; Roderick, 2000; Muller-Landau,
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2004; King et al., 2005), como se observa en C. acuminata, I. arborescens y J. cordata.
Estas especies presentaron xilemas parenquimatosos y de acuerdo a los indices de
vulnerabilidad y conductividad relativa, un sistema de conduccion menos eficiente y seguro

(Baker et al., 1972; Tyree, 2003; Swenson y Enquist, 2007).

Entre las tres especies de tallos “econdmico-parenquimatosos” descritos en el parrafo
anterior, se presentan diferentes porcentajes de acumulacion de xilema (Fig. 16), por lo que
se presume que otras caracteristicas se suman al mayor crecimiento radial de sus ejes. En el
caso de C. acuminata su xilema representa mas del 70% del didmetro total del eje; esta
proporcién permite aumentar el nimero de vasos conductores (Levitt, 1980; Shumway et
al., 1993), de manera que la planta puede crecer mas rapidamente debido a una mayor
eficiencia en el transporte de agua (Zimmermann, 1983). Por su parte I. arborescens
acumula 50% del xilema, pero la formacién de anillos de tejidos vasculares dados por el
crecimiento andémalo favorece la rapida conduccion de fotosintatos a toda la planta y por
otra parte la presencia de gran proporcion de vasos fibriformes (Terrazas et al., 2011),
compensa su aparentemente alto indice de vulnerabilidad (> 1), dado por sus vasos amplios

Y €SCas0s.

Otras especies como J. cordata y T. impetiginosa, acumulan menos del 30% de xilema
(no acumuladoras), pero tienen mayor desarrollo en otros tejido, como el floema y los
tejidos corticales (J. cordata), caracteristica que aumenta la acumulacion y transporte de
fotosintatos y reservas necesarias para su establecimiento (Marcati et al., 2008. Tabebuia

impetiginosa presenta ademas de esta estrategia, un xilema denso, parecido al de las
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leguminosas lo que favoreceria igualmente, una conduccion segura y eficiente (Baker et al.,

1972; Tyree, 2003).

Fenologia foliar: estacionalidad de las especies

La cronologia anual de eventos ciclicos, como la formacion de anillos de crecimiento y
la fenologia foliar reflejan una estrategia para hacer frente a los periodos desfavorables en
los que crecen las plantas (Castro- Diez et al., 2003). Ambos factores estan intimamente
relacionados entre si, de manera que regularmente se asocia la caida de las hojas a la
formacidn de anillos de crecimiento (Paliwal y Prasad, 1970; Carlquist, 1985; Castro- Diez,
1996; Castro- Diez et al., 2003; Maherali et al., 2004; Marcati, 2008). De las especies en
este estudio solo I. arborescens, P. velutina y T. impetiginosa presentaron una o ambas
caracteristicas como estrategia ante la estacionalidad en la que se desarrollan in situ. Sin
embargo, cada especie mostrd caracteristicas anatdmicas diferentes relacionadas con su
fenologia foliar y la formacion de anillos de crecimiento. En el caso de 1. arborescens, tir6
sus hojas a los 10 meses. Durante este tiempo esta especie acumulé grandes cantidades de
reservas en el parénquima; de acuerdo a Terrazas et al. (2011), esto se debe a la presencia
de “hojas econdmicas” que permiten una rapida traslocacion y almacenamiento de
nutrientes, necesarios para la supervivencia del individuo en la temporada seca (Aert, 1995;
Ellmore 2006). A pesar de la abscision de las hojas en esta especie, no se observé aun la
formacidn del anillo de crecimiento, éste se reporta una vez que comienzan a brotar las
nuevas hojas (Terrazas et al., 2011). Ademas en ese trabajo atribuyen la abscision de las

hojas de I. arborescens en condiciones no limitantes de agua y nutrientes al fotoperiodo.
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Contrariamente, P. velutina y T. impetiginosa, no tiraron sus hojas, pero si formaron anillos
de crecimiento evidentes a los 10 meses, aungue con comportamientos anatomicos
contrastante entre ellas. En P. velutina se diferencia la formacion del siguiente anillo de
crecimiento por la presencia de vasos mas grandes y fibras delgadas en la madera temprana
(Marcati, 2008. Estas caracteristicas aumentan considerablemente la conductividad
hidraulica en la Gltima fase, probablemente tratando de compensar el aumento en la
demanda evaporativa con una extraccion mas eficiente del agua del suelo (Castro-Diez et
al., 2003), estrategia comun en Prosopis (Skolmen, 1990: Snyder y Williams, 2003). Por la
otra parte, en T. impetiginosa en el siguiente anillo no hay un aumento en el diametro de los
vasos como en P. velutina y solo se distingue la madera temprana porque en la tardia del
anillo anterior se aprecian fibras y paréngquima con limenes mas angostos y paredes mas
gruesas. Durante las fases que corresponderian al final de la temporada himeda (fase C-D),
se puede observar un incremento considerable de floema (Maherali et al., 2004). La
acumulacion de floema implica un reservorio de fotosintatos, lo que probablemente evita la
abscision de las hojas en condiciones no limitantes (Aerts, 1995; Castro- Diez et al., 2003).
La presencia de anillos de crecimiento en estas especies que no tiraron sus hojas en
condiciones estables de invernadero, pero que si lo pueden hacer en condiciones de estrés,
se puede relacionar con aspectos evolutivos e histéricos de las especies (Herrera, 1992;
Lopez et al., 2005). Estos hacen de la presencia de anillos de crecimiento en especies
caducifolias facultativas, un caracter enddgeno (Aguilar-Rodriguez y Barajas-Morales,

2005).

El resto de las especies de este estudio no presentd diferencias anatémicas con respecto

a la estacionalidad. Excepto A. willardiana, que mostro una ligera disminucion en el
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namero de vasos en la periferia de la fase D. Probablemente, se trate del inicio de la madera
tardia para la formacion del primer anillo de crecimiento completo. Se ha reportado que
esta especie entra en letargo aun en condiciones de invernadero (Aref et al., 2003; Schuch y

Norem, 2004).
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Sintesis de estrategias adaptativas

, Con respecto al porcentaje de acumulacion del xilema relacionado con su estructura, se
pueden reconocer tres grupos anatémico-funcionales (Fig. 16). Estos se relacionan con la

adaptacion de ocho especies oriundas de un bosque tropical caducifolio, durante sus

primeras etapas de desarrollo. Las estrategias que presenta una especie son indispensables

para su supervivencia y establecimiento; sin embargo, estas estrategias no sélo implican
una adaptacion unidireccional, sino que se compone de la accién de adaptaciones que ha
sufrido la especie a través de diversos procesos evolutivos. Todos ellos pueden crear en
conjunto “grupos funcionales” que logran estar relacionados con la interaccion de varios
caracteres anatomicos del xilema, como el % de acumulacién, tamafio, agrupacion y
densidad de vasos, ademas de aspectos como los fisioldgicos y morfoldgicos, entre otros

(Fig. 15).

Agrupacidn delos vasos

| %Acumulacién delxilema |

| Cantidad de vasos | .

Estrategia | | Mayor eficiencia v seguridad enla |
adaptativa conductividad hidréulica

Tamafio delos vasos (DT,DL, | _
GP)

l Mejor adaptacidn a temporadas de

| Conductividad hdraulica relativa
sequia

Formacidn de anillos de

crecimiento

Figura 15. Diagrama de las variables consideradas en este estudio y su intervencion como parte de las
estrategias adaptativas.
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Los grupos anatomico-funcionales que se proponen con respecto a la acumulacion del
xilema a los 10 meses de germinacién, ya han sido discutidos y a continuacion se hace una
sintesis de ellos.

Acumuladoras: Las especies en este grupo se caracterizan por formar mas de un
75% de xilema y no tiran sus hojas en condiciones favorables de humedad. Sin embargo, no
muestran la misma estructura anatomica en su xilema secundario. Por un lado se encuentran
las que presentan un xilema secundario parenquimatoso (C. acuminata), con vasos muy
amplios y poca agrupacion. Estas caracteristicas se relacionan con altos indices de
vulnerabilidad, que se compensan con la abscision de sus hojas durante la temporada seca.
Otro grupo de acumuladoras corresponden a las especies con xilemas tipicamente
xeromorficos. En este grupo se encuentran las cuatro especies de leguminosas, éstas a su
vez se pueden separar en dos subgrupos: Aquellas (O. tesota y H. brasiletto) que tienen los
didmetros de sus vasos pequefios (< 22 um), y el grupo formado por las especies con vasos
mas amplios (>28 um), esto es, P. velutina y A. willardiana.

No acumuladoras: Estas especies (T. impetiginosa y J. cordata) se caracterizan por
acumular menos del 40% de xilema secundario y desarrollar gran cantidad de floema. No
tiran sus hojas; sin embargo, igual que en el grupo anterior muestran caracteres anatémicos
del xilema diferentes entre ellas. Por una parte T. impetiginosa presenta un xilema
xeromorfico, similar al de las leguminosas y presenta la formacién de un anillo de
crecimiento. Contrariamente J. cordata tiende a presentar xilema parenguimatoso, con
vasos mas amplios, numerosos, agrupados y solitarios; no forma anillo de crecimiento.

Variante cambial. La Unica especie en este grupo funcional es I. arborescens, con
variante cambial en sus tejidos vasculares. A pesar de no presentar aparentemente un
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sistema eficiente en la conduccion por la escasez de vasos y su alto indice de

vulnerabilidad, se reporta para esta especie la presencia de vasos fibriformes que funcionan

con un sistema de conduccion seguro y eficiente. Es caducifolia estricta y puede formar

anillos de crecimiento.

% de Acunmulacion
de xilema

Acunmladoras —

—_

No acumuladoras —

Crecumiento
anomalo

Figura 16. Diagrama de los grupos anatémico-funcionales propuestos en funcion del porcentaje de

acumulacion del xilema.
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Conclusiones

Las especies de este estudio presentan diferentes caracteristicas anatdmicas en su eje
segun su linaje taxénomico.

Se encontrd una relacién entre la acumulacion del xilema, caracteristicas anatomicas
y/o fenoldgicas, que permiten a cada especie desarrollarse en condiciones de estrés
hidrico.

Se proponen tres grupos “anatémico-funcionales” con base en la acumulacién y
estructura anatémica del xilema secundario. Estas estrategias permiten el desarrollo
de diferentes especies que coexisten en un bosque tropical caducifolio.

Se sugiere la comparacion de estrategias adaptativas de acuerdo a la densidad de los
tejidos que componen el tallo, lo que probablemente los agruparia en densos y no

densos.
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