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RESUMEN 

 

Uno de los atributos que exhibe mayor variabilidad en los seres vivos es el tamaño, 

que abarca más de 21 órdenes de magnitud. El tamaño impacta prácticamente todos los 

aspectos de la morfología y de la fisiología de los organismos, lo que ha sido considerado 

de manera explícita en numerosos estudios evolutivos llevados a cabo con animales. Por el 

contrario, la relevancia de dicho atributo sobre la evolución de ciertos caracteres de las 

plantas ha sido relativamente subestimada. Tal es el caso de los caracteres anatómicos, cuya 

relación con las condiciones ambientales es a menudo analizada sin que se evalúe su 

posible relación con el tamaño de las plantas. El estudio de grupos monofiléticos que 

exhiben gran diversidad de tamaños corporales asociada a condiciones ambientales distintas 

es particularmente deseable para evaluar las interacciones existentes entre el tamaño y los 

atributos anatómicos.   

El género Manihot (Euphorbiaceae) es nativo del Nuevo Mundo y cuenta con 

alrededor de 100 especies. Aproximadamente 80 de ellas habitan en Sudamérica, la más 

conocida de las cuales es M. esculenta, una de cuyas subespecies (M. esculenta subsp. 

esculenta) constituye una de las principales fuentes de carbohidratos en numerosos países 

del Tercer Mundo. En Norteamérica pueden encontrarse 20 taxa, 16 de los cuales son 

endémicos de México. Las especies encontradas en nuestro país exhiben cinco formas de 

crecimiento muy distintas, habiendo desde hierbas tuberosas hasta árboles de mediana 

altura. Lo anterior hace que este grupo constituya un modelo prometedor para el estudio de 

la evolución de dichas formas de crecimiento.  

Como parte de este trabajo fue elaborada una hipótesis filogenética de las especies 

norteamericanas de Manihot a fin de someter a prueba su monofilia, evaluar la relación de 

las especies que lo conforman con M. esculenta subsp. esculenta y evaluar si los diversos 

hábitos de crecimiento evolucionaron de manera convergente o no. Para hacer dicha 

hipótesis, fueron llevados a cabo análisis bayesianos y análisis de máxima verosimilitud de 

una matriz de 3,662 pb conformada por dos marcadores de cloroplasto (psbA-trnH, trnL-

trnF) y tres marcadores de núcleo (PEPC y dos copias parálogas de G3pdh). De acuerdo 

con los resultados obtenidos, las especies norteamericanas de Manihot constituyen un clado 
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cuyos miembros están sólo distantemente relacionados con M. esculenta subsp. esculenta, 

sugiriendo que no tuvieron participación en el desarrollo de esta subespecie. Dentro de 

dicho clado, tres o cuatro de las formas de crecimiento evolucionaron convergentemente. 

Los resultados previamente mencionados indican que el clado de especies 

norteamericanas de Manihot constituye un modelo conveniente para el estudio de la 

evolución morfológica. Más aún, este grupo de especies parece ser apropiado para el 

estudio de la evolución del tamaño corporal porque sus formas de crecimiento tienen tallas 

muy diversas. Adicionalmente, el tamaño en estos taxa está correlacionado positivamente 

con la homogeneidad de la temperatura, temperaturas superiores en la parte más fría del 

año y mayores precipitaciones, lo que brinda apoyo adicional a la hipótesis de que el 

tamaño evolucionó de manera adaptativa.  

Por lo tanto, fue evaluada la relación entre la circunferencia en la base del tallo y 31 

variables anatómicas en 19 de las especies que conforman este clado. La circunferencia y 

ocho de dichas variables presentan señal filogenética y 15 de las variables anatómicas están 

relacionadas con la circunferencia y correlacionadas entre sí. Cuatro de tales variables están 

relacionadas con el número de vasos y el área del lumen de los elementos de vaso, tres con 

el número de radios, el número de hileras que constituye cada radio y el área transversal de 

las células de los radios y cuatro con el parénquima axial. Sólo dos de las variables 

relacionadas con la circunferencia involucran atributos de las fibras. El área transversal de 

los elementos de vaso, la proporción de radios con más de una hilera de células, el área 

transversal de las células de los radios y la proporción del área transversal del tallo ocupada 

por los tres tipos de parénquima axial están positivamente relacionadas entre sí. A su vez, 

tales atributos están negativamente relacionados con el número de vasos y el número de 

radios. Finalmente, los atributos anatómicos antes mencionados están correlacionados con 

las mismas variables bioclimáticas que la circunferencia, mientras que dichos atributos y 

otros no vinculados con el tamaño están correlacionados con variables bioclimáticas con las 

que la circunferencia no necesariamente lo está. 

 Lo mencionado en el párrafo anterior sugiere que cualquier inferencia respecto a la 

relevancia adaptativa de los atributos anatómicos debe ser efectuada tomando en 

consideración tanto las relaciones filogenéticas entre los organismos como el tamaño 

corporal de los mismos.  
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ABSTRACT 

 

One of the most variable features among living beings is size, which spans more than 

21 orders of magnitude. Size is related to virtually all aspects of the morphology and 

physiology of organisms, such as it has been explicitly acknowledged by several animal 

evolutionary studies. On the contrary, the relevance of this feature for the evolution of 

certain characters in plants has been relatively underestimated. Such is the case of 

anatomical features, whose relationship to environmental conditions is often analyzed 

without any assessment of their possible link to the size of plants. Studying monophyletic 

groups showing great diversity of body sizes associated to distinct environmental 

conditions is particularly desirable to assess the interactions between size and anatomical 

features. 

The genus Manihot (Euphorbiaceae) is native to the New World and has around 100 

species. Approximately 80 of them inhabit South America, being M. esculenta the most 

well-known of them because one of its subspecies (M. esculenta subsp. esculenta) is one of 

the main carbohydrates source in numerous countries of the Third World. In North America 

there are 20 species, 16 of which are endemic to Mexico. The species found in our country 

have five very distinct growth forms, from tuberous herbs to trees of middle size. This 

variety of forms makes this group of species a promising model for the study of evolution 

of such growth forms. 

As part of this work, a phylogenetic hypothesis was made of the North American 

species of Manihot to prove their monophyly, to assess the relationship of its species to M. 

esculenta subsp. esculenta and to evaluate whether its diverse growth forms evolved 

convergently. To obtain such hypothesis, Bayesian and maximum likelihood analyses of 

3,662 bp matrix made up of two plastid (psbA-trnH, trnL-trnF) and three nuclear markers 

(PEPC and two paralogous copies of G3pdh) were carried out. According to the results, 

North American species of Manihot make up a clade whose members are only distantly 

related to M. esculenta subsp. esculenta, suggesting they were not involved in the 

development of this subspecies. Within this clade, three or four of the growth forms 

evolved convergently. 
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Previously mentioned results indicate that the North American Manihot clade is a 

convenient model for studying morphological evolution. Even more, this group of species 

seems suitable for the study of the evolution of body size because its growth forms have 

very diverse sizes. Additionally, the size of these species is positively correlated to 

temperature homogeneity, higher temperatures during the coldest part of the year and 

higher precipitations, which reinforces the hypothesis that the size has evolved adaptively.  

Therefore, it was evaluated the relationship between circumference and 31 anatomical 

variables in 19 of the species of this clade. The circumference and eight of such variables 

show phylogenetic signal, and 15 of the anatomical variables are related to the 

circumference and correlated to each other. Four of such variables are related to the number 

of vessels and the lumen area of vessel elements; three to the number of rays, the number of 

rows per ray, and the cross area of ray cells, and four to the axial parenchyma. Only two of 

the variables related to the circumference are features from the fibers. The cross area of 

vessel elements, the proportion of rays with more than one row, the cross area of ray cells 

and the proportion of stem cross area occupied by the three kinds of axial parenchyma are 

positively related to each other. In turn, such features are negatively related to the number 

of vessels and the number of rays. Finally, these anatomical features are correlated to the 

same bioclimatic variables that circumference, whereas such features and other anatomical 

attributes not related to the body size are correlated to bioclimatic variables with which 

circumference is not necessarily correlated to.  

The aforementioned results suggest that any inference on the adaptive relevance of 

anatomical features in plants should be carried out explicitly considering both phylogenetic 

relationships among organisms and their body sizes.   
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1. INTRODUCCIÓN 
 

1.1 Patrones evolutivos del tamaño corporal 

 

Una de las características más sobresalientes de los organismos es la 

heterogeneidad en las tasas evolutivas de sus caracteres. Mientras que algunas 

características exhiben una alta variabilidad (para conocer un ejemplo de labilidad 

morfológica, ver el Capítulo 2), otras exhiben una relativa constancia en el tiempo 

evolutivo. Esto ha sido atribuido por algunos autores a la acción de la selección natural 

y por otros a la existencia de restricciones ontogenéticas (para profundizar en el tema de 

restricciones ontogenéticas, ver el Apéndice 1). 

Uno de los atributos que exhibe mayor variabilidad es el tamaño, que abarca más 

de 21 órdenes de magnitud (West et al., 2000). La regla de Cope, según la cual existe 

una tendencia al incremento en el tamaño corporal en el tiempo evolutivo, es uno de los 

patrones más evidentes que se ha obtenido al examinar el registro fósil. Este patrón no 

involucra la ausencia de organismos de talla pequeña o un incremento progresivo en el 

tamaño promedio de los organismos, sino un incremento en el rango de tamaño 

(Enquist, 2003) o en los tamaños máximos alcanzados por los mismos (Rosell, 2002). 

Así, el volumen corporal máximo se incrementó en alrededor de 16 órdenes de 

magnitud en los últimos 3.5 billones de años. Este incremento ocurrió episódicamente, 

con aumentos pronunciados de unos 6 órdenes de magnitud a la mitad del 

Paleoproterozoico (hace unos 1.9 billones de años) y hace 600-450 millones de años, en 

congruencia con los dos principales eventos de aumento en la concentración de oxígeno 

atmosférico (Payne et al., 2009). Una de las consecuencias de este proceso es la 

diferencia de 12 órdenes de magnitud existente en la masa corporal de las plantas 

terrestres actuales (Enquist, 2003). 

 

1.2 Efectos del tamaño corporal comunes a todos los organismos 

 

El tamaño impacta prácticamente todos los aspectos de la morfología y de la 

fisiología de los organismos, habiendo sido documentadas las siguientes relaciones:  
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1) Relación positiva entre la fuerza de las estructuras encargadas del sostén de los 

organismos o de sus partes (e.g. las extremidades de un animal o el tallo de las plantas) 

y el peso de los mismos.  

Esta relación es resumida en la expresión (Bonner, 2006): 

                                                   Fuerza α Peso 2/3 

 

2) Relación positiva entre la extensión de las superficies a través de las cuales 

tienen lugar la difusión de oxígeno, de alimento y de calor entre los organismos y el 

peso de los éstos.  

Dicha relación es expresada como (Bonner, 2006): 

                                                    Superficie α Peso2/3 

3) Relación positiva entre la complejidad de los organismos (expresada como el 

número de tipos celulares) y su tamaño.  

Aunque esta relación es relativamente imprecisa y aproximada (Bonner, 2006; 

McCarthy y Enquist, 2005) es apropiadamente ejemplificada por los rotíferos, en los 

que una disminución en el tamaño corporal alteró la estructura del aparato digestivo. 

Las especies más grandes de rotíferos tienen un intestino sencillo que corre de la boca al 

ano, mientras que en ciertas especies muy pequeñas el intestino fue reemplazado por un 

saco de citoplasma continuo que forma vacuolas al final de la boca y expulsa el 

contenido de éstas en el extremo anal (Bonner y Horn, 2000). 

4) La tasa metabólica está negativamente correlacionada con el tamaño corporal 

(Bonner, 2006). 

El tamaño impacta también, de manera determinante, aspectos de la conducta, la 

historia de vida y la adecuación de los organismos (Kingsolver y Huey, 2008; Payne et 

al., 2009; Wikelski, 2005). El valor de este atributo está inversamente relacionado con 

el número de individuos que habita una cierta área (Bonner, 2006; Brown et al., 2000), 

estando también correlacionado negativamente con el tiempo de desarrollo de los 

organismos, su fecundidad y sus tiempos generacionales (Kingsolver y Huey, 2008). 

Dado que los organismos con tamaños corporales reducidos exhiben menores tiempos 

generacionales y se reproducen a edades más tempranas, exhibirán las siguientes 

características (Aarsen et al., 2006): 

     (1) Una mayor tasa de generación de nuevas variantes genéticas producidas por 

recombinación. 
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     (2) Requerimientos inferiores de recursos ambientales para producir 

descendencia (numerosas observaciones apoyan la idea de que los tamaños pequeños 

son favorecidos en ambientes con disponibilidad irregular de recursos). 

     (3) Mayor potencial para producir un número dado de descendientes por unidad 

de tiempo. 

Para concluir, es necesario mencionar que, aunque desde el punto de vista 

evolutivo ha habido una tendencia hacia el incremento del tamaño máximo en el tiempo 

geológico, dicho incremento no ha sido seleccionado siempre, sino sólo en aquellos 

casos en los que presumiblemente confiere ventajas y promueve el incremento de la 

adecuación. Así, en algunos linajes han sido seleccionados disminuciones en el tamaño 

de los organismos, como ha sucedido en las poblaciones insulares de mamíferos (cuyo 

tamaño corporal se reduce respecto al exhibido por los miembros de las poblaciones 

ancestrales –Biewener, 2000; Wikelski, 2005) o en las diminutas angiospermas 

pertenecientes a los géneros Lemna y Wolffia (Bonner, 2006). 

El  tamaño corporal tiene efectos adicionales que dependen del tipo de organismos 

considerados. Dichos efectos se mencionan en las siguientes secciones. 

 

    1.2.1 Efectos del tamaño corporal en los animales 

 

Uno de los aspectos sobre los cuales el tamaño corporal incide de manera más 

obvia es la disponibilidad de presas. Así, por ejemplo, el tamaño de las serpientes tigre 

de Australia (Notechis) ha experimentado cinco disminuciones independientes como 

respuesta a la colonización de nuevas islas. Aparentemente, estos cambios han sido 

incentivados por el tamaño de las especies de las que se alimentan (Wikelski, 2005). 

El tamaño corporal también está relacionado con el éxito reproductivo de los 

organismos. En las iguanas marinas de las islas Galápagos el número de cópulas está 

relacionado positivamente con el tamaño de los machos, pero el tamaño corporal es 

seleccionado negativamente en periodos de escasez de alimentos (Wikelski, 2005). 

El tamaño influye de manera determinante en la locomoción de animales de las 

más diversas tallas. Así, cuando los pelos ubicados en las extremidades de animales 

acuáticos o insectos voladores son cortos debido al tamaño de los organismos, el 

número de moléculas que atraviesa entre ellos es reducido, por lo que las extremidades 

funcionan como remos no porosos. En contraste, en animales más grandes la porosidad 

de tales apéndices peludos se incrementa, lo que disminuye su capacidad locomotora y 
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los hace adecuados para funcionar como tamices filtradores u órganos sensoriales (e.g. 

apéndices filtradores del krill o branquias externas de los peces pulmonados) (Koehl, 

2000). Asimismo, los insectos de la familia Gerridae (Hemiptera) sólo son capaces de 

sostenerse y moverse sobre el agua aprovechando la tensión superficial si no exceden 

cierto tamaño (Koehl, 2000). 

El tamaño de los organismos también determina el efecto de la forma de sus 

cuerpos sobre su aerodinamismo o hidrodinamismo. Los cuerpos aerodinámicos o 

hidrodinámicos lo son porque su parte posterior es larga y se adelgaza al acercarse a su 

punta, lo que genera estelas menores. Este efecto es sólo significativo para organismos 

relativamente grandes porque en éstos el arrastre es mucho mayor que la fricción. Por 

otro lado, la forma ―óptima‖ de las alas (i.e. la que maximiza la distancia cubierta por 

los animales planeadores) depende del tamaño de los organismos, siendo ancha y corta 

en los animales pequeños y larga y estrecha en los animales grandes (Koehl, 2000). 

Finalmente, el tamaño corporal determina la capacidad de los animales para evitar 

a los depredadores, capturar presas (incrementando la velocidad con la que éstas son 

perseguidas o modificando la frecuencia de los sonidos emitidos por los depredadores 

que emplean la ecolocación) y mejorar la digestión de la comida (la presencia de más 

enzimas digestivas es garantizada por un mayor número de células) (Bonner, 2006). 

 

    1.2.2 Efectos del tamaño corporal en las plantas 

 

La altura es una de las características relacionadas con el tamaño corporal que más 

estudios y discusiones ha merecido. Respecto a ésta, se ha argumentado que en 

cualquier etapa del proceso sucesional, ser más alto que los vecinos confiere las 

siguientes ventajas (Givnish, 1995; Westoby et al., 2002; Enquist, 2003): 

(1) Acceso a la luz antes de que ésta sea interceptada por individuos adyacentes. 

(2) Acceso a recursos limitantes. 

(3) Mayor éxito reproductivo, pues una mayor altura permite atraer a más 

polinizadores (Aarssen et al., 2006). 

(4) Mayor probabilidad de dispersar gametos y propágulos (i.e. polen y semillas) 

para que éstos lleguen a parejas potenciales o a hábitats desocupados (Aarssen et al., 

2006). 

(5) Habilidad para tolerar mayor variabilidad ambiental. 
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El desarrollo de mayores tamaños corporales, si bien parece impactar 

positivamente a los organismos al incrementar el acceso al agua, el éxito en el 

apareamiento, la fecundidad y la sobrevivencia, también requiere mayores tiempos de 

desarrollo y la inversión de considerables recursos para generar y mantener los tallos y 

las estructuras de soporte, utilizando para ello recursos que no pueden ser asignados al 

tejido fotosintético o reproductivo (Rosell y Olson, 2007). Adicionalmente, las plantas 

de mayor tamaño requieren cantidades significativamente mayores de biomasa para 

alcanzar niveles similares de transporte de agua que las plantas pequeñas, lo que implica 

que tienen menor conductancia hidráulica específica que las plantas pequeñas 

(Mencuccini, 2003). Por otro lado, la mayor proporción de tejido estructural muerto 

(xilema secundario) requerido para alcanzar mayores tamaños hace que los organismos 

se vuelvan, a medida que envejecen, cada vez más susceptibles al ataque de los 

descomponedores, particularmente después de la ruptura del tallo resultante de la 

desestabilización mecánica. Paralelamente, la probabilidad de experimentar tales 

desestabilizaciones se incrementa al hacerlo el lapso de vida de los organismos, como 

generalmente ocurre cuando se incrementa el tamaño de los mismos (Westoby et al., 

2002; Enquist, 2003). 

Por consiguiente, las ventajas de tener un mayor tamaño corporal dependen del 

contexto, que determina si el beneficio fotosintético de incrementar la altura está 

balanceado o supera los costos estructurales de ese incremento (Kingsolver y Huey, 

2008). Las condiciones en las que el aumento en la estatura resultará beneficioso 

parecen ser aquellas en las que la densidad y la altura de los competidores obstruyen el 

acceso a la luz (Givnish, 1995; Westoby et al., 2002). 

 

1.3 Tamaño corporal y trade-offs o disyuntivas 

 

Un estudio significativo de la evolución del tamaño corporal debe estar 

íntimamente vinculado con el concepto de trade-off o disyuntiva dada la gran cantidad 

de atributos con los que el tamaño corporal está relacionado. El concepto de disyuntiva 

fue empleado por primera vez en biología en el marco de la teoría sobre historias de 

vida (Roff, 2002) y hace referencia a la existencia de fuertes asociaciones funcionales 

entre caracteres. A través de modelos de optimalidad, ha sido inferido que estas 

asociaciones producirán que la disminución en los valores de un cierto carácter o 

atributo esté relacionada con el aumento u optimización en los valores de otro, y la 
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optimización de uno u otro de los atributos tendrá efectos opuestos sobre la adecuación 

del organismo (Rosell, 2010; para profundizar en el tema de modelos de optimalidad y 

método comparativo, ver Apéndice 2). 

Las disyuntivas están íntimamente vinculadas con el fenómeno de la adaptación y 

tienen efectos notables sobre las posibilidades de diversificación de las morfologías 

(Rosell, 2010) y de las historias de vida. Las combinaciones de caracteres que pueden 

ser alcanzadas por los organismos están restringidas por tales disyuntivas, por lo que 

dichos caracteres no son libres de variar de manera independiente y no son 

maximizados individualmente por la selección (Roff, 2002). 

Desde la perspectiva de la teoría de las historias de vida, las disyuntivas pueden 

ser divididas en dos grupos. El primero incluye las características vinculadas 

directamente con la fecundidad, la sobrevivencia y la edad a la cual se alcanza la 

madurez, que son llamadas características de la adecuación directa. En la segunda 

categoría se encuentran las disyuntivas que actúan indirectamente sobre la adecuación 

modificando alguno de los caracteres precedentes. Un ejemplo de esta segunda 

categoría es el tamaño del cuerpo que, aunque no determina la adecuación sí determina, 

al menos parcialmente, la fecundidad, el éxito reproductivo, la sobrevivencia o edad a la 

que se alcanza la madurez (Roff, 2002). 

 

1.4 Tamaño corporal y disyuntivas en las plantas: los grandes ausentes en la 

anatomía ecológica de maderas 

 

Los tallos de las plantas son modelos especialmente apropiados para estudiar el 

efecto del tamaño sobre diversas características relevantes, así como las disyuntivas 

existentes entre las mismas. Esto se debe a que tienen un número reducido de tipos 

celulares (elementos de vaso, fibras y células del parénquima) que se derivan de las 

mismas células meristemáticas cambiales (Carlquist, 1988; Mauseth, 1988). Esto genera 

una fuerte competencia por recursos y por espacio entre un tipo celular y los otros. 

Adicionalmente, puede decirse que cada uno de los tipos celulares es responsable de 

llevar a cabo cada una de las funciones ejecutadas por el tallo, que son la conducción 

(desempeñada por los vasos), el sostén (llevada a cabo por las fibras) y el 

almacenamiento (efectuado por el parénquima) (Mauseth, 1988). Por lo tanto, dado el 

vínculo ontogenético que tienen estos tipos celulares y la división de labores que 

garantizan, hay una competencia fuerte por recursos entre las funciones del tallo, que es 
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una de las condiciones más importantes para el surgimiento de disyuntivas (Rosell, 

2010). 

En los tallos han sido ampliamente documentados algunas disyuntivas, mientras 

que otras han sido poco exploradas. En términos generales, aquellos atributos 

fisiológicos involucrados en una misma función están correlacionados positivamente. 

Así, por ejemplo, la rigidez a la flexión, la densidad de la madera o el volumen 

porcentual de paredes en la misma, son variables vinculadas con el sostén mecánico que 

están correlacionadas. En forma semejante, el contenido de agua en la madera y la 

corteza, el volumen porcentual de agua en la madera y la capacitancia de la misma 

(determinada como el cambio en el contenido de agua en ésta por unidad de cambio en 

el potencial hídrico -Holbrook, 1995) están positivamente correlacionadas (Rosell, 

2010). Por el contrario, la conductividad máxima del xilema y su resistencia a la 

cavitación exhiben una correlación negativa  (cf. Chave et al., 2009) que es 

comúnmente citada como una disyuntiva entre la seguridad y la eficiencia en la 

conducción de agua (Hacke y Sperry, 2001; Rosell, 2010). 

A pesar de que la existencia de tales disyuntivas entre atributos fisiológicos ha 

sido documentada en plantas, no ha sido igualmente documentada la relación entre las 

características anatómicas del tallo y dichas disyuntivas. Usualmente, las 

investigaciones en la anatomía ecológica de maderas se han concentrado en relacionar 

las características anatómicas del tallo con la forma de vida de las plantas y las variables 

ambientales que posiblemente son relevantes para las adaptaciones estructurales y 

funcionales. Aunque el objetivo general de esta disciplina es detectar la presencia de 

características anatómicas similares en situaciones ambientales semejantes, las 

investigaciones en esta área han tendido a concentrarse en ciertos atributos considerados 

relevantes, desestimando los efectos que la variación en los mismos tiene sobre la 

variación en otros (Rosell et al., 2007). 

Adicionalmente, así como en otras áreas de la biología como la ecología 

fisiológica de animales (e.g. Huey y Hertz, 1982; Huey y Hertz, 1984; Brischoux et al., 

2007) o la teoría de historias de vida (Roff, 2002) ha sido reconocido por largo tiempo 

la relevancia del tamaño de los organismos en la determinación de sus relaciones con el 

medio ambiente, este atributo ha sido ignorado en la anatomía ecológica de maderas. 

Como resultado de lo anterior, un gran número de correlaciones paradigmáticas en esta 

área probablemente son producto del tamaño de las plantas y no de ciertas condiciones 

ambientales, tal como ha sido interpretado (Rosell et al., 2007). Así, por ejemplo, a 
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pesar de que se sabe que el diámetro de los vasos es el resultado del alargamiento radial 

o tangencial del tallo de las plantas (Mauseth, 1988) y, por consiguiente, que está 

relacionado con el tamaño de las mismas, la correlación positiva entre el diámetro de los 

vasos y la disponibilidad de agua ha sido reiteradamente citada como un caso en el que 

la selección natural ha tendido a maximizar la conductividad cuando los riesgos de 

sufrir embolismos son reducidos (e.g. Carlquist, 2003), desestimando paralelamente la 

hipótesis alternativa de que la selección natural podría estar maximizando la altura en 

condiciones en las que hay una intensa competencia para acceder a la luz (e.g. Westoby 

et al., 2002).  

 

1.5 Utilidad de las especies mexicanas de Manihot para el estudio de la 

evolución del tamaño corporal 

 

Manihot es un género exclusivo del continente americano cuyo origen es 

relativamente reciente, habiendo sido datado hace unos 6.6 m.a. (Chacón et al., 2008). 

La especie mejor conocida es M. esculenta subsp. esculenta Crantz, también llamada 

cassava, mandioca o yuca, que es una de las fuentes de carbohidratos más importantes 

en numerosos países del Tercer Mundo y que fue domesticada a partir de la especie 

sudamericana Manihot esculenta subsp. flabellifolia (Pohl.) Cif. (Olsen y Schaal, 1999, 

2001). Además de dicha especie, este género incluye alrededor de 97 especies 

distribuidas entre el sur de Arizona y Argentina. Hay dos concentraciones principales de 

taxa, una en México y la otra en Brasil. Las especies encontradas en las dos áreas están 

notablemente aisladas geográficamente y ninguna de las especies norteamericanas se 

encuentra en Sudamérica. Alrededor de 80 de las especies son sudamericanas (Rogers y 

Appan, 1973). En México hay 20 especies, que constituyen un grupo monofilético 

(Chacón et al., 2008; Capítulo 2). Dos de dichas especies fueron descubiertas 

recientemente (Jiménez-Ramírez, 1990; Steinmann, 2005), mientras que otra fue 

previamente incluida en otro género (Manihotoides pauciflora; Rogers y Appan, 1973).  

Las especies de Manihot son encontradas en regiones relativamente secas. Sólo 

algunas de ellas se han reportado en bosques húmedos, siendo típicamente encontradas 

en los claros de dichos bosques. La adaptación de estas especies a los climas secos es 

evidente por la presencia de grandes raíces tuberosas y por el hecho de que los tallos de 

varias especies arbustivas mueren anualmente, quedando sólo vivas bajo el suelo las 
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raíces a partir de las cuales se formarán los nuevos tallos cuando las condiciones 

ambientales se modifiquen. 

Todas las especies son relativamente escasas en su área de distribución y nunca 

constituyen elementos dominantes de la vegetación local. Dicha escasez podría ser la 

causa del poco conocimiento que tenemos sobre el número de especies y la distribución 

precisa de algunas de ellas (para profundizar en un ejemplo, ver Capítulo 3). Asimismo, 

gran parte de las especies es sensible a las heladas, por lo que su límite de distribución 

altitudinal es de 2,000 msnm (Rogers y Appan, 1973). Las especies norteamericanas son 

encontradas en suelos calizos de origen relativamente reciente y 16 de ellas viven en la 

vertiente del Pacífico mexicano (una ha extendido su distribución hasta la Península de 

Yucatán), una en el estado de Morelos, y tres en Nuevo León y Tamaulipas (Rogers y 

Appan, 1973). 

Las especies de Manihot exhiben una enorme plasticidad en la forma de las hojas, 

pero la morfología de sus órganos florales y de sus frutos es relativamente invariable. 

Las flores son apétalas, estaminadas o pistiladas, y están dispuestas en inflorescencias 

de formas variables. En la mayoría de las especies las flores pistiladas, que 

normalmente se encuentran en la base de las inflorescencias, maduran antes de que lo 

hagan las flores estaminadas, ubicadas en el ápice de la inflorescencia. Las especies son 

polinizadas por una gran variedad de himenópteros a cuyos cuerpos se pega el polen. Su 

fruto es una cápsula y las semillas son carunculadas y de testa seca (Rogers y Appan, 

1973). Poco se sabe de sus dispersores, y las características asociadas a la dispersión 

son muy variables en este género. Las especies sudamericanas de claros de zonas 

boscosas tienen características que indican que son dispersadas por pequeños 

vertebrados frugívoros (semillas grandes carentes de elaiosomas y frutos indehiscentes), 

mientras que un gran número de especies, particularmente aquellas del Cerrado, cuentan 

con características que apuntan a que son dispersadas por hormigas (semillas pequeñas 

con grandes elaiosomas) (Duputié et al., 2011). Todos los frutos de las especies 

norteamericanas que hemos colectado parecen ser dehiscentes, pero aquellas especies de 

mayor tamaño cuentan con semillas grandes que probablemente no son dispersadas por 

hormigas. La única especie cuya dispersión ha sido observada es M. oaxacana. En este 

taxón, cuyas semillas son de tamaño mediano y cuentan con elaiosomas, la dispersión es 

llevada a cabo por hormigas (Echeverría 2015, com. pers.) 

Al igual que sucede con los caracteres asociados con la dispersión, la forma de 

crecimiento de las especies de este género es altamente variable (Roger y Appan, 1993; 
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Duputié et al., 2011). Las especies norteamericanas exhiben una diversidad de formas 

de vida y de tamaños sobresalientes, incluyendo grandes árboles, arbustos de 

arquitectura diversa, pequeñas hierbas tuberosas y una especie lianescente. La 

distribución geográfica de estas especies es congruente con uno o con varios orígenes de 

cada forma de crecimiento. Varias especies con 2-5 hábitos son encontradas en las 

mismas unidades biogeográficas, aunque dentro de dichas unidades sus distribuciones 

son disyuntas. Así, cada hábito de crecimiento podría haber surgido de nuevo en cada 

una de las áreas geográficas, o podría haber surgido sólo una vez y haberse dispersado 

posteriormente a áreas diferentes. Encontrar que cada hábito ha surgido repetidamente 

abriría la posibilidad de que las condiciones ambientales hubieran promovido la 

evolución reiterada de los diferentes hábitos. El escenario previamente mencionado, 

junto con el número relativamente reducido de especies, hace a las especies 

norteamericanas de Manihot un grupo perfecto para el estudio de la evolución 

adaptativa de los hábitos de crecimiento y sus tamaños corporales asociados. 
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North AmerÍ(:an sper.;ies, oc(;urring in lh~ northwesl~m Amazon 
hasi n, in a ver)' s111all arca of Costa Rica, and on Hispan iola 
(Duputié et al., 2011). Most species of Mal/illOt are found in trop­
ir.;a l dry habi lal~. ano even thuse thal o(;cur in wel rore ~ L l~ml to 
grow in sunny clearings. The hest-known speeies is the economi ­
cally important starch erop cassava (also known as manioc 01' yuca), 
M. escuJe/lfa subsp. e8cu!enla Crantz, which \vas dom~st icated 

fm m the Sourh American Mallifwf l~scl/ lenra "uhsp. jiahell(folia 
(Pohl. ) e if. (Olsen and Schaal, 1999, 200 1), 

A B e 

Phylogenetic relatiollshi ps among North American lvlanillar 
species have heen little srudicd. Although mosr previous phylo­
genetic hypotheses for the genus have suggested that the North 
American species make up a 1II0nophyletic group (Sehaa l et al. , 
200(); Chacón el al. , 200R), un altcrnari"c hypothesis proposes 
rhat the North American species form a grade basal to the South 
Amerir.;an d aoe (l)upu lié el aL, 2011 ). Asr.;ertain ing whe ther 
rhe North American srecics for111 a elade requires ex tens ivc 
sampling of these speeies. A phylogenetic analysis ofthe North 
Amerir.;an species woulo help dariry Lhe relaLionships within 
rhis group, hecause Icss rhan half of rhe species have hcen 
included in previous phylogenetic studies. ]n addition. a robust 
phylogenetic hypothesis fo r the North American species of 
Manillo! \Vou ld he. lp sett le rhe long debMe. regarding the poss i­
ble involvement of three North American species in the do­
mestication of the mos t economically important species in 
rhe genus, M. escu!enra subsp . escu/t'nta (e.g .. Rogers, 1965; 
Renvoize, 1972: Beltram. 1993: Fregene el al.. 1994: Roa er al.. 
1997; Olsen and Schaal. 1999, 200 1; Léotard et al. , 2009), 
Showing rhat lhe spe.cies are only distant l)' related to the culti­
vared manioc wOl1l d furr her supporr M. escuJenta subsp.jiabeJ­
lifolia as the sole wild progenitor (Olsen and SchaaL 1999, 
2001), 

A phylogenet ie hypothesis fo r North American species 
would al so allow us to addrcss whcthcr lhe proposed supraspc­
cific taxonomy (Rogers and Appan, 1973) represents monophy­
leLic grullp~ . Rogers and Appan (1973) split the Nonh American 
spccies i11l0 two seerions, Fneridae Rogers and Arpan and Parvi­
bracteatae Pax emend. Rogers and Appan, based on the growth 
rurm and lhe size ur fruits anJ ~eeJs . 'Ihere is evidenr.;e lhal 
rhe"e scctions mighr nm rcRect monophylcric groups, wirh South 
and Norrh American species from different sections being in­
lerming led in moler.;ular phy lugene Lic hypothe ses (Herlram, 
1990; Chacón et aL, 200R: Duputié el aL, 2011 ) , Morcovcr, 
since the mo nograph of Rogers and Appan ( 1973) , two new 

Fig. l . Growth form di"crsi!y in North American Manillo! spccies. tA) Lianas (plan!s with non sclf-supporting stcms. common[y excceding 10 m in lcnglh. bul usu­
ally Icss than 5 cm in d iametcr). (B) Hcrbs (shon plams with anllunl stcms and massive tubcrous r()()(s). (e) Shrubs (plams with mberOlls roots. al most 3 m in height. 
lacking d istincl trunks and havin8 nU lllerous branchc:s rarely e.>:ceed ing 5 cm in d iameter). (lJ) 'J reel c: ts (plants with tuberous roots normally not e:(ceed ing 3 m in height. 
wi th di ~l i nct Im nl.:s sraring ly hranched ""el l .100vc: the ha-;e and hr.1 llchel' ril rdy excc:edi ng 5 cm in ha"-l l diilm c: ler). (~) Trees (Ia ll r l .1 ll l.~ with lihrom mol;;, reac h i ng.~ ll1 
or morc. with dislÍnct tl1.l nks commonly cxceed ing [O cm in basal d i:lIllctcr brnnched wel l ahove Ihc base) , Scale bars: 1\. e E = I m: B = 10 cm. 
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Fig.2. Eight Nurlh AIIl~fi,,;all M lllli"u/ ~pci.: i<:s r<:pf~s~ll t illg tht: Jiffef\:llt gruwlh funns ill this g~llus allJ Mwti)/(Jluúle~·. CA. B) T nxs CA. M.fuelidu: B. M. ueb.>·/eri). 
(c. U) Tnxlets (C. M.lmll¡;:lei: U. M. aesC/lNfofic.). (E. F) Sllluus (l::. M. OOOI'afIl: r: MwúhofoideJ I'f.mcitfum). (U. H) Herus (U. M . rhomvoidea: H. M. subspicaff./) . 

.\1ex ican species. M. obovata (J iménez-Ram írez, 1990) and M. 
IJIct'aughii (Stcinmnnn , 2005) have been described. Jiméncz­
Ramíre¿ (1 99U) Lie~tTibeLi lhe secLiun Obova/ae tu include M. 
obo\!ata, while Steinmann (2005) did not designate a sectiona l 
affin ity for M. l1IC\iaug/¡ii. For n strongcr test of rhe monophyly 
of the \"orth American sections and to exam ine the placement 
of newly described taxa, we included in our analyses al1 known 
\l"orth Americml specics. 

In addition to evaluati ng the lIlonophyly of North American 
species and sections of i'v/allihot, a phylogenetic hypothesis would 
make it possih1e ro address the taxonomic status oftwo nddi tional 
enigmat ic taxa. One is the genus Manihotoides, rhe only species 
of which, M. pauciflora (Brandegee) 0.1. Rogers & Appan. was 
prcviously eonsidercd <l spccics of ,\l/anillO' (Brandegee, 1910). 
ManiJlOtoides was erected for it (Rogers and Appan, 1973) be­
cause it hns condensed stems and uniftorous inftorescences. 
conditions thnt made il uniq ue in Mrll/iha,. Thc subsequenr 
description of M. obovata (Jiménez-Rn mírez. 1990) and M. 
IIIcvaughji (Steinmann, 2005), which share with Alal1iflOtoides 

these features. suggested that M. paucijfora should again be sub­
sumed wilh in Manillar (Websrer, 1994. 2014; Radcliffe-Smilh, 
2001: Martínez-GurJillo el al., 20U2). We lest iLs po~il ion here. 

Another elusive relat ionship that a phylogenetic hyporhesis 
would he lp clarify is rhm bctwecn A-J. cmssisepala Pax &. K. 
Hoffm. and M. foetida (Kunth) PohJ. Maniho; crassisepala is 
known from only a few wild populat ions, whereas M. Joerida 
lacks known wild populmions but is a pan of tradit ionnl horti­
culture. These species are extremely simi lar morphologically. 
differing only in the glabrous ovary of M. crassisepala and lhe 
hn iry ovary of M.fnctida. However, many morphologicnl char­
ac ters are likely markedly homoplasious in Manihot (Chacón 
et al., 2008), so this si mi larity migh t not re.f1ect ancestry . Our 
phylogcnet ic reconstruction will allow us ro evaluare wherher 
the morphological similarit)" between these two species reftects 
common ancestr)" or whether it might represenI an example of 
repeatcd cvolurion of s imi lm morphologics. 

In additioll to its ecollomic importance. the North American 
Mell1ihot spec ies are of interes t because lhey offer a useful 
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systern fo r rhe study of growth form evolution. The distribut ion 
of Nonh American species of ."-fanilw! seems cOllgruent with a 
s ing le or wi th m ulLiple origins o r eac h g rowth rorm in Lhis 
gCllllS. Several spce ics of AJ{/lIilw!, togerher OftCll rcpresent ing 
t\Vo to five growth habit s, can be found in rhe same biogeo­
graphical units (r ig. 3; fo llowing Morrone. 2005). Wi thin these 
general units. most Manillat species have restricted distribu­
tions. Thi s situat ion, with locali7.ed spec ies assernhlages, often 
i1>olated rrum une ano lher. ¡¡ nd eac h wilh simi lar array s ur 
growth forms, reprcsc.l1ts an arch ipdago-like distribu tion. anal­
ogous to the di stribution of Anolis ecomorpho types on the 
Greater Antillean islands (Losos, 2001 ). Each gro\\'th habit in 
Mal1 ilwl mighL have ari sen in each lJr Lhe geographica l areas 
in which it is fOllnd . or it might have ariscn only once and sub­
sequent ly spread to differen t areas prior to speciation. Identify­
ing which of the t\Vo options is the more likely is a primary goal 
of this study. 

Fi na ll y. :1 phylogenetic hypothesis would all ow us to eval ll­
ale whe lher lhe phenomenon ur incomplete line:lge surting is as 
common in North American specics as in those of South Amer­
iea. Ineomple te li neage sorti ng may oeeur in recent ly radiated 
lineages. where there has not been sufficient time for sequences 
to diverge to the po int of reciprocal mono phyly between spe­
t:ies. It has been sllgges Led Ihat Lhe relatively recenl appeanmce 

of MWlifwr (approximately 6.6 million years ago [MaJ ~ Chacón 
et al., 2008) would give insuffi cient time fo r the evolution of 
repruuucLive harrier~ (Chadm eL al. , 200S) anu rOl' coalesce nce 
lead ing ro rec iprocal monophyly (Oupurié et al. . 201 1). Poten­
tiall y congruent with these observations is that the South Amer­
ican species of Alwlillor intergrade morphologically with one 
another. In contrast. North American species are read ily distin­
gu ished fmm one another, havi ng clenr rnorpholog ical d iscon­
Lin llities belween Lhem (M . E. Olson li no K. M. Oben, persunal 
obscrvations). This discontinui ty might suggest that there has 
been more time since dive rgence in the North American species 
and consequently more frequent reciprocal mOllophyly. 

In ~ummary , Lhis sLuuy has four main goals. The Il r~ L is Lo 
evaluate whcther the North American M{/lIillO! speeies are a 
monophyle[ic group. The second is to explore whe ther the su­
praspec ifi c classification of Rogers and Appan ( 1973), which 
is based on growth form, reflects monophyletie groups, as 
well as to asse <; s the gener ic statu <; of Mallihotoidl~S a nd the 
phylogenetic rel at ionship 1> uf t\Yu species described in Lhe lasl 
two decade.s. The. third is to analyzc whe.thcr cach growth habit 
arose one or more times . The fin al goa l is to assess whether 
incomplete lineage so rt ing. wh ich is preva]ent in rhe South 
American species. is al so widespread in the Nol1h American 
spee ies. 

Fig. J. Map of NOl1h American Mwúhof growth fonlls . Difle rent growth fo rms often occur together in lhe sallle blogeograph ic uni! . This distn butlon creales an 
archi pclago-likc silUmion analogous lO Ihm dcscribed by Losos (200!). Biogcographic units: 1 = Sonora. 2 = Ta rn ílulipílS. 3 = Mcx ican Paci fic Coasl. 4 = Balsas 
Gasi n, 5 = Yucatan Península (Morrone. 2005). 
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MATER IAI.S ANn MF.THOnS 

TUXUII sumplillg- We ~amplt:t.1 um: imliv iJual lo r 17 Nurth .t., ¡Tl\:: ril.:¡m ,pe­
eies th~ 1 h~ve !"C"8Iriele.d dislri bmions ~nd litlk inlr!lspc.cifie morphologieal vflri­
!lhiliry amI two indiv idual s fm one 1l1mphologicall y vari!lhle spccic.<; (M. 
caudata. sollle of wlloS\: populations have individuals wi tll nat callopi es and 
e.l(foliating b!lrk, whc!"C"fls olhcr popu l~lions hflvc individuals wilh rounded 
I.:JJ1upies ¡tIld ,muuth bark) anJ Iwu widt',pP':Jd spcl.: i t'~ (M. aeI¡;¡¡{iju!ia anJ M. 
rfJOlllboidea). r or these laxa. we obtained sequenees for al1 markers from one 
indi vidual, ;lml . ..c'luences for IWO lO four m¡¡ rk cr.~ fo r thc ~ccond . In rhe phylo­
gt'Jldi\: an¡¡IYM::s. \\-c ullly illduded Ihc scqucm;c~ uf une inJ ividu¡tl I"ur c¡¡\:h 
\lorth Arneriefln s¡xc ics beCfllI5C lhe sC<]lIences we!"C". invariant wi thi n SPCCiC8 
In ;lddit ion 10 Ihis s;lmpling of a ll 20 North American speeies of Manihor. we 
lncluded as outgroups ,'\-1. brac/r.,,{oba Hhe Ilort hermnosl South American spe­
eies), AJ, esculell1a, ~nd Cn idosco!us e f:refiius Breckon ex Fern . Casas. We gcn­
cr.l lly 1:.\lral.:lcJ U.\JA frum malerial I.:u lk l.: led Jurinl; lhc rainy ,caSUIl [rulIl 
young: 1caves. ror spccies collected during lhe dry season (M. angllsfiloba. M . 
07urirIJ lmn I\1 cVau~h , M. dm'i~in(' . M. o!Jovflla. M. rohrirallli,~ 1. 1\1 , Joh n .~I. , 1 .. 1. 
y.¡eb~'le ri U.J. Kugers & AppaJl anJ M. pmu;ijlura). we c,\lra¡; lt'u UNA [rulIl 
bark. 

Our phylogenelie ;lnal yscs inc\uded 126 origin;¡1 seguenees from MOllilwr 
spcr ies and C. f'gregills. These sequences were from Ihree plaslid and three 
nllC!c!lr nmrkcrs. The plaslid markers wcr~~ the inlergenic sp;lCer psbA-rmH . lhe 
inlrull ImL. and lhe inltrgtn i\.: spa\:cr ImL-lmF ( pr il1l c r~ [rum T abt:rkl cl J I. 
r l99 11 and Sang: el al. [ 19971). The sequences from the int ron fmL and Ihe in­
lergenic ~pacer tm {,-tmF were ;ln;lIY7erl a.~ !l single mark er (tm l ,-rmF) follow­
lng Chacón et al. (2008). The nuclear markers wele the gene for phospllocnoJ 
pyruvate carboxylase (PEPO (pri mers from Olson r2oo2 lJ. a version of lhe 
low copy nucl ear ge ne eneoding glyceraldehyde 3 phosphme dehydrogenase 
lhat was not s..:quenced 1Il pl evious phyloge netic sludies of AJanillOt (GJpdlt NA ) 

(primers fmm Stmnd et al. [1 C)í)7]), as wel l as ¡¡ po~s itJ le r ara log of ÍrJpdltNA 
,-.equenced by previous aUlhors for se\'eral North and South ,\merican species 
(hereafter GJpdltNASA ). [n addilion lo our o riginal sequences. \\le also uscd 74 
SCf[uence~ n I' one plflsl id ¡¡nd fi ne nuclear marker fm m C:hacón et al. (200R) ¡¡nd 
Duputié el al. (20 11) fOI 45 species of M aní/rof and two of Cllldosco!/Is (see 
Appcndix I for vOllchers fl nd C enB¡mk acccssion nllmbc.rs) , We indlldcd lhe 
sequences of ImL tmF ;lnd G3pd/¡ ."A.~ of Chacón el a l. (2008') for a l! the spe 
cles of .Mam'{lOt fm which these aut hOls amplifi ed both markers. Addilionally. 
we used all Ihe ~equencc.~ of r.3pdhNASIt of DlJput.ié e l. ;ll. (201 1) fm Non h 
A lm:rican spc\: il:~ . ¡mu lhe ~1:4utno.;es 01" CJpdItNIIS~ [mm lhest aulhurs fur 11 
South American species reprcsent ing all lhe majo r cl ades lhey recovered, lhe 
s ix majm SOlll h Americ;ln hiogeograph ic unils inh !ltJ iled hy Manihnr (DlJpllli é 
et al. . 101 l. following -"torrolle. 2006), most growlh forms found in the South 
American spc,cics, flnd the ent ire South America n nmge of Malli/J07 (Appcndi.1( 
S l . SI:C Suppkmclll<t1 Uala with Ihl:: ull li ll t \'erbiUII of Ihi, <tnidt). 

DNA cxtractioll. amplijicatioll. c!oll in!:. alld scqucllcing- We ground 
leaves or bark in liqu id nil rogen or In a TissueLyser LT (Qi agen. Valencia. 
C~l i forni a , USA) wi lh one. or IWO eycles of 50 shakings pcr second fo r 3 min 
\Ve eX lracled 10lal ge nom ic DNA using DNcasy Plalll Mini kils (Qiagen) fol 
10winf!; the manufacture rO s protocols. elut inf!; Ihe samplcs in deionized water. 

Detai ls on Ihe amr lifi cm ion prolocols. TCflc t io n contem" ;lnd k i t.~ llseo !lre 
III Append ices 52 and 5 3 (s..:e online Supplcment al Dat a ). \Ve obt ailled aH 
se<]uences of psbA -fm ll. fmL -tnrF . and G3pdhNASA as wd l as most PEPe 
seque nces and so me G3pdh"", scquenees. by d irect sequene ing. where3S the 
remaining PEPe and GJp(lhxA sequences were obtal ned afler cloning. Befme 
dircct seqllencing, we pllrified ampli fi cmion pro .... l llc!., Ilsing Ihe Q IAqu ick PCR 
Purif il:J liun Kit (Qia~ell) . Wt fullv\\-'I:u thc Illanu fa..:l urcr i ll ~ l rucliulls , dUli ng 
lhe amplificati o ll s in 30,..L of deionized water ra ther Ihan in di lution buffe r. f o r 
seíJlle ncing, we llscd RigOye Termin¡¡tor \i:l I Cycle Sequenc ing Kits ( Invil ro­
gen. Carlsbad. Callfom ia. USA ). For purifylllg sequenc illg reactions. w..: used 
Ccnlri-Scp spin columns (Pri nccton Scp!lrations. Frccho ld, .\Icw 1c.rsc.y, USA) 
(fo r n.n.; and psM rm H). or Centri Sep % well plmes (Applied Hiosyslems. 
Foster City. Californ ia. USA) (for fm L-ImF and GJJ)(lhJo,'A) with Seplladex G-50 
Fine (fiF. Hca]¡ hcare RioSeiences, Pi,calawfl Y, New .Jersey, liSA). 

Wt \.:arr icd uul dOllilll; Iv ublain st'l.jut:III.:I::S uf PHPC for se ~' 1: 1l ~pu: i~ anJ 
of G3Ju/hNA. for 13 spccies wilh rnorc. lhan one haplot ypc of Ihcsc. nmrl c.rs. AI­
thollgh we madc ~everal ll1oo i fic a l ion ~ lO Ihe ampli ficalion prmocol, and/or 
reactlons. \lie cou ld nO! increase spcci lic ily of amplifi cal ion reactlons for d irect 
SC<]llCneing. The!"C"Jorc.. \\le nwdc four 50 pL ampl ifi c~ lion !"C".ae t ions pcr spccic.;'; 
wilh lIollpruufrl:aui llg polylllcnlst:S. ~ep¡mll CU lht fragmt:lll.~ u~ i ng t:b': lrophu­
resis. auu purified the des ired frag meuts us ing the QIAqu ick Gel Extr<Klion Ki t 

(Qi!lgen) II nd thc nwnu fllc t\l!"C" r inst ruet ions. \Vc cloned the pllrified fragmcnls 
¡ulu pl a ~ tII i u s u~ i ng ~Iallda ru prulo<."Ub. Fur li g "l i oll~ . \\-c uscd lht Pg:cm-T ba~y 

Vector System [ kit (Promega. Madison . Wi~cons i n. USA.) or the pJET1.2fblunt 
Cloning Vector (Fisher Scient ifie. Pittsburgh. Pennsylv:lIl ia. USA ). We d oned 
thc ligat ions into JMI09 (Promega). Z (Zymo Rescarch. Orange. C¡¡ lifornia. 
USA). or NEB ~-a l pha compelent ed ls (Nc.w England Biol!lbs, Ipswieh , \1as­
s!lchussets. USA) . We di gesled bacterial plasmids w ith EcoRI (Invitrogen: 
Ne\\' England lJ iol abs) , We pu riiied the digesled plasmids wilh Montage Plas­
mid Miniprer I)fi well kits (M illipore C:orp .. Ri llericfl, Mass;lehusse l.~, l ISA.) fi r 
QIAprl:p Spin Mill iprcp K i l~ (QiagI: Il J. Aher plaslIl iu pur iJ io..:a tiull. \liC fullowed 
thc same sequencinp:; procedure described aboye for thc plaslid markers and 
G3IXlhN~:>'~' \Ve obtaillcd three 10 four clone scquences for ¡¡1I species, excepl for 
M. ohm 'ata. for wh ich we on ly found and sequellced two d Olles. 

\Ve. seqllclleed psbA-rrnH . rmL-rmF, PEPC. and G3!)(lhNA Ils ing Ihe AB [ 
PRISM 3100 Ge netic Analyzer pl¡¡¡form (Applied Biosyslems"l. We sequenced 
PEPC alld psbA. -tmH sequences al the fac ilit Ies of the InstItuto de BlOlogía and 
the I.ahorntorio de Evol ución Molecu lfl r y Expcrimcnta l of rhe Instituto de 
b.:ulogía. bOll1 01' lhe UII ivtr.;iuau ¡\ JciuIlal Aulúnvlna UC M6x il.:O. Wc ~t­

quenced tmL-tmF and G3pdh.VA at thc facili ties of Washinf'ton University in 
Saint l ,(lui,. We sent our mnplifiealions of 'Jfin h American r.31]{lhM~ 10 he 
seque nced at Ihc High ThlOUghput Genomics Center. S..:att lc. W¡¡shington 
(htlp:llwww.htsc.q.orgIJ. 

Phylogcm":ric {lIIaly~es-We cdilcd sefJ llences using Ihe progrn m Seqllencher 
v4J~ (Ut:nt: COUI:, .. t., Il Il Aroor. Mid lÍgaIl . USA). After ed¡ti lll; . wt: made prt­
li minflry al ignmenls ¡n Clu slal \V (Larkin c.t aL. 2007) liS implemc nle.d in the. 
progrnm RioF.dit v. S.O.fl (Hall , I I)C)I}) lls ing Ihc def¡¡uh p¡¡mmelers. 1.11er \\le COf­

Iccted tllese align menls using the proglam Se-Al v.1.0a II Carbon (Rambaut. 
1002), sccking lo maximizc s illli lfl ri ly and simult ancolIsly minimize slIbstillllions, 
tl iminaling ambiguuus wnl:~ frolll [urlller ¡llIa l y~i~ . Wc I.:¡¡rried uul a ll uur phylo­
g:enetic analyses with Ihe C IPRéS Sc ience Gateway (hllp:l/\\'ww.phylo.org! 
portall: Mill er et al. , 20 10). 

Htlyesilln wwlyses- We carrit'u uul Hay~ ian MCMC analy~l:s (Y ang alld 
Rannal a. 1997) of each marler sc-paratd y using: the program Mr[)ayes \" 3. 1. 2 
(Huc1senheck ¡¡nd Ronqui st, 200 1 l. The fir.~1 pllTpose of Illese ¡¡¡mly~es W;lS In 

a~sc~~ I.j Ua li la livd y \li hd ht r lllar"t:p.; yiddeJ o..: olllradictury tupolog i t: ~ ur nu lo 
The se.eond was lo detccl Pll lf1 tivd y par!llogous clones in thc nuclear nmrkcrs 
PEPe and G3/xlhIlA • which we cloned , We excludcd PEPe ;lnd G3pdh"", 
cloncs with sing leton mutations that we re likely Ploduced by selluencing errors. 
Thercforc, wc. only inelllded in phylogenc.t ie analysc.s PEPe !lnd G3pdh¡,',I. 
clones Ihar di ffered by 3( le3s1 two bases frollllhe olher clones of lhe same spe 
cies or that differed only by one. provided that thi s di sl incti\'e eh¡¡racter slalc 
w¡¡~ sharcd will1 m le!l .~1 ;lnolher clone fi r sequence fmm anOlher , pccies 

\Ve (,,:arril:d oul ~l: p ar.lIc JlIalyst~ fu r C<td l uf lour lIIan..tp.; lu ub~t:rvt whidt 
clades were rceovered. as wd l as Ihe behavior of the clones of nuclear marlers. 
For G3pdltNk we cmTied out IWO separme !ll1;llyses. TIle fi rs l included our se 
qu..:nces plus the sequcuces of Chacón d al. (2008) and Duputié et al , (20 1 Ij. [n 
lhis fln alysis, our G3pdh scqucnces madc up a el nde disl inel from lhe scqucnces 
of Ch¡¡eón et al. (2008) and DupUlié el a l. (2011 ) (online i\ppendix S4: alignmem 
¡¡vailablc al http://pur1.orp;lphylolt recbase/phylows/studyrTD2:S 16916). This re­
sll lt. ¡¡no lile ~reat oilTerence hclWCCII [)llr sequencc.<; ;llld Ihe .~equencco of Chacón 
et al. 0008) and Dupul ié d al. (20 1 1) I:Fig. 4 ) ~uggeslcd that th..: Iwo versions 
\Vere not ortholog:ous. Thereforc. wc designated our sequences as G3pdh}o;A. and 
Ihe previously published sequellces as G3pdh.'\A.~' Using GenBank sequenees of 
GJpd/¡NASA hom ./1.4(/1111101. we designcd t\\iO spcrific pri lll": ls u~ing the progl<l m 
Pri mer1 Y. 0.4.0 (Koressaar and Remm . 2007; IIntergasser e t ;l1., 101 2). Thesc 
pri ml:r~ (GI-'UX7F!!'"pe: Y-AAGC ITAGAAUCACAAG'l'-3'. GPUX(}Rj¡Je: 5'­
CAlTCGTCGTGTTGATCCC-3') allowed us lo oblain sequences of G3pdll.\·A.SIt 
for nmq '\"onh American .~amrles . For lhe sccond scp;lrme mmly~is of r.3¡)(lII,VA, 
the GJpJ/¡NASA sequellces ",ere analyzed sepalatdy. 

[n addition to allowing liS to observe which dwlc8 werc rccovere.d by cach of 
Ihe tive marlers. sep!lrme an;¡lyscs of 1-'t."I-'C ;l t}(] GjpdltllA ;l llowed us to delennine 
how to treal the dOlles frOlll spcCles oflhe lllgroup in hlllher analyses. On the oosis 
oflheie m¡alyoes. we COn'itnlcled a conscn~us scquence fo r e¡¡ch species whenever 
lht dUllt'~ gruupcJ witl l lhc oI. her~ fru m lheir UW Il spu:il:s ur JiJ 1101. l; ruuP wilh 
fl ny other done, Thc.!"C"Jore. we inc.1l1dc.d in sllbsc.qllC.1I1 ~nalyscs eonsensus sc­
qllences of fl ll lhe clones of lhe nuclear markers, \\I ilh lhe exceplion of Ihrre clones 
of PEPe h om two spccies of the ingrollp (onJine Ap~--e l}(]i x SS. alignlllent avaiJ­
flblc m http://pllrl .orglphyloitrccbasclphylows/studyrTB2:S16916). Wc dc/c.tcd 
lht~ dUIlt:s btx:au ~t: lhcy gruupctl wilh dOltt'S from J ItlemOCr of tire uulgruup alld 
they were so different from the other clones hom thei r o\Vn spccics lhat it would 
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In1ro n ti ¡¡NO"I.I"""""')I EXO/l tJ I IlI t ron b 
Glpdl"" A ,f¡t-·~·-H--.. -t·I-f·Ir4.-'''''-'¡'.''''''_.'''''''-4'-'''I··· .... ··· .. 1 I'!-I ~.""---+I '~+--

e 15 ' \1-71 EZ lI'1 ~7 11 ~ 167 Zl}'Ill(, 22' BI 257 !61 26.1 1~61H. ! ~N Jfi!JbJ365 37 1 3n Jlj7. JIj~ 

G3pdhNASA,j ' • l ' l···· 1·1 1 "·~·+---+-4······· 1 

Inl ro n h I 
GJpd/¡ NA 1, .. _ .. 1 • •• • • • • 

Exo n e I 
Intnm e 

391) 4044 12 -'14 ~1 1 438.0140 443 4 5 ~ 457 4 ti-! 

G3plflM'A.'óA ••• • • l" I • • 
532 5~9 .%2 

• • •• I ·· .... 1f-4._ .... _ .... _ ......... _ 
~19 W7 6 11 615618 ti H UD ti-!l 6~6 658 ~').,n b75.676 611 

• • • • I ••• 1·1 • • • • I'r 

G3pdll vA 
In t ron e I Exon D I Intron d (p ... I ..... I~ ..... ! 

•• •• H ••• • • • • • • , 
6SO 61J.l 6113 690 7.3 70~ 713 7 1 ~ jl$ 7'1l78! 1!l3 11011.1I01 1I(l.l 816.107 81 0 811 815 

GJpdh.v,ISA ~· I •• l···· I · . . · · · '\. 
Fig. 4. Map dcpicting Ihe difTele nces between a version of G3pdh exclu sively seq uenced In NOIi h Amen can spcc ies of .""mlÍ!101 tGJp(lh,u) and a vers ion of this 

gene SCtluenced In Norlh and South American species (GJpdhNAS .. ;,l. Black ci rcles lepresem positions with on ly two character slates. one shared by aH ~equences of 
G3pdhNA• and the seeond by all the scquenees of G3pdhNASk Dashcd hnes represenl bascs or frap;mcnts abscnt in onc of Ihc vcrs ions of G3pdl,. Namcs of exofls and 
introns follow 0 15cn and Sehaal ( 1999). 

have been impossible to conslruct a conscnsus wilhout having many unccrtain 
characler statc,s For SOll th American clones. wc constructed COflsenSIIS sc,quenccs 
f("lr eflch spceies, rrovirlM rhe)' were s i milarenoll~ ll nor 10 generflleconsens lls~­

quences with man)' ambiguous characters. Summarizing Ihe variation in South 
Amcrican spccies in Ihis way would not affccl our COflClusiOfIS occause the South 
Amcrican spccies were u~ed only lo lest North American spccies monophyly. not 
lo infcr South American s¡x-c.ic-s phylogc.ny. 

Before eaeh Bayesian ana lysis, we identi fi ed Ihe mooel3 Ihm best fil Ihe data 
for e:lch of the hve markers using Ihe Akaike infonnation eriterioll tAkaike. 
1974) in t h~ prugram jMLlLldtc.-; l 0,1.1 (posada. 2OUlll. Prdiminar)' triab illJi­
caled thal a heating parametel ofO.05 alld runs of20 million generalions allowed 
optimal exchange among ehains and aceeptably low standard devialions. 

For concmcnak"'{1 analyses, \\'e.ioine.d oll r seq uences wi¡h Ihose ofCbacÓll el al. 
(2ooR) and Ouplllié el al. (2011). \Ve earneo mlt severa! rrcli minnT)' Irial.~ ICI irlen­
liJ"y tl lt' paralllt:h:: rs that wLlulL1 pruduet..: ¡j¡;U::ptably ILlw bt,u Klaru ut:v iat iun~ alld 
proper exchange le\"els amollg chains. To ¡¡nd lhcse vaJues, as welJ as the nUlllber 
of generalÍofls to include in Ihe bum-in durinf' Ihe iinal analyses. we e:<alllined ¡he 
rcsults using: the program Traccr v l.6 (Ramoout ct al.. 20 14 ). Bascd on thesc prc­
limina ry lesl.~ . we carricd out. a final analysis of 240 mili ion genemrions IIsing ~ i x 

chains. 100 swaps alllong chains per generation. a heat ing parameler of 0.03. and a 
burn-in of GO mill ion generalÍolls. Aftcr discarding Ihe topoJogies included in ¡he 
burn-in. wc .... ulslructed a consensus fOI each sealch with the remaining Irces. 

MUÚIIIUlll likdi/w()(1 (i/w!y~'e~-Wt: <':i1 rr it:d uut llIa.\ iIllUIII likd ihuuU analy­
ses (f elsenste in. 1973) of the eoncalenated matrix of a ll Illarkers using Ihe pro­
f'ralll RAx\1L I31aekDox 8.0.24 (Stamalakis el al.. 2008: Stamalakis. 20 14; as 
imr lemented in Ihe c:lPRF.S Science Galewily. \Ve ~rec i fied one rart il ion fm 
caeh marl.:e r and med GTR + r , as s ll~geslOO hy Smm.1l al.:i s el a l. (200g). \Ve 
n:<':u ~' t' rt:d ~ I i ¡;h !l y diITt:rinl; LUpulugit: , d t'pt:nLling on whidl '~<.: i t:s ul CIIIIIIJI> ­

cofus was used as oulgroup. Therefore. we ran thlee Irials using Ihree different 
sequenees of addi¡ion of the spec ies 01' CllúloscO[IIS and a rimdomly seleeled 
sccd numoc.r, To c.s¡ imalc cladc. SlIpport. we nlll rnpid bool31mp rcplicalcs al­
lowing R,lI, ~ M I. 10 .~I Op hoolslrnrping aluommica lly (Panengale el al. , 2010). 
Wecomp:¡red lhe lopologies with highest seores produeed by Ihe lhrec difIerent 
sequenees of addJt ion 01' CI/idosco[us 

(;rnwf}¡ bah;f evnlllfiml- A s comparerl with [he oflen p1a.~l ic gmwlll hahi[s 
cxhibitcd uy Suulh AIlIt:flean spec ic~. Nurt h Alllt'ri¡;an }.1ll11ilwl spee ic~ art' 
readJly distinguished fro lll one another mOlphologically (Rogels and Appan . 
1973), and Ihey can be clearly d ivided into five growth habit ealef'ories (r igs. 
1, 2;. Thc single. lianil specics has nonscJ f-sllpportin!, stcms, cOlllmonl y c~cccd­

illg 10 m in lenglh, hUI Il slIally less Ihan 'i em in diamclcr. Herhs are \'ery shorr 
plants. Icss than a meter tall. wilh annual Sle/llS and massive tuberous roots. 
Sluu b~ are ~hol1 pJants . • arel )" over 3 m. lacking disllllct I runk~ and branched 
f rom the base . Dranc hes rarely excced 5 c m in d iameter. Adult shrubs have 
lubc.rolls roots. T rcclcls are short plilnl s, mrc ly excccd inp: 3 111 . wi th dis ti nct 
lrunks sparingly branched well aoove Ihe bnse a/ld basal di ameters ~eldo lll over 
5 cm. I\dult treele15 have IUbcrous roolS. Finally. trces are tall planls. rcaehing 
5 HI ur ilIOn:. wit l! di st ille l trullb thal uralldl wd l abu\'t' lht' ua,\:: allu curlllllonly 
exeeed 10 cm in basal diameler, Adult lrees have fibrous roots. To infe r the 

number ofl imes lhesc p;rowth habits likel}' e\"olved in lhe Nonh American spe­
cies of Mmlilwt . wc. lIIappcd this charnclcr onto the topology obtaincd with Ihe 
Rayesian fln d max imllm likel ihood ana ly.~e'i of lile eoneatcnaled mar rix. For 
mapping growlh habito we earriOO out a m:lximum likelihood oplimizarion us 
ing a Markov model with olle pala llleler (Mk l) (Lewis. 200]) in tbe program 
Mesquile \" , 2.75 (MaddisOfl and Maddison . 20 1]). 

RESUL:rS 

\Ve sequencedpsbA-lrnH IrnL -lrnF. Pt.PC. and G3pd11A'A for 
aH NOl1h American species, <l lld G3pdh,v, ... SA sequences for 1 ti 
(Appendix S 1), Por a molecular sampling as complete as possi­
bll·., \Ve addcd tu Ihe lllignmenl uf lhree uf Lhe fOllr spceies for 
which \Ve were not ahle to ohtain C.1pdhNASA (M. angustiloha, 
M. micJ¡ae/is. and M. oaxacana) the sequences of Ouputié et al. 
(20 11). The fmal matrix induded Lhe seque.m:es uf five murkers 
for 19 terminal s, four markers for four tenninals, two markers 
for 23 terminals. and one marker for 12 (alignment available 
at http://purl.orglphylo/treebase/phylows/stlldyffB2:S I69 16). 
There were great differences in sequence length between the 
OUlgWllp and Ihe NorL h American Mm1ilw/ ~ pel'i e.s. Ho\Ve.ver, 
the segmenrs shared by a1l the sequences were ver}" similar, so it 
was possib le to align them unambiguous ly. The only exceptions 
were frnL-fm.F and PEPe, which had segments ambigllously 
aligned of 19 and 30 bp, respectively. which we re not included 
in Lhe analvses . 

As repo~rted for other taxa (Wolfe et a1., 19R7: Clegg et al. , 
1994), individual plastid markers had fewer point mutations per 
ll nit lengLh lhan did lhe indi vidual nuclear markers. The lenglhs 
of lhe five individual matrices and the single concatenated ma­
trix. the number of species included within each of them, their 
Illlmbers of variable sites, nlld the descriptive stati slics for each 
phylogenelic method are shown in Table l. Recovery of e1ades 
in sepumle gene analyses he lpe.d lo identiry Lhe fe.w eludes Ihal 
were recovered by more than one marker (Appendix S6). 

Two of the three nuclear markers. /)t.'FC and G3pdhNA • had 
more thn n one copy per species. 

Pm,.,'iMe ¡"complete lilleage .mrting or hy"ridizatiofl in 
North American species- Separate analyses of these loci pro­
vided ev idence consislenl wilh im;omple.Le. lineage ~orl i ng or 
hybridization in North American Mal/dlOt species. We found 
that some clones from several specics did not coalcscc wi lh one 
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TAIlLE 1. Fea(lIres ot sep.'\fme and concmenmed m mrices, as U'e ll as sHl ti sfics 01" each phylogenelic method . 1: First se.parate rmalysis . 11: Second separare 
analysis . 

Chlo roplas t l\"uc1eus 

F~at urc jJ~J.¡.4.-lmH ImL-lm F PEPe G3pdhM G31J1111''',li4 CurK,rh: mrl t: LI rlla lri.\ 

Malr i,\ 
Lclll; lh (bp) 86J [034 1: 455 1: 8 [6 668 3662 

11 : 45 1 11 : 646 
l\" umber of laxa 23 44 1: 33 1: 8 1 54 58 

11 :24 11. 20 
[nformative characlers 17 ( 1.% %) [6 ( 1.55%) [ 36 (7.9 [%) [ [54 ( 18.87%) 53 (7 .93%) [2] 

11 : 22 \4.88 %) 11: [4 (2 . 1 7~ ) 

Olllgroup CllidoscO/IIS egl."gúJS e lalm/osas C. egreg ias M. aesCIIlifolin e arens C. IlrellS 
Baycs ian annlysc.s 

Model selccled TPM luf+ r TrN+ r I: TIM2+ r 1: HKY+ I TIM 1+1 One modcl for each r arririon 
11 : TI \01 2 + 1 11 : HK Y 

/\ vernge SI) O.! )(IIX20 (Lomot,l! . I : OJ)( WW2 1: IlJ )OI 4X2 !UlO145X (U ~H )XI 7 

ML <l 1I<llyst:s 
ML sw n::s 

Note: ML = max imum likeJihood. 

11 : 

another, grouping instead with e10nes from other species. /'f.PC 
c lones that made up e1 ades with 1't.'I'C e10nes from other spe­
e ies wen:'· foum.l in 20% of [he NorLh American Laxa, whereas 
G3pdhNA cl ones that nwde up e1ades wi th c lones fmm other 
species were found in 30% of them. Some of the e1ades recov­
crcd by thc second analyscs of PEPe and G3pdh,vA \Vcrc idcnti­
cal to thase in tbe concatenated <Hmlyses (e.g .. both marke rs 
recovered the elade M. ang llstiloba-AI. davisiae and d ade A) 
(Figs . 5, 6; Appe ndices S6, Sg) or ver)' similar to them (e.g .. a 
dade similar to B was n:coven:d both by PEPe and G3pclhNA ; 

PF.PC recovered a polytolll)' nmde up nf M. IIlcva¡lghi i, M. mi­
chaelis, and M. tomatophylla: and G3pdhNA recovered a elade 
including four species from e1ade e ). These tindings suggest 
that thcsc marke.rs are e.volving congrucntly with the. spec ics 
phylogeny. Other clades recovered by the second analyses of 
PEPe and GJpdh";A were not recovered in any other analys is, 
suggesüng that the species makLng up such clades have gone 
Ihrough intcrspeeifie hybridizaLion ur, alternatively, Lhrough 
duplication evenls of this Illarker followed hy suhsequen t epi­
sodes of lineage sorting. The results of the G3pdh"'A separate 
analysis oí" all North and 50mh American sequences suggested 
Ihal G3pdhl'lA Hnd G3pdll ¡\OA.Lo\ are no[ orlhologous (see Maleri­
als and Methods and Appendix S4). Our.14 G3pdh,v4. sequences 
made up a clade (PP = 1.00) separated by a long braneh from a 
c lade made IIp of the. Sourh and North American G3pdhNA S,1 

sequenees uf Chacón el al. (2008) and Duputié. eL al. (201 1). 

Filial cUllca(ellated U1wlyses ami evollliiollary qllesti01H'­
The concatemlted ana lyses cnrried out with lhe two phylogenetic 
methods recovered very similar topologies (fig s. 5, 6; Appendi­
ces S7, S~) . However, the support vaJues of clades recovered 
using maximum likelihoou we.re luw. This seems lo imply Lhat 
most elades were suppolt ed hy relatively few characters. Addi­
tionally, maximum likelihood analyses (hereafter MLA) fai led to 
rcco\'cr the gcnus ManillOt as monophyletic with rcspcct to Cni­
duscvlus" with t\Vo :-.pccie.s of CnidoscoJlls mingling wilh SuuLh 
America n species of Mallihof. This reslllt was probably c111e to 
the faet that we were able to sequence onl y two markers for C. 
egregius and had only one marker for each oí" the remaining spe­
eies of C,údwcufll s. The. incomplete molecular sam pling for 
these three species could have led to lheir unstahle positions. 

O.l 1l )1 2ÓS " OJ)( )(J7ó5 

-8407.98783 J 

Hoth Hayesian analysis (hereafter HA) and MLA suggested 
that Nonh American MonillO! species together make up a 
munophyle.t ic group (BSML = 36%, PP = 0.8 1). ResulLs from 
the two phylogenetic methods agreed on the nonmonophyly of 
~onh American l l'fanillOf sections. Members of section Foeli­
dae, scction Pa!1!ibraCleatae. and ManiJlOfOides pallciftora in­
termimded in all ana lvses. 8 0th BA amI MLA indicated 
con\'ergent evolution in"habit in Nonh American Mall ilzot spe­
cies (Fig . 6; Appendix S~) . There are herbs in t\l/O clades, tree­
lets in lhn:e dades , lInd Irces ano shrubs in two (BA) tu fou r and 
nve clndes (MLA), respectively. Although lile growth forms of 
many ancestral nodes were ambiguous, the growth forms wi th 
the highest likelihoods at most of them were the shrubby (HA) 
or trce habits (BA and MLAj. This suggc.sts that hcrbs likc. ly 
arose two (BA), three (MLA), or even four (8A) times, lreelets 
bet\l/een tb ree (BA, MLA) and four (BA) times, trees between 
one (BA . MLA) and three (HA) times, and shrubs two (HA). 
five (BA). or six. (MLA) times, with lhe lianescenL growth hll\' ­
ing ari sen in M chlomsricra (RA and MLA). Thus, despile ev i­
dence of lineage sorting and the low support values of several 
e1 ades. the resolution recovered in our analyses allowed LI S to 
address [he main objedives uf our sludy. 

DISCl:SSIO'l 

North American .~fa"ihot mOllophyly-Our study addressed 
Lhe. iSSl1C of whclher North American Mwúho{ specics makc up a 
di stinct clacle wit1ün th is large neotropica l genus. A1though most 
authors have suggested that I\orth American species form a e1 ade 
(Hertram, 1993: Schaal et al.. 2006; Chacón et al.. 200~), others 
have sugge.sted lhal !\orLh American species make up a grade. 
hasal to the South American ones (Duput ié et aL , 2011 ). How­
ever, all previous studies \l/ere based on incomplete sampling of 
)l"onh American M anilw! spccics and on thrce loc i at most 
(Chacón el al .. 2008: Dl1pL1li ~. cl al., 201 1). The eum:nt ~ Ludy was 
based on four to five molecll lnr relúons for all the NOIth Ameri­
can M al/dIO! species. as well as in¿luding an extensive represen­
tation of potentially e10sely related species. Our results suggested 
LhaL Norlh American species make up a single elade. (Be.rlram. 
199.1: Schaal el al., 20ü{Í ; Chacón et al.. 200~). 



22 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

CERVANTES-ALC AYDE ET AL,-THE NORTH AMERICAN ClAD E OF MANIHOT • VOL. 102, NO. <1 APRI L 20 15 . 527 

A ':.---------------1.-------1-;;-;;-:::: enMosco/lls egreKitu' r C. !ttbu/mms 

0.68 
C. llrCIU 

Ala"i(,ol ~ralr(lmii 
M. IllmúJwrümu 

...------------------- M, p ell(l!u 1------------,-------- M. pilosa 1-____________ '-________ M. p.\·c lI {IoKlaZ;o,,'¡¡ 

1----------------------M. quillqucpar lilll I-------------------M. ~·ulicijoliu 1------------------------ NI. slIrinamell:,is 1-_______________________ M. ¡e/mlner; 

M.lr;sris 
M. jlemillgü"m 

L~O~.5Í;41 ________ ..!!,LL _____ [¡~~==: Al. esculenUl clone I 
0.77 0.93 M. esclI/enlll clone 2 

M. jJurpureoCOSIlII(f 
,"J.1. u!"laccn 
,'''1. IOllgipetio /ata 
M. orhiclIlaris 1-________ '-_______ -+ __ M. ~JJ(frsifoli(f 

,,"'. jJlIsillu 
M. qU;l1que/obu 
M. S{lgiflalOp(lftüa 

,-------------- M. hrac('Jlh)ba 1-________________ M . diclwtomu 

~--.l--+----..!!!l~----.f;;:;;,:::: M. mIOma/a 0.75 
M. p e"laphylla 

--,--- M. 'riphylla 
.--------------- M. ctlerll/e.~' (;ens 

L..!!.!i!.J-____ ~f~'.~7~8'_ ___ L== Il!. jacoMllcIIsis 
0,61 ¡\J. )'io/accCl 

, _________ M. jilllmelltosa 
.-________ M. frllliclI/osa 

r-----M. curIIUlg;mtrls;s 
f\.1. eprJlinOSll 

'-'''''~I-__ M, g/azio):;; 

~:::::::::::::::::::::/lI. g lluralliticu M·foe/idu 
M.obovola 

l..!!.ª-lJ:::::::::::::::::::: M. rflbricQulis 0.8 1 M. II'chster; 

'-------...:.-------C== M. aesculifolia ... M. al/ticulata 

0.65 

.--------- J't1. l"Ulula,u 

r---!0~.7~4L--t-;--;::====: M. crassisepala 
/\1, slIbspicUfU 

Ub1"-J,-- M. prillglei 
M. walkerae 

r~~~=~~=~~;~~~ Mn,,;lwfOides pnuciflora 0.57 0.92 M. wmowphylla 
0.94 M, mC\;Qugh¡¡ 

Al, "ddwelis 
, _______ M. (;li/orOMicla 

M. lII'K'lSfiloba 
M. da),jsiue 

""'''''':''' ___ M. naxacana 
M. rhomboidea 

B 

0.0080 

Nunh Amcricall MonillO' specics dude 

Fig.5 . Bayesian 30% majorilY rule consensus lree show ing (he rclat ionships among all Nonh American Mmúhot species and a selected group of 50mh American 
species encompassing all growth forms and the emire geographical mnge of the Soul h American spccies. The phylogeny is base<l on sequences Of lwO pl:!stid markcrs 
(J!.~hA.fmH ano tmL-lmF), nnrl lhrcc nuc1cnr rnarker,~ ( f'FflC. (;J/dhNA- anrl ra"dhNASA ). Posterior prohahililies are sh"wn ahoye Ihe hrn nehc~. (A) lonscnsll s Ircc 
showing (he rclfl lion ships among sJX'",c.ics. (8 ) Red lleed consensu~ (rcc showillg Ihe bnlllch k .nglhs. 
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M. websteri F 
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M. flllriCII/a((1 r 

M. caudata " 
l14. cra.uisepala F 

M. -"Ilb.v/iea/u. P 

M. priJlgle; r 

M.lI'ulkerae P 

Maniholoides pauciJlora 

M. tomulop"ylla F 

lit. J/lCl'lI llgh¡¡ 

M. michaelis F 

M. ch/orostic(tI r 

M. al1gmtiloba p 

tri. dllvi.,·iae p 
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rig. 6. Ilabit and section al affin i¡y ofthe \'orth American Manir/of clade mapped onto ¡he topology recovered usi ng llayesian inference. showi ng Ihat scctional 
class iiicat ioll is not based on mOllophylctic groups and thal the habit categories Ihat they are in part based on are highly hotlloplasious . The tree summariles the 
ph)' logeny in Fig . 5. Clades A. B. and e are those reo.:overed both by Bayesian and lllaXimUlll likel ihood analyses. Poslerior probabilities are shoWIl above the 
branches. Ma.\imum likel ihocxl growth foml mapping for the North American species is shown beJow Ihe branches. Liana: medium gray, herb: dark gray, shrub: 
white. trcelel : light gra)', tree : black. P = section PQ/l'ibwctealIJc. F = sect ioll Foetidae, O = section Obol'atae. T = Ilee. TL = trcele t. S = shrub. H = herb. L != liana. 
M al/ ir/otoides paucijlom fans wilhin Ihe North A merican }.fw li"of species clade , 

Our res ull~ also ~ecm to cast ~ume light un the uebateJ. rela­
tionship between NOl1h American species and M . l ·snrll'J/ta . 
:"l'one of the concatenated phylogenetic ana lyses we carried out 
suggested a c10se relat ion ship hetween M. escuJenfa suhsp. es­
mlenta and any North American species (rig. 5; Appendix 57). 
Therefore. our results agree with previously publi shed result s 
thaL s llgge ~ lcd that Nort h American ano Mesoamericun Mwú­
//0/ are on l)' di stantly rd ateu to Lhe cult ivatcd maniue anu wcrc 
nol involve.u in ils uomeslicaliun (Ol se.n anu Sehaa!' 1999. 
200 1; Clmcón et al. , 2008 ; Léotard et al. , 2009). 

Sllpraspl'cifh~ c/assijicaJioll uf Norlh Americall Munihot 
spcács-Our phylogenetic analyses, based on a comple te 
sampl ing of North Ameri can species, suggested that sections 
Foetidae and Parvibractearae are not rnonophylet ic. ando there­
fore that the morphological characters they are based on (lhe 

SiLC of indiv iuual planb. rruils . and sel'-us) are. likcly humoplu­
sioll s. Even witholl t perf ectly resolved phylogenet ic hypothe­
ses, we C:lIl iden lifv nll merous il1 stances of memhers of lhe two 
sect iol1 S making up clades. For eX3mple , clade e recovered hy 
DA and MLA (r ig. 6: Appendix S8) was made up of rnembers 
from seclions Foeridae and Par l'ibracreafae. These sections are 
de-l imit¡:o based un reatun.'-s thaL are posiL ively rdateu wi lh planl 
slatllre. Our resulls wOllkl make it seem lhul th¡:. s¡:cliuns ur 
Rogers lInu Appan (1973) simply reJlecI plan l size, with sec\ iun 
Foefidal> incl ud ing the largest species. ancl section Parvibrac­
featae inc1 uding medium to smal1 ones. These apparen tly fre­
quen t changes in size in North American IHallihor species al so 
seern to be accompanied by frequenl shifts in growth formo 

Growthform evolution-Although nol completely congru­
ent regarding the phylogene tic re lationships recove red, our 
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results helped to assess whether each growth form in Manillar 
originated only a single time before speciat ion 0 1' originated 
mullip le limes, as in Ano/is (Loso1--, 2001 ). 11' each growlh 
form evolved onl)' once, we would have oblained Lopologies 
wi rh e1ades made up of species shar jng the same growth formo 
Given that all om analyses reeovered elades made. up of spe­
des with differen r growth forms. our results provide evidence 
that each growth form evolved more than once in the North 
American elade. 

01' Lhe1--e like ly imlepenuen L urigins 01' growLh rorms, lhe sim­
ilaril)' between MonillOf amsisl'{1(¡/(/ ami M. jUl,¡jdtl is particularl)' 
srriking. M. crassisepala is known from only a fe\\' popu lations 
in a small , remote area of the westem Balsas Depression. whereas 
.M. foetida lacks known wi ld populations bu t is a part of tradi­
tional horticulture in the northern central Balsas, where it is used 
in living fences. This species pair is apparently morphologically 
iuenlicul exeepl ror ovury puhescenee. ThaL M. Joelida grows 
exclusively in human sell lemenls ¡¡mi A1. cms.')·i!Jepa/tI in Lhe 
wi ld and that both species are so similar morphologically madc 
us rh ink rhat M. foetida was probably domesticared from M. 
crassisepala. Given this scenario. we expected to recover these 
two species as dosel y related. I1owever. these taxa were not 
recovered as sister species in any of our analyses, implying that 
these species evolved their similar morphologies independently. 
There is no Lnformal iun regarding lhe original wild range uf M. 
foetida. Thcrcfore, nar only the rclmionship bcTween These rwo 
spccies demands fll rthcr elarificarion, but also rhe history of do­
mestication of M. ¡oelida. 

Growth form is intimately associated with environmental 
condirions. One of the 1110st important adversities that plants of 
tile dry trories have to face is tile scareity of water duri ng much 
of the year·. In the North American clade of MwlillOt, larger ~ pe­

cies seem to live in arcas with greatcr moistll rc nvai labiliry, bur 
in gc,ncral the sckcrivc faetors rhat favord ifferenr life forms are 
not clear. Tuberous roots in Manillar have been interpreted not 
only as water storage adaptations. but also as adaptat ions to dis­
turbance, allowing to the plant s to resprout after fi re (Duputié 
et al., 20 11). However, tire is absent fram most l\1ex ican Mani­
IInt hahitats, in contra."it to the Rra7.i1ian cerrado, where rnany ~ pe­

c i e~ oecur. T here i"ore, lhe env ironmen lul conui Lions favor ill g 
the dcvelopmcnt oftuberolls roots in the North American spe­
eies of ManillOl remain ro be investigated. 

Post/ious of new Nortlt American J\.olanihot species Ulul 
taxollomic statwi of lVJanihotoides pauciflol'a--Our resll lts help 
phH..:e Lhe recenL ly deseribed ~pec ies A1. mcvulIg/¡ii , whi le Lhe 
posi tion of M. obovara rcmnins nmbiglloll S. Manillor I1Icvallg/lii 
wns recovcred as a mc,mbcr of elade C. both by BA and MLA 
[n the case of M. abOllara. while BA did not associate thi s spe­
cies with any otiler, in MLA this species \Vas recovered as sister 
to ."..1.faerida with low support (BSML ::: 32 Si : Appendix S8). 

Our phylogenet ic analyses sllggested, even if they were not 
congruenL on lhe exacl posiLion of MaJJilwfoidcs, Lha l lhe genus 
sholl ld not be recognizcd and MallilwfOides paucijfom sholl ld 
rc.mai n synonymizcd with Manihor (i.e. , Wcbstcr, 1994, 20 14; 
Radc\iffe-Smirh . 2001: Martínez-Gordillo et al.. 2002). In all 
our separate and concatenated analyses. M. paucijiora \\las 
nested within the North American elade. Our results al so sug­
gested that the unu~ua l features of Mallihotoides (Roge rs and 
Applln, 1973) are examples uf Ihe murpholog icallabi lily in 
Mrll/i/lOf. Malliharoides pallciftora sharcs with Alallihor JIIcvaugllii 
and .M. obovara rcduced infloreseenccs (Martíne.z-Gord illo 

et al.. 2002; Steinmann, 2005), and with M. obol'Gra tile pres­
ence of leaves c\ustered 011 short shoots (Martínez-Gordillo 
et al. , 2002; Webster , I YY4) . None of our concatenated analyses 
indieated that M. I1Icl'aughii . M. abova({/. 0 1' Mal1ihotoides 
paucijiora are closely re lated. imply ing that condensed stems 
and uniflorous inflorescences might have evolved at least twice. 
FUrl hermore, lhese resll ll s add ~upporL lo Lhe h)'polhesis Iha l 
thcse. features have evolve.d in response. to arid cnvironmcnts 
(Steinmann. 2005) given that these three unre lated speeies are 
located in sorne of the driest areas of oeClmence of MGllihor in 
Mexico, wh ich also have rhe highest minilllum temperature". 
This association might imply thM rhe evo lurion of stature is in­
fl uenced by water ava ilability. with larger plants be ing favored 
in areas where drought is less severe (Moles et al.. 2009). Ad­
ditionally. whi le M. IIlcl'Gughií. lv1. abovara, or Manihotoides 
paucijfom hnve short shoots, the shrub speeies that reach into 
the northern desert areas (Manif/Ot allgustiloba. M. da visiae. 
and M. rubricCll/lis. all of them occurring in northwestern Mex­
ico) do not have condensed stems. This suggests that tile capac­
ily lo leaf ouL from exi ~ l ing slem s is favored only in areas Iha l 
are not subjecr to frost, whercas in arid arcas where ste.ms are 
subject to freezing. leaf area is inereased only from apical and 
not ax ial meristems. 

¡ucomplete lineage sortillg alld molec lI lar polYllIorphisms 
in No rlh /\merica" Manihot spccies-As the d istr ibut ion 
of Pl:'PC and G3pdhNA haplotype s sccmed to suggcSL North 
American Manif/Ot species have either undergone lineage sort­
ing or frequent hybrid izat ion. Sequences often showed panerns 
of coalescence tho.t were incongruent with species boundaries. 
rarher thnn consistenr parterns of reciprocal monophyly be­
twecn spccies. Givcn rhar incomplete lineage sort ing has also 
been detected for South American species (Olsen and Schaa!. 
2001; Duputié et al .. 201 J), this phenomenon. rather than hy­
bridi7.atioll , would seem to be the rnnr·e like ly alternative to 
explain the distribution of haplotypic diversity across the eladc. 
IIowever. in rhe absence of enough informar ion on the repro­
ductive biology of ,1tlallillOt, the possibility that the hybridiza­
tion be tween species has caused th is pattern . al least partially, 
cnnnot be ru lcd ou t. 

COllclusiolls- Bascd on a taxonomic sampling inc lud ing all 
North American ManillOf spee.ies and .Manihotoides ]Jaucijiara , 
and a molecular sampling of tWQ chloroplast and three nuclear 
rn arker sequences, \ve have assemhled the most complete phy­
logeneLic hypo Lhes i ~ oi" NorLh American MlIIlilwl lo dUle, u~ing 
Baye.sian and maximum likc.\ ihood analyses. Our concatenate.d 
analyses suggested that the group of North American species of 
Manillot is monophylet ie. 

Our resu lt s eon ..,islen Lly suggesled IhaL aecepting Lhe currenL 
supras¡x'cific elassification of MmlillOr would rcqu ire. re.cognizing 
paraphyletic groups. Our concatenated analyses recovered elades 
made up of members of both sections Foeridae and PW1/ibrac­
teara e, so the"e sect ions are best elirn inated. In the case of sec­
tion ()boJlatae. om analyses d id nor providc. an)' conclusivc. 
re.sult re-gard ing its posirion. ]n conrrast. our analyses eonsis­
tently recovered Manilloroides paucijiara as nested within the 
Nor1h American ManillOrcl ade. Theref(xe, Ma/lil/Oroides should 
remain 1-- ynonymi/.ed \ViLh Manilwf Lo avoid a paraphylelie 
Mani/JOr. 
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I JJlI~lralillg the. murphulug ical lab iliLy uf Nurlh American 
MlIllihul species. mus l uf uur reslllls sll gge.sLeJ thal tre.es. tre.e­
lets, Shfllbs, and herbs have evolved repeatedly in thi s genus. 
Rather than grouping by growth form, North American Man;­
¡lO! spec ies form spec ies nssemblages Jl1nin ly based on their 
geogmphicn l distri bution, \Vi lh severa l of Ihe most strongly 
supported e1 ades inc lud ing species whose mnges nre close or 
overlapping (e .g., Ihe M. angusti/oha-A1. dal'isiae a nd M. aes­
cufifo/ia -M. aurimla!a elades) and that oflen differ in growlh 
forrn (e.g .. rnernbers of clade I3 and sorne rnernbers of e1ade C) 
(1 ;ig. 6; Appendix Sg). 

Finany, even though North American species oí" Manillar 
have clearer morpholog ical boundaries rhan Soulh American 
ones, rhe inrerspec itic distribution oí" nuclear haplotypes in rhe 
l\orth American elade suggested that they have undergone 
widespread incomplete lineage sorting. jusI as has been re ­
ported for the South American species (Olsen and Schaal , 200 1; 
Dupllti é el al. . 20 11 ). 
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TaxolI. VO llC h e r. Locality, locill ity. GenBilnk aecession numbers: (.) psbA -rIllH. i~) fmL -fm F, 1") PEPe. (J \ G3!Xl/INA' (01 GJpdIrMSA• 

lngwup: MUlliJ/Ot aesculifo/ia . ACA 3 1. México: MichoilciÍ n. KP69209 1 '. 
KP69 1988 ~ . KP692008 '. KP69204 1 ~. KP692075 ". EU5 18807 ~. 

FN55 1748 ~, FNS5 1744 e . Mmúlwr wIgusJiloba. ACA 49. México: 
Sinil loa. KP692092 ' , KP69 1 989 ~, KP692())9 c. KP692042 ~ , KP692043 d, 

KP692044 rl, r :--.l5S 1 745 ~. r-NS5175 1 < • • Mal/ilrot al/riel/lata , MELR 3408, 
México: j\, nyaril. KP6'J2Ü')3 ' , KP6'.J 1 'J1)(j ~, KPó92UIO c. KP6IJ2045 d, 

KP692076 ~. MUlJ ihot caudata , ACA 23, México: Miehoaón, KP692094 " 
KPó9 19Q l ~, KPó920l 1 e, KPóQ204ó d, KPti92047 d, KPti920~ d, 

KP692077 ~. FNS5 1746 ~. Ma/li/lOr e}¡Jorosrieta, ACA 29. México: 
Colima, KPó92095 ' , KPh9 1992 b, KPti9201 2 e, KPó91049 d. KP6nm~ e, 

E1I 518&1 4 o, FN55 1743 c. Malli/lOf crassisepo/{/, ACA 37, México: 
MicltoaciÍn, KPG9209G ~, KPú91993 b, KPG92013 ", KPG92050 d, 

KP6'J2U51 d, KP6!)2U52 ~ , KP6'J2U7!) c . .ll.lm/;lIof dm';s;{/f' , Al'A SU, 
Mé.\ico: Sinaloa, KP692097 " KPG9 1994 b, KP6920 14 ", KP692053 d, 

KPó92054 ~ , KPó920'l,) d. MUlli/m{ fO f!lidu. ¡\c,\ 1, Ml' ,\ico: MI.rd Ds, 
KP692098 " KP691995 b, KP692015 <, KP6920 16 <. KP692056 d, 

KPó92057 ~. KPó920SR d, KPti920RO e. Mun ilml mC I" lIlx¡'ii, /\('/\ 3.') , 
México: \-l ichoac:i n. KP692099 ' , KP69 1 996 ~ , KP692017 ~. KP692059 d. 

KPG92060 u, KPG9200 I ". MallillOt miclmelis. ACA 2S, \-léxico: Colimil. 
KP692100 ' . KP69 1997 °. KP69201 8". KP692019". KP69206 1 rl.FN55 1742 ' . 
Mal/illOt oaxacal/a, 0 1son 1116, Méx ico : Oaxaeil . KP692 10 1 " 
KP6'.J I 'J~~ b, KPW202U ', KP6'J2U62 d, FN 55 17 39 e, .ll.lal/illot obOl'afa , 
ACA 8. \-léxico: Guerrero, KP692 102 ' . KP691999 b, KP69202 1 e , 

KPNnOti3 ~ , KPNJ20:-:2 0 , ,1\1alli/IIJ{(I;de~ paueijfnra, ACA 20, Mé~ico: 

Pucbla. KP692103 ' . KP69200P, KP692022 ' . KP692064 rl. KP692065 rl. 

KPó920R3 e. A!lwilw{ pri"x1ei. ,,,"CA 42, Má ico: Tamaul ipas, KPfo921 04 " 
KP692001 ~ . KP692023 " KP692024 e , KP692025 c . KP692066 rl. 

KP692084 ", Mallilrot rl/O/IIboidea, ACA 26. Mé:..:ico: Colima. KPG92 1 05 ' . 
KP6'J2UU2 ~ , KPó92U2ó '. KP692027 ' . KP6IJ2U2~ ' . KP6'J2067 d, 

KPG92068 J, KPú92OG9 J. KP692085 ". ,Il,faui/wt rubricalllis . ACA 46, 
México: Durango, KI'ti42 IUñ ' , KPtiIJ2(K rl b, K PñIJ2021J ~, KPti()20tilJ d, 
KP692070 d. KP692086 ~, r:: U51&831 ~. Ala/Ji/M slIbspicala, ACA 40, 

\-lé:..: ico: Nuevo León, KPú92 107 ' . KPGnOO4 b, KPú920JO '. KPG92031 ' . 
KP69207 1 rl . KP692087 ' . FN55 187 1 "~ o Manillor tomarop/¡ylla , ACA 34, 
\-léxico: Michoac<Í n, KPGn108 ' , KP692005 ~, KPÚ920J2 ". KP692033 "~ o 

KP6920n ,1, KP692088 "~ o FN55 1747 "~ o Mal/iltof walkerae , KP692 109 ". 
KP692006 b, KP692034 <. KP692073 d. KP692089 <, Malli/lOr webstcri, ACA 
17. México: Pucblll , KP6'J21 IU' , KP6'J2U07 b, KP6'J2U35 '. KP6'J2U74 ". 
KP692090 ~. PN55 1740 <. Oulgroups- Cl/idosco!lIs egregi flS , ACA 19, 
\16 .~ic OI : 001-"1>: 01 , KPó92 I U ' , KPó92040 C. C,¡ id{},\' clIIlI ,~ IlIbullJ .\u.\·. 

EU5 18895 h. Cnidoscolll s ffr(!/lS , FN5S 1736 ' . Maniltof almaeea, 
EIJ51RR97 b, ElJ ''i IRROR e. MUllillll' U/wlIllIlu. ElJ ''i IRR9R b, F.IJ.') IRR09 . 
Mm/iJlOt bra('hyloM, KP602 111' , E1l518899 b, KPtín036 e, E1l518&IO c 
.\1allihoteaemlescclIs , EU5 1 8900 lo , EU5188 I 1 o, MUllihoteartlwgilll!llsis. 
J:.1I 51 !-:901 b, J:. 1I 5 1 ~M I 2 c. M{/n illOr didtotoma , F~55174 1 e, FN55 1773 e 

.\1allihot cpruillosa, EU5 189G4 lo , EU5 188 15 ", ,Il,faui/wt cscu/cllfa 
suhsp. e.~cllll!llia , KPó92 1 12 " KPó92OJ7 " KPó920JR " KPó92OJ9 ' 
Manillot eseu/euta subsp, flabellifo/ia. r:: U518906 b, CU5 18816 ". 
Muni/lIIi fi/wne¡¡J¡,,~a , EI.-') I RQOR b. EIl') IRR I R e. Maní/m{ ,f1lmljll~iallu. 

FJ\55182 1 "~ o Mani/lOf !rmiculosa. EU51&909 h. EUS I88 19 ' . Mal/iltor 
g/aúoJ'ii. EU518910 lo . EU518820 ", Mwrilro! grallalllíi. FN55 1792 ". 
Mal/ilto! gllarm¡itica. EU5 189 11 ~ , El SI882 1 ". Mal/iltor IlfIl/vkerialla, 
rJ\55 179 1 e. MWIÍ/lOtjacobil/emis, EUS I89 14 b, EU518823 ~ , .'14allíhot 
/ollgipetio/ara, E1I5 1~91 S b, EU5 1~M24 e, MOl/ibol orb;('ularis , J:.1I 5Ig'.J16 b. 

r:: U518825 ~ , Mwri/lOt pe/tata. r:: U5189 17 b. EUS I8826 e • • '14allillof 
pentapllylla , EIJ ''i l:''m x b, EIJ ''i IX:-:27 e. Mallihnr pilnm, EI J.~IXI) I I) b, 

EU51 &828 ~ , Ma/lillOf pselldoglaVo1'ii. EUS I8920 0. El SI 8829 ' , .\fal/iltof 
pflrpUrl~lII;IJ .\·iul'l , EIlS 1:'!92 1 ~, EIJ5 1 R~:lo e. Mlmi/w{ T/l/I'ilfa , FK"i5 IR09 · 
Mal/ilto! qflinqaeloba, FNS5 180S ' . FNS5 1 807 <. M al/illOt qllil/quepanita, 
FJ\55 1783 ~. Ma/lillO! sagittatoparlitu. FN55 18 1I ". M afl í/M salieifolía. 
¡" j\,551~37 e, MallillOf sJHlrsiJo fia , E1I5 1:5923 b , EU51 Mg32 O • .ll.l(1I/ ;IIOf 
Sll rillUlllcmís, FN55 1822 ". Malli/lOt !rip/¡yllu. EU5 1892'1 b. EU5 18833". 
Malli/wt tri,~rú. EIl .~ IXIJ2.'i b, EI L'i I :-::-:14 0, ,~lalli/wt ¡'i¡¡laeea, EIJS IX!}1ti b, 
r:: U51 &835 <. M alli/lOr zelmtllcri. rN55 1 825 ~. 
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I oflhe spc'<" ies used inlhis s!Udy. lheir ""clions. IheÍr disnibuliolls .• ud Iheir bio~eoíffilPhic UUilS. 

ni/mi ocs("¡lIijolia (KuIlIII) 

" 

m'81/5Iilooo (Torr.) ~[üu 

("olldawGr<"eIUII . 

r/t/(mmirm Sland!. & 

IdmBu 

rrmisisrpn/a Pax'" K. 
mu. 
dlr";slM Croizal 

(oerida (Kuulh) Pohl 

",("lvmg/tli V.W. Slei",". 

¡¡¡Ir/melis Mc\'au~h 

O(I.~acmm D.1. Ro~"fs ti:. 

Jau 
ooomm J. Jiménez Rltm. 

I/I/torold"s pal/("iflorr¡ 

aude~ee) 

. Ro~ers ti:. APVau 
u,ll/glel S. Walson 

rllomboidea Mili!. M~ 

f.mbriml/lis !.M.Jolms1. 

wb5pkma DJ. Ro~<'rs'" 

ro",mopht"lIa Slandl 

,..a/keme Croizal 

lI·ebsreri D.J. R,,~ers & 

(11"10("1'(1 DJ. Ro~~rs & 

ollo",a/a Poi,] 

brac/¡,./oba 1IH111. Ar~. 

CIleru/l'$ctus Pohl 

CIlrlhagillellsl, (Jac'l.) 
U. Ar~. 

die/lOlOma Ule i""lates [ 

<'pruinosa Pax & K. Hoffm. 

""clI/ell/(I .ubsp, <'''("l/Mil''' 

n!z 
es("I//<'lIIo.ub,p 

· .. /lijo/ I(I (Pohl. ) Cif. 
filam"'lIosa Pillier 

fruricu/osa (Pax) DJ. 

gla:jo,·¡¡ MIlU. Ar~ 

ftml"'",ii HooJ.:. i.ol.,!~ [ 

guam,,;'¡ca Chodal & 
;.1. 
¡II"ókaialla Man. Cro\". 

!trcobi"ens;, M1111. Ar~ . 

longipetiolttla Pohl 

orbicu/oris PolIl 

Delt(lla P"hl 

",mrop¡"'/la Pohl 

Vilostr Pohl 

S~lions 

Pa"·ibm("/"am<, ' 

Pa"·¡bra("/eam,, ' 

Pa"·¡bmrleam,, ' 

Foelidap' 

FoNidaf' 

Pa,,·ibrocrema<, ' 

Foeridae' 

None 

Foelidap' 

Pa,,·¡brOClealae' 

Obomm,,' 

GenllS 
MlIt)i/¡oloidcs l • 

Pa,,·ib,ocreawe' 

Pa"·ibrOCleam,, ' 

Pan·ibrocleaw" ' 

Foelidae' 

Pa,,·ibmrrealae' 

Foetida" ' 

Q"inq"eloba~ , 

SimiO/O" I 

Peru,·imm" ' 

CMmleli("<'mes ' 

Carthagill"n.es ' 

G/a:iol";lllltre' 

.I/(lnillOt' 

Carthagin,,"ses ' 

Grociles' 

GmÓle .. ' 

G/":io,·ia"",, ' 

Heteroph.l"!ltre' 

Allisopl¡y!la" ' 

Graólps' 

Quinq"<,loba,, ' 

Slip"'tr,.,,. ' 

Brl'l·lpelio/O/oe ' 

Pelro"'e ' 

GmÓle .. ' 

DisITibulion 

P~cific Oce"n .Iope: from 1101111""1',11'01 Mexico 

lO Pal~1nUl . Allanlic Oce'l1 . lope: disjoi1l11'd 
di~ITibulioll from cenlral e"S1011l Mexico lo 

Panama '. 

Somh w ... IO"11I USA and nonh""e'le,,, Mexicau 
Pacific ,Iopl" 

S",all "fe" in Ihe nonhw"sl"11l Mex;"a" sl"le "f 
Naya,.il' 

Cenlral /I.'¡e.~ico 10 cenlral ,,"eSlenl. Cenlmlnollh 

.nd Norlh ofMexico I 
NorthweSlem lo soulhwesle11l Mexiro' 

Central ,,"estelu to Central Mexico ' 

Soulhwesleru USA and uOr1 hweSlem Mexico' 

S",all area iulhe Ceulral /l.lexican slales of 
Mor~IO'l. Guerrero ' .• nd Puebla (ohser,a,ion ,,( 

Small area in Ihe cenlral we.10"11l Mexican 51,11' 

of /l.hchoacán· 

Smllll are. "'Ihe cemral weSltlll Slales ofColi",a 
and Jalisco' 

SnUlIl "re" In lhe southwe. te,n ~[exlcall stale of 
Oaxaca I 

Southw .. S1em Mexican stale " fGuerrem ' 

S",all area;11 the Central Mexlco Slates ,,(Puebla 

"nd 1I011he1ll Oax""a ' 

Ceutrallo 11011heaSle1ll parl of ~Iuico ' 

Centmlll[exico. llonhweslc11110 south w~stCl1l 

Mexlco. Guatemala. Honduras. El S.l\"ad<>r a1ld 

Nicar'~\1' 1 

North !o nor1hweSlem /l.1e.~ico I 

NonheaSle11l Mexic,,' 

Smal1 area illlhe central weSlO"11lIl[exican Slate 

of Micho.'c.u' 
N011heaslem /l.lexico aud soulheaslem USA 1 

Small area in the ceulIal Mel<Ícan slale of PIlebla 

Central Brazil ' 

Brazi!. Para~lIay. Bolivia. Ar~~n1illa J 

Easte", and northen> 50mh America' 

BrniL. Paraguay' 

Wesllndies. C"lombia . Veuezuela' 

Nonhea, tem Br.ul ' 

NorlheaSlem Brazil ' 

Cnltiv"ted samp[e 

m .nd Amazon ,"",.iu , 

Venezuela' 

CenITa l-we,I,.", Bmzil ' 

CeuITal "ud soull> eUlen. Bmzil ' 

Nonheaslem Braz.il ' 

Southusl~m Brazi!. uorlh~m Ar~omlina. 

Pa!·.~lI'y "ud Ulll~U"'y , 
Boli,·ia. Pa,"~, .. y. Ar~euliua ' 

Sonth ofBr.zd , .ud Ilonheastem Ar~entill"' 

EaSlem and weste", Brni! (~" !l~ry fOl'esrs)' 

Cen",,[ Ik.zi[ , 

C~utr"l Brazil' 

CenTral Brazd ' 

NOr1h "ud soll1 heast~11I Brazi!. Par"~l"Y' 

SoulheoSle'" Bl"zil' 

Bio~eoíffilphi 

c uuÍls 

1(1,3.5)'" 

1 (1. 3) '·' 

1(3) s. 

1 (1. 3) '.' 

1 (1)" 

l (4)~' 

1(4) so 

[ (3) " 

1 (3) '.' 

l (4) ~' 

[ (4) ... 

I (1)~' 

[ (3,4)'·' 

1(1. 3) '.0 

l (1)~' 

[(4) s.' 

l (1)~' 

[ (4) >.1 

m' 

IJ 1lI. V and 
VI ' 
u ' 

!l. 111. IV "ud 
VI ' 
u ' 

[V · 

IV' 

Cnlti\"a tl'd 

sample 
¡¡ ' · oud m· 

111 ' 

!l1' 

[V · 

V. VI. VII' 

VI' 

v' 

111 ' 

!JI ' 

¡¡¡ ' 

VI ' 

Chloropbsl Nudeu~ 

M.rJ.:ers -C:iC-O:::<i~--;::;;C;:C¡C-
p!ibA-rmH rmL-lm F PEPC GJpdh.'l.I G3pdll¡w.< 

• • • • ., 

• • • • • 

• • • • ., 
• • • • ., 
• • • • ., 
• • • • • 
• • • • • 
• • • • • 

• • • • • 
• • • • • 
• • • • • 
• • • • • 
• • • • • 

• • • • • 
• • • • • 

• • • • ., 
• • • • ., 
• • • • " 
• • • • • 
• • • • " 

• • 
• • 
• • 
• • 
• • 

• 
• • 

• • 
• • 
• • 

• 
• • 
• • 

• 
• • 

• 
• • 
• • 
• • 
• • 
• • 
• • 
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pseudcgln:io,'¡¡ Pax & K 

ffm 

PII'P"'(,«OSfmn PolIl 
vu.m" Pohl 

qllilll]U"/OOO Pohl ;sobles 
,d 3 

quinqueporrita Huber ex 
. Ro¡r~rs & Appan iSQ!~ Te ! 

wgil/mOpMtiln PolIl 
ate 1 

.olielfo!;" Pohl isol",e 2 

fporslfolio 

:>an lso l.Te 2 

"ipll1'¡¡o Pold 

"ist;s ~ludl.Arl" . 

"iolnuo PolIl 

:elmmeri Ule 

dos.olu. egregir'$ Bre-cton 

dos.o/us IUbf!losus (Milll. 
, .) nl,loIUlSl. 

,re"s (L.) Arthur 

Gln:iOlimfl1e' 

Bre>'iope/io/moe ' 
Stiplllm'es t 

puinqf!e!oooe' 

p"¡¡¡quelobal' ' 

Bre>';petio/moe' 

Q"i¡¡que/oboe ' 

He/emplly!loe 1 

Groci/e.$ \ 

Helel'opll .. IlOi! 1 

Qui(/(/II('loboe' 

He/i!roplnHoi! 1 

North~astem Brazil ' 

{'"entral Brnzil J 

{'"emral Brazil 1 

{'"emml Braz,1 \ 

from north-northeaSlem 10 cenu.l- weslem 

I)razil' 

CenTI'al-<:ell1l1l1 e.'Slem Brazil 1 

{'"elltral Brazil \ 

Cent,1l1 Brazil ' 

Venezuela. Gnyan" ,,"d Sur;""",e' 

{'"entral Brazil J 

Venezud. (AmazolL"s). Snru,.m • . northem 
Bra~,I ' 

Celllral .nd eastem Brazil ' 

Not1he .. tem Brazil ' 

NS 

m' 
m' 
m' 

u' 

111 ' 

m' 
111 '-' 

u ' 

NS 

u' 

m' 
IV ' 

• • 
• • 

• 
• 
• 
• 
• 

• • 
• 

• • 
• • 
• • 

• 
• • 

• 
• 

es: Geo¡rl1lpllic IlJIits are 1: ~lesoamerica (1 : Sonorn. 2: Talllal1lipas. 3: Mexican Pacific Coasl . .. : B~lsas Basin. 5: Y\le.tan PelúlIsula). 11: Amazon "nd northen> Soutll America. III: Cerrado. IV ' Caalin¡ra. V: P~raná. VI: Chaco. VII : Palll))' 
: Geograpllic ullit s nol spe-cified in li'erAI"re. Infonnatiou t~ ten fro", 1: Ropers aud Appan (1973). ' ; Jiméuez·Ramirez (1990). J . {'"!lacón e, al. (2008). ' : 5,eÍlUlla lJll (2005). ': Morrone (2005). ' : DllplUié el ~L (2011). ': The se<Juellces Oflhe! 

c .. ,. from Ch8Có" el al. (2008) 8lld 'or Dnpllu<' el al. (2011 ) were onl}" ll..-d for the firsl set'afale analysis of G_'pdhNA _ NS: infonllatiollnol . pecified in "ny source.·' S«jllences nsed in the "ll.alyses .• -: NO! .,".i lable illfonua,;ou or S«juence. 
ebst~t (199"). Martinez-Gol'dillo fI (1/. (2002). and 5t~inm"lln (2005) M¡zn~d tbere is no l'~a~on 10 Si!I)arate .II(1l1illOlOidl'.$ pm/Cifloro from .I/(I((i/lol. 
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Protocol, .od <extioo, f()f DNA "mplific.tioo .• s ",dI ... mplifie.tioo kn, 115M f", lile dtffereut m,,,I.:.,,-s "ud the dtffereut 'p«te. 

M •• h. 

Prime .. 

S 2.1 

S,2 S. 2,2 

S. 2,3 

S.3 

Kit emploYM 

(r' l ) 

8uff" (¡ll ) 

MgCl, (¡tl ) 

do''TP.IO 

fo. ()~ (¡tl) 

f'l"imerF 10 

Primer R JO 

11M (1Il) 

Sol"tiou Q 

from 

Q1AGEN 

(¡ll ) 

T~ 

(¡ll ) 

H,o(¡,l) 

psb.HmH" 

FOfW.ni:psbAF 

Te Ti 

94 2:00 

94 0:45 

SS 1,00 30 

72 1:15 

72 7:00 

' B) 

'o 

1.26 

l.16 

'" 

0.250 

Up to 

Cbloroplast 

¡ntJOI,lml ' 

FOI",.,d: 849317 

(e' 

(~ 

Te Ti N 

94 2:00 

94 0:30 

so 0,30 3S 

i2 2,00 

72 7:00 

(A)' (B)' 

" 
0.5 'o 

2,0 ' .0 

T.O ' .0 

0.125 0.250 

2-3 

UI'to Upto 

FOI", .. d : B49873 Fo.",.,d: PPCrJF 

(., Re,."",,:PPCUR 

R",e~: AS0272 

Te Ti N Te Ti N 

94 2-00 94 ¡:30 

94 1:00 94 0:50 

55 1'00 3S 55 1:10 30 

n 2'00 72 UO 

72 3:00 72 3:00 

30 J:OO 

(A )' (B)' (B) (B) 

'" 2,5 

JO 0.75 

,o ' .0 o., 'o 

' .0 ' .0 0,63 1.26 

' .0 0,63 1.26 

'" 

0.250 0.250 0.200 0.250 

1-2 'O, 
Up to Up to Up to Upl0 

NlIdeus 

G3pdlo .... ' G3pdll.'«U l, 

FOI", •• d. GPDX7F FOI", •• d. GPD.\7FS¡M 

ReH'se: GPD.\1JR Reve.se: GPD.\1JRSpt> 

T. T, T. T, 

2:00 9S L, 2:\)(il/ lS:OO' 

J:OO 95'/94' 1:00'10:30' 

1:00 30 

12 1'30 

3:00 

(Bl' (B)' 

5/ 10 

o .• 
,o o., 

2,0 4,0 ' .0 0.76 

2,0 4.0 0.76 

,-

0,1250.250 0.250 0.150 0,200 

'-8 11).186 

Up to2Sor Upl0 Up to 30 Upto 40 

so 

Kotl/'S: Te: Telllpetatllre ("ej. Ti: Time (mio:se.:). N: Numbel' of cycl~, S. 1: S!a~e 1. S. 2: Sta"e 2, S. 3: Sta~e 3. S. 1: ¡uitial deUaTltrnliou period Sta"e 2: Succesiw cydl/'S of deuilnlrntion (2.1). 

anue.lin¡r (2.2) and elou¡ralioll (2.3) periods, S. 3: Final e!ou¡ration period, Kiu !'mplo)"ffi were (A): GoTaq Flexi (Prome¡ra, ~ladisou. Wisronsm. USA) (5X peR buffer alld 25 lIL.\l ~1¡rCI1). (B): Taq 

Platiuum (Life Tedlllolo¡ries. Gralld Island New YOII.:. USA) ( 10:'\ PCR buffel alld SO mM M¡rCI,). (e): Taq Amplificasa (BIO!e-clIOJo¡rias Mole-culales SA de C\'. México Di\1I'Ito Fedffitl. México) 

(10:\ PCR buffer and 30 lll~! M~CJ,). (D), T.q DNA Pol)"llltraS<' (Qia~en, Valencia. CalifOl1li •. USA) ( 10:\ PCR buffer. 25 mM ~!~¡,. 5X Q-Solutiou).{'): Re.clio", COU,istM of 25 ¡ll ",hen [hey ",.re 

di,,~ctly se<juellced, Tbey comi51ed of 50 ItL wheu !~ey wert cloued, aud late. sequeuced. For uch cloued spe-cies. foltJ 50 ¡IL w\c!ions were used. (l): Taq Amphficasa was oul)' used !O Rmplify oue 

spe-cies, {'), For th ... e S<'.i~s ofreae!ion. w~ u""d dNTPs 2 m~1. {O): For OUt spe-cies we nsed 4 ),L of~lgCl, aud 3.2 III of each p.illlU 

" Primus from San~ et al. (1997): pro!ocol modified fmm Sotuyo_Vázquez (2007). ": Primers from Taberle! el al. (1991): pro!ocol modified by L. Small. <. Primers and prolocol from T.beJlet et al. 

(199 1).4: Primers and pro!ocol from Olsou (2002 ). ': Primers frol1\ Stn11ld et al. ( 1997): pro!ocol modified flom Olseu alld Scbaol (1 999) lO OOt3m aml'hficatlO1lS in lhinffil species. f: Protocol from 

Olsen and Sehaa! (1999) , ': Prolocol frOln Dup",i~ N.I. (lOll) OSMIO "lllplify fOUJ spe-cies (aJUJeolin¡r tellll"'ratures: 55-60 "e) .• : For Ihese marl.:,.,-s we alw.y. U'M HOl Start"(A) was OSM for aH the 

species: (B) was onl)' llsed to amplify intron Iml in oue ofd~lIl. J, (A) was Usffl rOJ ei¡rLteeu spe-ci es : for lbe remaining !wo spe-cies. Platimuu T.q Wa.! lIsed lO amplify in!er¡reuic spxer Iml ·¡mF. ~: (A) 

\Vas used for fOUntell sl"'<i ... : (B) w"' usffi for the trlll.ilúng six sp.-cits. 1: (C) wa, U'M for thirteen sp.-cits: (D) was USM fm four Oflbtlll 
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Prolocols alld reacliolLs lISed lo seqllence 1he amplificalions ob1ained by con\"emional PCRs or by clOllin~. 51a¡ze 1: Illirial denarurnlion periodo 5ra~e 2: 5Ilccesi'·e cycles of dena!IJralioll (2.1). allllealin¡z (2.2) 

alld elon¡zation (2.3). 51a~e 3: Final elon¡za1iOll periodo Te: Temperature (OC). Ti: Time. (min:s«). N: NUJlIber of cycles. 

~ 

~ 

¡ 

" " " 

PEPe andpsbA_lmH ImronlrtlL -/n¡F. inlo.'"1·¡zenic spacer ImL-mlF. alld G3pdll.,·" 

Direc11y amplified D:><A Cloned DNA Direc!ly 3mplified DNA Cloned DNA 

T. T, N T. T, N T. T, N T. Ti N 

S. I 96 5:00 94 5:00 95 1:00 96 1:00 

5.2.1 96 0:10 94 0:10 95 0:15 96 0:10 

5.2 52.2 55 0:05 15 " 0:10 30 50 0:10 15 50 0:05 30 

52.3 

60 4:00 60 4:00 4:00 60 4:00 

Total \"olllme (¡(L) 10 IQ.ll 11 11 

Bi¡z Dye ()lL) 

Buffer 2.5:\: (¡(L) 1.5 15 

Primer F 10 1,/11 (¡IL) 0.75 

Primer R 10 I,M (¡IL) 0.75 

Primer F 3 I(M (¡IL)' 16 

Primer R 3 11/1.1 (¡IL)' 16 

DNA(IlL) 2-4 UplO 7 

Upt07 

H,O(¡(L) Variable Variable Variable Variable 

Notes: Te: Tempernlure (oC). Ti: Time (mill:see), N: NlUubeJ' of cycles. S. 1: Stage 1, S. 2: 5tage 1. S. 3: 5tage 3, S. 1: lnirial denallnatioll periodo 5tage 1: 511ccesiw cycles of denatura tioll (2.1). annealing 

(2 .1) and elongation (2 .3) periods 
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Topology of the first Bayesian separate analysis of all our sequences of G3pdltNA and the sequences of G3pdltNASA 
obtained by othcr authors. Poste rior probabili ties a re shown abovc branches. A: Enlarged topology with the branchcs 
leading to the outgroup, to the sequences of G3pdllNA, and to the sequen ces of G3p¡/IINASA truncated. The terminals 
whose names are followed by "Cha" or " Dup" are sequences of North American spccies of Manillol obtained by Chacón 
et al. (2008) or Duputié et al. (2011). B: Topology showing lhe original branch lenghts. 

A. 

G3pdhNASA seq uellccs 

Mal/ilwlllllgllsliloha J)up 
r-"';,-::~M. aeJcllli[olitl e ha 

0.94 M. ae.n.'lIlijólia Dup 
M. lomulop{lrllu Du~ 0.86 :\/. lII¡dtae/i.~ Dup 

M. dlloro.wh'w Dup 

B. 
G3pdllNASA sequ encl.'S 

0.93 M. OtlXaetlll1l Dllp 
M. lt'eb.~lefi Dllp 

M. calldaltl Dup 
M. rllbril·ullli.~ e ha 

O SI 0.74 M. dllof/wielu e ha 
.• M. ",.\·elldogla:iol'ii 

O 88 M . . mlidfi.)/itl 
""·""'f.IIo;j¡,C~,I~/.~e'\"CIIlellfa su bsp. flabelli[lI/ia 
I M. pllrpllreOeOMtllU 

M .. mrillamell.sis 

~::I::::~~~~~.1I. ,wbspictllU Dup M. Irisri.~ 
M. flemillgitlllll 

M. pil¡)Sa 
M. all/lacea 

1-~'~/.~,,~,~b,~·c;~fa:7:,gipeliolalll 
,,"o~ .. ~534 __ ':"_+-M .. \pllrsi[olitl 

M.pluilla 
M. qllillql/e/oba 

M. SU5illulOpurli1u 
O.tll .99 i •• tlllOllla/a M. pel/ltlpltyllu 

M. tripltylla 
M. hradlyloha 

r"';"';;';;;"';"';;;"¡lI. caerule.~cell.~ 
M. curtllll[:illellsis 

r-":"-Ilo.l,f'~il/. eprll/llo,~a 
.6 .. 0.98 M. glaziol'ii 

1/ 1/1 
, . M. guaral/iliea 

i • I amell O.~tI 

j l. ¡ruriel/loJa 
0.9 M.jllcohillell.\is 

M. didl/Jf~!ill'jola('etl 

M. ¡f:"f~::f¡amii 
M.111111:ikerilma 

;11. I(uilllluepltrfill/ 
..II.zelllllllel/ 

0.93 

0.0 1 

0.81 

0.95 

G3pdltNA seq uences 

0.01 

G3pdltNA sequ l' lIcl's 

I M. aes('/IIi[olitl 
~O~. 7~2C::::j:;:'~/.:a~l/riell/alu r tII. ffllI/llfflf,"ylla 

0.55 

O 7 1 l. aIlKII.~liltJbu clone I 

r_~_f·4E:¡7M. ulIgusliloha clone 1 
M. Ya ,~~,~i~·~(f:~~a3c1one 3 

M. dUlúif/e clo ne I 
!;ll.~:~7,;.=.7.: M. /l/cl'al/gltii clone 1 ,0.73 tII. /I/("'I/l/ff/;irrr:1"trrdea clone 1 

M. oa.n/culla 
1 M. r1w/IIboidea clone 1 

l_~;::~;E,~II~'!r~it;~~~~~f¡.~I~i~o~lg~e 1 
M. dUl';,\'iae clon~\~ d,//lm.,·Ih'la 
M.obo¡·ala 

M, foerida clone 1 
M. ¡oellila clone 2 

l:L:~~~~~M. foelidll clone 3 M. /I//cI/tleli,~ 
99 Mallilwl/lide.\" pUlld/!./lrtl clone I 

M. U'eb~.~~~rilwWideJ pal/cijlora clone 1 
M. calldata clone 3 
M. efaJ.sisepalll clone 3 
M. sl/b.\]'¡ctlIU _

_ L.~M. (·rtl.\·si.~e¡!a/a clone 1 
H. prillg/ei 

M. cI/l/dllfr¡ clone 1 
I 99 M. cUl/dula clon{' 2 

M. "'alkerae 
M. crtlsJi.~t'paltl clone 2 
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Topololl" of the first Bayes ial1 SCllarate ana1rs is of all the sequences of PI:.'I'c. I'osterior probabilities are showr.l above bnmches. Within Ihe gray bo.~ al1d followed by asterisks are the 

twu sequences uf PEPe frorn spedes of the ingroup th:rt Werl' not induded in subsl'qucnt an:rlysl's. 

Cnid".,·(-mu_,' I!g'l!gi",' 

Mun ih", p ri"g lei c lune .~ * 
'-------------'------------t- M . . .."h.,pieól'u d()n~ I * 

'-___ M . c.,eulem u d ODe 1 

,.... ______ ,\/. l;rucl'yltmu 

M. ('uudulu 

M, cro.'sise/HI/u 

1-_______ ,11. " ,co'uughii 

1-___ .11. ",,""ucanu 

1-___ "'. "hm'UlóI 

'\/unih"",idc., puudjl"ról 

M . r ubri .. uuli .• 
L _________ -''-_________ .... ________ .lf. K'tll'~,..,~ 

1-________________ ,;\/. K't'b.<lui 

1-______ M. c .• cu/Clllu dUDe 2 

M. Utrg uw¡¡"hu 

I _~:!...-f--::-- M. fiH!'idu dune 1 ... 0.11-1 
¡\l. C.<Cu/Clllu d une j 

M. pringlei d"n~ I 

0 .'17 

M . ,,'uh.'picu'a d une 1 

M. mid,aeH, <Io rle I 

1-___ .11. " ,ichudi.' dUA" 2 

11.63 

0.01190 M. tlm ,alllpl'yllu do" . 2 

M . rl"'Rlboi""" d une 1 

w,~,,~, + ___ M. rh",,,b,,idcu d one 2 
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Appendix S6. Topologies obtained with Bayesian separate analyses of eaeh marker (A. psbA-/mH. B./mL-/mF. C. PEPe. 
D. G3pdhNA. E. G3pdhNASA. Posterior probabilities are shown aboye branehes or eonneeted to them by arrows. 

A.psbA-/mH r-_________________ C"idoscolus egregills 

Muniltol sllhspicula 

M. escll lellfa 

M. ue.5clllifolia 

0.76 
r--------M. bracltyloba 

.... ______ M. rubricuulis 

M·foetida 

M. ",icltaelis 

M.obovata 

~"," __ M. websteri 

0.51 

M. caudata 

M. crassisepala 

M. davisiae 

M. meva/Ig";; 

M. ,homhoideu 
0.75 

M. tomutopltylla 

0.98 .. 

MU/JillOtoides pallciflora 

M. prillglei 

0.0050 
M. walkerue 

B. tmL-lrllF ..... -----------------c. tub"loslls 

0.96 

0.90 

M. ullriclIlala 

M. aescllfijolia 

M. ulIglIstiloha 

M. cUl/dala 

M.oaxaca/Ja 

MunillOtoides pUllciflora 

M. rhomhoidea 

M. crussisepala 

I----M. dav;siae 

M·loe/ida 

M.obovara 
M. rubriculIlis 

M. (omulOphylla 

M. websteri 

M. IIlcvuugh¡¡ 

M. michaelis 

M. prillglei 

"0,,.9,,9+_ M . . mbspicatu 

M. K'alkerae 

M. e.\"clllelllu subsp.jlabellifoliu 

M. u/tlracea 

M. (moma/a 

M. cae"descelu 

M. carthaginellsis 

M. epmillO.'w 

/11. filamentosa 

M. fmliclllo.5U 

/11. g /aziOl'U 

L.:0~.7~7:....¡r-M. g llarallilica 

0.0010 

M. jacobinellsis 

t------------/II. IOlJgipetio/alll 
1-___ /11. orhicll/ari.~ 

M.pe/tata 

M. pelltaphylla 

M. pilosa 

0.51 

M. pselldoglaziovU 

I.. ___ M. Iri.~/Ü 

M. triphylla 

M. brachyloba 

hl. /JlIrpllreoco.~llIla 

M . . \parsifolia 

M. vio/lIcea 



35 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

c. D. 

r __ ..!._{====================~,IfQ";h(J( r!iC",emQ done 1 
CniJ".coI .. ,' ~rexiu.' 

.-____ M. brtll:hJ"oiHI 

M. cu"dal" 
.-____ ,11. u/lglI.,'/Hobo 

M . eh/orosticlll ,..;"~...,:::..+-__ M. OOXuCQIIU 

M.[""lida 

1-_____ ,11. mo'tlll1(hii 

~If. ,hombo¡J~u 

L. ___ M. ,"briNrllli.,· 

_ M.cauda/a 

M"II;hl>lo;d",,' p<lucifloru _ M. c", ... iwp"l" 

I-_-' __ +-___ M.pringlú 

1-__________ .11. "'<lbs/e,; 

L.. ______ M. ~'ulku"~ 

M. ~""ule"'Q dOlle 2 

M. ulIgusli/olKl 

1-__________ M. "',/u,o.wit"lu 

....2:2. 
_ M. dll,·¡,iue 

1----M. I_idu 

1-________ ,11. m¡chQdi~ 

M. michudis 
.-___ ,IIQ"ih(l/oidn IHU/Cif1(HU 

I 
0.56 M. ,homooid"" 

0.01 0.1)(1211 

M. tomulOphJllu L.. ______ M.lOmatophJl/u 

E. 

r--------------------------7.'~7""-_:-_:-----------C"iJOSI:OIII~· IIrellS 
0.71 111"",/1/" gru¡'umii 

0.57 

0.0080 

111. Jllm;;ikeri,,"u 
/l/.pi/m'u 

,lI. :clr",,,er; 
.s Al. pellulu 

111. q/lillql/e¡Hl rrifu 
111. ,r;sris' 

111. jlemiflgiullu 

M.c .• 'ellle"',, s ubs p.flahellifi,/iu 
---'L-_ ¡lf./Jllrpurcocosruru 

111. "Iurueea 
I----,\[. "mgipetio'ara 

At . orbicllluri.\' 
1-_ ..... _+-101 . . ''Par~'ifolia 

,U.pll~'¡¡la 

Al. t{1I;"'ludoha 
A' . ~'ag;"alOparrila 

,u. hrucllylobu 
,u. die/mIoma 

t ____ L-__ f'~·,U,~~A~f~.~"~"~O~m~O-=fO 
Al. pe,,'upllyllu 

M . lripllylla 

" 

O., ~¡;:;:;;======AI . ..... h.,picuta 
M .... alkerae 

,Ual/ih otoidl!~' pauc ij10ru 
M. pril/gle; 

r---M. fiJelida 
AI.oh",·ala 

Al. caudala 
1.741---":"--CM. ruhricall/i.~ 

"¡:f==:::;;:-:::;:M. ae.\'Clllifolia t Al. ulIriculala 
Al . allgll.~/;loha 

Al .... eh.,'leri 
Al. crtl.ni."l!l'altl 

A'. miclltleli.\' L.-'-i==;,;;=== ______ AI. o(L,"aCUlItI 

A'. rlwmlmidea 
Al.lIIc .'tllIgII¡¡ 

A'. IOllltll0p"ylla 
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Topology wilh Ihe m.ximum likelihood score (ML~-8407.987831) showing Ihe relalionships among.1I Norlh American 
MunillOt species and a selected group of South American species. The phylogeny is based on sequences of two plastid 
markers (psbA-frIlH and trIlL-trnF), and three nuclear markers (PEPe, G3pdltNA, and G3ptlhNASA). Bootsrap values are 
shown on Ihe branches. A: Enlarged topology nol showing branch lenghls. B: Topology showing branch lenghts. Wilhin 
gray boxes is tite elade made up of North American species of ManillOl. Asterisks in 8 indicate tite positions of tite three 
species of Cllie/osco/us. 

A. 

3 

20 

3 

7 

34 

18 

r .:::.c= M. dUl'isiae 
M. Ul1gll~'lilobu 

Li::!.C= M. ouxacallu 
M. rhomboideu 

B. 

0.02 

North American Manillo! species elade 



37 
 

Cervantes-Alcayde et al. 2015. Morphology and molecular phylogeny of the North 
American clade of Manihot. American Journal of Botany 102(4): 520–532. Data 
Supplement S8 – Page 7 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Habit and sectional affinity of North American MUllillO! species clade mapped onto the topology recovered using 
Maximum Likelihood, showing that the section classification is not based on monophyletic groups, and that the ha bit 
categor ies that they are in part based on are high ly homoplasious. The tree surnmarizes the phylogeny in Appendix S7. 
Ciad es A, B and e are those recovered both by Bayesian and Maxim um Likelihood analyses. Bootstrap values are 
shown above bra nches. Below branches are the resu lts ofthe mapping ofgrowth formo Liana: 
medium gray, herb: dark gray, shrub: white, treelet: light gray, tree : black. P = Section Parvibracteatae, F = Section 
Foetidae, O = Section Obovatae. T = tree, TL = treelet, S = shrub, H = herb, L= liana. Manihotoides pallcijlora fa lls within 
the North American Munihot species clade. 

Section Habit 

M. sl/bspicata P H (j 

80 ;-
M. walkerae P H Q. e 54 '" M.pringlei P TL co e> 36 (j 

~ 
M. al/ricl/lata P TL -95 ;.> 

Q. 

C) M. aescl/lifolia P TL '" 25 > 

~ 
32 M.obovata o S 

~ M·foetida F T 

18 M. rubrica l/lis P S 25 

~ ~ 
M. websteri F T 
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3. HALLAZGO DE UNA POSIBLE NUEVA ESPECIE 
DE MANIHOT (EUPHORBIACEAE) AFÍN A M. 

OAXACANA EN GUERRERO 
 

María-Angélica Cervantes-Alcayde, Susana Valencia-Ávalos, Jaime Jiménez-Ramírez, 

Mark Earl Olson, Leonardo O. Alvarado-Cárdenas, K. M. Olsen y Luis E. Eguiarte 

 

RESUMEN 
Manihot es un género nativo de América que incluye alrededor de 98 especies, 20 de las 

cuales habitan en Norteamérica y 16 de las cuales se encuentran exclusivamente en México. Las 
especies son poco abundantes en su área de distribución, no constituyendo nunca elementos 
dominantes de la vegetación local. Esto podría contribuir a que no conozcamos aún a todas las 
especies de este género, lo que entorpecería la investigación sobre la evolución del tamaño 
corporal en el mismo, que constituye un modelo excelente para hacerlo. Tres secuencias de 
cloroplasto (del espaciador intergénico psbA-trnH, del intrón trnL y del espaciador intergénico 
trnL-trnF) y dos secuencias de núcleo (PEPC y G3pdhNASA) fueron obtenidas a partir de un 
ejemplar afín a M. oaxacana  procedente de una población ubicada en Iguala, Guerrero. Fue 
llevado a cabo un análisis filogenético bayesiano en el que se incluyeron dichas secuencias y las 
secuencias de seis marcadores de otras 58 especies de Manihot. Adicionalmente, fue efectuado 
un análisis de distribución potencial de M. oaxacana para evaluar si el ambiente ocupado por la 
nueva población es el mismo que aquel ocupado por M. oaxacana. El análisis filogenético 
muestra que la nueva población está cercanamente relacionada con M. oaxacana pero exhibe 
una gran divergencia genética respecto a ésta, lo que sugiere que dicha población podría 
pertenecer a una nueva especie. Esta conclusión es apoyada por los análisis de distribución 
efectuados, que indican que el ambiente ocupado por esta población es significativamente 
distinto de aquel ocupado por M. oaxacana.  

 
Palabras clave: Nueva especie de Manihot, M. oaxacana, análisis bayesiano, núcleo, 

cloroplasto, análisis de distribución potencial  
 

INTRODUCCIÓN 

 

Manihot es un género nativo de América que incluye alrededor de 98 especies, la 

más conocida de las cuales es M. esculenta subsp. esculenta, comúnmente llamada 

cassava, yuca o mandioca, que constituye la principal fuente de carbohidratos en 

numerosos países del Tercer Mundo. Alrededor de 80 de las especies de Manihot son 

nativas de Sudamérica, mientras que unas 20 habitan en el sur de Estados Unidos, 

México y parte de Centroamérica. Dieciséis de estas 20 especies habitan exclusivamente 

en México.  

Las especies de Manihot son encontradas en regiones relativamente secas. Cuando 

han sido reportadas en bosques húmedos, son encontradas en los claros de los mismos. 

Las especies de este género exhiben varios atributos comúnmente interpretados como 
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adaptaciones a la escasez de agua. Entre tales atributos han sido mencionados la 

presencia de grandes raíces tuberosas en las especies arbustivas y herbáceas, y de tallos 

caducifolios en varias especies arbustivas. Gran parte de las especies es sensible a las 

heladas, por lo que su límite de distribución altitudinal es de 2,000 msnm. Las especies 

norteamericanas son encontradas en suelos calizos de origen relativamente reciente. 

Una especie habita en los estados de Morelos y Puebla, tres en los estados de Nuevo 

León y Tamaulipas, y 16 en la vertiente del Pacífico mexicano (una de las cuales ha 

extendido su distribución hasta la Península de Yucatán) (Rogers y Appan, 1973). 

Todas las especies son poco abundantes en su área de distribución y nunca constituyen 

elementos dominantes de la vegetación local.  

El hecho de que las especies de Manihot constituyan elementos poco abundantes de 

la vegetación podría contribuir a que desconozcamos aún el número y la identidad de 

todas las especies de este género que habitan en nuestro país. Esto es lamentable, ya que 

este grupo de especies constituye un modelo muy apropiado para el estudio de la 

evolución convergente del tamaño corporal porque exhibe una gran diversidad de 

tamaños y de formas de vida cuyo surgimiento fue aparentemente promovido, al menos 

parcialmente, por las condiciones ambientales.  

En septiembre de 2010 la segunda autora encontró, como parte de un viaje de colecta en 

el marco del proyecto de la Flora de Guerrero, una pequeña población de individuos en 

fructificación afines a M. oaxacana D.J. Rogers & Appan (M. cf. oaxacana), especie 

cuya ocurrencia ha sido reportada exclusivamente en el estado de Oaxaca. La presencia 

de esta población puede deberse a una subestimación del  rango de distribución de M. 

oaxacana, a la inapropiada identificación de los individuos de esta población, que 

podrían corresponder a alguna otra especie de Manihot distribuida en esa zona, o a que 

dicha población pertenece a una nueva especie. La posibilidad de que los individuos 

hayan sido mal identificados por presentar hojas y hábitos de crecimiento semejantes a 

los de M. oaxacana (Figura 1) se debe al hecho de que ha sido reportado que la forma 

de las hojas puede variar incluso en el mismo individuo, además de que las especies de 

Manihot posiblemente sufren eventos de hibridación que podrían dar origen a 

individuos de fenotipos intermedios (Chacón et al., 2008). Sin embargo, esta posibilidad 

es remota puesto que quien diagnosticó a los ejemplares (el tercer autor) es especialista 

en la familia Euphorbiaceae y ha trabajado por largo tiempo en el estado de Guerrero.   

Para determinar cuál de las dos opciones restantes es la más plausible (i.e. si la nueva 
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población pertenece a M. oaxacana o si, por el contrario, pertenece a una nueva especie) 

fueron llevados a cabo los procedimientos descritos en la siguiente sección. 

 

MATERIALES Y MÉTODO 

 

Fue colectada una muestra de un miembro de la población de M. cf. oaxacana y con 

ella fueron hechos análisis filogenéticos. Los procedimientos empleados para obtener, 

secuenciar, editar y alinear las cuatro regiones de ADN obtenidas a partir de M. cf. 

oaxacana son mencionados en Cervantes et al. (2015). Las cuatro secuencias obtenidas 

a partir de dicho ejemplar fueron alineadas con secuencias de los mismos marcadores, y 

las de un quinto marcador, procedentes de 58 especies de Manihot nativas de Norte y de 

Sudamérica. La matriz concatenada de los cinco marcadores fue analizada empleando 

análisis bayesianos (Yang y Rannala, 1997) implementados en el programa MrBayes v. 

3.1.2 (Huelsenbeck y Ronquist, 2001). Los modelos evolutivos empleados para cada 

marcador, los parámetros usados en la búsqueda bayesiana y los procedimientos 

llevados a cabo tras el análisis bayesiano son los mismos empleados en el análisis 

concatenado citado en Cervantes et al. (2015). 

Para evaluar si la nueva población de  M. cf. oaxacana ocupa un ambiente comparable a 

aquel ocupado por M. oaxacana fue empleado el programa MaxEnt (Phillips et al., 

2006), que es una herramienta de predicción que utiliza datos climáticos y los registros 

de colecta de una especie implementando un algoritmo llamado ―máxima entropía‖.  

MaxEnt permite caracterizar el clima de cada localidad donde M. oaxacana ha sido 

colectada e identificar las zonas donde muy probablemente existen condiciones 

ambientales parecidas a las registradas en localidades conocidas (Phillips et al., 2006). 

El resultado final es un modelo de predicción consistente en un mapa de la extensión 

geográfica del clima óptimo en el que crece la especie. 

Antes del cálculo del modelo distribución potencial, fueron georreferenciadas la 

localidad del ejemplar de M. cf. oaxacana y todas las localidades de ejemplares de M. 

oaxacana depositados en el Herbario Nacional (MEXU), el Herbario de la Facultad de 

Ciencias de la UNAM (FCME) y el herbario virtual del Jardín Botánico de Missouri 

(MO) (http://www.tropicos.org).  

Para modelar la distribución potencial de M. oaxacana y caracterizar las zonas con las 

condiciones en las cuales crece, fue utilizada la configuración por omisión del programa 

MaxEnt. Fueron utilizadas 19 capas de información climática para el ajuste del modelo, 
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las cuales fueron obtenidas de la WorldClim Global Climate GIS Database con una 

resolución espacial de 30 segundos (ca. 1 km2) (Hijmans et al., 2005; 

http://www.worldclim.org). 

 Para evaluar la calidad del modelo, fueron utilizados los valores del área bajo la curva 

ROC (receiver operating characteristics). A fin de validar el modelo, fue empleado el 

70% de los registros puntuales de la especie, seleccionados al azar, para generar los 

modelos, mientras que el 30% restante fue empleado para su evaluación. Para delimitar 

la proyección del modelo, fue usado como umbral el percentil del 10%. 

Fue empleado el programa ArcGIS 9.3 (ESRI, 2006) para editar el modelo con base en 

el umbral del percentil del 10%. El mapa resultante sirvió para ubicar la población de 

M. cf. oaxacana y observar si el modelo de M. oaxacana la predecía. 

 
RESULTADOS 

 

El ejemplar de M. cf. oaxacana, depositado en el Herbario de la Facultad de 

Ciencias (FCME) con el número de voucher S. Valencia A. 4890, procede del 

municipio de Iguala de la Independencia, en el estado de Guerrero, 5 km al S de la 

Colonia Guadalupe. Las coordenadas en las que se ubica la población son 18º 21´18" N 

y 99º 35´38" W. La altitud de la localidad es de 942 msnm. El tipo de vegetación es 

bosque tropical caducifolio y los individuos de Manihot son escasos y tienen una altura 

estimada de unos 4 m. 

A partir de este ejemplar fueron obtenidas secuencias del espaciador intergénico 

psbA-trnH, el intrón trnL, el espaciador intergénico trnL-trnF (todos ellos del 

cloroplasto), un segmento del gen nuclear que codifica a la fosfoenol piruvato 

carboxilasa (PEPC) y un segmento de una versión del gen nuclear que codifica a la 

gliceraldehído 3-fosfato deshidrogenasa (referida como G3pdhNASA en Cervantes-

Alcayde et al., 2015). Estas secuencias fueron conjuntadas con secuencias de las 

mismas regiones de 58 especies adicionales de Manihot, así como con las secuencias de 

otra versión del gen de la gliceraldehído 3-fosfato deshidrogenasa (referida como 

G3pdhNA en Cervantes-Alcayde et al., 2015) provenientes de las especies 

norteamericanas de Manihot. El alineamiento de todas las especies tuvo una longitud de 

3,666 pares de bases y 123 caracteres variables. Una vez alineadas, las secuencias 

procedentes de M. cf.  oaxacana tuvieron una longitud de 3,019 pares de bases.  
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En la Figura 3.2 se ilustra el árbol de consenso del análisis bayesiano. En él se 

muestra que M. oaxacana y M. cf. oaxacana formaron un clado con el mayor valor de 

apoyo posible (PP=1.00). Esto es congruente con la información proveniente de los 

caracteres morfológicos, de acuerdo con la cual la población de M. cf. oaxacana – 

corresponde a M. oaxacana. Sin embargo, las ramas que conducen a M. oaxacana y  a 

M. cf. oaxacana son tan largas como las ramas que separam a varias especies de 

Manihot (e.g. M. aesculifolia, M. angustiloba) de sus taxones hermanos. Lo anterior 

sugiere que M. cf. oaxacana tiene una serie de autapomorfías moleculares que la 

diferencian de M. oaxacana. De acuerdo con algunos conceptos de especie, estas 

características serían suficientes para que M. cf. oaxacana fuera considerada una 

especie distinta. Tal es el caso del Concepto Filogenético de Especie (Cracraft, 1989). 

En cuanto a los análisis de distribución potencial, estos muestran que el modelo que 

predice la distribución de M. oaxacana no predice la localidad de M. cf. oaxacana 

(Figura 3.3), sugiriendo que ésta es diferente a las localidades en las que M. oaxacana 

es encontrada. Ciertos conceptos de especie asumen que la ocupación de un nicho 

ecológico distintivo constituye una característica suficiente para diagnosticar a una 

especie. Tal es el caso del Concepto Cohesivo de Especie (Templeton, 1989). De 

acuerdo con este concepto, M. oaxacana y M. cf. oaxacana constituirían especies 

distintas dado que sus miembros carecen de intercambiabilidad demográfica. 

 

CONCLUSIONES 

 

La población encontrada en Guerrero por la segunda autora es de una especie muy 

semejante morfológicamente a M. oaxacana. Los análisis filogenéticos efectuados 

indican que, si bien está cercanamente emparentada con M. oaxacana, exhibe respecto a 

ésta una divergencia molecular comparable a aquella existente entre pares especies de 

Manihot diagnosticables morfológicamente. De manera semejante, los análisis de 

distribución potencial muestran que el modelo que predice la distribución de M. 

oaxacana no predice la localidad en la que M. cf. oaxacana fue encontrada. Estas 

observaciones sugieren que M. cf. oaxacana constituye una especie nueva de acuerdo 

con el Concepto Filogenético de Especie y el Concepto Cohesivo de Especie, 

respectivamente. 

 En lo referente al rango de distribución de M. oaxacana, los análisis de distribución 

potencial muestran que existe una alta probabilidad de encontrar a M. oaxacana en 
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zonas en las que no ha sido reportada hasta ahora. Dada la escasez de individuos que 

caracteriza a las poblaciones de Manihot, esto podría implicar que las distribuciones 

previamente reportadas para las mismas son imprecisas y, probablemente, constituyen 

subestimaciones de sus áreas de distribución reales. Lo anterior sugiere que es necesaria 

una revisión de los datos depositados en los ejemplares de herbario, así como un 

esfuerzo de colecta más intenso, para aproximarnos no sólo al verdadero número de 

especies ni  a las áreas de distribución de las mismas, sino también a información 

esencial sobre su biología reproductiva (e.g. organismos que las dispersan). 
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Figura 3.1. Imágenes de uno de  los individuos de M. cf.  oaxacana encontrados en 
las proximidades de Iguala, Guerrero. (A) Imagen de una planta completa 
mostrando el hábito y el tamaño aproximado. (B) Detalle de las hojas. Fotos de S. 
Valencia Ávalos.  
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Figura 3.2. Árbol de compromiso de mayoría del 50%  ilustrando las relaciones 
entre las especies norteamericanas de Manihot y una selección de especies 
sudamericanas. La filogenia está basada en tres marcadores de cloroplasto (psbA-

trnH, intrón trnL y trnL-trnF) y tres marcadores nucleares (PEPC, G3pdhNA y 
G3pdhNASA). Para M. cf. oaxacana sólo pudieron ser obtenidas las secuencias de 
psbA-trnH, el intrón trnL, trnL-trnF, PEPC y G3pdhNASA. Las probabilidades 
posteriores se muestran sobre las ramas. El cuadro gris muestra el clado formado 
por M. oaxacana y M. cf. oaxacana. 
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Figura 3.3 Mapa que ilustra la distribución potencial de M. oaxacana. 0: Áreas con 
las condiciones ambientales óptimas para que crezca M. oaxacana. 1: Áreas con 
condiciones ambientales no óptimas para que crezca M. oaxacana. Círculos verdes: 
localidades de M. oaxacana. Cuadrado negro: localidad en la que fue encontrada 
M. cf. oaxacana 
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4. ANÁLISIS DE LA CORRELACIÓN ENTRE EL 
TAMAÑO CORPORAL, 31 VARIABLES ANATÓMICAS Y 19 
VARIABLES BIOCLIMÁTICAS EN LAS ESPECIES 
NORTEAMERICANAS DE MANIHOT (EUPHORBIACEAE) 

 
RESUMEN 

Las especies norteamericanas de Manihot parecen constituir un modelo apropiado para el 
estudio de la evolución del tamaño corporal y de los atributos anatómicos correlacionados con él 
puesto que constituyen un clado cuyas especies exhiben tamaños diversos asociados a hábitos 
de crecimiento que han evolucionado convergentemente. Adicionalmente, el tamaño en estas 
especies está correlacionado positivamente con la homogeneidad de la temperatura, 
temperaturas superiores en la parte más fría del año y mayores precipitaciones, lo que brinda 
apoyo adicional a la hipótesis de que el tamaño evolucionó de manera adaptativa. En este 
trabajo fue evaluada la relación entre la circunferencia en la base del tallo y 31 variables 
anatómicas en 19 de las 20 especies que conforman este clado. La circunferencia y ocho de 
dichas variables exhiben señal filogenética, aunque aquella detectada en la circunferencia podría 
ser un efecto del pequeño tamaño de muestra.  Adicionalmente, 15 de las variables anatómicas 
están relacionadas con la circunferencia y correlacionadas entre sí. Cuatro de tales variables 
están relacionadas con el número de vasos y el área del lumen de los elementos de vaso, tres con 
el número de radios, el número de hileras que constituye cada radio y el área transversal de las 
células de los radios y cuatro con el parénquima axial. Sólo dos de las variables relacionadas 
con la circunferencia involucran atributos de las fibras. El área transversal de los elementos de 
vaso, la proporción de radios con más de una hilera de células, el área transversal de las células 
de los radios y la proporción del área transversal del tallo ocupada por los tres tipos de 
parénquima axial están positivamente relacionadas entre sí. A su vez, tales atributos están 
negativamente relacionados con el número de vasos y el número de radios. Las variables 
anatómicas antes mencionadas están correlacionadas con las mismas variables bioclimáticas que 
la circunferencia, lo que sugiere que cualquier inferencia respecto a la relevancia adaptativa de 
dichas variables debe ser efectuada tomando en consideración el tamaño corporal. 
Adicionalmente, estas variables y aquellas no relacionadas con la circunferencia están 
correlacionadas con variables bioclimáticas con las que la circunferencia no necesariamente lo 
está.  
 
Palabras clave: tamaño corporal, atributos anatómicos, convergencia, correlaciones tamaño 
corporal-atributos anatómicos, señal filogenética 
 

INTRODUCCIÓN 

 

El tamaño corporal es uno de los caracteres con mayores implicaciones para el 

desempeño y la adecuación de los organismos. Consecuentemente, es un atributo que 

regula de manera determinante las interacciones entre dichos organismos y los 

miembros de otras especies o entre éstos y el ambiente, tal como ha sido ampliamente 

documentado tanto en animales (e.g. Bonner, 2006; Koehl, 2000; Wikelski, 2005) como 

en plantas (e.g. Aarssen et al., 2006; Enquist, 2003; Givnish, 1995; Westoby et al., 

2002) (ver Capítulo 1). 
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El tallo de las plantas es una estructura que puede contribuir a investigar de 

manera particularmente fructífera los efectos del tamaño corporal sobre el desempeño 

de estos organismos. Este órgano está relacionado con gran parte de los procesos 

indispensables para la vida de las plantas vasculares (i.e. la conducción de agua, el 

almacenamiento de compuestos y el soporte de los tejidos fotosintéticos) y es 

relativamente sencillo estructuralmente en relación con otros órganos. Su importancia y 

su relativa simplicidad estructural garantizan, entonces, que sea relativamente sencillo 

evaluar la relación entre el conjunto de funciones que el tallo hace posible, las 

características anatómicas responsables de las mismas, las disyuntivas entre dichas 

funciones y las condiciones ambientales (Carlquist, 1988, 2001 y 2003; Hacke y Sperry, 

2001; Holbrook, 1995; Mauseth, 1988; Rosell, 2010; Rosell et al., 2007) (ver Capítulo 

1). 

Las especies norteamericanas de Manihot constituyen un grupo prometedor para el 

estudio tanto de la evolución del tamaño corporal y las características anatómicas del 

tallo a él asociadas, como de las condiciones ambientales que pudieron haberla 

promovido. La hipótesis filogenética más reciente de estas especies sugirió que este 

conglomerado de alrededor de 20 taxa constituye un grupo monofilético en el que el 

tamaño corporal y las cinco formas de crecimiento a él asociadas han evolucionado 

convergentemente (Cervantes-Alcayde et al., 2015). No obstante, no puede ser 

descartada la existencia de señal filogenética sobre el tamaño corporal y los atributos 

anatómicos de las especies. 

 Por consiguiente, el objetivo de este capítulo consiste en evaluar la posible 

existencia de señal filogenética sobre el tamaño corporal y 31 características anatómicas 

del tallo de las especies norteamericanas de Manihot, así como las correlaciones 

existentes entre éstos y las condiciones ambientales que pudieron haber contribuido a su 

evolución.  

La discusión detallada de los resultados que serán descritos en este capítulo será 

efectuada en el Capítulo 5, mientras que las conclusiones detalladas serán expuestas en 

el Capítulo 6. 

MATERIALES Y MÉTODOS 

 

 Medición del tamaño corporal - Fueron colectadas muestras de la base del tallo 

de todas las especies norteamericanas de Manihot, con la excepción de M. walkerae. 

Como variables indicadoras del tamaño corporal fueron elegidas la longitud y la 
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circunferencia en la base del tallo. Las longitudes de los individuos muestreados fueron 

medidas con una cinta métrica, aunque no fue posible hacerlo en varias de las especies. 

La circunferencia en la base del tallo de las especies de mayor tamaño fue medida con 

una cinta métrica, mientras que en las especies más pequeñas la circunferencia fue 

calculada a partir del diámetro de los tallos.  

Adicionalmente, fueron revisados 418 ejemplares de las especies norteamericanas 

de Manihot depositados en el Herbario Nacional (MEXU), el Herbario de la Facultad de 

Ciencias de la UNAM (FCME) y el Herbario Virtual del Jardín Botánico de Missouri 

(http://www.tropicos.org). Fueron extraídos las longitudes y las circunferencias de los 

ejemplares en los que esta información está reportada. La mayoría de dichos ejemplares 

sólo cuenta con datos de longitud, de manera que fue ésta la variable empleada para 

evaluar la existencia de señal filogenética sobre el tamaño corporal en los individuos 

depositados en los herbarios.    

 

Realización de las preparaciones y obtención de las variables anatómicas - 

Los fragmentos de tallo colectados fueron almacenados en etanol acuoso al 70% hasta 

que fueron hechas las preparaciones. Antes de hacerlas, fueron cortados fragmentos 

rectangulares de alrededor de 1 cm3 que posteriormente fueron deshidratados y 

embebidos en parafina (Ruzin, 1999) o PEG (Sandoval-Zapotitla et al., 2005). A partir 

de estos fragmentos fueron realizados cortes transversales de entre 10 y 15 µm usando 

un microtomo rotatorio, que luego fueron teñidos usando la técnica combinada de azul 

alciano con safranina. Adicionalmente, fueron hechas maceraciones que luego se 

tiñeron con safranina usando solución Jeffrey (Ruzin, 1999). A partir de estas 

preparaciones y maceraciones fueron medidas 19 variables anatómicas para un 

individuo de cada una de las 19 especies norteamericanas de Manihot de las cuales se 

tienen muestras. Dichas variables fueron seleccionadas debido a la relevancia 

fisiológica que les ha sido atribuida, a su relación funcional con atributos 

presumiblemente relevantes o a la relación observada en el curso de las mediciones 

entre dichas variables y la circunferencia. Las imágenes de tales variables fueron 

obtenidas con un microscopio OLYMPUS IX2-UCB (Olympus Co. Ltd, Japan) 

mientras que las mediciones fueron efectuadas usando el programa Image-Pro Plus v. 

7.0 para Windows (Media Cybernetics, Inc., Bethesda, MD). Los nombres, las 

abreviaturas, la relevancia funcional atribuible a dichos atributos (en caso de ser 

conocida) y otras variables calculadas a partir de los mismos, así como el número de 
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mediciones hechas por individuo, aparecen en la Tabla 4.1. Ilustraciones de algunas de 

las variables aparecen en la Figura 4.1. 

 

Obtención de las variables bioclimáticas y análisis estadísticos - A partir de las 

coordenadas obtenidas en los lugares de colecta de los individuos anatomizados fueron 

obtenidos los valores de las 19 variables bioclimáticas incluidas en la WorldClim 

Global Climate GIS Database (http://www.worldclim.org) usando la metodología 

descrita en el Capítulo 3 (ver Apéndice 4.1 para una lista de dichas variables). 

La posible existencia de señal filogenética sobre el tamaño corporal y sobre los 

atributos anatómicos fue evaluada empleando los estadísticos λ (Pagel, 1999) y K 

(Blomberg, Garland y Ives, 2003), cuyos valores fueron obtenidos usando los paquetes 

―ape‖ (Paradis, Claude y Strimmer, 2004) y ―phytools‖ (Revell, 2012) implementados 

en R (R Development Core Team, 2013).  

Una vez obtenidos los valores de λ y de K fue posible determinar cuáles atributos 

anatómicos podían ser analizados utilizando estadísticos convencionales y cuáles lo 

serían usando métodos que toman explícitamente en consideración la filogenia. Las 

correlaciones entre los atributos carentes de señal filogenética y entre éstos y las 

variables bioclimáticas fueron evaluadas usando el coeficiente de correlación de 

Pearson (1895) o la rho de Spearman (1904) implementados en el programa SPSS (v. 

15.0 para Windows). Las correlaciones entre los atributos que exhibieron señal 

filogenética y entre los mismos y las 19 variables bioclimáticas fueron analizadas 

usando el método de contrastes independientes (Felsenstein, 1985) implementado en R.  

 

RESULTADOS 

 

Señal filogenética y correlaciones entre el tamaño corporal y las variables 

anatómicas - La longitud de los ejemplares de Manihot depositados en los herbarios 

consultados no exhibe señal filogenética (λ=0.234; K=0.313, P=0.249), mientras que la 

circunferencia de los individuos a partir de los cuales fueron obtenidas las muestras 

anatómicas sí presenta señal filogenética. La circunferencia en la base del tallo, así 

como los promedios de los atributos anatómicos para cada especie y los valores de λ y 

de K correspondientes a cada carácter morfológico aparecen en la Tabla 4.2. Además de 

la circunferencia, ocho de las 31 características anatómicas medidas o calculadas 

exhiben señal filogenética. Cuatro de las ocho características que la exhiben (Nv, NR, 
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PAV y DEAVM) están entre aquellas más correlacionadas con el resto de los atributos, 

como puede observarse en la Figura 4.2, en la que son ilustradas las correlaciones con r 

o ρ > 0.500.  

Por otro lado, Nv, NR, PAV, DEAVM y otras once variables están 

significativamente relacionadas con la circunferencia (Tabla 4.2; Fig. 4.2). IA, PRMH, 

% Par. Axial, % ATOPAT, ATOPT/ATOV, ATOPAT/ATOPT, AMV, PAV, DEAVM, 

ArCPR y LoFi están positivamente relacionados con la circunferencia. Esto es, el 

incremento en el tamaño corporal tiende a estar relacionado con una mayor proporción 

de vasos agrupados, mayor proporción de radios con más de una hilera de células de 

parénquima, mayores proporciones del área transversal ocupadas por parénquima axial 

total, parénquima axial apotraqueal y  parénquima axial paratraqueal (sólo si se le 

corrige por el área transversal ocupada por vasos), mayor proporción de parénquima 

axial apotraqueal respecto al parénquima axial paratraqueal, mayores área transversal 

máxima, área transversal promedio y desviación estándar de las áreas de los elementos 

de vaso, mayores áreas transversales de las células del parénquima radial y mayores 

longitudes de las fibras. De manera inversa, Nv, NR, NH y LoPaAx/LoFi están 

negativamente relacionados con la circunferencia. Esto implica que el incremento en el 

tamaño corporal tiende a estar relacionado con menores números de vasos, de radios y 

de hileras de parénquima radial, así como con un mayor crecimiento intrusivo de las 

fibras.  

Las correlaciones existentes entre las variables anatómicas vinculadas con el 

tamaño son congruentes con aquellas existentes entre la circunferencia y dichas 

variables. Esto es, las variables relacionadas positivamente con la circunferencia están 

también positivamente correlacionadas unas con las otras, aunque la mayoría de ellas 

está correlacionada con menor número de atributos de lo que lo está la circunferencia. 

PRMH, ATOPAT y ArCPR destacan debido a la cantidad de variables con la que están 

correlacionadas, que fue casi la misma que aquella con la que el tamaño corporal lo 

está. Del mismo modo, las variables negativamente relacionadas con la circunferencia 

están correlacionadas positivamente unas con las otras y negativamente con aquellas 

cuya correlación con la circunferencia es positiva, aunque todas ellas están 

correlacionadas con menor número de atributos de lo que lo está el tamaño. Nv y NR 

sobresalen por el gran número de variables con el que están correlacionadas (Fig. 4.2; 

Apéndice 4.2). 
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Además de las variables significativamente relacionadas con la circunferencia, tres 

variables están en el límite de exhibir una correlación significativa con el tamaño 

corporal. Dichas variables son AnFi, GPF y GPV/AV. Las dos primeras, relacionadas 

positivamente con el tamaño corporal, sugieren que el incremento en el tamaño tiende a 

estar relacionado con fibras y paredes de las fibras más anchas. La tercera de estas 

variables, correlacionada negativamente con la circunferencia, sugiere que el 

incremento en el tamaño tiende a estar relacionado con elementos de vaso con paredes 

menos gruesas respecto al área del lumen.   

La abrumadora mayoría de las correlaciones con r o ρ > 0.500 ocurre entre 

atributos relacionados con el tamaño corporal (Tabla 4.2; Fig. 4.2), mientras que algo 

más de la cuarta parte de las correlaciones con valores de r o ρ < 0.500 involucra a 

variables relacionadas con la circunferencia (Ap. 4.2). Es decir, las variables anatómicas  

no relacionadas con el tamaño corporal muestran una integración muy pobre con el 

resto de las variables anatómicas si se les compara con los atributos vinculados con la 

circunferencia.  

De particular interés en el caso de atributos no relacionados con la circunferencia 

son la anchura de las fibras y la longitud y el grosor de la pared tanto de las fibras como 

de los elementos de vaso. A pesar de constituir atributos de distintos tipos celulares, 

estas variables están correlacionadas positivamente (Ap. 4.2). Esto sugiere que tales 

atributos están determinados, al menos parcialmente, por el mismo factor causal (que 

posiblemente sea ontogenético).  

Adicionalmente, si bien las proporciones de área transversal del tallo ocupada por 

vasos, por fibras y por parénquima radial no estuvieron relacionadas con la 

circunferencia, la proporción de área transversal ocupada por fibras sí lo estuvo con las 

otras dos variables y también con la proporción de parénquima axial. Así, la proporción 

de fibras está negativamente relacionada con la proporción tanto de parénquima radial 

(Fig. 4.2) como de parénquima axial y de vasos (Ap. 4.2).  

 

Correlaciones entre el tamaño corporal, las variables anatómicas y las 

variables bioclimáticas - La circunferencia está significativamente relacionada con seis 

de las 19 variables bioclimáticas. Tales variables son la isotermalidad, la estacionalidad 

de la temperatura, el promedio de la temperatura del trimestre más frío, la precipitación 

anual, la precipitación del mes más húmedo y la precipitación del trimestre más 

húmedo. En resumen, el tamaño corporal está positivamente relacionado con climas en 
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los que las diferencias entre las temperaturas diarias y anuales más elevadas y más bajas 

son menores, en donde la desviación estándar de la temperatura es menor y en donde las 

precipitaciones son superiores, particularmente aquellas de los meses más húmedos. Las 

variables bioclimáticas vinculadas con la precipitación fueron las que exhibieron los 

valores más altos de r o de ρ y los valores más elevados de significancia (Figura 4.3).     

En la siguiente sección serán descritas algunas tendencias encontradas al analizar 

cualitativamente la respuesta conjunta de la circunferencia y las variables anatómicas a 

ella vinculadas con las seis variables bioclimáticas con las que el tamaño corporal está 

relacionado. En la última sección serán mencionadas ciertas tendencias halladas al 

analizar cualitativamente la correlación entre todas las variables anatómicas y las 

variables bioclimáticas con las que la circunferencia no está relacionada.  

 

Correlaciones entre variables anatómicas relacionadas con la circunferencia 

y las variables bioclimáticas - La respuesta a las variables bioclimáticas de las 

variables anatómicas relacionadas con el tamaño corporal no es idéntica a la de la 

circunferencia. No todos los atributos anatómicos están relacionados con las variables 

bioclimáticas vinculadas a la circunferencia. No obstante, todos ellos son congruentes 

con el tamaño corporal. Es decir, cuando los atributos anatómicos están positivamente 

relacionados con la circunferencia y vinculados con la variable bioclimática a la que la 

circunferencia está asociada, su correlación tiene el mismo signo que la correlación 

entre el tamaño corporal y dicha variable. Por el contrario, cuando los atributos están 

negativamente relacionados con la circunferencia y están asociados con la variable 

bioclimática con la que la circunferencia está correlacionada, su correlación tiene el 

signo opuesto al de la relación entre el tamaño corporal y dicha variable. La única 

excepción la constituye IA, correlacionada negativamente con la precipitación del mes 

más húmedo y la precipitación del trimestre más húmedo cuando la circunferencia está 

correlacionada positivamente (Fig. 4.3). 

Los atributos anatómicos correlacionados con la circunferencia muestran ciertas 

tendencias en su asociación con las variables bioclimáticas. Los atributos relacionados 

con el área de los elementos de vaso tienen una relación reducida con las variables 

bioclimáticas vinculadas con la temperatura, con la excepción de la estacionalidad de la 

temperatura. Por el contrario, los atributos anatómicos relacionados con el parénquima 

axial y el parénquima radial están fuertemente vinculados con las variables 

bioclimáticas relacionadas con la temperatura. En cuanto a las variables bioclimáticas
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Tabla 4.1 Lista de las variables anatómicas medidas y de la relevancia funcional que les ha sido atribuida. Tipo de preparación = CT: Corte 
transversal; M: Maceración. ------- : No aplica. *: Relevancia funcional desconocida. PoÁrTr: Porcentaje del área transversal. EV: Elementos 
de vaso. ATC: Área total del campo (970,646-2,200,000 µ

2). PR: Parénquima radial. PA: Parénquima axial. PAT: Parénquima axial 
apotraqueal. PT: Parénquima axial paratraqueal. ATOV: Área transversal ocupada por elementos de vaso. ATOPR: Área transversal 
ocupada por parénquima radial. ATOPA: Área transversal ocupada por parénquima axial.. (a): Carlquist, 1988; (b): Lev-Yadun, 2001; (c): 
Martínez-Cabrera et al., 2009; (d): Sperry, 2003; (e): Ziemińska et al., 2013; (f): Ziemińska et al., 2015. 
 

 
Nombre de la variable 

 
Abreviatura 

 
Cálculo 

 
No. de mediciones 

por especie 
 

(Preparación/Aumento) 
 

 
Relevancia funcional 

 
Número de vasos 

 
Nv 

 
------- 

 
5 campos (CT/10x) 

 
Redundancia de los elementos 
conductores de agua, que 
incrementa la seguridad (a). 

 
Índice de agrupamiento 

 
IA 

 
No. vasos agrupados 

No. total de vasos 
 

 
5 campos (CT/10x) 

 
Misma que Nv (a). 
 

Tamaño promedio por 
agrupamiento 

TPA No. de vasos agrupados 
No. de agrupamientos 

 

5 campos (CT/10x) Misma que Nv (a). 
 

Desviación estándar del número 
de vasos por agrupamiento 

 

DEVAM ------- 5 campos (CT/10x) * 

Número de radios 
 

NR -------- 5 campos (CT/10x) Almacenamiento de fotosintatos 
(a). 
Prevención de embolismos en los 
vasos (c).  
Provisión de agua y agentes 
osmóticos que permiten reparar 
los embolismos (c). 
Contribución al módulo de 
elasticidad (f). 
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Número de hileras de células por 
radio 

 

NH ------- 5 campos (CT/10x) * 

Proporción de radios con más de 
una hilera de células 

 

PRMH No. de radios con más de una hilera de células 
No. total de radios 

5 campos (CT/10x) * 

PoÁrTr ocupada por EV 
 

% Vasos (∑ áreas de todos los elementos de vaso) * 100 
ATC 

 

5 campos (CT/10x) Eficiencia conductora por la 
redundancia de los elementos 
conductores (a). 
 

PoÁrTr ocupada por PR 
 

% Par. Radial (∑ áreas de todos los radios) * 100 
ATC 

 

5 campos (CT/10x) Misma que NR (a, c, f). 
 

PoÁrTr ocupada por PA 
 

% Par. Axial (∑ áreas de todas las células del parénquima axial) * 100 
ATC 

 

5 campos (CT/10x) Almacenamiento de fotosintatos 
(a). 
Prevención de embolismos en los 
vasos (c).  
Provisión de agua y agentes 
osmóticos que permiten reparar 
los embolismos (c). 
 

PoÁrTr ocupada por PAT 
 

% ATOPAT (∑ áreas de todas las células del PAT)*100 
ATC 

 

5 campos (CT/10x) Misma que % Par. Axial (a, c). 

PoÁrTr ocupada por PT 
 

% ATOPT (∑ áreas de todas las células del PT) *100 
ATC 

5 campos (CT/10x) Misma que % Par. Axial (a, c). 

 
PoÁrTr ocupada por fibras 

 

 
% Fibras 

 
(ATC-((ATOV+ATOPR+ATOPA)) 

 
5 campos (CT/10x) 

 
Densidad de la madera (c, e). 
 

Área total ocupada por PT 
Área total ocupada por EV 

ATOPT/ATOV ------ 5 campos (CT/10x) Misma que % Par. Axial (a, c). 

 
Área total ocupada por PAT 
Área total ocupada por PT 

 

 
 

ATOPAT/ATOPT 

 
 

------ 

 
 

5 campos (CT/10x) 

 
 

* 

Área transversal máxima de los 
EV 

 

AMV ------ Una célula * 

Promedio de las áreas 
transversales de los EV 

PAV ∑ áreas de todos los elementos de vaso 
No. total de elementos de vaso 

5 campos (CT/10x) Eficiencia y seguridad en la 
conducción de agua (a, f). 
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Desviación estándar de las áreas 
de los EV 

 

 
DEAVM 

 
------ 

 
5 campos (CT/10x) 

 
* 

Grosor de la pared de los EV 
 

GPV ------ 10 células (CT/100x) Prevención de la deformación de 
los elementos de vaso causada por 
tensiones elevadas (a). 
Contribución al módulo de 
elasticidad (f). 
 

Grosor de la pared del EV 
Área transversal del EV 

 

GPV/AV ------ 10 células 
(CT/100x/40x) 

Resistencia a la cavitación (a) 

Grosor de la pared de las fibras GPF ------ 10 células (CT/100x) Sostén (a). 
Contribución al módulo de 
elasticidad (f). 
Densidad de la madera (c, e). 
Resistencia a la cavitación (a, c). 
 

Área del lumen de la fibra 
 

ALF ------ 10 células (CT/100x) Densidad de la madera (c, e) 

Grosor de la pared de la fibra 
Área del lumen de la fibra 

 

GPF/ALF ------ ------ Sostén (a) 
Densidad de la madera (c, e) 
Resistencia a la cavitación (a, c) 
 
 

Área transversal de las células del 
parénquima radial 

 

ArCPR (Longitud de la célula)*(Anchura de la célula) 10 células (CT/40x) * 

Longitud de las fibras 
 

LoFi ------ 10 células (M/10x) Rigidez (a).  
Densidad (c). 
 

Anchura de las fibras 
 

AnFi ------ 10 células (M/40x) Densidad (c) 

 
Longitud de las fibras 
Anchura de las fibras 

 

 
AnFi/LoFi 

 
------ 

 
------ 

 
Densidad (c) 
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Longitud de los elementos de 

vaso 
 

 
LoVa 

 
------ 

 
10 células (M/10x) 

 
Longitudes reducidas podrían 
incrementar la resistencia a la 
tensión al impedir que las células 
se deformen o al aislar los 
embolismos (a). 
  

Longitud de las células del 
parénquima axial 

LoPaAx ------ 10 células (M/40x) * 

 
Longitud de las células del PA 

Longitud de las fibras 
 

 
LoPaAx/LoFi 

 
------ 

 
------ 

 
Rigidez (a). 
Resistencia a la cavitación de la 
red de vasos (b, d). 
 

Longitud de las células del PA 
Longitud de los EV 

 

LoPaAx/LoVa ------ ------ * 
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Figura 4.1 Fotografías en las que son mostradas algunas de las células y variables 
anatómicas medidas. a) Corte transversal observado con un aumento de 10x. b) 
Detalle del mismo corte transversal observado con un aumento de 40x. c) Corte 
transversal observado con un aumento de 100x. d) Maceración observada a 10x. e) 
Maceración observada a 40x. 

a) 

b) 
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relacionadas con la precipitación, los atributos vinculados con el área de los elementos 

de vaso tienen una relación intensa con las mismas (con la excepción de AMV), 

mientras que los atributos anatómicos relacionados con el parénquima axial y el 

parénquima radial están menos frecuentemente relacionados con estas variables de lo 

que lo están con aquellas vinculadas a la temperatura (Fig. 4.3).  

 

Correlaciones entre las variables anatómicas y las variables bioclimáticas no 

relacionadas con la circunferencia - La mayor parte de los atributos anatómicos 

relacionados con la circunferencia están correlacionados también con variables 

bioclimáticas con las que el tamaño corporal no lo está. Entre los patrones encontrados 

en dichas correlaciones, se tiene que ArCPR tiende a estar positivamente relacionada 

con la estacionalidad de la precipitación y a estarlo negativamente con las 

precipitaciones del trimestre más frío y del mes y trimestre más secos. PRMH tiende a 

estar positivamente relacionada con las precipitaciones anual y del mes y trimestre más 

húmedos, así como con la estacionalidad de la precipitación; inversamente, tiende a 

estar negativamente correlacionada con las precipitaciones del trimestre más frío y del 

mes y trimestre màs secos. % Par. Axial y los atributos asociados tienden a estar 
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Tabla 4.2. Promedio de las variables anatómicas medidas o calculadas para diecinueve especies norteamericanas de Manihot. Los números en negritas 
representan los valores mínimo y máximo de cada atributo. § : atributo con señal filogenética. En el rectángulo gris están reportados los valores de 
correlación entre la circunferencia y la variable anatómica; *: 0.05 > p > 0.01, **: p < 0.01; para TPA y PAV, el segundo valor reportado es el de la 
desviación estándar del atributo. 
 

  
Circunferencia (cm2) § 

 

 
Nv § 

 
IA 

 
TPA 

 
NR § 

 
NH § 

 
PRMH 

 λ = 0.625 λ = 0.659 λ = 0.0001 λ = 0.0001 λ = 0.425 λ = 0.271 λ = 0.393 
 K = 0.640 K = 0.574 K = 0.246 K = 0.441 K = 0.574 K = 0.509 K = 0.391 
 P = 0.008 P = 0.008 P = 0.542 P = 0.071 P = 0.003 P = 0.015 P = 0.082 
 ----- -0.774 ** 0.497 * NS/NS -0.853 ** -0.682 ** 0.616 ** 

 
M. aesculifolia 

 
12.45 

 
7.52 + 1.60 

 
0.44 + 0.15 

 
2.10 + 0.41 

 
31.36  + 12.35 

 
37.29 + 13.00 

 
0.1838 + 0.10 

M.angustiloba 3.83 77.24 + 23.14 0.79 + 0.12 4.09 + 2.30 34.14 + 7.79 36.18 + 7.48 0.0632 + 0.04 
M. auriculata 5.00 13.82 + 3.04 0.78 + 0.10 2.54 + 0.72 27.17 + 5.45 33.46 + 7.13 0.2291 + 0.03 
M. caudata 72.00 10.80 + 1.30 0.87 + 0.09 3.47 + 1.92 14.80 + 1.30 24.40 + 1.52 0.5557 + 0.05 
M_chlorosticta 9.85 22.41 + 9.43 0.71 + 0.12 3.64 + 2.20 27.04 + 5.60 33.44 + 3.81 0.3142 + 0.03 
M. crassisepala 39.00 17.04 + 8.42 0.79 + 0.13 8.28 + 5.80 17.58 + 0.49 21.47 + 2.60 0.2224 + 0.16 
M. davisiae 4.56 58.23 + 31.54 0.76 + 0.12 3.53 + 2.15 35.34 + 10.14 38.20 + 11.05 0.0817 + 0.05 
M_foetida 46.27 9.36 + 2.32 0.87 + 0.12 3.17 + 1.22 17.98 + 1.44 24.54 + 2.01 0.3658 + 0.06 
M. mcvaughii 9.64 33.04 + 6.36 0.75 + 0.08 4.46 + 3.26 25.46 + 2.76 25.88 + 3.25 0.0149 + 0.02 
M. michaelis 31.00 20.60 + 9.58 0.69 + 0.39 3.45 + 2.94 20.80 + 1.92 23.80 + 1.92 0.1458 + 0.05 
M. oaxacana 16.20 24.94 + 8.00 0.85 + 0.10 4.48 + 3.65 29.02 + 5.78 33.32 + 6.57 0.1495 + 0.04 
M. obovata 16.47 34.82 + 14.92 0.80 + 0.11 3.25 + 1.82 24.74 + 3.47 25.74 + 3.70 0.0404 + 0.03 
M. pauciflora 19.00 34.01 + 14.25 0.92 + 0.09 6.17 + 7.48 20.61 + 3.45 23.02 + 4.33 0.1180 + 0.09 
M. pringlei 8.30 43.02 + 6.68 0.90 + 0.07 10.26 + 3.77 23.48 + 4.31 23.88 + 3.60 0.0235 + 0.05 
M. rhomboidea 4.06 47.25 + 9.22 0.62 + 0.09 3.17 + 1.50 36.86 + 3.85 38.28 + 4.17 0.0385 + 0.03 
M_rubricaulis 3.00 31.18 + 9.00 0.59 + 0.27 3.11 + 1.80 40.50 + 7.83 42.05 + 8.48 0.0387 + 0.09 
M. subspicata 1.23 234.38 + 41.61 0.76 + 0.05 3.44 + 2.07 90.46 + 8.56 90.80 + 8.15 0.0042 + 0.01 
M. tomatophylla 83.00 10.75 + 5.37 0.70 + 0.22 3.08 + 1.61 11.33 + 1.31 15.56 + 1.54 0.3600 + 0.12 
M. websteri 45.00 13.79 + 9.60 0.84 + 0.10 3.37 + 2.13 21.29 + 2.50 26.60 + 3.06 0.2523 + 0.09 
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 % Vasos % Par. Radial % Par. Axial % ATOPAT % ATOPT % Fibras ATOPT/ATOV 
 λ = 0.233 λ = 0.0001 λ = 0.0001 λ = 0.038 λ = 0.0001 λ =  0.0001 λ =  0.0001 
 K = 0.317 K = 0.187 K = 0.222 K = 0.284 K = 0.190 K = 0.158 K = 0.293 
 P = 0.259 P = 0.895 P = 0.704 P = 0.386 P = 0.863 P = 0.991 P = 0.325 
 NS NS 0.612 ** 0.662 ** NS NS 0.474 * 
 
M. aesculifolia 

 
4.25 + 0.86 

 
24.67 + 3.20 

 
2.73 + 0.37 

 
2.49 + 0.32 

 
0.24 + 0.10 

 
68.35 + 2.71 

 
0.06 + 0.030 

M.angustiloba 9.98 + 1.61 25.25 + 3.87 2.92 + 0.27 2.21 + 0.14 0.71 + 0.19 61.85 + 3.34 0.07 + 0.013 
M. auriculata 5.09 + 1.00 31.37 + 2.45 4.63 + 0.83 4.19 + 0.66 0.44 + 0.18 58.91 + 2.47 0.09 + 0.043 
M. caudata 8.00 + 2.24 27.80 + 2.61 3.88 + 1.99 3.47 + 1.74 0.42 + 0.28 60.32 + 4.23 0.06 + 0.055 
M_chlorosticta 9.95 + 2.79 33.99 + 1.89 6.34 + 0.79 5.71 + 0.78 0.63 + 0.07 49.71 + 3.70 0.07 + 0.022 
M. crassisepala 4.77 + 0.51 22.31 + 1.22 5.15 + 0.36 4.86 + 0.34 0.29 + 0.09 67.77 + 1.79 0.06 + 0.019 
M. davisiae 7.38 + 1.47 28.32 + 2.61 2.32 + 0.46 1.91 + 0.42 0.41 + 0.13 61.98 + 3.03 0.06 + 0.030 
M_foetida 4.59 + 1.15 23.34 + 2.18 5.44 + 0.68 5.18 + 0.59 0.26 + 0.11 66.62 + 3.21 0.06 + 0.012 
M. mcvaughii 6.16 + 0.73 19.32 + 2.48 1.91 + 0.17 1.78 + 0.15 0.13 + 0.06 72.61 + 2.13 0.02 + 0.010 
M. michaelis 7.05 + 2.20 23.97 + 1.51 3.44 + 0.37 3.10 + 0.28 0.34 + 0.12 65.54 + 3.12 0.05 + 0.017 
M. oaxacana 7.92 + 2.30 29.58 + 2.17 6.17 + 0.84 5.81 + 0.84 0.37 + 0.06 56.33 + 2.72 0.05 + 0.013 
M. obovata 7.22 + 1.43 21.57 + 2.10 4.34 + 1.07 3.86 + 1.08 0.48 + 0.13 66.87 + 1.83 0.07 + 0.024 
M. pauciflora  6.74 + 1.06 27.38 + 1.70 3.49 + 0.29 3.07 + 0.42 0.42 + 0.18 62.39 + 1.53 0.06 + 0.020 
M. pringlei 6.60 + 1.00 28.98 + 3.46 3.61 + 0.44 3.00 + 0.49 0.61 + 0.14 60.80 + 4.16 0.10 + 0.036 
M. rhomboidea 9.86 + 0.80 21.79 + 2.80 1.79 + 0.55 1.58 + 0.51 0.21 + 0.05 66.56 + 2.85 0.02 + 0.004 
M_rubricaulis 6.13 + 1.22 26.67 + 4.03 2.72 + 0.55 2.37 + 0.59 0.34 + 0.12 64.48 + 3.90 0.05 + 0.014 
M. subspicata 12.70 + 3.90 25.54 + 1.55 0.97 + 0.15 0.67 + 0.07 0.30 + 0.10 60.78 + 4.26 0.02 + 0.002 
M. tomatophylla 7.37 + 2.84 18.61 + 2.64 5.58 + 1.00 4.89 + 0.92 0.69 + 0.19 68.44 + 1.88 0.10 + 0.035 
M. websteri 4.13 + 1.44 26.00 + 2.59 4.41 + 0.25 4.05 + 0.41 0.36 + 0.19 65.45 + 1.98 0.08 + 0.015 



 

63 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 ATOPAT/ATOPT § AMV (µ2) PAV (µ2) § GPV (µ) GPV/AV GPF (µ) 
 λ =  0.549 λ = 0.368 λ = 0.562 λ = 0.134 λ = 0.0001 λ = 0.0001 
 K = 0.456 K = 0.414 K = 0.503 K = 0.298 K = 0.286 K = 0.276 
 P = 0.035 P = 0.076 P = 0.015 P = 0.279 P = 0.357 P = 0.383 
 0.616 ** 0.571 * 0.690 **/0.723 ** NS NS NS 
 
M. aesculifolia 

 
11.33 + 3.68 

 
22,000 

 
12,736.90 + 5,161.11 

 
2.69 + 0.40 

 
0.00016 + 0.00003 

 
1.77 + 0.33 

M.angustiloba 3.28 + 0.78 17,000 3,109.59 + 2,885.75 4.54 + 1.09 0.00062 + 0.00023 1.76 + 0.66 
M. auriculata 10.64 + 3.85 25,000 10,264.76 + 7,036.40 4.35 + 0.82 0.00029 + 0.00026 2.23 + 0.63 
M. caudata 9.35 + 2.96 74,000 17,186.09 + 19,084.96 6.47 + 2.04 0.00045 + 0.00066 2.68 + 0.62 
M_chlorosticta 9.17 + 1.50 39,000 9,594.26 + 10,031.22 4.63 + 1.05 0.00027 + 0.00010 1.86 + 0.59 
M. crassisepala 18.04 + 6.41 26,000 6,328.15 + 7,066.13 4.10 + 0.63 0.00033 + 0.00012 2.39 + 0.53 
M. davisiae 5.08 + 2.11 12,000 3,055.74 + 839.01 2.88 + 0.53 0.00039 + 0.00009 1.92 + 0.55 
M_foetida 22.41 + 8.68 39,000 10,768.93 + 9,597.99 4.39 + 0.88 0.00050 + 0.00049 2.58 + 0.49 
M. mcvaughii 15.79 + 5.49 17,000 4,054.66 + 3,820.24 3.78 + 1.00 0.00052 + 0.00030 2.22 + 0.44 
M. michaelis 9.95 + 3.34 60,000 7,157.07 + 9,925.27 4.97 + 0.72 0.00029 + 0.00022 2.59 + 0.31 
M. oaxacana 16.22 + 3.94 35,000 6,955.77 + 7,252.15 5.03 + 1.08 0.00028 + 0.00009 2.04 + 0.53 
M. obovata 8.69 + 3.95 38,000 4,437.32 + 4,966.50 3.91 + 1.18 0.00133 + 0.00213 1.79 + 0.60 
M. pauciflora  8.71 + 4.18 24,000 4,304.97 + 4,802.51 5.36 + 1.06 0.00063 + 0.00031 2.12 + 0.58 
M. pringlei 5.14 + 1.67 16,000 3,384.12 + 3,522.98 4.44 + 0.58 0.00056 + 0.00029 2.54 + 0.49 
M. rhomboidea 7.65 + 1.81 19,000 4,629.16 + 4,269.85 4.14 + 0.98 0.00061 + 0.00049 2.57 + 0.52 
M_rubricaulis 8.74 + 6.61 19,000 4,219.38 + 4,009.05 3.98 + 0.62 0.00049 + 0.00030 1.89 + 0.45 
M. subspicata 2.43 + 1.00 12,000 1,197.20 + 1,711.87 2.96 + 0.86 0.00071 + 0.00035 1.82 + 0.25 
M. tomatophylla 7.49 + 1.94 53,000 14,755.02 + 14,516.54 5.65 + 0.84 0.00022 + 0.00009 2.47 + 0.45 
M. websteri 13.38 + 5.46 26,000 5,925.15 + 7,305.04 4.91 + 0.59 0.00048 + 0.00038 2.72 + 0.32 
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 ALF (µ) GPF/ALF ArCPR (µ2) LoFi (µ) AnFi (µ) AnFi/LoFi 
 λ =  0.262 λ = 0.00001 λ = 0.100 λ = 0.173 λ = 0.123 λ = 0.0001 
 K = 0.317 K = 0.220 K = 0.313 K = 0.355 K = 0.344 K = 0.201 
 P = 0.256 P = 0.709 P = 0.267 P = 0.15 P = 0.191 P = 0.809 
 NS NS 0.704 ** 0.606 ** NS NS 
 
M. aesculifolia 

 
319.79 + 91.84 

 
0.0060 + 0.0022 

 
278.81 + 89.14 

 
899.40 + 197.58 

 
30.70 + 5.60 

 
0.0354 + 0.0090 

M.angustiloba 162.72 + 66.83 0.0139 + 0.0099 216.62 + 71.47 772.02 + 187.78 27.03 + 2.94 0.0363 + 0.0067 
M. auriculata 272.89 + 142.85 0.0118 + 0.0087 323.36 + 84.09 911.94 + 124.34 29.31 + 5.82 0.0324 + 0.0067 
M. caudata 409.90 + 134.24 0.0072 + 0.0025 531.95 + 176.05 876.53 + 149.18 34.94 + 6.87 0.0400 + 0.0048 
M_chlorosticta 273.54 + 63.43 0.0073 + 0.0033 366.38 + 90.93 874.63 + 124.21 31.54 + 4.57 0.0369 + 0.0085 
M. crassisepala 221.41 + 103.08 0.0126 + 0.0050 299.53 + 63.70 1070.72 + 195.50 32.54 + 5.27 0.0313 + 0.0074 
M. davisiae 179.79 + 85.81 0.0146 + 0.0111 205.03 + 82.03 682.52 + 93.74 25.62 + 4.88 0.0377 + 0.0059 
M_foetida 280.88 + 150.95 0.0117 + 0.0060 488.89 + 175.47 907.50 + 101.95 31.09 + 3.38 0.0345 + 0.0044 
M. mcvaughii 247.66 + 72.28 0.0100 + 0.0049 247.17 + 59.87 708.23 + 109.71 29.93 + 4.28 0.0439 + 0.0128 
M. michaelis 339.63 + 290.65 0.0109 + 0.0060 401.01 + 131.34 973.17 + 96.74 38.45 + 11.66 0.0398 + 0.0123 
M. oaxacana 202.88 + 83.78 0.0108 + 0.0032 357.02 + 134.48 851.17 + 185.33 35.88 + 3.93 0.0436 + 0.0080 
M. obovata 265.49 + 272.72 0.0136 + 0.0121 221.09 + 129.70 877.33 + 157.61 26.65 + 3.68 0.0309 + 0.0051 
M. pauciflora  684.02 + 232.55 0.0036 + 0.0021 397.33 + 122.77 813.70 + 128.42 38.67 + 4.31 0.0483 + 0.0072 
M. pringlei 288.54 + 86.95 0.0098 + 0.0041 287.40 + 116.73 877.95 + 53.26 34.27 + 8.62 0.0389 + 0.0092 
M. rhomboidea 166.35 + 54.42 0.0170 + 0.0062 232.18 + 72.98 727.01 + 127.78 25.60 +3.64 0.0359 + 0.0071 
M_rubricaulis 250.34 + 102.82 0.0090 + 0.0049 198.18 + 77.93 696.95 + 74.73 34.97 +5.63 0.0507 + 0.0092 
M. subspicata 157.68 + 73.25 0.0163 + 0.0143 165.43 + 68.29 638.96 + 100.22 22.71 + 4.43 0.0360 + 0.0073 
M. tomatophylla 324.77 + 180.54 0.0105 + 0.0070 500.65 + 264.06 1096.41 + 241.13 33.22 + 4.95 0.0318 + 0.0093 
M. websteri 246.27 + 80.53 0.0120 + 0.0035 356.77 + 85.86 1120.77 + 120.59 35.99 + 3.75 0.0324 + 0.0045 
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 LoVa (µ) LoPaAx LoPaAx/LoFi § LoPaAx/LoVa § 
 λ =  0.00001 λ = 0.212 λ = 0.527 λ = 0.746 
 K = 0.223 K = 0.351 K = 0.482 K = 0.578 
 P = 0.540 P = 0.183 P = 0.033 P = 0.016 
 NS NS -0.476 * NS 
 
M. aesculifolia 

 
463.55 + 112.83 

 
152.40 + 51.13 

 
0.1694 + 0.0595 

 
0.3288 + 0.1355 

M.angustiloba 439.08 + 125.09 139.07 + 27.80 0.1801 + 0.0587 0.3167 + 0.1263 
M. auriculata 435.94 + 85.49 155.76 + 34.50 0.1708 + 0.0588 0.3573 + 0.0947 
M. caudata 623.27 + 86.65 117.59 + 20.79 0.1342 + 0.0474 0.1887 + 0.0471 
M_chlorosticta 454.29 + 124.84 136.65 + 29.92 0.1562 + 0.0682 0.3008 + 0.1757 
M. crassisepala 482.89 + 107.88 118.12 + 28.96 0.1103 + 0.0355 0.2446 + 0.0901 
M. davisiae 347.67 + 115.14 111.82 + 29.48 0.1638 + 0.0620 0.3216 + 0.1146 
M_foetida 500.95 + 81.51 126.94 + 23.55 0.1399 + 0.0281 0.2534 + 0.0622 
M. mcvaughii 486.67 + 86.79 114.06 + 27.32 0.1610 + 0.0508 0.2344 + 0.0558 
M. michaelis 628.43 + 99.39 163.61 + 57.43 0.1681 + 0.0617 0.2603 + 0.1153 
M. oaxacana 522.70 + 140.67 149.98 + 36.06 0.1762 + 0.0628 0.2869 + 0.1651 
M. obovata 538.91 + 74.89 109.66 + 24.92 0.1250 + 0.0326 0.2035 + 0.0589 
M. pauciflora  477.77 + 77.61 132.30 + 33.87 0.1626 + 0.0379 0.2769 + 0.1001 
M. pringlei 662.98 + 89.76 130.76 + 36.45 0.1489 + 0.0378 0.1972 + 0.0662 
M. rhomboidea 397.46 + 81.60 139.10 + 52.50 0.1913 + 0.0910 0.3500 + 0.1759 
M_rubricaulis 504.18 + 49.13 126.35 + 24.35 0.1813 + 0.0444 0.2506 + 0.0531 
M. subspicata 530.53 + 180.61 99.04 + 14.56 0.1550 + 0.0379 0.1867 + 0.1690 
M. tomatophylla 652.16 + 96.83 133.86 + 57.15 0.1221 + 0.0446 0.2053 + 0.1480 
M. websteri 644.37 + 134.66 139.91 + 50.68 0.1248 + 0.0419 0.2171 + 0.0956 



 

66 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ILoPaAv l-oVlI1 

. ATOPT 

figllra 4.2. Correlaewlles sapeoores a 0.50 eaclllltradas elltre las Yariables aaatómicas. Las abre\iatllras de dicllas 
, 'ariable. apare<:n delltro de k>. re<:t:iagak>. J::ri ..... Las variables iaclaida. deatro del CÍr<:aw J::ri. est:i •• iJ::.iftcatn'amellte 
rebe;" Dadas CIlII la circ .... rereana. Liaea Dl'f:ra graesa: cllrrelacióa po.im,a CIl D P !: 0.01 ; li an Dl'f:ra delgada : cllrrelacióa 
posim'a CIlD 0.05 2: P 2: 0.01. Li ... ea gris J::rllesa : c()rrelacióa DeJ::am'a CIlDP !: 0.01 ; lraea ¡¡; ri. delJ::ada: mrrelacióa .... ¡:atin 
mm 0.05 2: P > 0.01. D : nriable clla .ejal rÜ<IJ::enética. 
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positivamente relacionados con las temperaturas anual, del trimestre más seco y del mes 

y trimestre más fríos, así como con la estacionalidad de la precipitación; estos atributos 

tienden a estar negativamente relacionados con la variación anual de la temperatura y 

las precipitaciones del trimestre más frío y del mes y trimestre más secos. LoFi tiende a 

estar positivamente relacionada con las temperaturas anual y del mes y trimestre más 

fríos, tendiendo a estarlo negativamente con la variación anual de la temperatura y las 

precipitaciones del trimestre más frío y del mes y trimestre más secos.   

En cuanto a las variables no correlacionadas con el tamaño corporal, son 

encontradas las siguientes correlaciones. TPA tiende a estar negativamente 

correlacionado con las precipitaciones anual, del trimestre más húmedo y del trimestre 

más cálido. % Vasos tiende a estar correlacionado positivamente con las precipitaciones 

del mes y trimestre más secos y del trimestre más frío del año, tendiendo a estarlo 

negativamente con la variación diurna de la temperatura. GPV tiende a estar 

correlacionado positivamente con la isotermalidad y a estarlo negativamente con la 

estacionalidad de la temperatura y las temperaturas promedio de los trimestres más 

húmedo y más cálido del año, así como las precipitaciones de los trimestres más cálido 

y más frío. GPV/AV tiende a estar correlacionado positivamente con la estacionalidad 

de la temperatura, la variación anual de la temperatura y la precipitación del trimestre 

más seco, tendiendo a estarlo negativamente con la isotermalidad, la temperatura 

mínima del mes más frío, la estacionalidad de la precipitación y las precipitaciones del 

mes y trimestre más húmedos. DEVAM tiende a estar correlacionada negativamente 

con la isotermalidad y las precipitaciones anual, del trimestre más cálido y del mes y 

trimestre más húmedos. % Par. Radial tiende a estar correlacionado positivamente con 

la estacionalidad de la temperatura y a estarlo negativamente con la isotermalidad, las 

temperaturas máxima del mes más cálido y promedio del trimestre más frío y las 

precipitaciones anual y del trimestre más húmedo. % Fibras tiende a estar 

correlacionado positivamente con la variación diurna de la temperatura, la 

isotermalidad, la temperatura máxima del mes más cálido y la precipitación del 

trimestre más húmedo, tendiendo a estarlo negativamente con la estacionalidad de la 

temperatura y las precipitaciones del trimestre más cálido y del mes y trimestre más 

secos. GPF tiende a estar correlacionado positivamente con la variación diurna de 

temperatura y a estarlo negativamente con las temperaturas promedio de los trimestres 

más húmedo y más cálido. ALF tiende a estar correlacionada negativamente con las 
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precipitaciones del mes más húmedo y de los trimestres más cálido y más frío. 

GPF/ALF tiende a estar correlacionado positivamente con las precipitaciones anual, del 

mes y trimestre más húmedos, del trimestre más cálido y del trimestre más frío. AnFi 

tiende a estar correlacionado negativamente con las precipitaciones de los trimestres 

más cálido, más seco y más frío. AnFi/LoFi tiende a estar correlacionada positivamente 

con la estacionalidad de la temperatura y a estarlo negativamente con la isotermalidad y 

las precipitaciones anual y del mes y trimestre más húmedos. LoPaAx/LoVa tiende a 

estar correlacionado negativamente con la temperatura máxima del mes más cálido y la 

precipitación del trimestre más seco.  

En cuanto a LoVa, %ATOPT y LoPaAx/LoFi, estos atributos no están 

correlacionados con ninguna variable bioclimática (Fig. 4.3). 

 

DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 

 

Los análisis preliminares muestran que la circunferencia exhibe señal filogenética 

y la longitud no. Por lo tanto, determinar si el tamaño corporal exhibe tal señal requerirá 

análisis subsecuentes. 

Además del tamaño corporal, ocho variables anatómicas exhiben señal 

filogenética, lo que indica que todo estudio venidero sobre la evolución del tamaño 

corporal y las variables anatómicas a él asociadas requerirá tomar en consideración 

explícitamente las relaciones filogenéticas entre las especies norteamericanas de 

Manihot. 

Adicionalmente, cerca de la mitad de las variables anatómicas está correlacionada 

con el tamaño corporal, lo que implica que cualquier investigación sobre la evolución de 

los caracteres anatómicos también debe tomar en consideración explícitamente la 

correlación entre estos caracteres y el tamaño corporal. Más aún, los atributos 

anatómicos relacionados con el tamaño corporal están correlacionados entre sí, 

indicando que también las correlaciones entre dichos atributos deben ser tomadas 

explícitamente en cuenta.  

El tamaño corporal en las especies norteamericanas de Manihot está 

correlacionado con seis variables bioclimáticas. Lo anterior, además de investigaciones 

previas (Cervantes et al., 2015), sugiere que este atributo ha evolucionado 

convergentemente. La mayoría de los atributos anatómicos vinculados con el tamaño 

corporal está también correlacionada con variables bioclimáticas con las que la 
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circunferencia está vinculada, además de estarlo con otras con las cuales el tamaño 

corporal no lo está.  
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Apéndice 4.1 Lista de la 19 variables climáticas cuya relación con el tamaño corporal y los atributos 
anatómicos fue evaluada.  
 

 
Variable climática 

 
Cálculo 

 
 

Promedio de la temperatura anual 
 

(Promedio de las temperaturas mensuales) * 10 
 

Promedio de la variación diurna de la temperatura Promedio de (Temperatura máxima-Temperatura mínima) 
mensuales 

 
Isotermalidad (Promedio de la variación diurna de la temperatura) * 100 

Variación anual de la temperatura 
 

Estacionalidad de la temperatura (Desviación estándar) * 100 
 

Temperatura máxima del mes más cálido (Promedio de las temperaturas máximas) * 10 
 

Temperatura mínima del mes más frío (Promedio de las temperaturas mínimas) * 10 
 

Variación anual de la temperatura Temperatura máxima del mes más cálido – Temperatura 
mínima del mes más frío 

 
Promedio de la temperatura del trimestre más húmedo (Promedio de las temperaturas mensuales) * 10 

 
Promedio de la temperatura del trimestre más seco (Promedio de las temperaturas mensuales) * 10 

 
Promedio de la temperatura del trimestre más cálido (Promedio de las temperaturas mensuales) * 10 

 
Promedio de la temperatura del trimestre más frío (Promedio de las temperaturas mensuales) * 10 

 
Precipitación anual --------------------------------- 

 
Precipitación del mes más húmedo --------------------------------- 

 
Precipitación del mes más seco --------------------------------- 

 
 

Estacionalidad de la precipitación 
 

(_____Promedio_______) * 100 
                          Desviación estándar 

Precipitación del trimestre más húmedo --------------------------------- 
 

Precipitación del trimestre más seco --------------------------------- 
 

Precipitación del trimestre más cálido --------------------------------- 
 

Precipitación del trimestre más frío --------------------------------- 
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5. DISCUSIÓN 
 

5.1 Existencia de señal filogenética sobre el tamaño corporal y las variables 

anatómicas 

 

La existencia de señal filogenética sobre el tamaño corporal en las especies 

norteamericanas de Manihot es dudosa. Si bien la circunferencia exhibe señal 

filogenética, la longitud no. Sin embargo, sólo fueron analizados 19 datos de 

circunferencia, mientras que fue posible analizar más de cuatrocientos datos de 

longitud. Esto abre la posibilidad de que el hallazgo de señal filogenética sobre la 

circunferencia haya estado determinado, al menos parcialmente, por el tamaño muestral. 

No obstante, la evaluación de la existencia de correlaciones entre la circunferencia y las 

variables anatómicas fue efectuada usando contrastes independientes debido a la 

estrecha relación que ha sido documentada entre el diámetro de los vasos y el tamaño de 

los individuos que los poseen (Olson et al., 2013; Olson et al., 2014)  

El hallazgo de señal filogenética en ocho variables anatómicas posiblemente esté 

menos condicionado por el tamaño muestral, puesto que el número de mediciones 

hechas por atributo fluctuó entre 95 y 190. Cuatro de las variables con señal filogenética 

(i.e. Nv, NR, PAV y DEAVM) están entre aquellas más intensa y frecuentemente 

correlacionadas con el resto de los atributos. Lo anterior ilustra que una interpretación 

precisa de la evolución morfológica y/o anatómica de las especies norteamericanas de 

Manihot requiere tomar en consideración explícitamente las relaciones filogenéticas de 

dichas especies.  

 

5.2 Correlación entre el tamaño corporal y las variables bioclimáticas 

 

El tamaño corporal de las especies norteamericanas de Manihot está asociado con tres 

variables relacionadas con la temperatura y tres relacionadas con la precipitación. La 

circunferencia está positivamente relacionada con regímenes en los que la temperatura 

es relativamente homogénea en el curso del año, la temperatura del trimestre más frío 

del año es más elevada y donde la precipitación es relativamente elevada también (Fig. 

4.3).  
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En lo referente a la relación entre la temperatura y el tamaño corporal, ha sido 

documentado que las plantas de tamaño reducido, como los arbustos, son 

extremadamente resistentes a estreses ambientales como la baja concentración de 

nutrientes o el frío (Wilson, 1995), lo que es congruente con lo encontrado en este 

trabajo. Lo encontrado en esta investigación también coincide con la relación que ha 

sido documentada entre mayores resistencias a los embolismos inducidos por el 

incremento en la frecuencia de eventos de congelamiento y descongelamiento y los 

menores diámetros de los elementos de vaso, que están asociados a menores tamaños 

corporales (Fisher et al., 2007; Hacke y Sperry, 2001; Sperry, 1995). 

 En lo referente a la relación entre la precipitación y el tamaño corporal, ha sido 

reportado que las plantas con mayor tamaño tienden a ocupar áreas en las que el agua no 

es un recurso tan limitado (Moles et al., 2009), lo cual es congruente con los resultados 

reportados en este trabajo.  

Finalmente, ha sido frecuentemente mencionado que las condiciones en las que el 

aumento en la estatura resulta beneficioso son aquellas en las que la densidad y la altura 

de los competidores obstruyen el acceso a la luz (Givnish, 1995; Westoby et al., 2002). 

Esto es consistente con las observaciones de Manihot hechas en el campo, pues las 

especies con mayor tamaño corporal, a excepción de aquellas usadas como cercas vivas, 

están ubicadas en áreas donde la cobertura vegetal es más densa si se les compara con 

las áreas ocupadas por las especies arbustivas y herbáceas.  

 

5.3 Correlación entre el tamaño corporal y las variables anatómicas y 

correlaciones entre dichas variables 

 

Uno de los resultados obtenidos en este trabajo es que hay numerosas variables 

anatómicas vinculadas con el tamaño corporal y vinculadas también entre sí. Una de 

dichas variables es el área de los elementos de vaso (PAV) (Fig. 4.2).  

Las implicaciones fisiológicas de este atributo están relativamente bien 

establecidas. La hipótesis más reciente sobre dichas implicaciones postula que el valor 

de este atributo podría ser determinado por presiones selectivas que no dependen de las 

condiciones ambientales locales, sino de presiones selectivas de otro carácter. Éstas 

fueron planteadas en 1997 por West, Brown y Enquist en el ―modelo WBE‖ (Brown et 

al., 2000), de acuerdo con el cual es requerida una red de transporte con las siguientes 

características para alimentar a las células (West et al., 2000): 
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  (a) Tener un patrón de ramificación jerárquico de naturaleza fractal que garantice 

que la red suministre los recursos necesarios a todas las partes de un cuerpo 

tridimensional. 

  (b) Tener ramas finales en las que los nutrientes son intercambiados cuyas 

dimensiones no dependan del tamaño corporal.  

   (c) Tener una estructura que garantice que la energía requerida para transportar 

materiales a través de la red sea minimizada. 

        Una condición indispensable para el cumplimiento de esta característica es 

que la resistencia hidrodinámica de la red sea constante en todos los puntos de la 

misma, pero dicha resistencia tiende a aumentar entre mayor es la longitud del conducto 

por el que es transportado un fluido. La resistencia hidrodinámica puede ser modificada 

de manera desproporcionada a través de cambios ligeros en el diámetro de dicho 

conducto. La resistencia total de un sistema dependerá del exponente con el que el área 

de los vasos del xilema se reduce de manera paralela a la disminución de la 

circunferencia de los tallos. Si dicho exponente es menor que 1/6, la resistencia total de 

la red se incrementará a medida que la longitud que separa el suelo de los pecíolos se 

incrementa junto con el tamaño corporal. Si este exponente es >1/6, la resistencia total 

del tubo es constante, independientemente del número de ramificaciones y el tamaño de 

las plantas, lo que garantiza que todas las hojas tendrán tasas comparables de suministro 

de recursos. Dado que es físicamente imposible que los vasos del xilema se angosten 

indefinidamente, el modelo WBE afirma que el angostamiento de dichos vasos debe ser 

tan cercano a 1/6 como sea posible (Enquist et al., 2000). 

Este modelo ha predicho varios atributos de la anatomía, la fisiología y la 

arquitectura de las plantas vasculares, como la conductividad de diferentes segmentos o 

ramas, el área superficial de las hojas alimentada por cada vaso, el diferencial de 

gradientes de presión entre el tronco y las hojas, la proporción de tejido conductor y no 

conductor o el radio máximo del tronco y la altura máxima de un árbol (Enquist et al., 

2000).  

El cumplimiento de las predicciones previamente mencionadas sugiere que las 

características anatómicas vinculadas con la función conductora de las plantas han sido 

producidas por presiones selectivas relacionadas con la optimización del transporte de 

recursos dependiente del tamaño corporal, y no por las condiciones ambientales en las 

que las plantas son encontradas (Enquist et al., 2000).  
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Esta hipótesis, respaldada también por trabajos posteriores (Olson et al., 2013; 

Olson et al., 2014), es congruente con la correlación hallada entre PAV y el tamaño 

corporal, que es superior a aquella existente entre PAV y la mayor parte de las seis 

variables bioclimáticas con las que este atributo está relacionado. Lo anterior muestra 

claramente la relevancia funcional de este atributo, que además es uno de los más 

intensamente correlacionados con el mayor número de variables anatómicas vinculadas 

con la circunferencia (Fig. 4.2). Lo anterior parece implicar que la selección sobre el 

tamaño corporal está indisolublemente vinculada no sólo con PAV, sino con el resto de 

las variables anatómicas con las que este atributo y el tamaño están relacionados. 

Por otro lado, varios de los atributos más intensamente relacionados con el tamaño 

corporal (% Par. Axial, NR, NH, PRMH, % ATOPAT, ATOPAT/ATOPT, ArCPR) 

corresponden a los sistemas axial y radial del parénquima del tallo. Esto es parcialmente 

congruente con lo reportado por Ziemińska et al. (2015), quienes encontraron que las 

fracciones del tallo ocupadas por parénquima axial y radial en alrededor de 60 especies 

de angiospermas australianas estaban positivamente relacionadas con la altura de las 

plantas, aunque sólo débilmente. 

Finalmente, hay que recordar que las proporciones del área transversal del tallo 

ocupada por vasos, por fibras y por parénquima radial no están relacionadas con la 

circunferencia. En el caso del parénquima radial, la falta de correlación entre dicha 

variable y el tamaño corporal podría deberse a las pequeñas diferencias en el valor 

absoluto de este atributo exhibidas por las especies. Así, NR, que es un atributo 

relacionado con % Par. Radial que muestra mayor variabilidad que éste último, exhibe 

una intensa correlación con el tamaño corporal. 

 

5.4 Correlaciones entre las variables anatómicas y las variables bioclimáticas 

 

5.4.1 GPV y otras variables relacionadas 

 

Ha sido encontrado que el grosor de la pared de las fibras está positiva y 

fuertemente correlacionado con la densidad de la madera y, por consiguiente, con el 

sostén de los tallos. Sin embargo, también lo está con la capacidad de transportar agua a 

presiones sustancialmente bajas (Hacke y Sperry, 2001). Las plantas de climas xéricos 

no sólo tienen elementos de vaso con gruesas paredes (que presumiblemente reducen el 

riesgo de implosión), sino también fibras con paredes muy anchas. De hecho, los 
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valores más elevados de densidad de la madera no corresponden a las plantas de mayor 

tamaño, sino a especies procedentes de zonas áridas, como diminutos arbustos 

desérticos (Thomas et al., 2007).  

En las especies norteamericanas de Manihot no fue encontrada una asociación 

entre el grosor de la pared de las fibras y la baja disponibilidad de agua, sino fibras con 

paredes más gruesas respecto al área del lumen (i.e. mayor GPF/ALF) en zonas con 

mayor disponibilidad de agua. Estas zonas son aquellas en las que se encuentran las 

especies de mayor tamaño, lo que sugiere que en este grupo de taxones dicha 

combinación de caracteres está fundamentalmente relacionada con el sostén de los 

tallos. Por el contrario, las fibras con mayores anchuras totales respecto a la longitud 

(i.e. mayor AnFi/LoFi) están asociadas a zonas con menor disponibilidad de agua. 

Por otro lado, en las especies norteamericanas de Manihot GPV se comporta de 

manera congruente con lo reportado en la literatura (e.g. Carlquist, 1988; Ziemińska et 

al., 2015). Los valores más elevados de este atributo son encontrados en áreas con baja 

disponibilidad de agua, como también lo están los valores más elevados de GPV/AV. 

 

5.4.2 % Par. Axial y % Par. Radial 

 

La proporción del tallo ocupada por células del parénquima está positivamente 

relacionada, entre otras características, con la capacidad de almacenamiento intracelular 

de agua en los tallos. La maximización de la función de almacenamiento en esa 

estructura demanda que sus tejidos sean flexibles, lo que requiere que haya una baja 

densidad de fibras (Holbrook, 1995; Chave et al., 2009; Rosell, 2010). En esta 

investigación, y en congruencia con lo reportado por los autores previamente citados 

pero contradiciendo lo reportado por  Ziemińska et al (2015), % Par. Radial y % Fibras 

están correlacionados negativamente (Fig. 4.2).  

Por otro lado, en este trabajo fue encontrado que el tamaño corporal y % Par. 

Axial están correlacionados positivamente. Lo anterior implicaría que en las especies 

norteamericanas de Manihot los organismos de mayor talla asignan mayores 

proporciones del tallo al almacenamiento. Congruentemente, en este clado las especies 

de mayor tamaño carecen de raíces tuberosas, de manera que la función de 

almacenamiento es desarrollada por las partes aéreas. 

Finalmente, algunas de las correlaciones más intensas observadas en este trabajo 

involucran a atributos anatómicos relacionados con el parénquima (% Par. Axial, % 
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ATOPAT, ATOPT/ATOV, ATOPAT/ATOPT, NR, ArCPR, y atributos anatómicos 

relacionados con los elementos de vaso (Nv, AMV, PAV, DEAVM, IA, % Vasos). Esto 

es incongruente con lo mencionado por algunos autores, quienes encontraron 

correlaciones débiles, o ausencia de correlaciones, entre los atributos del parénquima y 

los atributos relacionados con los vasos (Ziemińska et al., 2015). La interpretación de 

las inconsistencias entre los resultados de este trabajo y los resultados de otros 

investigadores demanda estudios subsecuentes.  

 

5.4.3 Longitud de las fibras y atributos relacionados 

 

Ha sido encontrado que la longitud de las fibras no siempre es proporcional a la 

altura de las plantas. Las fibras más largas conocidas hasta ahora corresponden a 

Boehmeria nivea, una especie arbustiva que habita en zonas xéricas cuyas fibras pueden 

alcanzar longitudes de hasta 55 cm. La densidad de la matriz de fibras, debida en buena 

medida al crecimiento intrusivo de estas células, está relacionada con la resistencia a la 

cavitación de la red de vasos (Sperry, 2003). El crecimiento intrusivo consiste en el 

crecimiento longitudinal de extensiones de la pared de las fibras, como resultado del 

cual estas células invaden otros grupos de células o tejidos. Esto provee a las estructuras 

vegetales de fuerza y elasticidad, que les permite alcanzar tallas elevadas, y también la 

capacidad de evitar la cavitación en condiciones de estrés hídrico. En las especies 

norteamericanas de Manihot las fibras más largas están correlacionadas positivamente 

con el tamaño corporal y no lo están con ninguna variable bioclimática. Por su parte, 

LoPaAx/LoFi está negativamente correlacionado con la circunferencia y no está 

asociado con ninguna variable climática. Lo anterior sugiere que en este grupo de 

especies la longitud de las fibras y el crecimiento intrusivo no están relacionados con la 

prevención de la cavitación.    

Finalmente, la fuerte correlación negativa encontrada entre % Fibras y % Par. 

Radial es congruente con lo reportado por otros autores, constituyendo una de las 

correlaciones entre atributos anatómicos del tallo más ampliamente documentadas 

(Ziemińska et al., 2015) 
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6. CONCLUSIONES 

 
El tamaño corporal y los hábitos de crecimiento a él asociados han evolucionado 

convergentemente en las especies norteamericanas de Manihot. Sin embargo, análisis 

preliminares sugieren que la circunferencia exhibe señal filogenética, aunque no la 

longitud. Por consiguiente, establecer si el tamaño corporal presenta dicha señal 

requiere análisis subsecuentes. 

La circunferencia está correlacionada con cerca la mitad de un conjunto de 31 

variables anatómicas examinadas. Este atributo tiende a estar positivamente relacionado 

con la proporción de vasos agrupados, la proporción de radios con más de una hilera de 

células de parénquima, las proporciones de área transversal ocupadas por parénquima 

axial total, parénquima axial paratraqueal y parénquima axial apotraqueal, la proporción 

de parénquima axial apotraqueal respecto al parénquima axial paratraqueal, el área 

transversal máxima, área transversal promedio y desviación estándar de las áreas de los 

elementos de vaso, las áreas transversales de las células del parénquima radial y la 

longitud de las fibras. De manera inversa, la circunferencia tiende a estar negativamente 

relacionada con el número de vasos, el número de radios, el número de hileras de 

células de parénquima radial y el crecimiento intrusivo de las fibras. 

Las variables anatómicas correlacionadas con la circunferencia tienden también a 

estar relacionadas entre sí y a exhibir una mayor integración unas con otras que las 

variables anatómicas sin relación con la circunferencia. Adicionalmente, análisis 

preliminares indican que ocho de estas variables exhiben señal filogenética. Por 

consiguiente, las investigaciones subsecuentes deben tomar en consideración las 

correlaciones entre el tamaño corporal y los atributos anatómicos, las correlaciones 

entre dichos atributos y las relaciones genealógicas entre las especies norteamericanas 

de Manihot.  

El tamaño corporal parece haber evolucionado, al menos parcialmente, en 

respuesta a las condiciones ambientales. Análisis preliminares indican que existe una 

correlación entre seis variables bioclimáticas y la circunferencia, sugiriendo que dichas 

variables han sido relevantes en la evolución del tamaño corporal. Estos análisis  

indican que las formas de mayor tamaño ocurren en las áreas con mayor disponibilidad 

de agua, mayor homogeneidad de la temperatura y temperaturas más altas en el 

trimestre más frío del año. Esto es congruente con las observaciones hechas en el 
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campo, que indican que las formas arbustivas y herbáceas, que cuentan con raíces 

tuberosas, son más tolerantes a la heterogeneidad de la temperatura, a temperaturas 

inferiores y a la escasez de agua. 

Las variables anatómicas correlacionadas con el tamaño y no correlacionadas con 

dicho atributo exhiben también correlaciones con las variables bioclimáticas. Aquellos 

atributos relacionados con la circunferencia no sólo presentan relación con las variables 

bioclimáticas con las cuales la circunferencia está vinculada, sino también con otras.     

Las variables bioclimáticas térmicas tienen una relación reducida con los atributos 

vinculados con el área de los elementos de vaso, pero están fuertemente relacionadas 

con los atributos anatómicos vinculados con el parénquima axial y el parénquima radial.  

Por el contrario, las variables bioclimáticas relacionadas con la precipitación tienen una 

relación intensa con los atributos vinculados con el área de los elementos de vaso, pero 

la mayor parte de ellas está débilmente relacionada con los atributos anatómicos 

vinculados con el parénquima axial y el parénquima radial.  

Las correlaciones reportadas en la literatura entre algunas variables anatómicas y 

bioclimáticas no son congruentes con lo observado en las especies norteamericanas de 

Manihot (e.g. longitud de las fibras, grosor de la pared de las fibras). Por el contrario, 

otras correlaciones entre las variables anatómicas y bioclimáticas sí son congruentes con 

lo encontrado en este trabajo (e.g. grosor de la pared de los vasos, relación entre el 

grosor de la pared de los vasos y el área de los mismos).  
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APÉNDICE 1. ARTÍCULO DE REVISIÓN 
 

RESTRICCIONES ONTOGENÉTICAS 
 

RESUMEN 
La existencia de restricciones ontogenéticas ha sido comúnmente invocada como una hipótesis 

alternativa a la selección natural para explicar la ausencia de ciertas variantes morfológicas en los 
organismos. Adicionalmente, ha sido considerado que dichas restricciones son insensibles a las 
condiciones ambientales y, por lo tanto, no modificables por la selección. Por lo tanto, fue realizada una 
revisión de la literatura relacionada con restricciones ontogenéticas poniendo especial énfasis en los 
artículos que evaluaran empíricamente su existencia y su relación con la evolución morfológica. Esta 
revisión mostró que, contrariamente a la percepción común de que las restricciones ontogenéticas no son 
susceptibles a la selección, en la mayoría de los casos en los que se detectó la existencia de restricciones 
también fue encontrado que éstas son sensibles a las condiciones ambientales y exhiben conductas 
compensatorias en función de las mismas. Es decir, las restricciones no producen configuraciones rígidas 
sino configuraciones que exhiben normas de reacción que pueden ser notablemente amplias. 
Especialmente destacables son los casos de las alometrías que han sido modificadas por selección 
artificial, puesto que éstas son consideradas el ejemplo por excelencia de restricciones ontogenéticas. La 
conclusión a la que conduce esta revisión es que las restricciones no constituyen fenómenos 
independientes de la selección natural, pudiendo incluso ser moldeadas por la misma. Sin embargo, la 
investigación sobre restricciones ontogenéticas ha estado limitada a organismos modelo (Drosophila 
melanogaster y Arabidopsis thaliana), grupos relativamente fáciles de investigar (insectos 
holometábolos) o grupos estudiados desde hace mucho tiempo (mamíferos). La escasez de 
investigaciones relacionadas con otros taxa es notable. 

 
 

INTRODUCCIÓN 

 

La teoría de la Síntesis Moderna constituye la conjunción de la teoría de la herencia 

de Mendel y la teoría de la selección natural. La primera pretende predecir y explicar la 

transmisión de los genotipos de una generación a otra. La segunda pretende explicar la 

manera en la que una población cambia en función de los fenotipos exhibidos por los 

individuos. Si la relación entre el genotipo y el fenotipo fuera transparente o lineal (que 

es la suposición en la que se basó la teoría de la Síntesis Moderna), los cambios en los 

tipos y frecuencias de los genotipos provocados por procesos como la segregación, la 

recombinación o la mutación podrían ser traducidos a cambios en el espacio fenotípico. 

Consecuentemente, los cambios en las formas biológicas podrían ser adecuadamente 

explicados por una combinación de procesos operando a nivel genético y por la 

selección natural operando a nivel fenotípico (Walsh, 2003). 

Quizás debido  a la suposición de que la relación entre el genotipo y el fenotipo es 

lineal, los artífices de la Nueva Síntesis desestimaron la relevancia que para el estudio 

de la evolución podrían tener las investigaciones sobre la embriología y los procesos de 
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desarrollo de los organismos. En cambio, el desarrollo era considerado por 

investigadores como Waddington y Schmalhausen la etapa en la que es más probable 

que las fuerzas evolutivas actúen para originar cambios fenotípicos, habiendo enfatizado 

la importancia de los procesos ambientales y epigenéticos en la traducción del genotipo 

al fenotipo (Schlichting y Pigliucci, 1998). 

En 1979 S. J. Gould y R. Lewontin publicaron ―The Spandrels of San Marco and 

the Panglossian paradigm: a critique of the adaptationist programme‖. En este artículo, 

dichos autores cuestionaron la falta de rigor de los biólogos evolutivos para someter a 

prueba sus hipótesis adaptativas, además de criticar la tendencia de los mismos a asumir 

que el efecto de las restricciones estructurales o funcionales de los organismos sobre la 

selección natural es despreciable. Una de las consecuencias de la aparición de este 

artículo y de las investigaciones que le siguieron fue la creciente conciencia de que la 

epigénesis es un fenómeno central que determina la relación entre genotipo y fenotipo 

(Pigliucci y Kaplan, 2000), no siendo ni unívoco ni directo. 

No obstante, la publicación de este artículo también generó una reacción, 

particularmente intensa en la década de los noventas, consistente en que la mayoría de 

los investigadores que se referían a las restricciones ontogenéticas las usaban como 

explicaciones ad hoc y no sometían a prueba su existencia. Esto es, asumían su 

existencia a partir de los patrones observados, sin verificarla independientemente 

(Antonovics y van Tienderen, 1991; Perrin y Travis, 1992). Lo anterior hizo claro que la 

adecuada valoración del papel de las restricciones ontogenéticas en la evolución 

requiere claridad respecto a su definición y a la manera en la que deben ser investigadas.  

 

¿QUÉ SON LAS RESTRICCIONES ONTOGENÉTICAS? 

 

Maynard-Smith et al. (1985) definieron la restricción ontogenética como 

―desviación en la producción de fenotipos variables causada por la estructura, el 

carácter, la composición o la dinámica del sistema ontogenético‖. Estos autores 

atribuyeron la existencia de las restricciones ontogenéticas a factores como las 

propiedades de los materiales que constituyen a los organismos y los requerimientos 

que determinan el almacenamiento y la recuperación de la información empleada 

durante el desarrollo, entre otros. 

A pesar de que pareció haber existido por mucho tiempo un fuerte antagonismo 

entre los investigadores que le otorgaron mayor poder explicativo a las restricciones 
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ontogenéticas (e.g. Gould, 1984) que a la selección natural en la evolución de la forma o 

viceversa (Walsh, 2003), ha habido también autores que consideran que estos dos 

procesos están indisolublemente ligados. De acuerdo con Schlichting y Pigliucci (1998), 

por ejemplo, las restricciones ontogenéticas son el resultado de la interacción de las 

restricciones genéticas o epigenéticas con las presiones selectivas. Las restricciones 

genéticas incluyen factores como la carencia o limitación de variación genética, el 

ligamiento, la pleiotropía, la dominancia o la epistasis. Las presiones selectivas son 

esencialmente de carácter mecánico, funcional y ecológico, siendo producidas por la 

interacción del embrión con su ambiente. Esta concepción de las restricciones 

ontogenéticas, si bien es general y no toma en consideración las numerosas sutilezas 

que caracterizan al desarrollo ontogenético  (Løvtrup, 1988) y a su regulación (Minelli, 

2003), respondió a la necesidad de delimitarlas de la manera más clara posible después 

de que este concepto empezó a ser usado con mucha vaguedad (Pigliucci y Kaplan, 

2000)  

La existencia de restricciones ontogenéticas es supuesta cuando son encontradas 

especies fósiles que no exhiben cambios de forma durante periodos muy prolongados de 

tiempo (Ridley, 1996), cuando una cierta transformación es rara en diferentes especies 

de un taxón dado, cuando son encontradas zonas vacías en un morfoespacio o cuando 

embriones que son tratados con teratógenos o sometidos a manipulación genética 

exhiben anormalidades que tienden a estar limitadas a ciertos síndromes o conjuntos 

(Richardson y Chipman, 2003). Aunque la posible existencia de restricciones 

ontogenéticas es fácil de diagnosticar, el origen de las mismas puede ser complejo. Así, 

por ejemplo, ha sido encontrado que caracteres homólogos pueden ser generados y 

mantenidos por procesos ontogenéticos sorprendentemente diferentes. De esta manera, 

estructuras homólogas pueden ser generadas, en distintas especies, por diferentes genes 

(Roth, 1988), diferentes capas germinales (Wagner, 1989b), diferentes estructuras 

inductoras (Wagner 1989b, 1994; Wagner y Misof, 1993; Gilbert y Bolker, 2001) o 

diferentes secuencias ontogenéticas (Roth, 1988; Weston, 1988; Wagner, 1989b; 

Wagner, 2007; Atallah et al., 2009). Inversamente, muchos caracteres que no 

constituyen homologías táxicas  (sensu Patterson, 1982)  son generados por rutas 

ontogenéticas en las que participan  elementos génicos compartidos (e.g. los ojos de los 

insectos y los ojos de los vertebrados; Abouheif, 1997).  

Las restriccions ontogenéticas, manifestadas en la existencia de caracteres que son 

identificados como equivalentes a pesar de ser producidos por rutas ontogenéticas 
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variables, contribuyó entonces al hallazgo de los sorprendentes procesos que han 

conducido a la generación de las rutas del desarrollo.  Ha sido encontrado, por ejemplo, 

que la diversidad fenotípica no es tanto el producto de nuevos genes como de 

permutaciones en el contexto (i.e. el tiempo y el lugar) en el que dichos genes son 

expresados, lo que ha generado que varias rutas de regulación génica hayan sido 

construidas mediante la cooptación de genes involucrados en el control de procesos 

ontogenéticos no relacionados (Roth, 1988). También se ha vuelto evidente que la 

evolución de nuevas rutas es un fenómeno raro y que el cambio evolutivo ocurre 

preferentemente a través de un extenso rearreglo de las redes reguladoras génicas más 

que de las propias secuencias codificantes (Brakefield, 2006).  Este ensamblaje de redes 

epigenéticas ocurrido en la historia evolutiva ha sido posible gracias a la versatilidad de 

ciertas moléculas (que pueden asumir funciones en rutas ontogenéticas muy diferentes) 

y a la duplicación de genes (que ha producido familias de genes parálogos cuyos 

miembros pueden desempeñar un gran número de funciones), entre otras características 

(Dickinson, 1995)  

La estabilidad de los caracteres (a pesar de que en ocasiones los procesos 

ontogenéticos que los producen son diferentes) es garantizada por ciertas redes 

reguladoras genéticas, que posiblemente son las más conservadas y que, si bien 

especifican la identidad de los caracteres, no especifican sus estados de carácter. Estas 

redes, que son llamadas ―Redes de Identidad de Caracteres‖ (ChIN, por sus siglas en 

inglés; Wagner 2007) podrían ser identificadas con las restricciones ontogenéticas. 

Es pertinente preguntarse qué es lo que otorga robustez a estas redes reguladoras 

génicas. La respuesta es difícil debido a la gran cantidad de actores y de procesos 

involucrados, pero una opinión compartida por varios autores (West-Eberhad, 2003; 

Oster et al., 1988) es que si los genes fueran responsables de la determinación directa de 

los procesos ontogenéticos que especifican la morfología, los sistemas ontogenéticos 

serían notablemente inestables e incapaces de compensar cualquier perturbación que 

afectara el desarrollo normal. Por su parte, Minelli (2003) considera la posibilidad de 

que la robustez de los sistemas ontogenéticos  esté relacionada con la topología de las 

redes de interacción existentes entre las células u otros componentes del organismo en 

desarrollo. Este autor afirma que los sistemas ontogenéticos podrían constituir ejemplos 

de las redes libres de escala, que están caracterizadas por una distribución heterogénea 

de las interacciones entre nodos. Dichas redes exhiben una gran sensibilidad a ataques 
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sobre un número limitado de nodos clave pero, en cambio, son resistentes a niveles muy 

altos de deficiencias en el resto de los nodos (Albert, Jeong y Barabási, 2000).      

 

Las restricciones ontogenéticas en diferentes niveles jerárquicos implican 

homología en distintos niveles jerárquicos. 

 

La reevaluación del concepto de homología y el reconocimiento de que la 

homología es un fenómeno jerárquico posiblemente constituyan dos de las 

consecuencias más interesantes del hallazgo de la diversidad de procesos ontogenéticos 

que pueden producir caracteres iguales. Dichos hallazgos condujeron a Wagner (1994)  

a plantear su concepto biológico de homología (según el cual las  estructuras son 

homólogas ―…si comparten un conjunto de restricciones ontogenéticas, causadas por 

mecanismos autorreguladores de diferenciación de los órganos que actúan 

localmente…‖), y a subrayar que no había que esperar que caracteres homólogos 

tuvieran rutas ontogenéticas similares o idénticas, sino sólo ciertas características del 

sistema ontogenético que necesitaban estar conservadas para producir  las tres 

propiedades que deben exhibir los caracteres homólogos (conservación, individualidad 

y unicidad) (Wagner, 1989b). Este mismo fenómeno llevó a West-Eberhard (2003) a 

plantear la homología en sentido amplio, que admite la homología debida a un ancestro 

común distante y según la cual los productos de la evolución paralela o recurrente en los 

que la similitud en diferentes linajes proviene de la posesión de un plan corporal o 

propensiones ancestrales comunes son homólogos.  

Varios autores han coincido con West-Eberhard. Wake (1991), por ejemplo, analizó 

diversos caracteres morfológicos que evolucionaron mediante rutas ontogenéticas 

convergentes en salamandras de la familia Plethodontidae (e.g. fusión de las dos 

unidades del hueso premaxilar en los individuos adultos, reducción del número de 

dígitos de 5 a 4 en las extremidades posteriores). Aunque reconoció que la evolución 

convergente es considerada una prueba de evolución adaptativa, Wake afirmó que la 

evolución convergente de estos caracteres era probablemente debida a la limitación de 

opciones estructurales y ontogenéticas exhibidas por estas salamandras, quienes habrían 

heredado esas opciones de su ancestro común más cercano. Alberch y Gale (1984) 

encontraron que en los ordenes Anura y Caudata existe la tendencia hacia la reducción y 

pérdida de falanges y hasta de dedos completos de manera sorprendentemente 

convergente dentro de cada orden (i.e. ciertos elementos esqueléticos siempre son 
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perdidos antes que otros), lo que consideraron producto de la existencia de ciertos 

patrones ontogenéticos heredados de los ancestros comunes más cercanos. En el mismo 

sentido, la homoplasia encontrada en el número de formas con simetría bilateral en las 

flores del orden Asteridales fue atribuido por Donoghue y Ree (2000) a las restricciones 

ontogenéticas heredadas de su último ancestro común. Finalmente, Price y Pavelka 

(1996) afirmaron que las restricciones ontogenéticas son las causantes del paralelismo 

que encontraron en los patrones de coloración de aves del género Phylloscopus. 

Brigandt (2003) y Abouheif (1997) se suman a la postura de estos autores, 

afirmando que la homología existe en diferentes niveles de la jerarquía biológica y que 

no es posible identificar o traducir de manera directa las homologías de un cierto nivel 

jerárquico en otro cualquiera.   

 

¿CÓMO INVESTIGAR LA EXISTENCIA DE RESTRICCIONES 

ONTOGENÉTICAS? 

 

Han sido propuestas cuatro pruebas para determinar si la ausencia de ciertas 

variantes fenotípicas es  atribuible a la selección o a restricciones ontogenéticas. La 

primera de ellas, llamada predicción adaptativa, establece que si una hipótesis 

adaptativa predice exitosamente la relación entre un cierto carácter y el ambiente 

entonces (de no existir una hipótesis embriológica igualmente precisa) se optará por la 

hipótesis adaptativa (o, de existir una hipótesis embriológica que se ajuste a las 

observaciones pero no una hipótesis selectiva que lo haga, se optará por la hipótesis 

embriológica). La segunda prueba consiste en efectuar medidas directas del efecto de la 

selección sobre un carácter; si dicho carácter es sensible al régimen adaptativo 

impuesto, no  hay razón para suponer que se trate de una restricción ontogenética (e.g. 

Frankino et al., 2005; Frankino et al. 2007; Beldade et al., 2002). La tercera prueba 

consiste en medir la heredabilidad de un carácter bajo el supuesto de que, si dicho 

carácter constituye una restricción, no debe ser genéticamente variable; la hipótesis de 

restricción es rechazada si el carácter en cuestión  muestra una heredabilidad 

significativa. La cuarta y última prueba es la evidencia comparada, en la que los valores 

exhibidos por dos o más caracteres en diversas especies son graficados y analizados 

(Ridley, 1996). Utilizar exclusivamente cualquiera de estas cuatro pruebas podría llevar 

a resultados erróneos, por lo que es deseable utilizar simultáneamente más de una de 

ellas. Más aún, la investigación experimental resulta invaluable para establecer los 
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mecanismos causales de las restricciones ontogenéticas o evaluar de manera confiable si 

ciertos caracteres constituyen restricciones ontogenéticas (Futuyma et al., 1995).  

 

RESULTADOS OBTENIDOS EN LAS INVESTIGACIONES SOBRE 

RESTRICCIONES ONTOGENÉTICAS 

 

Los experimentos realizados para evaluar la existencia de restricciones 

ontogenéticas han sido particularmente fructíferos en el caso de los insectos 

holometábolos, que constituyen modelos particularmente útiles para este propóstio 

porque en ellos es posible evaluar la competencia entre diferentes estructuras en 

desarrollo cuando los recursos son limitados. Estas estructuras, que formarán parte del 

animal adulto, no crecen de manera sincronizada respecto al resto del cuerpo, sino que 

son generadas a partir de los discos imaginales entre las fases prepupal y pupal, una vez 

que el organismo ha dejado de comer y que el crecimiento somático ha concluido. El 

crecimiento de los tejidos imaginales ocurre en un sistema cerrado en el que se usan los 

nutrientes adquiridos durante la vida larval y, por consecuencia, en el que dichos tejidos 

compiten por nutrientes y la trayectoria de crecimiento y el tamaño final de un tejido (o 

disco) están influenciados por el crecimiento de los otros (Nijhout y Wheeler, 1996; 

Nijhout y Emlen, 1998; Stern y Emlen, 1999). Así, por ejemplo, Emlen (2001) encontró 

que la producción de cuernos en los escarabajos reduce el tamaño de las estructuras 

morfológicas adyacentes (antenas, ojos o alas, dependiendo de la ubicación de los 

cuernos) y que la fuerza de esta interacción disminuye al aumentar la distancia física 

entre los cuernos y las estructuras antagonistas.  

Casi todas las investigaciones realizadas para evaluar la existencia de restricciones 

ontogenéticas, con las excepciones de la de Narita y Kuratani (2005, quienes 

encontraron que en la mayor parte de los mamíferos el número de vértebras 

toracolumbares es 19) y la de Richardson y Chipman (2003, que encontraron que el 

número de falanges en la mano de la mayoría de los mamíferos modernos tiene la 

fórmula 2-3-3-3-3) identificaron una fuerte interacción entre los sistemas ontogenéticos 

y las condiciones ambientales (e.g. Lieberman et al., 2000; Oster et al., 1988¸ Arthur, 

2002; Hollander et al, 2006; Pigliucci, 2007). Así, por ejemplo, las alas de Drosophila 

melanogaster, aunque tienen siempre la misma forma debido a interacciones 

compensatorias entre sus compartimentos, son fuertemente sensibles a la temperatura, 

que determina que los compartimentos contribuyan de manera diferencial a la 
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morfogénesis de la estructura (Guerra et al., 1997). Por su parte, las coronas de los 

molares de los ratones de la subfamilia Murinae (en los que el segundo molar siempre 

contribuye con la tercera parte del área molar total y en los que las áreas de los 

sucesivos molares están fuertemente determinadas por el área de los que brotaron 

primero) muestran una fuerte relación con la dieta de los animales (Kavanagh et al., 

2007). A su vez, el número de vértebras cervicales en todos los mamíferos (con 

excepción de dos géneros) es siempre 7, habiendo sido encontrado que, en las personas, 

las anomalías en el desarrollo de las vértebras cervicales están asociadas con el 

Síndrome de Evacuación Torácica y con un porcentaje relativamente alto de varios tipos 

de cáncer infantil; esto parecería indicar que en la prevalencia del número de vértebras 

cervicales ha tenido un  papel determinante la selección natural (Galis, 1999).  

Los resultados mencionados son particularmente interesantes porque gran parte de 

los biólogos parece asumir que los factores ambientales afectan a los organismos 

exclusivamente cuando éstos han culminado su desarrollo, lo que constituye una idea 

equivocada. La selección opera sobre los fenotipos durante toda la ontogenia de los 

mismos, puesto que los genes no ejecutan un ―plano‖ predeterminado, sino que perciben 

y reaccionan a los ambientes celulares y tisulares locales que son, a su vez, sensibles a 

las condiciones ambientales que experimenta el embrión, como aquellas de carácter 

mecánico, funcional y ecológico (Schlichting y Pigliucci, 1998). En todo caso, e 

ignorando el hecho de que algunos autores consideran que dichas condiciones no son 

selectivas (puesto que su efecto no depende de las diferencias existentes entre los 

individuos de una población), si se piensa que éstas interactúan con los sistemas 

ontogenéticos por múltiples generaciones, se llegará inevitablemente a la conclusión de 

que las restricciones ontogenéticas no constituyen un concepto puramente interno 

(Sansom, 2008). 

 Por otro lado, gran número de experimentos y de análisis comparados (Eberhard y 

Gutiérrez, 1991) ha mostrado que las relaciones alométricas (el ejemplo paradigmático 

de restricción ontogenética; Gould y Lewontin, 1979) pueden ser modificadas tras 

periodos de selección natural (Churchill, 1996) o de selección artificial 

sorprendentemente cortos. Tal es el caso del intercepto de la alometría de una especie de 

mariposa (Frankino et al., 2007) o de la relación entre el área del ala anterior y el 

tamaño corporal en dicha especie (Frankino et al., 2005). En otro caso, Beldade  et al. 

(2002), encontraron que el tamaño relativo de las manchas en las alas de una especie de 

mariposa (que son formadas por un mecanismo ontogenético común y que, dada su 



 

97 
 

correlación genética positiva, deberían responder preferentemente, bajo selección 

artificial, a los cambios de tamaño de manera concertada) respondieron de manera muy 

intensa tanto a la selección concertada (para que ambas manchas fueran grandes o 

pequeñas) como a la desacoplada (para que una fuera pequeña mientras que la otra fuera 

grande), exhibiendo fenotipos que no son encontrados en las poblaciones naturales.  

Es importante mencionar que el estudio de las restricciones ontogenéticas ha sido 

particularmente limitado en el caso de las plantas. Estos organismos exhiben un 

desarrollo esencialmente diferente al de los animales. Así, mientras que la mayor parte 

de éstos se caracteriza por exhibir una construcción unitaria, en las plantas el cuerpo 

completo del organismo es formado durante el desarrollo ontogenético pero, tras el 

mismo, sobreviene la organogenia, que implica el desarrollo de órganos individuales a 

partir de sus primordios (Weston, 1988). En los animales el desarrollo de órganos 

completos una vez que los individuos han alcanzado la madurez sexual es un fenómeno 

muy poco común, mientras que en las plantas las secuencias organogenéticas son 

repetidas, a menudo indefinidamente, durante el resto de sus vidas. A pesar de estas 

singularidades, o quizás debido a que el desarrollo de las plantas es considerado 

relativamente sencillo en relación con el de los animales (en virtud de que las plantas 

exhiben un número de tipos celulares y de tejidos muy inferior), el estudio de las 

restricciones ontogenéticas en las plantas  es sorprendentemente escaso (al menos si se 

le compara con el que se ha hecho en animales), concentrándose fundamentalmente en 

organismos modelo como Arabidopsis thaliana (e.g. Pigliucci, 2007). En cuanto a 

investigaciones con otros organismos, en palmas del género Geonoma ha sido 

encontrado que la generación de un solo tallo está asociada con ejes más gruesos, 

mientras que múltiples tallos (ejes ramificados) están asociados con ejes más delgados.  

En plantas  trepadoras de la familia Araceae, por otra parte, ha sido encontrada una 

aparente disyuntiva entre el tamaño de la hoja y la longitud de los internodos, que 

podría evidenciar la competencia por los mismos recursos (West-Eberhard, 2003). 

 

¿LAS RESTRICCIONES SON PROCESOS QUE SE OPONEN AL CAMBIO 

EVOLUTIVO  O QUE GENERAN EVOLUCIONABILIDAD? 

 

Tradicionalmente la selección natural y las restricciones ontogenéticas han sido 

concebidas como fuerzas que actúan en direcciones opuestas en la evolución. A la 
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primera se le atribuye la generación del cambio fenotípico y a la segunda se le atribuye 

el evitar el cambio evolutivo y la adaptación (Brigandt, 2007).  

Sin embargo, debe tenerse en consideración que la mayor parte de las restricciones 

no constituyen prohibiciones absolutas sobre la producción de ciertas variantes, sino 

que determinan sus probabilidades, que suelen ser bajas (Sansom, 2008). Así, aún 

sistemas cuyo cambio está altamente restringido son capaces de sufrir alteraciones 

radicales, como sucedió con el surgimiento del desarrollo directo en muchos phyla, en 

los cuales las restricciones más básicas del desarrollo temprano fueron rotas 

(Richardson y Chipman, 2003). Hay, incluso, varios investigadores que opinan que las 

restricciones ontogenéticas tienen un papel fundamental en la evolución morfológica 

(Grantham, 2004). Así, Walsh (2003) considera que las restricciones ontogenéticas, 

operando a través de la acción de genes reguladores y de módulos ontogenéticos, 

promueve la estabilidad de fenotipos adaptativos y predispone a los sistemas 

ontogenéticos a generar novedades fenotípicas adaptativas. Las restricciones son, según 

este autor, las responsables de generar tanto estabilidad como mutabilidad, que son las 

condiciones necesarias para la evolución adaptativa.  

 

CONCLUSIONES 

 

Como ha sido mencionado en reiteradas ocasiones, la gran ausente en la Síntesis 

Moderna fue la embriología. Probablemente una de las causas de esta omisión fue la 

errónea percepción de que el mapeo genotipo-fenotipo es lineal (Walsh, 2003). A pesar 

de que una gran cantidad de evidencia empírica ha indicado claramente que esta 

presunción es errónea, como consecuencia de ella fueron generadas una serie de 

creencias que han obstaculizado la investigación sobre la evolución de los fenotipos. 

Una de esas creencias es que las restricciones ontogenéticas y la selección natural 

constituyen procesos estrictamente separados y antagónicos. En este esquema 

dicotómico, las restricciones ontogenéticas serían producto de las características 

internas de los organismos mientras que la segunda sería producto de factores externos a 

éstos. También de acuerdo con esta concepción, mientras que las restricciones 

obstaculizarían el cambio evolutivo, la selección lo provocaría (Sansom, 2008). Las 

dicotomías son útiles para interpretar y estructurar nuestras concepciones sobre 

determinados fenómenos. Sin embargo, el interpretarlas literalmente conduce a 

concepciones equivocadas. Tal es el caso de la dicotomía selección-restricciones 
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ontogenéticas. Así, se ha encontrado que las restricciones no son producto 

exclusivamente de las características internas de los organismos, sino que constituyen 

manifestaciones directas de selección, han sido moldeadas por ésta o podrían contribuir 

a la adaptación (Schwenk y Wagner, 2004). En cuanto al presunto antagonismo entre las 

restricciones y la selección, ha sido argumentado que éstas pueden ser indispensables 

para la evolución adaptativa al brindar a los organismos estabilidad y mutabilidad, que 

son las condiciones necesarias para dicha evolución (Walsh, 2003).  

 En el curso de este trabajo fue revisada literatura relacionada con la investigación 

sobre restricciones ontogenéticas. Gran parte de estas investigaciones fue efectuada con 

organismos modelo (Drosophila melanogaster o Arabidopsis thaliana) o con 

organismos en los cuales la investigación sobre restricciones es relativamente sencilla 

debido a las características de los mismos (i.e. insectos holometábolos). Hay que 

mencionar, también, la abundancia las investigaciones realizadas con vertebrados, 

particularmente anfibios y mamíferos.  

Sin embargo, la mayoría de las investigaciones previamente mencionadas utilizó 

sólo una o dos de las cuatro pruebas con las cuales es posible investigar las restricciones  

(i.e. predicción adaptativa, selección sobre un carácter, heredabilidad y evidencia 

comparada; Ridley, 1996). En todo caso, una verdadera comprensión de la evolución 

morfológica requiere una investigación conjunta en la que sean evaluadas la variación 

genética, los mecanismos ontogenéticos, la selección natural y el desempeño de los 

fenotipos conjuntamente (Brakefield, 2006). Desafortunadamente, esta clase de 

investigaciones es extremadamente difícil debido a la enorme cantidad de recursos 

teóricos, analíticos, experimentales y sistemáticos que demanda.  
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APÉNDICE 2. ARTÍCULO DE REVISIÓN 

 
OPTIMALIDAD Y MÉTODO COMPARATIVO 

 

RESUMEN 
Las hipótesis adaptativas pueden ser sometidas a prueba utilizando modelos de optimalidad, 

estudios de genética cuantitativa, el método comparativo y experimentos de selección. Este 
artículo está relacionado con la primera y la tercera de estas aproximaciones. El uso de modelos 
de optimalidad consiste en la comparación de las características de los organismos con las 
predichas por hipótesis de diseño óptimo, buscando la mejor solución posible a las más diversas 
características. Las virtudes de esta aproximación es que los modelos plantean explícitamente las 
restricciones y las suposiciones en las que están basados, por lo que la falta de correspondencia 
entre las predicciones del modelo y la realidad pueden ayudar a detectar los elementos 
incorrectos del modelo. Entre sus desventajas está que los resultados extraídos a partir de una 
especie no necesariamente son aplicables a otras. Esto puede ser resuelto usando el método 
comparativo, que consiste en la búsqueda de características comunes a varias especies y en el 
análisis de los ambientes en los que tales convergencias existen. Supone que el hallazgo de 
covariación entre los mismos caracteres en diversas especies sugiere adaptación, particularmente 
si los taxones estudiados están distantemente relacionados. Sus mayores cualidades son que 
permite demostrar la generalidad de presuntas adaptaciones y posibilita la inspección de áreas 
del morfoespacio que el análisis de especies individuales no permite alcanzar. Entre sus 
desventajas se encuentra el hecho de que está basado en la detección de correlaciones, pero éstas 
no necesariamente involucran causalidad. Por lo tanto, sin la acumulación de datos a niveles 
jerárquicamente inferiores, el método comparativo no puede revelar las causas de una cierta 
observación. Por consiguiente, dicho método debe ser complementado no sólo con modelos de 
optimalidad, sino también por estudios de genética de poblaciones y experimentos de selección 
natural. 

 
Introducción 

 

En la actualidad, las hipótesis adaptativas pueden ser sometidas a prueba utilizando 

alguno de los siguientes recursos teórico-metodológicos (Balász et al., 2009): 

    1) Diseño de modelos de ingeniería (en el caso de caracteres estructurales) o de 

modelos basados en supuestos económicos (en el caso de gran número de caracteres) en 

los que las características de los organismos son comparadas con aquellas predichas por 

las hipótesis de diseño óptimo (esto es, modelos de optimalidad). 

    2) Estudios de genética cuantitativa, los cuales investigan la evolución de 

caracteres cuantitativos correlacionados que están determinados genéticamente en buena 

medida (Steppan  et al., 2002)  
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    3) El método comparativo, basado en la predicción de que las comparaciones 

interespecíficas permiten detectar alteraciones en un cierto carácter adaptativo 

producidas por diferentes presiones de selección. 

     4) La realización de experimentos en los que el carácter o los caracteres de 

interés son manipulados experimentalmente y su(s) desempeño(s) es(son) evaluado(s). 

Desafortunadamente, los experimentos de evolución adaptativa no son posibles más que 

en microorganismos, tales como bacterias o levaduras, debido a la relativa sencillez 

fenotípica de los mismos, su facilidad para ser propagados y sus breves tiempos 

generacionales. En esta clase de experimentos, los microorganismos son cultivados por 

periodos de entre 500 y 1000 generaciones en ambientes relativamente constantes.  

Con la salvedad de las hipótesis sometidas a prueba con la cuarta de estas 

metodologías, una de las peculiaridades de las otras tres es que a menudo tienen que 

recurrir a la evaluación indirecta de la adecuación, puesto que ésta es extremadamente 

difícil de estimar en la mayoría de los organismos (Balász et al., 2009).  

Esta revisión tocará temas vinculados con la primera y la tercera de las 

metodologías previamente mencionadas. Aunque quizás resulte innecesario 

mencionarlo, hay que recordar que ambas metodologías intentan responder al ―por qué‖ 

de las características exhibidas por los organismos (esto es, a las causas finales de las 

mismas) y no a la pregunta ―¿cómo? (que es aquella que aborda las causas próximas o 

mecanísticas de tales características) (Barnes y Partdridge, 2003). Por tal razón, ninguno 

de estos métodos hace referencia explícita a los posibles determinantes genéticos de los 

caracteres que estudian, lo que ha llevado a algunos investigadores a criticarlos (Bull y 

Wang, 2010). 

 Esta revisión está dividida en cuatro secciones. La primera de ellas aborda los 

modelos de optimalidad, estando subdivida a su vez en cuatro apartados. En el primero 

se mencionan los supuestos en los que se basan estos modelos y la estructura de los 

mismos, en el segundo se mencionan de manera breve algunos de los incontables 

modelos de optimalidad que han sido planteados y se desarrollan de manera más amplia 

dos que no han sido sometidos a prueba con evidencia empírica. En el tercer apartado, se 

mencionan brevemente algunas predicciones exitosas hechas por los modelos de 

optimalidad. 

 La segunda sección está dedicada al método comparativo, habiéndose subdivido a 

su vez en cuatro apartados. El primero de ellos examina brevemente los fundamentos y 

los supuestos que subyacen al método comparativo, además de subrayar las diferencias 
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entre éste y las pruebas de hipótesis adaptativas haciendo uso de los modelos de 

optimalidad. El segundo menciona brevemente los requerimientos, la estructura y los 

tipos de método comparativo, así como los métodos de reconstrucción filogenética que 

constituyen un requisito indispensable para éstos. El tercer apartado menciona por qué es 

necesaria la utilización de estos métodos para realizar inferencias adaptativas y 

menciona algunos ejemplos de lo que puede ocurrir  cuando no son tomadas en cuenta 

de manera implícita las relaciones filogenéticas entre las especies. Finalmente, en el 

cuarto apartado son mencionados algunos ejemplos en los que el método comparativo ha 

sido utilizado exitosamente para someter a prueba modelos de optimalidad.  

En la tercera sección son mencionados los aportes que puede hacer el método 

comparativo a la anatomía ecológica del tallo, que es un área de la biología que a pesar 

de su prolongada historia y el gran número de datos que ha generado, ha empleado en 

muy contadas ocasiones los nuevos desarrollos del método comparativo e, incluso, ha 

ignorado el efecto que podrían tener las relaciones filogenéticas sobre las hipótesis 

adaptativas que han sido hechas en este campo (Rosell et al., 2007). 

En la última sección de este artículo se mencionan los aspectos en los que el 

sometimiento a prueba de hipótesis adaptativas por medio de modelos de optimalidad y 

por medio del método comparativo pueden ser complementarios y brindar una 

comprensión más completa de la relevancia adaptativa de ciertos caracteres o conjuntos 

de caracteres.   

 

1. Modelos de optimalidad 

 
     1.1 Estructura y supuestos de los modelos de optimalidad 

 

La teoría de la optimización, en la cual están basados los modelos de optimalidad, es 

una rama de las matemáticas que fue desarrollada fundamentalmente por personas 

vinculadas con la economía. Esta teoría busca la mejor solución posible a problemas de 

diversa índole, que en biología pueden ser desde la mejor estrategia para la inversión 

reproductiva en un ave hasta el mejor diseño para una viga o un hueso (Alexander, 

2001).  

El principal supuesto de los modelos de optimalidad es que la selección natural 

maximiza la adecuación, de manera que si los modelos planteados son correctos, deben 
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ser capaces de predecir la estrategia observada en la naturaleza, que es aquella que 

conduce a una mayor adecuación de los individuos, el genotipo o el grupo (Holland 

Jones, 2011).  

Un modelo de optimalidad requiere una función objetivo o un criterio de 

optimalidad (una característica presumiblemente vinculada a la adecuación) que debe ser 

maximizado, un conjunto de restricciones que define lo que es biológicamente factible, y 

un conjunto de estrategias que conducen a tácticas o a fenotipos alternativos. Otra de las 

suposiciones centrales de todos estos modelos es que existen relaciones negativas o 

trade-offs entre los componentes de la adecuación (Ho et al., 2004), o entre los 

caracteres que los sustituyen en los modelos, debido a que la energía a la que pueden 

recurrir los organismos es limitada (Holland Jones, 2011). Lo anterior restringe 

considerablemente el conjunto de posibles combinaciones de caracteres (Ho et al., 2004) 

y, adicionalmente, provoca que la adopción de una u otra táctica alternativa por parte de 

los organismos produzca soluciones diferentes al problema de garantizar la persistencia 

evolutiva (Holland Jones, 2011).  

Es importante mencionar que cualquiera de los criterios de optimización capaces de 

maximizar la adecuación darwiniana en un caso particular podría no tener el mismo 

efecto en otras circunstancias (Harvey y Pagel, 1991). Por consiguiente, los modelos de 

optimalidad no sólo especifican los criterios de optimización y los conjuntos de 

estrategias alternativas, así como los beneficios de cada una de ellas, sino también las 

condiciones en las cuales una u otra estrategia sería la óptima (Ho et al., 2004; Pearcy y 

Valladares, 1999). 

Como se mencionó, el atributo que idealmente es maximizado en los modelos de 

optimización es la adecuación individual (definida por Parker y Maynard-Smith -1990- 

como el número de descendientes producidos durante toda su vida por un individuo que 

siguió una estrategia dada). Sin embargo, esta variable es difícil de medir, de manera que 

en su lugar son utilizadas otras que se piensa que están fuertemente asociadas con ella. 

Así, la asimilación de carbono o la tasa de ganancia de energía durante el forrajeo son 

utilizadas como sustitutos de la adecuación por los fisiólogos y los ecólogos, 

respectivamente (Fansworth y Niklas, 1995). En el siguiente apartado serán 

mencionados otros atributos empleados como sustitutos de la adecuación.   

Los modelos de optimalidad pueden ser generales (como sucede a menudo cuando 

se hacen las primeras aproximaciones) o específicos, en cuyo caso sus autores deben 

contar con un conocimiento mecanístico muy profundo del sistema que se está 
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sometiendo a prueba (Harvey y Pagel, 1991). Los modelos generales involucran pocas 

suposiciones y sólo son capaces de hacer predicciones cualitativas o de mostrar 

tendencias generales de algún tipo (aunque la existencia de varias predicciones 

independientes cualitativamente correctas es considerada una prueba sólida de la 

corrección del modelo –Haufe, 2008), mientras que los segundos son construidos en 

torno a un caso particular y pueden dar predicciones cuantitativamente correctas. Sin 

embargo, hay autores que consideran, no sin razón, que los modelos específicos ganan 

precisión a costa de sacrificar la generalidad de sus hallazgos (Houston, 2011), como se 

verá en el siguiente apartado. 

La principal virtud de la teoría de la optimalidad no radica en que las predicciones 

emanadas de sus modelos sean correctas. De hecho, en muchos casos tales predicciones 

no lo son. Así, por ejemplo, una suposición frecuente de algunos modelos de selección 

de hospederos por parte de insectos fitófagos era que las hembras adultas podían evaluar 

a los hospederos en función de la adecuación que conferían a sus descendientes, 

predicción que rara vez fue ratificada por las pruebas empíricas. Casos como el anterior 

permiten examinar de manera detallada el realismo de las suposiciones del modelo 

(Mayhew, 1997), lo que conduce a la que sin duda es una de las grandes virtudes de los 

modelos de optimalidad. Tal virtud es que dichos modelos plantean explícitamente tanto 

las restricciones como las suposiciones en las que están basados (Harvey y Pagel, 1991; 

Mayhew, 2001), de manera que cuando son comparados con las observaciones hechas en 

la naturaleza o en experimentos (Pearcy y Valladares, 1999) y es encontrado que su 

ajuste con dichas observaciones es pobre, puede ser hecho un examen detallado de los 

supuestos que fundamentan el modelo, los cuales pueden ser reevaluados y se puede 

detectar cuáles son los elementos incorrectos (Mayhew, 2001; Hedenström, 2008). 

En este sentido, hay que destacar que el objetivo de los modelos de optimalidad no 

es probar que el proceso evolutivo conduce a incrementos en la adecuación, sino evaluar 

el conocimiento que tenemos de ese proceso. Así, si las predicciones de un modelo 

indican que cierta conducta o combinación de caracteres debe presentarse en ciertas 

circunstancias y esta predicción no es apoyada por las observaciones, es muy posible que 

los elementos y las interacciones que constituyen el fenómeno modelado no estén siendo 

correctamente comprendidos (Alexander, 2001).  

La optimización no es, pues, un sustituto de investigaciones detalladas (Berninger y 

Hari, 1993), pero sí pretende ser un medio para construir hipótesis de las circunstancias 

en las que se generará una estrategia evolutivamente estable (o ESS, por sus siglas en 
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inglés), que es aquella que, de ser adoptada por  todos los  miembros  de una población, 

no podrá ser sustituida por ninguna otra estrategia bajo la influencia de la selección 

natural (Alerstam y Hedenström, 1998). 

Para finalizar, hay que mencionar que una de las mayores dificultades enfrentadas 

para someter a prueba las hipótesis de optimalidad consiste en la relativa escasez de las 

observaciones requeridas para hacerlo (Fansworth y Niklas, 1995). 

 

    1.2 Algunos ejemplos de modelos de optimalidad 

 

Los  modelos de optimalidad han tenido un gran impacto en muchas disciplinas  de 

la biología y han sido formulados para áreas tan disímbolas como la relación entre 

ciertos caracteres vegetales y la disminución del ataque de patógenos o de la herbivoría, 

para algunas conductas de evasión de depredadores en ciertas especies de animales 

(Maurer y Sih, 1998), para las características del sistema inmunológico de los mamíferos 

(Graham, 2001), para la migración en las aves y en los murciélagos (Alerstam y 

Hedenström, 1998; Hedenström, 2008; Hedenström, 2009), para el forrajeo tanto en 

animales (Aigner, 2001) como en plantas (Fansworth y Niklas, 1995; Magnani et al., 

2000), para el vuelo de los insectos (Berman y Wang, 2007), para las rutas metabólicas 

en las bacterias (Balász et al., 2009) y, por supuesto, para numerosos caracteres 

relacionados con la historia de vida (como el tamaño de las crías o la edad y el tamaño a 

los cuales se alcanza la madurez sexual) (Maurer y Sih, 1998). 

A continuación se describen, de manera sintética, tres de estos modelos de 

optimalidad a fin de ilustrar de manera somera la estructura y las predicciones as las que 

arriban dichos modelos. Los dos primeros están relacionados con la adquisición de 

recursos abióticos por parte de las plantas y uno de ellos con la polinzación de las 

mismas. Sólo uno de ellos fue sometido a prueba con evidencia empírica. 

 

          1.2.1 Modelo de optimalidad relacionado con la adquisición de CO2  

 

Anten (2002) formuló un modelo cuyo criterio de optimización fue la ganancia de 

carbono diaria por unidad de nitrógeno en una comunidad vegetal. Demostró 

matemáticamente que, para una cantidad dada de nitrógeno en el dosel de dicha 

comunidad, existe un índice de área foliar (i.e. área foliar por unidad de superficie) por 

encima del cual ninguna planta podrá incrementar su tasa fotosintética aun cuando 
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incremente su área foliar. Este modelo, en el cual la respuesta de los individuos depende 

de lo que sea hecho por sus competidores, es un ejemplo de la llamada ―optimización 

competitiva‖ u ―optimización dependiente de la frecuencia‖ (Parker y Maynard-Smith, 

1990) 

          1.2.2 Modelo de optimalidad relacionado con la interacción entre plantas 

y polinizadores 

La increíble variación en la forma de las flores ha dado lugar a la formulación de un 

gran número de modelos de optimalidad y ha sido atribuida a las relaciones de 

coevolución entre las plantas y sus polinizadores. A partir de la década de los setentas 

del siglo XX fueron formuladas tres ideas generales sobre la evolución morfo-funcional 

de las flores. De acuerdo con la primera de ellas, llamada ―principio del polinizador más 

efectivo‖, las plantas deben desarrollar especializaciones cuyo objetivo sean sus 

polinizadores más efectivos, mientras que de acuerdo con la tercera una gran diferencia 

en la efectividad de los diferentes polinizadores es un prerrequisito para que las plantas 

desarrollen especializaciones que atraigan preferentemente a los polinizadores más 

eficientes. Aigner (2001) planteó un modelo de optimalidad, basado a su vez en modelos 

básicos de selección fenotípica, de acuerdo con el cual las plantas sólo desarrollarán una 

mayor especialización que les permita atraer a los polinizadores más eficientes cuando la 

ganancia marginal en la adecuación exceda la pérdida marginal en la adecuación 

provocada por la disminución en la adaptación a todos los demás polinizadores. 

 

    1.3 Predicciones exitosas hechas por los modelos de optimalidad 

 

El estudio de la adaptación por medio de modelos de optimalidad ha tenido algunos 

éxitos notables. Tal es el caso de la explicación sobre las desviaciones en la proporción 

de uno y otro sexo en la progenie de ciertas especies (Bull y Wang, 2010; Mayhew, 

2001), de la conducta altruista y de ciertos hábitos de forrajeo, en los que ha habido una 

impresionante correspondencia entre la teoría y los datos  (Mayhew, 2001). Sin 

embrago, el respaldo a la teoría de asignación sexual será mencionado en la sección 

correspondiente al método comparativo puesto que en él se utilizaron análisis 

interespecíficos. 

Existen otros ejemplos de éxitos menos espectaculares en los que los modelos de 

optimalidad han sido sometidos a prueba y han contado con el respaldo de observaciones 
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empíricas efectuadas en una sola especie. A continuación se mencionan brevemente tres 

de ellos.  

          1.3.1 Modelo de optimalidad relacionado con la adquisición de fósforo y 

agua 

 

Ho et al. (2004) presentaron un modelo de crecimiento de las raíces de frijol en 

condiciones de disponibilidades uniformes de agua y de fósforo en el perfil edáfico, de 

disponibilidad uniforme de agua en dicho perfil pero disponibilidad superficial de 

fósforo, de disponibilidad profunda del agua y disponibilidad uniforme de fósforo y, 

finalmente, de disponibilidad profunda de agua y disponibilidad superficial de fósforo. 

Estos autores predijeron que la conducta óptima de una planta debe ser colocar sus raíces 

por debajo del recurso ubicado más superficialmente hasta que el beneficio marginal de 

hacerlo sea exactamente igual al costo marginal. 

 

          1.3.2 Modelo de optimalidad sobre el tamaño de la progenie 

 

La teoría predice que las madres deben producir descendientes de un tamaño tal que 

maximice la adecuación de sus madres. Dado que éstas tienen una cantidad limitada de 

recursos disponibles para la reproducción, ellas pueden tener muchas crías de talla 

pequeña o menos crías de tallas más grandes. La primera solución será adoptada por las 

madres si la relación entre la sobrevivencia y el tamaño de las crías es débil y, a la 

inversa, si tal relación es muy intensa, las madres producirán pocas crías de mayor 

tamaño.   

Observaciones empíricas han mostrado, por otro lado, que las madres tienden a 

producir crías de mayor tamaño a temperaturas más bajas. En congruencia con las 

predicciones mencionadas en el párrafo anterior y con las observaciones empíricas 

mencionadas en éste, Bownds et al. (2010) encontraron que el tamaño de las crías está 

relacionado con la adecuación de las hembras del pez cebra (Danio rerio) y que dichas 

crías exhiben el mayor tamaño a las temperaturas más bajas, aunque exhibieron el 

tamaño intermedio en las temperaturas más altas. Lo anterior parece apoyar, en buena 

medida, las predicciones del modelo de optimalidad. 

 

2. El método comparativo 
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    2.1 Fundamentos y supuestos del método comparativo. Diferencias entre éste 

y los modelos de optimalidad. 

 

El  método comparativo se ubica en la interfase entre las dos tradiciones clásicas de 

la biología comparada, que son la reconstrucción de árboles filogenéticos y el estudio de 

la adaptación (Harvey y Pagel, 1991). 

En términos laxos, puede decirse que el método comparativo es, simple y 

llanamente, la búsqueda interespecífica de características o conjuntos de características 

comunes a más de un taxa (esto es, la búsqueda de convergencias), así como el análisis 

de los ambientes en los que tales convergencias presuntamente existieron o en los que 

tales convergencias existen en la actualidad. 

Si se enfoca en la observación de conjuntos de especies actuales, el método 

comparativo busca, entonces, respuestas fenotípicas similares a condiciones ambientales 

semejantes, asumiendo que la asociación entre los caracteres y el ambiente puede ser 

considerada evidencia de adaptación (Harvey y Pagel, 1991). Para numerosos autores 

vinculados con la Sistemática (e.g. Ackerly, 1999), la ocurrencia independiente del 

mismo carácter o conjunto de caracteres en condiciones ambientales similares brinda 

una de las evidencias más fuertes de la acción de la selección natural. Como ejemplos 

canónicos de este tipo de inferencia se tienen la evolución reiterada de la fotosíntesis C4 

en varios linajes que habitan en ambientes calientes y/o con altas concentraciones de 

CO2 o el surgimiento múltiple de la carnivoría en las plantas (Ackerly, 1999). Más aún, 

varios científicos consideran que el solo hecho de encontrar una covariación semejante 

entre los mismos caracteres en diversas especies constituye una fuente fundamental de 

inferencias de adaptación, particularmente si se trata de taxa distantemente relacionados, 

puesto que en estos casos no puede ser invocada la existencia de restricciones 

ontogenéticas compartidas que hayan sido heredadas de un ancestro común como origen 

de la semejanza en sus respuestas fenotípicas (Ackerly, 1999; Olson et al., 2009). Quizás 

una de las covariaciones entre caracteres más generalizada y más sugerente sea la 

relación positiva entre la longitud del cuerpo o el tamaño corporal y el tiempo 

generacional (Bonner, 2006). Otros casos igualmente sugerentes serán mencionados en 

el apartado 2.4.   
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Sin embargo, a pesar de que los científicos dedicados al estudio de las 

convergencias consideran que éstas constituyen pruebas más contundentes de adaptación 

entre más lejanamente relacionadas estén las especies que las exhiben, investigaciones 

realizadas en especies del mismo género a menudo han demostrado que aún en el caso 

de taxones tan cercanamente relacionados, las similitudes funcionales y fisiológicas han 

surgido independientemente (Ackerly, 1999). En todo caso, no debe olvidarse que la 

fuerza de cualquier inferencia de convergencia adaptativa se incrementa si la aparición 

de caracteres similares ocurre en condiciones ambientales semejantes (Ackerly, 1999) 

A partir de lo mencionado en los párrafos anteriores, es claro que una de las 

diferencias esenciales entre los modelos de optimalidad y el método comparativo es el 

nivel de análisis en el que tradicionalmente trabaja cada uno de ellos. Así, mientras que 

gran parte de los modelos de optimalidad se ha concentrado en investigar a nivel 

poblacional o intraespecífico si un cierto carácter o conjunto de caracteres está 

optimizado para desempeñar una cierta función, el principal estímulo de las 

investigaciones comparadas ha sido el hallazgo de sorprendentes regularidades en la  

relación entre caracteres a nivel interespecífico, lo cual ha sugerido nuevas ideas sobre la 

relevancia adaptativa de tales regularidades (Harvey y Pagel, 1991) y ha conducido a 

evaluar si un cierto carácter o conjunto de caracteres está asociado de manera predecible 

con una cierta función (Hansen, 1997) o con ciertas características medioambientales. 

En cuanto al tipo de caracteres empleados en los estudios comparativos, éstos pueden ser 

aquellos usados por los genetistas de poblaciones o los empelados en los modelos de 

optimalidad (Harvey y Pagel, 1991). 

Tradicionalmente, el método comparativo fue considerado mucho menos riguroso 

que la investigación sobre adaptaciones basada en modelos de optimalidad. Sin 

embargo, a partir de finales de la década de los setentas del siglo XX, hubo drásticas 

mejorías en las metodologías empleadas en investigaciones comparativas. Tales 

metodologías serán mencionadas brevemente en el siguiente apartado. 

 

    2.2 Requerimientos, estructura y tipos de método comparativo  

 

Como se mencionó en el apartado anterior, las investigaciones comparadas no 

necesariamente tienen que ser efectuadas utilizando especies cercanamente 

emparentadas. Sin embargo, un requisito más que deseable para realizar cualquier 

análisis comparativo es tener una hipótesis relativamente robusta de las relaciones de 
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parentesco entre las especies que van a ser comparadas. Las hipótesis filogenéticas 

simplemente nos dicen qué pares de especies comparten ancestros comunes más 

recientes (Harvey y Pagel, 1991), lo que constituye un primer paso para la inferencia de 

la evolución de caracteres convergentes. 

En la actualidad, las hipótesis filogenéticas son construidas utilizando el método de 

parsimonia, el método de máxima verosimilitud o la estadística bayesiana. El método de 

parsimonia está basado en el principio de la navaja de Occam, según el cual las hipótesis 

más probables son aquellas que hacen el menor número de nuevas suposiciones. Cuando 

este principio se traslada al marco de las reconstrucciones filogenéticas, implica 

favorecer aquella hipótesis que sea sustentada por el menor número de cambios 

evolutivos (Morrone, 2000). En el método de máxima verosimilitud, la hipótesis 

filogenética escogida es aquella que maximiza la probabilidad de los datos dadas las 

relaciones de parentesco propuestas en la hipótesis y el modelo de sustitución molecular 

más plausible; el término verosimilitud es utilizado para enfatizar el hecho de que la 

hipótesis filogenética, y no los datos, constituye la variable. Finalmente, cuando se 

utilizan análisis bayesianos es escogida aquella hipótesis que exhibe la mayor 

probabilidad dados los datos y su propia probabilidad anterior o prior  (esto es, la 

probabilidad que le asignan los científicos a dicha hipótesis antes de ver los datos) 

(Holder y Lewis, 2003)  

Todos los análisis comparativos dependen críticamente de las hipótesis filogenéticas 

que son generadas, por lo que es particularmente importante seleccionar de manera 

cuidadosa la hipótesis filogenética en la cual estarán basados los análisis comparativos 

subsecuentes (Harvey y Pagel, 1991). Por consiguiente, normalmente es empleada 

aquella filogenia que haya sido obtenida por dos o más de los métodos de reconstrucción 

filogenética mencionados en el párrafo anterior, pues se asume que dado que éstos se 

basan en supuestos diferentes, la filogenia en la que convergen está sólidamente 

respaldada por los datos biológicos. 

Una vez que se cuenta con la filogenia, es posible evaluar el grado de influencia que 

tienen las relaciones de parentesco entre las especies sobre los valores de los caracteres 

exhibidos  por las mismas. Para ello existen varios procedimientos, pero dos de los más 

utilizados son el método de contrastes independientes de Felsenstein (Ackerly, 1999) o 

la aproximación de mínimos cuadrados generalizados filogenéticos, de Martins y 

Hansen (Olson y Rosell, 2006), que permite estimar la disminución experimentada por la 

similitud entre caracteres dada la distancia filogenética de las especies que los exhiben.  



 

114 
 

Una vez contándose con una hipótesis filogenética, la adaptación puede ser inferida 

empleando estudios direccionales (que son aquellos que comparan los caracteres de los 

ancestros con los de sus descendientes) o métodos no direccionales (en los que son 

comparados los estados de carácter entre especies sin considerar explícitamente los 

estados de carácter exhibidos por los ancestros de las mismas) (Harvey y Pagel, 1991). 

Para realizar investigaciones direccionales es indispensable especificar los estados 

de carácter que presumiblemente exhibieron los ancestros hipotéticos situados en cada 

nodo de la hipótesis filogenética. Si nodos consecutivos de dicha hipótesis comparten el 

mismo estado de carácter, se asume que no ocurrió ningún cambio en dicho carácter a lo 

largo de la línea que vincula a los nodos. De manera contraria, si nodos consecutivos 

tienen diferentes estados de carácter, se concluye que un cambio evolutivo ocurrió a lo 

largo de esa rama (Harvey y Pagel, 1991). En lo referente a los métodos de 

reconstrucción de estados ancestrales, uno de los más comúnmente utilizados es el 

método de máxima verosimilitud de Felsenstein, puesto que éste estima la probabilidad 

de cada uno de los posibles estados de carácter en cada uno de los nodos (Olson, 2007). 

Los métodos direccionales permiten evaluar si un cierto carácter que confiere una 

ventaja adaptativa para los organismos en la actualidad es una adaptación (esto es, si su 

fijación dentro de las poblaciones fue producto de la selección natural porque en las 

condiciones en las que surgió incrementaba la adecuación de sus portadores) o si se trata 

de una exaptación (es decir, una característica que en la actualidad incrementa la 

adecuación de los individuos, pero que no lo hacía en el momento de su surgimiento) 

(Gould y Vrba, 1982). Sin embargo, para ser capaz de discriminar entre una opción o la 

otra es necesaria la reconstrucción precisa del régimen selectivo en el que vivieron las 

especies ancestrales hipotéticas, lo cual constituye una tarea llena de dificultades 

(Hansen, 1997).  

Aunque muy frecuentemente se asocia al método comparativo fundamentalmente 

con los análisis direccionales, existe un gran número de investigaciones comparativas 

que son llevadas a cabo con especies actuales que ni siquiera tienen que estar 

cercanamente emparentadas (e.g. Hedenström, 2008; Berman y Wang, 2007; 

Hedenström, 2008; Milo, 2009; Olson et al., 2009). Las cualidades de esta clase de 

análisis serán mencionadas en el próximo apartado, aunque algunas de las 

investigaciones citadas tengan el defecto de no haber considerado de manera explícita 

las relaciones filogenéticas (e.g. Hedenström, 2008; Berman y Wang, 2007; Milo, 2009) 
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2.3 ¿Por qué es necesaria la utilización del método comparativo? 

 

La utilidad de las hipótesis filogenéticas es evidente en el caso de los estudios 

comparativos direccionales, pero no resulta tan obvia en el caso de aquellas 

investigaciones comparativas no direccionales. Lo que las hipótesis filogenéticas 

robustas permiten distinguir son orígenes evolutivos independientes de los caracteres de 

casos en los que éstos son atribuibles a la semejanza entre especies debido a su cercana 

relación filogenética (Harvey y Pagel, 1991). Dadas las relaciones de parentesco entre 

las especies (una de cuyas consecuencias es que las más cercanamente emparentadas 

tienden a parecerse más entre sí que a otras especies más distantemente relacionadas), 

éstas pueden no representar conjuntos de datos estadísticamente independientes, que son 

aquellos para los cuales la estadística convencional fue desarrollada. Consecuentemente, 

si uno empleara métodos estadísticos convencionales (paramétricos o no paramétricos), 

para analizar datos sin tomar en cuenta las relaciones filogenéticas entre las especies, los 

grados de libertad serían sobreestimados y los niveles de significancia comúnmente 

utilizados en los análisis estadísticos no serían dignos de confianza. A menos que las 

especies comparadas hayan divergido del mismo ancestro común más o menos 

simultáneamente, los fenotipos de las mismas probablemente no son estadísticamente 

independientes (Garland et al., 1993), particularmente en el caso de las especies 

estrechamente relacionadas, puesto que una vez que la especiación ha ocurrido, tiene que 

transcurrir un cierto tiempo para que las nuevas especies diverjan morfológicamente, ya 

sea por deriva génica o en respuesta a la selección natural (Harvey y Pagel, 1991). Una 

de las consecuencias de la sobreestimación de los grados de libertad es el incremento en 

la probabilidad de cometer errores de Tipo I (esto es, de rechazar hipótesis nulas cuando 

éstas son verdaderas), un menor poder para detectar relaciones significativas y 

estimaciones ineficientes de los parámetros evolutivos (Garland et al., 1993). 

Esto fue ejemplificado por Garland et al. (1993), quienes realizaron un análisis 

estadístico para comparar las dimensiones de los ámbitos hogareños de 19 especies de 

carnívoros y 30 especies de ungulados. La teoría ecológica tradicional predice que los 

carnívoros deben tener ámbitos hogareños mucho más extensos que los de los herbívoros 

de tamaños comparables. Sorprendentemente, cuando estos autores emplearon métodos 

estadísticos filogenéticos encontraron que los carnívoros no tenían ámbitos hogareños 

significativamente más extensos que los de los herbívoros de tamaños comparables. Sin 

embargo, cuando estos autores no contemplaron en el análisis estadístico el hecho de que 
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las especies de carnívoros y las de ungulados no constituyen datos independientes, sino 

dos conjuntos de datos cuyos componentes están correlacionados por razones 

genealógicas, llegaron a la conclusión predicha por la teoría ecológica.  

Otro caso que ejemplifica que el ignorar las relaciones filogenéticas entre las 

especies conduce a un incremento en la probabilidad de cometer un error de Tipo I es 

mencionado por Ackerly (1999), quien reanalizó junto con Reich una base de datos 

previamente analizada sin tener en consideración la información filogenética. Dicha base 

contenía datos sobre la longevidad de las hojas y el tamaño de las mismas en 100 

especies de plantas con semilla (i.e. gimnospermas y angiospermas). Cuando dicha base 

fue analizada nuevamente utilizando contrastes independientes, fue encontrado que no 

existía una correlación significativa entre estas dos características ni dentro de las 

angiospermas ni dentro de las gimnospermas. 

Lo mencionado en los párrafos precedentes alude a las consecuencias estadísticas 

derivadas de no tomar en consideración las relaciones filogenéticas entre las especies. 

Sin embargo, esta es sólo una de las razones por las cuales es deseable la utilización del 

método comparativo. Si por un momento se considera que el método comparativo 

consiste, simplemente, en la realización de comparaciones interespecíficas (tal como fue 

mencionado en el apartado 2.1) con la debida corrección estadística, será posible arrojar 

luz sobre las ventajas que presenta, las cuales serán mencionadas a continuación. 

La primera de ellas es que permite separar los efectos que tienen sobre las variables 

fenotípicas de interés variables confusoras distintas de aquellas en las que el  

investigador está interesado. Aunque la vulnerabilidad del método comparativo a las 

variables confusoras es una de las mayores críticas que varios autores han hecho al 

mismo, parece que éste no es más vulnerable al efecto de tales variables que otros 

métodos para abordar la adaptación. Por el contrario, podría argumentarse que el método 

comparativo permite reconocer el efecto de las variables confusoras al estudiar la 

relación entre las mismas variables fenotípicas en un gran número de especies, por lo 

que los factores aleatorios sobre los cuales los investigadores carecen de control serían 

ponderados de manera que su efecto fuera casi nulo (Hansen, 1997). 

La segunda ventaja que tiene el método comparativo es que permite identificar las 

diferentes soluciones ―óptimas‖ o ―más adecuadas‖ con las que distintas especies 

reaccionan a diferentes condiciones ambientales. En vista de que estas soluciones 

pueden variar incluso dentro de la misma especie en respuesta a diferencias en la 

disponibilidad de ciertos recursos (Barnes y Partridge, 2003), no hay ninguna razón para 
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suponer que las mismas soluciones ―óptimas‖ o ―más adecuadas‖ sean exhibidas por 

diferentes especies ni siquiera en ambientes relativamente semejantes. Adicionalmente, 

hay que recordar que la selección natural no sólo modifica el carácter o la conducta que 

está siendo analizada, sino el conjunto completo de caracteres que influyen sobre la 

adecuación (Alexander, 2001), de manera que la optimización de las variables bajo 

análisis podría tener efectos muy divergentes sobre el resto de los caracteres en función 

de la especie que se esté estudiando. Las diferentes respuestas fenotípicas acarreadas por 

la optimización de ciertas variables en diferentes especies sólo pueden ser evaluadas 

adecuadamente usando el método comparativo. 

Finalmente, y teniendo en consideración que la mayoría de las especies ocupa una 

porción reducida del espacio disponible de ambientes y una porción reducida también 

del morfoespacio real, hay que destacar que la utilización de comparaciones 

interespecíficas permite examinar una variedad comparativamente mayor de caracteres 

ecofisiológicos, de distintas historias de vida y de distintas condiciones ambientales y 

climáticas de las que podrían ser examinadas si utilizáramos comparaciones limitadas a 

una sola especie. Si el análisis simultáneo de las diferencias entre las especies, que 

revela patrones de divergencia evolutiva, es complementado con análisis detallados a 

nivel poblacional o intraespecífico, podría incluso ser posible determinar si los 

mecanismos funcionales observados a nivel poblacional e individual son reproducidos 

por divergencias evolutivas bajo condiciones ecológicas contrastantes (Ackerly, 1999). 

 

    2.4 Algunos ejemplos de corroboración de inferencias adaptativas usando el 

método comparativo 

 

En este apartado se describirán brevemente algunas inferencias adaptativas para 

cuya corroboración resultó esencial la utilización de datos provenientes de diferentes 

especies. Sólo dos de las investigaciones (i.e. Roper et al. 2008 y Olson et al. 2009) 

consideraron de manera explícita las relaciones filogenéticas de las especies 

comparadas, a pesar de lo cual todas ellas produjeron resultados relevantes que deberían 

ser reevaluados considerando las relaciones filogenéticas de los taxa implicados. Sin 

embargo, posiblemente en dos de ellas (i.e. Hedenström 2008 y Milo 2009) la 

reevaluación de los datos no modificaría radicalmente las conclusiones generales de los 

autores. Las especies utilizadas por Milo (2009) y, aunque más cercanamente 

emparentadas, también por Hedenström (2008), parecen lo suficientemente distantes 
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filogenética y fenotípicamente como para que la consideración expresa de sus relaciones 

filogenéticas modifique las conclusiones generales  obtenidas por estos autores (aunque 

quizás sí alteraría de manera significativa los resultados particulares obtenidos por 

Hedenström).  

          2.4.1 Inferencia adaptativa relacionada con caracteres  de las historias de 

vida  

La edad a la que ocurre el primer evento reproductivo es uno de los caracteres 

fundamentales de todas las historias de vida que han sido planteadas utilizando análisis 

de optimalidad. Con la ayuda de esta aproximación han sido generados tres modelos 

básicos. El primero considera la existencia de dos disyuntivas: una relación positiva 

entre la edad en la que se alcanza la madurez y la sobrevivencia de la progenie y otra 

relación positiva entre la edad en la que se alcanza la madurez y la fecundidad. El 

segundo modelo se concentra en las relaciones existentes entre la edad a la que ocurre el 

primer evento reproductivo, el crecimiento y la fecundidad. En el tercer modelo fueron 

conjuntadas todas las consideraciones planteadas en los dos anteriores. De acuerdo con 

este modelo sintético, debería observarse una correlación positiva entre la edad a la que 

ocurre el primer evento reproductivo y la  sobrevivencia del adulto. Cuando esta 

predicción fue sometida a prueba, se encontró que era correcta en numerosos grupos 

vertebrados sin que importara el tamaño corporal de los mismos (Ferrière y Clobert, 

1992).  

          2.4.2 Inferencia adaptativa relacionada la estrategia óptima de migración 

en aves 

Hedenström (2008) realizó una revisión de varios modelos de optimización de la 

migración en las aves. Estos modelos consideraban como criterios de optimización la 

minimización del tiempo de migración, el incremento en la velocidad de la misma, la 

disminución en la energía requerida para llevarla a cabo, la disminución del riesgo de 

mortalidad o la disminución del riesgo de depredación. Paralelamente, este autor revisó 

datos empíricos provenientes de 13 especies de aves, habiendo encontrado que el criterio 

de optimización más relevante en todas ellas parecía ser la minimización del tiempo de 

migración. Como se mencionó previamente, Hedenström no consideró de manera 

explícita las relaciones filogenéticas entre las especies estudiadas, pero éstas exhiben una 

distancia filogenética tal y características tan divergentes (pues tomó en consideración 

datos procedentes de aves marinas, de aves rapaces y de otras aves terrestres con hábitos 

alimenticios y patrones de vuelo muy distintos), que resulta probable que la disminución 
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de la duración de la migración sea, de hecho, una característica de relevancia adaptativa 

en todos estos grupos y no un artefacto estadístico.  

 

          2.4.3 Inferencia adaptativa sobre la proporción de sexos en las avispas de 

los higos 

Herre et al. (en Haufe, 2008) investigaron las modificaciones en la proporción de 

sexos provocadas por diferentes factores selectivos en 15 especies de avispas de los 

higos. Posteriormente, compararon las proporciones observadas con aquellas predichas 

por la teoría de competencia intraespecífica local (LMC por sus siglas en inglés). De 

acuerdo con dicha teoría, debía ser observado que la disminución en el número de 

hembras ovipositoras por fruto estaba asociada con un incremento en la proporción de 

hembras en la progenie. Adicionalmente, para un número dado de hembras ovipositoras, 

una mayor endogamia estaría asociada con un incremento en la proporción de hembras 

en la progenie. Los resultados encontrados por estos autores fueron que existía una 

coincidencia cualitativa y, en algunos casos, cuantitativa, entre las predicciones teóricas 

y la respuesta observada en la proporción de sexos en la progenie (Haufe, 2008). 

 

          2.4.4 Inferencia adaptativa relacionada con caracteres funcionales en las 

plantas 

A pesar de la gran variación fenotípica exhibida por los árboles en lo referente al 

tamaño de las hojas y a los patrones de ramificación, el análisis de la covariación de 

estas características en un gran número de especies ha hecho emerger un patrón 

conocido como las Reglas de Corner, que fue uno de los primeros patrones globales 

ampliamente documentados en plantas (Olson et al., 2009). La primera de estas reglas 

explica que los individuos con hojas grandes presentan ramas gruesas, mientras que los 

individuos con hojas pequeñas exhiben ramas delgadas.  La segunda regla explica que 

los árboles con ramas gruesas se ramifican escasamente, mientras que los árboles con 

ramas delgadas se ramifican intrincadamente (Westoby y Wright, 2003).  

Olson et al. (2009) midieron la relación entre el área de la copa de los árboles y el 

diámetro de los tallos, así como entre el área foliar sostenida por las ramas y el diámetro 

de las mismas, en 11 especies pertenecientes a clados muy distantes filogenéticamente y 

en individuos que crecían en ambientes distintos y que exhibían tamaños de hojas y 

atributos biomecánicos de los tallos que diferían por varios ordenes de magnitud. Estos 

autores encontraron que la relación entre estas dos variables (diámetro de los tallos y 
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superficie fotosintética y de intercambio de gases sostenida por éstos) era similar sin 

importar la especie, el ambiente o el nivel de ramificación en el que eran hechas las 

mediciones. Al conjuntar estas observaciones con las Reglas de Corner, hipotetizaron 

que la relación alométrica entre estas dos variables, que se mantuvo prácticamente 

inalterada a pesar de la distancia filogenética entre las especies, de las diferencias 

ambientales y del nivel de ramificación, era probablemente un carácter adaptativo que 

reflejaba el imperativo metabólico generalizado de producir cantidades similares de 

fotosintatos por unidad de área de la copa sin importar los desafíos ambientales o las 

particularidades ontogenéticas propias de cada especie. Para lo anterior, resulta necesario 

tener una arquitectura tal que minimice las distancias de transporte y maximice las 

superficies de intercambio de gases y de captación de luz, lo cual explicaría las 

observaciones descritas por las Reglas de Corner. 

La investigación de Olson et al. (2009) es particularmente interesante porque 

destaca las virtudes del método comparativo. En primer lugar, el haber utilizado especies 

que fueran tan distantes filogenéticamente permitió, por un lado, contar con valores 

enormemente variables de los atributos biológicos de interés; también posibilitó 

descartar la hipótesis de que la constancia en la relación alométrica observada hubiera 

sido consecuencia de restricciones ontogenéticas heredadas de un ancestro común 

próximo (cf. Gould y Lewontin, 1979), puesto que algunas de las especies utilizadas en 

esta investigación divergieron hace alrededor de 100 millones de años. Finalmente, la 

inclusión de diferentes especies permitió someter a prueba  la existencia de esta relación 

alométrica en condiciones ecológicas contrastantes, habiendo encontrado que ésta se 

mantiene y, por consiguiente, habiendo reforzado la idea de que resulta esencial para el 

funcionamiento de las plantas.  

 

          2.4.5 Inferencia adaptativa relacionada con el dimorfismo sexual en los 

primates 

 

En los setentas no era claro para muchos primatólogos si el dimorfismo sexual en la 

masa corporal entre los monos y los simios era el resultado de la selección de diferentes 

nichos alimentarios entre los sexos o era producto de la selección sexual. Si la selección 

sexual fuera la causante de las diferencias en el tamaño entre los machos y las hembras, 

el dimorfismo sexual debería ser más pronunciado en las especies poligínicas, puesto 

que la poliginia favorece tamaños corporales masculinos más grandes que permiten que 
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los machos de mayor tamaño derroten a los de tallas más pequeñas durante las peleas. Si 

la diferenciación de los nichos alimentarios fuera la causa de las diferencias en tamaño 

entre los machos y las hembras, las máximas divergencias en tamaño entre uno y otro 

sexo deberían ser encontradas en las especies monógamas. Con el paso de los años y la 

adquisición de datos provenientes de un número cada vez mayor de especies, se encontró 

que la hipótesis de la selección sexual era la correcta no sólo en el caso de los primates, 

sino también en el de otros órdenes de mamíferos, así como en el de algunos reptiles y 

anfibios (Harvey y Pagel, 1991). Tal como en los casos de Hedenström (2008) y de Milo 

(2009), la amplia variedad de taxa muestreados en esta investigación (que pertenecen a 

varios órdenes de vertebrados) permite suponer que si los datos fueran reanalizados 

considerando explícitamente el efecto de las relaciones filogenéticas, la conclusión 

general no se modificaría (Harvey y Pagel, 1991)  

 

          2.4.6 Inferencia adaptativa relacionada con la eficiencia fotosintética 

 

Como es bien sabido, la energía solar cosechada a través de la fotosíntesis es la 

principal fuente de energía para la vida en la Tierra. Las plantas, las algas verdes y las 

cianobacterias, que son los organismos que fundamentalmente realizan la fotosíntesis, 

poseen centros de reacción que utilizan longitudes de onda ubicadas entre los 680 y los 

700 ηm. Milo (2009) realizó una investigación tratando de saber por qué es precisamente 

en este intervalo, y no en algún otro, en el que operan los fotosistemas de prácticamente 

todos los organismos fotosintéticos existentes en la Tierra. Este autor analizó la 

eficiencia de la conversión de luz en energía química en este intervalo comparándola con 

aquella modelada para otras longitudes de onda y evaluando el costo asociado con la 

separación de cargas en esas condiciones. Este investigador encontró que, cuando se 

considera el costo de separación de cargas empírico, el rango comprendido entre los 680 

y los 720 ηm es aquel que maximiza la eficiencia de la conversión de la energía lumínica 

en energía química. Lo anterior sugiere que la estructura de los fotosistemas I y II fue 

optimizada en algún punto de su evolución de manera que fueran capaces de sacar el 

máximo provecho del espectro de luz emitido por el Sol. El caso de esta investigación, 

en la que no se consideró el efecto de las relaciones filogenéticas sobre los atributos 

estimados, fue discutido al principio de esta sección y en el párrafo anterior. 
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          2.4.7 Inferencia adaptativa relacionada con la eficiencia en la dispersión 

de esporas en los hongos 

 

Los hongos ascomicetos lanzan sus esporas a algunos milímetros del cuerpo 

fructífero de tal manera que éstas alcancen corrientes de aire que permitan su dispersión. 

Las esporas son tan pequeñas que resultan fácilmente arrastradas por los fluidos. Esto 

puede favorecer su transporte, pero también puede desacelerarlas rápidamente tras haber 

sido expulsadas del cuerpo fructífero, haciendo que caigan en las proximidades del 

individuo que las produjo. Por esa razón, Roper et al. (2008) hipotetizaron que las 

formas de las esporas deben maximizar su desplazamiento de manera que abandonen el 

aire que está inmóvil alrededor de los cuerpos fructíferos. Para someter a prueba dicha 

hipótesis, calcularon numéricamente las formas óptimas de las esporas (i.e. aquellas con 

el menor arrastre dados sus volúmenes) y compararon estas formas óptimas con aquellas 

exhibidas por más de 100 especies de hongos. Estos autores encontraron que gran parte 

de las esporas tenía un desempeño biomecánico muy próximo al que ellos estimaron que 

tendrían las esporas ―óptimas‖ para ese fin, lo que fue  congruente con la hipótesis de 

que las formas de estas estructuras han sido seleccionadas de manera que minimizan el 

arrastre al que se ven expuestas y les permiten ser dispersadas con mayor eficacia. 

 

3. Potenciales aportes del método comparativo para la formulación 

y corroboración de hipótesis adaptativas en la anatomía ecológica de 

maderas 

 
A pesar de constituir un área de la Biología relativamente antigua, la anatomía 

ecológica de la madera ha empleado tradicionalmente análisis estadísticos estándar que 

no consideran la influencia que podrían tener las relaciones filogenéticas sobre los 

caracteres que evalúan y que tampoco consideran las asociaciones o las carencias de 

éstas en un gran número de especies y no sólo en unas cuantas. El primero de estos dos 

aspectos (la desestimación de las relaciones filogenéticas en los análisis estadísticos o, 

peor aún, en la interpretación de los datos) es lamentable porque muchas asociaciones 

entre caracteres anatómicos, o  entre dichos caracteres y el ambiente, están restringidos a 

ciertos grupos taxonómicos o linajes. Es poco probable que estas semejanzas entre 

parientes cercanos representen eventos evolutivamente independientes, habiendo sido 
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probablemente heredados de un ancestro común. Por consiguiente, las especies que 

exhiban esta asociación no deben ser consideradas observaciones independientes. El 

segundo de los aspectos mencionados en el primer párrafo de esta sección (i.e. la 

ausencia de una búsqueda de asociaciones entre caracteres, o de su carencia, en un gran 

número de taxa) resulta lamentable porque contar con tal información brindaría alguna 

idea de las posibles rutas por las que podría transcurrir el cambio fenotípico en ciertos 

linajes. Así, por ejemplo, la falta de relación entre dos o más atributos indicaría que estos 

pueden responder independientemente a la selección, mientras que la asociación entre 

ellos apuntaría en sentido contrario (Rosell et al., 2007). 

En las pocas ocasiones en las que el método comparativo (entendido éste como la 

búsqueda reiterada y el análisis de correlaciones entre características anatómicas o entre 

éstas y las condiciones ambientales en un gran número de especies) ha sido aplicado en 

la anatomía ecológica de maderas, ha permitido identificar atributos que por su 

persistencia y su relación con ciertas condiciones climáticas pueden ser considerados 

adaptaciones. Tal es el caso, por ejemplo, de la presencia de grandes agrupaciones de 

vasos acompañados de traqueidas vasicéntricas (células conductoras que brindan rutas 

transportadoras de agua más lentas, aunque más seguras, que las de los vasos a los que 

acompañan). Ambas características han surgido independientemente en varios linajes y 

están tan fuertemente asociadas entre sí, presentándose además con tanta frecuencia en 

las plantas esclerófilas de zonas secas, que probablemente constituyan adaptaciones a 

este tipo de condiciones ambientales. En condiciones más húmedas, por el contrario, han 

sido encontrado una y otra vez un bajo agrupamiento de vasos, la carencia de traqueidas 

vasicéntricas y de ornamentaciones helicoidales en la pared de los vasos y la ausencia de 

anillos de crecimiento (Carlquist, 1988).  

Otra de las observaciones más recurrentes en los tallos de las plantas es la 

existencia, tanto dentro como entre especies, de una relación negativa entre el diámetro 

de los vasos del xilema secundario y el número de vasos por unidad de área transversal 

en el xilema. Esta asociación ha sido interpretada como una disyuntiva adaptativa entre 

la conducción rápida u óptima de agua que caracteriza a los vasos anchos y la resistencia 

al embolismo (fenómeno que puede producir severos daños –Tyree y Zimmermann, 

2002) que caracteriza a los vasos más delgados (Rosell et al., 2007). 

El método comparativo permite, por otro lado, detectar combinaciones inusuales o 

poco frecuentes de caracteres. Si se conocen las relaciones filogenéticas o los linajes a 

los que pertenecen las especies que presentan tales combinaciones, éstas pueden ser 
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interpretadas a la luz de lo que se sabe de la historia natural de tales clados. Así, por 

ejemplo, se tiene el caso de Philadelphus microphyllus, que es la única especie del sur 

de California de entre las muchas inspeccionadas por Carlquist y Hoekman que exhibe 

verdaderas traqueidas (células conductoras con gran número de punteaduras) y 

ornamentaciones helicoidales en los vasos. El clado al que pertenece esta especie 

proviene de ambientes menos áridos que el desierto del sur de California (Rosell et al., 

2007), lo que parecería dar sentido a esa mezcla de caracteres que parece una transición 

entre aquellos encontrados en clados de climas más húmedos (aunque no necesariamente 

tengan relevancia adaptativa) y aquellos encontrados en ciertos clados de climas secos 

(como las ornamentaciones en los vasos).  

 

4. Complementareidad de los modelos de optimalidad y del método 

comparativo 
 

En esta sección serán analizados brevemente las cualidades y los defectos del 

método comparativo, tras lo cual se mencionará brevemente la manera en la que éste y la 

inferencia de adaptaciones por medio de modelos de optimalidad se complementan. 

Quizás dos de las mayores cualidades del método comparativo es que permite 

demostrar la generalidad de las características adaptativas y posibilita el acceso o la 

inspección de áreas del morfoespacio mucho más amplias (esto es, con un mayor rango 

de valores e, incluso, con valores atípicos o insospechados de las variables fenotípicas de 

interés) que los análisis intraespecíficos o los análisis circunscritos a pocas especies 

(Olson y Arroyo, 2015). Adicionalmente, entre mayor sean el número de especies 

analizado y su diversidad morfológica, presumiblemente estaremos observando también 

las respuestas de los sistemas biológicos a un mayor espectro de condiciones climáticas 

y ecológicas. También hay que destacar que la detección de correlaciones entre ciertas 

características fenotípicas y ciertas condiciones ambientales, particularmente en especies 

distantemente relacionadas, constituye una de las observaciones que más fuertemente 

indican que tales características constituyen una adaptación. Sin embargo, no hay que 

olvidar que el método comparativo está basado en la detección de correlaciones y que 

una correlación no es sinónimo de causalidad, por lo que el conocimiento íntimo de la 

biología de las especies es necesario para demostrar que un carácter es, de hecho, de 

relevancia funcional. Por lo tanto, sin la acumulación de datos a niveles inferiores de la 
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jerarquía biológica, este método no es capaz de someter a prueba o de exhibir los 

detalles finos que son los objetos de estudio de los modelos de optimalidad y que sólo 

son aclarados recurriendo a ellos. Otra desventaja del método comparativo es que, si 

bien permite sugerir escenarios adaptativos, no puede distinguir las causas de los efectos, 

como sí lo pueden hacer los experimentos de selección artificial o de evolución 

intraespecíficos controlados, que además pueden ser diseñados de tal manera que sólo 

una variable (la variable de prueba) difiera entre los varios tratamientos (Olson y 

Arroyo, 2015). En el caso del método comparativo, en cambio, es probable que muchas 

variables no controladas difieran entre los taxa además de la variable de  interés (Harvey 

y Pagel, 1991). Es evidente, entonces, que un análisis comparativo no debe ser 

desarrollado sin que sea complementado por otro tipo de aproximaciones o sin que sea 

apoyado por una hipótesis explícita acerca de la base funcional de la presunta adaptación 

detectada (Hansen, 1997).  

Por otro lado, una de las desventajas de los modelos de optimalidad que de alguna 

manera puede ser subsanada con la ayuda del método comparativo es que el hecho de 

que los miembros de una especie tengan un carácter al que ha sido encontrada una 

función particular no necesariamente implica que el mismo carácter sirva a la misma 

función en otros taxones (Olson y Arroyo, 2015). El grado de generalidad del uso de ese 

atributo sólo puede ser evaluado mediante el método comparativo. Los modelos de 

optimalidad deben ser probados empíricamente, y entre mayor sea el número de especies 

en los que tales pruebas son hechas, más fuertes o robustas serán las conclusiones de las 

mismas. Estas pruebas de modelos de optimalidad han hecho uso de comparaciones 

interespecíficas aún cuando no hayan tomado explícitamente en cuenta la filogenia (e.g. 

Alerstam y Hedesntröm, 1998; Milo, 2009; Roper et al., 2008). 

En resumen, la aproximación comparativa complementa otras aproximaciones 

destinadas a explicar la evolución, tales como la teoría de la optimalidad, los modelos de 

genética de poblaciones y la experimentación (Harvey y Pagel, 1991; Olson y Arroyo, 

2015). 
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