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Resumen

Uno de los aspectos mas relevantes de los organismos es la gran diversidad morfolégica
que muestran. Las multiples variaciones en las partes que los integran han sido
estudiadas a través de la adaptacion, relacionando la forma con la funcion para entender
su desempeno bajo diferentes presiones de seleccion. Las diferentes partes que
componen a los organismos estan relacionadas entre si formando un todo, pero al
mismo tiempo tienen una independencia relativa que les permite modificarse,
reflejandose en la gran variacion que observamos. Una forma de abordar esta diversidad
morfologica es a través de la modularidad. La modularidad se refiere a los subconjuntos
de covariacion de los caracteres, que tienen una relativa autonomia con respecto a otros
subconjuntos en el organismo. Esta relativa independencia permite hacer ajustes en la
forma, sin alterar drasticamente el resto del organismo, permitiendo la variacion
morfologica y manteniendo la funcion.

Una de las principales causas para explicar la modularidad es la seleccion
natural que maximiza la (cuasi-) independencia entre dominios funcionales. Los
modulos o subconjuntos de covariacion de caracteres estan fuertemente integrados por
la funcidén que realizan, la cual es favorecida por la seleccion. Pusimos a prueba la idea
que los médulos o subconjuntos de covariacion estan asociados a una funcion en los
caracteres anatomicos del xilema secundario del clado simaruba de Bursera. El xilema
secundario tiene tres tejidos principales asociados a tres funciones, lo que
corresponderia a tres médulos en el xilema secundario. El médulo de conduccion
integrado por los caracteres del tejido de los elementos de los vasos, el modulo de
sostén conformado por los caracteres de las fibras y uno de almacenamiento con los
caracteres del parénquima.

El xilema secundario del clado simaruba de Bursera presenta un arreglo
modular que responde en parte a la funcion. Los caracteres anatdmicos se integran
formando conjuntos de covariacion explicados por la funcion, las rutas de desarrollo
compartido y las disyuntivas, por lo que el presente trabajo apoya parcialmente la idea
de modularidad moldeada por la funcion. Los conjuntos de covariacion ligados por la
funcion los pudimos reconocer en los caracteres del parénquima. El largo de los
elementos de los vasos y las fibras corresponde a una asociacion por el desarrollo
compartido a partir del cual se generan los caracteres y un ejemplo de disyuntiva
corresponde a la densidad y area de los elementos de los vasos.

El xilema secundario en Bursera simaruba y B. grandifolia, al igual que en el
clado simaruba de Bursera, presentan una estructura modular similar. Los conjuntos de
covariacion estan integrados por mas de un tipo celular formando una red de
interacciones entre ellos. Covariaciones presentes en el clado simaruba de Bursera se
recuperan en la estructura modular de estas especies como son las relaciones del
parénquima y la densidad y area de los elementos de los vasos. La covariacion entre los
largos de los elementos de los vasos y las fibras se mantiene en B. simaruba, sin
embargo, esta covariacion se rompe en B. grandifolia. Las variaciones en la estructura
modular de estas especies reflejan la flexibilidad de la organizacién modular del xilema
secundario. Estas variaciones contribuyen a la diversificacion de los caracteres
morfoldgicos, ain cuando pertenecen al mismo clado.



Abstract

One of the most conspicuous aspects of organisms is their enormous morphological
diversity. The myriad variations in the parts that make them up have been studied from
the point of view of adaptation, relating form to function to understand their
performance under different selective pressures. The parts that make up an organism are
related amongst themselves by virtue of making up a whole, but at the same time, they
have a certain degree of independence that allows them to vary evolutionarily, leading
to the great variation observed across species. One way to study this morphologic
diversity 1s through modularity. Modularity refers to suites of character covariation that
have a relative autonomy with regard to other traits within the organism. This relative
independence allows for variation in form, without drastically altering the rest of the
organism, therefore enabling morphological variation without jeopardizing the integrity
of the organism as a whole.

One of the main causes to explain modularity is natural selection maximizing the
(quasi-) independence among functional domains. Modules or suites of character
covariation are strongly integrated because of the function they peform which is
favoured by selection. We tested the idea that modules, or suites of character
covariation, are associated with a function within anatomical characters of secondary
xylem from simaruba clade. The secondary xylem has three major tissues associated to
three functions, so it could be expected that the suites of character covariation would
make up three modules. However, the secondary xylem of the simaruba clade had a
modular arrangement that only partially reflected function. The anatomical characters
made up suites of character covariation that appeared to be explained by function in
some cases, but shared developmental pathways and tradeoffs in others. Suites of
character covariation linked to function were observed in the parenchyma characters, for
example. The allocation of tissue proportions in the secondary xylem differed among
species and it seemed to be explained by the numerous mechanical and environmental
pressures in which these trees have developed. The vessels area and the percentage of
rays changed in accordance with precipitation. Vessel element and fiber length
corresponded to an association caused by shared developmental pathways, and an
example of tradeoffs was the density and the area of the vessel elements.

Focusing across populations of the widespread species Bursera simaruba and B.
grandifolia, patterns paralleled those observed in simaruba clade, with a similar
modular structure, such as the parenchyma connections and the density and area of the
vessel elements. The covariation between vessel element and fiber length was observed
in B. simaruba just as it was in the clade as a whole, though this covariation was not
present in B. grandifolia. The variation in the modular structure on these species reveals
the flexibility of modular organization in the secondary xylem. These variations
contribute to morphological characters diversification, even if they belong to the same
clade.



CAPITULO I

Introduccion



Introduccion

Modularidad bioldgica.

Uno de los aspectos mas sobresalientes de los organismos es la diversidad que muestran
en términos de formas, tamafos, estructuras y funciones (Lewontin, 1978; Schlichting,
2004; Gaston y Spicer, 2004). Una de las principales explicaciones para la diversidad
biologica es la adaptacion, el ajuste entre la forma y la funcion (Lewontin, 1978). Desde
el punto de vista de la adaptacion, se suele hablar de partes aisladas de los organismos
como adaptaciones (Futuyma, 2013). Por ejemplo, es comlin hablar del ala como una
adaptacion del vuelo, la aleta como la adaptacion del nado, flores llamativas como
adaptacion que atraen a los polinizadores o laminas foliares grandes que captan mucha
luz.

Sin embargo, los organismos son sistemas que desarrollan sus funciones
organismicas (por ejemplo rutas metabolicas, funciones fisiologicas, caminar, nadar,
volar, atraccion de polinizadores) de manera conjunta a través de la interaccion de las
diferentes partes que los componen (Lewontin, 1978; Pigliucci et al., 1991). Entonces,
si bien una estructura es muy importante en el desempefio de una funcion, no es la tnica
responsable de la funcién. Por ejemplo el ala participa indispensablemente en el vuelo
de las aves, pero no es la inica responsable del vuelo. Por lo tanto, puede resultar
arbitrario seleccionar tunicamente una parte (por ejemplo, el ala) como la adaptacion.
Pareceria no tener sentido hablar de “partes” atomizadas o aisladas.

El estudio de los caracteres asociados a distintas funciones organismicas plantea
entonces la interrogante de como reconocer dichos caracteres en un organismo, ya que
no existe una independencia total de las partes que lo constituyen (Lewontin, 1978;
Gould y Lewontin, 1979). Ninguna estructura de un individuo es enteramente
independiente de cualquier otra estructura del mismo individuo. Esta dependencia
pareceria imponer un freno en las posibilidades de cambio evolutivo, porque indicaria
que una modificacion evolutiva a una parte del cuerpo acarrearia cambios a las otras
partes. Sin embargo, si bien los organismos funcionan de manera integrada, es posible
observar o reconocer una serie de caracteres mas fuertemente ligados entre ellos con
respecto a otros caracteres dentro del mismo organismo (Eble, 2005). De esta manera se
pueden reconocer caracteres relativamente independientes entre si, como son las
estructuras reproductivas de las plantas respecto a las partes vegetativas (Berg, 1960;
Pigluicci et al., 1991). La covariacion y la relativa independencia en los caracteres que
conforman a un organismo se deben considerar para entender la adaptacion y se deben
generar criterios que permitan reconocer de forma no arbitraria conjuntos de caracteres
que estan interaccionando entre ellos de manera relativamente independiente con
respecto a otros grupos de caracteres dentro del sistema biologico.

Si por un lado el aislar a los caracteres de otros caracteres para su estudio no
refleja la interaccion entre ellos, el hecho de estudiar al organismo como un todo
tampoco resulta factible en la practica. Generalmente tendemos a diseccionar a los
organismos en partes, atomizandolos, es decir, los pensamos en términos de partes. Sin
embargo, los organismos son entidades que funcionan como un todo, como un conjunto.
Esto haria pensar que los organismos estan conformados de tal manera que son
inseparables y que tendriamos que estudiarlos como un todo en cualquier contexto, lo
cual es imposible. Ademas, es posible que nuestra manera de atomizar a los organismos
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sea arbitraria, es decir, que no coincida con unidades evolutivamente relevantes. Es asi
como se plantea la modularidad como una opcidn a la eleccion no arbitraria de los
caracteres (Wagner, 2001), ya que sugiere subconjuntos semi-independientes y muy
relacionados a una funcion, que contribuye a solucionar el problema de la atomizacion
(Lewontin, 1978; Wagner, 2001; Wagner, 2007).

Los modulos biolégicos son subconjuntos de caracteres que tienen una relativa
autonomia con respecto a otros modulos dentro del mismo organismo tanto estructural
como funcionalmente (Bolker 2000; Eble, 2005; Breuker et al., 2006). La organizacion
modular permite que los caracteres integrados funcionen como unidades de
transformacion evolutiva sobre los que opera la seleccion natural (Wagner, 1996). Estas
unidades de variacion relativamente independientes son inferidas a partir de las
correlaciones entre los caracteres (Eble, 2005).

El planteamiento modular es una pieza clave para entender la evolucion de la
diversidad, ya que la organizacion modular permite la variacion de los caracteres
correspondientes a un modulo independientemente de otros modulos, y esta variacion
lleva a la generacion de la diversidad fenotipica (Wagner, 1996; Schlosser y Wagner,
2004; Klingenberg, 2008; Frankino et al., 2009). La modularidad proporciona
simultaneamente flexibilidad para cambiar dentro de un médulo y persistencia de la
funcién o la estructura en los otros médulos conformando organismos integrados a
través de una red de modulos (Wagner, 1996; Breuker et al., 2006; Espinosa-Soto y
Wagner, 2010) que permiten la adaptacion a diferentes funciones con poca interferencia
con otras funciones (Wagner, 1996). La organizacién modular facilita la variacion
fenotipica e incrementa el potencial de cambio del sistema (Kirschner y Gerhart, 1998;
Wagner y Altenberg, 2006; Wagner y Mezey, 2004). Durante el proceso de desarrollo
de los organismos los tipos celulares se diferencian y pueden llevar a cabo diferentes
funciones, de tal manera que los modulos estan ligados a una funcion (Wagner, 1996;
Breuker et al., 2006). La presencia de los modulos se explica en términos de la funcion
que realizan, ya que la seleccion natural favorece dicha asociacion para desarrollar la
funcion en un ambiente determinado.

Resulta entonces esencial estudiar la modularidad para entender la diversidad
fenotipica. Sin embargo, no hay un concenso sobre cémo reconocer a los modulos por
lo que hace falta formular definiciones y descripciones de los modulos (Rieppel, 2005).
Atln cuando se tiene un concepto general de modulo aplicable a diferentes areas del
conocimiento (Simon, 1962), existe un debate sobre el concepto de modulo y como
reconocer o delimitar estas entidades (Wagner, 1996; Bolker et al., 2000; Rieppel,
2005). Los médulos pueden ser concebidos como componentes de un sistema que
operan independientemente de otros componentes, como un componente del sistema
que es repetidamente usado (Schlosser y Wagner, 2004), como caracteres (genes) que
interactuan fuertemente (Liberman y Feldman, 2005) o como caracteres morfoldgicos
integrados (Klingenberg et al., 2001). El primer concepto de moédulo es el mas usado
por ser mas general e incluyente y a partir de €l se han planteado diferentes tipos de
modulos (Wagner, 2007) intentando entender su dindmica y origen desde perspectivas
diferentes, que pueden o no considerar que la seleccion natural juega un papel
importante en el origen de la modularidad (Wagner, 1996; Force et al., 2004).

Wagner (1996) plante¢ la hipdtesis de que los modulos o subconjuntos de
variacion pueden emerger de dos maneras por seleccion natural: 1) Parcelacion, que
consiste en la eliminacion de una fuerte interaccion entre caracteres, y 2) integracion de



caracteres independientes que se integran para llevar a cabo una funcion en particular.
En el primer caso, el arreglo modular esta dado por la seleccion direccional que
favorece la parcelacion porque los complejos de caracteres raramente estan expuestos
simultdneamente a dicha seleccion. En el segundo caso, la seleccion direccional puede
favorecer la integracion cuando los caracteres tienden a ser seleccionados
simultdneamente y quedan integrados en un modulo de cambio fenotipico. Es asi como
la modularidad permite la realizacion de diferentes funciones manteniendo la integridad
de los sistemas (Wagner, 1996).

La identificacion de los conjuntos de covariacién es un primer paso que antecede
a la explicacion de las causas de dicha integracion. La hipdtesis de Wagner postula que
los conjuntos principales de covariacion corresponden a unidades funcionales, es decir,
existiria una correspondencia entre las funciones que observamos en los organismos y
los conjuntos de covariacion morfologica (partes) que las llevan a cabo (Wagner, 1996;
Breuker et al., 2006). Los subconjuntos de caracteres provenientes de un linaje que
llevan a cabo funciones diferentes y tienen cierta autonomia entre partes funcionales
presentarian mayor capacidad para evolucionar a fenotipos diferentes, con funciones
distintas, que conjuntos de caracteres en donde cada caracteristica esté ligada a todas las
demas (Espinosa- Soto y Wagner, 2010). Un cierto grado de integracion durante el
desarrollo permitiria que la seleccion natural actuara sobre los conjuntos de caracteres
que llevan a cabo una funcidn en particular en comparacion con aquellos subconjuntos
en donde cada carécter es independiente (Wagner, 1996). Considerando esta propuesta
esperariamos que las funciones organismicas pudieran predecir cudles caracteres de los
organismos deberian mostrar patrones de covariacion y cudles serian independientes
(Wagner 1996; Olson y Rosell, 2006; Breuker et al., 2006). Los patrones de covariacion
e independencia se han explorado a través de diferentes técnicas para identificarlos,
aunque no existe un consenso con respecto a la delimitacion de los bordes entre los
subconjuntos.

Para someter a prueba la hipdtesis de Wagner de que los subconjuntos de
caracteres que forman un modulo estan ligados a una funcion, un sistema de estudio
ideal corresponderia a una estructura con pocas partes, que muestre variacion
morfoldgica y que tenga relativamente pocas funciones, lo que permitiria abarcar la
mayoria de las funciones de dicha estructura en un solo estudio. La propuesta de
Wagner (1996) plantea que los subconjuntos de covariacion (caracteres mas ligados
entre si con respecto a otros subconjuntos de caracteres) se integran para llevar a cabo
una determinada funcion y estos caracteres frecuentemente tienen un mismo origen
durante el desarrollo. Estos subconjuntos se pueden modificar, como se mencion6
anteriormente, por parcelacion e integracion, de acuerdo con Wagner (1996). Es por ello
que es pertinente considerar en el sistema de estudio conjuntos de caracteres
relativamente discretos relacionados con funciones acotadas a dichos conjuntos de
caracteres. El xilema secundario (madera) es una estructura pertinente ya que presenta
pocas partes asociadas a funciones delimitiadas y con gran variacion.

Xilema secundario.

La madera ofrece un sistema de estudio adecuado para contestar esta pregunta
pues muestra un nimero reducido de tipos celulares que son los elementos de vasos, las
fibras y las células del parénquima, que estan involucrados en so6lo tres funciones
principales, la conduccion hidraulica, el sostén mecanico y el almacenamiento de



agua/productos fotosintéticos, respectivamente (Bailey y Tupper, 1918; Carlquist, 2001;
Mauseth, 1988; Zanne y Falster, 2010), y cuya variacion esta asociada a las
caracteristicas ambientales (Carlquist, 2001). La combinacion ideal que presenta la
madera al ser un sistema sencillo, pero al mismo tiempo con tanta variacion
presuntamente adaptativa, permitiria identificar los conjuntos de covariacion que
evolucionan de manera conjunta de los que son relativamente independientes entre si.
Es por ello que la madera es un sistema pertinente para estudiar la modularidad.

Los tres tipos celulares principales de la madera, los elementos de los vasos, las
fibras y el parénquima tienen un mismo origen en el cAmbium vascular. Los elementos
de vaso, las fibras y el parénquima axial provienen de las células fusiformes del
cambium, y el parénquima radial de las células iniciales de los radios (Fig. 2, capitulo
III; Carlquist, 2001; Mauseth, 1988). Estos tres tipos celulares comparten el mismo
espacio y llevan a cabo tres funciones (Bailey y Tupper, 1918; Carlquist, 2001;
Mauseth, 1988). En esta perspectiva tradicional, las fibras son las células dedicadas al
sostén; los vasos, a la conduccion y el parénquima al almacenamiento (Carlquist, 2001;
Mauseth, 1988).

Tradicionalmente se han estudiado los patrones de covariacion entre caracteres
de la madera y el ambiente suponiendo que cada tipo celular responde
independientemente a las presiones ambientales, es decir, que los tipos celulares
desempefian funciones separadas: los vasos realizan el transporte, las fibras el soporte y
el parénquima el almacenamiento (Bailey y Tupper, 1918; Carlquist, 2001; Mauseth,
1988). De acuerdo con esta posicion, se podria predecir que cada tipo celular sélo se
modifica en relacion a la funcion que lleva a cabo de acuerdo con las condiciones
ambientales sin que esto repercuta o se manifieste en los otros dos tipos celulares, como
si fueran independientes. Sin embargo, otros estudios plantean la implicacion de
distintos tipos celulares en funciones diferentes a las que tradicionalmente se han
asociado (Hacke y Sperry, 2001; Sperry y Hacke, 2004) y la asignacion diferencial de
recursos a los diferentes caracteres harian pensar que esto no ocurre asi, sino que existen
fuertes interacciones entre los tipos celulares y competencia por los recursos espaciales
y energéticos entre los tejidos (Hacke y Sperry, 2001; Sperry y Hacke, 2004). Esto
podria sugerir que las funciones no necesariamente se corresponden con los caracteres
tradicionalmente asignados a cada funcion, sino que podriamos encontrar covariacion
entre caracteres de diferentes tejidos que se asocian para llevar a cabo una funcion en
particular.

Causas de la covariacion de caracteres.

Uno de los fendmenos detonadores de la covariacion de caracteres entre los organismos
es la competencia por recursos. Por un lado, los organismos cuentan con una cantidad
finita de recursos que son asignados o repartidos en el sistema (Stearns, 1992; Rosell,
2010). La asignacion de recursos hacia un caracter necesariamente acarrea una
disminucion en la asignacion de recursos hacia otros caracteres por la limitacion en la
cantidad de los recursos disponibles (Stearns, 1992; Rosell, 2010). Al derivarse del
mismo tejido meristematico, un incremento en el tejido conductor necesariamente
acarrea una disminucion en el tejido de sostén o de almacenamiento, pues la materia y
energia destinadas a los vasos serdn restadas a la produccion potencial de parénquima o
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fibras. Esto indicaria que no se puede entender aisladamente la modificacion de alguno
de estos tres tipos celulares asociados a las diferentes funciones.

Ademas de la potencial integracion por competencia de recursos, otros estudios
sugieren que estos tipos celulares podrian presentar también asociacion funcional. Por
otro lado, si bien se suelen considerar independientes los tres tipos celulares, otros
estudios nos hacen pensar que podria no ser asi (Hacke y Sperry, 2001; Sperry y Hacke,
2004). Se ha mostrado que los diferentes tipos celulares pueden asociarse de manera que
desarrollan de manera conjunta una funcion en particular (Hacke y Sperry, 2001; Sperry
y Hacke, 2004). Asi, por ejemplo, en ambientes con baja disponibilidad de agua, las
caracteristicas relacionadas con los vasos se modifican de manera que disminuya el
riesgo de cavitacion. Por ejemplo, se incrementa el nimero de vasos, se reduce el
diametro de éstos y sus paredes se engrosan. Al mismo tiempo, las fibras proximas a los
vasos engrosan también sus paredes y ello parece contribuir a evitar la cavitacion
(Hacke y Sperry, 2001; Sperry y Hacke, 2004). De esta manera, las fibras y los vasos
parecen estar contribuyendo a una misma funcion. Lo anterior podria indicar que los
moddulos, definidos por la integracion de los caracteres, estan compuestos por mas de un
tipo celular y tienen dindmicas que podrian no ser tan simples. Una vez planteado el
xilema secundario como sistema de estudio, utilizamos un grupo de plantas
pertenecientes a un clado que nos permitiera explorar la relacion estructura-funcion—
ambiente.

Clado simaruba.

Para explorar la relacion estructura-funcion-ambiente seleccionamos un grupo del
género Bursera pertenecientes al clado simaruba (Rzedowski et al., 2005; Rosell et al.,
2010). Este clado es un modelo de estudio viable, ya que es un grupo con 14 especies,
pero diverso en términos de las formas de vida (Rzedowski et al., 2005, 2007; Rosell et
al., 2010). Este grupo presenta una enorme gama de tamafios, formas de crecimiento y
se desarrolla en diversos ambientes (Rzedowski et al., 2005, 2007; Rosell et al., 2010).
Esto es importante porque las diferentes especies estan sometidas a distintas presiones
mecanicas, de almacenamiento y de conduccion, por lo que este sistema de estudio
ofrece una gran variacion de presiones selectivas que han resultado en diversificacion
adaptativa. Esto permitiria explorar la variacion de los caracteres en funcion de las
condiciones ambientales, como son los intervalos de tamafio y formas en los tipos
celulares (elementos de vasos, fibras y parénquima) en los diferentes ambientes.
Ademas, existen varias ventajas adicionales al trabajar con un clado. Las especies
dentro de un clado empezaron con la misma estructura, pues descienden de un ancestro
comun. Esto implica que la divergencia posterior puede deberse a la accion de la
seleccion natural sobre los diferentes caracteres. Adicionalmente, existe una hipotesis
filogenética bien sustentada del grupo que podria ser utilizada al analizar
estadisticamente los caracteres involucrados (Rosell et al., 2010). Dado que las especies
no son independientes estadisticamente unas de otras por estar cercanamente
emparentadas, en los andlisis de patrones de covariacion es usual tomar en cuenta la
relaciones de parentesco en los andlisis estadisticos a través de los llamados métodos
filogenéticos (Martins y Hansen, 1997).

Es claro que el trabajar con un clado permite explorar los patrones de integracion
durante la evolucion de dicho grupo. El clado simaruba de Bursera es adecuado porque
aunque todos sus miembros provienen de un ancestro comin han desarrollado una gran
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variacion morfologica que permitira explorar la integracion de los diferentes tipos
celulares en el grupo. Por ejemplo, Bursera instabilis es la unica especie con ramas
lianescentes de este clado, lo cual implica que en esta especie las demandas mecénicas
pudieron haberse relajado y quizas esto nos permita observar cambios importantes en
los caracteres involucrados en esta funcién. Dado que estas especies se desarrollan bajo
diferentes condiciones ambientales, los patrones de integracion entre sus caracteres
pueden variar ya que las funciones tenderian a optimizarse dependiendo del ambiente y
los modulos inferidos podrian modificarse. El clado simaruba de Bursera tiene la
ventaja de que existe informacion adaptativa para las diferentes especies del clado
(Rosell, 2010) que conjuntada con la informacion anatomica permite hacer inferencias
sobre la evolucion de los mdédulos considerando la filogenia del grupo (O’Keefe y
Wagner, 2001; Strait, 2001; en Mitteroecker y Bookstein, 2007).

Hipotesis

Retomando la idea de modularidad propuesta por Wagner (1996) en donde los
conjuntos de covariacion semi-independientes que estan asociados a una funcion
tienden a evolucionar de manera conjunta por seleccion natural y, en el caso particular
de la madera, sera posible relacionar conjuntos de covariacion morfologicos semi-
independientes a partir de las diferentes funciones. Si este planteamiento se cumple,
entonces deberan presentarse los siguientes tres médulos: Un modulo de conduccion
conformado por caracteres anatomicos de los vasos fuertemente relacionados entre si,
otro médulo estructural integrado por caracteres de las fibras y un modulo de
almacenamiento formado por caracteres del parénquima (Fig. 1).

Modularidad en el tallo

Conduccion
Caracteres de los vasos

Sostén Almacenamiento
Caracteres Caracteres del
de las fibras parénquima

Fig. 1. Hipotesis de la modularidad en el tallo moldeada por seleccion. La seleccion favoreceria
tres subconjuntos de covariacion o mddulos en el tallo, asociados a una funcion. El médulo de
conduccion integrado por los caracteres de los elementos de los vasos, el médulo de sostén
mecanico conformado por los caracteres de las fibras y un tercer médulo de almacenamiento en
el que estarian covariando los caracteres anatomicos del parénquima axial y radial.
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Identificamos los mdédulos a través de los conjuntos de covariacion morfologica
(covariacion de los caracteres anatdmicos) para delimitar los grupos de caracteres que
evolucionan de manera conjunta y los que son independientes unos de otros, en las
células de los tallos del clado simaruba de Bursera. Por lo tanto, esperabamos que
ciertos conjuntos de covariacion estuvieran asociados de manera que les fuera posible
llevar a cabo una funcidn en particular en el tallo. En este trabajo se puso a prueba la
idea de que los subconjuntos de covariacion se pueden explicar en términos de la
funcion que desempefian.

Presentacion de la tesis.

El presente trabajo se realizo a través del desarrollo de tres partes. La primera de ellas,
que presentamos en el capitulo II, consistio en la descripcion de los caracteres
anatomicos en los tallos (xilema secundario) de las especies del clado simaruba de
Bursera y su relacion con el ambiente. En este apartado identificamos la variacion
asociada a los caracteres anatdmicos y las relacionamos con las condiciones ambientales
de los sitios de crecimiento. Las nueve especies del clado que trabajamos se desarrollan
bajo una variedad de climas y tipos de vegetacion que permiten explorar la variacion de
los caracteres anatdmicos con respecto al ambiente. La mayoria de los caracteres
anatomicos registro sefal filogenética por los altos valores de K y A. Contrario a lo
esperado, los caracteres anatdmicos no mostraron una clara relacion con las variables
ambientales de precipitacion y temperatura. En todo caso, la precipitacion parece ser
mayormente determinante en algunos caracteres anatomicos.

La segunda parte del trabajo, presentada en el capitulo III, corresponde a un
estudio de la modularidad del xilema secundario (tallo) del clado simaruba de Bursera.
Sometimos a prueba la hipotesis de que la estructura modular esta determinada por la
funcion, una idea ampliamente difundida en la modularidad biologica. Identificamos los
conjuntos de covariacion a través de diferentes técnicas estadisticas utilizadas en la
identificacion de modulos bioldgicos y explicamos las causas de la covariacion. Los
resultados mostraron que los patrones de covariacion en el clado simaruba de Bursera
responden no so6lo a la funcion, sino que involucran la ontogenia y las disyuntivas
establecidas por la disponibilidad de los recursos en el tallo. Este apartado corresponde
al articulo publicado.

La tercera parte del trabajo consistié en explorar los patrones de covariacion en
dos especies del clado simaruba de Bursera, B. grandifolia y B. simaruba, que se
desarrollan en distintos sitios y por lo tanto estan expuestas a distintos ambientes. Este
apartado corresponde al capitulo IV. Identificamos las variaciones de los caracteres
anatomicos en los distintos sitios de muestreo, los conjuntos de covariacion de los
caracteres anatomicos y exploramos sus causas. Comparamos la estructura de
covariacion entre las especies y la obtenida para el clado simaruba de Bursera en el
capitulo 3. La comparacion nos permitié identificar patrones y covariaciones repetidas
en el clado y las especies, asi como las diferencias. Algunos caracteres anatdmicos
mostraron variacion entre los sitios, sin embargo, las diferencias observadas no parecen
estar explicadas totalmente por las diferencias ambientales entre los sitios. Discutimos
los resultados de la estructura de covariacion considerando el origen comtn de las
especies y la caracteristica de la modularidad que consiste en la flexibilidad para hacer
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ajustes entre la forma y la funcion al interior de los modulos. Destacamos su
importancia para explicar la diversidad morfologica.

Por ultimo, en el capitulo V, presentamos un recuento de los capitulos anteriores
en términos de la modularidad bioldgica, sus causas y la forma de delimitar los médulos
utilizando distintas técnicas.
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CAPITULO I

Caracteristicas anatomicas del xilema secundario de las ramas terminales de
nueve especies del clado simaruba y su relacion con un gradiente ambiental
tropical.
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Caracteristicas anatomicas del xilema secundario de las ramas terminales de nueve
especies del clado simaruba y su relacion con un gradiente ambiental tropical.

Resumen

La adaptacion de los caracteres implica una relacion entre la estructura-funcion-
ambiente que tiende a maximizar el desempefio del caracter. Exploramos las
caracteristicas anatomicas del xilema secundario de nueve especies del clado simaruba
de Bursera y las relacionamos con las condiciones ambientales y la forma de vida de la
especie. Registramos diferencias en la asignacion de los tejidos de sostén, conduccion y
almacenamiento del xilema secundario en las ramas terminales de las especies. La
asignacion diferencial de los tejidos podria estar relacionada con la forma de vida de la
especie ya que Bursera instabilis, con ramas lianescentes, asigna mayor proporcion de
tejido al almacenamiento que al sostén. Al estar relajado el soporte mecanico la especie
puede hacer una asignacion favoreciendo el almacenamiento, a diferencia de la mayoria
de las especies que asignan una gran proporcion de tejido al sostén. Contrario a lo
esperado, no encontramos relacion entre los caracteres anatomicos y las condiciones
ambientales en las ramas terminales, excepto por el area de los elementos de vasos y el
porcentaje de los radios, ambos relacionados con la precipitacion anual y la
estacionalidad de la precipitacion. Discutimos la relacion de estos caracteres anatomicos
y la precipitacion en términos de la funcion que desempefian, asi como la posible
relacion entre las variables anatomicas y las funcionales para evaluar su respuesta
conjunta al ambiente. La interaccion de caracteres anatdmicos y funcionales podria
ayudarnos a entender mejor la relacion estructura-funcidon-ambiente que puede
contribuir a diversificar las funciones y la variacion morfologica en las ramas
terminales.

Introduccion

Morfologia-ambiente.

La gran diversidad morfologica es uno de los aspectos mas relevantes de los organismos
(Schliting, 1989; Muller y Newman, 2003; Gaston y Spicer, 2004). Un aspecto esencial
para entender el surgimiento y mantenimiento de esta gran diversidad es a través de la
adaptacion. La adaptacion explora la funcion de las estructuras en los diferentes
ambientes en que se desarrollan (Lewontin, 1978; Futuyma, 2013; Sober, 2006) y
contribuye a explicar la variacion morfolégica (Lewontin, 1978). Dada su importancia,
la relacion entre la morfologia y el ambiente ha sido ampliamente estudiada en
diferentes grupos bioldgicos (Zelditch y Moscarella, 2004; Rogers y Cheverud, 2004;
Santamarina y Roselld, 2012). Nos propusimos explorar la relacion entre la morfologia
y el ambiente para tratar de entender la diversidad morfologica a través de diversos
caracteres, la interaccion entre ellos y el ambiente. Para explorar esta relacion
consideramos a la anatomia de la madera, la cual ha estudiado la relacion entre la forma
y la funcion para explicar la relacion entre la estructura y la funcion de los caracteres en
distintos ambientes de manera reiterada (Esau, 1977; Fahn, 1982; Mauseth, 1988;
Carlquist, 1975, 2001).
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Anatomia de la madera, funcién y clima.

La anatomia de la madera trata no solo de la descripcion de los caracteres anatomicos,
sino también de entender su estructura, funcion y las ventajas selectivas que presentan
bajo diferentes condiciones ambientales (Esau, 1977; Fahn, 1982; Mauseth, 1988;
Carlquist, 1975, 2001;), de tal manera que muchas de las interpretaciones de la anatomia
de la madera estan basadas en la seleccion natural (Mauseth, 1988). Una estructura que
resulta particularmente 1til al evaluar esta relacion es el xilema secundario (tallo) de las
plantas. La madera ofrece un sistema de estudio relativamente sencillo pues consta de
un numero reducido de tipos celulares que son los elementos de vasos, las fibras y las
células del parénquima, que estan involucrados en solo tres funciones principales
claramente acotadas, la conduccion hidraulica, el sostén mecéanico y el almacenamiento
de agua/productos fotosintéticos, respectivamente (Bailey y Tupper, 1918; Carlquist,
1975; Mauseth, 1988; Zanne y Falster, 2010). Las variaciones en estos caracteres
anatdmicos (variaciones morfologicas de los elementos de vasos, fibras y células del
parénquima) estan asociadas a las caracteristicas ambientales con la idea que estas
modificaciones reflejan su desempenio (Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001).

Los estudios sobre anatomia de la madera se enfocan en el tallo principal o
tronco de la planta aunque estudios mas recientes también involucran a las ramas
terminales (Rosell, 2010; Zieminska et al., 2013, 2015). Las ramas son importantes
porque estan en contacto directo con las hojas de las plantas y el ambiente (Zieminska et
al., 2013, 2015). Al igual que en el eje principal de la planta, las ramas terminales
presentan los tres principales tejidos que son el de sostén, almacenamiento y
conduccion.

El tejido de conduccion esta integrado por un sistema de elementos de vasos
encargados de distribuir el agua y los nutrimentos a toda la planta. Los vasos son
elementos cilindricos huecos distribuidos axialmente a lo largo de la planta rodeados
por una pared doble con punteaduras que les permiten estar en contacto con las células
aledafias, ya sean otros elementos de vasos o de otro tipo celular, a través de la pared
primaria o membrana celular (Fahn, 1982; Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Las
variaciones morfologicas en los elementos de vasos son un claro ejemplo de las
modificaciones que pueden presentarse en estas estructuras en relacion al ambiente
(Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001, Jacobsen et al., 2005, 2007a). En ambientes con
baja disponibilidad de agua, las caracteristicas relacionadas con los elementos de vasos
se modifican de manera que disminuye el riesgo de cavitacion. Por ejemplo, se reduce el
didmetro de éstos y sus paredes se engrosan (Ewers, 1985; Hacke y Sperry, 2001;
Carlquist, 1975, 2001; Sperry y Hacke 2004; Jacobsen et al., 2005, 2007a, 2007b). En
condiciones con mayor disponibilidad de agua el lumen de los elementos de vasos se
incrementa permitiendo un mayor flujo de agua y fotosintatos a través de ellos (Ewers,
1985; Carlquist, 1975, 2001; Hacke y Sperry, 2001; Jacobsen et al., 2005, 2007a). La
disponibilidad de agua y las modificaciones anatémicas de los elementos de vasos son
un ejemplo de como se ha explorado la relacion entre la forma (caracteristicas
anatomicas de los elementos de vasos), la funcion (conduccion) y el ambiente
(disponibilidad de agua). El sistema de elementos de vasos estd inmerso en una matriz
de fibras que compone el tejido de sostén.

El sistema de sostén estd compuesto por fibras con forma cilindrica, alargada,
estrecha en los extremos, en forma de huso. Al igual que los vasos, se distribuyen
axialmente en la planta. La principal funcion del sistema de sostén es dar soporte a las
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diferentes estructuras de la planta (Fahn, 1982; Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001).
Las plantas pueden reforzar la matriz de fibras ya sea incrementando su proporcion,
engrosando sus paredes y modificando el lumen de las fibras (Jacobsen et al., 2005,
2007a, 2007b; Zieminska et al., 2013, 2015). Se ha observado que gran parte de estas
modificaciones estan asociadas a la densidad de la madera y sus caracteristicas
mecanicas (Jacobsen et al., 2007a; Rosell, 2010; Zieminska et al., 2013, 2015). Al igual
que el sistema de conduccidn estd inmerso en el tejido de sostén, también podemos
reconocer distintos tipos celulares que conforman el sistema de almacenamiento en el
xilema secundario.

El sistema de almacenamiento esta integrado por las células de los radios y las
del parénquima axial con forma de cubo. Estas células contienen almidon y otros
derivados fotosintéticos. Los radios estan ubicados en posicion transversal o radial en la
planta, formando hileras de uno o mas radios que se pueden observar en los cortes
transversales (IAWA, 1989b; Fahn, 1982; Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). El
parénquima axial esta distribuido axialmente en la planta y generalmente préximo a los
vasos. La proximidad entre el parénquima axial y los elementos de los vasos favorece el
intercambio de productos de manera mas eficiente (IAWA, 1989b, d; Fahn, 1982;
Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Altos porcentajes de parénquima en el corte
transversal y con gran contenido de almidon contribuyen a incrementar la densidad de la
madera, una caracteristica importante ante las variaciones ambientales (Jacobsen et al.,
2007a). La madera resulta ser un sistema relativamente sencillo al presentar tres tipos de
tejidos principales, pero al mismo tiempo desarrolla una gran variacion morfologica en
sus estructuras, que permite estudiar la relacion forma-funcidon-ambiente presuntamente
favorecida por la seleccion.

Ademas de poder estudiar la relacion forma-funcidén-ambiente en el tallo, el
xilema secundario también nos permite estudiar las disyuntivas (Stearns, 1992) entre los
tres principales tipos de tejidos que realizan la conduccion, el sostén y el
almacenamiento (Fahn, 1982; Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Previamente se ha
planteado la disyuntiva entre las tres funciones del tallo (Chave et al., 2009; Zanne y
Falster, 2010). Por ejemplo, en sitios relativamente secos se favorece el almacenamiento
del agua a expensas del soporte mecanico, mientras que en sitios himedos el soporte
mecanico es favorecido a expensas del almacenamieto en la planta (Medina, 1995;
Borchert y Pockman, 2005; Moles et al., 2009), lo que se podria ver reflejado en las
diferentes proporciones de los tejidos de conduccion, sostén y almacenamiento
dependiendo de las condiciones ambientales (Niklas, 1993; Sterk et al., 2006). El tallo
nos permite explorar las disyuntivas entre los distintos tipos de tejidos y la relacion
entre la morfologia-funcion-ambiente dependiendo de las presiones de seleccion a las
que estan sometidas las plantas.

Clado simaruba

Evaluamos la variacién morfologica de los caracteres anatomicos del tallo en un grupo
de plantas pertenecientes al clado simaruba de Bursera. Como mencionamos en el
capitulo anterior, el clado simaruba tiene ventajas que nos permiten explorar las
modificaciones en los caracteres anatomicos asociados a la conduccion (elementos de
los vasos), sostén (fibras) y almacenamiento (parénquima), relacionarlas con el
ambiente en el que crecen los individuos y considerar las relaciones filogenéticas entre
las especies al analizar los datos.
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Materiales y métodos

Material vegetal, técnicas y variables anatomicas.

Los datos anatomicos del xilema secundario los obtuvimos a partir de las ramas
terminales de nueve especies del clado simaruba (anexo 2) de Bursera. Los segmentos
de ramas corresponden a individuos adultos creciendo bajo diferentes condiciones
ambientales y distintas formas de vida (Rzedowski et al., 2004, 2005; Rosell et al.,
2010). Los segmentos de ramas fueron los mismos que se utilizaron en los estudios de
sus propiedades biomecanicas (Rosell, 2010). Se colectd una rama por individuo, siete
individuos por especie en cada localidad, excepto para B. grandifolia y B. simaruba que
fueron colectadas en cuatro localidades cada una. Las ramas de aproximadamente 1.5
cm de diametro fueron cortadas en trozos cilindricos y conservadas en alcohol al 70%
hasta su preparacion en laboratorio. Los trozos fueron incluidos en polietilenglicol
(PEG; Sandoval-Zapotitla et al., 2005) para posteriormente realizar los cortes en
microtomo rotatorio de aproximadamente 18 pm. Los cortes transversales fueron
tefiidos con azul alciano y safranina. Ademas, realizamos los macerados utilizando
solucion de Jeffrey (Ruzin, 1999) que tefiimos con safranina. Los cortes transversales y
los macerados los montamos de forma permanente para su observacion en microscopio
optico (Olson y Carlquist, 2001) utilizando el programa Image-Pro Plus v. 7.0 para
Windows (Media Cybernetics, Inc., Bethesda, MD) para realizar las mediciones.
Elegimos las variables anatdmicas con base en la funcion que tradicionalmente se
postula que desempefian en términos de conduccion (caracteres de los vasos), sostén
(caracteres de las fibras) y almacenamiento (caracteres del parénquima), las tres
funciones principales en el xilema secundario (anexo 1 del capitulo III). Concretamente
medimos el porcentaje, la densidad, el area, el largo y el grosor de la pared de los
elementos de los vasos; de las fibras, el porcentaje, el area, el largo y el grosor de la
pared de las fibras; del parénquima, el porcentaje y el area de las células de los radios,
el area y el grosor de la pared del parénquima axial (anexo 1 del capitulo III). A partir
de estas preparaciones medimos 25 datos por variable (Carlquist, 1975) en la parte
externa del xilema secundario, para cada una de las siete ramas de las nueve especies y
los analizamos con R (R Development Core Team 2015).

Variables climaticas.

Un aspecto determinante para entender el funcionamiento de las caracteristicas
anatomicas es el ambiente y en particular el clima. Una gran variedad de estudios
muestran la relacion entre las condiciones ambientales y la estructura de los caracteres
morfologicos (Jacobsen et al., 2007a; Zieminska et al., 2013, 2015). Para explorar la
relacion entre las caracteristicas anatomicas y climaticas colectamos las muestras de
individuos creciendo en distintos habitats tropicales que van desde los bosques
tropicales caducifolios hasta los lluviosos (Rzedowski et al., 2004, 2005; Rosell et al.,
2010). Estos bosques abarcan un gradiente climatico representado en distintos sitios de
la costa del Pacifico (desde Colima hasta Oaxaca), el Golfo de México (Veracruz y
Quintana Roo) y Morelos en el centro del pais (anexo 2). Para explorar esta relacion
obtuvimos 19 variables climaticas de los 15 sitios muestreados mediante el paquete
WorldClim Global Climate GIS Database (http://www.worldclim.org; Hijmans et al.,
2005; anexo 1). De estas 19 variables climaticas eliminamos las que tuvieron alta
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colinealidad (Sokal y Rolph, 2012). La colinealidad la detectamos mediante el analisis
de correlaciones a través del coeficiente de correlacion de Pearson y las graficas de
correlacion entre las variables (r > 0.7, p <0.05, n= 15). Las variables climaticas
empleadas en el analisis de regresion multiple fueron temperatura promedio anual
(TPA), precipitacion anual (PA), estacionalidad de la precipitacion (EP) y temperatura
maxima del mes mas calido (TMMMC). Las variables fueron transformadas mediante
logaritmos para cumplir con los criterios de normalidad y homocedasticidad (Sokal y
Rolph, 2012) cuando fue necesario.

Sefal filogenética.

El método comparativo permite evaluar las relaciones entre un conjunto de datos de
especies en distintas condiciones ambientales (Felsenstein, 1985; Harvey y Pagel, 1991;
Garland et al., 1992). Al trabajar con un conjunto de especies relacionadas
filogenéticamente en diferentes grados, el grado de relacion entre las especies se puede
reflejar en la cantidad de similitud de los caracteres estudiados. Esto sucede porque las
especies mas cercanamente relacionadas comparten mas de la historia evolutiva y han
tenido menos tiempo para divergir que las especies mas distantemente relacionadas.
Esto implica que no hay una independencia de la especies y que todas estan
relacionadas en cierto grado. La no independencia de las especies se evalua
comunmente a través de dos métodos que son el método de contrastes independientes
filogenéticos (Felsestein, 1985) y el método de minimos cuadrados generalizados (GLS)
(Martins y Hansesn, 1997). Debido a la no independencia de las especies, es necesario
evaluar si los caracteres estudiados presentan arrastre o sefial filogenética que debe ser
tomada en cuenta en el momento de analizar los datos. La senal filogenética la
evaluamos con los estadisticos A (Pagel, 1999) y K (Blomberg et al., 2003) mediante el
programa “ape” (Paradis et al., 2004) y “phytools” (Revell, 2012) implementados en R
(R Development Core Team, 2015). Una vez obtenidos los estadisticos A y K fue
posible determinar qué variables se analizarian de forma tradicional y en cudles analisis
se deberia tener en cuenta la filogenia. La filogenia utilizada fue la propuesta por Rosell
et al. (2010) ajustando el arbol a las nueve especies de las cuales obtuvimos los datos.

Debido a que los valores de K fueron altos decidimos realizar los analisis
estadisticos con y sin filogenia cuando fue posible y comparar dichos resultados. Los
valores de K cercanos a 1 indican que la variable muestra sefial filogenética y el andlisis
permite obtener un nivel de significancia asociado a K (Blomberg et al., 2003). Sin
embargo, se pueden presentar valores de K altos y no ser significativos, lo que puede
estar asociado al nimero de datos involucrados durante el analisis (Sokal y Rolph,
2012). Por ejemplo, los andlisis de correlaciones que involucran un nimero
relativamente reducido de datos muestran valores de correlacion altos que no son
significativos, mientras que valores de correlacion bajos pueden ser significativos
debido a un gran nimero de datos involucrados durante el analisis (Sokal y Rolph,
2012). Los analisis que permiten obtener K llevan a cabo el célculo de las correlaciones
de caracteres y su nivel de significancia considerando la filogenia. Asi como el nivel de
significancia estd influenciado por el nimero de datos en las correlaciones, sucede lo
mismo con el valor de K y su nivel de significancia asociado. Considerando lo anterior
y que tenemos un numero reducido de especies (nueve especies) decidimos tener en
cuenta la influencia de la sefial filogenética durante los analisis ya que los valores de K
fueron cercanos a 1.
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Variables climaticas y anatémicas.

Tradicionalmente las funciones de las variables anatdmicas del xilema secundario y sus
modificaciones morfoldgicas se han explicado en términos de las condiciones
ambientales (Esau, 1975; Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Evaluamos la relacion
entre el ambiente y los caracteres anatomicos a través de regresiones multiples. Este
analisis requiri6 considerar la filogenia del grupo, para lo cual utilizamos el método de
minimos cuadrados generalizados (GLS) mediante los paquetes “ape” y “nlme”
implementados en R (Revell, 2012; R Development Core Team, 2015). Como
mencionamos en el apartado anterior, también realizamos las regresiones multiples sin
considerar la filogenia y comparamos los resultados.

Asignacion de los tejidos de sostén, almacenamiento y conduccion.

Dado que los tres principales tipos de tejidos del xilema secundario comparten el
espacio en el tallo y que llevan a cabo tres funciones distintas, consideramos que la
asignacion diferencial de los mismos podria variar en funcion de las condiciones
ambientales y la forma de vida de las especies. Las relaciones entre los tres tipos de
tejidos pueden sufrir ajustes, ya que las plantas estan expuestas a condiciones
ambientales que pueden favorecer una u otra funcién en el tallo (Sperry et al., 2008;
Rosell et al., 2010; Poorter et al., 2010). Las variables anatomicas incluyeron el
porcentaje de tejido asignado a vasos, fibras y radios observados en los cortes
transversales. Analizamos la asignacion diferencial de cada uno de los tres tejidos
principales, porcentaje de vasos, fibras y radios, con analisis de varianzas de una via y
Tukey para detectar diferencias entre las especies cuando los analisis de varianza fueron
significativos (Sokal y Rolph, 2012).

Resultados

Material vegetal y variables anatomicas.

Obtuvimos 34,125 datos provenientes de 105 ramas de siete individuos adultos por
especie/sitio. Los datos estadisticos de los caracteres anatomicos de las nueve especies
que trabajamos del clado simaruba de Bursera estan resumidos en la tabla 1 del capitulo
1.

Variables climéticas.

Las variables climaticas de los sitios en los que se colectaron las ramas muestran las
condiciones de precipitacion y temperatura a las que estan expuestos los individuos de
los que se obtuvieron las muestras. Observamos una variedad de condiciones tanto de
temperatura como de precipitacion. Por ejemplo, los intervalos de precipitacion anual
van de 193 mm en Colima, Col. a 3484 mm en Los Tuxtlas, Ver., con temperaturas
promedio anuales que oscilan entre 20.6°C en Tepic, Nay. y 28.4°C en Rio Papagayo,
Guer. (anexo 2). La variacion anual de la temperatura va de 13.8 °C en Cozumel, Q. Roo
a 25°C en Zacatepec, Mor. La precipitacion del mes mas humedo puede variar de 2 mm
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en Colima, Col. a 595 mm en Los Tuxtlas, Ver. y la precipitaciéon del mes mas seco
puede variar de 1mm en lugares como Jalisco, Guerrero y Morelos a 60 mm en Los
Tuxtlas, Ver., lo que hace una diferencia de 59 mm en la estacion seca. Estas
condiciones se reflejan en la variedad de habitats tropicales que abarcan bosques
tropicales subcaducifolios, caducifolios y lluviosos (Rzedowski et al., 2004, 2005;
Rosell et al., 2010).

Senal filogenética.

El método comparativo investiga las asociaciones entre caracteres de un grupo de
especies y la relacion de estos caracteres con las condiciones ambientales considerando
la posible no independencia de las especies (Harvey y Pagel, 1991). Al considerar el
posible efecto de la historia evolutiva de las especies sobre los caracteres, primeramente
detectamos los caracteres con sefial filogenética a través de los estadisticos de K y A.
Las variables anatomicas registraron valores altos de K en la mayoria de los casos
aunque no fueron significativos. Las variables anatomicas de conduccion (porcentaje,
area, densidad, grosor de la pared y largo de los elementos de vasos), de sostén
(porcentaje, grosor de la pared y largo de la fibra) y de almacenamiento (&rea de las
c€lulas del radio y grosor de la pared del parénquima axial) registraron valores de K >
0.7 y A= 1 en los casos de densidad y largo de los elementos de vasos y porcentaje de
fibras (anexo 3). Las variables de almacenamiento (porcentaje de radios, area de la fibra
y del parénquima axial) resultaron con valores de K < 0.7 y A = 0 (anexo 3). Si bien los
valores de K no fueron significativos (p > 0.05), en general fueron altos. Debido a ello
realizamos las regresiones multiples con y sin considerar el efecto filogenético y
comparamos los resultados.

Variables anatémicas.

Los principales caracteres del xilema secundario son los elementos de los vasos, las
fibras y las células del parénquima, de los cuales hacemos una breve descripcion. La
descripcion estadistica por especie esta resumida en el anexo 3 y algunos aspectos de las
preparaciones permanentes se muestran en las fotos 1-4.

Vasos. Los vasos ocupan entre el 20 y 33 por ciento del tejido en el corte
transversal. El lumen de los elementos de vasos varia entre 2617 y 4453 pum?, los
elementos de vasos tienen una longitud mediana (IAWA, 1989d) que varia de 322 a 430
um y el grosor de sus paredes de 1.6 a 2 pum. Los elementos de vasos son abundantes
(56-105/mm?). Bursera arborea, B. attenuata, B. grandifolia, B. laurihuertae, B.
longipes, B. simaruba (Agua Caliente, Jal.; Tierra Colorada, Guer.; Los Tuxtlas, Ver.)
presentan anillos de crecimiento, mientras que en B. instabilis, B. krusei, B. ovalifolia y
B. simaruba (Cozumel, Q. Roo.) los elementos de los vasos tienen un patron de
distribucion regular. Observamos que B. longipes tiene una marcada disminucion del
area del vaso hacia el centro.

Fibras. Las fibras son el tejido mas abundante (53-69%) en los cortes
transversales. El lumen de las fibras es menor al de los vasos (285 a 506 umz), las fibras
son mas largas que los elementos de vasos (486 y 657 um) pero se consideran cortas
(menores a 900 pum; IAWA, 1989c¢) y los grosores de las paredes estan entre 1.5y 1.8

24



um. Las fibras, cuya principal funcion es el sostén, también presentan grandes
cantidades de almidon en Bursera longipes y B. simaruba y B. ovalifolia donde
observamos fibras septadas.

Parénquima. Los radios representan el tejido mas escaso de los tres tipos (9-
14%) dispuestos en bandas de 2 a 4 células en el corte transversal. El parénquima axial
es escaso y paratraqueal. El area de las células de los radios varia de 337 a 537 um’.
Tanto el 4rea del parénquima axial (118 a 191 pm?) como los grosores de paredes de las
células (0.7 a 0.9 pm) son relativamente menores a los limenes y grosores de paredes
de los elementos de vasos y las fibras. Las paredes del parénquima axial son las mas
delgadas de los tres tipos de tejidos.

Variables climéaticas y anatémicas

Una de las aproximaciones para entender la funcion de las estructuras o caracteres
anatomicos es interpretarlos en términos de las condiciones ambientales en que se
desarrollan las especies. La relacion entre la morfologia explicada por la funcion y
mediada por el ambiente seria un indicio de la condicion adaptativa del caracter. Por
ejemplo, la disponibilidad de agua esta asociada a la modificacion de los caracteres de
conduccion para maximizar el uso del agua y reducir los riesgos de embolismo
(Mauseth, 1988; Carlquist, 1975; 2001). Sin embargo, contrario a lo esperado sélo el
area de los vasos se incrementa y el porcentaje de radios disminuye en relacion a la
precipitacion anual y la estacionalidad de la precipitacion al tomar en cuenta la sefial
filogenética en el andlisis de regresion multiple (tabla 1 y 2). El resto de los caracteres
estudiados parece no responder al gradiente ambiental explorado, tanto si consideramos
la sefial filogenética como si no lo hacemos durante los analisis de regresion multiples.
Los caracteres anatomicos presentan una gran variacion de tamafos y formas (anexo 3),
aunque solo dos caracteres anatdmicos se modifican ante las condiciones de
precipitacion, lo que sugeriria que la variacion de estos dos caracteres es adaptativa.

Tabla 1. Analisis de regresion multiple del area de los elementos de vasos (AV) con sefial
filogenética en funcion de la precipitacion anual (PA) y estacionalidad de la precipitacion (EP).

Variable Coeficiente Error estandar t p

Intercepto -27720.472 7739.561 -3.581660 0.0116
PA 1.336 0.346 3.864758 0.0083
logEP 14593.992 3647.147 4.001481 0.0071

Modelo de minimos cuadrados ajustado con mdxima verosimilitud utilizando la filogenia

propuesta por Rosell et al., 2010. n=9.

Tabla 2. Analisis de regresion multiple del porcentaje de radios (R) con sefial filogenética en

funcion de la precipitacion anual (PA) y estacionalidad de la precipitacion (PE).

Variable Coeficiente Error estandar t p

Intercepto 84.77092 23.216377 3.651341 0.0107
PA -0.00339 0.001037 -3.265609 0.0171
logEP -34.38727 10.940356 -3.143158 0.0200

Modelo de minimos cuadrados ajustado con maxima verosimilitud utilizando la filogenia

propuesta por Rosell et al., 2010. n=9.
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Asignacion de los tejidos de sostén, almacenamiento y conduccion.

Un acercamiento al xilema secundario nos permite observar que los tejidos de sostén,
almacenamiento y conduccion tienen una proporcion distinta entre las especies (Figs. 1
y 2; tablas 3-5). La especie que asigna mayor porcentaje de tejido al almacenamiento a
través de los radios es Bursera instabilis, con ramas lianescentes, y es también la que
menor cantidad de tejido asigna a las fibras (sostén; Fig. 1), difiriendo
significativamente de B. attenuata, B. grandifolia, B. krusei y B. ovalifolia en el
porcentaje de radios (Fig. 2a, anexo 4) y de B. arbora, B. attenuata, B. grandifolia
(Chamela, Jal., anexo 4b), B. krusei, B. laurihuertae, B. ovalifolia y B. simaruba
(Cozumel, Q. Roo. y Tierra Colorada, Guer.) en el porcentaje de fibras (Fig. 2¢, anexo
4b). Probablemente el soporte mecanico esta relajado y por lo tanto, puede asignar una
mayor cantidad de tejido al almacenamiento. Bursera simaruba, que crece en Los
Tuxtlas, Ver., y B. instabilis son las especies que destinan una mayor cantidad de tejido
a la conduccion (Fig. 1), lo que es congruente con las condiciones de alta humedad en
las que se desarrolla B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.), las cuales le permiten incrementar
el area de los vasos (tabla 1). B. instabilis podria asignar una mayor proporcion de tejido
a la conduccion al no tener que asignarlo al soporte mecanico. B. instabilis solo difirio
significativamente de B. arborea, B. simaruba (Cozumel, Q. Roo. y Tierra Colorada,
Guer., Fig. 2b, anexo 4¢), mientras que B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.) s6lo difirio
significativamente de B. laurihuerte y B. simaruba (Cozumel, Q. Roo y Tierra
Colorada, Guer., Fig. 2b, anexo 4c) en la proporcion de vasos. B. simaruba (Tierra
Colorada, Guer.) y B. arborea son los individuos que mas tejido asignan a las fibras
(Fig. 1). Aunque la asignacion al tejido de sostén so6lo difirio significativamente de B.
instabilis y B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver., Fig. 2c, anexo 4b). B. arborea es la que
menos invierte en proporcion de tejido de conduccion aunque solo difirid
significativamente de B. instabilis (Fig. 2b, anexo 4c). Estos resultados indican que las
especies hacen asignaciones diferentes en términos de sostén, almacén y conduccion
que pueden estar relacionadas con el ambiente al mostrar variacion entre los sitios y con
la forma de crecimiento de la especie.
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Fig. 1. Asignacion del porcentaje de fibras, vasos y radios en las nueve especies de Bursera.
Abreviaciones: F, fibras; V, elementos de vasos; R, radios; arbo, B. arborea; atte, B. attenuata;
gAMN, B. grandifolia Agua Milpa, Nay.; gCC, B. grandifolia Colima, Col., gChJ, B.
grandifolia Chamela, Jal.; gZM, B. grandifolia Zacatepec, Mor.; inst, B. instabilis; krus, B.
krusei; laur, B. laurihuertae; long, B. longipes; oval, B. ovalifolia; sACJ, B. simaruba Agua

Caliente, Jal.; sCQ, B. simaruba Cozumel, Q. Roo.; sLTV, B. simaruba Los Tuxtlas, Ver.;
sTCG, B. simaruba Tierra Colorada, Guerrero.
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Fig. 2. Asignacion de los tejidos de a) almacenamiento, b) conduccion y c) sostén en el tallo.
Abreviaciones: arbo, Bursera arbdrea; atte, B. attenuata; gN, B. grandifolia, Agua Milpa,
Nayarit; gC, B. grandifolia, Colima, Colima; gJ, B. grandifolia, Chamela, Jalisco; gM, B.
grandifolia, Zacatépec, Morelos; inst, B. instabilis; krus, B. krusei; long, B. longipes; oval, B.
ovalifolia; sJ, B. simaruba, Agua Caliente, Jal.; sQ, B. simaruba, Cozumel, Q. Roo; sG, B.
simaruba, Tierra Colorada, Guerrero; sV, B. simaruba, Los Tuxtlas, Ver. ; R, % de radios; V,
de vasos; F, % de fibras.
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Tabla 3. Analisis de varianza del porcentaje de radios en relacion a las especies.

Fuente de Suma de Grados de Cuadrados F p
variacion cuadrados libertad medios

Especie 155.5 14 11.11 3.477 0.0001
Residuales 287.6 90 3.196

Tabla 4. Analisis de varianza del porcentaje de fibras en relacion a las especies.

Fuente de Suma de Grados de Cuadrados F p
variacion cuadrados libertad medios

Especie 1972 14 140.89 4.392 0.000006
Residuales 2887 90 32.08

Tabla 5. Analisis de varianza del porcentaje de vasos en relacion a las especies.

Fuente de Suma de Grados de Cuadrados F p
variacion cuadrados libertad medios

Especie 1522 14 108.72 3.699 0.00007
Residuales 2645 90 29.39
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Discusion

Describimos las caracteristicas anatomicas de los tres principales tejidos del xilema
secundario en las ramas terminales de un grupo de especies del clado simaruba de
Bursera con diferentes formas de vida creciendo en un gradiente ambiental tropical, que
abarca distintos tipos de bosques tropicales subcaducifolios, caducifolios y lluviosos
con diferencias de temperatura promedio anual de 7.8°C y 3291 mm de precipitacion
anual entre los sitios. El grupo de especies que trabajamos descienden de un ancestro
comun por lo que las diferencias que observamos entre las especies corresponderian a
modificaciones posteriores, probablemente relacionadas con el ambiente. La relacion de
los caracteres anatdmicos con las condiciones ambientales serian un indicio de
adaptacion, donde la seleccion natural habria moldeado las variaciones optimizando la
relacion cardcter-funcion en términos del ambiente (Lewontin, 1978). Los caracteres
anatdmicos mostraron variacion entre las especies y tienen sefial filogenética por sus
valores altos de K y A (anexo 2). De los caracteres anatdmicos medidos s6lo dos
caracteres mostraron relacion con variables ambientales (tabla 1). Estos caracteres
fueron el area de los elementos de vasos, a nivel celular, y el porcentaje de los radios, a
nivel de tejido, que se relacionaron con la estacionalidad de la precipitacion y la
precitacion anual. Las especies tuvieron proporciones de tejidos distintas que podrian
estar relacionadas con su forma de vida que tenderian a maximizar su desempeio. La
relacion del area de los elementos de vasos y el porcentaje de radios con la precipitacion
y los ajustes en la proporcion de tejidos son indicios del posible efecto de la seleccion
natural sobre estos caracteres. Los caracteres que no estuvieron relacionados con el
ambiente, como se esperaba, abren la posibilidad de explorar dichos caracteres
considerando las restricciones en el desarrollo y la integracion de estos caracteres con
variables funcionales y mecanicas para explicar su variacion. A continuacion
desarrollamos dichos aspectos.

Sefial filogenética.

La sefial filogenética evalta la influencia de la historia evolutiva del grupo sobre los
caracteres. La mayoria de los caracteres anatomicos tienen sefial filogenética, como lo
indican los valores altos de K y A. La presencia de la sefial filogenética lleva a pensar
que la historia del grupo juega un papel importante en la morfologia de los caracteres
anatomicos (Jacobsen et al., 2007a, Cervantes, 2017) y que se debe considerar la
filogenia del grupo al realizar los andlisis sobre estos caracteres anatomicos.

Variables anatomicas.
Vasos.

Los elementos de vasos mostraron una disposicién y agrupacion similar en especies
como Bursera instabilis, B. krusei, B. ovalifolia y B. simaruba (Cozumel, Q. Roo.). El
patron de distribucion regular en los elementos de vasos es comin en muchas especies
(Leon, 2006) expuestas a un abasto regular de agua durante el crecimiento y puede
contribuir a regular el impacto de la cavitacion (Duran-Guerra et al., 2014). La
cavitacion es el inicio o nucleo de la fase de vapor cuyo resultado seria que los
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conductos de los elementos de los vasos se llenaran de vapor (embolismo)
(Zimmermann, 1983). Esto resultaria en una reduccion de la conduccion hidraulica
(Sperry et al., 1988).

Fibras.

Las diversas modificaciones anatomicas en las fibras se han relacionado con las
condiciones ambientales en las que crecen las plantas. Al igual que los elementos de
vasos, presentan grandes variaciones en sus paredes, lumen y proporcion que modifican
la densidad de la madera, las condiciones mecanicas de los tallos y contribuyen a
mejorar el transporte de agua en la planta (Jacobsen et al., 2007a; Zieminska et al.,
2013, 2015, Rosell, 2010; Gotsch et al., 2010; Lens et al., 2011). Cuando el area de las
paredes de las fibras aumenta, la densidad de la madera se incrementa y se refuerza el
sistema hidraulico (Jacobsen et al., 2005; Gotsch et al., 2010; Lens et al., 2011),
mientras que con el lumen la relacion es inversa (Jacobsen et al., 2007a; Zieminska et
al., 2013, 2015). Ademas de reforzar el sostén, también contribuyen al almacenamiento
como lo observamos en nuestras muestras y se ha reportado en otras especies de
Bursera (Rosell, 2010; Duran-Guerra et al., 2014).

Parénquima.

La presencia de las células radiales organizadas en series favorecen el abasto rapido
horizontal para el transporte de agua, la traslocacion y conduccion de metabolitos del
floema (Duran-Guerra et al., 2014). Ademas, la presencia de parénquima paratraqueal
en estas especies, al igual que en el caso de los radios seriales, contribuye a una rapida
traslocacion de los vasos a las células del parénquima axial de agua y almidon
(Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Ambos tipos celulares, las células radiales y las
del parénquima axial tienen una posicion que favorece la traslocacion de fotosintatos y
agua de otros tipos celulares y el almacenamiento de productos. Las modificaciones que
observamos tanto en los elementos de vasos, como las fibras y el parénquima reflejan
una gran variacion morfologica (anexo 2) que contribuye a la diversidad morfologica
del xilema secundario.

Anillos de crecimiento.

Otra caracteristica que observamos en el xilema secundario fue la formacion de los
anillos de crecimiento en Bursera arborea, B. attenuata, B. grandifolia, B. laurihuertae,
B. longipes y B. simaruba (Agua Caliente, Jal., Tierra Colorada, Guer. y Los Tuxtlas,
Ver.). Los anillos de crecimiento estan relacionados con la disponibilidad de agua
(Carlquist, 1975; Mauseth, 1988; Duran-Guerra et al., 2014). En ambientes con baja
disponibilidad de agua y desecantes se presentan cambios en la actividad del cambium
vascular reflejados en la modificacion del didmetro de los vasos y las fibras (Duran-
Guerra et al., 2014). En las especies del clado simaruba de Bursera estos anillos se
presentan formando bandas de vasos. Los anillos de crecimiento pueden ser el
resultados del engrosamiento y/o reduccion del didmetro radial de las paredes de las
fibras (Carlquist, 1975, 2001; Ledn, 2006; Lopez-Ayala et al., 2006; Duran-Guerra et
al., 2014) y de la diferencia entre la densidad y diametro de los vasos en la madera
temprana y tardia (Lopez-Ayala et al., 2006) formados por la alternancia de las
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temporadas de secas y lluvias (Husch et al., 1972; Jacoby 1989; Worbes, 1999) en las
zonas tropicales.

Ademas de los anillos de crecimiento, observamos la modificacion en el area de
los elementos de los vasos que esté relacionada con la disponibilidad de agua. La
disminucion en el area de los elementos de los vasos hacia el margen de la madera
tardia observado cualitativamente en Bursera longipes se ha asociado a una respuesta
tardia a la pérdida de hojas en especies caducifolias como B. lancifolia (Duran-Guerra et
al., 2014). Sin embargo, en B. longipes esta disminucion en el area de los elementos de
vaso podria estar relacionada con una reduccion en la conductividad hidrica en ciertos
periodos del afio.

Las especies que no mostraron anillos de crecimiento, aunado a un patrén de
distribucion regular en los elementos de los vasos, al parecer han contado con un aporte
relativamente continuo de agua durante su crecimiento. Bursera krusei, B. ovalifolia y
B. simaruba (Cozumel) reciben precipitaciones anuales por arriba de los 1300 mm,
excepto B. instabilis (790 mm). La falta de anillos de crecimiento en B. instabilis, a
pesar de crecer en una zona con baja precipitacion, no es del todo clara.

Variables climaticas y anatomicas.

Considerando la relacion estructura-funcion-ambiente exploramos las caracteristicas del
xilema secundario en relacion a las condiciones ambientales en las que se desarrollan
los individuos tratando de entender su desempeno (Mauseth, 1988; Carlquist, 1975,
2001; Martinez-Cabrera et al., 2009). La asociacion entre los caracteres morfologicos y
las variables ambientales podria ser indicio de adaptaciones que involucrarian un
desempefio mas eficiente. Considerando esto, exploramos la relacion entre las variables
anatémicas y las ambientales a través de regresiones multiples. Al comparar los
resultados de los analisis de regresion multiple con y sin filogenia observamos que los
resultados fueron similares. Los caracteres anatomicos no estan relacionados con las
variables climaticas, excepto en el caso del area de los elementos de vasos y el
porcentaje de los radios al incorporar el efecto de la filogenia.

El area de los elementos de vasos esta relacionada con la disponibilidad de agua
(PA y EP). Si la planta tiene una mayor disponibilidad de agua que puede aprovechar,
puede incrementar el area de los vasos, maximizando la conduccion (Esau, 1977;
Mauseth, 1988; Carlquist, 2001). Este caracter estd generalmente asociado a otro que es
la densidad de los elementos de vasos (Carlquist, 2001; capitulo II). A pesar de ello, no
obtuvimos una relacion entre la densidad de vasos y las condiciones de precipitacion. La
densidad de vasos parece permanecer sin cambios ante la variacion de la precipitacion,
ademas que sus valores de K y A fueron de los mas altos, junto con el largo de los
elementos de los vasos. Las relaciones entre el area de los elementos de vasos y la
densidad de los mismos es evidente en los tallos principales de las plantas (Mauseth,
1988; Carlquist, 2001), mientras que en las ramas terminales estas relaciones no son tan
claras (Zieminska et al., 2015).

Generalmente los estudios anatdmicos del xilema secundario describen las
caracteristicas del tallo principal de la planta y es ahi donde se presentan las relaciones
entre los caracteres anatomicos y ambientales. Cada vez son mas los estudios que
utilizan las ramas terminales para evaluar las estructuras del xilema secundario
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(Jacobsen et al., 2007a; Rosell, 2010; Zieminska et al., 2013, 2015; Cervantes, 2017
Cosme et al., 2017). Las ramas terminales se han utilizado para realizar estudios
anatomicos por estar en contacto directo con las hojas tanto espacial como
funcionalmente (Zieminska et al., 2013, 2015) y por estar mas expuestas que el eje
principal o tronco. Algunas caracteristicas son similares en ramas y troncos como es el
caso de la densidad de la madera y su relacion con las paredes de las fibras (Jacobsen et
al., 2007a; Fujiwara et al., 1991; Martinez-Cabrera, 2004; Zieminska et al., 2013,
2015). Sin embargo, otros caracteres parecen comportarse de manera distinta. Ejemplo
de ello son la correlacion negativa entre el parénquima y la densidad del xilema en las
ramas (Jacobsen et al., 2007a) que no se presenta en el tronco principal (Martinez-
Cabrera, 2004; Poorter et al., 2010; Fichtler y Worbes, 2012). Algo similar podria
ocurrir con la relacion entre las variables anatomicas que medimos y las ambientales.
Comportamientos que se observan en el tronco podrian no presentarse en las ramas sin
que se haya detectado a qué se deben estas diferencias (Zieminska et al., 2015). Ademas
de un comportamiento diferente entre los troncos y las ramas podria explorarse la
integracion de distintos tipos de caracteres anatomicos y funcionales que de manera
conjunta respondan a las variables ambientales.

La integracion de diversos caracteres podria mostrar un panorama mas amplio de
como responden €stos ante las variaciones ambientales. Estudios previos han mostrado
la relacion entre caracteres funcionales y mecanicos con las variables ambientales en las
mismas ramas de las cuales obtuvimos los datos anatdémicos (Rosell, 2010). La
incorporacion de las variables anatomicas en coordinacion con variables funcionales
contribuiria a explicar de manera mas completa la relacion estructura-funcion-ambiente
en el xilema secundario de las ramas terminales.

Asignacion de tejidos.

El xilema secundario estd compuesto por tres tejidos principales que tradicionalmente
corresponden al sostén, la conduccion y el almacenamiento integrados en el tallo de la
planta. Diversos estudios han reportado ajustes entre estos tejidos dependiendo de las
condiciones ambientales. Tan solo por el hecho de compartir un espacio delimitado,
cualquier modificacioén en alguno de ellos repercute en los otros dos tipos de tejidos. De
los tres tipos de tejido, las plantas asignan mayor proporcion de tejido al sostén, lo cual
esta reflejado en la gran proporcion de fibras observadas en los cortes transversales. Una
gran proporcion de fibras, ademas de contribuir al sostén de las estructuras, incrementa
la densidad de la madera, lo que se ha asociado con diferentes estrategias hidraulicas y
de resistencia a la cavitacion (Zieminska et al., 2013, 2015; Gotsch et al., 2010; Lens et
al., 2011) como mencionamos anteriormente. La mayor parte de las especies que
trabajamos provienen de individuos con forma de vida arbdrea y arbustiva lo cual
concuerda con la mayor asignacion al tejido de sostén (%F). Esta idea es reforzada si
consideramos que Bursera instabilis, con ramas lianescentes, mostr6 una reduccion en
el tejido de sostén y registra una de las mayores proporciones de tejido de
almacenamiento y conduccidon comparado con el resto de las especies (Fig. 1). Al
parecer la forma lianescente de las ramas le permite a la planta asignar una mayor
proporcion de tejido al almacenamiento y conduccion al estar relajada la funcion de
soporte. Este caso parece tratarse de un ajuste entre el almacenamiento y el sostén
(Meinzer et al., 2003; Bucci et al., 2004; Pratt et al., 2007; Scholz et al., 2007; Sperry et
al., 2008; Poorter et al., 2010), aunque también observamos modificaciones en el tejido
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de conduccion (Meinzer et al., 2003; Preston et al., 2006; Sperry et al., 2008). Es decir,
los recursos se canalizan o mueven a almacenamiento y conduccion a costa del sostén
(Chave et al., 2009; Rosell, 2010). El siguiente tejido con mayor proporcion observado
en el xilema secundario corresponde a la conduccion.

El tejido de conduccion esta conformado por los elementos de vasos cuyas
caracteristicas estan relacionadas principalmente con la disponibilidad de agua
(Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Una alta proporcion de tejido de conduccion lo
podemos observar en Bursesra simaruba, que se desarrolla en Los Tuxtlas, Ver. y B.
instabilis. En el caso de B. instabilis, como mencionamos en el parrafo anterior, sus
ramas lianescentes influyen en la disminucidn en el porcentaje de fibras, lo que le
permite a la planta realizar un ajuste, reasignando mayor proporcion de recursos al
almacenamiento y la conduccion. Aunado a la forma de las ramas, B. instabilis se
desarrolla en Chamela, Jal. (790 mm), un ambiente relativamente seco comparado con
Los Tuxtlas, Ver., donde se favoreceria el almacenamiento a costa del sostén (Meinzer
et al., 2003; Pratt et al., 2007) en lo que pareceria un ajuste ante las condiciones
ambientales y las presiones mecanicas a las que estd expuesta. Con respecto a B.
simaruba de Los Tuxtlas, Ver., esta especie se desarrolla en un sitio cuya precipitacion
anual es alta a lo largo del afio (3484 mm) lo que podria explicar su alta proporcion de
tejido de conduccién (Fig. 1). Las condiciones favorables de disponibilidad de agua le
permiten un crecimiento relativamente continuo (Lopez-Ayala et al., 2006) con una
mayor asignacion a conduccion. Estos resultados resaltan la idea que la planta realiza
ajustes en los tejidos del xilema secundario que al parecer involucran al ambiente, atin
cuando so6lo el porcentaje de radios estuvo relacionado con la precipitacion. Las
distintas combinaciones de tejidos o patrones favorecerian el desempeiio de las
funciones.

Conclusiones

Las variables anatomicas del xilema secundario mostraron una gran variacién con
respecto al tamafio y a la asignacion de tejidos en el tallo.

La proporcion de tejidos en el xilema secundario fue diferente entre las especies y esto
parece estar relacionado con la forma de vida, como se aprecia en la asignacion
diferencial de la proporcion de tejidos en Bursera instabilis.

Las variables anatomicas el area de los elementos de los vasos y el porcentaje de radios
estuvieron relacionadas con la precipitacion anual y la estacionalidad de la
precipitacion. La variacion de estas variables y su relacion con las caracteristicas
ambientales, llevan a considerar la idea adaptativa en estos caracteres. Sin embargo, el
resto de las variables no mostraron relacion con las variables ambientales de
precipitacion y temperatura, contrario a lo esperado. No descartamos la idea de que los
caracteres anatdmicos en combinacion otros caracteres en el tallo (por ejemplo
funcionales) pudieran mostrar una relacién con el ambiente que nos ayudaria a entender
la diversidad morfologica que observamos.
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Anexo 1. Variables climaticas de los sitios de muestreo obtenidos mediante Worldclime.

Variable climatica

Calculo

Temperatura promedio anual (TPA)

(Promedio de las temperaturas mensuales) 10

Temperatura promedio del trimestre mas calido

(Promedio de las temperaturas mensuales) 10

(TPTMC)
Temperatura promedio del trimestre mas frio (Promedio de las temperaturas mensuales) 10
(TPTMF)
Temperatura promedio del trimestre mas himedo | (Promedio de las temperaturas mensuales) 10
(TPTMH)
Temperatura promedio del trimestre mas seco (Promedio de las temperaturas mensuales) 10
(TPTMS)
Promedio de la variacion diurna de temperatura Promedio de (temperatura maxima —
(PVDT) temperatura minima) mensuales
Variacion anual de la temperatura Temperatura maxima del mes mas calido —
(VAT) Temperatura minima del mes mas frio
Isotermalidad (Promedio de la variacién diurna de
@ temperatura)100 Variacién anual de la

temperatura

Temperatura maxima del mes mas calido
(TMMMC)

Promedio de las temperaturas maximas * 10

Temperatura minima del mes mas frio
(TMMMF)

Promedio de las temperaturas minimias * 10

Estacionalidad de la temperatura
(ET)

Desviacién estandar * 100

Precipitacion anual
(PA)

Precipitacion del mes mas hiimedo
(PMMH)

Precipitacion del mes mas seco
(PMMS)

Estacionalidad de la precipitacion
(coeficiente de variacion)
(EP)

( Promedio ) 100
Desviacion estandar

Precipitacion del trimestre mas humedo
(PTMH)

Precipitacion del trimestre mas seco
(PTMS)

Precipitacion del trimestre mas calido
(PTMC)

Precipitacion del trimestre mas frio
(PTMF)
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Anexo 2. Datos de precipitacion y temperatura en los 15 sitios de muestreo en los que se
colectaron las nueve especies.

Especie Localidad Coordenadas TPA TPTMC | TPTMF TPTMH
Latitud Longitud
B. arborea Chamela, 19°49° 81”7 | 105° 04’ 44> 26.2 28 23.9 18.6
Jalisco
B. attenuata Tepic, 21°51°95” | 104°97° 16> 20.6 23.1 17.6 25.1
Nayarit
B. Agua Milpa, | 21°45°28 | 104°53°19” 25 27.4 21.7 23.9
grandifolia Nayarit
B. Colima, 19°07° 94 | 103°77° 31> 25.1 26.7 23.1 24.1
grandifolia Colima
B. Chamela, 19°36° 177 | 104°92° 82 26.1 27.9 23.9 23
grandifolia Jalisco
B. Zacatépec, 18°71° 89 99° 18’ 60’ 24.2 26.7 21.4 25.2
grandifolia Morelos
B. instabilis Chamela, 19°49° 81 105° 04° 44> 26.2 28 23.9 28.5
Jalisco
B. krusei Rio 17°07° 99 99° 55 00’ 28.4 29.5 27.4 25.8
Papagayo,
Guerrero
B. Tehuantepec, | 16° 32’ 66 95° 30’ 14> 27.3 28.7 25.4 25.4
laurihuertae Oaxaca
B. longipes Xalitla, 18°00° 33> | 99°54’ 40 26.3 28.7 24.1 28.4
Guerrero
B. ovalifolia Rio 17°13° 00 99° 56’ 00’ 28.4 29.6 27.3 24.4
Papagayo,
Guerrero
B. simaruba Agua 19°35° 12”7 | 104°89’ 32 26.4 28.2 24.2 25.2
Caliente,
Jalisco
B. simaruba Cozumel, 20° 55 24 86°91° 35 26.1 27.7 23.8 28.4
Quintana
Roo
B. simaruba Tierra 17° 05’ 93’ 99°49° 94”° 28.3 29.4 27.2 25.6
Colorada,
Guerrero
B. simaruba | Los Tuxtlas, | 18° 58’53 95°07° 42 24.7 26.7 22 26.2
Veracruz
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Anexo 2. Continuacion

Especie Localidad TPTMS | PVDT VAT 1 TMMMC TMMMF TE PA
B. arborea Chamela, 25.2 12.8 17.6 72 33.6 16.0 16.32 790
Jalisco
B. attenuata Tepic, 18.6 14.0 21.1 66 30.3 9.2 22.62 1244
Nayarit
B. Agua Milpa, 25.1 14.8 22.7 65 35.8 13.1 23.15 305
grandifolia Nayarit
B. Colima, 23.9 13.5 18.9 71 33.8 14.9 14.12 193
grandifolia Colima
B. Chamela, 24.1 12.4 17.0 72 33.2 16.2 16.00 226
grandifolia Jalisco
B. Zacatépec, 23 17.1 25.0 68 36.6 11.6 20.23 840
grandifolia Morelos
B. instabilis Chamela, 25.2 12.8 17.6 72 33.6 16.0 16.32 790
Jalisco
B. krusei Rio 28.5 13.9 17.9 77 373 19.4 8.23 1354
Papagayo,
Guerrero
B. Tehuantepec, 25.8 11.3 16.0 70 35.1 19.1 13.61 812
laurihuertae Oaxaca
B. longipes Xalitla, 254 15.1 22.6 66 37.6 15 17.48 816
Guerrero
B. ovalifolia Rio 28.4 14.0 18.3 76 37.5 19.2 8.97 1387
Papagayo,
Guerrero
B. simaruba Agua 244 12.3 16.8 73 334 16.6 16.19 785
Caliente,
Jalisco
B. simaruba Cozumel, 25.2 9.2 13.8 66 32.7 18.9 15.82 1361
Quintana
Roo
B. simaruba Tierra 28.4 14.1 18.1 77 37.3 19.2 8.49 1367
Colorada,
Guerrero
B. simaruba | Los Tuxtlas, 25.6 8.9 15.1 58 324 17.3 19.38 3484
Veracruz
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Anexo 2. Continuacion

Especie Localidad PMMH | PMMS EP PTMH PTMS PTMC PTMF
B. arborea Chamela, 215 1 110 546 12 403 29
Jalisco
B. attenuata Tepic, 327 3 116 882 12 814 64
Nayarit
B. Agua Milpa, 5 5 116 782 21 485 52
grandifolia Nayarit
B. Colima, 2 2 106 557 11 300 46
grandifolia Colima
B. Chamela, 5 1 110 569 13 420 31
grandifolia Jalisco
B. Zacatépec, 183 2 102 509 16 255 24
grandifolia Morelos
B. instabilis Chamela, 215 1 110 546 12 403 29
Jalisco
B. krusei Rio 340 1 111 839 6 321 52
Papagayo,
Guerrero
B. Tehuantepec, 208 2 115 504 6 235 7
laurihuertae Oaxaca
B. longipes Xalitla, 176 1 102 489 15 230 24
Guerrero
B. ovalifolia Rio 342 0 110 854 5 331 17
Papagayo,
Guerrero
B. simaruba Agua 216 1 109 536 13 396 30
Caliente,
Jalisco
B. simaruba Cozumel, 219 32 52 563 135 409 235
Quintana
Roo
B. simaruba Tierra 350 1 111 863 5 306 48
Colorada,
Guerrero
B. simaruba | Los Tuxtlas, 595 60 64 1584 220 959 540
Veracruz

Las abreviaciones igual que en el anexo 1. Los valores de precipitacion en mm y los de

temperatura en °C.
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Anexo 3. Estadistica descriptiva de las 13 variables anatomicas desglosadas por especie y los valores de senal filogenética de cada caracter anatomico. Las

variables sombreadas tienen senal filogenética.

. ) ) APWT ) VD VA VL VWT . FA FWT
RO | REAGm) | APAGM) | “umy) | YO | gvimmd) | ) (um) @m | FOY () FLGm) | um)
A 6.61¢> 6.61¢> 6.61¢ 6.61¢> 0.636 0.999 6.61¢> 0.999 6.61¢” 0.746 6.61¢” 6.61¢” 6.61¢”
K 0.492 0.826 0.578 0.763 0.898 1.1149 0.753 1.069 0.694 0.992 0.651 0.816 0.714
P 0.865 0.339 0.75 0.381 0.178 0.05 0.393 0.072 0.458 0.16 0.562 0.305 0.475
Especie n=175
Sitio
B. arborea M 11.5 414.6 131.6 0.82 20 71.7 2852.5 4117 1.7 68.5 373.6 631.7 1.7
Chamela, Jal. D.E. 3.3 1745 68 0.45 96 185 1069 83 0.46 96 259 112 0.5
Min-Méx 3-24 80-951 19-469 0.13-2.4 0-46 40-115 855-5945 181-590 0.8-3.2 39-86 78.5-3019 355-875 0.81-3.2
B. attenuata M 9 404.5 1493 0.9 26.3 62.7 4275.6 369.1 1.8 64.7 377 544 1.7
Tepic, D.E. 44 211.5 76.4 0.4 15 14.7 1819.5 0.45 0.45 15.1 3113 106.2 0.5
Nayarit Min-Méx 0-40 25-1700 24.5-448 0.27-2.4 0-75 36-110 | 41559852 | 0.81-3.2 0.81-3.2 | 18-100 | 113.1-4071 229-804 0.81-3.2
Ej&ggur:rﬁ:;!? DI.V'E. 102 445 145.6 0.83 28 ?(5):‘2‘ 3913.3 4303 1.6 61.7 294.4 657 1.6
Nayarit Min-Max 34 239.4 157 0.38 9.7 515 1339.2 87.7 0.54 96 235.1 123.6 0.53
3-23 16-1160 8.8-1386 0.13-2.4 0-53 P 11349677 | 221-646 0.81-3.2 3591 | 113.1-3019.1 | 165914 0.81-4
Chamela, M 9.1 385.6 1185 0.88 24.1 87.1 2948.1 381 1.8 67 505.7 590.2 1.8
Jalisco D.E. 33 148.8 514 0.44 9.2 18.6 1018.2 89.6 0.5 93 523.6 144.4 0.5
Min-Max 2-20 30936 26-322 0.19-2.4 3-45 10-127.2 | 572.6-6793 | 173-591 0.81-3.2 43-88 78.5-2642 268-1048 0.81-4
Colima, M 9.7 402.7 1242 0.83 28 66.6 4453 381 1.8 62.4 304.2 587.3 1.8
Colima D.E. 3.9 193 53 0.4 13.8 16.8 1660 85.4 0.48 143 131.6 89.1 0.56
Min-Max 0-25 108-1144 32-337.3 0.19-2.4 0-68 37-116.5 | 10759503 189-623 0.81-3.2 2595 78.5-908 331-820 0.81-4
Zacatépec, M 9.7 337 122 0.8 28.2 82.7 3775 342 1.8 62.1 2848 563 1.6
Morelos D.E. 3.6 158 83.6 0.4 115 21 1504.7 71.4 0.5 12 122 96.5 0.5
Min-Max 0-20 46-784 27-926 0.27-2.4 2-67 38-126.6 | 1075-7854 150-528 0.8-3.2 2391 50.3-804 268-788 1.6-2.8
B. instabilis M 13.8 414 149 0.7 325 91 3010 379 1.9 53.7 399 564 15
Chamela, D.E. 35 164 74 0.4 13 19 1289 90 0.5 12.3 607 126 0.6
Jalisco Min-Méx 6-23 99-880 25-594 0.2-2.8 0-73 42-1304 | 616-7238 221-686 0.81-3.2 14-87 113-8171 79-898 1.2-2.4
B. krusei M 9 421 160 0.86 23.7 69.6 3568 408 1.8 67 394 602 1.7
Rio D.E. 34 200 75 0.48 10 12 1269 88 0.53 10 205.6 101 0.48
Papagayo, Min-Max 2-26 103-1232 29-501 0.19-3.2 0-50 | 42-102.5 660-8494 181-623 0.8-3.2 40-90 78.5-1257 378-985 0.81-3.2
Guerrero
B. M 11 537 191 0.83 23 87 2617 406 1.97 66 379 607.5 1.77
laurihuertae D.E. 38 264 86 0.43 9 15 1059 84.7 0.59 10 148.6 110.6 0.59
Tehuantépec, | Min-Méx 3-24 63-1558 2-495 0.27-2.4 0-53 52-125 707-6648 110-623 0.81-4 28-93 113-908 197-859 0.81-4.5
QOaxaca
B. longipes M 11 443 139 0.79 275 105.4 3067 322 1.9 61.3 3533 486.4 1.8
Xalitla, D.E. 42 158 60.2 0.46 12.6 22.8 1120 59.6 0.6 13 131 92.2 0.67
Guerrero Min-Méx 2-26 88-950 443685 | 0.19-3.78 | 0-66 58-164 1134-6221 165-559 0.81-4 21-89 154-804 315-749 0.1-4
B. ovalifolia M 10.2 427.6 156.6 0.83 235 56.2 4292 4217 1.99 66.2 401.8 612.9 1.8
Rio D.E. 3.8 232.8 76.8 0.42 9.98 11.6 1447 75.3 0.59 10.93 207.1 99.9 0.53
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Papagayo, Min-Max 2-22 97-1690 7.4-544.3 0.3-2.03 0-67 33.5-82.9 | 1075-10207 236-638 0.81-4 24-88 78.5-1134.1 331-835 0.81-3.2
Guerrero
B. simaruba M 11.6 384.4 145.1 0.92 28.06 81.8 3702.8 354.9 2.06 60.3 342.8 538.6 1.7
Agua D.E. 3.7 192.1 59.2 0.46 12.5 15.7 1589 69.6 0.6 12.9 183.3 105.5 0.54
Caliente, Min-Max 3-23 98-1255 41.7-322 0.3-3.24 1-78 41-127.2 491-8494.8 189-670 0.81-4.05 11-87 78.5-1661.9 229-867 0.81-3.2
Jalisco
Cozumel, M 11.22 472.5 194.4 0.89 22.3 56.6 4267.5 390.8 1.86 66.4 426.2 596.6 1.6
Quintana Roo D.E. 3.9 249.3 111.6 0.45 9.7 13.9 1680 76.2 0.59 9.1 159.5 101.3 0.59
Min-Max 3-22 42-1400 41.7-783.8 0.3-2.4 0-47 33.591.1 572.6-8495 236-607 0.81-4 44-88 113.1-907.9 355-906 0.41-4
Tierra M 10.5 378.2 155.9 0.81 20.6 62.89 3759.8 367.88 1.8 68.9 347.6 581.4 1.7
Colorada, D.E. 42 161.9 76.8 0.41 11.1 17.1 1383.1 71.7 0.65 12.3 183.8 128.5 0.55
Guerrero Min-Max 0-24 114-1342 38.6-386.3 0.27-2.4 0-55 37-129.7 1075-7389 189-567 0.81-4 29-96 50.3-1256.6 292-969 0.81-3.2
Los Tuxtlas, M 11.2 384 150 0.89 33.2 77.8 3256.8 362 2 55.6 316.7 562.6 1.7
Veracruz D. E. 3.8 14.6 66.7 0.42 11.4 45.1 1379.8 83.2 0.57 11.9 168.5 98.2 0.43
Min-Max 2-23 144-936 36.7-418.5 0.19-2.8 9-67 36.1-619 660.5-7088 173-599 0.81-4 22-79 122.7-1963.5 355-922 0-3.2

Abreviaciones. n = Numero de datos, M= Media, D. E. = Desviacion estandar, Min = Valor minimo, Max = Valor maximo. Las abreviaturas de las variables

anatomicas igual que en el apéndice 1 del capitulo II.
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Anexo 4a. Comparaciones multiples de la proporcion de tejido asignado a radios, fibras
y vasos en el xilema secundario del clado simaruba de Bursera.

Especies p
B. instabilis-B. attenuata 0.0002548
B. instabilis-B. grandifolia (Chamela, Jal.) 0.0004527
B. instabilis-B. grandifolia (Colima, Col.) 0.0047561
B. instabilis-B. grandifolia (Agua Milpa, 0.0217526

Nay.)

B. instabilis-B grandifllia (Zacatépec, Mor.) 0.0037765
B. krusei-B. instabilis 0.0004423
B. ovalifolia-B. instabilis 0.0271212

Soélo se muestran las comparaciones multiples significativas.

Anexo 4b. Comparaciones multiples de la proporcion de tejido asignado a fibras en el
xilema secundario del clado simaruba de Bursera.

Especies p
B. instabilis-B. arborea 0.0004131
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. arborea 0.0040215
B. instabilis-B. attenuata 0.0344301
B. instabilis-B. grandifolia (Chamela, Jal.) 0.0036151
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. 0.0272941
grandifolia (Chamela, Jal.)
B. krusei-B. instabilis 0.0023945
B. laurihuertae-B. instabilis 0.0071172
B. ovalifolia-B. instabilis 0.0068484
B. simaruba (Cozumel, Q. Roo)-B. instabilis 0.0054074
B. simaruba (Tierra Colorada, Guer.)-B. 0.0002749
instabilis
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. krusei 0.0191196
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. 0.0485026
laurihuertae
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. ovalifolia 0.0469617
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. simaruba 0.0384791
(Cozumel, Q. Roo)
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. simaruba 0.0027810

(Tierra Colorada, Guer.)

Sélo se muestran las comparaciones multiples significativas.
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Anexo 4c. Comparaciones multiples de la proporcion de tejido asignado a los elementos
de los vasos en el xilema secundario del clado simaruba de Bursera.

Especies p
B. instabilis-B. arborea 0.0035577
B. simaruba (Cozumel, Q. Roo)-B. instabilis 0.0485166
B. simaruba (Tierra Colorada, Guer.)-B. 0.0073416

instabilis
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. 0.0334120
laurihuertae
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. simaruba 0.0242111
(Cozumel, Q. Roo)

B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. simaruba 0.0032482

(Tierra Colorada, Guer.)

Soélo se muestran las comparaciones multiples significativas.

Foto 1. Corte transversal de Bursera instabilis donde se pueden observar los elementos de los
vasos (V), las fibras (F) y los radios (R).
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Foto 2. Corte transversal de Bursera ovalifolia donde se pueden observar los elementos de los
vasos (V), las fibras con almidén (Fa) y el parénquima paratraqueal (Pp).

Foto 3. Macerado con fibra septada de Bursera ovalifolia.
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Foto 4. Macerado con elemento de vaso de Bursera simaruba.
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CAPITULO III

Modularidad biolégica en el xilema secundario del clado simaruba.

Foto portada: Mark Olson.
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CAPITULO IV

Modulos morfolégicos en Bursera grandifolia y Bursera simaruba en distintos
ambientes.
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Moédulos morfologicos en Bursera grandifolia y Bursera simaruba en distintos
ambientes.

Resumen

Una caracteristica de la organizacion modular es la relativa independencia de los
subconjuntos de covariacion que permiten realizar ajustes al interior de los médulos sin
alterar el funcionamiento del organismo. Los médulos o subconjuntos de covariacion
estan delimitados en gran medida por la funcién que llevan a cabo, de tal manera que
presentan un ajuste entre la forma y la funcion que maximiza su desempefio y
contribuye a la diversidad morfologica por lo que es importante entender sus causas.
Nos propusimos explorar la variacion y las correlaciones de los caracteres anatomicos
del xilema secundario de las ramas terminales de dos especies Bursera grandifolia y B.
simaruba pertenecientes al mismo clado creciendo en distintos sitios. Los resultados
mostraron una organizacion modular de los caracteres anatomicos en ambas especies.
Los conjuntos de covariacidon mostraron similitudes y diferencias entre las especies y
con respecto al clado simaruba de Bursera en términos de las asociaciones de caracteres
e intensidad de la interaccion, independientemente de la técnica estadistica utilizada
para su identificacion. La persistencia de algunas covariaciones de caracteres esta
explicada en términos de las rutas de desarrollo compartido, las disyuntivas y la
funcioén, que se han mantenido a lo largo de la diferenciacion de estas especies. También
registramos diferencias en el patron general de la estructura modular que contribuye a la
diversidad morfolégica. Algunos caracteres anatdmicos mostraron variaciones entre los
sitios de muestreo, pero no es clara su relacion con las caracteristicas ambientales de los
mismos. Discutimos la estructura modular considerando la flexibilidad de los modulos
para ajustarse a distintas presiones de seleccion y el papel que juegan los patrones de
covariacion intra e interespecificos para entender la diversidad morfologica.

Introduccion

Los organismos estan estructurados por un conjunto de caracteres organizados en
modulos (Bolker, 2000; Eble, 2005; Breuker et al., 2006). La organizacion modular
permite la modificacion al interior de los mdédulos con relativa independencia,
confiriéndole al sistema biolégico flexibilidad para cambiar sin romper o alterar la
estructura general, y por lo tanto sin afectar la funcionalidad del organismo (Wagner,
1996; Breuker et al., 2006; Espinosa-Soto y Wagner, 2010), inclusive en especies
cercanamente relacionadas (Eble, 2005). Las modificaciones en la estructura modular
generan variaciones en la morfologia y contribuyen a explicar la diversidad morfoldgica
(Wagner, 1996; Wagner y Altenberg, 1996; Kirschner y Gerhart, 1998; West-Eberhard,
2003; Schlosser y Wagner, 2004; Wagner y Mezey, 2004; Klingenberg, 2008; Clune et
al., 2013).

Si bien la organizacion modular es importante para entender la diversidad
morfoldgica y ha sido reconocida en diversos grupos de organismos, tanto en plantas
(Olson y Rosell, 2006) como en animales (Cheverud, 1995; Marroig y Cheverud, 2005,
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2010), también es importante conocer como se modifica dicha organizacion al interior
de los subconjuntos de covariacién y qué causas pueden ser las responsables de dichas
modificaciones. Conocer las variaciones dentro de los subconjuntos de covariacion
contribuiria a explicar la diversidad morfolégica que observamos en los organismos.
Una de las explicaciones ampliamente difundidas como responsable de la organizacion
modular es la funcion. Los modulos pueden modificarse cuando estan sometidos a
distintas presiones de seleccion haciendo un ajuste entre la forma y la funcion (Wagner,
1996; Breuker et al., 2006; Miiller, 2007) que contribuye a maximizar su desempefio,
por ejemplo bajo diferente condiciones ambientales (Edwars y Weining, 2011; Pélabon
etal., 2011).

Previamente mostramos (capitulo III) que el xilema secundario de las ramas
terminales en el clado simaruba de Bursera tiene una estructura modular y las causas de
la covariacion estdn asociadas a la ontogenia (Mauseth, 1988; Carlquist, 2001; Losos,
2011; Olson, 2012), la disponibilidad de recursos (Mauseth, 1988; Stearns, 1992;
Carlquist, 2001; Rosell y Olson, 2014) y la funcion (Wagner, 1996; Klingenberg,
2003b; Breuker et al., 2006; Wagner et al., 2007; Duran-Guerra et al., 2014). El clado
tiene un nimero reducido de especies (Rosell et al., 2010), que se desarrollan bajo
distintas condiciones ambientales creciendo en diferentes tipos de vegetacion
(Rzedowski et al., 2005; Rosell et al., 2010). Las distintas condiciones ambientales
implicarian que las especies del grupo estan sometidas a diferentes presiones de
seleccion lo que las llevaria a hacer un ajuste entre la forma y la funcion, maximizando
su desempeino (Bock y von Walhlert, 1965; Lewontin, 1978; Gans, 1988). Si las
especies estan expuestas a distintas presiones ambientales, cabria preguntar si los
patrones de covariacion intraespecificos muestran modificaciones asociadas a estas
condiciones con respecto al patron de covariacion observado en el clado.

Los patrones de covariacion se han explorado en distintos grupos taxonémicos
tratando de explicar los procesos subyacentes que mantienen o modifican los patrones
de covariacion y contribuyen a entender la diversidad morfolégica en los diferentes
niveles de organizacion (Berg, 1960; Lande, 1979; Lande y Arnold, 1983; Conner y
Vial, 1993; Marroig y Cheverud, 2005, 2010). La seleccion juega un papel importante al
actuar sobre los conjuntos de covariaciones morfoldgicos (Lande, 1979; Lande y
Arnold, 1983) ya que modifica los patrones de covariacion morfologica favoreciendo
nuevos conjuntos de covariacion (Berg, 1960; Begin y Roff, 2003; Marroig y Cheverud,
2005) o modificando el grado de asociacion entre los caracteres (Marroig y Cheverud,
2001; Jones et al., 2004), es decir, puede modificar las correlaciones (Conner y Vial,
1993). Un ejemplo de patrén de covariacion que se mantiene corresponde a los craneos
de diversos géneros de monos del nuevo mundo. Los distintos géneros conservan el
patron de covariacion del crdneo siguiendo la linea de minima resistencia evolutiva
(Schluter, 1996; Marroig y Cheverud, 2005, 2010). Los patrones de covariacion
también se pueden modificar si la seleccion favorece la independencia funcional entre
caracteres como se ha observado en la reduccion de las asociaciones entre los caracteres
florales y vegetativos (Berg, 1960, Conner y Vial, 1993).

Dado que una de las caracteristicas de los sistemas modulares es la modificacion
de los subconjuntos de covariacion, pusimos a prueba la idea que los modulos pueden
modificarse bajo diferentes condiciones ambientales al hacer el organismo un ajuste
entre la forma y la funcion. Las condiciones ambientales podrian contribuir a modificar
dichos conjuntos de covariacion diversificando las caracteristicas de dichos
subconjuntos. Para ello elegimos dos especies que pertenecieran a un clado y que

66



estuvieran expuestas a distintas presiones de seleccion. Al formar parte del mismo
clado, descienden de un mismo ancestro, y las variaciones que observamos son
resultado de modificaciones posteriores. Para poner a prueba la idea de la variacion de
los conjuntos de covariacion utilizamos dos especies correspondientes al clado
simaruba, Bursera grandifolia y B. simaruba que tienen una distribucion amplia
creciendo bajo diferentes tipos de vegetacion (Rzedowski et al., 2005; Rosell et al.,
2010) lo que nos permitiria explorar las modificaciones en los conjuntos de covariacion
expuestos a distintas condiciones ambientales (anexo 2 capitulo II). Utilizamos el
xilema secundario, por ser un sistema relativamente sencillo de manejar por su reducido
numero de tipos celulares y funciones claramente identificadas (Baas, 1986; Mauseth,
1988; Carlquist, 2001).

Los conjuntos de covariacion en las ramas del clado Bursera pueden presentar
ajustes o modificaciones de los conjuntos de covariacion. La red de covariacion de los
caracteres anatomicos podria mostrar modificaciones en las conexiones entre los
caracteres y la intensidad de la asociacion entre los caracteres anatomicos en relacion a
las condiciones ambientales en las que la especie se desarrolla, es decir, a nivel de los
moddulos o subconjuntos de covariacion habria un ajuste entre éstos y el ambiente
relacionados con su funcion. Por ejemplo, en ambientes con alta disponibilidad de agua
esperariamos encontrar una fuerte relacion entre los caracteres de conduccion que
tendieran a reforzar el sistema de conduccidon maximizando la conduccion de
agua/productos fotosintéticos, mientras que el resto de los caracteres podrian no
relacionarse o tener una relacion débil dentro del médulo. Dada la estructura modular
del tallo, los ajustes o modificaciones se podrian realizar de manera independiente del
resto de los caracteres, manteniendo la estructura general de los patrones de covariacion
en el tallo.

Para explorar esta idea nos propusimos identificar los conjuntos de covariacion
de los caracteres anatomicos del xilema secundario en las ramas terminales de Bursera
grandifolia y B. simaruba que se desarrollan en diferentes sitios, asi como la variacion
de los caracteres anatomicos. Con ello tratamos de explorar la idea de que los médulos
pueden modificarse de una especie a otra, aun cuando pertenezcan al mismo clado, ya
que estan sujetas a diferentes presiones ambientales lo que puede generar un ajuste entre
la forma y la funcion al interior de los médulos.

Materiales y métodos.

Material vegetal.

Las ramas terminales de 28 individuos (siete/sitio) de Bursera grandifolia y B.
simaruba fueron colectadas en cuatro sitios diferentes (anexo 3, capitulo II) lo que nos
permitio explorar las caracteristicas anatomicas de cada especie creciendo en diferentes
sitios (anexo 2, capitulo II) bajo distintas condiciones climaticas (anexo 2, capitulo II).
Las muestras la procesamos como indicamos en el capitulo I para su observacion en
microscopio Optico. Una vez obtenidos los datos realizamos los analisis estadisticos
utilizando R (R Core Development, 1995).
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Sefial filogenética.

Los resultados del capitulo II con respecto a la sefial filogenética indican que se debe
tomar en cuenta el efecto de la filogenia sobre los caracteres morfologicos, ya que los
valores de K y A fueron altos. Sin embargo, los analisis del capitulo III mostraron que
las matrices de correlaciones no fueron significativamente distintas al comparar el
efecto de la filogenia. Considerando lo anterior, utilizamos las matrices de correlacion
sin efecto filogenético al realizar los analisis multivariados en el presente apartado.

Analisis de correlaciones.

Como una primera aproximacion para identificar los conjuntos de covariacion entre
variables anatdmicas realizamos un analisis de correlaciones. Esto nos permitio
identificar las variables asociadas y el grado o fuerza de la interaccion entre ellas. Los
andlisis de correlaciones los realizamos para los cuatro sitios de manera conjunta en
cada especie. Conjuntamos los sitios para su analisis para tratar de abarcar la mayor
cantidad de variacion con el mayor nimero de datos posible. Los resultados de los
patrones de covariacion los presentamos en el apartado de los resultados y estos
resultados dan pi¢€ a la posibilidad de explorar a futuro los patrones de covariacion en
cada sitio incrementando el nimero de datos. Obtuvimos el coeficiente de correlacion
de Pearson y su nivel de significancia de las 13 variables anatomicas. Los datos fueron
transformados cuando fue necesario para cumplir con los criterios de normalidad y
homocedasticidad (Sokal y Rolph, 2012).

Andlisis multivariados.

Exploramos la presencia de modulos de los caracteres anatomicos a través de analisis
multivariados. Los métodos que usamos fueron el analisis de conglomerados y de
factores por ser de los mas comunmente empleados para identificar los médulos
(Magwene, 2001; Goswami y Polly, 2010; Klingenberg, 2003a; Mitteroecker y
Bookstein, 2007). Los andlisis multivariados los realizamos para los cuatro sitios de
manera conjunta en cada especie. Al igual que en el capitulo II, para el analisis de
conglomerados utilizamos el vecino mas cercano y la distancia euclidiana y para el
andlisis de factores, componentes principales y rotacion varimax. A través de ellos
obtuvimos los conjuntos de covariacidén que interpretamos como médulos.

Variacion de los caracteres anatémicos entre los sitios.

Exploramos la respuesta de los caracteres anatomicos en funcion de los sitios a través de
anovas y pruebas de Kruskal-Wallis (Sokal y Rolph, 2012). En caso de resultar
significativa las diferencias en los caracteres anatomicos entre los sitios probamos las
diferencias con un andlisis de Tukey en el caso de los anovas (Sokal y Rolph, 2012).
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Resultados.

Material vegetal.

Obtuvimos un total de 18, 200 datos correspondientes a las dos especies (anexo 3,
capitulo II). A partir de estos datos realizamos los analisis de correlaciones y
multivariados que nos permitieron identificar los conjuntos de covariacion y cuyos
resultados son los siguientes.

Analisis de correlaciones.

B. grandifolia. Los resultados de la relacion de las variables anatomicas muestran una
red de covariacion entre los caracteres anatdmicos que involucra distintos tipos de
tejidos. Los caracteres de almacenamiento y de conduccion se relacionan entre ellos y
con caracteres de sostén (Fig. 1). Destaca la asociacion entre la densidad y el area de los
elementos de los vasos (r =-0.73, p <0.0001, n = 28; Fig. 1) relacionados con la
conduccion en el xilema secundario de los tallos. Otra interaccidon importante, por su
grado de asociacion, se establece entre el porcentaje de radios y el grosor de la pared del
parénquima axial (r = 0.67, p <0.0001, n = 28; Fig. 1) involucrados en la funcion de
almacenamiento.
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Fig. 1. Correlacion de los caracteres anatomicos del tallo de B. grandifolia. Se muestran las
correlaciones significativas. Las lineas continuas indican correlaciones positivas y las punteadas
negativas. El grosor de la linea indica la fuerza de la correlacion. Vasos (elipse), fibras
(rectangulo) y parénquima (hexagonos). Las variables anatomicas y sus funciones estan en la
tabla 1 del capitulo III.

B. simaruba. Al igual que en el caso anterior, observamos una red de correlacion entre
caracteres de distintos tipos de tejidos. Destacan entre las asociaciones de los caracteres
anatomicos el largo de los elementos de los vasos y de las fibras (r = 0.73, p <0.0001, n
= 28; Fig. 2) relacionadas con la conduccion y el almacenamiento. Variables asociadas a
la conduccion estuvieron fuertemente relacionadas como son la densidad con la pared (r
= 0.6, p <0.0001, n = 28; Fig. 2) y el 4rea de los elementos de los vasos (r = -0.58, p <
0.0001, n = 28; Fig. 2).

70



Fig. 2. Correlacion de los caracteres anatomicos del tallo de B. simaruba. Se muestran las
correlaciones significativas. Las lineas continuas indican correlaciones positivas y las punteadas
negativas. El grosor de la linea indica la fuerza de la correlacion. Vasos (elipse), fibras
(rectangulo) y parénquima (hexagonos). Las variables anatomicas y sus funciones estan en la
tabla 1 del capitulo III.

Observamos una red de covariacion entre los caracteres anatomicos en ambas
especies y aunque muchas de las asociaciones se presentan en ambos casos, las redes de
covariacion no son exactamente iguales. Por ejemplo, asociaciones presentes en ambos
casos son la densidad que covaria con el porcentaje, el largo y el area de los elementos
de los vasos (Figs. 1, 2), mientras que el largo de los elementos de vasos y el de las
fibras s6lo se presenta en B. simaruba (Fig. 2) y la relacion entre el grosor de la pared
del parénquima axial y el area de la células de los radios s6lo se presenta en B.
grandifolia (Fig. 1). Ademas de la covariacion de caracteres, la variacion en la
estructuran modular la podemos observar en el nlimero de conexiones y la fuerza de las
interacciones (Figs. 1, 2).

Analisis multivariados.
Conglomerados.

Bursera grandifolia. El analisis de conglomerados mostrd cuatro grupos de caracteres
anatomicos (tabla 1a) integrados de la siguiente forma. En un grupo se ubica una
variable del tejido de conduccion que es la densidad de los elementos de los vasos y
caracteres relacionados con el almacenamiento como son el grosor de la pared y el area
del parénquima axial, el area de las células de los radios y el porcentaje de los radios.
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Otro grupo corresponde al area y el largo de los elementos de los vasos y el area de las
fibras. La pared y el largo de las fibras forma otro grupo y finalmente, la pared de los
elementos de los vasos representa un cuarto conglomerado.

Tabla la. Analisis de conglomerados de los caracteres anatomicos de Bursera grandifolia.

Grupo Variable Funcion
anatomica
1 DV, APA, Conduccion (DV) y almacenamiento (APA,
GPPA, R, ACR | GPPA, R, ACR)
2 GPV Conduccion (PV)
3 LF, GPF Sostén (LF, PF)
4 AV, LV, AF Conduccion (AV, LV) y almacenamiento
(AF)

Tabla 1b. Analisis de conglomerados de los caracteres anatomicos de Bursera simaruba.

Grupo Variable Funcion
anatémica
1 LV,LF Conduccion (LV) y almacenamiento (LF)
2 AV, AF, R, APA, | Conduccion (AV), sostén (AF) y
GPPA almacenamiento (R, APA, GPPA)
3 ACR Sostén (RCA)
4 DV, PV, PF Conduccion (DV, PV) y almacenamiento
(PF)

Abreviaciones: DV, densidad; LV, largo; AV, area y GPV, grosor de la pared de los elementos
de los vasos; GPPA, grosor de la pared y APA, area del parénquima axial; R, porcentaje y
ACR, area de la célula de los radios; LF, largo; GPF, grosor de la pared y AF area de las fibras.

Bursera simaruba. El analisis de conglomerados mostrd cuatro grupos de caracteres
anatomicos (tabla 1b) integrados de la siguiente forma. En un grupo se ubican los largos
de los elementos de los vasos y las fibras. Otro grupo corresponde a caracteres
relacionados con el almacenamiento como son el porcentaje de radios, y el grosor de la
pared y el area del parénquima axial, de conduccion, el area de los elementos de los
vasos y de sostén, el area de las fibras. El drea de las células de los radios define un
grupo y finalmente, la pared de los elementos de los vasos y las fibras junto con la
densidad de los vasos integran un cuarto conglomerado.

Factores.

Bursera grandifolia. El analisis de factores explico el 70% de la variacion de los datos
(tabla 2a) en los cuatro principales factores (tabla 2b). El primer factor estd determinado
por el porcentaje de los radios y el grosor de la pared del parénquima axial. E1 segundo
factor esta determinado por las cargas factoriales de la densidad, el largo y el area de los
elementos de los vasos. El tercer factor esta dado por la pared de los elementos de los
vasos y el area de las células de los radios, mientras que el cuarto factor esta explicado
por la pared y el largo de la fibra.
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Tabla 2a. Porcentaje de la varianza explicado en el analisis de factores de los caracteres
anatomicos de Bursera grandifolia.

Factor 1 2 3 4
Eigenvalores

Suma de 2.31 2.21 1.66 1.56
cuadrados de las

cargas

Proporcion de la 0.21 0.20 0.15 0.14
varianza

Varianza 0.21 0.41 0.56 0.70
acumulada

Proporcion 0.30 0.29 0.21 0.20
explicada

Proporcion 0.30 0.58 0.80 1.00
acumulada

El valor en negritas corresponde a la variacion explicada.

Tabla 2b. Analisis de factores de los caracteres anatomicos de Bursera grandifolia.

Factor 1 2 3 4
Factor latente Almacenamiento Conduccion Conducciony | Sostén mecanico
almacenamiento
Variable
anatomica
R 0.89 0.00 -0.05 -0.10
DV -0.01 -0.92 0.04 0.00
AV -0.05 0.80 -0.23 -0.02
GPV -0.10 -0.13 0.83 -0.04
GPF -0.30 0.26 0.39 0.72
LV -0.14 0.70 0.04 -0.02
LF 0.04 -0.07 -0.19 0.81
AF -0.38 0.16 0.18 -0.48
APA 0.56 -0.03 0.53 -0.32
GPPA 0.78 -0.29 -0.17 0.19
ACR 0.57 0.14 -0.62 0.08

Los valores en negritas corresponden a las mayores cargas factoriales en cada factor.
Abreviaciones como en la tabla 1.

Bursra simaruba. El analisis de factores explico el 76% de la variacion de los datos
(tabla 3a) en los cuatro principales factores (tabla 3b). El primer factor estd determinado
por la densidad, el 4rea de los elementos de los vasos y el area del parénquima axial. E1
segundo factor estd determinado por las cargas factoriales del largo de los elementos de
los vasos y el largo de las fibras. El tercer factor esta dado por el porcentaje de los

radios, mientras que el cuarto factor estd explicado por el area de las células de los
radios. Tabla 3b.
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Tabla 3a. Porcentaje de la varianza explicado en el analisis de factores de los caracteres
anatémicos de Bursera simaruba.

Factor 1 2 3 4
Eigenvalores

Suma de 3.42 2.15 1.62 1.21
cuadrados de las

cargas

Proporcion de la 0.31 0.20 0.15 0.11
varianza

Varianza 0.31 0.51 0.65 0.76
acumulada

Proporcion 0.41 0.26 0.19 0.14
explicada

Proporcion 0.41 0.66 0.86 1.00
acumulada

El valor en negritas corresponde a la variacion explicada.

Tabla 3b. Analisis de factores de los caracteres anatomicos de Bursera simaruba.

Factor 1 2 3 4

Factor latente | Conduccion y Conduccion y Almacenamiento | Almacenamiento
almacenamiento | almacenamiento

Variable

anatomica

R 0.00 0.03 0.93 -0.08

DV -0.81 -0.32 0.10 -0.22

AV 0.79 0.00 -0.23 -0.39

GPV -0.58 -0.31 -0.27 -0.10

GPF -0.66 -0.19 -0.31 0.15

LV 0.31 0.85 -0.24 0.05

LF 0.09 0.92 0.12 -0.07

AF 0.66 0.21 0.09 0.06

APA 0.80 -0.44 0.13 -0.03

GPPA 0.45 -0.33 0.63 -0.25

ACR 0.02 -0.03 -0.17 0.95

Los valores en negritas corresponden a las mayores cargas factoriales en cada factor.
Abreviaciones como en la tabla 1.

Los andlisis multivariados en ambas especies muestran una agrupacion de
caracteres anatomicos procedentes de distintos tipos celulares del xilema secundario de
los tallos, conduccion, sostén y almacenamiento (tablas 1, 2). Semejante a los resultados
del analisis de correlaciones observamos asociaciones que se mantienen como es el caso
del largo de los elementos de los vasos y las fibras en Bursera simaruba (Fig. 2), que se
recuperan tanto en el andlisis de correlaciones (tabla 1b) como en el de factores (tabla
3b). Mientras que asociaciones como la densidad y el area de los elementos de los vasos
presente en el andlisis de correlaciones (Fig. 1) y de factores (tabla 2b) en B.
grandifolia se ubican en grupos separados en el analisis de conglomerados (tabla 1a).
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Caracteres anatémicos en funcion de los sitios.

Bursera grandifolia. De los 13 caracteres anatomicos explorados con respecto a los
distintos sitios, observamos que el area y largo de los elementos de los vasos (tabla 4a)
y el largo de las fibras fueron significativamente distintos entre los sitios (tabla 4b). Con
respecto al area de los elementos de los vasos, el promedio menor se registro en
Chamela, Jal. que difiri6 significativamente de Agua Milpa, Nay. y de Colima, Col.
(Fig. 3a) y el mayor promedio se registrd en Colima, Col. Tanto Chamela, Jal. como
Colima, Col. son sitios con bajas precipitaciones (anexo 2, capitulo II). El area de los
elementos de los vasos en Zacatépec, Mor. con una mayor precipitacion (anexo 2,
capitulo II), no fue significativamente diferente de Agua Milpa, Nay. y de Colima, Col.
(Fig. 3a) con la menor precipitacion (anexo 2, capitulo II). El largo de los elementos de
los vasos fue mayor en Agua Milpa, Nay. y s6lo fue significativamente distinto de
Zacatépec, Mor. (Fig. 3b), el sitio con mayor precipitacion anual (anexo 2, capitulo I1).
El largo de los elementos de los vasos fue menor en Zacatépec, Mor. que difirio
significativament de Agua Milpa, Nay.(Fig. 3b) y en el largo de la fibra observamos el
mayor pormedio en Agua Milpa, Nay. y el menor en Zacatépec, Mor. (Fig. 3c).

Tabla 4a. Analisis de varianza de los caracteres anatomicos de Bursera grandifolia en funcion
de los sitios.

Variable FV GL SC CM F P

anatomica

AV Sitio 3 8134864 2711621 5.931 *%
Residuales 24 10973565 457232

LV Sitio 3 27484 9161 5.197 *%
Residuales 24 42305 1763

FV, fuente de variacion; GL, grados de libertad; SC, suma de cuadrados; CM, cuadrados
medios; P, nivel de significancia; P ** < 0.01. Abreviaciones de los caracteres anatomicos
como en la tabla 1.

Tabla 4b. Analisis de Kruskal-Wallis del largo de la fibra de Bursera grandifolia en funcion de
los sitios de muestreo.

X2 GL P

7.8209 3 ok

X?, Chi-cuadrada; GL, grados de libertad; P, nivel de significancia; P * < 0.05.
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Fig. 3. a) Area y b) largo de los elementos de los vasos y c) largo de las fibras de B. grandifolia
en diferentes sitios. Abreviaciones: AV y LV, area y largo de los elementos de los vasos
respectivamente; LF, largo de las fibras. AMN, Agua Milpa, Nay.; CC, Colima, Col.; Chamela,
Jal.; ZM, Zacatépec, Morelos.
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Bursera simaruba. Las diferencias observadas de los caracteres anatdmicos con
respecto a los sitios correspondieron al porcentaje de fibras y elementos de los vasos y a
la densidad de los elementos de los vasos (tabla 5). E1 mayor porcentaje de fibras
correspondi6 al individuo colectado en Cozumel, Q. Roo. y el menor porcentaje se
ubico en Los Tuxtlas, Ver., los cuales difirieron significativamente entre ellos, asi como
el porcentaje de fibras entre Tierrra Colorada, Guer. y Agua Caliente, Jal. (Fig. 4a). El
porcentaje de vasos fue mayor en Los Tuxtlas, Ver. y el menor en Tierra Colorada,
Guer., los cuales difirieron significativamente. El porcentaje de vasos en Cozumel, Q.
Roo. difiri6 significativamente del porcentaje de vasos en los Tuxtlas, Ver. y el de
Tierra Colorada, Guer. y de Agua Caliente, Jal. (Fig. 4b). La densidad de los elementos
de los vasos fue mayor en Agua Caliente, Jal. y menor en Tierra Colorada, Guer., los
cuales difirieron significativamente (Fig. 4c).

Tabla 5. Analisis de varianza de los caracteres anatomicos de Bursera simaruba en funcion de
los sitios.

Variable FV GL SC CM F P

anatémica

F Sitio 3 756.1 252.02 10.3 Hk
Residuales 24 587.0 24.46

A\ Sitio 3 686.6 228.87 10.97 wk
Residuales 24 500.7 20.86

DV Sitio 3 2985 994.9 5.627 *k
Residuales 24 4243 176.8

FV, fuente de variacion; GL, grados de libertad; SC, suma de cuadrados; CM, cuadrados
medios; P, nivel de significancia; P ** < 0.01, P ***<0.001. Abreviaciones de los caracteres
anatomicos como en la tabla 1.
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Fig. 4. Porcentaje de tejido de a) las fibras y b) los elementos de los vasos y c) la densidad de
los elementos de los vasos de B. simaruba en diferentes sitios. Abreviaciones: Fy V,

porcentajes de fibras y elementos de los vasos respectivamente; DV, densidad de los elementos

de los vasos. ACJ, Agua Caliente, Jal.; CQRoo, Cozumel, Q. Roo; LTV, Los Tuxtlas, Ver.;

TCG, Tierra Colorada, Guerrero.

78



Los resultados de las relaciones entre los caracteres anatdmicos y las
condiciones ambientales no parecen ser del todo claras. De las trece variables
anatomicas medidas s6lo seis variables mostraron un comportamiento distinto entre los
sitios. Estas variables fueron el area y el largo de los elementos de los vasos y de las
fibras en Bursera grandifolia y el porcentaje de fibras y la densidad y el porcentaje de
los elementos de los vasos en B. simaruba. Estos caracteres anatdmicos mostraron
variacion entre los sitios y estas variaciones no parecen estar explicadas unicamente en
funcion de las diferencias ambientales exploradas entre los sitios.

Discusion.

Exploramos el comportamiento de los caracteres anatomicos de dos especies (Buresera
grandifolia y B. simaruba) que crecen en sitios con diferentes condiciones ambientales.
Identificamos los conjuntos de covariacion de cada especie en estos sitios a través de
diferentes métodos y observamos las variaciones en los caracteres anatomicos en los
distintos sitios. Los conjuntos de covariacion identificados en estas dos especies
recuperan caracteristicas de los modulos identificados en el capitulo III, asi como
algunas asociaciones entre caracteres. Aun cuando algunos caracteres anatomicos varian
entre los sitios no es del todo claro que estas variaciones se deban solo a causas
ambientales. Comparamos estos resultados con la estructura modular del clado y
discutimos sus posibles implicaciones en términos de la flexibilidad modular y las
implicaciones de la permanencia y modificacion de los conjuntos de covariacion dentro
y entre las especies que ayudan a explicar la variacion morfologica.

Conjuntos de covariacion

Analisis de correlaciones. Las dos especies muestran una red de covariacion entre los
caracteres anatomicos de distintos tipos celulares que varian en términos de las
asociaciones que establecen y la fuerza de la interaccion entre los caracteres
anatomicos. Basicamente las causas de la covariacion son las que identificamos
previamente, ontogenia, disponibilidad de recursos y funcion en el capitulo II1. De las
asociaciones de caracteres anatdmicos destacan la densidad y el area (Fig. 1) en
términos de la competencia por el espacio como recurso; las asociaciones entre distintos
caracteres del parénquima (Fig. 1), por su funcion de almacenamiento, la densidad y el
grosor de las paredes de los elementos de los vasos (Fig. 2), por su funcion de
conduccion y los largos de las fibras y los elementos de los vasos (Fig. 2), por su ruta de
desarrollo compartido.

La relacion entre los largos de las fibras y los elementos de los vasos en Bursera
simaruba y en B. grandifolia creciendo en Colima, Col., Chamela, Jal. y Zacatepec,
Mor., como lo mencionamos en el capitulo III, se puede explicar en términos de la
ontogenia (Baas, 1986; Losos, 2011; Olson, 2012). Ambos caracteres se desarrollan a
partir de las células fusiformes iniciales del cambium por lo que el largo de ambos
caracteres estd fuertemente ligado por su desarrollo desde el principio, a pesar de la
presion de seleccion que podria propiciar caracteres de fibras mas largos favoreciendo el
sostén o elementos de vasos mas cortos que disminuyan el riesgo de embolismo (Baas,
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1986; Mauseth, 1988; Stearns, 1992; Carlquist, 2001). Si en este caso la relacion esta
fuertemente determinada por una ruta de desarrollo comun de los caracteres (Stearns,
1992; Klingenberg, 2008), otras causas de asociaciones estan vinculadas a la funcion y
la disponibilidad de recursos como en algunos caracteres de los elementos de los vasos.

Con respecto a la densidad de los elementos de los vasos, este caracter
anatomico esta fuerte y negativamente ligado con el area de los mismos. La relacion
negativa entre la densidad y el area de los elementos de los vasos es bastante conocida
(Rosell y Olson, 2014) y la explicamos como una competencia de espacio en el xilema
secundario, en donde una densidad alta de los elementos de los vasos restringe el lumen
de los mismos, estableciendo una disyuntiva entre estos caracteres por el espacio
(Rosell, 2010; Stearns, 1992) en el xilema secundario. Otras asociaciones de los
caracteres de los elementos de los vasos parecen explicarse en términos funcionales
favoreciendo la conduccion de agua/productos fotosintéticos y disminuyendo el riesgo
de cavitacion, como la densidad y el grosor de la pared de los elementos de los vasos.

Al incrementarse la densidad de los elementos de los vasos, el grosor de las
paredes aumenta probablemente como refuerzo de las paredes. El engrosamiento de las
paredes puede contribuir a disminuir la deformacion de las mismas pero disminuiria el
area de los de los elementos de los vasos limitando la conduccion. La reduccion en el
lumen de los elementos de los vasos y el engrosamiento de sus paredes disminuyen el
riesgo de cavitacion (Ewers, 1985; Carlquist, 1975, 2001; Hacke et al., 2001; Jacobsen
et al., 2005, 2007a, 2007b) y el flujo se podria mantener con el incremento en la
densidad. La densidad también estuvo asociada negativamente con el largo de los
elementos de los vasos. Al igual que en el caso de la densidad y el grosor de la pared de
los elementos de los vasos, pudiera tratarse de reforzar a los elementos de los vasos
disminuyendo el largo al incrementarse el nimero de los mismos en el xilema
secundario de los tallos, a costa de incrementar la resistencia al paso de agua/productos
fotosintéticos (Carlquist, 1996; Jacobsen et al., 2005). Otra relacion probablemente de
tipo funcional, la observamos entre el porcentaje de los radios y el grosor de la pared del
parénquima axial (Fig. 1), que a su vez estd asociado con el area de las células de los
radios en Bursera grandifolia (Fig. 1) y B. simaruba (tabla 1b). Estos caracteres,
asociados al almacenamiento (Mauseth, 1988. Carlquist 2001), quizas refuercen de
manera conjunta el tejido de almacén, aunque no hay antecedentes de una explicacion
puntual de la interaccion entre estos caracteres anatdmicos.

Analisis multivariados. Al realizar los analisis multivariados explorando la asociacion
de conjuntos de caracteres, observamos que las asociaciones detectadas en el analisis de
correlacion, en general, se recuperan en los analisis de conglomerados y de factores.
Asimismo, también identificamos asociaciones entre distintos tipos de caracteres
(conduccidn, sostén y almacenamiento), tanto en el analisis de conglomerados como en
el de factores. Los conjuntos de covariacion identificados estan explicados en funcion
de la ontogenia, la disponibilidad de recursos y la funcion de los caracteres anatomicos,
como mencionamos en el capitulo III. Si bien, hay diferencias entre los conjuntos de
covariacion identificados a través de distintos métodos, en todos observamos una
estructura modular de los caracteres anatdmicos del xilema secundario en las ramas
terminales de los tallo.
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Variacion de los caracteres anatémicos en los sitios.

Ademas de la estructura modular y las causas de las covariaciones que observamos
entre los caracteres anatomicos, nos propusimos investigar si la variacion de los
caracteres anatdmicos de estas dos especies estaba relacionada con los sitios en los que
crecen los individuos. Es ampliamente conocido que los caracteres anatomicos
asociados a distintas funciones estan fuertemente influenciados por el ambiente (Baas,
1986; Mauseth, 1988; Carlquist, 2001; Rosell y Olson, 2004). Nos propusimos indargar
si las interacciones que observamos se pueden ver afectadas al estar sujetas a distintas
presiones ambientales. Los resultados mostraron que el area, la densidad, el largo y el
porcentaje de los elementos de los vasos, el largo y el porcentaje de las fibras fueron
distintos en los sitios donde crecen B. grandifolia y B. simaruba (tablas 4 y 5) en donde
las diferencias entre la precipitacion son marcadas (anexo 3 capitulo II). Pareciera que
las condiciones de precipitacion influyen en estos caracteres. Por ejemplo, el area de los
vasos s mayor en sitios con una alta precipitacion anual como es Los Tuxtlas, Ver., sin
embargo, el area de los elementos de los vasos no es menor en los sitios con menor
precipitacion. Aun cuando puede haber indicios que los caracteres estén relacionados
con la precipitacion, la relacion no es del todo clara por lo que seria necesario explorar
mas a detalle las variaciones ambientales para relacionarlas con los caracteres
anatdmicos ademas de que se podria incrementar el nimero de muestras por sitio.

Estructura modular en las especies y el clado.

Los conjuntos de covariacion detectados a través de distintas técnicas ponen de
manifiesto la estructura modular (Figs. 1 y 2, tablas 2 y 3) en Bursera grandifolia y B.
simaruba, especies pertenecientes al mismo clado. Al comparar los conjuntos de
covariacion entre estas especies con respecto al clado (Fig. 3 y tablas 2 y 3 del capitulo
IIT), observamos que se ha mantenido una estructura modular y que algunas
asociaciones relacionadas con el desarrollo, las disyuntivas y la funcién se han
mantenido durante la especiacion y la diversificacion morfologica de los tallos (Rosell
et al., 2010). Las caracteristicas similares se han podido mantener por patrones comunes
de seleccion o rutas de desarrollo compartidas (Zeng, 1988; Marroig y Cheverud, 2005;
2010; Bisell y Diggle, 2008), aun cuando varien las conexiones y la fuerza de la
interaccion entre ellos (Cheverud, 1984; Clark, 1987; Conner y Vial, 1993) sugieriendo
que los procesos que actiian a nivel de especie nos ayudan a explicar las variaciones
morfologicas a otros niveles taxonémicos (Cheverud, 2005; 2010).

La persistencia de las interacciones en el clado y las especies sugieren que los
caracteres estan vinculados a través de las rutas del desarrollo (Cheverud 1996; Wagner
1996) y pueden ser promovidas por seleccion (Conner y Vial, 1993; Schluter, 1996;
Marroig y Cheverud, 2005, 2010). La persistencia de la relacion entre los largos de los
elementos de los vasos y las fibras, reconocida a nivel del clado y recuperada en
Bursera simaruba y B. grandifolia creciendo en ciertos sitios, es un ejemplo de ello
(Olson y Rosell, 2006; capitulo III). Interacciones o covariaciones por desarrollo
compartido también se presentan en caracteres florales en otras especies (Conner y Vial,
1993; Kudoh et al., 2001; Kalman et al., 2004; Mayr y Weber 2006), en lo que parece
ser una caracteristica comun en ciertos tipos de flores (Berg, 1983; Conner y Vial, 1993;
Bissell y Diggle, 2008); asi como en animales (Schluter, 1996; Marroig y Cheverud,
2005, 2010). Sin embargo, la relacion entre los largos de los elementos de los vasos y
las fibras esta ausente en B. grandifolia. No esta claro qué causa el rompimiento o
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desacoplamiento entre los caracteres. Se ha reportado que la seleccion puede favorecer
el desacoplamiento de los caracteres optimizando su desempefio en funciones distintas
que favorecen la adecuacion (Conner y Vial, 1993; Marroig y Cheverud, 2005, 2010).

Ademas de la ruta de desarrollo compartida para mantener la covariacion de los
caracteres, las disyuntivas y la funcion juegan un papel importante (Stearns, 1992;
Wagner, 1996) en la integracion de los caracteres. Ejemplo de ello son las interacciones
entre la densidad y el area y el grosor de las paredes los elementos de los vasos que se
coordinan para mantener una conduccion eficiente (Jacobsen et al., 2005; Hacke et al.,
2001) y en las diversas interacciones entre los caracteres del parénquima (Mauseth,
1988; Carlquist, 2001;), en donde al parecer la seleccion juega un papel importante en
su persistencia, tanto en las especies individuales como a nivel del clado. La estructura
modular del xilema secundario en las ramas terminales parece ser bastante constante
independientemente de la especie y de los sitios en los que estas especies se desarrollan,
sometidas a distintas presiones ambientales.

Asi como identificamos caracteristicas comunes entre los conjuntos de
covariacion entre las especies y el clado, también pudimos reconocer las variaciones
que se han presentado durante la diversificacion morfoldgica en el tallo. Si bien el clado
y las especies tienen una estructura modular, en ella observamos diferencias entre las
conexiones y las variaciones en el grado o fuerza de la interaccion (Fig. 3, capitulo 111 y
Fig. 1, 2, tablas 2 y 3). Atin cuando podemos reconocer un patron general en los
subconjuntos de covariacion a partir de un ancestro comun, otras caracteristicas del tallo
han podido diversificarse de manera relativamente independiente, contribuyendo a la
diversidad morfolégica del grupo. A pesar de las diferencias en los conjuntos de
covariacion, podemos reconocer patrones que se han mantenido desde que se separaron
del ancestro comun, como ocurre en otros grupos de plantas (Bissell y Digle, 2008) y
animales (Marroig y Cheverud, 2005, 2010).

La persistencia de la estructura modular en las especies esta relacionada con su
origen. Ambas pertenecen al mismo clado, por lo que descienden del mismo ancestro
(Rosell et al., 2010) y comparten la misma estructura en el xilema secundario. La
estructura modular podria permanecer por el origen mismo de las especies, y al mismo
tiempo, la organizacion modular permitiria realizar ajustes o cambios que podemos
observar en los tipos y fuerzas de algunas conexiones. Las variaciones observadas entre
las especies con respecto al grupo sugeririan que estos conjuntos de covariacion son
relativamente flexibles y sujetos de modificacion, Es decir, la estructura modular es
flexible y permite hacer modificaciones a nivel de especie e inclusive dentro de la
misma especie creciendo en sitios distintos. Los conjuntos de covariacidon o mddulos
son unidades de cambio evolutivo (Bolker, 2000; Eble, 2005; Breuker et al., 2006) que
permiten realizar ajustes en los organismos sin afectar de manera dréastica el resto de los
conjuntos de covariacion (Wagner, 1996; Breuker et al., 2006; Espinosa-Soto y
Wagner, 2010). Al parecer mantener esta estructura en las especies le podria conferir
también ventajas a las especies para ajustarse a las condiciones y a las distintas
presiones de seleccion. Los ajustes que se hacen en la estructura modular podrian estar
relacionados con las condiciones mas locales de crecimiento, como las ambientales. Sin
embargo, los caracteres anatdmicos no mostraron una clara relacion con las condiciones
de precipitacion y temperatura. Seria necesario continuar explorando las modificaciones
en los conjuntos de covariacion para tener un panorama mas amplio de como la
estructura modular se puede modificar y ajustar en estas especies.
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De manera general podemos mencionar que los resultados de los patrones de
covariacion sugieren que los patrones que se detectan a nivel interespecifico son el
resultado de las mismas causas que estan operando a nivel intraespecifico (Marroig y
Cheverud, 2005, 2010). Los patrones de covariacion morfoldgica pueden facilitar o
restringir el cambio en los conjuntos de variacién morfologica (Marroig y Cheverud,
2005; 2010). En el caso de las covariaciones altas que no se modifican hay una fuerte
restriccion evolutiva sobre ellas (Conner y Vial, 1993). Los patrones de covariacion
quizas originados por el desarrollo son promovidos por seleccion natural (Cheverud,
1984; Zeng, 1988) como en el caso de la covariacion de los largos de los vasos y las
fibras presenten en el clado y Bursera simaruba. Esta covariacion no estuvo presente en
B. grandifolia ni en B. grandifolia creciendo en Agua Milpa, Nay. lo que podria sugerir
que la seleccion favorece la separacion de la covariacion probablemente favoreciendo
funciones distintas entre los caracteres (Berg, 1960, Conner y Via, 1993; Marroig y
Cheverud, 2005), que no estan del todo claras en B. grandifolia. Por otro lado, la
seleccion también podria alterar los patrones de correlacion incrementando la
correlacion entre caracteres funcionales que llevan a cabo una funcion (Cheverud, 1984;
Clark, 1987; Conner y Vial, 1993) por lo que se favorecen las correlaciones positivas
que incrementan la integracion funcional como en el caso de los conjuntos de
covariacion entre caracteres del parénquima, tanto en el clado como en las especies B.
grandifolia y B. simaruba. La seleccion puede alterar los conjuntos de covariacion
morfoldgica y se ha mostrado que los cambios en los conjuntos de covariacion siguen
las lineas de minima resistencia evolutiva (méaxima variacion de los conjuntos de
covariacion) en la mayoria de los casos (Schluter, 1996; Marroig y Cheverud, 2005;
2010).

Conclusiones.

Los caracteres anatomicos del xilema secundario de las ramas terminales de Bursera
grandifolia y B. simaruba forman una red de covariacion entre caracteres de distinto
tipo celular, conduccion, sostén y almacenamiento.

Los caracteres anatdmicos muestran distintos grados de asociacion y las asociaciones
varian entre las especies estudiadas.

Algunos caracteres anatomicos del xilema secundario en las ramas terminales mostraron
diferencias entre sitios y aunque no es contundente que estas diferencias se deban a las
caracteristicas ambientales exclusivamente, las condiciones de precipitacion parecieran
tener una mayor influencia.

Las interacciones entre los caracteres se presentan independientemente del tipo de
andlisis realizado, correlaciones y multivariados, mostrando una fuerte asociacion entre
caracteres anatomicos de distintos tipos celulares que se mantienen independientemente
del tipo de analisis.

Bursera grandifolia y B. simaruba mostraron una estructura modular con similitudes y
diferencias con respecto a la estructura modular del clado, lo que implica una
flexibilidad en los conjuntos de covariacion de estas especies que pudieran relacionarse
con las condiciones locales de crecimiento. Asimismo, los conjuntos de covariacion que
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se mantienen en los diferentes niveles pueden ser explicados por los mismos procesos,
es decir, algunos patrones de covariacion a nivel del clado pueden ser explicados con
los procesos que ocurren a nivel intraespecifico.

Bibliografia.

Baas, P. 1986. Ecological patterns in xylem anatomy. En T. J. Givnish (Ed.). On the
economy of plant form and function (pp. 327-349). Cambridge: Cambridge
Universtiy Press.

Bégin, M. y D. A. Roff. 2003. The constancy of the G matrix through species
divergence and the effects of quantitative genetic constraints on phenotypic
evolution: a case study in crickets. Evolution 57:1107-1120.

Berg, R. L. 1960. The Ecological Significance of Correlation Pleiades. Evolution 14:
171-180.

Bissell, E. K. y P. K. Digle. 2008. Floral morphology in Nicotiana: Architectural and
temporal effects on phenotypic integration. Int. J. Plant Sci. 169:225-240.

Bolker, J. A. 2000. Modularity in development and why it matters to evo-devo.
American Zoologist, 40:770-776.

Breuker, C. J., Debat, V. y C. P. Klingenberg. 2006. Functional evodevo. Trends in
Ecology & Evolution 21:488-492.

Bock, W. J. y G. von Wahlert. 1965. Adaptation and the form-function complex.
Evolution 19:269-299.

Carlquist, S. 1975. Ecolgical strategies of xylem evolution (p. 259). Berkeley,
California: University of California Press.

Carlquist, S. 1996. Wood anatomy of primitive angiosperms: New perspectives and
shynteses. In: D. W. Taylor & L. J. Hickey (Eds.), Flowering plant origen,
evolution, and phyogeny (pp. 68-90). New York: Chapman and Hall.

Carlquist, S. 2001. Comparative wood anatomy: Systematic, ecological, and
evolutionary aspects of dicotyledon wood (2nd ed.) (p. 448). Berlin: Springer-
Verlag.

Cheverud, J. M. 1954. Quantitative genetics and developtmental constraints on
evolution by slection. J. Theor. Biol. 110:155-171.

Cheverud, J. M. 1995. Morphological integration in the saddle-back tamarin (Saguinus
fuscicollis) cranium. American Naturalist 145:63—89.

Cheverud, J. M. 1996. Developmental integration and the evolution of pleiotropy.
American Zoologist 36:44-50.

84



Clark, A. G. 1987. Senescence and the genetic-correlation hang-up. Am. Nat. 129:932-
940.

Clune, J., Mouret, J. y H. Lipson. 2013. The evolutionary origins of modularity. Proc.
R. Soc. B. 280: 20122863.

Conner, J. y S. Vial. 1993. Patterns of phenotypic and genetic correlations among
morphological and life-history traits in wilds radish, Raphanus raphanistrum.
Evolution 47:704-711.

Duran-Guerra, O., Quintanar Isaias, A.,Villanueva Diaz, J., Jaramillo-Pérez, A. T., y J.
Cerano Parede. 2014. Caracteristicas anatomicas de la madera de Bursera
lancifolia (Schltdl.) Engl. con potencial dendrocronoldgico. Revista Mexicana de
Ciencias Geologicas 5:76—89.

Eble, G. J. 2005. Morphological modularity and macroevolution: conceptual and
empirical aspects. In W. Callebut y D. Rasskin-Gutman (Eds.). Modularity.
Understanding the development and evolution of natural complex systems
(Vienna Series in Theoretical Biology) (pp. 221-238). Cambridge: MIT Press.

Edwards C. E. y C. Weinig. 2011. The quantitative-genetic and QTL architecture of trait
integration and modularity in Brassica rapa across simulated seasonal settings.
Heredity 106: 661-677.

Espinosa-Soto, C. y A. Wagner. 2010. Specialization can drive the evolution of
modularity. PLoS Computational Biology 6, e1000719.

Ewers, F.W. 1985. Xylem structure and water conduction in conifer trees, dicot trees,
and lianas. IAWA Bulletin 6:309-317.

Gans, C. 1988. Adaptation and the Form-Function Relation. Amer. Zool. 28:681-697.

Goswami, A. y D. Polly. 2010. Methods for studying morphological integration and
modularity. In J. Alroy y G. Hunt (Eds.). Quantitative methods in paleobiology
Vol. 16. Paleontological Society Short Course, October 30th, 2010 (pp. 213—
243). Cambridge: The Paleontological Society Press.

Hacke, U. G., Sperry, J. S., Pockman, W. T., Davis, S. D. y K. A. McCulloh. 2001.
Trends in wood density and structure are linked to prevention of xylem
implosion by negative pressure. Oecologia 126:457—461.

Jacobsen, A. L., Ewers, F. W., Brandon Pratt, R., Paddock III, W. A. y D. D. Stephen.
2005. Do xylem fibers affect vessel cavitation resistance? Plant Physiology 139:
546-556.

Jacobsen, A. L., Agenbag, L., Esler, K. J., Brandon-Pratt, R., Ewers, F. W. y S. D.
Davis. 2007a. Xylem density, biomechanics and anatomical traits correlate with
water stress in 17 evergreen shrub species of the Mediterranean-type climate
region of South Africa. Journal of Ecology 95:171-183.

Jacobsen, A. L., Brandon-Pratt, R., Ewers, F. W. y S. D. Davis. 2007b. Cavitation
resistance among 26 chaparral species of southern California. Ecological
Monographs.77: 99-115.

85


http://apps.isiknowledge.com/full_record.do?product=WOS&colname=WOS&search_mode=CitingArticles&qid=10&SID=4F2GIilEoJbhdaF9FCo&page=1&doc=4
http://apps.isiknowledge.com/full_record.do?product=WOS&colname=WOS&search_mode=CitingArticles&qid=10&SID=4F2GIilEoJbhdaF9FCo&page=1&doc=4

Jones, A. G., Arnold, S. J. y R. Burger. 2004. Evolution and stability of the G-matrix
on a landscape with a moving optimum. Evolution 58:1639-1654.

Klingenberg, C. P. 2003a. Quantitative genetics of geometric shape: Heritability and the
pitfalls of the univariate approach. Evolution 57:191-195.

Klingenberg, C. P. 2003b. Developmental instability as a research tool: Using patterns
of fluctuating asymmetry to infer the developmental origins of morphological
integration. En M. Polak (Ed.). Developmental instability: Causes and
consequences (pp. 427-442). Oxford: Oxford University Press.

Klingenberg, C. P. 2008. Morphological integration and developmental modularity.
Annual Review of Ecology, Evolution, and Systematics 39:115-132.

Kirschner, M. y J. Gerhart. 1998. Evolvability. Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of America 95:8420-8427.

Kalman, K., Medvegy, A. y E. Mihalik 2004 Pattern of the floral variation in the hybrid
zone of two distylous Primula species. Flora 199:218-227.

Kudoh H, Sugawara, T ., Wu, S. yJ. Murata. 2001 Morph-specific correlations between
floral traits in a distylous Ophiorrhiza napoensis (Rubiaceae) population in
southern China. J Trop Ecol 17:719-728.

Lande, R. 1979. Quantitative genetic analysis of multivariate evolution, applied to
brain:body size allometry. Evolution 33:402-416.

Lande, R. y S. J. Arnold. The measurement of selection on correlated characters.
Evolution 37:1210-126.

Lewontin, R. C. 1978. Adaptation. Scientific American 239:156—169.

Losos, J. B. 2011. Convergence, adaptation, and constraint. Evolution 65-67:1827—
1840.

Magwene, P. M. 2001. New tools for studying integration and modularity. Evolution
55:1734-1745.

Marroig, G. y J. M. Cheverud. 2001. A Comparison of phenotypic variation and
covariation patterns and the role of phylogeny, ecology and ontogeny during
cranial evolution of New World monkeys. Evolution 55:2576-2600.

Marroig, G. y J. M. Cheverud. 2005. Size as a line of evolutionary least resistance: diet
and adaptive morphological radiation in New World monkeys. Evolution 59:
1128-1142.

Marroig, G. y J. M. Cheverud. 2010. Size as a line of least resistance II: direct selection
on size or correlated response due to constraints? Evolution 64:1470-1488.

Mauseth, J. D. 1988. Plant anatomy California: The Benjamin/Cummings Publishing
Company, Inc. 560 pp.

86



Mayr, E. M. y A. Weber. 2006 Calceolariaceae: floral development and systematic
implications. Am J Bot 93:327-343.

Medina, E. 1995. Diversity of life forms in neotropical dry forests. 221-242 pp. En S. H.
Bullock, H. A. Mooney y E. Medina (Eds.). Seasonally dry tropical forests.
Cambridge Univ. Press, Cambridge.

Mitteroecker, P. y F.Bookstein. 2007. The conceptual and statistical relationship
between modularity and morphological integration. Systematic Biology 56:818—
836.

Miiller, G. B. 2007. Evo-devo: Extending the evolutionary synthesis. Nature Reviews
Genetics 8:943-949.

Olson, M. E. 2012. The developmental renaissance in adaptationism. Trends in Ecology
and Evolution 27: 278-287.

Olson, M. E., y J. A. Rosell. 2006. Using heterochrony to detect modularity in the
evolution of stem diversity in the plant family Moringaceae. Evolution 60:724—
734.

Pélabon C., Armbruster, W. S. y T. F. Hansen. 2011. Experimental evidence for the
Berg hypothesis: vegetative traits are more sensitive than pollination traits to
environmental variation. Functional Ecology 25:247-257.

R Development Core Team. 2015. R: A language and environment for statistical
computing; R Foundation for Statistical Computing: Vienna, Austria, v. 3.2.1.

Rosell, J. A. 2010. Diversificacion adaptativa en las plantas lefiosas: Sostén,
almacenamiento y conduccién, en tallos del clado simaruba (Bursera,
Burseraceae). Tesis de Doctorado en el Posgrado en Ciencias Biologicas,
Instituto de Biologia, UNAM. M¢éxico, D. F. p. 175.

Rosell, J. A., Olson, M. E., Weeks, A., De-Nova, J. A., Medina Lemos, R., Pérez
Camacho, J. y L. Eguiarte, 2010. Diversification in species complexes: Tests of
species origin and delimitation in the Bursera simaruba clade of tropical trees
(Burseraceae). Molecular Phylogenetics and Evolution 57:798—-811.

Rosell, J. A. y M. E. Olson. 2014. Do lianas really have wide vessels? Vessel diameter-
stem length scaling in non self-supporting plants. Perspectives in Plant Ecology,
Evolution and Systematics, 16:288-295.

Rzedowski, J., Medina, R. y G. Calderdn. 2005. Inventario del conocimiento
taxondémico, asi como de la diversidad y del endemismo regionales de las
especies mexicanas de Bursera (Burseraceae). Acta Botanica Mexicana 70:85—
111.

Schlosser, G. y G. P. Wagner. 2004. Introduction: The modularity concept in
developmental and evolutionary biology. En G. Schlosser y G. P. Wagner (Eds.).
Modularity in development and evolution (pp. 1-11). Chicago: The University
of Chicago Press.

Scluter, D. 1996. Adaptative radiation along genetic lines of least resistence. Evolution
50:1766-1774.

87


http://apps.isiknowledge.com/full_record.do?product=WOS&colname=WOS&search_mode=CitingArticles&qid=11&SID=4F2GIilEoJbhdaF9FCo&page=1&doc=5
http://apps.isiknowledge.com/full_record.do?product=WOS&colname=WOS&search_mode=CitingArticles&qid=11&SID=4F2GIilEoJbhdaF9FCo&page=1&doc=5
http://apps.isiknowledge.com/full_record.do?product=WOS&colname=WOS&search_mode=CitingArticles&qid=11&SID=4F2GIilEoJbhdaF9FCo&page=1&doc=5

Stearns, S. C. 1992. The evolution of life histories. New York: Oxford University Press.
249 pp.

Sokal, R. R. y F. J. Rohlf, 2012. Biometry: The principles and practice of statistics in
biological research .New York: W. H. Freeman and Company. 937 pp.

Wagner, G. P. 1996. Homologues, natural kinds and the evolution of modularity.
American Zoologist 36:36—43.

Wagner, G. P. y L. Altenberg. 1996. Complex adaptations and the evolution of
evolvability. Evolution 50:967-976.

Wagner, G. P. y J. G. Mezey. 2004. The role of genetic architecture constraints in the
origin of variational modularity. En: G. Schlosser, y G. P. Wagner (Eds.),
Modulartiy in development and evolution (pp. 338—-358). Chicago: The
University of Chicago Press.

Wagner, G. P., Pavlicev, M. y J. M Cheverud. 2007. The road to modularity. Nature
Reviews Genetics 8:921-931.

West-Eberhard, M. J. 2003. Developmental plasticity and evolution (p. 794). Oxford:
Oxford University Press.

Zeng, 7. B. 1988. Long-term correlated response, interpopulation covariation and
intespecific allometry. Evolution 42:363-374

88



CAPITULO V

Discusion general.
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Discusion general.

El presente trabajo tuvo como tema principal la modularidad biologica. Pusimos a
prueba la idea de que los médulos o conjuntos de covariacion de caracteres estan
determinados por la funcion que llevan a cabo en los sistemas biologicos, la cual es
favorecida por la seleccion (Wagner, 1996; Bolker, 2000; Breuker et al., 2006). Los
caracteres estan organizados formando redes de covariacion que desempefian una
funcion determinada. Esta organizacion requiere de una gran integracion de los
caracteres que responden de manera coordinada y semi-independiente del resto de los
conjuntos de covariacion y permiten hacer ajustes entre la forma y la funcion bajo
distintas presiones de seleccion (Armbruster et al., 1999; Bolker, 2000; Breuker et al.,
2006; Cheverud, 1996; Cheverud et al., 1991; Eble, 2005; Hearn, 2013; Klingenberg,
2008; 2010; Mezey et al., 2000; Wagner, 1996, 2001, 2007; Wagner et al., 2007), es
decir, la seleccion favorece la integracion de los conjuntos de covariacion en un
ambiente determinado. La estructura modular contribuye a entender la diversidad
fenotipica ya que las variaciones de los subconjuntos facilitan la variacion morfologica
e incrementan las posibilidades de cambio del organismo (Kirschner y Gerhart, 1998;
Wagner y Altenberg, 1996; Wagner y Mezey, 2004).

Considerando que los modulos bajo seleccion estan fuertemente determinados
por la funcion, exploramos las variaciones morfologicas de los caracteres anatomicos y
los relacionamos con las condiciones ambientales para tratar de entender su
funcionamiento, es decir, exploramos la relacion forma-funcién-ambiente.
Primeramente determinamos la variacion morfologica en el tallo de las especies del
clado simaruba (capitulo II). La descripcion de las variables anatomicas del tallo nos
permitié reconocer la variacion morfologia (Fig. 1, anexo 3, capitulo II). La variacion
morfoldgica de los caracteres anatomicos de la madera siempre ha estado fuertemente
relacionada con las condiciones ambientales (Carlquist, 2001) lo que ha permitido hacer
propuestas sobre el funcionamiento de los caracteres y su forma. Una vez reconocida la
variacion morfoldgica relacionamos estas variables con las condiciones ambientales de
temperatura y precipitacion. Contrario a lo esperado, las variables mostraron una pobre
relacion con el ambiente. Unicamente el 4rea de los vasos y el porcentaje de los radios
mostraron relacion con la precipitacion (tablas 1 y 2, capitulo II) y en muchos casos
tuvieron una influencia de la filogenia (anexo 3, capitulo II). A diferencia de las
variables anatomicas del tallo, variables relacionadas con la conductividad, sostén
mecénico y almacenamiento obtenidas a partir de las mismas muestras, estan
relacionadas claramente con el ambiente (Rosell et al., 2010). El analisis conjunto de
estas variables anatdmicas y funcionales permitiria tener un panorama mas amplio de la
variacion y del comportamiento de los caracteres del tallo ante las modificaciones en las
condiciones ambientales. Identificamos la variacidon asociada a los caracteres
anatdomicos aunque esta variacion presuntamente adaptativa no estuvo claramente
relacionada con el ambiente. Una vez reconocida la variacion morfolégica procedimos a
explorar los conjuntos de covariacion de los caracteres anatomicos en el tallo.

Los resultados del capitulo III y IV apoyan parcialmente la idea de modularidad
moldeada por seleccion natural. Las causas de la covariacion en el clado simaruba y en
las especies B. simaruba y B. grandifolia son explicadas por la funcién en casos como
la covariacion entre los distintos caracteres del parénquima (Fig. 3, capitulo III, Fig. 1,
capitulo IV). Estos caracteres tienen una ruta de desarrollo diferente pero su integracion
se ve favorecida por la funcidon que llevan a cabo, que es el almacenamiento (Carlquist,
2001; Duran-Guerra et al., 2014). Otro ejemplo de covariacion de caracteres es la
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densidad con el grosor de la pared de los elementos de los vasos (Fig. 2, capitulo IV). A
diferencia de las células del parénquima, la densidad y el grosor de la pared de los
elementos de los vasos descienden del mismo tipo celular. Estos caracteres del tejido de
conduccidn estan ligados por el desarrollo y la seleccidn mantiene esta integracion
favoreciendo la funcion. Los mecanismos que favorecen la funcidon de conduccién han
sido mayormente explorados (Ewars, 1985; Hacke y Sperry, 2001; Hacke, et al., 2001;
Jacobsen et al., 2005), que los mecanismos del almacenamiento (Carlquist, 2001;
Duran-Guerra et al., 2004). Estudios adicionales sobre la red de covariacion que efecttia
el almacenamiento nos ayudarian a entender su funcion y la integracion de sus
caracteres en el tallo.

Los conjuntos de covariacion que identificamos en el tallo muestran una serie de
relaciones negativas entre ellos. Estas relaciones se conocen como disyuntivas (Stearns,
1992). Las disyuntivas se presentan tanto en el clado (Fig. 3, capitulo III) como en las
dos especies (Figs. 1, 2, capitulo IV). Por ejemplo, la relacion negativa entre la densidad
y el area de los elementos de los vasos (Fig. 3, capitulo II; Figs. 1, 2, capitulo 1V),
caracteres asociados a la conduccion, y la densidad de los elementos de los vasos
(conduccion) y el porcentaje de fibras (almacenamiento; Fig. 3, capitulo III; Figs. 1, 2,
capitulo IV), ambas disyuntivas originadas por una limitacién en el espacio del tallo. En
este caso la disponibilidad limitada del espacio genera una disyuntiva entre los
caracteres, que pueden favorecer una funcion sobre otra.

Los conjuntos de covariacion pueden responder a la funcidon, mientras que en
otros casos el desarrollo compartido juega un papel importante. La asociacion entre los
largos de las fibras y los elementos de los vasos esta fuertemente determinada por el
desarrollo. Estos tipos celulares inician a partir de las células iniciales del cambium su
diferenciacion (Baas, 1986; Mauseth, 1988; Carlquist, 2001). Esta relacion inicial no es
separada por la seleccion y la observamos en el clado simaruba de Bursera y se
mantiene en B. simaruba. Sin embargo, esta relacion se rompe en B. grandifolia y en B.
grandifolia creciendo en Agua Milpa, Nay. ;Por qué una correlacion de caracteres
determinada por el desarrollo, y con alto grado de asociacion (r = 0.76, Fig. 3, capitulo
IT; = 0.73, Fig. 2, capitulo IV) no esta presente en B. grandifolia y en B. grandifolia
creciendo en Agua Milpa, Nay? La seleccion podria desligar esta asociacion para
favorecer los cambios en la longitud de las fibras (a favor del sostén) y los elementos de
los vasos (a favor de la conduccion). Las fibras aumentan su longitud después de
separarse de las células iniciales, mientras que los elementos de vaso no. Se postula que
en lugares secos la seleccion favorece elementos de vasos cortos porque ayudan a
localizar embolias, mientras en lugares secos es posible que se favorezcan fibras con
volimenes mas grandes, que almacenan mas (Baas, 1986; Mauseth, 1988; Carlquist,
2001). Sin embargo, seria necesario continuar estudiando estos caracteres para entender
su comportamiento. Al parecer ain cuando las covariaciones son fuertes, en
determinados casos pueden desligarse los caracteres, haciendo ajustes de manera mas
local, a nivel de las especies (Schlosser y Wagner, 2004). Esto formaria parte de la
flexibilidad de la organizacion modular que contribuye a explicar la variacion
morfologica.

La seleccion favorece determinadas combinaciones de caracteres que maximizan
el desempetio de los conjuntos de covariacion bajo ciertos ambientes. Sin embargo, los
caracteres anatdmicos no estuvieron claramente asociados con la temperatura y la
precipitacion, aunque si mostraron variacion entre sitios (capitulo I y capitulo IV).
Hace falta explorar con mayor detalle cudles son las causas de esta falta de relacion de
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los caracteres anatomicos con el ambiente para entender la dindmica de modificacion de
los conjuntos de covariacion en las especies del clado simaruba.

La idea de modularidad por seleccion natural es ampliamente reconocida y en el
presente trabajo recuperamos esa idea en nuestros resultados. Aunada a la seleccion, el
desarrollo y las disyuntivas juegan un papel igual de importante para entender los
conjuntos de covariacion que identificamos tanto en el clado simaruba como en dos de
sus especies. Por ello, un panorama donde los modulos son explicados sélo en base a la
seleccion pareceria incompleto en este grupo. Ademas la falta de asociacion entre los
caracteres anatdmicos y las variables ambientales evaluadas muestra la necesidad de
continuar indagando al respecto para entender su comportamiento entre distintos sitios
de crecimiento.

Los patrones de covariacion e independencia se han explorado a través de
diferentes técnicas para identificarlos, aunque no existe un consenso con respecto a la
delimitacion de los bordes entre los subconjuntos (Breuker et al., 2006; Klingenberg,
2008; Olson y Rosell, 2006; Roseman et al., 2009; Wagner y Altenberg, 1996). Los
conjuntos de covariacion del clado simaruba y las especies Bursera grandifolia y B.
simaruba, que interpretamos como modulos, los reconocimos a través de técnicas
estadisticas ampliamente utilizadas para la identificacion de los modulos (analisis de
correlacion y multivariados). Los resultados obtenidos a partir de las distintas técnicas
son muy similares ya que todas arrojan una estructura modular y conjuntos de
covariacion similares. Estos resultados sugieren que la presencia de los médulos y su
delimitacién no dependen tanto de una técnica de identificacion en particular
(Magwene, 2001; Ravasz et al., 2002; Mitteoker y Bookstein, 2007; Marquez, 2008;
Hallgrimsson et al., 2009; Ivan-Perez et al., 2009; Fortunato, 2010; Goswami y Polly,
2010) sino de la propia dinamica del sistema biologico. La organizacién modular
permite que los caracteres que integran al organismo presenten distintos grados de
integracion lo que posibilita su flexibilidad y oportunidades de cambio, es decir, la
modularidad contribuye al proceso de la flexibilidad del desarrollo y facilita la variacion
adaptativa en las unidades funcionales y del desarrollo, manteniendo su estructura.

Hasta cierto grado, estos médulos son disociados y pueden ser objeto de la
seleccion natural y de transformacion evolutiva, es decir, pueden funcionar como
moddulos evolutivos. Estos médulos evolutivos, que no dependen de una técnica
estadistica en particular, podrian ser comunes en todo un grupo de especies, como en el
clado simaruba, y contribuirian a explicar su constancia en la estructura modular y las
modificaciones en los conjuntos de covariacion.
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