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Resumen 

 

Uno de los aspectos más relevantes de los organismos es la gran diversidad morfológica 
que muestran. Las múltiples variaciones en las partes que los integran han sido 
estudiadas a través de la adaptación, relacionando la forma con la función para entender 
su desempeño bajo diferentes presiones de selección. Las diferentes partes que 
componen a los organismos están relacionadas entre sí formando un todo, pero al 
mismo tiempo tienen una independencia relativa que les permite modificarse, 
reflejándose en la gran variación que observamos. Una forma de abordar esta diversidad 
morfológica es a través de la modularidad. La modularidad se refiere a los subconjuntos 
de covariación de los caracteres, que tienen una relativa autonomía con respecto a otros 
subconjuntos en el organismo. Esta relativa independencia permite hacer ajustes en la 
forma, sin alterar drásticamente el resto del organismo, permitiendo la variación 
morfológica y manteniendo la función. 

 Una de las principales causas para explicar la modularidad es la selección 
natural que maximiza la (cuasi-) independencia entre dominios funcionales. Los 
módulos o subconjuntos de covariación de caracteres están fuertemente integrados por 
la función que realizan, la cual es favorecida por la selección. Pusimos a prueba la idea 
que los módulos o subconjuntos de covariación están asociados a una función en los 
caracteres anatómicos del xilema secundario del clado simaruba de Bursera. El xilema 
secundario tiene tres tejidos principales asociados a tres funciones, lo que 
correspondería a tres módulos en el xilema secundario. El módulo de conducción 
integrado por los caracteres del tejido de los elementos de los vasos, el módulo 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 función. Los caracteres anatómicos se integran 
formando conjuntos de covariación explicados por la función, las rutas de desarrollo 
compartido y las disyuntivas, por lo que el presente trabajo apoya parcialmente la idea 
de modularidad moldeada por la función. Los conjuntos de covariación ligados por la 
función los pudimos reconocer en los caracteres del parénquima. El largo de los 
elementos de los vasos y las fibras corresponde a una asociación por el desarrollo 
compartido a partir del cual se generan los caracteres y un ejemplo de disyuntiva 
corresponde a la densidad y área 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 
covariación están integrados por más 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 área de los elementos de los vasos. La covariación entre los 
largos de los elementos de los vasos y las fibras se mantiene en B. simaruba, sin 
embargo, esta covariación se rompe en B. grandifolia. Las variaciones en la estructura 
modular de estas especies reflejan la flexibilidad de la organización modular del xilema 
secundario. Estas variaciones contribuyen a la diversificación de los caracteres 
morfológicos, aún cuando pertenecen al mismo clado. 
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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 is 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.  
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Introducción 

 

Modularidad biológica. 

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

 Sin embargo, los organismos son sistemas que desarrollan sus funciones 
organísmicas (por ejemplo rutas metabólicas, funciones fisiológicas, caminar, nadar, 
volar, atracción de polinizadores) de manera conjunta a través de la interacción de las 
diferentes partes que los componen (Lewontin, 1978; Pigliucci et al., 1991). Entonces, 
si bien una estructura es muy importante en el desempeño de una función, no es la única 
responsable de la función. Por ejemplo el ala participa indispensablemente en el vuelo 
de las aves, pero no es la única responsable del vuelo. Por lo tanto, puede resultar 
arbitrario seleccionar únicamente una parte (por ejemplo, el ala) como la adaptación. 
Parecería no tener sentido hablar de “partes” atomizadas o aisladas.  

 El estudio de los caracteres asociados a distintas funciones organísmicas plantea 
entonces la interrogante de cómo 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 
parecería imponer un freno en las posibilidades de cambio evolutivo, porque indicaría 
que una modificación evolutiva a una parte del cuerpo acarrearía cambios a las otras 
partes. Sin embargo, si bien los organismos funcionan de manera integrada, es posible 
observar o reconocer una serie de caracteres más 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 sí, como son las 
estructuras reproductivas de las plantas respecto a las partes vegetativas (Berg, 1960; 
Pigluicci et al., 1991). La covariación y la relativa independencia en los caracteres que 
conforman a un organismo se deben considerar para entender la adaptación y se deben 
generar criterios que permitan reconocer de forma no arbitraria conjuntos de caracteres 
que están interaccionando entre ellos de manera relativamente independiente con 
respecto a otros grupos de caracteres dentro del sistema biológico.  

Si por un lado el aislar a los caracteres de otros caracteres para su estudio no 
refleja la interacción entre ellos, el hecho de estudiar al organismo como un todo 
tampoco resulta factible en la práctica. Generalmente tendemos a diseccionar a los 
organismos en partes, atomizándolos, es decir, los pensamos en términos de partes. Sin 
embargo, los organismos son entidades que funcionan como un todo, como un conjunto. 
Esto haría pensar que los organismos están conformados de tal manera que son 
inseparables y que tendríamos que estudiarlos como un todo en cualquier contexto, lo 
cual es imposible. Además, 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 así 
como se plantea la modularidad como una opción a la elección no arbitraria de los 
caracteres (Wagner, 2001), ya que sugiere subconjuntos semi-independientes y muy 
relacionados a una función, que contribuye a solucionar el problema de la atomización 
(Lewontin, 1978; Wagner, 2001; Wagner, 2007).   

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

El planteamiento modular es una pieza clave para entender la evolución de la 
diversidad, ya que la organización modular permite la variación de los caracteres 
correspondientes a un módulo independientemente de otros módulos, y esta variación 
lleva a la generación de la diversidad fenotípica (Wagner, 1996; Schlosser y Wagner, 
2004; Klingenberg, 2008; Frankino et al., 2009). La modularidad proporciona 
simultáneamente flexibilidad para cambiar dentro de un módulo y persistencia de la 
función o la estructura en los otros módulos conformando organismos integrados a 
través de una red de módulos (Wagner, 1996; Breuker et al., 2006;  Espinosa-Soto y 
Wagner, 2010) que permiten la adaptación a diferentes funciones con poca interferencia 
con otras funciones (Wagner, 1996). La organización modular facilita la variación 
fenotípica 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 módulos están ligados a una función (Wagner, 1996; 
Breuker et al., 2006). La presencia de los módulos se explica en términos de la función 
que realizan, ya que la selección natural favorece dicha asociación para desarrollar la 
función en un ambiente determinado.  

Resulta entonces esencial estudiar la modularidad para entender la diversidad 
fenotípica. Sin embargo, no hay un concenso sobre cómo reconocer a los módulos por 
lo que hace falta formular definiciones y descripciones de los módulos (Rieppel, 2005). 
Aún cuando se tiene un concepto general de módulo aplicable a diferentes áreas del 
conocimiento (Simon, 1962), existe un debate sobre el concepto de módulo y cómo 
reconocer o delimitar estas entidades (Wagner, 1996; Bolker et al., 2000; Rieppel, 
2005). Los módulos 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 
interactúan fuertemente (Liberman y Feldman, 2005) o como caracteres morfológicos 
integrados (Klingenberg et al., 2001). El primer concepto de módulo es el más usado 
por ser más general e incluyente y a partir de él se han planteado diferentes tipos de 
módulos (Wagner, 2007) intentando entender su dinámica y origen desde perspectivas 
diferentes, que pueden o no considerar que la selección natural juega un papel 
importante en el origen de la modularidad (Wagner, 1996; Force et al., 2004).  

Wagner (1996) planteó la hipótesis de que los módulos o subconjuntos de 
variación pueden emerger de dos maneras por selección natural: 1) Parcelación, que 
consiste en la eliminación de una fuerte interacción entre caracteres, y 2) integración de 
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caracteres independientes que se integran para llevar a cabo una función en particular. 
En el primer caso, el arreglo modular está dado por la selección direccional que 
favorece la parcelación porque los complejos de caracteres raramente están expuestos 
simultáneamente a dicha selección. En el segundo caso, la selección direccional puede 
favorecer la integración cuando los caracteres tienden a ser seleccionados 
simultáneamente y quedan integrados en un módulo de cambio fenotípico. Es así como 
la modularidad permite la realización de diferentes funciones manteniendo la integridad 
de los sistemas (Wagner, 1996).  

 La identificación de los conjuntos de covariación es un primer paso que antecede 
a la explicación de las causas de dicha integración. La hipótesis de Wagner postula que 
los conjuntos principales de covariación corresponden a unidades funcionales, es decir, 
existiría una correspondencia entre las funciones que observamos en los organismos y 
los conjuntos de covariación morfológica (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 autonomía entre partes funcionales 
presentarían mayor capacidad para evolucionar a fenotipos diferentes, con funciones 
distintas, que conjuntos de caracteres en donde cada característica está ligada a todas las 
demás (Espinosa- Soto y Wagner, 2010). Un cierto grado de integración durante el 
desarrollo permitiría que la selección natural actuara sobre los conjuntos de caracteres 
que llevan a cabo una función en particular en comparación con aquellos subconjuntos 
en donde cada carácter es independiente (Wagner, 1996). Considerando esta propuesta 
esperaríamos que las funciones organísmicas pudieran predecir cuáles caracteres de los 
organismos deberían mostrar patrones de covariación y cuáles serían independientes 
(Wagner 1996; Olson y Rosell, 2006; Breuker et al., 2006). Los patrones de covariación 
e independencia se han explorado a través de diferentes técnicas para identificarlos, 
aunque no existe un consenso con respecto a la delimitación de los bordes entre los 
subconjuntos. 

 Para someter a prueba la hipótesis de Wagner de que los subconjuntos de 
caracteres que forman un módulo están ligados a una función, un sistema de estudio 
ideal correspondería a una estructura con pocas partes, que muestre variación 
morfológica y que tenga relativamente pocas funciones, lo que permitiría abarcar la 
mayoría de las funciones de dicha estructura en un solo estudio. La propuesta de 
Wagner (1996) plantea que los subconjuntos de covariación (caracteres más ligados 
entre sí con respecto a otros subconjuntos de caracteres) se integran para llevar a cabo 
una determinada función y estos caracteres frecuentemente tienen un mismo origen 
durante el desarrollo. Estos subconjuntos se pueden modificar, como se mencionó 
anteriormente, por parcelación e integración, 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 variación.  

 

Xilema secundario. 

 La madera ofrece un sistema de estudio adecuado para contestar esta pregunta 
pues muestra un número reducido de tipos celulares que son los elementos de vasos, las 
fibras y las células del parénquima, que están involucrados en sólo tres funciones 
principales, la conducción hidráulica, el sostén mecánico y el almacenamiento de 
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agua/productos fotosintéticos, respectivamente (Bailey y Tupper, 1918; Carlquist, 2001; 
Mauseth, 1988; Zanne y Falster, 2010), y cuya variación está asociada a las 
características ambientales (Carlquist, 2001). La combinación ideal que presenta la 
madera al ser un sistema sencillo, pero al mismo tiempo con tanta variación 
presuntamente adaptativa, permitiría identificar los conjuntos de covariación que 
evolucionan de manera conjunta de los que son relativamente independientes entre sí. 
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 cámbium vascular. Los elementos 
de vaso, las fibras y el parénquima axial provienen de las células fusiformes del 
cámbium, y el parénquima radial de las células iniciales de los radios (Fig. 2, capítulo 
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 conducción y el parénquima al almacenamiento (Carlquist, 2001; 
Mauseth, 1988).  

 Tradicionalmente se han estudiado los patrones de covariación 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 
desempeñan 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 posición, se podría predecir que cada tipo celular sólo se 
modifica en relación a la función 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 implicación de 
distintos tipos celulares en funciones diferentes a las que tradicionalmente se han 
asociado (Hacke y Sperry, 2001; Sperry y Hacke, 2004) y la asignación diferencial de 
recursos a los diferentes caracteres harían pensar que esto no ocurre así, 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 
podría sugerir que las funciones no necesariamente se corresponden con los caracteres 
tradicionalmente asignados a cada función, sino que podríamos encontrar covariación 
entre caracteres de diferentes tejidos que se asocian para llevar a cabo una función en 
particular.  

 

Causas de la covariación de caracteres. 

 Uno de los fenómenos detonadores de la covariación 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 asignación de recursos hacia un carácter necesariamente acarrea una 
disminución en la asignación de recursos hacia otros caracteres por la limitación en la 
cantidad de los recursos disponibles (Stearns, 1992; Rosell, 2010). Al derivarse del 
mismo tejido meristemático, un incremento en el tejido conductor necesariamente 
acarrea una disminución en el tejido de sostén o de almacenamiento, pues la materia y 
energía destinadas a los vasos serán restadas a la producción potencial de parénquima o 
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fibras. Esto indicaría que no se puede entender aisladamente la modificación de alguno 
de estos tres tipos celulares asociados a las diferentes funciones.  

 Además de la potencial integración por competencia de recursos, otros estudios 
sugieren que estos tipos celulares podrían presentar también asociación funcional. Por 
otro lado, si bien se suelen considerar independientes los tres tipos celulares, otros 
estudios nos hacen pensar que podría no ser así (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 función en particular (Hacke y Sperry, 2001; Sperry 
y Hacke, 2004). Así, por ejemplo, en ambientes con baja disponibilidad de agua, las 
características relacionadas con los vasos se modifican de manera que disminuya el 
riesgo de cavitación. Por ejemplo, se incrementa el número de vasos, se reduce el 
diámetro de éstos y sus paredes se engrosan. Al mismo tiempo, las fibras próximas a los 
vasos engrosan también sus paredes y ello parece contribuir a evitar la cavitación 
(Hacke y Sperry, 2001; Sperry y Hacke, 2004). De esta manera, las fibras y los vasos 
parecen estar contribuyendo a una misma función. Lo anterior podría indicar que los 
módulos, definidos por la integración de los caracteres, están compuestos por más de un 
tipo celular y tienen dinámicas que podrían 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 relación estructura-función–
ambiente.  

 

Clado simaruba. 

Para explorar la relación estructura-función-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 tamaños, 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 están sometidas a distintas presiones 
mecánicas, de almacenamiento y de conducción, por lo que este sistema de estudio 
ofrece una gran variación de presiones selectivas que han resultado en diversificación 
adaptativa. Esto permitiría explorar la variación de los caracteres en función de las 
condiciones ambientales, como son los intervalos de tamaño y formas en los tipos 
celulares (elementos de vasos, fibras y parénquima) en los diferentes ambientes. 
Además, 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 
común. Esto implica que la divergencia posterior puede deberse a la acción de la 
selección natural sobre los diferentes caracteres. Adicionalmente, existe una hipótesis 
filogenética bien sustentada del grupo que podría ser utilizada al analizar 
estadísticamente los caracteres involucrados (Rosell et al., 2010). Dado que las especies 
no son independientes estadísticamente unas de otras por estar cercanamente 
emparentadas, en los análisis de patrones de covariación es usual tomar en cuenta la 
relaciones de parentesco en los análisis estadísticos a través de los llamados métodos 
filogenéticos (Martins y Hansen, 1997).  

Es claro que el trabajar con un clado permite explorar los patrones de integración 
durante la evolución de dicho grupo. El clado simaruba de Bursera es adecuado porque 
aunque todos sus miembros provienen de un ancestro común han desarrollado una gran 
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variación morfológica que permitirá explorar la integración de los diferentes tipos 
celulares en el grupo. Por ejemplo, Bursera instabilis es la única especie con ramas 
lianescentes de este clado, lo cual implica que en esta especie las demandas mecánicas 
pudieron haberse relajado y quizás esto nos permita observar cambios importantes en 
los caracteres involucrados en esta función. Dado que estas especies se desarrollan bajo 
diferentes condiciones ambientales, los patrones de integración entre sus caracteres 
pueden variar ya que las funciones tenderían a optimizarse dependiendo del ambiente y 
los módulos inferidos podrían modificarse. El clado simaruba de Bursera tiene la 
ventaja de que existe información adaptativa para las diferentes especies del clado 
(Rosell, 2010) que conjuntada con la información anatómica permite hacer inferencias 
sobre la evolución de los módulos considerando la filogenia del grupo (O’Keefe y 
Wagner, 2001; Strait, 2001; en Mitteroecker y Bookstein, 2007).  

 

Hipótesis 

 Retomando la idea de modularidad propuesta por Wagner (1996) en donde los 
conjuntos de covariación semi-independientes que están asociados a una función 
tienden a evolucionar de manera conjunta por selección natural y, en el caso particular 
de la madera, será posible relacionar conjuntos de covariación morfológicos semi-
independientes a partir de las diferentes funciones. Si este planteamiento se cumple, 
entonces deberán presentarse los siguientes tres módulos: Un módulo de conducción 
conformado por caracteres anatómicos de los vasos fuertemente relacionados entre sí, 
otro módulo estructural integrado por caracteres de las fibras y un módulo de 
almacenamiento formado por caracteres del parénquima (Fig. 1).  

 

Sostén
Caracteres 
de las fibras

Almacenamiento
Caracteres del 

parénquima

Conducción
Caracteres de los vasos

Modularidad en el tallo

 

Fig. 1. Hipótesis de la modularidad en el tallo moldeada por selección. La selección favorecería 
tres subconjuntos de covariación o módulos en el tallo, asociados a una función. El módulo de 
conducción integrado por los caracteres de los elementos de los vasos, el módulo de sostén 
mecánico conformado por los caracteres de las fibras y un tercer módulo de almacenamiento en 
el que estarían covariando los caracteres anatómicos del parénquima axial y radial.  
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 Identificamos los módulos a través de los conjuntos de covariación morfológica 
(covariación de los caracteres anatómicos) 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, esperábamos que 
ciertos conjuntos de covariación estuvieran asociados de manera que les fuera posible 
llevar a cabo una función en particular en el tallo. En este trabajo se puso a prueba la 
idea de que los subconjuntos de covariación se pueden explicar en términos de la 
función que desempeñan.  

 

Presentación de la tesis. 

El presente trabajo se realizó a través del desarrollo de tres partes. La primera de ellas, 
que presentamos en el capítulo II, consistió en la descripción de los caracteres 
anatómicos en los tallos (xilema secundario) de las especies del clado simaruba de 
Bursera y su relación con el ambiente. En este apartado identificamos la variación 
asociada a los caracteres anatómicos 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 vegetación que permiten explorar la variación de 
los caracteres anatómicos con respecto al ambiente. La mayoría de los caracteres 
anatómicos registró señal filogenética por los altos valores de K y λ. Contrario a lo 
esperado, los caracteres anatómicos no mostraron una clara relación con las variables 
ambientales de precipitación y temperatura. En todo caso, la precipitación parece ser 
mayormente determinante en algunos caracteres anatómicos.  

La segunda parte del trabajo, presentada en el capítulo III, corresponde a un 
estudio de la modularidad del xilema secundario (tallo) del clado simaruba de Bursera. 
Sometimos a prueba la hipótesis de que la estructura modular está determinada por la 
función, una idea ampliamente difundida en la modularidad biológica. Identificamos los 
conjuntos de covariación a través de diferentes técnicas estadísticas utilizadas en la 
identificación de módulos biológicos y explicamos las causas de la covariación. Los 
resultados mostraron que los patrones de covariación en el clado simaruba de Bursera 
responden no sólo a la función, sino que involucran la ontogenia y las disyuntivas 
establecidas por la disponibilidad de los recursos en el tallo. Este apartado corresponde 
al artículo publicado. 

 
La tercera parte del trabajo consistió en explorar los patrones de covariación en 

dos especies del clado simaruba de Bursera, B. grandifolia y B. simaruba, que se 
desarrollan en distintos sitios y por lo tanto están expuestas a distintos ambientes. Este 
apartado corresponde al capítulo IV. Identificamos las variaciones de los caracteres 
anatómicos en los distintos sitios de muestreo, los conjuntos de covariación de los 
caracteres anatómicos y exploramos sus causas. Comparamos la estructura de 
covariación entre las especies y la obtenida para el clado simaruba de Bursera en el 
capítulo 3. La comparación nos permitió identificar patrones y covariaciones repetidas 
en el clado y las especies, así como las diferencias. Algunos caracteres anatómicos 
mostraron variación 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 covariación considerando el origen común de las 
especies y la característica de la modularidad que consiste en la flexibilidad para hacer 
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ajustes entre la forma y la función al interior de los módulos. Destacamos su 
importancia para explicar la diversidad morfológica.  

 
Por último, en el capítulo V, presentamos un recuento de los capítulos anteriores 

en términos de la modularidad biológica, sus causas y la forma de delimitar los módulos 
utilizando distintas técnicas. 
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CAPÍTULO II 

 

Características anatómicas del xilema secundario de las  ramas terminales de 
nueve especies del clado simaruba y su relación con un gradiente ambiental 

tropical.  
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Características anatómicas del xilema secundario de las ramas terminales de nueve 
especies del clado simaruba y su relación con un gradiente ambiental tropical.  

 

Resumen 

La adaptación de los caracteres implica una relación entre la estructura-función-
ambiente que tiende a maximizar el desempeño del carácter. Exploramos las 
características anatómicas 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 asignación de los tejidos de sostén, conducción y 
almacenamiento del xilema secundario en las ramas terminales de las especies. La 
asignación diferencial de los tejidos podría estar relacionada con la forma de vida de la 
especie ya que Bursera instabilis, con ramas lianescentes, asigna mayor proporción de 
tejido al almacenamiento que al sostén. Al estar relajado el soporte mecánico la especie 
puede hacer una asignación favoreciendo el almacenamiento, a diferencia de la mayoría 
de las especies que asignan una gran proporción de tejido al sostén. Contrario a lo 
esperado, no encontramos relación entre los caracteres anatómicos y las condiciones 
ambientales en las ramas terminales, excepto por el área de los elementos de vasos y el 
porcentaje de los radios, ambos relacionados con la precipitación anual y la 
estacionalidad de la precipitación. Discutimos la relación de estos caracteres anatómicos 
y la precipitación en términos de la función que desempeñan, así como la posible 
relación entre las variables anatómicas y las funcionales para evaluar su respuesta 
conjunta al ambiente. La interacción de caracteres anatómicos y funcionales podría 
ayudarnos a entender mejor la relación estructura-función-ambiente que puede 
contribuir a diversificar las funciones y la variación morfológica en las ramas 
terminales.  

 

Introducción 

 

Morfología-ambiente. 

La gran diversidad morfológica es uno de los aspectos más 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 
adaptación. La adaptación explora la función de las estructuras en los diferentes 
ambientes en que se desarrollan (Lewontin, 1978; Futuyma, 2013; Sober, 2006) y 
contribuye a explicar la variación morfológica (Lewontin, 1978). Dada su importancia, 
la relación entre la morfología y el ambiente ha sido ampliamente estudiada en 
diferentes grupos biológicos (Zelditch y Moscarella, 2004; Rogers y Cheverud, 2004; 
Santamarina y Roselló, 2012). Nos propusimos explorar la relación entre la morfología 
y el ambiente para tratar de entender la diversidad morfológica a través de diversos 
caracteres, la interacción entre ellos y el ambiente. Para explorar esta relación 
consideramos a la anatomía de la madera, la cual ha estudiado la relación entre la forma 
y la función para explicar la relación entre la estructura y la función de los caracteres en 
distintos ambientes de manera reiterada (Esau, 1977; Fahn, 1982; Mauseth, 1988; 
Carlquist, 1975, 2001).  
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Anatomía de la madera, función y clima. 

La anatomía de la madera trata no sólo de la descripción de los caracteres anatómicos, 
sino también de entender su estructura, función 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 anatomía 
de la madera están basadas en la selección natural (Mauseth, 1988). Una estructura que 
resulta particularmente útil al evaluar esta relación es el xilema secundario (tallo) de las 
plantas. La madera ofrece un sistema de estudio relativamente sencillo pues consta de 
un número reducido de tipos celulares que son los elementos de vasos, las fibras y las 
células del parénquima, que están involucrados en sólo tres funciones principales 
claramente acotadas, la conducción hidráulica, el sostén mecánico 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 
anatómicos (variaciones morfológicas de los elementos de vasos, fibras y células del 
parénquima) están asociadas a las características ambientales con la idea que estas 
modificaciones reflejan su desempeño (Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001).  

Los estudios sobre anatomía de la madera se enfocan en el tallo principal o 
tronco de la planta aunque estudios más recientes también involucran a las ramas 
terminales (Rosell, 2010; Ziemińska et al., 2013, 2015). Las ramas son importantes 
porque están en contacto directo con las hojas de las plantas y el ambiente (Ziemińska 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 
conducción.  

El tejido de conducción está integrado por un sistema de elementos de vasos 
encargados de distribuir el agua y los nutrimentos a toda la planta. Los vasos son 
elementos cilíndricos 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 
aledañas, 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 morfológicas en los elementos de vasos son un claro ejemplo de las 
modificaciones que pueden presentarse en estas estructuras en relación al ambiente 
(Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001, Jacobsen et al., 2005, 2007a). En ambientes con 
baja disponibilidad de agua, las características relacionadas con los elementos de vasos 
se modifican de manera que disminuye el riesgo de cavitación. Por ejemplo, se reduce el 
diámetro 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 anatómicas de los elementos de vasos son 
un ejemplo de cómo se ha explorado la relación entre la forma (características 
anatómicas de los elementos de vasos), la función (conducción) y el ambiente 
(disponibilidad de agua). El sistema de elementos de vasos está inmerso en una matriz 
de fibras que compone el tejido de sostén. 

El sistema de sostén está compuesto por fibras con forma cilíndrica, alargada, 
estrecha en los extremos, en forma de huso. Al igual que los vasos, se distribuyen 
axialmente en la planta. La principal función 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 proporción, 
engrosando sus paredes y modificando el lumen de las fibras (Jacobsen et al., 2005, 
2007a, 2007b; Ziemińska et al., 2013, 2015). Se ha observado que gran parte de estas 
modificaciones están asociadas a la densidad de la madera y sus características 
mecánicas (Jacobsen et al., 2007a; Rosell, 2010; Ziemińska et al., 2013, 2015). Al igual 
que el sistema de conducción está 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 está integrado por las células de los radios y las 
del parénquima axial con forma de cubo. Estas células contienen almidón y otros 
derivados fotosintéticos. Los radios están ubicados en posición transversal o radial en la 
planta, formando hileras de uno o más radios que se pueden observar en los cortes 
transversales (IAWA, 1989b; Fahn, 1982; Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). El 
parénquima axial está distribuido axialmente en la planta y generalmente próximo a los 
vasos. La proximidad entre el parénquima axial y los elementos de los vasos favorece el 
intercambio de productos de manera más eficiente (IAWA, 1989b, d; Fahn, 1982; 
Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Altos porcentajes de parénquima en el corte 
transversal y con gran contenido de almidón contribuyen a incrementar la densidad de la 
madera, una característica 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 variación morfológica en 
sus estructuras, que permite estudiar la relación forma-función-ambiente presuntamente 
favorecida por la selección.  

Además de poder estudiar la relación forma-función-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 conducción, 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 mecánico, mientras que en sitios húmedos el soporte 
mecánico es favorecido a expensas del almacenamieto en la planta (Medina, 1995; 
Borchert y Pockman, 2005; Moles et al., 2009), lo que se podría ver reflejado en las 
diferentes proporciones de los tejidos de conducción, 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 relación 
entre la morfología-función-ambiente dependiendo de las presiones de selección a las 
que están sometidas las plantas.  
 
Clado simaruba 

Evaluamos la variación morfológica de los caracteres anatómicos del tallo en un grupo 
de plantas pertenecientes al clado simaruba de Bursera. Como mencionamos en el 
capítulo anterior, el clado simaruba tiene ventajas que nos permiten explorar las 
modificaciones en los caracteres anatómicos asociados a la conducción (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 anatómicas. 

Los datos anatómicos 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 biomecánicas (Rosell, 2010). Se colectó 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 diámetro fueron cortadas en trozos cilíndricos y conservadas en alcohol al 70% 
hasta su preparación 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 μm. Los cortes transversales fueron 
teñidos con azul alciano y safranina. Además, realizamos los macerados utilizando 
solución de Jeffrey (Ruzin, 1999) que teñimos con safranina. Los cortes transversales y 
los macerados los montamos de forma permanente para su observación en microscopio 
óptico (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 anatómicas con base en la función que tradicionalmente se 
postula que desempeñan en términos de conducción (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 capítulo III). Concretamente 
medimos el porcentaje, la densidad, el área, el largo y el grosor de la pared de los 
elementos de los vasos; de las fibras, el porcentaje, el área, el largo y el grosor de la 
pared de las fibras; del parénquima, el porcentaje y el área de las células de  los radios, 
el área y el grosor de la pared del parénquima axial (anexo 1 del capítulo 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 climáticas. 

Un aspecto determinante para entender el funcionamiento de las características 
anatómicas es el ambiente y en particular el clima. Una gran variedad de estudios 
muestran la relación entre las condiciones ambientales y la estructura de los caracteres 
morfológicos (Jacobsen et al., 2007a; Ziemińska et al., 2013, 2015). Para explorar la 
relación entre las características anatómicas y climáticas colectamos las muestras de 
individuos creciendo en distintos hábitats 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 climático representado en distintos sitios de 
la costa del Pacífico (desde Colima hasta Oaxaca), el Golfo de México (Veracruz y 
Quintana Roo) y Morelos en el centro del país (anexo 2). Para explorar esta relación 
obtuvimos 19 variables climáticas 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 climáticas eliminamos las que tuvieron alta 
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colinealidad (Sokal y Rolph, 2012). La colinealidad la detectamos mediante el análisis 
de correlaciones a través del coeficiente de correlación de Pearson y las gráficas de 
correlación entre las variables (r ≥ 0.7, p ≤0.05, n= 15). Las variables climáticas 
empleadas en el análisis de regresión múltiple fueron temperatura promedio anual 
(TPA), precipitación anual (PA), estacionalidad de la precipitación (EP) y temperatura 
máxima del mes más cálido (TMMMC). Las variables fueron transformadas mediante 
logaritmos para cumplir con los criterios de normalidad y homocedasticidad (Sokal y 
Rolph, 2012) cuando fue necesario. 

 

Señal 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 relación entre las especies se puede 
reflejar en la cantidad de similitud de los caracteres estudiados. Esto sucede porque las 
especies más cercanamente relacionadas comparten más de la historia evolutiva y han 
tenido menos tiempo para divergir que las especies más distantemente relacionadas. 
Esto implica que no hay una independencia de la especies y que todas están 
relacionadas en cierto grado. La no independencia de las especies se evalúa 
comúnmente a través de dos métodos que son el método de contrastes independientes 
filogenéticos (Felsestein, 1985) y el método de mínimos 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 señal filogenética que debe ser 
tomada en cuenta en el momento de analizar los datos. La señal filogenética la 
evaluamos con los estadísticos λ (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 estadísticos λ y K fue 
posible determinar qué variables se analizarían de forma tradicional y en cuáles análisis 
se debería tener en cuenta la filogenia. La filogenia utilizada fue la propuesta por Rosell 
et al. (2010) ajustando el árbol a las nueve especies de las cuales obtuvimos los datos. 

 Debido a que los valores de K fueron altos decidimos realizar los análisis 
estadísticos con y sin filogenia cuando fue posible y comparar dichos resultados. Los 
valores de K cercanos a 1 indican que la variable muestra señal filogenética y el análisis 
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 número de datos involucrados durante el análisis (Sokal y Rolph, 
2012). Por ejemplo, los análisis de correlaciones que involucran un número 
relativamente reducido de datos muestran valores de correlación altos que no son 
significativos, mientras que valores de correlación bajos pueden ser significativos 
debido a un gran número de datos involucrados durante el análisis (Sokal y Rolph, 
2012). Los análisis que permiten obtener K llevan a cabo el cálculo de las correlaciones 
de caracteres y su nivel de significancia considerando la filogenia. Así como el nivel de 
significancia está influenciado por el número 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 número reducido de especies (nueve especies) decidimos tener en 
cuenta la influencia de la señal filogenética durante los análisis ya que los valores de K 
fueron cercanos a 1. 
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Variables climáticas y anatómicas. 

Tradicionalmente las funciones de las variables anatómicas del xilema secundario y sus 
modificaciones morfológicas se han explicado en términos de las condiciones 
ambientales (Esau, 1975; Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Evaluamos la relación 
entre el ambiente y los caracteres anatómicos a través de regresiones múltiples. Este 
análisis requirió considerar la filogenia del grupo, para lo cual utilizamos el método de 
mínimos 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 múltiples sin 
considerar la filogenia y comparamos los resultados.   

 

Asignación de los tejidos de sostén, almacenamiento y conducción. 

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 
asignación diferencial de los mismos podría variar en función 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 están expuestas a condiciones 
ambientales que pueden favorecer una u otra función en el tallo (Sperry et al., 2008; 
Rosell et al., 2010; Poorter et al., 2010). Las variables anatómicas incluyeron el 
porcentaje de tejido asignado a vasos, fibras y radios observados en los cortes 
transversales. Analizamos la asignación diferencial de cada uno de los tres tejidos 
principales, porcentaje de vasos, fibras y radios, con análisis de varianzas de una vía y 
Tukey para detectar diferencias entre las especies cuando los análisis de varianza fueron 
significativos (Sokal y Rolph, 2012). 

 

Resultados 

 

Material vegetal y variables anatómicas. 

Obtuvimos 34,125 datos provenientes de 105 ramas de siete individuos adultos por 
especie/sitio. Los datos estadísticos de los caracteres anatómicos de las nueve especies 
que trabajamos del clado simaruba de Bursera están resumidos en la tabla 1 del capítulo 
III.  

 

Variables climáticas. 

Las variables climáticas de los sitios en los que se colectaron las ramas muestran las 
condiciones de precipitación y temperatura a las que están expuestos los individuos de 
los que se obtuvieron las muestras. Observamos una variedad de condiciones tanto de 
temperatura como de precipitación. Por ejemplo, los intervalos de precipitación anual 
van de 193 mm en Colima, Col. a 3484 mm en Los Tuxtlas, Ver., con temperaturas 
promedio anuales que oscilan entre 20.6oC en Tepic, Nay. y 28.4oC en Río Papagayo, 
Guer. (anexo 2). La variación anual de la temperatura va de 13.8 oC en Cozumel, Q. Roo 
a 25oC en Zacatepec, Mor. La precipitación del mes más húmedo puede variar de 2 mm 
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en Colima, Col. a 595 mm en Los Tuxtlas, Ver. y la precipitación del mes más 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 estación seca. Estas 
condiciones se reflejan en la variedad de hábitats tropicales que abarcan bosques 
tropicales subcaducifolios, caducifolios y lluviosos (Rzedowski et al., 2004, 2005; 
Rosell et al., 2010). 

 

Señal filogenética. 

El método comparativo investiga las asociaciones entre caracteres de un grupo de 
especies y la relación 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 señal filogenética a través de los estadísticos de K y λ. 
Las variables anatómicas registraron valores altos de K en la mayoría de los casos 
aunque no fueron significativos. Las variables anatómicas de conducción (porcentaje, 
área, 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 (área de las 
células del radio y grosor de la pared del parénquima axial) registraron valores de K ≥  
0.7 y λ ≈ 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, área de la fibra 
y del parénquima axial) resultaron con valores de K < 0.7 y λ ≈ 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 múltiples con y sin considerar el efecto filogenético y 
comparamos los resultados.  

 

Variables anatómicas. 

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 descripción. La 
descripción estadística por especie está 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 varía entre 2617 y 4453 μm2, los 
elementos de vasos tienen una longitud mediana (IAWA, 1989d) que varía de 322 a 430 
μm y el grosor de sus paredes de 1.6 a 2 μm. Los elementos de vasos son abundantes 
(56-105/mm2). 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 patrón de 
distribución regular. Observamos que B. longipes tiene una marcada disminución del 
área del vaso hacia el centro.  

Fibras. Las fibras son el tejido más abundante (53-69%) en los cortes 
transversales. El lumen de las fibras es menor al de los vasos (285 a 506 μm2), las fibras 
son más largas que los elementos de vasos (486 y 657 μm) pero se consideran cortas 
(menores a 900 μm; IAWA, 1989c) y los grosores de las paredes están entre 1.5 y 1.8 
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μm. Las fibras, cuya principal función es el sostén, también presentan grandes 
cantidades de almidón en Bursera longipes y B. simaruba y B. ovalifolia donde 
observamos fibras septadas.  

Parénquima. Los radios representan el tejido más 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 área de las células de los radios varía de 337 a 537 μm2. 
Tanto el área del parénquima axial (118 a 191 μm2) como los grosores de paredes de las 
células (0.7 a 0.9 μm) son relativamente menores a los lúmenes y grosores de paredes 
de los elementos de vasos y las fibras. Las paredes del parénquima axial son las más 
delgadas de los tres tipos de tejidos.  

 

Variables climáticas y anatómicas 

Una de las aproximaciones para entender la función de las estructuras o caracteres 
anatómicos es interpretarlos en términos de las condiciones ambientales en que se 
desarrollan las especies. La relación entre la morfología explicada por la función y 
mediada por el ambiente sería un indicio de la condición adaptativa del carácter. Por 
ejemplo, la disponibilidad de agua está asociada a la modificación de los caracteres de 
conducción para maximizar el uso del agua y reducir los riesgos de embolismo 
(Mauseth, 1988; Carlquist, 1975; 2001). Sin embargo, contrario a lo esperado sólo el 
área de los vasos se incrementa y el porcentaje de radios disminuye en relación a la 
precipitación anual y la estacionalidad de la precipitación al tomar en cuenta la señal 
filogenética en el análisis de regresión múltiple (tabla 1 y 2). El resto de los caracteres 
estudiados parece no responder al gradiente ambiental explorado, tanto si consideramos 
la señal filogenética como si no lo hacemos durante los análisis de regresión múltiples. 
Los caracteres anatómicos presentan una gran variación de tamaños y formas (anexo 3), 
aunque sólo dos caracteres anatómicos se modifican ante las condiciones de 
precipitación, lo que sugeriría que la variación de estos dos caracteres es adaptativa. 

 

Tabla 1. Análisis de regresión múltiple del área de los elementos de vasos (AV) con señal 
filogenética en función de la precipitación anual (PA) y estacionalidad de la precipitación (EP).  
Variable Coeficiente Error estándar 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 mínimos cuadrados ajustado con máxima verosimilitud utilizando la filogenia 
propuesta por Rosell et al., 2010. n=9. 
 

Tabla 2. Análisis de regresión múltiple del porcentaje de radios (R) con señal filogenética en 
función de la precipitación anual (PA) y estacionalidad de la precipitación (PE).  
Variable Coeficiente Error estándar 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 mínimos cuadrados ajustado con máxima verosimilitud utilizando la filogenia 
propuesta por Rosell et al., 2010. n=9. 
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Asignación de los tejidos de sostén, almacenamiento y conducción. 

Un acercamiento al xilema secundario nos permite observar que los tejidos de sostén, 
almacenamiento y conducción tienen una proporción 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. 2c, anexo 
4b). Probablemente el soporte mecánico está 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 conducción (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 área de los vasos (tabla 1). B. instabilis podría asignar una mayor proporción de tejido 
a la conducción al no tener que asignarlo al  soporte mecánico. B. instabilis sólo difirió 
significativamente de B. arborea, B. simaruba (Cozumel, Q. Roo. y Tierra Colorada, 
Guer., Fig. 2b, anexo 4c), mientras que B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.) sólo difirió 
significativamente de B. laurihuerte y B. simaruba (Cozumel, Q. Roo y Tierra 
Colorada, Guer., Fig. 2b, anexo 4c) en la proporción de vasos. B. simaruba (Tierra 
Colorada, Guer.) y B. arborea son los individuos que más tejido asignan a las fibras 
(Fig. 1). Aunque la asignación al tejido de sostén sólo difirió significativamente de B. 
instabilis y B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver., Fig. 2c, anexo 4b). B. arborea es la que 
menos invierte en proporción de tejido de conducción aunque sólo difirió 
significativamente de B. instabilis (Fig. 2b, anexo 4c). Estos resultados indican que las 
especies hacen asignaciones diferentes en términos de sostén, almacén y conducción 
que pueden estar relacionadas con el ambiente al mostrar variación entre los sitios y con 
la forma de crecimiento de la especie. 
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Asignación de tejidos

Especie

arbo atte gAMN gCC gChJ gZM inst laur long oval sACJ sCQ sLTV sTCG
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Fig. 1. Asignación 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. Asignación de los tejidos de a) almacenamiento, b) conducción y c) sostén en el tallo. 
Abreviaciones: arbo, Bursera arbórea; 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. Análisis de varianza del porcentaje de radios en relación a las especies. 
Fuente de 
variación 

Suma de 
cuadrados 

Grados de 
libertad 

Cuadrados 
medios 

F p 

Especie 155.5 14 11.11 3.477 0.0001 

Residuales 287.6 90 3.196   

 

 

Tabla 4. Análisis de varianza del porcentaje de fibras en relación a las especies. 
Fuente de 
variación 

Suma de 
cuadrados 

Grados de 
libertad 

Cuadrados 
medios 

F p 

Especie 1972 14 140.89 4.392 0.000006 

Residuales 2887 90 32.08   

 

 

Tabla 5. Análisis de varianza del porcentaje de vasos en relación a las especies.  
Fuente de 
variación 

Suma de 
cuadrados 

Grados de 
libertad 

Cuadrados 
medios 

F p 

Especie 1522 14 108.72 3.699 0.00007 

Residuales 2645 90 29.39   
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Discusión 

 

Describimos las características anatómicas 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 7.8oC y 3291 mm de precipitación 
anual entre los sitios. El grupo de especies que trabajamos descienden de un ancestro 
común por lo que las diferencias que observamos entre las especies corresponderían a 
modificaciones posteriores, probablemente relacionadas con el ambiente. La relación de 
los caracteres anatómicos con las condiciones ambientales serían un indicio de 
adaptación, donde la selección natural habría moldeado las variaciones optimizando la 
relación carácter-función en términos del ambiente (Lewontin, 1978). Los caracteres 
anatómicos mostraron variación entre las especies y tienen señal filogenética por sus 
valores altos de K y λ (anexo 2). De los caracteres anatómicos medidos sólo dos 
caracteres mostraron relación con variables ambientales (tabla 1). Estos caracteres 
fueron el área 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 precipitación y la 
precitación anual. Las especies tuvieron proporciones de tejidos distintas que podrían 
estar relacionadas con su forma de vida que tenderían a maximizar su desempeño. La 
relación del área de los elementos de vasos y el porcentaje de radios con la precipitación 
y los ajustes en la proporción de tejidos son indicios del posible efecto de la selección 
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 integración de estos caracteres con 
variables funcionales y mecánicas para explicar su variación. A continuación 
desarrollamos dichos aspectos.  

 

Señal filogenética. 

La señal filogenética evalúa la influencia de la historia evolutiva del grupo sobre los 
caracteres. La mayoría de los caracteres anatómicos tienen señal filogenética, como lo 
indican los valores altos de K y λ. La presencia de la señal filogenética lleva a pensar 
que la historia del grupo juega un papel importante en la morfología de los caracteres 
anatómicos (Jacobsen et al., 2007a, Cervantes, 2017) y que se debe considerar la 
filogenia del grupo al realizar los análisis sobre estos caracteres anatómicos. 

 

Variables anatómicas. 

Vasos. 

Los elementos de vasos mostraron una disposición y agrupación similar en especies 
como Bursera instabilis, B. krusei, B. ovalifolia y B. simaruba (Cozumel, Q. Roo.). El 
patrón de distribución regular en los elementos de vasos es común en muchas especies 
(León, 2006) expuestas a un abasto regular de agua durante el crecimiento y puede 
contribuir a regular el impacto de la cavitación (Durán-Guerra et al., 2014). La 
cavitación es el inicio o  núcleo de la fase de vapor cuyo resultado sería que los 
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conductos de los elementos de los vasos se llenaran de vapor (embolismo) 
(Zimmermann, 1983). Esto resultaría en una reducción de la conducción hidráulica 
(Sperry et al., 1988). 

Fibras. 

Las diversas modificaciones anatómicas 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 proporción que modifican 
la densidad de la madera, las condiciones mecánicas de los tallos y contribuyen a 
mejorar el transporte de agua en la planta (Jacobsen et al., 2007a; Ziemińska et al., 
2013, 2015, Rosell, 2010; Gotsch et al., 2010; Lens et al., 2011). Cuando el área de las 
paredes de las fibras aumenta, la densidad de la madera se incrementa y se refuerza el 
sistema hidráulico (Jacobsen et al., 2005; Gotsch et al., 2010; Lens et al., 2011), 
mientras que con el lumen la relación es inversa (Jacobsen et al., 2007a; Ziemińska et 

al., 2013, 2015). Además 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; Durán-Guerra et al., 2014). 

 

Parénquima. 

La presencia de las células radiales organizadas en series favorecen el abasto rápido 
horizontal para el transporte de agua, la traslocación y conducción de metabolitos del 
floema (Durán-Guerra et al., 2014). Además, la presencia de parénquima paratraqueal 
en estas especies, al igual que en el caso de los radios seriales, contribuye a una rápida 
traslocación de los vasos a las células del parénquima axial de agua y almidón 
(Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Ambos tipos celulares, las células radiales y las 
del parénquima axial tienen una posición que favorece la traslocación 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 variación morfológica (anexo 2) que contribuye a la diversidad morfológica 
del xilema secundario. 

 

Anillos de crecimiento. 

Otra característica que observamos en el xilema secundario fue la formación 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 están relacionados con la disponibilidad de agua 
(Carlquist, 1975; Mauseth, 1988; Durán-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 modificación del diámetro de los vasos y las fibras (Durán-
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 reducción del diámetro radial de las paredes de las 
fibras (Carlquist, 1975, 2001; León, 2006; López-Ayala et al., 2006; Durán-Guerra et 
al., 2014) y de la diferencia entre la densidad y diámetro de los vasos en la madera 
temprana y tardía (López-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.  

Además de los anillos de crecimiento, observamos la modificación en el área de 
los elementos de los vasos que está relacionada con la disponibilidad de agua. La 
disminución en el área de los elementos de los vasos hacia el margen de la madera 
tardía observado cualitativamente en Bursera longipes se ha asociado a una respuesta 
tardía a la pérdida de hojas en especies caducifolias como B. lancifolia (Durán-Guerra et 

al., 2014). Sin embargo, en B. longipes esta disminución en el área de los elementos de 
vaso podría estar relacionada con una reducción en la conductividad hídrica en ciertos 
periodos del año. 

Las especies que no mostraron anillos de crecimiento, aunado a un patrón de 
distribución 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 precipitación, no es del todo clara.  

 

Variables climáticas y anatómicas. 

Considerando la relación estructura-función-ambiente exploramos las características del 
xilema secundario en relación a las condiciones ambientales en las que se desarrollan 
los individuos tratando de entender su desempeño (Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 
2001; Martínez-Cabrera et al., 2009). La asociación entre los caracteres morfológicos y 
las variables ambientales podría ser indicio de adaptaciones que involucrarían un 
desempeño más eficiente. Considerando esto, exploramos la relación entre las variables 
anatómicas y las ambientales a través de regresiones múltiples. Al comparar los 
resultados de los análisis de regresión múltiple con y sin filogenia observamos que los 
resultados fueron similares. Los caracteres anatómicos no están relacionados con las 
variables climáticas, excepto en el caso del área de los elementos de vasos y el 
porcentaje de los radios al incorporar el efecto de la filogenia.  

El área de los elementos de vasos está relacionada con la disponibilidad de agua 
(PA y EP). Si la planta tiene una mayor disponibilidad de agua que puede aprovechar, 
puede incrementar el área de los vasos, maximizando la conducción (Esau, 1977; 
Mauseth, 1988; Carlquist, 2001). Este carácter está generalmente asociado a otro que es 
la densidad de los elementos de vasos (Carlquist, 2001; capítulo II). A pesar de ello, no 
obtuvimos una relación entre la densidad de vasos y las condiciones de precipitación. La 
densidad de vasos parece permanecer sin cambios ante la variación de la precipitación, 
además que sus valores de K y λ fueron de los más altos, junto con el largo de los 
elementos de los vasos. Las relaciones entre el área 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 (Ziemińska et al., 2015).  

Generalmente los estudios anatómicos del xilema secundario describen las 
características del tallo principal de la planta y es ahí donde se presentan las relaciones 
entre los caracteres anatómicos y ambientales. Cada vez son más los estudios que 
utilizan las ramas terminales para evaluar las estructuras del xilema secundario 
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(Jacobsen et al., 2007a; Rosell, 2010; Ziemińska et al., 2013, 2015; Cervantes, 2017 
Cosme et al., 2017). Las ramas terminales se han utilizado para realizar estudios 
anatómicos por estar en contacto directo con las hojas tanto espacial como 
funcionalmente (Ziemińska et al., 2013, 2015) y por estar más expuestas que el eje 
principal o tronco. Algunas características son similares en ramas y troncos como es el 
caso de la densidad de la madera y su relación con las paredes de las fibras (Jacobsen et 

al., 2007a; Fujiwara et al., 1991; Martínez-Cabrera, 2004; Ziemińska et al., 2013, 
2015). Sin embargo, otros caracteres parecen comportarse de manera distinta. Ejemplo 
de ello son la correlación negativa entre el parénquima y la densidad del xilema en las 
ramas (Jacobsen et al., 2007a) que no se presenta en el tronco principal (Martínez-
Cabrera, 2004; Poorter et al., 2010; Fichtler y Worbes, 2012). Algo similar podría 
ocurrir con la relación entre las variables anatómicas que medimos y las ambientales. 
Comportamientos que se observan en el tronco podrían no presentarse en las ramas sin 
que se haya detectado a qué se deben estas diferencias (Ziemińska et al., 2015). Además 
de un comportamiento diferente entre los troncos y las ramas podría explorarse la 
integración de distintos tipos de caracteres anatómicos y funcionales que de manera 
conjunta respondan a las variables ambientales.  

La integración de diversos caracteres podría mostrar un panorama más amplio de 
cómo responden éstos ante las variaciones ambientales. Estudios previos han mostrado 
la relación entre caracteres funcionales y mecánicos con las variables ambientales en las 
mismas ramas de las cuales obtuvimos los datos anatómicos (Rosell, 2010). La 
incorporación de las variables anatómicas en coordinación con variables funcionales 
contribuiría a explicar de manera más completa la relación estructura-función-ambiente 
en el xilema secundario de las ramas terminales. 

 

Asignación de tejidos. 

El xilema secundario está compuesto por tres tejidos principales que tradicionalmente 
corresponden al sostén, la conducción y el almacenamiento integrados en el tallo de la 
planta. Diversos estudios han reportado ajustes entre estos tejidos dependiendo de las 
condiciones ambientales. Tan sólo por el hecho de compartir un espacio delimitado, 
cualquier modificación en alguno de ellos repercute en los otros dos tipos de tejidos. De 
los tres tipos de tejido, las plantas asignan mayor proporción de tejido al sostén, lo cual 
está reflejado en la gran proporción de fibras observadas en los cortes transversales. Una 
gran proporción de fibras, además de contribuir al sostén de las estructuras, incrementa 
la densidad de la madera, lo que se ha asociado con diferentes estrategias hidráulicas y 
de resistencia a la cavitación (Ziemińska 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 arbórea y arbustiva lo cual 
concuerda con la mayor asignación al tejido de sostén (%F). Esta idea es reforzada si 
consideramos que Bursera instabilis, con ramas lianescentes, mostró una reducción en 
el tejido de sostén y registra una de las mayores proporciones de tejido de 
almacenamiento y conducción 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 
proporción de tejido al almacenamiento y conducción al estar relajada la función 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 conducción (Meinzer et al., 2003; Preston et al., 2006; Sperry et al., 2008). Es decir, 
los recursos se canalizan o mueven a almacenamiento y conducción a costa del sostén 
(Chave et al., 2009; Rosell, 2010). El siguiente tejido con mayor proporción observado 
en el xilema secundario corresponde a la conducción. 

El tejido de conducción está conformado por los elementos de vasos cuyas 
características están relacionadas principalmente con la disponibilidad de agua 
(Mauseth, 1988; Carlquist, 1975, 2001). Una alta proporción de tejido de conducción 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 párrafo anterior, sus 
ramas lianescentes influyen en la disminución en el porcentaje de fibras, lo que le 
permite a la planta realizar un ajuste, reasignando mayor proporción de recursos al 
almacenamiento y la conducción. 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 favorecería el almacenamiento a costa del sostén (Meinzer 
et al., 2003; Pratt et al., 2007) en lo que parecería un ajuste ante las condiciones 
ambientales y las presiones mecánicas a las que está expuesta. Con respecto a B. 
simaruba de Los Tuxtlas, Ver., esta especie se desarrolla en un sitio cuya precipitación 
anual es alta a lo largo del año (3484 mm) lo que podría explicar su alta proporción de 
tejido de conducción (Fig. 1). Las condiciones favorables de disponibilidad de agua le 
permiten un crecimiento relativamente continuo (Lopez-Ayala et al., 2006) con una 
mayor asignación a conducción. Estos resultados resaltan la idea que la planta realiza 
ajustes en los tejidos del xilema secundario que al parecer involucran al ambiente, aún 
cuando sólo el porcentaje de radios estuvo relacionado con la precipitación. Las 
distintas combinaciones de tejidos o patrones favorecerían el desempeño de las 
funciones. 

   

Conclusiones 

 

Las variables anatómicas del xilema secundario mostraron una gran variación con 
respecto al tamaño y a la asignación de tejidos en el tallo.  

La proporción 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 asignación 
diferencial de la proporción de tejidos en Bursera instabilis. 

Las variables anatómicas el área de los elementos de los vasos y el porcentaje de radios 
estuvieron relacionadas con la precipitación anual y la estacionalidad de la 
precipitación. La variación de estas variables y su relación con las características 
ambientales, llevan a considerar la idea adaptativa en estos caracteres. Sin embargo, el 
resto de las variables no mostraron relación con las variables ambientales de 
precipitación y temperatura, contrario a lo esperado. No descartamos la idea de que los 
caracteres anatómicos en combinación otros caracteres en el tallo (por ejemplo 
funcionales) pudieran mostrar una relación con el ambiente que nos ayudaría a entender 
la diversidad morfológica que observamos. 
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Anexo 1. Variables climáticas de los sitios de muestreo obtenidos mediante Worldclime.  

Variable climática Cálculo 
Temperatura promedio anual (TPA) (Promedio de las temperaturas mensuales) 10 

Temperatura promedio del trimestre más cálido 
(TPTMC) 

(Promedio de las temperaturas mensuales) 10 

Temperatura promedio del trimestre más frío 
(TPTMF) 

(Promedio de las temperaturas mensuales) 10 

Temperatura promedio del trimestre más húmedo 
(TPTMH) 

(Promedio de las temperaturas mensuales) 10 

Temperatura promedio del trimestre más seco 
(TPTMS) 

(Promedio de las temperaturas mensuales) 10 

Promedio de la variación diurna de temperatura 
(PVDT) 

Promedio de (temperatura máxima – 
temperatura mínima) mensuales 

Variación anual de la temperatura 
(VAT) 

Temperatura máxima del mes más cálido – 
Temperatura mínima del mes más frío 

Isotermalidad 
 (I) 

(Promedio de la variación diurna de 
temperatura)100 Variación anual de la 

temperatura 
Temperatura máxima del mes más cálido 

(TMMMC) 
Promedio de las temperaturas máximas * 10 

Temperatura mínima del mes más frío 
(TMMMF) 

Promedio de las temperaturas mínimias * 10 

Estacionalidad de la temperatura  
(ET) 

Desviación estándar * 100 

Precipitación anual 
(PA) 

 

Precipitación del mes más húmedo 
(PMMH) 

 

Precipitación del mes más seco 
(PMMS) 

 

Estacionalidad de la precipitación 
(coeficiente de variación) 

(EP) 

       (        Promedio       ) 100 
Desviación estándar 

Precipitación del trimestre más húmedo 
(PTMH) 

 

Precipitación del trimestre más seco 
(PTMS) 

 

Precipitación del trimestre más cálido 
(PTMC) 

 

Precipitación del trimestre más frío 
(PTMF) 
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Anexo 2. Datos de precipitación 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, 
Jalisco 

19° 49’ 81’’ 
 

105° 04’ 44’’ 
 

26.2 28 23.9 18.6 

B. attenuata Tepic, 
Nayarit 

21° 51’ 95’’ 104° 97’ 16’’ 20.6 23.1 17.6 25.1 

B. 
grandifolia 

Agua Milpa, 
Nayarit 

21° 45’ 28’’ 
 

104° 53’ 19’’ 
 

25 27.4 21.7 23.9 

B. 
grandifolia 

Colima, 
Colima 

19° 07’ 94’’ 
 

103° 77’ 31’’ 
 

25.1 26.7 23.1 24.1 

B. 

grandifolia 

Chamela, 
Jalisco 

19° 36’ 17’’ 
 

104° 92’ 82’’ 
 

26.1 27.9 23.9 23 

B. 
grandifolia 

Zacatépec, 
Morelos 

18° 71’ 89’’ 
 

99° 18’ 60’’ 
 

24.2 26.7 21.4 25.2 

B. instabilis Chamela, 
Jalisco 

19°49’ 81’’ 
 

105° 04’ 44’’ 
 

26.2 28 23.9 28.5 

B. krusei Río 
Papagayo, 
Guerrero 

17° 07’ 99’’ 99° 55’ 00’’ 28.4 29.5 27.4 25.8 

B. 
laurihuertae 

Tehuantepec, 
Oaxaca 

16° 32’ 66’’ 95° 30’ 14’’ 27.3 28.7 25.4 25.4 

B. longipes Xalitla, 
Guerrero 

18° 00’  33’’ 99° 54’ 40’’ 26.3 28.7 24.1 28.4 

B. ovalifolia Río 
Papagayo, 
Guerrero 

17° 13’ 00’’ 99° 56’ 00’’ 28.4 29.6 27.3 24.4 

B. simaruba Agua 
Caliente, 
Jalisco 

19° 35’ 12’’ 104° 89’ 32’’ 26.4 28.2 24.2 25.2 

B. simaruba Cozumel, 
Quintana 

Roo 

20° 55’ 24’’ 86° 91’ 35’’ 26.1 27.7 23.8 28.4 

B. simaruba Tierra 
Colorada, 
Guerrero 

17° 05’ 93’’ 99° 49’ 94’’ 28.3 29.4 27.2 25.6 

B. simaruba Los Tuxtlas, 
Veracruz 

18° 58’ 53’’ 95° 07’ 42’’ 24.7 26.7 22 26.2 
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Anexo 2. Continuación 

Especie Localidad TPTMS PVDT VAT I TMMMC TMMMF TE PA 
B. arborea Chamela, 

Jalisco 
25.2 12.8 17.6 72 33.6 16.0 16.32 790 

B. attenuata Tepic, 
Nayarit 

18.6 14.0 21.1 66 30.3 9.2 22.62 1244 

B. 
grandifolia 

Agua Milpa, 
Nayarit 

25.1 14.8 22.7 65 35.8 13.1 23.15 305 

B. 
grandifolia 

Colima, 
Colima 

23.9 13.5 18.9 71 33.8 14.9 14.12 193 

B. 
grandifolia 

Chamela, 
Jalisco 

24.1 12.4 17.0 72 33.2 16.2 16.00 226 

B. 

grandifolia 

Zacatépec, 
Morelos 

23 17.1 25.0 68 36.6 11.6 20.23 840 

B. instabilis Chamela, 
Jalisco 

25.2 12.8 17.6 72 33.6 16.0 16.32 790 

B. krusei Río 
Papagayo, 
Guerrero 

28.5 13.9 17.9 77 37.3 19.4 8.23 1354 

B. 
laurihuertae 

Tehuantepec, 
Oaxaca 

25.8 11.3 16.0 70 35.1 19.1 13.61 812 

B. longipes Xalitla, 
Guerrero 

25.4 15.1 22.6 66 37.6 15 17.48 816 

B. ovalifolia Río 
Papagayo, 
Guerrero 

28.4 14.0 18.3 76 37.5 19.2 8.97 1387 

B. simaruba Agua 
Caliente, 
Jalisco 

24.4 12.3 16.8 73 33.4 16.6 16.19 785 

B. simaruba Cozumel, 
Quintana 

Roo 

25.2 9.2 13.8 66 32.7 18.9 15.82 1361 

B. simaruba Tierra 
Colorada, 
Guerrero 

28.4 14.1 18.1 77 37.3 19.2 8.49 1367 

B. simaruba Los Tuxtlas, 
Veracruz 

25.6 8.9 15.1 58 32.4 17.3 19.38 3484 
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Anexo 2. Continuación 

Especie Localidad PMMH PMMS EP PTMH PTMS PTMC PTMF 
B. arborea Chamela, 

Jalisco 
215 1 110 546 12 403 29 

B. attenuata Tepic, 
Nayarit 

327 3 116 882 12 814 64 

B. 
grandifolia 

Agua Milpa, 
Nayarit 

5 5 116 782 21 485 52 

B. 
grandifolia 

Colima, 
Colima 

2 2 106 557 11 300 46 

B. 
grandifolia 

Chamela, 
Jalisco 

5 1 110 569 13 420 31 

B. 

grandifolia 

Zacatépec, 
Morelos 

183 2 102 509 16 255 24 

B. instabilis Chamela, 
Jalisco 

215 1 110 546 12 403 29 

B. krusei Río 
Papagayo, 
Guerrero 

340 1 111 839 6 321 52 

B. 
laurihuertae 

Tehuantepec, 
Oaxaca 

208 2 115 504 6 235 7 

B. longipes Xalitla, 
Guerrero 

176 1 102 489 15 230 24 

B. ovalifolia Río 
Papagayo, 
Guerrero 

342 0 110 854 5 331 17 

B. simaruba Agua 
Caliente, 
Jalisco 

216 1 109 536 13 396 30 

B. simaruba Cozumel, 
Quintana 

Roo 

219 32 52 563 135 409 235 

B. simaruba Tierra 
Colorada, 
Guerrero 

350 1 111 863 5 306 48 

B. simaruba Los Tuxtlas, 
Veracruz 

595 60 64 1584 220 959 540 

Las abreviaciones igual que en el anexo 1. Los valores de precipitación en mm y los de 
temperatura en oC. 
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Anexo 3. Estadística descriptiva de las 13 variables anatómicas desglosadas por especie y los valores de señal filogenética de cada carácter anatómico. Las 
variables sombreadas tienen señal filogenética.  

  R (%) RCA (μm2) APA (μm2) APWT 
(μm) V (%) VD 

(#v/mm2) 
VA  

(μm2) 
VL  

(μm) 
VWT 
(μm) F (%) FA  

(μm2) FL (μm) FWT 
(μm) 

 λ 
K 
p  

6.61e-5 

0.492 
0.865  

6.61e-5 

0.826 
0.339 

6.61e-5 

0.578 
0.75 

6.61e-5 

0.763 
0.381 

0.636 
0.898 
0.178 

0.999 
1.1149 

0.05 

6.61e-5 

0.753 
0.393 

0.999 
1.069 
0.072 

6.61e-5 

0.694 
0.458 

0.746 
0.992 
0.16 

6.61e-5 

0.651 
0.562 

6.61e-5 

0.816 
0.305 

6.61e-5 

0.714 
0.475 

Especie 
Sitio 

n = 175              

B. arborea 

Chamela, Jal. 
M 

D. E. 
Mín-Máx 

11.5 
3.3 

3-24 

414.6 
174.5  

80-951 

131.6 
68 

19-469 

0.82 
0.45 

0.13-2.4 

20 
9.6 

0-46 

71.7 
18.5 

40-115 

2852.5 
1069 

855-5945 

411.7 
83 

181-590 

1.7 
0.46 

0.8-3.2 

68.5 
9.6 

39-86 

373.6 
259 

78.5-3019 

631.7 
112 

355-875 

1.7 
0.5 

0.81-3.2 
B. attenuata 

Tepic, 
Nayarit 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

9 
4.4 

0-40 

404.5 
211.5 

25-1700 

149.3 
76.4 

24.5-448 

0.9 
0.4 

0.27-2.4 

26.3 
15 

0-75 

62.7 
14.7 

36-110 

4275.6 
1819.5 

415.5-9852 

369.1 
0.45 

0.81-3.2 

1.8 
0.45 

0.81-3.2 

64.7 
15.1 

18-100 

377 
311.3 

113.1-4071 

544 
106.2 

229-804 

1.7 
0.5 

0.81-3.2 
B. grandifolia 

Agua Milpa, 
Nayarit 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

10.2 
3.4 

3-23 

445 
239.4 

16-1160 

145.6 
157 

8.8-1386 

0.83 
0.38 

0.13-2.4 

28 
9.7 

0-53 

80.4 
15.2 
51.3-
155.1 

3913.3 
1339.2 

1134-9677 

430.3 
87.7 

221-646 

1.6 
0.54 

0.81-3.2 

61.7 
9.6 

35-91 

294.4 
235.1 

113.1-3019.1 

657 
123.6 

165-914 

1.6 
0.53 

0.81-4 

Chamela, 
Jalisco 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

9.1 
3.3 

2-20 

385.6 
148.8 

30-936 

118.5 
51.4 

26-322 

0.88 
0.44 

0.19-2.4 

24.1 
9.2 

3-45 

87.1 
18.6 

10-127.2 

2948.1 
1018.2 

572.6-6793 

381 
89.6 

173-591 

1.8 
0.5 

0.81-3.2 

67 
9.3 

43-88 

505.7 
523.6 

78.5-2642 

590.2 
144.4 

268-1048 

1.8 
0.5 

0.81-4 
Colima, 
Colima 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

9.7 
3.9 

0-25 

402.7 
193 

108-1144 

124.2 
53 

32-337.3 

0.83 
0.4 

0.19-2.4 

28 
13.8 
0-68 

66.6 
16.8 

37-116.5 

4453 
1660 

1075-9503 

381 
85.4 

189-623 

1.8 
0.48 

0.81-3.2 

62.4 
14.3 

25-95 

304.2 
131.6 

78.5-908 

587.3 
89.1 

331-820 

1.8 
0.56 

0.81-4 
Zacatépec, 

Morelos 
M 

D. E. 
Mín-Máx 

9.7 
3.6 

0-20 

337 
158 

46-784 

122 
83.6 

27-926 

0.8 
0.4 

0.27-2.4 

28.2 
11.5 
2-67 

82.7 
21 

38-126.6 

3775 
1504.7 

1075-7854 

342 
71.4 

150-528 

1.8 
0.5 

0.8-3.2 

62.1 
12 

23-91 

284.8 
122 

50.3-804 

563 
96.5 

268-788 

1.6 
0.5 

1.6-2.8 
B. instabilis 

Chamela, 
Jalisco 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

13.8 
3.5 

6-23 

414 
164 

99-880 

149 
74 

25-594 

0.7 
0.4 

0.2-2.8 

32.5 
13 

0-73 

91 
19 

42-130.4 

3010 
1289 

616-7238 

379 
90 

221-686 

1.9 
0.5 

0.81-3.2 

53.7 
12.3 

14-87 

399 
607 

113-8171 

564 
126 

79-898 

1.5 
0.6 

1.2-2.4 
B. krusei 

Río 
Papagayo,  
Guerrero 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

9 
3.4 

2-26 

421 
200 

103-1232 

160 
75 

29-501 

0.86 
0.48 

0.19-3.2 

23.7 
10 

0-50 

69.6 
12 

42-102.5 

3568 
1269 

660-8494 

408 
88 

181-623 

1.8 
0.53 

0.8-3.2 

67 
10 

40-90 

394 
205.6 

78.5-1257 

602 
101 

378-985 

1.7 
0.48 

0.81-3.2 

B. 

laurihuertae 

Tehuantépec, 
Oaxaca 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

11 
3.8 

3-24 

537 
264 

63-1558 

191 
86 

2-495 

0.83 
0.43 

0.27-2.4 

23 
9 

0-53 
 

87 
15 

52-125 

2617 
1059 

707-6648 

406 
84.7 

110-623 

1.97 
0.59 

0.81-4 

66 
10 

28-93 

379 
148.6 

113-908 

607.5 
110.6 

197-859 

1.77 
0.59 

0.81-4.5 

B. longipes 
Xalitla, 

Guerrero 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

11 
4.2 

2-26 

443 
158 

88-950 

139 
60.2 

44-368.5 

0.79 
0.46 

0.19-3.78 

27.5 
12.6 
0-66 

105.4 
22.8 

58-164 

3067 
1120 

1134-6221 

322 
59.6 

165-559 

1.9 
0.6 

0.81-4 

61.3 
13 

21-89 

353.3 
131 

154-804 

486.4 
92.2 

315-749 

1.8 
0.67 
0.1-4 

B. ovalifolia 
Río 

M 
D. E. 

10.2 
3.8 

427.6 
232.8 

156.6 
76.8 

0.83 
0.42 

23.5 
9.98 

56.2 
11.6 

4292 
1447 

421.7 
75.3 

1.99 
0.59 

66.2 
10.93 

401.8 
207.1 

612.9 
99.9 

1.8 
0.53 
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Papagayo, 
Guerrero 

Mín-Máx 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 

B. simaruba 
Agua 

Caliente, 
Jalisco 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

11.6 
3.7 

3-23 

384.4 
192.1 

98-1255 

145.1 
59.2 

41.7-322 

0.92 
0.46 

0.3-3.24 

28.06 
12.5 
1-78 

81.8 
15.7 

41-127.2 

3702.8 
1589 

491-8494.8 

354.9 
69.6 

189-670 

2.06 
0.6 

0.81-4.05 

60.3 
12.9 

11-87 

342.8 
183.3 

78.5-1661.9 

538.6 
105.5 

229-867 

1.7 
0.54 

0.81-3.2 

Cozumel, 
Quintana Roo 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

11.22 
3.9 

3-22 

472.5 
249.3 

42-1400 

194.4 
111.6 

41.7-783.8 

0.89 
0.45 

0.3-2.4 

22.3 
9.7 

0-47 

56.6 
13.9 

33.5-91.1 

4267.5 
1680 

572.6-8495 

390.8 
76.2 

236-607 

1.86 
0.59 

0.81-4 

66.4 
9.1 

44-88 

426.2 
159.5 

113.1-907.9 

596.6 
101.3 

355-906 

1.6 
0.59 

0.41-4 
Tierra 

Colorada, 
Guerrero 

M 
D. E. 

Mín-Máx 

10.5 
4.2 

0-24 

378.2 
161.9 

114-1342 

155.9 
76.8 

38.6-386.3 

0.81 
0.41 

0.27-2.4 

20.6 
11.1 
0-55 

62.89 
17.1 

37-129.7 

3759.8 
1383.1 

1075-7389 

367.88 
77.7 

189-567 

1.8 
0.65 

0.81-4 

68.9 
12.3 

29-96 

347.6 
183.8 

50.3-1256.6 

581.4 
128.5 

292-969 

1.7 
0.55 

0.81-3.2 
Los Tuxtlas, 

Veracruz 
M 

D. E. 
Mín-Máx 

11.2 
3.8 

2-23 

384 
14.6 

144-936 

150 
66.7 

36.7-418.5 

0.89 
0.42 

0.19-2.8 

33.2 
11.4 
9-67 

77.8 
45.1 

36.1-619 

3256.8 
1379.8 

660.5-7088 

362 
83.2 

173-599 

2 
0.57 

0.81-4 

55.6 
11.9 

22-79 

316.7 
168.5 

122.7-1963.5 

562.6 
98.2 

355-922 

1.7 
0.43 
0-3.2 

Abreviaciones. n = Número de datos, M= Media, D. E. = Desviación estándar,  Mín = Valor mínimo, Máx = Valor máximo. Las abreviaturas de las variables 
anatómicas igual que en el apéndice 1 del capítulo II.  
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Anexo 4a. Comparaciones múltiples de la proporción 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, 

Nay.) 
0.0217526 

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

B. ovalifolia-B. instabilis 0.0271212 
Sólo se muestran las comparaciones múltiples significativas. 

 

Anexo 4b. Comparaciones múltiples de la proporción 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. 

grandifolia (Chamela, Jal.) 
0.0272941 

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. 
instabilis 

0.0002749 

B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. krusei                0.0191196 
B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. 

laurihuertae 

0.0485026 
 

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

0.0469617 

B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. simaruba 
(Cozumel, Q. Roo) 

 

0.0384791 

B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. simaruba 
(Tierra Colorada, Guer.) 

 

0.0027810 

Sólo se muestran las comparaciones múltiples significativas. 
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Anexo 4c. Comparaciones múltiples de la proporción 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. 

instabilis 

0.0073416 

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

0.0334120 

B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. simaruba 
(Cozumel, Q. Roo) 

0.0242111 

B. simaruba (Los Tuxtlas, Ver.)-B. simaruba 
(Tierra Colorada, Guer.) 

0.0032482 

Sólo se muestran las comparaciones múltiples 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 almidón (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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CAPÍTULO III 

 

Modularidad biológica en el xilema secundario del clado simaruba. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Foto portada: Mark Olson. 



51 
 

 

001: 10.1 1 ll fedc.12225 

RESEARCH PAPER WILEY 

Testing the hypothesis that biological modularity is shaped by 
adaptation: Xylem in the Bursera simaruba dade of tropical 
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1 I INTRODUCTIO N 

The study of modularity allows recognition of suites of character covariation that 

pOlentially diagnose units of evolutionary change, One prominent perspective 

predicts that narural select ion should forge developmental units that maximize mutual 

functional independence. We examined the module-function relation using 

secondary xy lem (wood) in a elade of tropical trees as a sludy system. Tradilionally, 

Ihe three main ce ll lypes in wood (vessels, fibers, and parenchyma) have respectively 

been associated with three functions (conduction, mechanical suppon, and storage). 

We collected samples from nine species of the simaruba elade of Bursera al fifteen 

siles and measured thirteen anatomical variables that have tradilionally been regarded 

as reflecting the distincI functions of these cell types. If Ihere are indeed (semi) 

independently evolving modules associated with functions, and cell types really are 

associaled wilh Ihese functions, then we should observe grealer associat ion between 

traits within ceH types than between traits from differem ce1l 1ypes. To map these 

assoc ialions, \Ve ca1culated correlalion coeffic ients among anatomical variables and 

identified modules using eluster and fac tor analysis. Our results were only partially 

congruent with expeclations, with associations between characters of different ce ll 

types common. These results suggest causes of covariation, some involving selected 

f unction as predicted, bul also high lighting Ihe tradeoffs and shared developmental 

path\Vays limit ing Ihe evolut ionary independence of some ce ll Iypes in the secondary 

xylem. The evolution of diversity across ¡he simaruba elade appears lo have required 

only limited independence belween parts. 

One of the mosl debaled traditions in evolulionary biology is 
lo regard isolated parts of organisms as adaptations 
(Lewontin , 1978). To the exten' ,hat ,hese "pans" are 
arbitrarily deli mited, conclusions regarding their adaplive 
status seem suspect. Part-speak in biology is oflen crit icized 
because ralher than being a collection of parts, each indi vidual 

organism fu nclions as a coordinaled whole. Yet even though 
organisms must function as integrated wholes, there is elearl y 
enough de ve lopmental independence belween parls so as lo 
lead lo Ihe evolulion of vast morphological diversily even 
between c10se ly relaled species (Eble, 2005). The middle 
finger of the aye-aye is un example. As serially repealed 
struclures, the fingers of the primate hand could plausibly be 
expecled lo share developmenlal machinery, limiting their 

Ero/mioll & Dere/opmel1l. 2017: 1\1: 111 - 123. wi leyonl inclibrary .com/joomal/edc 02017 Wi1cy Periodieals. Ine. I 111 
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Pool of variants in a population, differing in alignment of modules with functional domains 

1 
1 
1 
1 
1 

functional I functional 
dornain A I dorna in B 

a. No modules 

module A module B 
~ 

functional I functional 
domarn A I dornain B 

functional I functional 
domaln A I dornain B 

Capacity for evolution of morphologicaland functional diversity 

~<7 
little capacity tor 
functional divergence 

y 
maximal capacity 

of subunits; low potential 
tor evolution of disparity 

tor functional divergence of subunits, 
potential tor evolution of isparity 

Lineage-Ievel persistence 

• E 
~" 

greatest lineage-Ievel persistence ~1 10W ~ineage-Ievel 
~ perslstence ~1 low lineage-Ievel 

persistence 

FI G U RE I Evolution of modularity by natural selection. (a) Individual s with high connectivity across all parts and liuJe capacily (Of 

modifi cation of isolated parts. The possibility of natural selection to shape form-function relation is limited and offspring have linle independent 

variation between parts. Lineage persistence in time low. (b) Heterogeneous connections between parts and modular structure not aligned with 

funClional subunits gives linle capadty for func tional independence. Li neage persistence in time low. (e) lndividuals with heterogeneous 

connections between parts and modular structure aligned with functional subunits gives high capadty for functional indepcndence. Modular 

structure with maximal evol vability. potential for greater pcrsistence than a and b, and grealer probability to give rise lo morphologically 

disparate species 

mutual developmental independence (Kivell , Schmitt, & 
Wunderlich, 2010; Pellis & Pelli s, 2012 ; Soligo, 2005; 
Wagner, 2014). However, Ihe middle finger of the aye-aye is 
eXlremely differenl from neighboring dig ils. Such examples 
abound (see the Figure l of Frankino, Emlen, & Shingleton 
f20091 who show a series of mammal skull s, graphically 
illustrat ing the relative independence of the max illa and 
orbit), showing that organisms are integrated, bul some 

developmenlal independence between body seClOrs clearly 
exisls. 

Relali ve independence of character subsets is known as 
modularity, and Ihe character subsets Ihal are more strongly 
linked among one anolher Ihan 10 other subsets are known as 
modules (Bolker, 2000; Breuker, Debat, & Klingenberg, 
2006; Eble, 2005). Modularity allows parts lo vary lo an 
exlent independel1lly of one another in ol1logeny, allowing 
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evolutionary change within modules withoul catastrophically 
altering funetjon or structure of other modules (Breuker el al., 
2006; Espinosa-Soto & Wagner, 20 10; Wagner, 1996). As a 
result, modular organization is a key notion in thinking 
regarding morphological diversity, phenotypic evolution, and 
evolvability (Kirschner & Gerhart, 1998; Klingenberg, 2008; 
Schlosser & Wagner, 2004; Wagner, 1996; West-Eberhard, 
2003; Wagner & Altenberg, 1996; Wagner & Mezey, 2004). 
By offering hope ¡hal organisms can be parsed in lo noo
arbitrari ly delimited subsets, the st udy of modularity may 
help lo sa lve ¡he problem of "arbitrary atomization" of 
organi sms in studies of adaptation (Lewontin, 1978; Wagner, 
200 1; Wagner, Pavlicev, & Cheverud, 2007). Because of the 
importance of modularity in many crucial biological issues, il 
is importan! lo understand haw modularilY arises 
evolutionarily. 

The mas! prominent view regarding Ihe evolution of 
modularity is Ihat modules correspond to functional units 
whose boundaries are shaped by natural seleclion (Breuker 
et al. , 2006; Müller, 2007; Wagner, 1996). The hypothesis 
regarding Ihe shaping oC modularily by natural select ion is as 
Collows. Indiv idual s within a population vary herilably wilh 
respect to developmental connections belween parts. Some 
combinations oC conneclions confer grealer or lesser degrees 
of evolulionary independence belween Ihese parls (Figure 1, 
Kemp, 2007; West-Eberhard, 2(03). Indiv iduals with high 

degrees of connectivity across all parls will have liu le 
onlogenetic independence belween parls (Figure la). The 
ability of se lection lo hone the Corm-function relation on 
relatively isolated organismal subsets in lineages of such 
individual s would be limiled. Some individual s might have 
highly heterogeneous connecl ions between parts, with some 
sectors of Ihe phenolype being highly connecled and others 
less so (Figure lb,c). Vari ants could arise in which low 
deve lopmenlal connecli vily coincides with the boundaries ol' 
functional units (Breuker et al., 2006; Kemp, 2007). Such 
variants would have maximal capacilies for developmental 
and therefore evolutionary independence between parts. 
These would be li kely 10 found lineages with maximal 
evolvability and, presumably, would come lo predominate 
over less flexib le competilors via grealer persistence (lineage
level "survivorship") and perhaps Ihe potent ial for generaling 
morphological ly disparate addilional species (l ineage-Ievel 
"fecundity") (Figure le). From this point of view, Ihe module 
boundaries observed in current populalions are variants 
favored by se lection, leading to the prediction that fu nclions 
should coincide with module boundaries. 

Here, we test the hypothesis Ihat funct ion should predict 
module boundaries (Wagner, 1996). We use a comparative 
approach focusi ng on the woad (=secondary xy lem) of the 
species of a small clade of morphologically and ecologically 
diverse tropical !rees. Wood is an ideal system in which 10 

study developmental evolut ion because it has re lalively few 

parts with relati vely few functions, meaning that Ihey can be 
studied comprehensively. Woody plant stems perform three 
main functions. Woad is made up ofthree main ceH types, and 
for over a century each has been regarded as corresponding 
with one of the threefunctions (Baas, 1986; Bailey & Tupper, 
1918; Carlquist, 1975; Carlquist, 2001; Cutler, Botha, & 
Stevenson, 2007; Esau, 1977; Mauseth, 1988; Rudall , 2007). 
The most abundant cell types are fibers, long, slender cells 
wilh thick wal ls and reJative ly linle internal space or lumen. 
With their thick walls and abundant areas of overl ap, these 
ceUs are thought to be the "skelelal elements" or support cells 
of most trees (Bailey & Tupper, 191 8). vessel elements are 
cyl indrical cells that are dead at maturity and occur in strands 
running lengthwise in stems. Vesse l elements lack endwall s, 
so these slrands form long tubes connecting roots 10 lea ves. 
Vesse ls form the water conduits of mos! tloweri ng planls. 
Because they are largely made up of emply space filled with 
sap, they are thought lo contri bute lin le to mechanical support 
of stems. Being dead, Ihey also contribule linle 10 the storage 
of photosynthetic products. This storage is instead tradition
ally regarded as taking place in parenchyma ceUs (Morris 
et al. , 2016). Parenchyma is made up of living cuboidal or 
rectangular cells, usuaJly wilh re lali vely thin walls and 
communicated with one anOlher via wide pils in Ihe cell waUs. 
These Ihin walls and wide pits make parenchyma cells like ly 
contribute much less 10 resisting bending in stems Ihan fibers 

do (Ihough like any viable biological slructure, they do offer 
some mechanical resistance, e.g., BurgeJ1 & Eckstein, 2001). 
The th in walls mean that abundant lumen space is avai lable 
for storage, and parenchyma cells are often replete with starch 
grains (Baas, 1986; Carlquist, 2001; Esau, 1977). The xylem 
thus offers a syslem wilh a long lradition of assigning paJ1-
function relation with which to test hypolheses regarding Ihe 
rclalionship between morphological modularily and function. 

The xylem al so offers a lI seful syslem for studying Ihe 
evolution of modularily because its ontogenetic pathways are 
well underslood. Wood is produced in concentric layers of 
ceUs by a merislem called the vascular cambium, a 
continually embryonic layer of cells jusI below the bark. In 
the cambium, spindle shaped ce lls called fusiform cambial 
initials pro liferate such that meri slem circumference keeps 
pace with the increase in giJ1h of the stem. Occasionall y, 
fus iform cambial initiaIs differentiale into ray in itials by 
division into many smaU ce lls (Figure 2). These embryonic 
initial cells, fusiform, and ray, give rise to all of Ihe malure 
cells of the wood. The ray initials produce ray parenchyma, 
which usua lly have their long axes oriented radiaUy in Ihe 
slem, Iying like spokes from the inside of the stem lo the 
outside. The fusiform inilials give rise to Ihe olher ceUs, 
vessel elements, axial pa renchyma ce lls, and fibers (Figure 2). 
Because they are produced from the same initial cells, vesse l 
elements, axial parenchyma cells, and fibers staJ1 life al ¡he 
same size (Baas, 1986; Carlquist, 200 1; Mauseth, 1988). 
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FI G URE 2 Ontogenetic palhways fmm ¡he vascu lar cmnbium [O 

matuTe sccondary xylem (wOO<l) cells. Fusiform cambiul initials 

fo][ow two mutes lo produce wood. In one mute. fusiform cambi¡¡[ 

inilials diffcrentiate inlo my inilia15 by division inlo many small (clls. 

The fay inillal5 produce fay parenchyma. whose long axes are 

oriented radially in (he stem. In the other roUle, fusifoml initials give 
rise 10 vcssel elements. axial parenchyrna cells. and fibcrs oricnted 

a:<ially with respecl lO ¡he Slent. They are produced from ¡he sume 

ini[ íal eells. so vcssel elements. axial parenchyrna cclls. :md fibcrs 

stan life al ¡he same size. Fibers elongate as [hey malure. and axial 

parenchyma usually di vides into short Slrands. whereas vessel 

clemenls lend 10 remai n Ihe same lenglh as ¡he fusiform ini tj¡¡ls Ihal 

g¡¡\'e rise 10 them 

Knowledge of pOlential developmental associat ions is 
essential for exploring lhe pOlenlial role of seleclion favoring 
funclional independenee in the evolution of modularity. 

To explore the module-funetion relalion we ehose a 
group al' species from lhe !úll/(Jrt/ba elade of lhe genus 
Burse", (Rosell el al., 20 10; Rzedowski , Medin., & 
Calderón, 2(05). This clade eonsisls of 14 speeies and 
spans a range in size from Irees 3 10 over 30 m lall , 
ineluding one species with lianescent branches and anolher 
an epiphyle (Rosell el al. , 20 I O). These speeies span a very 
wide array of environmenls, from rainforesls reeeiving over 
Ihree melers of rain 10 dry forests receiving less Ihan olle. 
Using a elade as a study system ensures Ihat all of Ihe 
species began with Ihe same anceslral condition. Any 
differences obse rved between speeies are Iherefore Ihe 
resu lt of recenl divergence rather than simply inherit ing 
Ihese differences from distanl, disparate ancestors. More
over, using a elade Ihal is eeologieally diverse maximizes 
lhe chance of lindi ng funetionally divergent modu les. 

If seleclion favors modularconliguralions in such a way 
Ihat autonomy of funct ion is maximal (Breuker el aL, 2006; 

GABRIELA MONTES-CARTAS lT AL. 

Wagner, 1996), Ihen seeondary xylem should ha ve Ihree 
modules. Here, we test for Ihe presence of modularity 
through morphological covarial ion seIs from a comparative 
point of view. This approach invokes Ihe not ion thal 
charaeler independence deleeled al an interspecific level can 
only be prodlleed by a degree of developmenlal indepen
denee (Eble, 2005). This necess.ry rclalionship belween 
interspecifie and developmenlal diversity mealls that a 
comparalive approach is Ihe only sure way of detecling 
developmental independence sufftc ient for Ihe evolulion of 
diversity (Frankino el al. , 2009; Olson, 2012). IVe measured 
anatomical variables Ihat shou ld reneCI different slem 
functions. For example, fiber wa ll Ihickness is orten found 
10 be posit ively assoc iated with stem resistance 10 bending, 
whereas wider vessels conducl waler more efftciently. 
Morphologieal features thal affeet a given funclion could be 
expected to be associated mainly wilh one another. 
Specifically, we would expect a conduetivily module 
made up of vesse l analomical characters. A Illechanical 
support module would be expected lo be made up of fiber 
anatomical characlers. Finally, a storage module would be 
made up of parenehyma ce ll characlers. We use our results 
10 highlight how the study of morphological covariation seiS 
in a comparati ve contexl sheds lighl 011 the causes of 
characler association. We condude wilh commenls on 
challenges inherent in Ihe study of modularily. 

2 I MA TERIALS AND METHODS 

2.1 I Plant material, anatomical techniques, 
and variables measured 

Dne way of estimaling modularity is provided by morpho
logieal eovarialion seis (Eble, 2(05). The firsl slep in 
identifying these sets involves measuring Illorphological 
variables lhought to renect imponal11 developmental and 
functional aspects. Many methods are avai lable 10 explore Ihe 
patterns of covariation belween lhese variables, bUI all share 
similar ideas. A lack of covarial ion bClween two variables 
suggesls thal lhey are free lo vary evolul ionari ly wilh respecl 
10 one another, that ¡s, belong lo different modules. whereas 
those Ihal are dosely associated could belong lO [he same 
module. We oblained analomical dala from Ihe secondary 
xylem ("woad" sensu stricto, as distinguished from Ihe 
primary xylem produced by Ihe apical meristcm in young 
shoots) oftemlinal branches. We collecled a branch segmel1l 
of approximate ly 1.5 cm in diameler from seven adull Irees 
per species (nine species). \Ve selecled species so as 10 
include di versity of life form s and environmcn t. \Ve used 
standard anatomical techniques la prepare seclions and 
macerations for light mieroseopy (Olsol1 & Carlquisl. 
200 1). \Ve measured unalomical variables lhal should renect 
Ihe three functions of slorage, conduclion, and Illechanieal 
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TABLE 1 Descripti ve statistics of anatornical variables 

Anatomical \'ariable Fundion Abbre\'. Min. ~'1ax. Mean Stand. De\'. Varo 

Ray % area Stomge R 6.9 15.8 10.6 2.1 4.3 

Ray cell lurnen arca (IJrn2
) Storage RCA 142 751.3 416.7 109.44 11 ,978 

Axial parenchyrna lumen area (IJnh Storage APA 70.6 298.6 149 40 1.573 

Axial parenchyrna wall thickness (IJrn) Storage APWT 0.42 l.5 0.84 0.29 0.08 

Vessel % area Conduction V 13.6 44.4 25.9 6.3 40 

Vessel dcnsity (#vessels/mm2
) Conduction VD 39 132.2 75.9 IB.7 350.6 

Vessel lumen arca (IJ rn2
) Conduction VA 1763.2 6051.8 3583.9 874.9 765.557 

Vessel element length (IJm) Conduction VL 278.6 477.2 38 1.8 47 2.207 

Vessel wall thickness (IJm) Conduction VWT 1.4 2.7 1.9 0.2 0.06 

Fiber % area Mechanical suppon F 43. 1 76.9 63 .5 6.8 46.7 

Fibcr lumcn area (IJnl) Mechanical suppon FA IB7 1619 366.6 159. 1 25.302 

Fiber length (IJm) Mechanical support FL 3Jl.6 732.5 58 1.7 73.7 5.439 

Fiber wall thickness (IJm) Mechanical support FWT 1.34 2.4 1.7 0.2 0.04 

Abbrev. nbbrevimion: Min. minimum: Max. maximum: Stand. [)ev .. stnndard deviat ion: Vnr .. variance 

support in the seeondary xy lem (Carlquist, 2001 ). Anatomieal 
data were measured from the outermost wood. The variables 
measured are summarized in Table I and their putati ve 
functions in appendix 1. We calculated sample mean values 
based on 25 observations per vari able for each branch 
(Carlquisl & Hoekman, 1985). We 10gJ() transformed data 10 
normalize them (Sokal & Rohlf, 2012) and we analyzed data 
witll R v. 3.2. 1 (R Development Core Team, 2015). 

2.2 I Covariation between anatomical 
variables 

To identify Ihe covariation pattems among anatomical 
characters we calculated correlation coefficients between 
variables (Eble, 2005; Goswami & Polly, 20 10; Klingen
berg, 2(08). Signifi cant character correlat ion is expected to 
be stronger or more numerous inside modules than with 
other modules (Mitteroeeker & Bookstein , 2007), presum
ably due to funetional and developmental relations (Eble, 
2005 ; Hearo, 201 3; Kl ingenberg, 2008; Martínez-Cabrera, 
Jones, Espino, & Schenk, 2009; Wagner, 1996). We tested 
for phylogenetic signa l in Ihe res iduals of regress ion 01" 
anatomical variab les on one another (Revell, 2012; 
Swenson, 2014) using Ihe phylogeny of Rosell el al. 
(2010), pruning Ihe trce to ¡he nine species from which we 
co llected data, and Ihe phytools package in R (Frecklelon, 
2009; Revell , 201 2). Some tests did show evidenee of 
phylogenelic signal (k> 1, p<O.05 , 11=63, e.g., in R-VA, 
VWT-APWT residuals). We incorporated phylogeny in the 
calculation of correlat ion coefficients (Swenson, 20 14) and 
generated a phylogenetic correlation coefficient matrix. 
80th correlation matrices, wilh and with out phylogenetic 
signal, were very similar, so we lesled whelher Ihey were 

significantly different from one another using the test of 
Jennrieh (1970). The matrices were not statistically 
different from one another (X' =-32358.76, p= 1, 

11 = 13), so we proceeded with non-phylogenetically 
correcled analyses. In our analyses we idemi fied correla
lions belween paired vmiables as a first approximation 10 
detect associations between anatomical variables by 
fu nclion (conduclion, mechanical support, and slorage). 

2.3 I Cluster and factor analysis 

Another approach we used to ident ify modules involved 
mullivariale melhods. Multivariate anal ysis organizes dala in 
groups of variables correlated among one another and less 
correlated with other groups, exactly ¡he concem of 
modularity studies (Goswami & Polly. 2010). Multivariate 
analyses often start with correlation matrices, in this case bui lt 
from Pearson correlation coefficients (Goswami & Poll y, 
2010; Kl ingenberg, 2oo3a; Magwene, 200 1; Manly, 2005 ; 
Tabaehniek & Fidell, 2007). We used cluster and factor 
analysis to delimit morphological covariation sets. These 
multivariate melhods were selected because they ident ify 
groups of covarying variables and are commonly used in 
modularily sludies (Goswami & Pally, 2010; Mitteroecker & 
Bookstein, 2007). 

Firsl, \Ve used cluster analysis, an approach Ihal groups 
variables bascd on Iheir simi larity. Wc perforrncd a 
hierarchical cluster analysis using Euclídean distance and 
Ihe nearest neighbor method lo form groups (Everitt, Landau, 
Leese. & Stahl, 20 11; Kanfman & RonsseeulV, 2005). Gronps 
represent morphological covariation subsets and we in ler
preted Ihese morphological covariation subsets as modules 
(Eble, 2005). 
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In addition, \Ve al so used factor analysis 10 identify 
morphological covariation seIs. The goal af factor analys is is 
lo identify groups of correlated variables. Factors represen! 
morphological covariation seIS defined by Ihe highest loading 
vari ables (Garda Jiménez, Gi l Flores, & Rodríguez Gómez, 
2000; Kline, 1994), We performed a factor analysis using 

principal components and varimax rotation lo identify 
morphological modules. We interpreted covariaton of 
variables wilh the highest loadings as modules. 

3 I RESULTS 

3.1 I Plant material, anatomical techniques, 
and variables measured 

We obtained 34,125 anatomical data from 105 terminal 
branches from 105 adu lt !rces. Descriptive slatÍslics of 
analomical variables are given in Table 1. 

3,2 I Covariation of anatomical variables 

We tested the prediction Ihat covariation patterns in ¡he 
secondary xy lem should reflect Ihe three main fu nctions of 
Slems. We expected to find three clusters of covariation, for 
example, with variables relating to conduction covaryi ng 
more dosely with one another than with support or storage 
vari ables. However, Ihe patlerns of association between 
analomical variables revealed a covarialion network in volv
ing characters traditionally ass igned lo diffe rent function s 
(Figure 3). For instance, vessel element and fi ber length, 
traditional ly regarded as affecting conduction and mechanical 
support respecti ve ly, were significantly correlated with one 
another (1' = 0.76, p < 0.00 1, 11 = 105). Our data thus 

highl ighted correlations both within as we ll as across 
funclions. 

3.3 I Cluster and factor analysis 

3.3,1 I Cluster analysis 

Cluster analysis idenlified Ih ree morphological covariation 
sets (Table 2). One was made up of vessel (conduction) and 
fiber (mechanical suppon) \Vall thickness. Another was made 
up of vessel (conduction) and fiber (mechanical suppon) 

length. The third was made up of vessel lumen area 
(conduction), vessel density (conduction), percent area of 
Ihe xylem occupied by rays (storage), fiber lumen area 
(mechanical support), axial parenchyma cell lumen area 
(storage), axial parenchyma wall thickness (storage), and ray 
cell lumen area (storage). These results suggesled morpho
logical modules made up of anatomical characters tha! 
perform differem functions. 

3.4 I Factor analysis 

The first four factors explained 66% ofthe vari ance ofthe data 
(Table 3). These four factors were sufficient for explaining 
the correlation structure belween anatomical variables 
because they had eigenvalues greater than 1 (Kaiser, 1960, 
Table 3), The first factor was determined by fiber lumen area 

(support), axial parenchyma wa ll thickness (storage), axial 
parenchyma lumen area (storage), and ray cell lumen area 
(storage). The second factor was made up of vessel elernent 
(conduclion) and fiber (storage) length. The third factor was 
made up of percent area of the xy lem occupied by rays 
(storage), vessel density (conduction), and vessel lumen arca 
(conduction), The fourth factor was made up of fiber wan 

thickness (suppon) and vessel wan ,hickness (conduction, 
Table 4). Faclors were made up of variables with different 
putative functions. As with results of the other techniques we 
employed, covariation of anatomical variables and cluster 
analysis, factor analysis showed covarialion of atlTibules 
between as well as within func tions across the sil11a l'l/ba 
clade. 

4 I DISCUSSION 

4.1 I The module-function relation 

One 01' the most common explanations for the origin of 
modular covariation pattems in organisms is that modules 
represe nt func lional units (Armbruster, Di Sti lio, Tuxill , 
Flores, & Velásquez Runk, 1999; Breuker et aL, 2006; 
Cheverud, 1996; Cheverud, Hartman, Ri chtsmeier, & 

Atchlcy, 199 1; Eblc, 2005; Hcarn, 2013; Klingcnberg, 
2008, 20 10; Mezey, Cheverud, & Wagner, 2000; Wagner, 
1996; Wagner el aL, 2007). In addition lo funcl ion, our resu lts 
high light the di versity of factors ¡hal underl ie covariat ion 
between cell attributes in .simaruba clade secondary xylem. 
The patlems of covariation we recovered (Figure 3) show 
numerous conneclions between anatornical variables per
forming different func tions (Hearn, 20 13). Although exact 
results differed 10 an extent belween methods, cross-function 
trait associations were recovered across all the methods we 
used. Modules were made up of conduction and mechanical 
support characters, of conduction, rnechanical support, and 
storage characters, of mechanical suppon and storage 
characlers, or of storage and conduction characters (Tables 
2 and 4). For example, vessel element and fiber lenglh were 
strongly correlated in an of the methods (Figure 3; Tables 2 

and 4). Modules were found made up of ce lls represenling the 
three putati ve functions of storage, rnechanical suppon, and 
conduction (Table 2 group 3) or two putali ve functions of 
mechanical support and storage (Table 4 factor 1). These 
panerns of traÍl covariation raise ¡he question of why traits 
covary. 
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FIG URE 3 Anatomical chamcter corre!ations across Ihe 9 sill10nlba elade of Bllrsera species studied. Significanl corrclations are shown, 

Solid lines indicate positive corrclations and dashed lines negative ones, Thicker lines indicate higher corrclations. Vessel (ellipscs). fiber 

(rectangles). and parenchyma (hexagons) anatomical characters. Anatomical variables and ¡hcir functions are given in Table 1 

4.2 I Covariation causes 

The patterns of covariation recovered likely reneC! several 
different causes, perhaps the most important of which are 
shared cel! developmental pathways (Figure 2). The assoc ia
tion betwecn vessel element lenglh and fi ber lenglh was one 
of Ihe slrongesl correlations we documented (Figure 3 and 
rabie 2 group 2 and rabie 4 ractor 2). Vessels are tradil ionally 
regarded as serving a conduclive funclion whereas fibers a 
mechanical suppon one, so il wou ld not have been surprising 
10 find Ihem faUi ng in separate modules rather Ihan covarying 
strongly. Because Ihey are Iraditionally regarded as perform
ing largely independent functions, if funct ion dri ves 
modularity then selection would favor developmental 

independence between Ihem. No functional re lationshi p 

TABLE 2 Cluster analysis of anatomical variables 

Group Anatomical variables Function 

belween fiber and vessel element length has ever been 

suggesled in Ihe Iiteralure, so Ihere are no known adapl ive 
reasons 10 expect their lengths (Q be correlated. However, 
vessels and fibers differentiate from Ihe same mOlher ceUs, 
known as fusiform cambial init ials. Cambial cells are found 
benealh the innermost layer of the bark. These continuall y 
embryonic ce ll s produce vesse ls, fi bers, and parenchyma lo 
the inside of Ihe trunk. In any given growing season, a single 
cambial cel! can produce dozens or hundreds of fibers and 
several lo dozens of vessel elemenls. Because both ceH Iypes 
originate from the same individual embryonic ce ll s, they 
begin life al exaclly Ihe same size. This shared origin imposes 
Ihe same minimum length for bOlh ceH Iypes, with fibers 
elongating markedly as they mature whereas ves.sel elements 
do not (Baas, 1986; Carlquist, 200 1; cf., Losos, 2011 ; 

2 

] 

VWT, FWT 

VL. FL 

Conduction (VWT) and mechanical support (FWT) 

Conduction (VL) and mechanical support (FL) 

R. RCA. APIVT. APA. VA. VD. FA Storage (R, RCA. AP\VT, APA), conduction (VA, VD), and mechanical support (FA) 
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TABLE 3 Percentuge of variance explained in fac tor analysis 

Factor 2 3 4 

Eigenvalues 2.543 2.175 1.375 1.161 

Sum of squares loadings 2.23 1.93 1.75 1.34 

Proportion vari ance 0.20 0.18 0.16 0.[2 

Cumulative variance 0.20 0.38 0.54 0.66 

Proportion explajned 0.31 0.27 0.24 0.18 

Cumulative proportion 0.31 0.57 0.82 1.00 

Mauseth, 1988; Ol sOI1, 20 12). This lack of independence 
could potemially ¡imil selection or facilitate it. Selection 
favoring, say, shot1er vesse l elements, often thought lo 

provide greater safely against propagation of embolisms 
Ihroughout a vessel, would likely be opposed by that favoring 

¡he greater mechanical suppon offered by longer fibers. If a 
positive correlation in their length wefe adaptive, for 
example, ir longer fibers are favored in larger planls for 
Iheir mechanical support, and longer vessel elemen!s as weH 
for Iheir efficie nl conduclion, Ihen Ihis shared developmenlal 
path way wou ld bias developmenlal outcomes in ways thal are 
likely lo be ofhigh filness. In Ihis way, shared deve lopmenlal 
palhways can bias evolulion in ways Ihal are pOlenlially 
orthogonal as well as parallel lo veclors of selecl ion. 

Anolher potential source of characler covarialion is 
compelilion for developmenlal resources (Rosell , 2010; 
Slearns, 1992). Because resources are finile, allocation lo 
one characler necessarily in vol ves a reduclion in Ihe 
allocalion lo anolher (Slearns, 1992). Because a given area 
can be occupied by many narrow or few wide vessels, but not 
many wide ones, there is a tradeoffbelween vessel lu men area 

TABLE 4 Factor analysis with anatomica! variables 

Factor 

GABRIELA MONTES-CARTAS ~j AL 

and density across Ihe floweri ng plants (Rosell & Olson, 
2014), and Ihe patlem was also recovered here (Figure 3). 
Similarly, Ihe negalive relalion belween percenl orthe xylem 
occupied by fibers (mechanical support lissue) and vessel 
densily (conducl ion tissue, Figure 3) could retlecl a space 
tradeoff (Carlquist, 200 1; Mauseth, 1988), with investment in 
conducl ion occupying stem transectional space thal cannOI be 
occupied by fibers. Tradeoffs Iherefore seem very likely 
faclors that lead lo lack of independence belween xylem 
characleristics. 

Characters can also covary evolulionarily as parts of 
fll nct ional complexes, in which traits are developmentally 
independent bUI selection favors certain combinations 
(Breuker et al., 2006; Klingenberg, 20mb; Wagner, 1996; 
Wagner et al. , 2007). For instance, jaw characlers covary 
more strongly with one another Ihan wilh other characters 
from Ihe skull, an association usually inlerpreled in lerms of 
selecled fllnction (Cheverlld, 2004; Klingenberg, 2003b; 
Perez, de Aguiar, & Guimaraes Jr. , 2(09). In sima rJ/ba elade 
secondary xylern, we found sorne evidence for modularity 
delimiled by funclion. For example, we found anributes of 
axial and ray parenchyrna, bolh regarded as serving a storage 
funclion, lo be signifi canlly positively related lo one anolher 
(Figure 3). These features ineluded percent area of Ihe xylem 
occupied by rays, Ihe lumen area ofaxial and ray parenchyma 
cell s, and axial parenchyma wall Ihickness. These features 
diverge from one another ontogenet ically very early 
(Figure 2), so early thal there is lin le developrnenlal reason 
lo expect Ihem lo resemble one anolber in Ihei r ce ll 
dimensions. Thal these ontogenelicall y very dislan! bUI 
funclionally similar attribules should correlale sign ificantly is 
congruent with Ihe Iraditional expectalion Ihat Ihey should 

Storage and mechanical Conduction and mechanical Conduction and Conduction and met'hanical 

Lalent ractor support support slorage support 

Anatomical 2 3 4 
varIable 

R 0.44 0.01 0.60 -0.17 

VD -0.19 - 0.43 0.74 0.06 

VA 0.15 0.03 -0.86 -0.06 

VWT 0.06 -0.11 0.09 0.80 

FWT -0.3 1 0.04 -0.08 0.70 

VL -0.01 0.9 1 -0.15 0.01 

FL -0.01 0.94 -0.05 -0.07 

FA 0.60 0.17 -0.1 6 0.34 

APA 0.79 -0.03 -0.15 0.02 

APWT 0.60 -0.03 0.08 -0.16 

RCA 0.74 -0.01 0.00 -0.19 
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evolve in a coordinated way. The turnen area of ax ial and ray 
parenchyma cells also significanlly covaried positi vely wilh 
fiber ¡umen area. Parenchyma is traditionally interpreted as 
serving as slorage in secondary xylem whereas fibers are seen 
as providing mechanical support. However, fibers in BI/rsera 
oflen have starch in them, a storage product, and are water
filled (Durán Guerra, Quintanar Isaías, Vi llanueva Díaz, 
Jaramillo-Pérez, & eerano Parede, 2014), As a result , fibers 
li kely serve both a mechanical and a storage funcliol1. 

Modules made up of all Ihree eell types (group 3, Table 2) 
strengthen ¡he idea of a lack of independence between these 
parts, 

Our results cou ld be regarded as suggesting ¡hal, in 
general , seleclion in woody planls does no! appear lo ha ve 
aCled in such a way as to maximize developmental 
independence between parts. Alternali vely, il could suggesl 
thal traditional functional ascriptions are incorrecl. Xylem 
stud ies recently suggest Ihal cell Iypcs can be funclionally 
associated in ways differenl from Ihe lraditional perspecti ve 
of vessels = conduclion, fibers = support, and paren
chyma = storage (e.g. , Martínez-Cabrera el al. , 2009, also 
Ziemiriska, Butler, Gleason, Wright, & Westoby, 20 13; 
Ziemiriska, Westoby, & Wright, 20 15), ln addition to the 
likelihood thal fibers somctimes participate in storage, Ihere is 
sorne evidence Ihal fibe rs also participate in resisting vessel 
deformation under Ihe negative pressure under which plants 

eonduel water (Haeke & Sperry, 2001 ; Hacke, Sperry, 
Pockman, Davis, & MCClllloh, 2001 ; Jacobsen, Ewers, 
Brandon Pralt, Paddock 111, & Stephen, 2005; Sperry & 

Hacke, 2004). Fibers thus might participate not only in 
mechanical support of Ihe stem and in slorage bUI in 
condllction as well. Congruent with this possibility is our 
observation of Ihe relation belween fiber and vessel wal! 
thickness, a trait certain ly important in cell mechanical 
integrity (Figure 3, Table 2 group 1, and Table 4 factor 4). 
Anolher example is Ihe relation between axial parenchyma 
lumen area, axial parenchyma wall thickness, ray celllumen 
area, and fiber IlImen area, all potentially involved in slorage 
(Figure 3 and Table 4 factor 1). Our results thus do seem to 
show correlation plausibly favored by selection, and also 
highlight Ihe inte rvention ol' shared developmental palhways 
and Iradeoffs in limiting independent variation. They also 
highlight Ihe limits of melhods available to study modulari ty. 

4.3 I Methodological considerations 

The different methods we used lo analyze Ihe same datasetled 
to slightly di fferent module delimitations (Tables 2 and 4), a 
common result in studies of modularily (Goswami & Polly, 
20 10). It is not straightforward 10 decide which modular 
structure, obtained from different lechniques, best represents 
Ihe biology of the system in question (Adams, Cardini, 
Monteiro, O' Higgins, & Rohlf, 20 11 ; el une, Mouret, & 

Lipson, 20 13; Goswarni & Polly, 20 10; Lipson, Pollaek, & 

Suh, 2002 ; Magwene, 200 1; Mitteroecker & Sookstein, 2007; 
Monleiro, Sonato, & dos Reis, 2005). Accordingly, Ihere is 
no consensus regarding how modules are 10 be identified 
(Breukcr el al. , 2006; Klingenberg, 2008; Olson & Rosell , 
2006; Roseman, Kenny-Hunt, & Cheverud, 2009; Wagner & 

Altenberg, 1996). For instance, different au lhors have 
reported different modular skulI structures in mammals. 
Drake and Klingenberg (2010) proposed a two module 
models, eheverud (1995) a six module model , and Goswami 
and Polly (2010) a differenl six module model (see Table 1 in 
Goswami & Polly, 20 LO). This laek of consensus seems likely 
due lo modularily not being an either-or condition (Adams 
et al. , 2011 ; elune el al., 20 13; Klingenberg, 2008; 
Klingenberg et al. , 2003; Lipson et aL , 2002; Monteiro 
el al. , 2005; Wagner et al. , 2007). Al! part s of organisms 
covary to one degree or anolher, so tOlal character 
independence is impossible. However, developmental inde
pendence is such thal morphological di versity can evolve. 
The key crilerion for identifying modules, Ihen, is deli miting 
Ihe "parts" with slIfficienr evolutionary independence as lo 
permit diversification. This independence is exaclly the son 
idenlifi ed in comparati ve studies of laxic homology (Paller
son, 1982). 

4.4 I Final considerations 

One explanalion of Ihe origin of modularily involves module 
composition being shaped by funclion (Breuker et al. , 2006; 
Eble, 2005; Klingenberg, 2008; Wagner, 1996; Wagneret al. , 
2007), and such seleclion probably is in volved lo sorne degree 
in mosl cases of rnodularity. However, it is nol clear how 
much developmental independence is necessary to allow for 
Ihe evolulion of rnorphological diversily. Whalever ils 
developrnenlal biases and correlat ions, the degree of 
developrnental independence between parts in simaruba 
e1ade xylem has e1early been suffic ient for the evolulÍon oflhe 
marked morphological and functional diversity observed 
across Ihe group. It is this observation, in Ihe context of Ihe 
scenario presented in Figure 1, Ihal is Ihe mos! importanl 
result from our study. We predicled mllch more de velopmen
tal independence belween functional domains Ihan observed. 
This result would seem !ooffer a case in which relal ively Iinle 
developmenlal independence is nevertheless sufficienl for 
marked functional and Illorphological divergence. Given thal 
the nUlllber and phylogenetic position or extinct species in 
Bllrsera is unknown, il is difficult lo generalize regarding Ihe 
spccies-Ievel emergen! filness Ihal vari ation in modular 
structure mighl confer. What can be said is Ihat Bllrsera does 
span a remarkable array of life forms, ineluding succulent
stemmed dry land shrubs, dry forest Irees of all shapes, 
hemiepiphyles, to giant rainforest emergents, from lemperate 
deserts lo sOllle of Ihe wenesl lropical forests in the world, 
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diversity ¡hal is uncommon in groups of sim ilar sizes and 

geographi cal extents. Our results seem 10 suggesllhat, ¡nsafar 
as ¡he xylem is ¡nvolved in Ihis diversification, a relat ively 
low degree of developmental independence is apparently 
sufficient lO permit ¡he evolut ion of di versity rivaling any 
elade of similar size. In Ih is way, covariation between parts in 
¡he secondary xy lem highlights ¡he variety of factors Ihal 

likely ¡nfluence ¡he evolut ion of organismal modularity and 

¡he evolution of morphological diversity. 
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APP E NDIX I 

Anatomical variables ~md their puhttive functions in secondary xylem 

AnatomicaJ 
variable 

Ray % area (R) 

Ray ceJl ¡umen 

arca (ReA) 

Axial 

parcnchynm 

lumen ¡¡ fCa 

(APA) 

Axial 

parcnchynm 

wall thickness 

(APWT) 

Vcsscl % arca 

(V) 

I)cfinitif)n 

The perren! of a linear [TanSee! perpendicular tú Ihe rays 

occlIpied by rays in transcction. 25 lransccts pcr samplc. 

Ray parcllchyma cclllumCll avuilable fOf storagc as sccn in 

transeclion. \Ve mcasured wiJths ¡.md lengths of ray cell 

lumin¡¡ as seen in transcction 10 caltulalc Ihe arci.!. \Ve 

calculated 25 RCA per samplc. 

Axial parcnchynm cel! lumen as sccn in lranscction. \Ve 

mcasurcd widths and lcngths ofaxial parenchyma [umina 

as seen in Iranseclion (O calcu[¡lle Ihe arca. We calculaled 

25 APA per sample. 

Thickness of (he wall ofaxial parenchyma cells as seen in 

transeclion. We measured wa[l Ihickncss on Ihe same 

cells for which we calcu[ated APA. 

Pcrcentagc of a given arca of wood trtlllsectiull that is 

occupied by vcsscls. We measured with transects as fUf 

rays. 

Funetinn 

Water and starch s(orage,,·b. A higher ray percentage should 

be associated with greater storage capacity. 

Water and starch storagc. Parenchyma cclls with greatcr 

lumen arca should have gre¡lter storage capacily. 

Waler and slarch slorage"·b. Larger arcas imply greater 

stortlge capacity. 

Water and starch stomge,·b. Thicker walls presumably 

reduce space available for storage. 

Water and solute cunduction,·b. A highcr vesscl pcrcentage 

could be associated with greater conductivc capacity. 

Vessel densi¡y 

(VD) 

Number of vessels per mm! in transeetion. We measured 25 Water and sal lile conduction"·b. AII else being equa!. more 

VD per sample. vessels per unit transection could be associated with 

greatcr conduclÍ ve capacity. 

Vcsscl [umen 

arca (VA) 

Vessel lumen avai [ab[e fur wuler condU(;liuna
•
b as seen in Waler und sulute condU(;tion"·b. Wider arcas imp[y greatcr 

lransection. We measured major and minor cel[ diamelers conductive capacily. 

Vessel elemen! 

lenglh (VL) 

of vessels to calcu late vesscl lumen area. \Ve measured 

vessels thett inlersected with ¡he transects in V. We 

caku[aled 25 VA pcr samp[e. 

Axial ti p-to-tip distance of a vessel element as seen in 

maceralions. We measured 25 VL per sample. 

Vesscl wall Thickness of Ihe wall of a vessel e[ement as seen in 

thickness Imnseclion. We measured wal! thickness in the vessel 

(V\VT) elcments for which we calcu[ated VA. 

Fiber % arca (F) Perccntage of 11 given arca of wood transectiun ¡hat is 

occupied by fibcrs. \Ve measured with Iransects as fOf 

rays. 

Water and solute conduction"·b. Vesse[s made up of longer 

vessel elemenlS are sometimes suggested 10 cond UCI 

water with less resistance than those made up of shon 
onesc.<l. 

W¡ller and so[ule conduction"·b. Thicker waJls presumab[y 

resíst vessel wall defomlation but reduce lumen spaee 

avai[able fur conduction. 

Mechanical support of the whu1c planta
.
b. Large amounts of 

axial parenchyma, rtlys. and vessels wou[d presumab[y 

exclude fibers in secondary xylem and reduce suppor1 

capacity~. 

Fibcr lumen arca Fibcr cell [umen are¡I,,_b as es¡imaled from macer¡ltions. We Fibcrs are regarded as serving in lllechanical suppor1 of Ihe 

(FA) measured widest distance oflhe same fibcrs in which we wholc p[anta_b. Wider fibcrs in Bursera scem likcly lo 

Fibcr [ength 

(FL) 

Fibcr wal! 

thickness 

(FWT) 

"Mauseth (1988). 

bCarlquist (200 1) 

CCarlquisl (1996). 

"Jacobscn el al. (2005). 

measured FL. and calculated transectional area assuming 

a circular cross seclÍon. 

Axialtip-to-lip distance of a fibc r as seen in macer¡lIion. We 

measured 25 FL per sample. 

Thickness of the wal! of a tibcr cel! as seen in transcction. 

\Ve measured FWT adjacem to vessels for which we 

caJcu[aled V A. 

provide less mechanical suppor1 Ihan narrow ones 

because of the luwer amoum of rigid cel! wal! per unit 

transection. 

Mechanic¡\[ support of the p[unla
•
b

• Longer fibers are oflen 

associated with greater stem resistance to bcnding. 

Mechanical suppon of the plam"·b. Fibers with thicker 

walls are associated with greater resistance lo bcnding of 

Ihe stem. 
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Módulos morfológicos en Bursera grandifolia y Bursera simaruba en distintos 
ambientes. 
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Módulos morfológicos en Bursera grandifolia y Bursera simaruba en distintos 
ambientes. 

 

Resumen 

 

Una característica de la organización modular es la relativa independencia de los 
subconjuntos de covariación que permiten realizar ajustes al interior de los módulos sin 
alterar el funcionamiento del organismo. Los módulos o subconjuntos de covariación 
están delimitados en gran medida por la función que llevan a cabo, de tal manera que 
presentan un ajuste entre la forma y la función que maximiza su desempeño y 
contribuye a la diversidad morfológica por lo que es importante entender sus causas. 
Nos propusimos explorar la variación y las correlaciones de los caracteres anatómicos 
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 organización modular de los caracteres anatómicos en ambas especies. 
Los conjuntos de covariación 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 interacción, independientemente de la técnica estadística utilizada 
para su identificación. La persistencia de algunas covariaciones de caracteres está 
explicada en términos de las rutas de desarrollo compartido, las disyuntivas y la 
función, que se han mantenido a lo largo de la diferenciación de estas especies. También 
registramos diferencias en el patrón general de la estructura modular que contribuye a la 
diversidad morfológica. Algunos caracteres anatómicos mostraron variaciones entre los 
sitios de muestreo, pero no es clara su relación con las características ambientales de los 
mismos. Discutimos la estructura modular considerando la flexibilidad de los módulos 
para ajustarse a distintas presiones de selección y el papel que juegan los patrones de 
covariación intra e interespecíficos para entender la diversidad morfológica. 

 

Introducción 

 

Los organismos están estructurados por un conjunto de caracteres organizados en 
módulos (Bolker, 2000; Eble, 2005; Breuker et al., 2006). La organización modular 
permite la modificación al interior de los módulos con relativa independencia, 
confiriéndole al sistema biológico 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 morfología y contribuyen a explicar la diversidad morfológica 
(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 organización modular es importante para entender la diversidad 
morfológica 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 cómo se modifica dicha organización al interior 
de los subconjuntos de covariación y qué causas pueden ser las responsables de dichas 
modificaciones. Conocer las variaciones dentro de los subconjuntos de covariación 
contribuiría a explicar la diversidad morfológica que observamos en los organismos. 
Una de las explicaciones ampliamente difundidas como responsable de la organización 
modular es la función. Los módulos pueden modificarse cuando están sometidos a 
distintas presiones de selección haciendo un ajuste entre la forma y la función (Wagner, 
1996; Breuker et al., 2006; Müller, 2007) que contribuye a maximizar su desempeño, 
por ejemplo bajo diferente condiciones ambientales (Edwars y Weining, 2011; Pélabon 
et al., 2011).  

Previamente mostramos (capítulo III) que el xilema secundario de las ramas 
terminales en el clado simaruba de Bursera tiene una estructura modular y las causas de 
la covariación están 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 función (Wagner, 1996; Klingenberg, 
2003b; Breuker et al., 2006; Wagner et al., 2007;  Durán-Guerra et al., 2014). El clado 
tiene un número reducido de especies (Rosell et al., 2010), que se desarrollan bajo 
distintas condiciones ambientales creciendo en diferentes tipos de vegetación 
(Rzedowski et al., 2005; Rosell et al., 2010). Las distintas condiciones ambientales 
implicarían que las especies del grupo están sometidas a diferentes presiones de 
selección lo que las llevaría a hacer un ajuste entre la forma y la función, maximizando 
su desempeño (Bock y von Walhlert, 1965; Lewontin, 1978; Gans, 1988). Si las 
especies están expuestas a distintas presiones ambientales, cabría preguntar si los 
patrones de covariación intraespecíficos muestran modificaciones asociadas a estas 
condiciones con respecto al patrón de covariación observado en el clado. 

Los patrones de covariación se han explorado en distintos grupos taxonómicos 
tratando de explicar los procesos subyacentes que mantienen o modifican los patrones 
de covariación y contribuyen a entender la diversidad morfológica en los diferentes 
niveles de organización (Berg, 1960; Lande, 1979; Lande y Arnold, 1983; Conner y 
Vial, 1993; Marroig y Cheverud, 2005, 2010). La selección juega un papel importante al 
actuar sobre los conjuntos de covariaciones morfológicos (Lande, 1979; Lande y 
Arnold, 1983) ya que modifica los patrones de covariación morfológica favoreciendo 
nuevos conjuntos de covariación (Berg, 1960; Begin y Roff, 2003; Marroig y Cheverud, 
2005) o modificando el grado de asociación entre los caracteres (Marroig y Cheverud, 
2001; Jones et al., 2004), es decir, puede modificar las correlaciones (Conner y Vial, 
1993). Un ejemplo de patrón de covariación que se mantiene corresponde a los cráneos 
de diversos géneros de monos del nuevo mundo. Los distintos géneros conservan el 
patrón de covariación del cráneo siguiendo la línea de mínima resistencia evolutiva 
(Schluter, 1996;  Marroig y Cheverud, 2005, 2010). Los patrones de covariación 
también se pueden modificar si la selección favorece la independencia funcional entre 
caracteres como se ha observado en la reducción de las asociaciones entre los caracteres 
florales y vegetativos (Berg, 1960, Conner y Vial, 1993).  

 Dado que una de las características de los sistemas modulares es la modificación 
de los subconjuntos de covariación, pusimos a prueba la idea que los módulos pueden 
modificarse bajo diferentes condiciones ambientales al hacer el organismo un ajuste 
entre la forma y la función. Las condiciones ambientales podrían contribuir a modificar 
dichos conjuntos de covariación diversificando las características de dichos 
subconjuntos. Para ello elegimos dos especies que pertenecieran a un clado y que 
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estuvieran expuestas a distintas presiones de selección. 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 variación de 
los conjuntos de covariación utilizamos dos especies correspondientes al clado 
simaruba, Bursera grandifolia y B. simaruba que tienen una distribución amplia 
creciendo bajo diferentes tipos de vegetación (Rzedowski et al., 2005; Rosell et al., 
2010) lo que nos permitiría explorar las modificaciones en los conjuntos de covariación 
expuestos a distintas condiciones ambientales (anexo 2 capítulo II). Utilizamos el 
xilema secundario, por ser un sistema relativamente sencillo de manejar por su reducido 
número de tipos celulares y funciones claramente identificadas (Baas, 1986; Mauseth, 
1988; Carlquist, 2001). 

 

Los conjuntos de covariación en las ramas del clado Bursera pueden presentar 
ajustes o modificaciones de los conjuntos de covariación. La red de covariación de los 
caracteres anatómicos podría mostrar modificaciones en las conexiones entre los 
caracteres y la intensidad de la asociación entre los caracteres anatómicos en relación a 
las condiciones ambientales en las que la especie se desarrolla, es decir, a nivel de los 
módulos o subconjuntos de covariación habría un ajuste entre éstos y el ambiente 
relacionados con su función. Por ejemplo, en ambientes con alta disponibilidad de agua 
esperaríamos encontrar una fuerte relación entre los caracteres de conducción que 
tendieran a reforzar el sistema de conducción maximizando la conducción de 
agua/productos fotosintéticos, mientras que el resto de los caracteres podrían no 
relacionarse o tener una relación débil dentro del módulo. Dada la estructura modular 
del tallo, los ajustes o modificaciones se podrían realizar de manera independiente del 
resto de los caracteres, manteniendo la estructura general de los patrones de covariación 
en el tallo.  

Para explorar esta idea nos propusimos identificar los conjuntos de covariación 
de los caracteres anatómicos del xilema secundario en las ramas terminales de Bursera 
grandifolia y B. simaruba que se desarrollan en diferentes sitios, así como la variación 
de los caracteres anatómicos. Con ello tratamos de explorar la idea de que los módulos 
pueden modificarse de una especie a otra, aún cuando pertenezcan al mismo clado, ya 
que están sujetas a diferentes presiones ambientales lo que puede generar un ajuste entre 
la forma y la función al interior de los módulos.   

 

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, capítulo II) lo que nos 
permitió explorar las características anatómicas de cada especie creciendo en diferentes 
sitios (anexo 2, capítulo II) bajo distintas condiciones climáticas (anexo 2, capítulo II). 
Las muestras la procesamos como indicamos en el capítulo I para su observación en 
microscopio óptico. Una vez obtenidos los datos realizamos los análisis estadísticos 
utilizando R (R Core Development, 1995). 
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Señal filogenética. 

Los resultados del capítulo II con respecto a la señal filogenética indican que se debe 
tomar en cuenta el efecto de la filogenia sobre los caracteres morfológicos, ya que los 
valores de K y λ fueron altos. Sin embargo, los análisis del capítulo 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 correlación 
sin efecto filogenético al realizar los análisis multivariados en el presente apartado.  

 

Análisis de correlaciones. 

Como una primera aproximación para identificar los conjuntos de covariación entre 
variables anatómicas realizamos un análisis de correlaciones. Esto nos permitió 
identificar las variables asociadas y el grado o fuerza de la interacción entre ellas. Los 
análisis de correlaciones los realizamos para los cuatro sitios de manera conjunta en 
cada especie. Conjuntamos los sitios para su análisis para tratar de abarcar la mayor 
cantidad de variación con el mayor número de datos posible. Los resultados de los 
patrones de covariación los presentamos en el apartado de los resultados y estos 
resultados dan pié a la posibilidad de explorar a futuro los patrones de covariación en 
cada sitio incrementando el número de datos. Obtuvimos el coeficiente de correlación 
de Pearson y su nivel de significancia de las 13 variables anatómicas. Los datos fueron 
transformados cuando fue necesario para cumplir con los criterios de normalidad y 
homocedasticidad (Sokal y Rolph, 2012).  

 

Análisis multivariados. 

Exploramos la presencia de módulos de los caracteres anatómicos a través de análisis 
multivariados. Los métodos que usamos fueron el análisis de conglomerados y de 
factores por ser de los más comúnmente empleados para identificar los módulos 
(Magwene, 2001; Goswami y Polly, 2010; Klingenberg, 2003a; Mitteroecker y 
Bookstein, 2007). Los análisis multivariados los realizamos para los cuatro sitios de 
manera conjunta en cada especie. Al igual que en el capítulo II, para el análisis de 
conglomerados utilizamos el vecino más cercano y la distancia euclidiana y para el 
análisis de factores, componentes principales y rotación varimax. A través de ellos 
obtuvimos los conjuntos de covariación que interpretamos como módulos.  

 

Variación de los caracteres anatómicos entre los sitios. 

Exploramos la respuesta de los caracteres anatómicos en función 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 anatómicos entre los sitios probamos las 
diferencias con un análisis 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, 
capítulo II). A partir de estos datos realizamos los análisis de correlaciones y 
multivariados que nos permitieron identificar los conjuntos de covariación y cuyos 
resultados son los siguientes.  

 

Análisis de correlaciones.  

B. grandifolia. Los resultados de la relación de las variables anatómicas muestran una 
red de covariación entre los caracteres anatómicos que involucra distintos tipos de 
tejidos. Los caracteres de almacenamiento y de conducción se relacionan entre ellos y 
con caracteres de sostén (Fig. 1). Destaca la asociación entre la densidad y el área de los 
elementos de los vasos (r = -0.73, p ˂ 0.0001, n = 28; Fig. 1) relacionados con la 
conducción en el xilema secundario de los tallos. Otra interacción importante, por su 
grado de asociación, 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 función de 
almacenamiento.  
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Fig. 1. Correlación de los caracteres anatómicos del tallo de B. grandifolia. Se muestran las 
correlaciones significativas. Las líneas continuas indican correlaciones positivas y las punteadas 
negativas. El grosor de la línea indica la fuerza de la correlación. Vasos (elipse), fibras 
(rectángulo) y parénquima (hexágonos). Las variables anatómicas y sus funciones están en la 
tabla 1 del capítulo III.  

 

B. simaruba. Al igual que en el caso anterior, observamos una red de correlación entre 
caracteres de distintos tipos de tejidos. Destacan entre las asociaciones de los caracteres 
anatómicos 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 conducción y el almacenamiento. Variables asociadas a 
la conducción estuvieron fuertemente relacionadas como son la densidad con la pared (r 
= 0.6, p ˂ 0.0001, n = 28; Fig. 2) y el área de los elementos de los vasos (r = -0.58, p ˂ 
0.0001, n = 28; Fig. 2).  
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Fig. 2. Correlación de los caracteres anatómicos del tallo de B. simaruba. Se muestran las 
correlaciones significativas. Las líneas continuas indican correlaciones positivas y las punteadas 
negativas. El grosor de la línea indica la fuerza de la correlación. Vasos (elipse), fibras 
(rectángulo) y parénquima (hexágonos). Las variables anatómicas y sus funciones están en la 
tabla 1 del capítulo III.  

 

 Observamos una red de covariación entre los caracteres anatómicos en ambas 
especies y aunque muchas de las asociaciones se presentan en ambos casos, las redes de 
covariación no son exactamente iguales. Por ejemplo, asociaciones presentes en ambos 
casos son la densidad que covaría con el porcentaje, el largo y el área de los elementos 
de los vasos (Figs. 1, 2), mientras que el largo de los elementos de vasos y el de las 
fibras sólo se presenta en B. simaruba (Fig. 2) y la relación entre el grosor de la pared 
del parénquima axial y el área de la células de los radios sólo se presenta en B. 
grandifolia (Fig. 1). Además de la covariación de caracteres, la variación en la 
estructuran modular la podemos observar en el número de conexiones y la fuerza de las 
interacciones (Figs. 1, 2). 

  

Análisis multivariados. 

Conglomerados. 

Bursera grandifolia. El análisis de conglomerados mostró cuatro grupos de caracteres 
anatómicos (tabla 1a) integrados de la siguiente forma. En un grupo se ubica una 
variable del tejido de conducción 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 área 
del parénquima axial, el área de las células de los radios y el porcentaje de los radios. 
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Otro grupo corresponde al área y el largo de los elementos de los vasos y el área 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 1a. Análisis de conglomerados de los caracteres anatómicos de Bursera grandifolia. 
Grupo Variable 

anatómica 
Función 

1 DV, APA, 
GPPA, R, ACR 

Conducción (DV) y almacenamiento (APA, 
GPPA, R, ACR) 

2 GPV Conducción (PV) 
3 LF, GPF Sostén (LF, PF) 
4 AV, LV, AF Conducción (AV, LV) y almacenamiento 

(AF) 
 

Tabla 1b. Análisis de conglomerados de los caracteres anatómicos de Bursera simaruba. 
Grupo Variable 

anatómica 
Función 

1 LV, LF  Conducción (LV) y almacenamiento (LF) 
2 AV, AF, R, APA, 

GPPA 
Conducción (AV), sostén (AF) y 
almacenamiento (R, APA, GPPA) 

3 ACR Sostén (RCA) 
4 DV, PV, PF Conducción (DV, PV) y almacenamiento 

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

 

Bursera simaruba. El análisis de conglomerados mostró cuatro grupos de caracteres 
anatómicos (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 área del parénquima axial, de conducción, el área de los elementos de los 
vasos y de sostén, el área de las fibras. El área 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 análisis de factores explicó el 70% de la variación de los datos 
(tabla 2a) en los cuatro principales factores (tabla 2b). El primer factor está determinado 
por el porcentaje de los radios y el grosor de la pared del parénquima axial. El segundo 
factor está determinado por las cargas factoriales de la densidad, el largo y el área de los 
elementos de los vasos. El tercer factor está dado por la pared de los elementos de los 
vasos y el área de las células de los radios, mientras que el cuarto factor está explicado 
por la pared y el largo de la fibra.  
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Tabla 2a. Porcentaje de la varianza explicado en el análisis de factores de los caracteres 
anatómicos de Bursera grandifolia. 
Factor 1 2 3 4 
Eigenvalores     
Suma de 
cuadrados de las 
cargas 

2.31 2.21 1.66 1.56 

Proporción de la 
varianza 

0.21 0.20 0.15 0.14 

Varianza 
acumulada 

0.21 0.41 0.56 0.70 

Proporción 
explicada 

0.30 0.29 0.21 0.20 

Proporción 
acumulada 

0.30 0.58 0.80 1.00 

El valor en negritas corresponde a la variación explicada.  

 

Tabla 2b. Análisis de factores de los caracteres anatómicos de Bursera grandifolia. 
Factor 1 2 3 4 
Factor latente Almacenamiento Conducción Conducción y 

almacenamiento 
Sostén mecánico 

Variable 
anatómica 

    

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 análisis de factores explicó el 76% de la variación de los datos 
(tabla 3a) en los cuatro principales factores (tabla 3b). El primer factor está determinado 
por la densidad, el área de los elementos de los vasos y el área del parénquima axial. El 
segundo factor está determinado por las cargas factoriales del largo de los elementos de 
los vasos y el largo de las fibras. El tercer factor está dado por el porcentaje de los 
radios, mientras que el cuarto factor está explicado por el área de las células de los 
radios. Tabla 3b.  
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Tabla 3a. Porcentaje de la varianza explicado en el análisis de factores de los caracteres 
anatómicos de Bursera simaruba. 
Factor 1 2 3 4 
Eigenvalores     
Suma de 
cuadrados de las 
cargas 

3.42 2.15 1.62 1.21 

Proporción de la 
varianza 

0.31 0.20 0.15 0.11 

Varianza 
acumulada 

0.31 0.51 0.65 0.76 

Proporción 
explicada 

0.41 0.26 0.19 0.14 

Proporción 
acumulada 

0.41 0.66 0.86 1.00 

El valor en negritas corresponde a la variación explicada.  

 
Tabla 3b. Análisis de factores de los caracteres anatómicos de Bursera simaruba. 
Factor 1 2 3 4 
Factor latente Conducción y 

almacenamiento 
Conducción y 
almacenamiento 

Almacenamiento Almacenamiento 

Variable 
anatómica 

    

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 análisis multivariados en ambas especies muestran una agrupación de 
caracteres anatómicos procedentes de distintos tipos celulares del xilema secundario de 
los tallos, conducción, sostén y almacenamiento (tablas 1, 2). Semejante a los resultados 
del análisis 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 análisis de correlaciones (tabla 1b) como en el de factores (tabla 
3b). Mientras que asociaciones como la densidad y el área de los elementos de los vasos 
presente en el análisis  de correlaciones (Fig. 1) y de factores (tabla 2b) en B. 
grandifolia se ubican en grupos separados en el análisis de conglomerados (tabla 1a).  
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Caracteres anatómicos en función de los sitios. 

Bursera grandifolia. De los 13 caracteres anatómicos explorados con respecto a los 
distintos sitios, observamos que el área 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 área de los elementos de los vasos, el promedio menor se registró en 
Chamela, Jal. que difirió significativamente de Agua Milpa, Nay. y de Colima, Col. 
(Fig. 3a) y el mayor promedio se registró en Colima, Col. Tanto Chamela, Jal. como 
Colima, Col. son sitios con bajas precipitaciones (anexo 2, capítulo II). El área de los 
elementos de los vasos en Zacatépec, Mor. con una mayor precipitación (anexo 2, 
capítulo II), no fue significativamente diferente de Agua Milpa, Nay. y de Colima, Col. 
(Fig. 3a) con la menor precipitación (anexo 2, capítulo II). El largo de los elementos de 
los vasos fue mayor en Agua Milpa, Nay. y sólo fue significativamente distinto de 
Zacatépec, Mor. (Fig. 3b), el sitio con mayor precipitación anual (anexo 2, capítulo II). 
El largo de los elementos de los vasos fue menor en Zacatépec, Mor. que difirió 
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. Análisis de varianza de los caracteres anatómicos de Bursera grandifolia en función 
de los sitios. 

Variable 
anatómica 

FV GL SC CM F P 

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 variación; GL, grados de libertad; SC, suma de cuadrados; CM, cuadrados 
medios; P, nivel de significancia; P ** ˂ 0.01.  Abreviaciones de los caracteres anatómicos 
como en la tabla 1.  

 

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

X2 GL P 
7.8209 3 *** 

X2, Chi-cuadrada; GL, grados de libertad; P, nivel de significancia; P * ˂ 0.05.    
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Fig. 3. a) Área 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, área 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 anatómicos 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). El mayor porcentaje de fibras 
correspondió al individuo colectado en Cozumel, Q. Roo. y el menor porcentaje se 
ubicó en Los Tuxtlas, Ver., los cuales difirieron significativamente entre ellos, así 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. difirió 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. Análisis de varianza de los caracteres anatómicos de Bursera simaruba en función de 
los sitios. 
Variable 
anatómica 

FV GL SC CM F P 

F Sitio 3 756.1   252.02     10.3 *** 

 Residuales 24 587.0    24.46                        

V Sitio 3 686.6   228.87    10.97 *** 

 Residuales 24 500.7 20.86                        

DV Sitio 3 2985 994.9    5.627 ** 

 Residuales 24 4243 176.8                      

FV, fuente de variación; 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 
anatómicos 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: F y 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. 
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Los resultados de las relaciones entre los caracteres anatómicos y las 
condiciones ambientales no parecen ser del todo claras. De las trece variables 
anatómicas medidas sólo seis variables mostraron un comportamiento distinto entre los 
sitios. Estas variables fueron el área 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 anatómicos mostraron 
variación entre los sitios y estas variaciones no parecen estar explicadas únicamente en 
función de las diferencias ambientales exploradas entre los sitios. 

 

Discusión. 

 

Exploramos el comportamiento de los caracteres anatómicos de dos especies (Buresera 
grandifolia y B. simaruba) que crecen en sitios con diferentes condiciones ambientales. 
Identificamos los conjuntos de covariación de cada especie en estos sitios a través de 
diferentes métodos y observamos las variaciones en los caracteres anatómicos en los 
distintos sitios. Los conjuntos de covariación identificados en estas dos especies 
recuperan características de los módulos identificados en el capítulo III, así como 
algunas asociaciones entre caracteres. Aún cuando algunos caracteres anatómicos varían 
entre los sitios no es del todo claro que estas variaciones se deban sólo 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 modificación de los conjuntos de covariación dentro 
y entre las especies que ayudan a explicar la variación morfológica. 

 

Conjuntos de covariación 

Análisis de correlaciones. Las dos especies muestran una red de covariación entre los 
caracteres anatómicos de distintos tipos celulares que varían en términos de las 
asociaciones que establecen y la fuerza de la interacción entre los caracteres 
anatómicos. Básicamente las causas de la covariación son las que identificamos 
previamente, ontogenia, disponibilidad de recursos y función en el capítulo III. De las 
asociaciones de caracteres anatómicos destacan la densidad y el área (Fig. 1) en 
términos de la competencia por el espacio como recurso; las asociaciones entre distintos 
caracteres del parénquima (Fig. 1), por su función de almacenamiento, la densidad y el 
grosor de las paredes de los elementos de los vasos (Fig. 2), por su función de 
conducción y los largos de las fibras y los elementos de los vasos (Fig. 2), por su ruta de 
desarrollo compartido.   

La relación 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 capítulo 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 está fuertemente ligado por su desarrollo desde el principio, a pesar de la 
presión de selección que podría propiciar caracteres de fibras más largos favoreciendo el 
sostén o elementos de vasos más cortos que disminuyan el riesgo de embolismo (Baas, 
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1986; Mauseth, 1988; Stearns, 1992; Carlquist, 2001). Si en este caso la relación está 
fuertemente determinada por una ruta de desarrollo común de los caracteres (Stearns, 
1992; Klingenberg, 2008), otras causas de asociaciones están vinculadas a la función 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 carácter 
anatómico está fuerte y negativamente ligado con el área de los mismos. La relación 
negativa entre la densidad y el área 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 conducción de agua/productos fotosintéticos y disminuyendo el riesgo 
de cavitación, 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 deformación de las mismas pero disminuiría el 
área de los de los elementos de los vasos limitando la conducción. La reducción en el 
lumen de los elementos de los vasos y el engrosamiento de sus paredes disminuyen el 
riesgo de cavitación (Ewers, 1985; Carlquist, 1975, 2001; Hacke et al., 2001; Jacobsen 
et al., 2005, 2007a, 2007b) y el flujo se podría 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 número 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 relación 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 está asociado con el área 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), quizás refuercen de 
manera conjunta el tejido de almacén, aunque no hay antecedentes de una explicación 
puntual de la interacción entre estos caracteres anatómicos.  

 

Análisis multivariados. Al realizar los análisis multivariados explorando la asociación 
de conjuntos de caracteres, observamos que las asociaciones detectadas en el análisis de 
correlación, en general, se recuperan en los análisis de conglomerados y de factores. 
Asimismo, también identificamos asociaciones entre distintos tipos de caracteres 
(conducción, sostén y almacenamiento), tanto en el análisis de conglomerados como en 
el de factores. Los conjuntos de covariación identificados están explicados en función 
de la ontogenia, la disponibilidad de recursos y la función de los caracteres anatómicos, 
como mencionamos en el capítulo III. Si bien, hay diferencias entre los conjuntos de 
covariación identificados a través de distintos métodos, en todos observamos una 
estructura modular de los caracteres anatómicos del xilema secundario en las ramas 
terminales de los tallo. 
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Variación de los caracteres anatómicos en los sitios. 

Además de la estructura modular y las causas de las covariaciones que observamos 
entre los caracteres anatómicos, nos propusimos investigar si la variación de los 
caracteres anatómicos de estas dos especies estaba relacionada con los sitios en los que 
crecen los individuos. Es ampliamente conocido que los caracteres anatómicos 
asociados a distintas funciones están 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 área, 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 precipitación son marcadas (anexo 3 capítulo II). Pareciera que 
las condiciones de precipitación influyen en estos caracteres. Por ejemplo, el área de los 
vasos es mayor en sitios con una alta precipitación anual como es Los Tuxtlas, Ver., sin 
embargo, el área de los elementos de los vasos no es menor en los sitios con menor 
precipitación. Aún cuando puede haber indicios que los caracteres estén relacionados 
con la precipitación, la relación no es del todo clara por lo que sería necesario explorar 
más a detalle las variaciones ambientales para relacionarlas con los caracteres 
anatómicos además de que se podría incrementar el número de muestras por sitio. 

 

Estructura modular en las especies y el clado. 

Los conjuntos de covariación 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 
covariación entre estas especies con respecto al clado (Fig. 3 y tablas 2 y 3 del capítulo 
III), observamos que se ha mantenido una estructura modular y que algunas 
asociaciones relacionadas con el desarrollo, las disyuntivas y la función se han 
mantenido durante la especiación y la diversificación morfológica de los tallos (Rosell 
et al., 2010). Las características similares se han podido mantener por patrones comunes 
de selección o rutas de desarrollo compartidas (Zeng, 1988; Marroig y Cheverud, 2005; 
2010; Bisell y Diggle, 2008), aún cuando varíen las conexiones y la fuerza de la 
interacción entre ellos (Cheverud, 1984; Clark, 1987; Conner y Vial, 1993) sugieriendo 
que los procesos que actúan a nivel de especie nos ayudan a explicar las variaciones 
morfológicas a otros niveles taxonómicos (Cheverud, 2005; 2010).  

La persistencia de las interacciones en el clado y las especies sugieren que los 
caracteres están vinculados a través de las rutas del desarrollo (Cheverud 1996; Wagner 
1996) y pueden ser promovidas por selección (Conner y Vial, 1993; Schluter, 1996; 
Marroig y Cheverud, 2005, 2010). La persistencia de la relación 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; capítulo III). Interacciones o covariaciones por desarrollo 
compartido también se presentan en caracteres florales en otras especies (Conner y Vial, 
1993; Kudoh et al., 2001; Kálmán et al., 2004; Mayr y Weber 2006), en lo que parece 
ser una característica común en ciertos tipos de flores (Berg, 1983; Conner y Vial, 1993; 
Bissell y Diggle, 2008); así como en animales (Schluter, 1996; Marroig y Cheverud, 
2005, 2010). Sin embargo, la relación entre los largos de los elementos de los vasos y 
las fibras está ausente en B. grandifolia. No está claro qué causa el rompimiento o 
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desacoplamiento entre los caracteres. Se ha reportado que la selección puede favorecer 
el desacoplamiento de los caracteres optimizando su desempeño en funciones distintas 
que favorecen la adecuación (Conner y Vial, 1993; Marroig y Cheverud, 2005, 2010). 

Además de la ruta de desarrollo compartida para mantener la covariación de los 
caracteres, las disyuntivas y la función juegan un papel importante (Stearns, 1992; 
Wagner, 1996) en la integración de los caracteres. Ejemplo de ello son las interacciones 
entre la densidad y el área y el grosor de las paredes los elementos de los vasos que se 
coordinan para mantener una conducción 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 selección 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. 

Así como identificamos características comunes entre los conjuntos de 
covariación entre las especies y el clado, también pudimos reconocer las variaciones 
que se han presentado durante la diversificación morfológica 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 interacción (Fig. 3, capítulo III y 
Fig. 1, 2, tablas 2 y 3). Aún cuando podemos reconocer un patrón general en los 
subconjuntos de covariación a partir de un ancestro común, otras características del tallo 
han podido diversificarse de manera relativamente independiente, contribuyendo a la 
diversidad morfológica del grupo. A pesar de las diferencias en los conjuntos de 
covariación, podemos reconocer patrones que se han mantenido desde que se separaron 
del ancestro común, 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 está 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 podría permanecer por el origen mismo de las especies, y al mismo 
tiempo, la organización modular permitiría 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 sugerirían que estos conjuntos de covariación son 
relativamente flexibles y sujetos de modificación, 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 covariación o módulos 
son unidades de cambio evolutivo (Bolker, 2000; Eble, 2005; Breuker et al., 2006) que 
permiten realizar ajustes en los organismos sin afectar de manera drástica el resto de los 
conjuntos de covariación (Wagner, 1996; Breuker et al., 2006; Espinosa-Soto y 
Wagner, 2010). Al parecer mantener esta estructura en las especies le podría conferir 
también ventajas a las especies para ajustarse a las condiciones y a las distintas 
presiones de selección. Los ajustes que se hacen en la estructura modular podrían estar 
relacionados con las condiciones más locales de crecimiento, como las ambientales. Sin 
embargo, los caracteres anatómicos no mostraron una clara relación con las condiciones 
de precipitación y temperatura. Sería necesario continuar explorando las modificaciones 
en los conjuntos de covariación para tener un panorama más amplio de cómo 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 
covariación sugieren que los patrones que se detectan a nivel interespecífico son el 
resultado de las mismas causas que están operando a nivel intraespecífico (Marroig y 
Cheverud, 2005, 2010). Los patrones de covariación morfológica pueden facilitar o 
restringir el cambio en los conjuntos de variación morfológica (Marroig y Cheverud, 
2005; 2010). En el caso de las covariaciones altas que no se modifican hay una fuerte 
restricción evolutiva sobre ellas (Conner y Vial, 1993). Los patrones de covariación 
quizás originados por el desarrollo son promovidos por selección natural (Cheverud, 
1984; Zeng, 1988) como en el caso de la covariación de los largos de los vasos y las 
fibras presenten en el clado y Bursera simaruba. Esta covariación no estuvo presente en 
B. grandifolia ni en B. grandifolia creciendo en Agua Milpa, Nay. lo que podría sugerir 
que la selección favorece la separación de la covariación probablemente favoreciendo 
funciones distintas entre los caracteres (Berg, 1960, Conner y Via, 1993; Marroig y 
Cheverud, 2005), que no están del todo claras en B. grandifolia. Por otro lado, la 
selección también podría alterar los patrones de correlación incrementando la 
correlación entre caracteres funcionales que llevan a cabo una función (Cheverud, 1984; 
Clark, 1987; Conner y Vial, 1993) por lo que se favorecen las correlaciones positivas 
que incrementan la integración funcional como en el caso de los conjuntos de 
covariación entre caracteres del parénquima, tanto en el clado como en las especies B. 
grandifolia y B. simaruba. La selección puede alterar los conjuntos de covariación 
morfológica y se ha mostrado que los cambios en los conjuntos de covariación siguen 
las líneas de mínima resistencia evolutiva (máxima variación de los conjuntos de 
covariación) en la mayoría de los casos (Schluter, 1996; Marroig y Cheverud, 2005; 
2010).  

 

Conclusiones. 

 

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

Los caracteres anatómicos muestran distintos grados de asociación y las asociaciones 
varían entre las especies estudiadas.  

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

Las interacciones entre los caracteres se presentan independientemente del tipo de 
análisis realizado, correlaciones y multivariados, mostrando una fuerte asociación entre 
caracteres anatómicos de distintos tipos celulares que se mantienen independientemente 
del tipo de análisis.  

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 covariación de estas especies que pudieran relacionarse 
con las condiciones locales de crecimiento. Asimismo, los conjuntos de covariación que 
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se mantienen en los diferentes niveles pueden ser explicados por los mismos procesos, 
es decir, algunos patrones de covariación a nivel del clado pueden ser explicados con 
los procesos que ocurren a nivel intraespecífico. 
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Discusión general. 

El presente trabajo tuvo como tema principal la modularidad biológica. Pusimos a 
prueba la idea de que los módulos o conjuntos de covariación de caracteres están 
determinados por la función que llevan a cabo en los sistemas biológicos, la cual es 
favorecida por la selección (Wagner, 1996; Bolker, 2000; Breuker et al., 2006). Los 
caracteres están organizados formando redes de covariación que desempeñan una 
función determinada. Esta organización requiere de una gran integración de los 
caracteres que responden de manera coordinada y semi-independiente del resto de los 
conjuntos de covariación y permiten hacer ajustes entre la forma y la función bajo 
distintas presiones de selección (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 selección favorece la integración de los conjuntos de covariación en un 
ambiente determinado. La estructura modular contribuye a entender la diversidad 
fenotípica ya que las variaciones de los subconjuntos facilitan la variación morfológica 
e incrementan las posibilidades de cambio del organismo (Kirschner y Gerhart, 1998; 
Wagner y Altenberg, 1996; Wagner y Mezey, 2004). 
 

Considerando que los módulos bajo selección están fuertemente determinados 
por la función, exploramos las variaciones morfológicas de los caracteres anatómicos y 
los relacionamos con las condiciones ambientales para tratar de entender su 
funcionamiento, es decir, exploramos la relación forma-función-ambiente. 
Primeramente determinamos la variación morfológica en el tallo de las especies del 
clado simaruba (capítulo II). La descripción de las variables anatómicas del tallo nos 
permitió reconocer la variación morfología (Fig. 1, anexo 3, capítulo II). La variación 
morfológica de los caracteres anatómicos 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 
variación morfológica relacionamos estas variables con las condiciones ambientales de 
temperatura y precipitación. Contrario a lo esperado, las variables mostraron una pobre 
relación con el ambiente. Únicamente el área de los vasos y el porcentaje de los radios 
mostraron relación con la precipitación (tablas 1 y 2, capítulo II) y en muchos casos 
tuvieron una influencia de la filogenia (anexo 3, capítulo II). A diferencia de las 
variables anatómicas del tallo, variables relacionadas con la conductividad, sostén 
mecánico y almacenamiento obtenidas a partir de las mismas muestras, están 
relacionadas claramente con el ambiente (Rosell et al., 2010). El análisis conjunto de 
estas variables anatómicas y funcionales permitiría tener un panorama más amplio de la 
variación y del comportamiento de los caracteres del tallo ante las modificaciones en las 
condiciones ambientales. Identificamos la variación asociada a los caracteres 
anatómicos aunque esta variación presuntamente adaptativa no estuvo claramente 
relacionada con el ambiente. Una vez reconocida la variación morfológica procedimos a 
explorar los conjuntos de covariación de los caracteres anatómicos en el tallo.        

Los resultados del capítulo III y IV apoyan parcialmente la idea de modularidad 
moldeada por selección natural. Las causas de la  covariación en el clado simaruba y en 
las especies B. simaruba y B. grandifolia son explicadas por la función en casos como 
la covariación entre los distintos caracteres del parénquima (Fig. 3, capítulo III, Fig. 1, 
capítulo IV). Estos caracteres tienen una ruta de desarrollo diferente pero su integración 
se ve favorecida por la función que llevan a cabo, que es el almacenamiento (Carlquist, 
2001; Durán-Guerra et al., 2014). Otro ejemplo de covariación de caracteres es la 
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densidad con el grosor de la pared de los elementos de los vasos (Fig. 2, capítulo 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 
conducción están ligados por el desarrollo y la selección mantiene esta integración 
favoreciendo la función. Los mecanismos que favorecen la función de conducción 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; 
Durán-Guerra et al., 2004). Estudios adicionales sobre la red de covariación que efectúa 
el almacenamiento nos ayudarían a entender su función y la integración de sus 
caracteres en el tallo. 

 
Los conjuntos de covariación 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, capítulo III) como en las 
dos especies (Figs. 1, 2, capítulo IV). Por ejemplo, la relación negativa entre la densidad 
y el área de los elementos de los vasos (Fig. 3, capítulo II; Figs. 1, 2, capítulo IV), 
caracteres asociados a la conducción, y la densidad de los elementos de los vasos 
(conducción) y el porcentaje de fibras (almacenamiento; Fig. 3, capítulo III; Figs. 1, 2, 
capítulo IV), ambas disyuntivas originadas por una limitación en el espacio del tallo. En 
este caso la disponibilidad limitada del espacio genera una disyuntiva entre los 
caracteres, que pueden favorecer una función sobre otra.   

Los conjuntos de covariación pueden responder a la función, mientras que en 
otros casos el desarrollo compartido juega un papel importante. La asociación entre los 
largos de las fibras y los elementos de los vasos está fuertemente determinada por el 
desarrollo. Estos tipos celulares inician a partir de las células iniciales del cambium su 
diferenciación (Baas, 1986; Mauseth, 1988; Carlquist, 2001). Esta relación inicial no es 
separada por la selección y la observamos en el clado simaruba de Bursera y se 
mantiene en B. simaruba. Sin embargo, esta relación se rompe en B. grandifolia y en B. 

grandifolia creciendo en Agua Milpa, Nay. ¿Por qué una correlación de caracteres 
determinada por el desarrollo, y con alto grado de asociación (r = 0.76, Fig. 3, capítulo 
II; r= 0.73, Fig. 2, capítulo IV) no está presente en B. grandifolia y en B. grandifolia 

creciendo en Agua Milpa, Nay? La selección podría desligar esta asociación para 
favorecer los cambios en la longitud de las fibras (a favor del sostén) y los elementos de 
los vasos (a favor de la conducción). 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 selección favorece elementos de vasos cortos porque ayudan a 
localizar embolias, mientras en lugares secos es posible que se favorezcan fibras con 
volúmenes más grandes, que almacenan más (Baas, 1986; Mauseth, 1988; Carlquist, 
2001). Sin embargo, sería necesario continuar estudiando estos caracteres para entender 
su comportamiento. Al parecer aún cuando las covariaciones son fuertes, en 
determinados casos pueden desligarse los caracteres, haciendo ajustes de manera más 
local, a nivel de las especies (Schlosser y Wagner, 2004). Esto formaría parte de la 
flexibilidad de la organización modular que contribuye a explicar la variación 
morfológica.    

La selección favorece determinadas combinaciones de caracteres que maximizan 
el desempeño de los conjuntos de covariación bajo ciertos ambientes. Sin embargo, los 
caracteres anatómicos no estuvieron claramente asociados con la temperatura y la 
precipitación, aunque sí mostraron variación entre sitios (capítulo II y capítulo IV). 
Hace falta explorar con mayor detalle cuáles son las causas de esta falta de relación de 
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los caracteres anatómicos con el ambiente para entender la dinámica de modificación de 
los conjuntos de covariación en las especies del clado simaruba.  

La idea de modularidad por selección natural es ampliamente reconocida y en el 
presente trabajo recuperamos esa idea en nuestros resultados. Aunada a la selección, el 
desarrollo y las disyuntivas juegan un papel igual de importante para entender los 
conjuntos de covariación que identificamos tanto en el clado simaruba como en dos de 
sus especies. Por ello, un panorama donde los módulos son explicados sólo en base a la 
selección parecería incompleto en este grupo. Además la falta de asociación entre los 
caracteres anatómicos 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 covariación e independencia se han explorado a través de 
diferentes técnicas para identificarlos, aunque no existe un consenso con respecto a la 
delimitación 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 covariación del clado simaruba y las especies Bursera grandifolia y B. 
simaruba, que interpretamos como módulos, los reconocimos a través de técnicas 
estadísticas ampliamente utilizadas para la identificación de los módulos (análisis de 
correlación y multivariados). Los resultados obtenidos a partir de las distintas técnicas 
son muy similares ya que todas arrojan una estructura modular y conjuntos de 
covariación similares. Estos resultados sugieren que la presencia de los módulos y su 
delimitación no dependen tanto de una técnica de identificación en particular 
(Magwene, 2001; Ravasz et al., 2002; Mitteoker y Bookstein, 2007; Márquez, 2008; 
Hallgrímsson et al., 2009; Iván-Perez et al., 2009; Fortunato, 2010; Goswami y Polly, 
2010) sino de la propia dinámica del sistema biológico. La organización modular 
permite que los caracteres que integran al organismo presenten distintos grados de 
integración lo que posibilita su flexibilidad y oportunidades de cambio, es decir, la 
modularidad contribuye al proceso de la flexibilidad del desarrollo y facilita la variación 
adaptativa en las unidades funcionales y del desarrollo, manteniendo su estructura.  
 
  Hasta cierto grado, estos módulos son disociados y pueden ser objeto de la 
selección natural y de transformación evolutiva, es decir, pueden funcionar como 
módulos evolutivos. Estos módulos evolutivos, que no dependen de una técnica 
estadística en particular, podrían ser comunes en todo un grupo de especies, como en el 
clado simaruba, y contribuirían a explicar su constancia en la estructura modular y las 
modificaciones en los conjuntos de covariación.  
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