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RESUMEN

Antecedentes y objetivos: Byttneria es un género pantropical compuesto en su mayoria de
plantas trepadoras. Algunas de sus especies tienen tallos lobulados, un tipo de variante cambial.
En este trabajo se abordaron dos preguntas principales: icomo se desarrollan los tallos
lobulados a nivel anatémico dentro del género? Y, écudl es la relevancia de estos tallos dentro
del contexto filogenético actual de Byttneria y géneros afines?

Métodos: Se combinaron métodos anatdmicos tradicionales con métodos filogenéticos
comparativos. Para describir la ontogenia de tallos lobulados en Byttneria se emplearon como
modelos a B. divaricata y B. filipes. Mediante la consulta de literatura, de herbarios y de algunas
colectas preservadas en liquido de Byttneria y géneros afines se estudiaron cuatro caracteres
del tallo (forma de crecimiento, forma del tallo joven y adulto, ausencia/presencia de aguijones).
Se empled la filogenia mas reciente de Byttneria y géneros afines para dilucidar hipdtesis acerca
de la evolucién de los tallos lobulados dentro del clado mediante maxima verosimilitud y
métodos bayesianos. Ademads se aplicd una prueba de Pagel 94 para evaluar la evolucion
correlacionada entre la forma de los tallos adultos y aguijones.

Resultados principales: Los tallos lobulados en B. divaricata y B. filipes son pentalobulados
desde el inicio de su desarrollo, cada lI6bulo coincide con uno de los cinco haces vasculares del
tallo. Entre los Iébulos, se observan cordones individuales de floema primario. Por el aumento
de la actividad del cdmbium fascicular en los l6bulos acompafiada de una actividad reducida del
cambium interfascicular en los interldbulos, el crecimiento secundario acentua la forma
lobulada del tallo, ya presente durante el crecimiento primario. Dentro de Byttneria y géneros

afines, los tallos lobulados jévenes pudieron haber aparecido al menos tres veces, una vez en

Ayenia y dos veces en el género no monofilético Byttneria. Los tallos lobulados adultos se
conservaron sélo en Byttneria s.s. y en algunas especies se observan en combinacion con tallos

IX



cilindricos adultos. Dentro de Byttneria s.s. se mostrd que hay una correlacion entre la evolucion
de los tallos lobulados adultos y los aguijones, ésta se sugiere como un mecanismo de ascenso
novedoso dentro del grupo. En especies de un subclado arbustivo dentro de Byttneria s.s. los
aguijones se perdieron una sola vez.

e Conclusiones: Se proporcionaron evidencias sobre una de las pocas variantes cambiales
conocidas cuyo cuerpo secundario refleja directamente la vasculatura del cuerpo primario y se
mostré que los tallos lobulados y los aguijones podrian tener una fuerte sefial filogenética

dentro de Byttneria y géneros afines.

Palabras clave: anatomia, lianas, métodos comparativos, plantas trepadoras, tallos no-cilindricos,

variante cambial.



ABSTRACT

Background and aims: Byttneria is a pantropical genus composed mostly of climbing plants.
Some Byttneria species have lobed stems, a type of cambial variant. Two main questions were
addressed in this work: how do lobed stems develop at the anatomical level within the genus?
And what is the relevance of these stems in the Byttneria and related genera group within their
current phylogenetic context?

Methods: Developmental anatomical work was combined with phylogenetic comparative
methods. B. divaricata and B. filipes were used as models to describe the ontogeny of lobed
stems in the genus. Four stem characters (growth form, young and adult stem shape, and
ausence/presence of prickles) were reviewed through a literature, herbaria and a few liquid
preserved collections survey within the genus and allies. The most recent phylogeny of Byttneria
and allies was used to elucidate how these stems evolved within the clade under Maximum
Likelihood and Bayesian approaches. A Pagel 94 Test was also applied to evaluate the correlated
evolution of lobed adult stems and prickles.

Key results: Lobed stems in B. divaricata and B. filipes are 5-lobed from their developmental
onset, each lobe coinciding with one of the five vascular bundles of the stem. Individual primary
phloem strands were observed between lobes. By an augmented activity of the fascicular
cambium in the lobes coupled with a reduced activity of the interfascicular cambium in the
interlobes, secondary growth increases the lobed stem shape already present in primary
growth. Within Byttneria and allies, lobed young stems may have appeared at least three times
independently, once in Ayenia and twice in the non-monophyletic Byttneria. Lobed adult stems
were conserved exclusively in species from Byttneria s.s. Some of these lobed species exhibit

adult cylindrical stems as well. Within Byttneria s.s., lobed stems in combination to prickles were
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shown to have evolved in correlation and are suggested as a novel climbing mechanism within
the group. Prickles were lost once within Byttneria s.s., in species of a shrubby subclade.

e Conclusions: Our work evidences one of the few cambial variants known whose secondary body
directly reflects the primary body vasculature. It was also shown that lobed stems and prickles

may have a strong phylogenetic signal within Byttneria and allies.

Key words: anatomy, cambial variant, climbing plants, comparative methods, lianas, non-cylindrical

stems.
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1. INTRODUCCION

1.1. Antecedentes

Distintas formas de crecimiento en plantas

Una planta estd en continuo crecimiento a lo largo de su vida, ya sea longitudinalmente, por la actividad
de meristemos apicales o en anchura, por la actividad de meristemos laterales (Evert, 2006). Primero,
durante la embriogénesis se origina el procdmbium, un meristemo primario que en el crecimiento
primario produce tejidos vasculares, es decir, xilema y floema primarios habitualmente organizados en
haces vasculares separados por parénquima interfascicular (Evert, 2006). Mas tarde durante el
desarrollo se diferencia a partir del procambium y del parénquima interfascicular el cdmbium vascular,
un meristemo secundario bidireccional que produce tejidos vasculares secundarios (Evert, 2006).
El cdmbium vascular es un rasgo que se ha originado varias veces a lo largo del tiempo geoldgico con
caracteristicas diferentes en el pasado, por ejemplo, en lepidondendraceas del carbonifero el cdmbium
era unidireccional y determinado (licofitas, Spicer y Groover, 2010). En lignofitas actuales el cAmbium es
el responsable del aumento en grosor de tallos y raices en gimnospermas, eudicotiledoneas vy
magndlidas (Evert, 2006; Spicer y Groover, 2010). Durante el crecimiento secundario regular, el
cambium vascular diferenciado en un anillo continuo, concéntrico y cilindrico, produce xilema
secundario (madera) al interior y floema secundario (corteza interna) al exterior (Evert, 2006) (Figura
1a). Asi, la mayoria de las plantas lefiosas tienen tallos que son cilindricos desde el crecimiento primario

y conservan esta forma hasta el crecimiento secundario avanzado.
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@Tallo no-cilindrico (lobulado)

A\ crecimiento
. 4 secundario
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variante
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* Imagenes no a escala

Figura 1. Diferentes tipos de crecimiento secundario en plantas. (a) En el crecimiento secundario regular
se produce un tallo cilindrico, como en Tilia americana L. (Malvaceae) un solo cdmbium vascular
concéntrico y continuo produce tejidos secundarios bidireccionalmente (flechas verdes), xilema hacia el
interior y floema hacia el exterior. (b) Distintas variantes cambiales pueden producir tallos no-cilindricos,
como en Begonia fruticosa A. DC. (Begoniaceae) un cambium vascular produce tejidos secundarios
bidireccionalmente (flechas verdes), pero en diferentes proporciones alrededor del érgano, formando
asi un tallo lobulado. Fotografias cortesia de M.R. Pace.

Sin embargo, en muchos darboles, arbustos y sobre todo en plantas trepadoras, el crecimiento
secundario difiere del patrén regular y produce variantes cambiales (Figura 1b, Figura 2), antes
conocidas como “crecimiento secundario andémalo”; término no recomendado, ya que las variantes

ran

cambiales se desarrollan en patrones ordenados, no representan una “anomalia” dentro de ciertos
taxones y pueden incluso tener valor adaptativo en plantas trepadoras (Carlquist, 2001; Angyalossy et
al. 2012, 2015). Los diferentes tipos de variantes cambiales han sido nombradas y clasificadas segun el
contorno del tallo, el arreglo de sus tejidos y/o su respectivo desarrollo (p. ej., Schenck, 1893; Obaton,
1960; Carlquist, 2001; Angyalossy et al., 2012, 2015; Acevedo-Rodriguez et al., 2015 en adelante).
Siguiendo la terminologia empleada por Angyalossy et al. (2012, 2015), los cdmbiumes sucesivos, las

cuiias o arcos de floema, el xilema disperso o tallos fisurados y los cilindros vasculares compuestos son

algunos tipos de variantes cambiales (Figura 2).
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Ill

La presencia de variantes cambiales en plantas trepadoras se ha relacionado con el “sindrome vascular
lianescente”, observado en diversos taxones cercana y lejanamente relacionados entre si (Angyalossy et
al., 2012, 2015). Este sindrome se compone de rasgos morfo-anatdmicos que optimizan la capacidad de
trepar, aumentando la flexibilidad, conductividad, almacenamiento y facilitando la reparacién de heridas
(Angyalossy et al., 2012, 2015). Asi, cuando se comparan con plantas no trepadoras a nivel anatdmico,
las trepadoras usualmente tienen xilema con vasos muy amplios que pueden llegar a medir medio
milimetro de didmetro, asociados a vasos angostos (dimorfismo de vasos), menos fibras, parénquima

axial abundante y frecuentemente no lignificado, radios altos y anchos, y variantes cambiales

(Angyalossy et al., 2012, 2015).
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Figura 2. Diversidad de tallos no-cilindricos. (a-c) Tallos aplanados, (d, e) angulares y (f-i) lobulados;
producidos por uno o mas cambiumes. (a) Schnella sp. Raddi (Fabaceae). (b) Salacia cordata (Miers)
Mennega (Celastraceae), con cambiumes sucesivos. (c) Wisteria floribunda (Willd.) DC. (Fabaceae), con
cambiumes sucesivos. (d) Fridericia candicans (Rich.) L.G. Lohmann (Bignoniaceae), con cuias de
floema. (e) Mezia mariposa W.R. Anderson (Malpighiaceae), con xilema disperso o tallos fisurados. (f)
Stigmaphyllon blanchetii C.E. Anderson (Malpighiaceae), con arcos de floema. (g) Heteropterys bullata
Amorim (Malpighiaceae). (h) Serjania ichthyctona Radlk. (Sapindaceae), con cilindro vascular
compuesto. (i) Serjania tenuifolia Radlk. (Sapindaceae), con cilindro vascular compuesto. Fotografias (a),
(b), (d), (g), (h) e (i) tomadas de Acevedo-Rodriguez et al. (2015 en adelante); (e) y (f) cortesia de M.R.
Pace y (c) cortesia de R. Nejapa. Agregadas con permiso de los respectivos autores.
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Los tallos no-cilindricos

Los tallos con contornos no-cilindricos son un grupo de variantes cambiales (Figura 2) encontrado en
diferentes grupos de plantas lefiosas; incluidas gimnospermas trepadoras como Ephedra L.
(Ephedraceae) (Cabanillas et al., 2014), y numerosos linajes de angiospermas (Figura 3, ver compendio
en Apéndice 1). Aun cuando los tallos no-cilindricos son mas comunes en trepadoras, también pueden
presentarse en arbustos y arboles como Aspidosperma Mart. & Zucc. (Apocynaceae) y Haematoxylum L.
(Fabaceae) (Schenck, 1893; Angyalossy et al., 2012) y en muchos arboles con contrafuertes de regiones
tropicales y subtropicales, en cuyo desarrollo pueden estar involucrados en mayor medida los tallos en
arboles maduros con grandes contrafuertes (p. ej., Tarrietia argyrodendron Benth., Malvaceae) o las

raices en arboles jévenes (Francis, 1924).

Por su contorno macroscépico los tallos no-cilindricos se pueden dividir en tres categorias principales:
(1) aplanados, unilaterales o bilaterales, ligeramente ovalados a marcadamente aplanados; (2)
angulares, triangulares a hexagonales y (3) lobulados, bilobulados a multilobulados (Schenck, 1893;
Obaton, 1960; Carlquist, 2001; Acevedo-Rodriguez et al., 2015 en adelante) (Figura 2). En 1893 Schenck
describid a los tallos no-cilindricos como tallos que crecen de forma excéntrica, aplanada, en forma de
banda, con costillas o alas. Mas recientemente y siguiendo el mismo esquema general, Carlquist (2001)
los clasificd dentro de un grupo de variantes cambiales en las que el cdmbium vascular tiene una
actividad bidireccional regular, “(...) pero en las que el cdmbium tiene una forma tridimensional que no
es cilindrica, y puede ser simple o multiple; si es multiple, los cambiumes sucesivos no estan

involucrados.” (Carlquist, 2001, p. 282).
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Figura 3. Tallos no-cilindricos en angiospermas lefiosas. Se reconocen tres categorias principales:
aplanados, angulares y lobulados; uno o mas cdmbiumes pueden estar involucrados en su desarrollo. En
Malvales, los tallos lobulados sélo se han reportado en algunos géneros de Malvaceae; en Byttneria,
Gossypioides Skovst. ex J.B. Hutch., Gossypium L. y Grewia L. (flecha roja). Topologia tomada de Stevens
(2001 en adelante), mapeo de los tallos con base en el compendio del Apéndice 1.
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Los tallos no-cilindricos pueden originarse de dos modos principales: (1) Por un solo cambium con
actividad desigual alrededor de la circunferencia del tallo (también se han referido a ellos como tallos
cuyo cambium tiene “actividad asimétrica” (Philipson et al., 1971), "tallos con conformacion irregular"
en Angyalossy et al. (2012, 2015) o "tallos asimétricos" en Acevedo-Rodriguez et al. (2015 en adelante)).

O (2) pueden derivarse de la actividad de multiples cdmbiumes.

Comunmente los tallos no-cilindricos tienen forma cilindrica durante su crecimiento primario y asi
permanecen por un tiempo después de que se ha establecido el cdmbium vascular. Sin embargo,
posteriormente el cdmbium deja de tener una actividad homogénea alrededor de su circunferencia.
Algunas areas comienzan a producir mas madera y/o corteza que otras, lo que resulta en la formacion
de tallos no-cilindricos. El caso mas comun es el de tallos no-cilindricos originados por la actividad
heterogénea de un solo cdmbium. Tal es el caso en algunas especies de Grewia (Malvaceae) (Gama,
2020; Gama y Oskolski, 2021), en Heteropterys Kunth subseccidn Aptychia (Malpighiaceae) (Amorim,
2003; Pace, 2015), en plantas trepadoras de Coccoloba P. Browne (Polygonaceae) (Caballé, 1993) y en
Ephedra (Ephedraceae) (Cabanillas et al., 2014). En otros casos, los tallos son cruciformes o casi
cilindricos durante su crecimiento primario, mas o menos cilindricos al inicio del crecimiento secundario
y marcadamente no-cilindricos durante el crecimiento secundario avanzado, como en numerosas
especies de Schnella Raddi (antes trepadoras de Bauhinia L.; Loffler, 1914; Wagner, 1946; Basson y
Bierhorst, 1967; Fisher y Blanco, 2014). Y en muy pocas ocasiones, los tallos son no-cilindricos desde que
inicia su desarrollo, como en especies de Serjania Mill. (Johnson y Truscott, 1956; Cunha Neto et al.,
2017) o Paullinia L. (Cunha Neto et al., 2017; Chery et al., 2020b) (Sapindaceae). En estos dos géneros
los I6bulos pueden mantenerse y encontrarse en los tallos adultos o pueden perderse una vez que el
crecimiento secundario ha comenzado y progresa (Johnson y Truscott, 1956; Cunha Neto et al., 2017,
Chery et al., 2020b). En Paullinia se ha mostrado que este fendmeno es importante durante la formacién

de tallos complejos en sapindaceas (Chery et al., 2020b).
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El segundo posible generador de tallos no-cilindricos es la formacidén de multiples cAmbiumes en un solo
tallo. Esto es aplicable tanto para taxones de tallos con cilindro vascular compuesto (sensu Tamaio y
Angyalossy, 2009), una variante cambial exclusiva de la tribu Paullinieae (Sapindaceae) derivada de la
actividad de multiples cilindros procambiales dentro de un mismo estele en el apice del tallo (Radlkofer,
1875; Schenck, 1893; Tamaio y Angyalossy, 2009; Chery et al., 2020b), como para tallos con cambiumes
sucesivos, que también pueden formar tallos cilindricos. Los cdmbiumes sucesivos se originan por la
formacidn de nuevos cdmbiumes al exterior del cdmbium original (Carlquist, 2007) y pueden derivarse
de tejidos vasculares o fundamentales (Esau y Cheadle, 1969; Fahn y Zimmermann, 1982; Nair y Ram,
1990; Tamaio et al., 2009). Los tallos no-cilindricos formados por cdmbiumes sucesivos pueden resultar
en tallos aplanados, como en Machaerium Pers. (Caballé, 1993, Dias-Leme et al., 2020) y Rhynchosia
Lour. (Rajput et al., 2012) (Fabaceae) o en tallos lobulados, como en Argyreia Lour. (Convolvulaceae;
Rajput et al., 2017). Distintas menispermaceas tienen tallos no-cilindricos originados por cambiumes
sucesivos que pueden formar tallos lobulados o aplanados (Caballé, 1993; Jacques y De Franceschi,
2007). Estos taxones inicialmente tienen un tallo cilindrico y posteriormente se vuelven no-cilindricos
cuando surgen nuevos cambiumes Unicamente en ciertas areas del tallo (Rajput et al., 2012; Rajput et

al., 2017; Dias-Leme et al., 2020).

Sélo unos pocos trabajos han mostrado que los tallos no-cilindricos son taxondmicamente informativos.
Tal es el caso en algunas especies de Heteropterys subseccién Aptychia, donde estos tallos son una
caracteristica diagndstica (Amorim, 2003). Sin embargo, es posible que un estudio detallado muestre

gue en varios casos los tallos no-cilindricos se encuentran filogenéticamente conservados.

Un género pantropical llamado Byttneria y géneros afines
Dentro del orden Malvales y la familia Malvaceae s.l., la subfamilia Byttnerioideae es hermana de

Grewioideae y ambas forman un clado hermano al resto de las subfamilias de Malvaceae s.I. (Alverson
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et al., 1999; Whitlock et al., 2001; Hernandez-Gutiérrez y Magallén, 2019) (Figura 4). En la tribu
Byttnerieae existe un clado compuesto por Ayenia L., Byttneria Loefl., Rayleya Cristobal y Megatritheca
Cristébal (Cristobal, 1960, 1965, 1976, 1981; Whitlock et al., 2001; Bayer y Kubitzki, 2003; Whitlock y

Hale 2011; Sharber, 2018), que aqui se llamara clado ABRM, por las iniciales de cada uno de sus géneros.

Byttnericideae <f—
Grewioideae
Malvoideae
Malvaceae 5 Bombacoideae
Sterculioideae

Tilioideae

Dombeyoideae

Brownlowioideae

Helicteroideae

Figura 4. Relaciones entre las subfamilias de la familia Malvaceae s.I. Byttneria pertenece a la subfamilia
Byttnerioideae. La subfamilia Byttnerioideae es hermana de Grewioideae y ambas forman un clado
hermano al resto de las subfamilias de Malvaceae s./. Topologia tomada de Stevens (2001 en adelante).

Byttneria es un género pantropical y no monofilético (parafilético) (Figura 5) (Cristébal, 1976; Whitlock y
Hale, 2011; Sharber, 2018), compuesto por mas de 130 especies con diversas formas de crecimiento,

que incluyen: lianas inermes; arbustos de 1-8 m de altura, escandentes o apoyantes muy ramificados y
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usualmente armados con aguijones; arbustos o subarbustos de hasta 2 m de altura, erectos o
decumbentes y raramente; arboles pequenios (Cristobal, 1976; Cristobal, 1985; Barnett y Dorr, 1990). La
mayoria de las especies de Byttneria pueden ser clasificadas como trepadoras, término que en sentido
amplio engloba a lianas y arbustos escandentes o apoyantes (Cabanillas y Hurrell, 2012; Sperotto et al.,
2020). Sus hojas son simples y alternas, con filotaxis espiralada y algunas veces distica, tal es el caso en

algunas ramificaciones de B. filipes Mart. ex K. Schum. (Cristébal, 1976).

10
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Figura 5. Filogenia del clado ABRM. Byttneria es un género no monofilético con especies dentro de dos
clados (flechas rojas). Se representan cinco de las seis secciones de Byttneria. La especie tipo de cada
seccion se indica con un asterisco. B. scabra L. es la especie tipo del género, B. aculeata (Jacq.) Jacq. es
la especie tipo de la seccién Crassipetala y no estd representada en esta filogenia. El género
monofilético Ayenia es hermano del clado Byttneria s.s. y ambos son hermanos de otro linaje que
incluye a R. bahiensis Cristobal y al clado 2 de Byttneria. Cronograma consenso tomado de Sharber

' Ma
10 5 0

(2018), editado para agregar informacion sobre la taxonomia de Byttneria.

Los tallos en Byttneria pueden ser macizos o huecos; ademas diversas especies del género tienen tallos

no-cilindricos que presentan usualmente de cuatro a cinco ldbulos (p. ej., B. aculeata, B. atrata Bullock,
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B. divaricata Benth., B. filipes) y raramente de cinco a seis |6bulos (Cristobal, 1976) (Figura 6¢c-e). Estos
tallos lobulados pueden observarse en numerosos especimenes de herbario e ilustraciones botanicas y
su presencia dentro del género fue reportada en la literatura por Cristébal (1976). Esta autora los
nombrd con diferentes términos, a menudo los describid como “tallos angulosos o canaliculados con
aristas, costillas o cordones”, con menor frecuencia “tallos cuadrangulares, pentagonales con aristas,
costillas o cordones” y muy raramente “tallos canaliculados con concavidades y convexidades”. La
naturaleza de estas “costillas, aristas o cordones”, que aqui llamaremos “lébulos”, se describié en
algunas especies como colenquimatosa o esclerenquimatosa, por lo que Cristébal (1976) no los
reconocid como una variante cambial. Aunque existen estudios detallados sobre la arquitectura y
anatomia de hojas y nectarios en Byttneria (Arbo, 1972, 1977); hasta ahora, sélo Schenck (1893) y
Solereder (1908) han realizado observaciones anatémicas de los tallos del género; estos autores
estudiaron el crecimiento secundario de B. australis A. St.-Hil. y B. pilosa Roxb.y concluyeron que en

Byttneria no habia variantes cambiales.

12
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Especies de la seccion Especies de la seccion
Vahihara y dentro del Crassipetala y dentro
clado 2 de Byttneria del clado Byttneria s.s.

®
\;1\ @ B. aculeata
’ A\\ Guerrero, México)
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Figura 6. Diversidad de tallos en especies trepadoras de Byttneria. (a, b) Especies de tallos cilindricos
provenientes de Madagascar (Pace 1051 y Pace 1037) y México (Acevedo-Rodriguez 16352),
respectivamente. (c, d, e) Especies de tallos lobulados provenientes de México (Acevedo-Rodriguez
16123), Brasil (Acevedo-Rodriguez 16697) y Argentina (Pace 1159), respectivamente. **Fotografias (b),
(c) y (d) (el adulto tetralobulado) tomadas de Acevedo-Rodriguez et al. (2015 en adelante); agregadas
con permiso del autor. Fotografias (a), (d) (tallos pentalobulados) y (e) tomadas por la autora de este
trabajo.
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Las dos especies estudiadas a nivel anatémico en este trabajo, B. divaricata y B. filipes, son dos especies
sudamericanas de la seccién Crassipetala cuya area de distribucion incluye la cuenca amazénica, entre
otros rios; B. divaricata se distribuye desde el norte de Venezuela hasta Paraguay y B. filipes desde el
noreste de Brasil, en buena parte de Argentina y cerca de la frontera con Bolivia (Cristébal, 1976).
Ambas son arbustos apoyantes armados con aguijones (Cristébal, 1976). B. filipes tiene tallos que
pueden ser huecos (Cristébal, 1976) y ambas especies tienen tallos no-cilindricos, tetralobulados a

pentalobulados (Cristébal, 1976; Acevedo-Rodriguez et al., 2015 en adelante; este trabajo).

1.2. Planteamiento del problema de investigacion

Objetivos
Este manuscrito tiene como objetivo general describir el desarrollo de los tallos lobulados en dos
especies de Byttneria, asi como explorar la evolucidn de tallos lobulados y de otros dos caracteres del

tallo en el clado ABRM de Malvaceae.

Los objetivos particulares de este trabajo son los siguientes:

e Describir la ontogenia de los tallos lobulados en Byttneria desde una perspectiva anatdémica,

usando como modelos a B. divaricata y B. filipes.

e Delinear la distribucion de cuatro caracteres del tallo (forma de crecimiento, forma del tallo
joven, forma del tallo adulto, y ausencia/presencia de aguijones) en el clado ABRM de
Malvaceae, con base en revisiones de literatura, especimenes de herbario y colectas

preservadas en liquido.
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® Realizar reconstrucciones de estados ancestrales (con enfoques de maxima verosimilitud e
inferencia bayesiana) para los cuatro caracteres bajo estudio y hacer una propuesta sobre la

evolucién (convergente, conservada) de los tallos lobulados en el clado ABRM de Malvaceae.

Preguntas de investigacion
e iCdobmo se desarrollan los tallos lobulados en Byttneria desde el punto de vista anatémico?
e En la filogenia mas reciente del grupo ABRM, ¢cual es la distribucidn de los tallos lobulados, de
la forma de crecimiento de la planta y de la ausencia/presencia de aguijones en el tallo?
e iCdédmo han evolucionado estos caracteres del tallo en el grupo ABRM?
e (Cudl esla posible relacidn de los tallos lobulados con la forma de crecimiento y la

ausencia/presencia de aguijones en el tallo?

Justificacidn del estudio

Byttneria es un género pantropical compuesto principalmente por plantas trepadoras, algunas de las
cuales tienen tallos lobulados. Aun cuando numerosos especimenes de herbario e ilustraciones
botanicas basadas en especies de Byttneria exhiben tallos lobulados; se desconocen aspectos
anatémicos de su desarrollo asi como su distribucién en la filogenia mas reciente para el grupo ABRM.
Este trabajo busca contribuir al conocimiento del desarrollo de los tallos de Byttneria a nivel anatémico,

su distribucidn filogenética, evolucion y posible relacion con otros caracteres del tallo.
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Il. MATERIALES Y METODOS

2.1. Material vegetal

Se colectaron muestras desde el apice hasta la porcién mas gruesa del tallo de las especies en su habitat
natural. Byttneria divaricata Benth. se colectd a orillas del rio Paraguay, en el norte de Corumba, Mato
Grosso do Sul, Brasil, con un permiso de colecta, nimero 42351-4, otorgado por el Ministerio del Medio
Ambiente de Brasil (MMA por sus siglas en portugués) y el Instituto Chico Mendes para la Conservacion
de la Biodiversidad (ICMBio) a M.R. Pace (voucher depositado en US y COR, Acevedo-Rodriguez 16697).
Byttneria filipes Mart. ex K. Schum. se colecté a orillas del rio Colastiné, en el sur de Colastiné, Santa Fe,
Argentina (voucher depositado en CTES y MEXU, Pace 1159). Para su procesamiento anatémico, los
tallos se fijaron en FAA 70 (5% folmaldehido, 5% acido acético glacial, 90% etanol 70) (protocolo
modificado a partir de Johansen, 1940) y después de dos dias se transfirieron a etanol 70% para su

conservacion.

Se estudiaron cuatro caracteres del tallo: forma de crecimiento, forma del tallo joven y adulto,
ausencia/presencia de aguijones (ver Apéndice 2 para detalles sobre la delimitacién de estados),
complementando diversas fuentes. Se consultaron ilustraciones y descripciones de Ayenia L. (Cristobal
1960), Byttneria Loefl. (Cristobal, 1976, 1985; Barnett y Dorr, 1990), Rayleya Cristobal (Arbo, 1981;
Cristobal, 1981), Megatritheca Cristébal (Cristdbal, 1965), asi como del grupo externo, conformado por
Abroma augustum (L.) L. f. y Kleinhovia hospita L. (Bayer y Kubitzki, 2003; Cheek y Dorr, 2007; Rahman
et al., 2012). Se estudiaron in situ todos los vouchers de Byttneria y Ayenia depositados en el Herbario
Nacional de México (MEXU) y todos los vouchers de Byttneria depositados en el Herbario de Tsimbazaza
(TAN) en Antananarivo, Madagascar. Para las especies no encontradas en las colecciones de estos dos
herbarios (varias Ayenia spp., Byttneria spp., Rayleya bahiensis Cristébal, Megatritheca

grossedenticulata (M. Bodard y Pellegr.) Cristébal) y el grupo externo (Abroma augustum y Kleinhovia
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hospita), con el fin de observar mas de un espécimen por especie y con la ventaja de poder consultar
especimenes con alguna forma de tipificacién, se observaron herborizados digitalizados disponibles
publicamente en versiones virtuales de diferentes herbarios: BR, COl, F, G, K, MO, MPU, NY, P, RB, S, US
y W (acrénimos de acuerdo con Thiers, 2016). En primer lugar, se tomdé como fuente de informacién la
literatura y luego ésta se compard con lo observado en especimenes de herbario; se citan algunos
especimenes en los que uno o mas caracteres se pueden observar claramente (ver informacién de los
herbarios consultados en el Apéndice 3 y los estados de caracter junto con las fuentes de informacién

particulares en el Apéndice 4).

2.2. Procesamiento y andlisis anatéomicos

Procesamiento anatdmico

Las muestras de diferentes regiones del tallo se incluyeron gradualmente en PEG 1500 (polietilen glicol)
(Rupp, 1964). Las secciones histoldgicas (25-30 um) se obtuvieron con un micrétomo de deslizamiento
(American Optical Corp. 860 o Leica Hn40), se aplicd una capa de resina de poliestireno (espuma de
poliestireno (unicel) disuelta en xileno o acetato de butilo) sobre el bloque del tallo incluido para
garantizar que los tejidos blandos y rigidos permanecieran unidos y con la menor alteracion posible
(Barbosa et al., 2010). El PEG 1500 se disolvié en agua después de la obtencidon de secciones. A las
secciones histoldgicas se les aplicd una doble tincion de safrablau (1 safranina: 9 azul de astra en etanol
50; Bukatsch, 1972; modificado por Kraus y Arduin, 1997), y posteriormente se deshidrataron en una
serie ascendente de etanol (50%, 70%, 96%, 100%). Se retird la capa de poliestireno en xilol o acetato de
butilo y se elaboraron preparaciones permanentes con resina sintética o balsamo de Canada. Las
secciones de los aguijones se cortaron a mano alzada, siguiendo el mismo método desde la tincidn hasta

la elaboracién de preparaciones, pero sin emplear resina de poliestireno.
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Andlisis anatémico

Se delimitaron tres etapas ontogenéticas en los tallos lobulados de Byttneria: crecimiento primario,
crecimiento secundario inicial y crecimiento secundario avanzado. Estos estadios se analizaron bajo un
microscopio compuesto (Velab prime VE-B50 y Leica DM2500). Las fotografias se tomaron con una
camara digital Nikon D3300 para la vista macroscdpica de las especies y con diferentes cdmaras y
software acoplado a microscopios compuestos para las fotomicrografias. Las fotografias y figuras de
este trabajo se editaron usando GIMP 2.10.18 (Kimball et al., 1995-2020) e Inkscape 1.0 (Inkscape
Developers, 2020). Dependiendo de la fuente de las topologias, éstas se obtuvieron usando RStudio
1.3.1093. (R Core Team, 2020; RStudio Team, 2020), Mesquite 3.61 (Maddison y Maddison, 2019),
FigTree v1.4.4 (Rambaut, 2006-2018) y/o GIMP 2.10.18 (Kimball et al., 1995-2020), antes de agregar
detalles en Inkscape 1.0 (Inkscape Developers, 2020). Las mediciones y conteos se realizaron usando
Image) 1.53a (Schneider et al., 2012) y de acuerdo con el comité de la Asociacién Internacional de

Anatomistas de la Madera (IAWA, por sus siglas en inglés) (IAWA Committee, 1989).

2.3. Nomenclatura adoptada

La produccion de tejidos secundarios en los tallos cilindricos (regulares) y no-cilindricos (lobulados) de
Byttneria sigue el mismo patron bidireccional regular, segin el cual un cdmbium vascular produce
xilema hacia el interior y floema hacia el exterior (Figura 6, Figura 7). Por lo anterior, y siguiendo la
terminologia estandar, una seccion transversal durante el crecimiento secundario se compone de
médula, xilema secundario y corteza (floema secundario, cértex y peridermis) (Evert, 2006; Angyalossy
et al., 2016) (Figura 7). Un tallo lobulado del tipo de B. divaricata y B. filipes se dividié en dos areas
principales: &rea fascicular o lobular (f/l) (Figura 7b, rectangulo con lineas punteadas) y darea
interfascicular o interlobular (if/il) (Figura 7b, rectangulo con lineas sélidas). Dentro de un area fascicular

o lobular se reconocieron dos dreas mas: un area central y un area periférica (Figura 7b, rectangulos con
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lineas punteadas). Se prefiere el uso de la palabra “area” porque no existen limites bien definidos entre

un lébulo y un interlébulo, sino una transicion entre distintas areas.

@Tallo no-cilindrico (lobulado)
cv

area fascicular

o lobular (f/l) area f/I

periférica

area f/I

interfascicular
central

o interlobular

(if/il)

Figura 7. Terminologia adoptada para la descripcion anatomica de los tallos. (a, b) Crecimiento
secundario. (a) Tallo regular. (b) Tallo lobulado del tipo de B. divaricata y B. filipes, con areas fasciculares
lobulares (f/l) (rectdngulos con lineas punteadas) y areas interfasciculares interlobulares (if/il)
(rectangulo con lineas sdlidas). El area f/l incluye un drea central y un area periférica. El color azul
corresponde a la corteza (cz), que incluye todos los tejidos al exterior del cdambium vascular (cv, linea
negra). El rojo corresponde al xilema secundario (xs); y el blanco a la médula (mé). Los dvalos amarillos
representan los polos de protoxilema (ppx), que indican la localizacion de los haces vasculares durante
el crecimiento primario.

En este trabajo se considera en sentido amplio a las plantas trepadoras como plantas que germinan en
el suelo y sin ser capaces de sostenerse por si mismas suben a un soporte (planta erecta u objeto inerte)
en algln punto de su crecimiento, estas plantas conservan su conexion con el suelo al menos durante un
tiempo y luego esta conexidn puede perderse o mantenerse (Moreno, 1984; Font Quer, 2001; Cabanillas
y Hurrell, 2012; Sperotto et al., 2020). Asi, considerando que las plantas trepadoras tienen diferentes
mecanismos de ascenso, se incluyen a plantas con mecanismos “especializados” o “activos” (p. €j., tallos
volubles), asi como a plantas con mecanismos “no especializados” o “pasivos” (p. ej., aguijones) (Darwin,
1865; Schenck, 1893, Hurrell, 2000; Cabanillas y Hurrell, 2012; Sperotto et al., 2020).
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2.4. Andlisis filogenéticos

Reconstruccion de estados ancestrales

Este trabajo se centra en Byttneria, un género no monofilético anidado dentro de un clado aqui llamado
clado ABRM (Whitlock y Hale, 2011; Sharber, 2018), y correspondiente a lo que Bayer y Kubitzki (2003)
llamaron Byttneria s.I. El clado ABRM se compone de cuatro linajes principales (Figura 5), dentro de los
cuales el clado Byttneria s.s es hermano del género monofilético Ayenia, y ambos son hermanos del
linaje compuesto por Rayleya bahiensis y un clado de Byttneria con especies de la secciéon Vahihara
Unicamente. En este trabajo se hara referencia a las especies de Byttneria de este Ultimo grupo como el
clado 2 de Byttneria (Figura 5). Todo este clado (Ayenia/Byttneria s.s/clado de Byttneria 2/ R. bahiensis)
es hermano de Megatritheca grossedenticulata (Sharber, 2018). Asi, el clado ABRM se compone de

cuatro géneros, y éstos son los que fueron considerados en los analisis realizados.

Con la informacién obtenida de diferentes fuentes (descritas en el apartado 2.1. Material vegetal) se
analizaron especies de Byttneria (cinco de las seis secciones), Ayenia (de sus tres secciones), Rayleya
bahiensis (género monoespecifico), Megatritheca grossedenticulata (una de las dos especies del
género) y el grupo externo (Abroma augustum y Kleinhovia hospita) empleado en la filogenia mas
reciente para el grupo ABRM, propuesta por Sharber (2018). Los analisis de este trabajo se realizaron
sobre el cronograma consenso (arbol de maxima credibilidad de clados, MCC) para el clado ABRM y con
una muestra post burn-in de 20,001 arboles obtenidos a partir de los andlisis filogenéticos bayesianos de
Sharber (2018). Sobre el cronograma consenso se realizaron analisis de reconstruccion de estados
ancestrales para caracteres discretos, mediante el método de maxima verosimilitud (MV) (Maximum
Likelihood) y bajo dos modelos de evolucion implementados en Mesquite 3.61 (Maddison y Maddison,
2019): Asymmetrical Markov k-state 2 parameter model (AsymmMk), en el que se asumen tasas de

cambio asimétricas, es decir, donde la probabilidad entre transiciones puede variar segun la direccién
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del cambio, y Markov k-state 1 parameter model (Mk1), en el que se asume que la tasa de cambio entre

estados de cardacter tiene la misma probabilidad (Lewis, 2001).

Para tomar en cuenta la incertidumbre filogenética y de tiempos de divergencia, en RStudio (R Core
Team, 2020; RStudio Team, 2020), mediante la funcién sample de la libreria ape 5.4-1 (Paradis y Schliep,
2019) se remuestraron 1,000 arboles al azar a partir de los 20,001 de Sharber (2018). Luego, en
BayesTraits V3.0.2 (Pagel y Meade, 2019) se realizaron analisis de reconstruccién de estados ancestrales
para cada cardcter con la muestra de 1,000 arboles, bajo el modelo de evolucién Multistate y el método
de muestreo con cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC). Mediante inferencia bayesiana (IB), con el
método de cadenas de Markov Monte Carlo de salto reversible (reversible-jump Markov chains Monte
Carlo, riMCMC) se realizd tres veces cada reconstruccion de estados de caracter con 10,000,000
iteraciones, un muestreo cada 1,000 generaciones y un burn-in del 10% (1,000,000) cada vez,
especificando un hyper-prior con distribucion exponencial con un intervalo de 0 a 10, a partir del cual se
toman los valores de los priors (probabilidades previas) (revjumphp exp 0 10). Se especificé el mismo
hyper-prior para todas las reconstrucciones, ya que en las exploraciones con MV, realizadas con el
mismo programa, el promedio de las tasas de transicion, bajo dos modelos diferentes, permanecié
dentro del rango 0 a 10 en todos los estados de caracter. Se reconstruyeron los 45 nodos del arbol
consenso ABRM (incluyendo al grupo externo), mediante el comando AddNode, el cual reconstruye
nodos especificos, con lo que se obtiene la probabilidad de cada estado y la probabilidad de que el nodo
de interés no exista dentro de la muestra de arboles. Se verificd la convergencia de cada corrida en
Tracer v1.7.1. (Rambaut et al., 2018), observandose que los valores del ESS (efective sample size) fueran
mayores a 500, para cada caracter se selecciond la corrida con el mayor ESS. Finalmente, sobre el
cronograma consenso se graficaron las probabilidades promedio de cada estado obtenidas de la corrida

seleccionada para cada caracter. Estos graficos se obtuvieron en RStudio 1.3.1093. (R Core Team, 2020;
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RStudio Team, 2020) mediante las librerias ape 5.4-1 (Paradis y Schliep, 2019), phangorn 2.5.5 (Schliep,

2011) y phytools 0.7-70 (Revell, 2012).

En ambos analisis, Mesquite y BayesTraits, se delimitaron los siguientes caracteres y estados de
caracter: (1) forma de crecimiento (no-trepadora/trepadora), (2) forma del tallo joven
(cilindrico/lobulado), (3) forma del tallo adulto (cilindrico/lobulado), (4) aguijones (ausentes/presentes)
(ver Apéndice 2 para detalles sobre la delimitacion de estados y Apéndice 4 para ver los estados de cada

especie).

Para poner a prueba una posible correlacion entre la forma de los tallos adultos y la ausencia/presencia
de aguijones, se empled una prueba de correlacién en la evolucion de caracteres discretos binarios
(Pagel, 1994), implementada en Mesquite (Maddison y Maddison, 2019), en la que se ajustan los datos a
un modelo de cambio independiente de los caracteres (modelo de cuatro pardmetros) y a un modelo de
cambio dependiente (modelo de ocho parametros); si la diferencia entre ambas verosimilitudes es
significativa, se rechaza la hipétesis de independencia y se puede inferir la evolucién correlacionada
(Pagel, 1994). Se buscd por cualquier efecto entre estos dos caracteres, se corrieron 100 iteraciones
extra y 1,000 simulaciones para estimar el valor de P. Debido al polimorfismo en los tallos adultos de
ocho especies (Forma del tallo adulto en Ill. Resultados; Figura 9b, especies con puntos rojos; Apéndice
4), la prueba de Pagel 94 se realizé con dos codificaciones de estados diferentes para dichas especies,
como una manera de estimar los distintos escenarios y verificar posibles cambios en este anilisis

(Apéndice 6).
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1ll. RESULTADOS

3.1. Distribucion filogenética de caracteres del tallo y sus estados ancestrales dentro del clado ABRM

Los resultados obtenidos para los nodos indicados con puntas de flecha en las Figuras 8-11 fueron
congruentes mediante inferencia bayesiana (IB) y maxima verosimilitud (MV), por esta razén sélo se
ilustran las reconstrucciones obtenidas con IB. Sin embargo, los resultados obtenidos para los nodos
indicados con flechas pequefias no fueron congruentes mediante ambos métodos en todos los casos
(Figura 8-11). En el Apéndice 5 se reportan los valores obtenidos con ambos métodos para todos los
nodos indicados con puntas de flecha y flechas pequefias en las Figuras 8-11. A continuacion se
describen los resultados de la reconstruccion de cada cardcter, se presentan los valores de apoyo de
nodos indicados obtenidos mediante IB (probabilidades posteriores que aqui se expresan en porcentaje,
PP) y MV (verosimilitudes, %). En el caso de MV se presentan dos valores porque las recontrucciones se
hicieron bajo dos modelos de evolucién implementados en Mesquite 3.61 (Maddison y Maddison, 2019)
el primero valor corresponde al modelo AsymmMk y el segundo valor corresponde al modelo Mk1. En
las Figuras 8-11 se indican los dos estados de caracter con color turquesa y purpura. En blanco se
indican los nodos inexistentes, esto es aplicable sdlo para las reconstrucciones hechas con IB, en donde
los nodos con soportes muy bajos no existen en todas las filogenias posibles reconstruidas, por lo que
esa posibilidad se representa como nodo inexistente, ya que no se puede reconstruir un estado de

caracter si no hay un nodo sobre el cual hacerlo.

Forma de crecimiento (Figura 8). Los resultados indican que el estado en el nodo ancestral del clado
ABRM era no trepador (Figura 8, nodo 1, 69PP con IB, 82% y 90% con MV). Las plantas trepadoras
evolucionaron al menos dos veces de forma independiente dentro de dos clados diferentes de Byttneria,

una vez en Byttneria s.s. (Figura 8, nodo 23, 97PP con IB, 97% y 96% con MV), en un clado compuesto de
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arbustos escandentes o apoyantes; y una vez en el clado 2 de Byttneria (Figura 8, nodo 36, 99PP con IB,
96% y 95% con MV), en un clado compuesto por lianas de tallos volubles. Dentro de Byttneria s.s., la
forma de crecimiento trepadora se perdidé una vez en el subclado de arbustos y subarbustos erectos
compuesto por B. jaculifolia Pohl (erecta o decumbente), B. pedersenii Cristdbal, B. stenophylla Cristdbal
y B. scabra. El resto de especies en Byttneria s.s. estd formada por arbustos o arboles pequefios erectos
en B. morii L.C. Barnett & Dorr, B. schunkei Cristdbal y B. fruticosa K. Schum. ex Engl. (especie con

descripciones contradictorias, ver fuentes en Apéndice 4).
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Figura 8. Reconstruccion de estados ancestrales en ABRM: forma de crecimiento. En Byttneria las plantas
trepadoras aparecieron al menos dos veces (nodo 23 y 36, puntas de flecha) y se perdieron al menos
una vez (nodo 30, punta de flecha). Las flechas pequefias indican el nodo ABRM (1) y nodos cercanos
(20, 29 y 35) a aquellos con mayores probabilidades de aparicién/desaparicion de plantas trepadoras. Se
indican con lineas de dos colores diferentes las transiciones de plantas no trepadoras a distintos tipos de
plantas trepadoras, con lila la transicion a arbustos escandentes o apoyantes y con rosa mexicano la
transicion a lianas volubles. La linea negra indica la transiciéon planta trepadora a no trepadora. Los
graficos de pastel en cada nodo representan las PP obtenidas con IB (ver probabilidades desglosadas en

Apéndice 5).
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Forma del tallo joven (Figura 9a). Existen valores contradictorios respecto al estado en el nodo ancestral
del clado ABRM (Figura 9a, nodo 1, 70PP cilindrico con IB, 71% y 85% lobulado con MV).
Alternativamente los tallos lobulados jévenes pudieron haber aparecido al menos tres veces de manera
independiente dentro del clado ABRM, una vez en Ayenia (Figura 9a, nodo 14, 99PP con IB, 98% y 99%
con MV) y dos veces en Byttneria, en Byttneria s.s. (Figura 9a, nodo 23, 97PP con IB, 98% y 100% con
MV) y en el nodo 36 (Figura 9a, nodo 36, 96PP con IB, 98% y 100% con MV) o en el nodo 35 (Figura 9a,
nodo 35, 88PP con IB, 88% y 98% con MV), que incluye al clado 2 de Byttneria y a Rayleya bahiensis.
Algunas de las especies con tallos lobulados en Ayenia son trilobuladas. Por otro lado, en Byttneria s.s. y
en el clado 2 de Byttneria, aunque B. scabra puede tener mas de cinco ldbulos, predominan las especies
tetra a pentalobuladas. Rayleya bahiensis también es una especie con tallos lobulados jovenes (Figura

9a).

Forma del tallo adulto (Figura 9b). Los resultados indican que el estado del tallo adulto en el nodo
ancestral del clado ABRM era cilindrico (Figura 9b, nodo 1, 97PP con IB, 100% y 100% con MV), lo cual
implica que durante el desarrollo se perdié la forma lobulada presente en los tallos jévenes. Dentro de
los tres clados que presentan tallos lobulados jovenes, sélo en Byttneria s.s. se conservaron los Iébulos
en los tallos adultos (Figura 9b, nodo 24, 98PP con IB, 99% y 98% con MV). Byttneria s.s. incluye 12
especies en las que predominan los tallos lobulados, en su mayoria tetra a pentalobulados. Hasta donde
se sabe, ocho de las 12 especies de este clado representadas en la filogenia conservan la forma cilindrica
en algunas porciones del cuerpo vegetal, por lo que un mismo individuo puede presentar tallos adultos

lobulados y cilindricos (Figura 9b, especies con puntos rojos; Apéndice 4).
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Figura 9. Reconstruccion de estados ancestrales en ABRM: forma de tallos jovenes y adultos. (a) En el
clado ABRM los tallos lobulados jovenes pudieron haber aparecido tres veces, una vez en Ayenia (nodo
14) y dos veces en Byttneria (puntas de flecha indican probabilidades mas altas en el nodo 23 y 36,
flechas pequefias indican menor probabilidad en el nodo 20 y 35). (b) Los tallos lobulados adultos se
conservaron Unicamente en Byttneria s. s. (mayor probabilidad en el nodo 24 o con menor probabilidad
en el 23). Se indican con puntos rojos las ocho especies de tallos adultos predominantemente lobulados
gue presentan tallos cilindricos también. Las lineas rojas indican donde se produjeron las transiciones de
plantas no trepadoras a plantas trepadoras. Las lineas negras indican la transicién planta trepadora a no
trepadora. Se indica con una flecha pequefia también el nodo ABRM (1). Los graficos de pastel en cada

nodo representan las PP obtenidas con IB (ver probabilidades desglosadas en Apéndice 5).

En el caso del subclado con arbustos y subarbustos erectos y raramente decumbentes formado por B.
jaculifolia, B. pedersenii, B. stenophylla y B. scabra se observan tallos cilindricos en las partes basales de

las plantas. En el caso de los arbustos escandentes o apoyantes (p. ej., B. divaricata, B. filipes), se
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observan tallos lobulados en el eje principal y tallos cilindricos en algunas ramificaciones. La posicion en
la que se desarrollan los tallos cilindricos en especies con tallos predominantemente lobulados, podria

estar relacionada a la forma de crecimiento de cada una.

Ausencia/presencia de aguijones (Figura 10). Los resultados indican que el estado en el nodo ancestral
del clado ABRM era inerme sin aguijones (Figura 10, nodo 1, 84PP con IB, 100% y 100% con MV). Los
aguijones aparecieron una vez en Byttneria s.s. (Figura 10, nodo 23, 100PP con 1B, 99% y 99% con MV) y
se perdieron en un subclado de subarbustos formado por B. jaculifolia, B. pedersenii y B. stenophylla

(Figura 10, nodo 31, 100PP con IB, 99% y 100% con MV).
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Figura 10. Reconstruccion de estados ancestrales en ABRM: ausencia/presencia de aguijones. En
Byttneria las plantas armadas con aguijones aparecieron al menos una vez (nodo 23, punta de flecha) y
se perdieron al menos una vez (nodo 31, punta de flecha). Se indican con flechas pequeiias el nodo
ABRM (1) y nodos cercanos (20 y 30) a aquellos con mayores probabilidades de aparicién/desaparicion
de aguijones. Las lineas rojas indican donde se produjeron las transiciones de plantas no trepadoras a
plantas trepadoras. La linea negra indica la transicidn planta trepadora a no trepadora. Los graficos de
pastel en cada nodo representan las PP obtenidas con IB (ver probabilidades desglosadas en Apéndice

5).
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3.2. Correlacion de caracteres dentro del clado ABRM, con énfasis en Byttneria

En general, la forma de crecimiento trepadora se presenta en numerosas especies de Byttneria (Figura
8), pero con diferentes mecanismos de ascenso. Estas plantas tienen tallos cilindricos adultos e inermes,
como B. catalpifolia Jacq., B. biloba Baill. y la mayoria de especies dentro del clado 2 de Byttneria; o
pueden tener tallos lobulados adultos armados con aguijones, como B. divaricata, B. filipes y |la mayoria
de especies dentro del clado Byttneria s.s. (Figura 6, Figura 8, Figura 9). Se mostrd que la evolucién de
los tallos lobulados adultos se correlaciona con la ausencia/presencia de aguijones en el tallo, mientras
que la distribucion de tallos cilindricos coincide con la ausencia de aguijones (Figura 11; Apéndice 6, P <

0.05).

Existen algunas excepciones a este patrdn, Byttneria coriacea Britton es una especie trepadora (arbusto
escandente o apoyante) con aguijones vy tallos adultos cilindricos; otras especies como B. jaculifolia, B.
pedersenii 'y B. stenophylla, son inermes y tienen tallos adultos lobulados en la mayor parte del cuerpo

vegetal, con tallos adultos cilindricos cerca de porciones basales.

A continuacién se describe la ontogenia de los tallos lobulados en B. divaricata y en B. filipes, ambas

especies de la seccion Crassipetala, perteneciente al clado Byttneria s.s. (Figura 6d, e).
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Figura 11. Correlacion entre forma del tallo adulto y la ausencia/presencia de aguijones. En general, las
especies de tallos adultos lobulados tienden a presentar aguijones, a diferencia de aquellas con tallos
adultos cilindricos. Se indican con puntos rojos las ocho especies de tallos adultos predominantemente
lobulados que presentan tallos adultos cilindricos también. Las lineas rojas indican donde se produjeron
las transiciones de plantas no trepadoras a plantas trepadoras. Las lineas negras indican la transicion

planta trepadora a no trepadora.
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3.3. Ontogenia de tallos lobulados en Byttneria

Existen tallos lobulados en Byttneria con diferentes morfologias, que cambian a lo largo de la vida de un
individuo (Figura 6, Figura 12). La ontogenia aqui presentada corresponde Unicamente a tallos lobulados
del tipo de B. divaricata y B. filipes (Figura 6d, e, Figura 12c, d), que posiblemente representa a la
mayoria de arbustos escandentes o apoyantes (p. ej., B. aculeata, Figura 6¢) y dentro de las especies
erectas, a los de B. scabra (Figura 12b). Sin embargo, es importante notar que la ontogenia aqui
presentada no puede generalizarse a todos los tallos lobulados del género Byttneria, especialmente a los

de algunas especies erectas o decumbentes (p. e]. B. jaculifolia, Figura 12a, B. pedersenii).
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Figura 12. Diversidad de tallos lobulados en especies no trepadoras y trepadoras de Byttneria. (a, b) No
trepadoras, (c-g) trepadoras. Se muestran seis especimenes (marcados con letras) y a su derecha,
acercamientos a porciones de interés de los mismos (marcados con numeros). Los circulos de colores
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numerados indican aproximadamente el estadio de crecimiento (sefialadas en el especimen con un
recuadro del mismo color); esta numeracidn no equivale a la empleada en la ontogenia, es Unicamente
para ilustrar el cambio a lo largo de la vida de una planta. Las flechas negras indican la porcién de tallo
de cada estadio y las flechas rojas los nudos en los que dos Iébulos se unen. Los herborizados pueden
consultarse en linea, se indica la especie (herbario del que se tomd la imagen, identificador (ver detalles
para cada herbario en el Apéndice 3): colector(es) y nimero de colecta). (a) B. jaculifolia (MEXU virtual,
712567: Hatschbach 56283 et al.). (b) B. scabra (S virtual, $12-17528: Mosén 4027). (c) B. filipes (MEXU
virtual, 784999: Lépez 110 y Vanni). (d) B. filipes (fotografias cortesia de R. Nejapa, voucher depositado
en CTES y MEXU: Pace 1159 et al.). (e) B. ovata Lam. (US virtual, 00578952: Firmin 218). (f) B. parviflora
Benth. (K virtual, KO0O0381160: Hartweg 641). (g) B. parviflora (US virtual, 00578969: Dorr 6497 y
Valdespino).

El tallo de B. divaricata y B. filipes es pentalobulado desde el inicio de su desarrollo en el dpice caulinar
(estadio 1, Figura 13a, Figura 14a, b). Ubicados por los polos de protoxilema, se observan cinco haces
vasculares colaterales o una reunién de ellos, cuya distribucidn coincide con las cinco dreas
fasciculares/lobulares (f/l) centrales (Figura 13a, Figura 14a, b, lineas amarillas); existe una mayor
produccién de células corticales en las dareas f/l centrales, respecto a las areas
interfasciculares/interlobulares (if/il) (Figura 13a, Figura 14a, b, d-f, asteriscos amarillos). En las areas
if/il se observan cordones individuales de floema primario (Figura 13a, Figura 14d-f, lineas amarillas). Se
observan al menos tres tipos de tricomas diferentes y en B. filipes se observan drusas. Luego, un
cambium vascular continuo y concéntrico se establece, pero desde el inicio de su actividad se observa
una marcada diferencia entre la produccidén de tejidos secundarios dentro del area f/I (derivada del
procambium) y el area if/il (originada por parénquima interfascicular) (estadio 2, Figura 13b, Figura 14c,
asteriscos amarillos). Por consiguiente, los cinco lébulos de los tallos coinciden con los cinco haces
vasculares dentro de las dreas f/I del sistema vascular primario; mientras que las cinco areas
interlobulares coinciden con la distribucién de los cordones de floema primario (Figura 13, Figura 14).
En ocasiones, en el xilema primario, el parénquima de este tejido se dilata entre las filas de vasos, por
esta razon, lo que inicialmente parecia un solo haz vascular colateral, mas tarde se observa como varios

haces vasculares muy préximos entre si (Figura 14b, c). Los Iébulos se mantienen y su forma se acentua
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cada vez mas conforme el crecimiento secundario continta (estadio 3, Figura 13c, Figura 14g-i). Dentro
de las areas if/il y f/| periféricas la produccién de floema secundario disminuye drasticamente vy
practicamente se detiene (Figura 14g, i). Los tejidos secundarios de los Iébulos e interlébulos son
diferentes en cuanto a la proporcidon de su produccién y caracteristicas celulares. Los tejidos son
similares dentro de las areas if/il y /| periféricas, y diferentes cuando se comparan con las areas f/I
centrales (Figura 14g-i, rectangulos). Por ejemplo, el didmetro tangencial de los vasos en B. divaricata es
mayor dentro de las areas f/I centrales (106.07 + 33.22 um), con respecto a las areas if/il (29.29 + 11.36
pm). También hay un nimero de vasos mayor dentro de las areas if/il (95/mm? + 34.13) que dentro de
las areas f/I centrales (38.2/mm? + 10.42). Los radios se vuelven mucho mas amplios en las areas f/I
periféricas y en la transicién entre areas f/I e if/il (Figura 14i, Figura 15c, d). La médula retiene
ligeramente la forma pentalobular observada en el contorno del tallo a lo largo de su crecimiento
(Figura 13). A la altura del nudo es comun que dos de los cinco lébulos iniciales se fusionen, quedando
cuatro lébulos en total, exactamente en donde surge una hoja y su rama axilar. Los l6bulos fusionados
se separan enseguida después del nudo, reapareciendo cinco l6bulos en los entrenudos, pero algunas
veces aln se pueden observar indicios de la fusién (Figura 6d, e, Figura 13c, d, flechas negras). Cuando
un mismo tallo tiene Iébulos y aguijones, se observa que los aguijones crecen exclusivamente sobre los
I6bulos (p. €j., B. divaricata, B. filipes) (Figura 6d, e, Figura 15a). En los tallos jévenes, los aguijones estan
formados por una extensién epidérmica con células elongadas de parénquima cortical en el interior
(Figura 15a, b). Contrario a los aguijones, las raices adventicias se desarrollan en las areas if/il o cerca de
las areas f/I periféricas (p. ej., B. filipes) (Figura 6e, Figura 15c, d). Estas raices se originan a partir del
cambium vascular en regiones de radios amplios, ya sea del medio o de los bordes de éstos. El apice

radical desplaza al floema secundario y al cértex conforme emerge a través de la corteza (Figura 15c, d).

35



Luna-Mdrquez, 2022 —Tallos lobulados en Byttneria: ontogenia y evolucién

Figura 13. Los tres estadios ontogenéticos en los tallos lobulados de Byttneria divaricata. (a) Estadio 1,
crecimiento primario. (b) Estadio 2, crecimiento secundario inicial. (¢, d) Estadio 3, crecimiento
secundario avanzado. area f/l = drea fascicular o lobular, area if/il = drea interfascicular o interlobular,
cvf = cdmbium vascular fascicular, cvif = cdmbium vascular interfascicular, ppx = polos de protoxilema,
asteriscos amarillos en las areas f/| periféricas y en las éareas if/il, flechas negras en indicios sobre la
unién de dos Iébulos.
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Figura 14. Detalles de la ontogenia en los tallos lobulados de Byttneria. (a, c-e, g-i) B. divaricata. (b, f) B.
filipes. (a, b) Crecimiento primario en dreas f/l, los haces vasculares o una reunion de ellos, ubicados por
los polos de protoxilema (lineas amarillas) coinciden con el drea f/I central, en (b) hay crecimiento
secundario incipiente. (c) Crecimiento secundario inicial en dreas f/l, los polos de protoxilema (lineas
amarillas) se separan por la dilatacidn del parénquima en el xilema. (d-f) Crecimiento primario en dreas
if/il, se observan cordones individuales de floema primario (lineas amarillas), (e) es un acercamiento a
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(d), en (f) hay crecimiento secundario incipiente y drusas. (g-i) Crecimiento secundario avanzado, la
produccién de floema se detiene casi por completo en las areas f/l periféricas y en las areas if/il
(asteriscos amarillos). En las areas f/l centrales (rectangulo con lineas punteadas), el didametro de los
vasos es notablemente mayor con respecto a las areas if/il y f/I periféricas (rectangulo con lineas
sélidas). En el esquema sombreado se indica la posicién de (d-f), (h) e (i) dentro de un tallo lobulado.
area f/l = area fascicular/lobular, area if/il = area interfascicular/interlobular, tr = tricoma, ep =
epidermis, dr = drusa, cx = cértex (que incluye ed = endodermis), fip = fibras periciclicas, hv = haz
vascular, cfp = cordones de floema primario, mé = médula, cm = célula mucilaginosa, cz = corteza, pd =
peridermis, cx = cortex, fs = floema secundario, xs = xilema secundario, ppx = polo de protoxilema, rda =
radio amplio.

f/

s

dreai

Figura 15. Aguijones y raices adventicias en Byttneria filipes. (a) Aguijon sobre el area lobular. (b) Los
aguijones estan formados por células corticales alargadas cubiertas por un estrato de células
epidérmicas. (c) La raiz surge de un amplio radio dentro del area interlobular. (d) Cuando la raiz emerge

38



Luna-Mdrquez, 2022 —Tallos lobulados en Byttneria: ontogenia y evolucién

de los bordes de un radio, desplaza al floema secundario y al cértex. En el esquema sombreado se indica
la posicion de (c) y (d). area f/I = area fascicular/lobular, area if/il = area interfascicular/interlobular, tr =
tricoma, ep = epidermis, cz = corteza, pd = peridermis, cx = cértex, fs = floema secundario, xs = xilema
secundario, rda = radio amplio, am = actividad meristematica, cal = caliptra.
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IV. DISCUSION

Dentro de un contexto filogenético, se encontré que la mayoria de plantas trepadoras en Byttneria
tienen tallos lobulados jovenes, algunas de las cuales evolucionaron dentro del clado Byttneria s.s. como
trepadoras (arbustos escandentes o apoyantes) de tallos lobulados adultos armados con aguijones.
Mientras que otras especies evolucionaron como trepadoras (lianas) de tallos cilindricos adultos,
volubles e inermes dentro del clado 2 de Byttneria. Aqui se discute la distribucién filogenética de estos
caracteres, posibles correlaciones en su evolucion y la ontogenia de los tallos lobulados, usando como

modelo a las especies B. divaricata y B. filipes.

4.1. Distribucion filogenética de caracteres del tallo y sus estados ancestrales dentro del clado ABRM
de Malvaceae

En Malvaceae existen especies de plantas trepadoras unicamente dentro de algunos géneros, mientras
que hay estructuras punzantes, como aguijones y espinas, tanto en especies trepadoras, como en
especies no trepadoras. En géneros de Malvoideae hay algunas especies trepadoras, dentro de
Gossypioides y Malvaviscus Fabr., asi como algunas plantas con aguijones en Wercklea Pittier & Standl.
(Bayer y Kubitzki, 2003). Los arboles con aguijones pueden encontrarse dentro de diferentes géneros de
Bombacoideae, tales como Bombax L., Ceiba Mill.,, Neobuchia Urb., Pachira Aubl., Pseudobombax
Dugand y Spirotheca Ulbr. (Roth, 1981; Bayer y Kubitzki, 2003; Angyalossy et al., 2016; Guia-Ramirez et
al., 2021); estos aguijones son probablemente una plesiomorfia dentro del clado Kapok, uno de los tres
linajes principales de la subfamilia (Carvalho-Sobrinho et al., 2016). Respecto a otras subfamilias, existen
plantas trepadoras en Grewioideae, hermana de Byttnerioideae, dentro de Ancistrocarpus Oliv.,
Clappertonia Meisn., Grewia y Vasivaea Baill. (Bayer y Kubitzi, 2003). En Byttnerioideae, las estructuras

punzantes pueden encontrarse en arboles y arbustos de Abroma Jacq. y Commersonia J.R. Forst. & G.
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Forst. (Bayer y Kubitzi, 2003). Hasta donde se sabe, los tallos lobulados dentro de la familia sélo han sido
reportados en Malvoideae como “tallos acanalados, angulares o alados” en Gossypioides (Hutchinson,
1947; Bayer y Kubitzki, 2003); dentro del clado Grewioideae/Byttnerioideae con diferentes términos en
Byttneria (Cristobal, 1976; Acevedo-Rodriguez et al., 2015 en adelante), y como “tallos alados” en

Grewia (Gama, 2020; Gama y Oskolski, 2021).

Las trepadoras dentro del clado ABRM pueden ser, siguiendo los términos empleados por Cristobal
(1976): (1) lianas inermes de la seccién Vahihara y (2) arbustos escandentes o apoyantes armados con
aguijones sobre los |I6bulos del tallo de las secciones Crassipetala, Incasica, y Urticifolia. Los tallos
lobulados han sido reportados utilizando diversos términos dentro de Byttneria en las secciones
Crassipetala, Incasica, Urticifolia y Byttneria (Cristébal, 1976), pero como se menciond en la
introduccion, Cristdbal (1976) no los consideré una variante cambial. Al ser menos frecuentes y mas
complejos, las lianas, los tallos lobulados y los aguijones fueron considerados “especializados” dentro

del género y la tribu (sdlo los aguijones) en la revisidn taxondmica del género (Cristdbal, 1976).

Actualmente se sabe que Byttneria no es un género monofilético, pues representantes de cinco de sus
seis secciones se distribuyen dentro de dos linajes diferentes del clado ABRM (Whitlock y Hale, 2011;
Sharber, 2018). Mediante un mapeo de la forma de crecimiento en la filogenia del grupo ABR (Ayenia,
Byttneria, Rayleya), se encontré que las plantas trepadoras evolucionaron al menos dos veces en
diferentes clados, con transiciones de (1) drboles y arbustos erectos a lianas inermes y (2) arboles y
arbustos erectos a arbustos semi escandentes o apoyantes (Whitlock y Hale, 2011). Estos resultados
previamente publicados para el grupo ABR (Whitlock y Hale, 2011), se corroboraron en el presente
trabajo para el grupo ABRM, las plantas trepadoras evolucionaron al menos una vez en Byttneria s.s. y
otra vez en el clado 2 de Byttneria. Ademas, aqui se incorpora la relacién de los tallos lobulados con el

surgimiento de dos diferentes mecanismos de ascenso.
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Antes de discutir la evolucién de los tallos lobulados en el clado, hay que mencionar que este parece ser
un caracter muy plastico que cambia entre especies y de acuerdo con la historia de vida de cada
organismo, por lo que es dificil categorizarlos. Cristdbal (1976) los describié con una variedad de
términos porque morfolégicamente se observan varios tipos de “tallos lobulados adultos” (Figura 12).
Algunos son apenas unas finas lineas amarillas que surcan el tallo (p. ej., B. jaculifolia, Figura 12a, B.
pedersenii) que se contindan con las hojas; lo que podria representar un ejemplo de homeosis en
sentido amplio, en el que los factores que operan sobre la formacién de una estructura en cierta parte
del cuerpo (lébulos en tallo) se expresan en otra parte del cuerpo (continuacién de Iébulos en hoja)
(Sattler, 1988). Otros son lébulos sobre los que hay finas lineas amarillas (p. ej., B. ovata, Figura 12e) y
otros mas son claramente Iébulos parecidos a los tallos cuya ontogenia se describié aqui (p. ej., B.

aculeata, Figura 5c).

La ontogenia de B. filipes muestra que ésta es una especie con tallos lobulados jévenes y tallos lobulados
adultos producidos por la actividad diferencial del cdmbium vascular. Sin embargo, pueden observarse
especimenes de herbario de tallos adultos cilindricos sobre los que hay lineas amarillas anchas (Figura
12c). Este tipo de tallo, también presente en B. parviflora (Figura 12f), se codific6 como lobulado porque
en especimenes de poblaciones naturales en donde se pueden observar partes mds longevas de las
plantas, es claro que este tipo de tallo puede desarrollar Iébulos sobresalientes (Figura 12d) que
generalmente no se incluyen en los herborizados (comparar los tallos de B. filipes y de B. parviflora,
Figura 12c, f). Este caso ejemplifica que los estudios basados en especimenes de herbario aportan
informacién valiosa, pero también tienen limitaciones. En el caso de los tallos lobulados no se puede
tener certeza sobre cdmo se seguirian desarrollando en porciones mas longevas de las plantas,
porciones observables en campo. Quizd una especie que no muestra evidencias de tenerlos o que

muestra sefales vagas en un herborizado, si los desarrolla en porciones mucho mas longevas que no se
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herborizan y que son claramente trepadoras, como lo explicado anteriormente en B. filipes (Figura 12c,

d).

Ademas, existen otras limitaciones relacionadas con la caracterizacion de estados de caracter con base
en observaciones de herbario, por ejemplo, al examinar las porciones de tallo mas cercanas al apice
caulinar en los herborizados, la pubescencia y/o el aplastamiento pueden dificultar la codificacién de la
forma, entonces se codifica como “incierto” si no es posible hacer cortes transversales y no se

encuentran otros herborizados en los que se observe claramente la forma. (ver Apéndice 2).

Los tallos lobulados jovenes pudieron haber evolucionado al menos tres veces dentro del clado ABRM

de Malvaceae. En contraste, los l6bulos en tallos adultos se conservaron solamente en Byttneria s.s.,
donde es probable que hayan coevolucionado con los aguijones, lo que pudo constituir un mecanismo
de ascenso novedoso dentro de la tribu. Todas las especies trepadoras dentro de Byttneria s.s. estan
armadas con aguijones como un medio para apoyarse y casi todas ellas tienen tallos lobulados adultos.
La presencia de esta variante cambial, junto con el dimorfismo de vasos en los tallos lobulados de las
dos especies trepadoras estudiadas, podrian constituir evidencias del sindrome vascular lianescente
(Angyalossy et al., 2012, 2015), relacionadas con una mayor flexibilidad y facilidad para la reparacién de
heridas en los tallos; asi como seguridad para mantener la conductancia, la columna de agua dentro de
los vasos. Los ldbulos, por ejemplo, proporcionan planos longitudinales de ruptura a lo largo del tallo

gue pueden prevenir la ruptura de los mismos al doblarse o al menos, prevenir rupturas fatales para la

supervivencia de la planta (Fisher y Ewers, 1989).

En general, las plantas armadas o con arquitecturas muy ramificadas, fueron clasificadas por Darwin
(1865) como “trepadoras con ganchos”, por Schenck (1893) como plantas “que trepan con ramas
dicotémicas” y mas recientemente por Hurrell (2000) como “plantas apoyantes”. Sin importar el sistema

de clasificacién, los tallos no-cilindricos y/o armados han evolucionado independientemente como un
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mecanismo de ascenso dentro de Schnella (género de plantas trepadoras segregado de Bauhinia),
Machaerium (Fabaceae) e incluso en cactaceas trepadoras como Selenicereus (A. Berger) Britton & Rose
(Bravo-Hollis, 1978; Fisher y Blanco, 2014; Soffiatti y Rowe, 2020; Dias-Leme et al., 2020). En
Selenicereus existe un mecanismo de ascenso en plantas con tallos en forma de estrella, espinas y raices
adventicias que crecen una vez que han encontrado un soporte; estos mecanismos han sido fuerte de
inspiracion en biomimética para la construccidon de robots trepadores (Soffiatti y Rowe, 2020). Sin
embargo, no existe evidencia de correlacidn entre un mecanismo de ascenso dado y la variante cambial
presente en una planta que pueda justificar una generalizacién. De hecho, en un estudio comparativo
con plantas trepadoras de regiones tropicales de América, Africa y Asia, no se encontré correlacién

entre mecanismo de ascenso y variante cambial (Lehnebach, 2012).

La mayoria de trepadoras dentro del clado 2 de Byttneria tienen tallos lobulados jévenes que durante su
desarrollo ontogenético y probablemente también evolutivo se volvieron cilindricos y no desarrollaron
aguijones (ver la reconstruccién en Figura 9a y en lll. RESULTADOS > 3.1. Distribucion filogenética de
caracteres del tallo y sus estados ancestrales dentro del clado ABRM > Forma del tallo joven).

Sin embargo, en este clado hay especies trepadoras con tallos volubles. En algunas especies, hay
porciones de tallos lobulados, delgados y enroscados que no estan cerca del apice caulinar y que
probablemente ya tienen crecimiento secundario (p. ej., Byttneria catalpifolia subsp. catalpifolia, B.

Ill

cordifolia Sagot). Estas plantas serian clasificadas como “plantas que se enroscan en espiral” por Darwin
(1865), quien consideraba esta categoria como la condicion mas “simple y primordial”, mientras que
Schenck (1893) considerd a las “plantas volubles” como una de las modificaciones “mas complicadas y
avanzadas” dentro de las plantas trepadoras. Mas recientemente, Hurrell (2000) clasifico a las
trepadoras con tallos volubles como “plantas escandentes” con mecanismos de ascenso “mas o menos

especializados”. Independientemente de las distintas clasificaciones, los tallos volubles constituyen el

mecanismo de ascenso mas comun y extendido dentro de las plantas trepadoras (p. ej., Darwin, 1865;
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Lehnebach, 2012; Parthasarathy et al., 2015). Los tallos volubles usualmente son cilindricos y la mayoria
de ellos tienen crecimiento secundario regular, pero dentro de los que no tienen crecimiento regular,
existe una diversidad considerable de variantes cambiales (Lehnebach, 2012).

Se ha propuesto que la forma de crecimiento trepadora se perdié una vez en el ancestro comun de las
especies de la seccion Byttneria representadas dentro del clado ABR (Whitlock y Hale, 2011). En este
trabajo se corroboran estos resultados dentro del clado ABRM, la forma de crecimiento trepadora se
perdié una vez dentro de Byttneria s.s., en un subclado de arbustos y subarbustos formado por B.
scabra, B. jaculifolia, B. pederseniiy B. stenophylla. Estas especies tienen tallos lobulados jovenes y tallos
lobulados adultos, cilindricos cerca de la parte basal. Los aguijones se perdieron en un linaje
representado por tres especies erectas o raramente decumbentes, B. jaculifolia, B. pedersenii y B.
stenophylla. Finalmente, otras especies no trepadoras (arboles pequenos, arbustos y subarbustos)
dentro de Byttneria s.s., es decir, B. fruticosa, B. morii y B. schunkei pueden o no tener tallos lobulados
jovenes, pero son inermes y con tallos adultos cilindricos. Los tallos observados en las especies no
trepadoras fortalecen la idea de que la presencia de tallos lobulados adultos y aguijones en este grupo
se relaciona con la forma de crecimiento trepadora como un mecanismo de ascenso. En Byttneria, la

mayoria de especies son plantas trepadoras con dos mecanismos diferentes de ascenso.

4.2. La evolucion de los Iébulos se relaciona con el patron vascular primario y los nudos del tallo en
Byttneria

Los tallos no-cilindricos han evolucionado de forma repetida en las plantas trepadoras y son un
mecanismo de ascenso comun. Sin embargo, en la mayoria de los casos, adquieren la forma no-cilindrica
hasta el crecimiento secundario (p. ej., Cabanillas et al., 2014). Por otra parte, es comun encontrar
correlaciones entre las hojas y la arquitectura de las variantes cambiales (Dobbins 1971, 1981; Pace et

al., 2011; Cabanillas et al., 2017; Cabanillas, 2019; Gama, 2020; Gama y Oskolski, 2021).
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Algunas sapindaceas (p. ej., Serjania) con cilindro vascular compuesto tienen cilindros relacionados con
la vasculatura del cuerpo primario; ademas exhiben fusién de los cilindros a la altura de los nudos
(Schenck, 1893; Johnson y Truscott, 1956; Tamaio y Angyalossy, 2009; Lopes et al., 2017, Chery et al.,
2020b). En bignoniaceas trepadoras la variante cambial tipica son las cufias de floema; las primeras
cuatro porciones en las que el cdmbium desarrolla la actividad unidireccional que origina estas cufias se
localizan de forma opuesta a los cuatro o seis haces vasculares principales del tallo (p. ej., Doxantha
unguis-cati (L.) Miers y Clytostoma callistegioides (Cham.) Bureau ex Griseb., respectivamente) y de
forma alterna a las hojas generalmente decusadas (p. ej., Doxantha unguis-cati), que crecen en espiral a
lo largo del tallo (Dobbins 1971, 1981; Pace et al., 2009, 2011). En malpigiaceas (p. ej., Callaeum Small)
las cufias de floema se forman debajo de las hojas y constituyen el primer paso en la formacién de sus
tallos fisurados (Cabanillas et al., 2017). Si bien en malvaceas, en algunos cultivares de algodén hay
cuatro Iébulos que coinciden con los cuatro principales haces vasculares (M. R. Pace, observacion

personal), esta especie domesticada no se relaciona cercanamente a Byttneria.

En este trabajo se mostré que en dos especies de Byttneria s.s, el cuerpo primario del tallo es lobulado y
que la distribucion de los haces vasculares colaterales corresponde con las areas fasciculares dentro de
los I6bulos del cuerpo secundario. La vasculatura primaria se relaciona con la vasculatura secundaria y el
cuerpo primario refleja la forma del cuerpo secundario. Ademas, es probable que exista algln tipo de
influencia de las hojas sobre los tallos lobulados o viceversa, es un tema que requiere explorarse a
fondo. La fusion en los nudos de dos de los Iébulos iniciales y su posterior separacién en los entrenudos
constituyen uno de los indicios mas convincentes sobre esta relacidon. Podria esperarse algun tipo de
control por auxina, hormona sintetizada por hojas jévenes y transportada por medio de un flujo polar
que pasa por el procdmbium, cdmbium y células de parénquima hacia las raices, induciendo la
diferenciacidon vascular (Aloni, 2021), por lo que se necesitan mas estudios que describan este

mecanismo de control en los tallos lobulados.
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4.3. Los tallos lobulados de Byttneria tienen una actividad cambial diferencial entre las dreas
fasciculares (lobulares) e interfasciculares (interlobulares)

Aunque se sabe que el cdmbium vascular tiene dos origenes, es decir, de procambium y parénquima
interfascicular (Evert, 2006) (considerado por algunos parénquima periciclico, Onyenedum y Pace,
2021), es poco comun que, como se observa en Byttneria, el cdmbium exhiba una actividad diferencial
entre ambas areas, especialmente en tallos. Esta actividad diferencial ocurre en Byttneria, pero no es
exclusiva del género. Por ejemplo, en piperdceas también existe una actividad cambial diferencial,
aunque no estd relacionada con la produccién de lébulos, sino con la produccidon de radios amplios y
altos que solian llamarse “radios medulares” o “primarios” (Barghoorn, 1940), términos que dejaron de
usarse cuando se mostré que todos los radios tienen un origen cambial secundario (Philipson et al.,
1971). Asi, en las piperaceas las areas interfasciculares producen sdlo iniciales radiales que originan
radios multiseriados amplios y altos; mientras que las dareas fasciculares sélo producen iniciales
fusiformes, dando lugar a vasos, traqueidas, fibras y parénquima axial (Carlquist, 1990; Isnard et al.,
2012; Trueba et al., 2015). De esta forma, estos tallos se caracterizan por amplios radios
interfasciculares que separan claramente las areas fasciculares. Por su parte, en Thunbergia Retz.
(Acanthaceae) hay tallos con islas de floema interxilematicas producidas exclusivamente por el cambium
interfascicular (Angyalossy et al., 2015). Estos ejemplos muestran como los diferentes origenes del
cambium fascicular e interfascicular pueden evidenciarse en sus productos, lo que puede dar lugar a la

formacion de variantes cambiales.

A nivel genético, no se sabe lo que ocasiona la actividad diferencial entre las areas lobulares e
interlobulares, por lo que una linea de investigacion sobre la transcriptémica de las variantes cambiales
podria contribuir a entender mejor el establecimiento, regulacién y mantenimiento del crecimiento
secundario; todo esto sin la necesidad de generar mutantes, ya que estas plantas desarrollan

normalmente patrones de crecimiento secundario que difieren del patrén regular. En estudios con
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mutantes de arboles de Populus L., se mostrd que los mutantes de WOX4 tienen diametros caulinares
menores en comparacion con las plantas silvestres y que muestran una disminucion significativa en la
produccién de xilema secundario, pero no asi en la produccion de floema secundario (Kucukoglu et al.,
2017). Debido a que en las areas interlobulares y lobulares periféricas de Byttneria se observa una
reduccidn mas pronunciada en la formacion de floema secundario que de xilema secundario, se puede
especular que entre las areas lobulares e interlobulares, pueden existir diferencias en la regulacién de la
via de sefializacion TDIF-PXY/TDR-WOX4. WOX4 ha sido asociado con la proliferaciéon celular (ver
revisiones sobre esta via en Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. en Jouannet et al., 2015; Etchells et al.,

2016), un fendmeno que se observd, produce tallos lobulados.

4.4. Relacion entre tallos lobulados, aguijones y raices adventicias en Byttneria

Las estructuras punzantes tienen diferentes origenes y rasgos anatémicos. Los aguijones o aculeos
(prickles), definidos como “extensiones puntiagudas de la corteza, sin tejido vascular” (Angyalossy et al.,
2016, p. 585) estan presentes en diferentes taxones y pueden tener un origen epidérmico+cortical
(derivados de la epidermis y el cértex) o peridérmico (derivados del felégeno) (Roth, 1981; Angyalossy et
al., 2016). En aralidceas los aguijones tienen caracteristicas anatdomicas similares entre si, pero en
algunas especies son de origen epidérmico+cortical (p. e]., Polyscias mollis (Benth.) Harms) y en otras de
origen peridérmico (p. ej., Aralia L., Eleutherococcus Maxim., Kalopanax Miq., Oplopanax (Torr. & A.
Gray) Mig.) (Kotina y Oskolski, 2010). Por otro lado, en arboles tropicales de rutaceas (p. ej., Fagara L.),
euforbidceas (p., ej., Hura crepitans L.) y fabaceas (p. ej., Erythrina L., Machaerium) se han reportado
aguijones con diferentes morfologias y de origen peridérmico, derivados de felégeno que produce una
mayor cantidad de células de felema, combinado con una ligera sobreproduccién de felodermis en

algunas especies (Roth, 1981).
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En malvaceas los aguijones pueden tener origen peridérmico en arboles tropicales de Bombacoideae (p.
ej., Ceiba, Pseudobombax) (Roth, 1981; Angyalossy et al., 2016; Guia-Ramirez et al., 2021). Los distintos
origenes reportados para los aguijones podrian explicarse por los diferentes estadios del desarrollo en
que fueron muestreados. Asi, en un estudio con enfoque ontogenético sobre Ceiba se describieron
aguijones de origen cortical+epidérmico en tallos jovenes (C. aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f.); de
origen peridérmico en tallos adultos (C. aesculifolia, C. pentandra (L.) Gaertn.), estratificados (C.
aesculifolia) y homogéneos (C. pentandra) (Guia-Ramirez et al., 2021). Ademas, Guia-Ramirez et al.
(2021) reportan que los aguijones de C. aesculifolia pueden unirse formando “pliegues” o “costillas

evidentes” en los troncos.

La presencia de estructuras punzantes ha sido asociada a diversas funciones bioldgicas y no sélo como
mecanismo de ascenso en plantas trepadoras. Por ejemplo, en arboles de Acacia drepanolobium Harms
ex Y. Sjostedt, A. seyal Delile, A. xanthophloea Benth. (Fabacaeae) y Balanites glabra Mildbr. & Schltr.
(Zygophyllaceae) la presencia de estructuras punzantes se ha asociado a la defensa contra herbivoros

como cabras y jirafas (Milewski et al., 1991).

En Byttneria los aguijones surgen Unicamente sobre los I6bulos y son una extensién de la epidermis con
parénquima cortical al interior. Estos aguijones crecen con un patron opuesto a los haces vasculares
colaterales, por lo que surgen sélo sobre los |6bulos. Con excepcidn de B. scabra, un arbusto erecto, los
aguijones en Byttneria s.s. se encuentran Unicamente en plantas trepadoras, en donde contribuyen en el
anclaje a diferentes soportes. Estos aguijones han sido clasificados como un mecanismo de ascenso “no
especializado”, ya que aumentan la friccién con la superficie de sostén, pero no se adhieren ni
envuelven a su soporte (Cabanillas y Hurrel, 2012) o debido a las mismas consideraciones anteriores,
como un “mecanismo de ascenso simple” dentro de los “mecanismos de ascenso pasivos” (Sperotto et

al., 2020).
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Muchas especies de Byttneria s.s. crecen en las orillas de los rios y como es comun en las plantas que
crecen en estas zonas, las raices adventicias se producen en los tallos durante temporadas de
inundacién (ver revision en Steffens y Rasmussen, 2015). Un ejemplo es B. filipes, que crece en zonas
riberefias (Cristébal, 1976) y cuyas raices adventicias se producen en las areas interlobulares o cerca de
las areas periféricas de un lébulo. En los drganos con crecimiento secundario es comun que las nuevas
raices surjan a partir de zonas cambiales frente a los radios (p. ej., Bannan, 1941; Fink, 1982). En este
trabajo se observd que los radios se vuelven mas anchos en la transicion entre areas lobulares e
interlobulares, lo que puede favorecer la formacion de raices dentro de las areas interlobulares o cerca
de dareas periféricas lobulares. Sin embargo, el ensanchamiento de los radios en la transicién es
probablemente una respuesta arquitectdnica a la formacién de los l6bulos, por la produccién desigual

de tejidos secundarios entre areas lobulares e interlobulares.

Existen otras variantes cambiales establecidas por una actividad cambial diferencial, tal como sucede en
la formacién de cufias de floema. En plantas con esta variante los amplios radios multiseriados han sido
llamados radios limitantes (begrenzenden Markstrahlen, bordering o limiting rays) (Schenck, 1893;

Dobbins, 1971, Pace et al., 2009, Angyalossy et al., 2015, Chery et al., 2020a).

4.5. Evolucion convergente de tallos lobulados en Malvaceae

La especie sudafricana Grewia caffra Meisn. (Grewioideae, Malvaceae) es una planta trepadora con
“tallos alados” (Gama, 2020; Gama y Oskolski, 2021) o tallos lobulados, siguiendo la terminologia
empleada en este trabajo (Figura 6). En esta seccidn se discuten algunas similitudes y diferencias entre
B. divaricata, B. filipes (este trabajo) y G. caffra (Gama, 2020; Gama y Oskolski, 2021). A primera vista,
sus “sectores alados” y sus “sectores alternos o entre alas” parecerian equivalentes a las areas
fasciculares lobulares e interfasciculares interlobulares, respectivamente, mostradas en este trabajo

(Figura 6b). Sin embargo, los “sectores alados” de G. caffra no corresponden con las areas fasciculares o
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lobulares de Byttneria porque el arreglo de los haces vasculares no coincide con los Iébulos del cuerpo
secundario en G. caffra (Gama, 2020; Gama y Oskolski, 2021), como se mostré en B. divaricata y B.
filipes. Los autores propusieron que en G. caffra la produccién de |ébulos estd determinada por la
filotaxis distica de la planta, ya que los I6bulos crecen opuestos al plano donde crecen las hojas, a 45°
del plano distico. En las tres especies la produccidn de tejidos secundarios sigue el mismo patrén regular
de crecimiento bidireccional y la forma lobulada del tallo aumenta por la actividad diferencial de un
cambium vascular continuo. En B. divaricata la produccion de floema secundario casi se interrumpe
dentro de las areas interlobulares y lobulares periféricas, mientras que en G. caffra, de acuerdo con los

autores, la produccién de este tejido cesa por completo dentro de los “sectores alternos o entre alas”.

4.6. Los tallos de Byttneria pueden ser simétricos, aunque sean no-cilindricos

Algunas veces se ha generalizado a los tallos no-cilindricos como "tallos con conformacién irregular"
(Angyalossy et al., 2012, 2015) o "tallos asimétricos" (Acevedo-Rodriguez et al., 2015 en adelante). A
continuacién se argumenta por qué en este trabajo estos nombres se consideran inapropiados y por qué
para muchos de estos tallos el término apropiado seria no-cilindrico, tal y como habia sido sugerido por

Carlquist (2001).

Cuando son vistos en una seccion transversal, los tallos no-cilindricos pueden ser aplanados (unilateral o
bilateralmente), angulares (triangulares a hexagonales) o lobulados (bilobulados a multilobulados)
(Schenck, 1893; Obaton, 1960; Carlquist, 2001; Acevedo-Rodriguez et al., 2015 en adelante) (Figura 2).
Algunos bidlogos matematicos clasicos no considerarian simétrica a cualquier forma que no asemeje
una esfera (Krishnamurthy et al., 2019), como los estadios tempranos en algunos embriones de plantas
y animales. Sin embargo, diferentes conceptos de simetria son usados ampliamente en plantas
(Krishnamurthy et al., 2019). Cuando se habla de tallos no-cilindricos, se pueden aplicar términos como

“simetria bilateral” y “simetria radial o rotacional”.
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Los tallos no-cilindricos pueden tener aproximadamente simetria bilateral, cuando es posible trazar un
solo plano de simetria, tal es el caso de los tallos aplanados bilateralmente (p. ej., Schnella sp. y Salacia
cordata, Machaerium floribundum Benth.) (Figura 2a, b). Alternativamente, los tallos no-cilindricos
pueden tener simetria radial o rotacional, si el tallo sigue teniendo aproximadamente la misma
apariencia cuando se gira, como sucede con los tallos angulares (p. ej., Fridericia candicans, Mezia
mariposa, Pleonotoma tetraquetra (Cham.) Bureau, P. melioides (S. Moore) A.H. Gentry, Tynanthus
polyanthus (Bureau) Sandwith) (Figura 2d, e), o cuando la misma estructura se repite alrededor de un
solo eje de simetria, como en el caso de los tallos lobulados (p. ej., Byttneria spp., Stigmaphyllon
blanchetii, Serjania ichthyctona, S. tenuifolia y S. multiflora Cabess.) (Figura 2f, h, i), en los que la
estructura que se repite es un lébulo. No obstante, debe considerarse que cualquier tipo de simetria
puede desaparecer facilmente (p. ej., como resultado de la madera de reaccién). A la pérdida de
simetria se le conoce como simetria rota (broken symmetry) (Krishnamurthy et al., 2019). Por otra parte,
los tallos no-cilindricos son asimétricos cuando no puede trazarse ningln plano o eje de simetria sobre
ellos, como sucede en algunos tallos multilobulados (p. ej., Heteropterys bullata, H. nordestina Amorim)

(Figura 2g).

4.7. Conclusiones

Las plantas trepadoras dentro del clado ABRM se distribuyen en dos clados, en Byttneria s.s. y en el
clado 2 de Byttneria, lo que representa dos origenes independientes de esta forma de crecimiento, con
dos mecanismos de ascenso diferentes: tallos lobulados adultos armados con aguijones y tallos
cilindricos adultos, inermes y volubles, respectivamente. Unicamente en Byttneria s.s. se conservaron
los tallos lobulados adultos y aparecieron los aguijones. En Byttneria la forma del cuerpo secundario
refleja la forma del cuerpo primario en cuanto a los tallos lobulados. Los Iébulos coinciden con la

distribucién de los haces vasculares colaterales en el cuerpo primario, evidenciando una actividad
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diferencial entre el cdmbium vascular fascicular e interfascicular dentro del tallo. Los aguijones en
Byttneria tienen un origen epidérmico y cortical, mientras que el patrén de crecimiento de las raices
adventicias esta relacionado con los radios amplios, tipicos de la transicidn entre areas lobulares e

interlobulares del tallo.

4.8. Perspectivas
Algunas limitaciones de este trabajo y que podrian ser puntos interesantes a desarrollar en estudios

futuros sobre Byttneria son:

e Estudiar la anatomia de los tallos en el género, determinar cudles rasgos se comparten con otras
malvaceas y su posible relevancia taxondmica, lo que podria contribuir al entendimiento de la
falta de monofilia del género.

® Realizar un muestreo mas amplio de tallos lobulados en poblaciones naturales y dilucidar si
todos estos tallos en el género se desarrollan de manera similar.

e Describir la anatomia de los tejidos secundarios en tallos lobulados poniendo especial énfasis
sobre las diferencias entre las areas lobulares e interlobulares y dilucidar si estas diferencias son
constantes en tallos de diferentes especies.

e Realizar un estudio comparativo sobre la anatomia de tallos lobulados y tallos cilindricos de
plantas trepadoras y determinar si existen caracteristicas del sindrome vascular lianescente
diferentes para cada tipo de tallo y cudles serian éstas.

e Estudiar el origen y desarrollo de los aguijones en el género, los cuales presentan morfologias
diferentes.

® A nivel genético, las especies de Byttneria podrian ser un buen modelo para estudiar a los genes
y hormonas involucrados en las diferentes etapas del crecimiento secundario, ya que su

cambium vascular exhibe una actividad diferencial alrededor del tallo de forma natural.
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APENDICES

Apéndice 1. Compendio de angiospermas lefiosas con tallos no-cilindricos. Se reconocen tres categorias principales: tallos de contorno aplanado,
angular y lobulado. A menos que se especifique lo contrario, por ejemplo, cdmbiumes sucesivos y cilindro vascular compuesto, los tallos no-
cilindricos son producidos por un solo cdmbium vascular. Se indican las especies reportadas en la literatura, no necesariamente todas las
especies de un género tienen tallos no-cilindricos. Los contornos pueden variar de individuo a individuo e incluso dentro del mismo individuo (p.
ej., un individuo puede tener un nimero diferente de Iébulos a lo largo de su desarrollo o perder la lobulacién), por lo que no se puede asumir
que todos los individuos de una especie tendran las formas reportadas en la literatura. Ordenes y familias de acuerdo con Stevens (2001 en
adelante), informacidn sobre los contornos de acuerdo con la literatura, lo reportado en este estudio u observaciones personales de M.R. Pace.

Orden Familia Tallos aplanados Tallos angulares Tallos lobulados
ASTERALES Asteraceae Antennaria
dioica(tetralobulado)®.
CARYOPHYLLALES Polygonaceae Atraphaxis (ovalado)®”’. Coccoloba: C. marginata
Coccoloba (aplanado)’™. (bilobulado)®, C. parimensis

(bilobulado)*. Eriogonum
jamesii (multilobulado)®.

CELASTRALES Celastraceae Celastrus (ovalado)®”. Anthodon panamense Celastrus (lobulado)® " *°.
Euonymus (aplanado)’. (cuadrangular). Euonymus(lobulado)’.
Salacia cordata (cdmbiumes Salacia nitida
sucesivos)’. (multilobulado)®
CUCURBITALES Begoniaceae Begonia fruticosa
(multilobulado)"’.
Cucurbitaceae Momordica charantia Cucumis sativus Momordica (lobulado por
(cAmbiumes sucesivos)®. (pentagonal)’. cambiumes sucesivos)” "
1926 en7
ERICALES Marcgraviaceae Marcgravia (ovalado)e" 719, Marcgravia sintensii
(bilobulado)®.
FABALES Fabaceae Abrus (marcadamente Mimosa (cuadrangular)®. Acacia (lobulado)®: A.
aplanado)®” *°. Schnella trichosepala pennata (pentalobulado)®”
Machaerium (aplanado®, (cuadrangular)®. Senna ' Mimosa

1; Pfeiffer,

cambiumes sucesivos (triangular a pentagonal)®. (pentalobulado)®. Schnella:
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Orden

Familia

Tallos aplanados Tallos angulares

Tallos lobulados

GENTIANALES

Polygalaceae

Apocynaceae

Rubiaceae

1926en6.7y. M. floribundum Vicia sepium (poligonal)®.
(cdmbiumes sucesivos)®, M.
madeirense (cdmbiumes
sucesivos)®, M.
multifoliolatum (cdmbiumes
sucesivos)™. Milletia
(cAmbiumes sucesivos)® .
Rhynchosia (marcadamente
aplanado®’, cdmbiumes
sucesivos'): R. erythrinoides
(aplanado)’, R. phaseoloides
(cAmbiumes sucesivos)® 2.
Schnella (marcadamente
aplanadOS; 6;7;19; 20,
cambiumes sucesivos'): S.
filipes (aplanado)®, S. glabra
(aplanado). S.
surinamensis”.

Securidaca (cambiumes
Sucesivos)Pfeiffer, 1926 en6,7; 19:
S. diversifolia (cdmbiumes
sucesivos)’, S. virgata
(cAmbiumes sucesivos)®.
Landolphia owariensis

(marcadamente aplanado)®
7; 16

Diodia sarmentosa
(cuadrangular)®. Tallos
jovenes de Uncaria
guianensis (cuadrangular)®.

Manettia (aplanado)’.
Sabicea (aplanado)’.

64

S. glabra (tetralobulado)™,
S. guianensis (bilobulado,
tetralobulado)?, Schnella sp.
(tetralobulado)®. Senegalia
westiana (tetralobulado)®.

Aspidosperma™
(pentalobulado)’.
Condylocarpon sp.
(multilobulado)®.
Canthium (lobulado)
1926en7 Chiococca alba
(tetralobulado)*.
Mussaenda (lobulado)
M. tristigmatica
(tetralobulado)®. Randia

Francis,

6;7;16,
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Orden

Familia Tallos aplanados Tallos angulares

Tallos lobulados

ICACINALES

LAMIALES

MALVALES

lodes ovalis (ovalado)®"Y

Howard, 1941 en 6

Icacinaceae
Bignoniaceae Adenocalymma
(cuadrangular)®.

Amphilophium crucigerum
1

(cuadrangular y hexagonal)™.

Bignonia diversifolia
(cuadrangular)®. Cuspidaria
convoluta (cuadrangular)®.
Fridericia candicans
(cuadrangular)*. Mansoa
kerere (cuadrangular)®.
Pleonotoma: P. jasminifolia
(cuadrangular)?, P.
melioidesM' R. Pace, observacién
personal p_tetraquetra
observacién personal’ Pyrostegia
venusta (hexagonal).
Styzophyllum riparium
(cuadrangular)*. Tynanthus
polyanthusM' R. Pace, observacién

personal

M. R. Pace,

Lamiaceae Tallos jévenes de Aegiphila
(cuadrangular)™.
Russelia lilacina

(cuadrangular)®.

Plantaginaceae
Verbenaceae Lantana (ovalado)®’. Lippia
(aplanado)’. Petraea
(ovalado)®”’.

Malvaceae

65

cinerea (tetralobulado)®.
Sabicea (lobulado)®.

Amphilophium lactiflorum
(tetralobulado)®.

Lantana (lobulado)™ Bmere

1972 en6,7

Byttneria (lobulado en las
secciones Crassipetala,
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Orden Familia

Tallos aplanados

Tallos angulares

Tallos lobulados

MALPIGHIALES Malpighiaceae

Passifloraceae

MYRTALES Combretaceae

OXALIDALES Connareaceae

Heteropterys (aplanado)®’:

H. admirabilis (aplanado)?,

H. imperata (aplanado)?, H.

nordestina (aplanado)’.
Mascagnia cordifolia
(aplanado).

van Vliet,

Quisqualis (ovalado)
1979en6,7

Santaloidella gilletii

66

Carolus chasei
(cuadrangular)®.
Heteropterys imperata
(triangular)®.

Passiflora (triangular a
pentagonal)®.

Incasica y Urticifolia)®: p. ej.,
B. aculeata
(pentalobulado?), B.
divaricata (tetra a
pentalobulado® ®*"2°) g,
filipes (tetra a
pentalobulado
Gossypioides (lobulado)™.
Grewia® ®: G. caffra
(tetralobulado), G.
flavescens (tetralobulado).
Diplopterys: D. longialata
(hexalobulado)?, D.
pubipetala (multilobulado,
con tallo fisurado)®.
Heteropterys'’: H. bullata
(tri a multilobulado)®* ", H.
imperata (tri a
multilobulado)® %", H.
nordestina (tri a
multilobulado)®***’, H.
patens (lobulado)’. Hiraea
(tetralobulado)'.
Stigmaphyllon
(trilobulado)®: S. blanchetii
(tetralobulado)"*, (mas de
cuatro lébulos)”.

Passiflora (pentalobulado)®:
P. glandulosa (trilobulado)’,
P. coccinea (trilobulado)®.
Combretum dolichopetalum
(lobulado)® 7 *®.

este trabaj0)
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Orden Familia Tallos aplanados Tallos angulares Tallos lobulados
(cAmbiumes sucesivos)®.
PIPERALES Aristolochiaceae Aristolochia (marcadamente
aplanado) .
Pararistolochia
(marcadamente aplanado)®
7. P. flos-avis (aplanado)®®,
P. mannii (aplanado)®.
Piperaceae Piper (ovalado)®’.
RANUNCULALES Menispermaceae Abuta (cambiumes
sucesivos)’.
Anomospermum
(cdmbiumes sucesivos’ "
1926en 7119y, A bolivianum
(aplanado)'. Curarea
tecunarum (cambiumes
sucesivos)®. Telitoxicum
duckei (cdmbiumes
sucesivos)*”.
Ranunculaceae Atragene macropetala Clematis (hexalobulado)®.
(poligonal, antes Clematis
macropetala’).
ROSALES Moraceae Ficus (ovalado)® " *.
Rosaceae Rubus sanctus
(pentagonal)’.
Ulmaceae Celtis (aplanado)” *°.
Urticaceae Urera obovata (aplanado)’.
SAPINDALES Sapindaceae Paullinia rugosa (triangular  Cilindro vascular

a pentagonal)l. Serjania
mexicana (triangular a
pentagonal)®.

67

compuesto, exclusivo de
dos géneros, Paullinia (16
de 122 especiesvan der Walt et al.,
1973 en 6, 7' p ej., 2-6
cilindros®: P. alata, P.
alsmithii, P. largifolia, P.
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Orden

Familia

Tallos aplanados

Tallos angulares

Tallos lobulados

68

pinnata) y Serjania (91 de
172 especiesvan der Walt et al.,
1973 en 6, 7’ p. ej., 2-6
cilindros™: S. circumvallata,
S. confertiflora, S. cuspidata,
S. glabrata, S. grandiceps, S.
ichthyoctona, S. nutans, S.
obtusidentata, S.
paniculata, S. paucidentata,
S. scopulifera, S. seriana, S.
unguiculata. 5-12 cilindros":
S. clematidifolia, S.
caracasana, S. crassifolia, S.
laurotteana, S. lucida, S.
multiflora, S. noxia, S.
paniculata, S. perulacea, S.
polyphylla, S. cf.
pyramidata, S. tenuifolia).

Lobulado®: P. marginata
(bilobulado), P. allenii
(trilobulado), P. caloptera
(trilobulado), P. fimbriata
(trilobulado), P. obovata
(trilobulado), P. caloptera
(pentalobulado), P. stellata
(pentalobulado), S.
mexicana (pentalobulado).

Thinouia ventricosa
(lobulado por cdmbiumes
sucesivos)® .
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Orden Familia Tallos aplanados Tallos angulares Tallos lobulados

Urvillea*: U. chacoensis
(bilobulado), U. ulmacea
(trilobulado).
SOLANALES Convolvulaceae Turbina (cdmbiumes
sucesivos)*. Maripa
scandens (cdmbiumes
sucesivos)".
VITALES Vitaceae Cissus (marcadamente
aplanado)®” *: ¢.
verticillata (aplanado)®.
Tetrastigma (cdmbiumes
sucesivos)’.

REFERENCIAS EMPLEADAS PARA EL APENDICE 1: (1) Acevedo-Rodriguez et al., 2015 en adelante. (2) Amorim, 2003. (3) Angyalossy et al., 2012.
(4) Angyalossy et al., 2015. (5) Basson y Bierhorst, 1967. (6) Carlquist, 1991. (7) Carlquist, 2001. (8) Cristébal, 1976. (9) Crivellaro y
Schweingruber, 2015. (10) Dias-Leme et al., 2020. (11) Fisher y Blanco, 2014. (12) Gama, 2020. (13) Gama y Oskolski, 2021. (14) Hutchinson JB.

1947. (15) Isnard y Silk, 2009. (16) Obaton, 1960. (17) Pace, 2015. (18) Rajput et al., 2012. (19) Schenck, 1893. (20) Wagner, 1946.
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Apéndice 2. Delimitacidn de los estados de cardcter.

(1) Forma de crecimiento

Planta trepadora. “(..) carecen de un soporte mecdnico auténomo en su estado adulto (no se
mantienen erguidas por si mismas), y en su crecimiento se encaraman sobre distintos soportes (plantas
erguidas; o bien, soportes inertes), manteniendo la conexién con el suelo de forma permanente o
temporal (a diferencia de las plantas epifitas) y, presentan vastagos rastreros en ausencia de soportes
adecuados, que pueden devenir trepadores en presencia de aquellos (a diferencia de las plantas
rastreras).” (Cabanillas y Hurrell, 2012, p. 4). Incluye especies descritas por Cristébal (1960, 1976) como
“arbusto escandente”, “arbusto apoyante”, “arbusto muy ramificado”, “arbusto trepador”, “liana”,
"subarbusto (...) con numerosas ramas desde la base, decumbentes (...), 0 se elevan cuando encuentran

apoyo en las rocas o en otras plantas, (...)” y otras descripciones con el adjetivo “decumbente”.

Planta no trepadora. Plantas cuya descripcion no cumple con los criterios de planta trepadora
mencionados arriba. Incluye especies descritas por Cristobal (1960, 1976, 1981, 1985); Barnett y Dorr
(1990); Bayer y Kubitzki (2003); Cheek y Dorr (2007); Rahman et al. (2012) como “arbol”, “arbol

pequefio”, “arbusto”, “arbusto erecto”, “subarbusto”, “subarbusto erecto”, “hemicriptéfito sufruticoso”

y “caméfito sufruticoso”.

Los términos empleados por cada autor se interpretaron de acuerdo con diccionarios de botanica
(Moreno, 1984; Font Quer, 2001) y de acuerdo con lo discutido por Cabanillas y Hurrell (2012) para
clasificarlas como trepadoras y no trepadoras. Algunas veces las descripciones de herbario podian ser
contradictorias entre especimenes o inexistentes, por lo que en general se siguieron las formas de
crecimiento indicadas por la literatura y muy rara vez las de herbario. Otras veces, al existir tan pocas
colectas de la especie, incluso los autores de la misma dudaban sobre su forma de crecimiento, esto

llevaba a dejar el estado como “incierto” (p. ej., Cristobal, 1965, sobre Megatritheca grossedenticulata).
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(2) Tallo joven

Tallos con crecimiento primario. O en los herborizados, porciones cercanas a los apices caulinares, parte
del eje principal o de las ramas laterales, de preferencia antes de los cinco nudos y mdximo antes de los
diez nudos, porciones de tallo verde y/o con algln tipo de pubescencia o signos de cuerpo primario. No
incluye a peciolos. En la literatura, aunque algunas veces se habla de “ramas jévenes”, no suele incluirse
informacién sobre porciones de tallos tan cercanas a los apices caulinares, por lo que la mayoria de
estados se tomaron con base en lo observado en herborizados. La pubescencia y/o aplastamiento podia
dificultar y confundir la observacién sobre la forma del tallo, de manera que un tallo lobulado podria
parecer cilindrico y no notarse hasta después de revisar varios herborizados, esto condujo a dejar el
estado como “incierto” cuando no se encontraban herborizados apropiados. No fue posible hacer cortes
transversales de todas las especies, lo que constituye una limitacién de este trabajo. Los estados para
este caracter son cilindrico y lobulado.

(3) Tallo adulto

Tallos con crecimiento secundario. O en los herborizados, porciones cercanas a la base y/o porciones
con corteza, es decir, con peridermis visible. Parte del eje principal o de las ramas laterales, con signos
de cuerpo secundario. En la literatura existe informacion sobre este cardcter; por lo que se siguieron las
formas del tallo indicadas por la literatura, se contrasté esta informacidon con lo observado en
herborizados y con base en ambas fuentes se codificaron los estados. No fue posible hacer cortes
transversales de todas las especies, lo que constituye una limitacién de este trabajo. Los estados para

este caracter son cilindrico y lobulado.

Cilindrico. Tallos de contorno cilindrico y superficie lisa, aunque no se descarta que estos tallos pudieran

tener algun otro tipo de variante cambial.
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Lobulado. Tallos de contorno no-cilindrico con un nimero variable de I6bulos. Incluye tallos de Byttneria

n o«

cuadrangulares”, “pentagonales”; con

n u

descritos por Cristobal (1976) como “angulosos”, “canaliculados” “
“aristas”, “costillas”, “cordones” o “concavidades y convexidades”. Al contrastar con los herborizados se
notd que con las descripciones anteriores, Cristdbal (1976) a menudo se referia a lo que en este trabajo
se consideré como tallos adultos. No se tiene certeza sobre si todos estos tipos se forman de la misma
manera, ya que tienen morfologias diferentes y la naturaleza de algunos de ellos ha sido descrita como

“colenquimatosa” o “esclerenquimatosa”. Se les incluye a todos dentro de la misma categoria porque

tienen algunas similitudes entre si (p. ej., dos “lIébulos” se unen a la altura de los nudos).

(4) Aguijones o aculeos

Presencia o ausencia de aguijones en el tallo. No incluye otro tipo de estructuras punzantes que podrian
tener un origen diferente (p. ej., pelos punzantes de Abroma augustum). En la literatura es constante la
informacién sobre este cardcter, por lo que se usd la literatura como fuente primaria, misma que

coincidid con los especimenes de herbario observados.
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Apéndice 3. Herbarios de ejemplares consultados. Acrénimos de acuerdo con Thiers (2016), algunos herbarios fueron consultados también

presencialmente durante el 2019, por L. Luna-Mdérquez (*) y M.R. Pace (**). Se indica la informacidn que se proporciona en el Apéndice 4 sobre

los especimenes consultados de cada herbario, las citas de los catalogos virtuales y la fecha del Gltimo acceso.

Herbarios consultados en
linea

En las fuentes del Apéndice
4 se indica entre paréntesis:

Cita de los catalogos virtuales

BR

col

*MEXU

MO

MPU

NY

Barcode: colector(es) y
numero de colecta

COIl number: colector(es) y
numero de colecta

Barcode o IRN: colector(es) y
numero de colecta

Code-barres/barcode:
colector(es) y nimero de
colecta

Barcode/id. no.: colector(es)
y numero de colecta

Numero de catdlogo o folio:
colector(es) y nimero de

colecta

Barcode: colector(es) y
numero de colecta

Code barre: colector(es) y
numero de colecta

Barcode: colector(es) y

Meise Botanic Garden Herbarium. Meise, Bélgica. Disponible en Botanical
Collections: < http://www.botanicalcollections.be/#/en/search/specimen >. 4 de
febrero de 2021.

Herbarium of the Faculty of Sciences and Technology, University of Coimbra.
Coimbra, Portugal. Disponible en COI Catalogue: < https://coicatalogue.uc.pt/ >. 4
de febrero de 2021.

The Field Museum of Natural History. Illinois, Chicago, EE. UU. Disponible en
Botanical Collections: < https://collections-botany.fieldmuseum.org/list >. 6 de
febrero de 2021.

Conservatoire & Jardin botaniques de la Ville de Geneve. Geneéve, Suiza.
Disponible en Catalogue des herbiers de Genéve (CHG): < http://www.ville-
ge.ch/musinfo/bd/cjb/chg/ >. 4 de febrero de 2021.

Royal Botanic Gardens. Kew, London, Inglaterra. Disponible en The Kew
Herbarium Catalogue: < https://apps.kew.org/herbcat/gotoSearchPage.do >. 2 de
febrero de 2021.

Plantas Vasculares, Herbario Nacional de México, Departamento de Botanica,
Instituto de Biologia, Universidad Nacional Auténoma de México. Ciudad de
México, México. Disponible en Portal de Datos Abiertos UNAM: <
http://datosabiertos.unam.mx/biodiversidad/ >. 2 de febrero de 2021.

Missouri Botanical Garden Herbarium. Saint Louis, Missouri, EE. UU. Disponible en
Tropicos: < http://legacy.tropicos.org/SpecimenSearch.aspx >. 6 de febrero de
2021.

Herbier de Montpellier, Institut de Botanique, Université de Montpellier Il
(Sciences et Techniques du Languedoc). Montpellier, Francia. Disponible en
Service du Patrimoine Historique, Base Herbier MPU: <
https://collections.umontpellier.fr/collections/botanique/herbier-mpu/base-
herbier-mpu >. 5 de febrero de 2021.

New York Botanical Garden Steere Herbarium. Bronx, New York, EE. UU.
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Herbarios consultados en
linea

En las fuentes del Apéndice
4 se indica entre paréntesis:

Cita de los catalogos virtuales

RB

**TAN

us

numero de colecta

Numéro d'inventaire/catalog

number: colector(es) y
numero de colecta

Cdédigo de barras:
colector(es) y numero de
colecta

Registration number:
colector(es) y numero de
colecta

Colector(es) y numero de
colecta

Barcode: colector(es) y
numero de colecta

Herbar #: colector(es) y
numero de colecta

Disponible en C. V. Starr Virtual Herbarium: <
http://sweetgum.nybg.org/science/vh/ >. 4 de febrero de 2021.

Plantes Vasculaires, Muséum National d’Histoire Naturelle. Paris, Francia.
Disponible en Consultation des collections, Formulaire de recherche: <
https://science.mnhn.fr/institution/mnhn/collection/p/item/search/form >. 6 de
febrero de 2021.

Herbdario do Jardim Botanico do Rio de Janeiro, Instituto de Pesquisas JBRJ. Rio de
Janeiro, Brasil. Disponible en JABOT, Banco de Dados da Flora Brasileira: <
http://jabot.jbrj.gov.br/ >. Noviembre de 2020.

Naturhistoriska riksmuseet. Stockholm, Suecia. Disponible en Botanical collection
database, Herbarium Catalogue: < http://herbarium.nrm.se/search/specimens/ >.
6 de febrero de 2021.

Herbier du Parc Botanique et Zoologique de Tsimbazaza. Antananarivo,
Madagascar. Disponible en Tropicos: <
http://legacy.tropicos.org/SpecimenSearch.aspx >. 6 de febrero de 2021.
Smithsonian National Museum of Natural History. Washington, District of
Columbia, EE. UU. Disponible en Department of Botany Collections: <
https://collections.nmnh.si.edu/search/botany/ >. 3 de febrero de 2021.

The General Herbarium of Phanerogamic Plants, Naturhistorisches Museum
Wien. Wien, Austria. Disponible en Virtual Herbaria JACQ: <
https://herbarium.univie.ac.at/database/search.php >. 6 de febrero de 2021.
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Apéndice 4. Estados de cardcter para el clado ABRM y el grupo externo. Los nombres de las especies y su autoria se tomad de la literatura y se
verificd en Tropicos (Missouri Botanical Garden, 2021). *Para caracteres discretos se pueden indicar situaciones particulares de los estados en
Mesquite (https://www.mesquiteproject.org/Characters%20%26%20Matrices.html#itypes) y en BayesTraits (pp. 9 y 10 del manual:

http://www.evolution.rdg.ac.uk/BayesTraitsV3.0.2/Files/BayesTraitsV3.0.2Manual.pdf), pero no hay equivalentes para todas las situaciones en

ambos programas y los andlisis de reconstruccion y/o correlacion no pueden realizarse si se presentan algunas de ellas, por ejemplo, estado
polimérfico (0&1) e incierto (0/1) en Mesquite. Para homogeneizar esta situacidn, en las reconstrucciones los estados se marcaron de la
siguiente forma: cuando habia dudas sobre el estado de cierto caracter (p. ej., informacion limitada sobre la forma de crecimiento de
Megatritheca grossedenticulata y tallos jévenes no lo suficientemente claros o inexistentes de otras especies) se marcé como estado incierto en
BayesTraits (01) y en Mesquite (0/1). Existen ocho especies con tallos adultos predominantemente lobulados que pueden presentar tallos
cilindricos también (Figura 10, indicadas con puntos rojos; este Apéndice), estas especies se marcaron como lobuladas en las reconstrucciones y
con dos estados diferentes en la Prueba de Pagel 94 (Apéndice 6). En las fuentes consultadas se indica primero la literatura y luego los
especimenes de herbario, se sefiala con — cuando los especimenes no cuentan con cierta informacion.

Especie Forma de Forma del tallo Forma del tallo Aguijones (0 = Fuentes consultadas

crecimiento (0=  joven (0 = adulto (0 = ausencia, 1 =

no trepadora, 1= cilindrico, 1 = cilindrico, 1 = presencia

trepadora, u lobulado, u otro* lobulado, u otro*

otro*
Abroma 0 incierto (esclaro 0 0 Bayer y Kubitzki, 2003; Cheek y Dorr, 2007;
augustum (L.) L. que A. augusta es Rahman et al., 2012; P virtual (P04643748:
f. No esta claro si lobulada, pero no Fosberg 47453); K virtual (K001045549:
este es el nombre estd clarosiesla Takeuchi 17516 et al.)
legitimo o es un misma especie
sinénimo de que A. augustum)
Abroma augusta
(L) L. f.
Ayenia 0 0 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (658804
angustifolia A. Hatschbach 61996 et al., 728273:
St.-Hil. & Naudin Hatschbach 64195 et al.); US virtual

(01872825: Fonseca 842 y Barros,
01872836: Franca 982 et al.)
Ayenia 0 1 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (20176:
berlandieri S. Cringle 3309, 20180: Salazar —, 20182:
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Especie Forma de Forma del tallo Forma del tallo Aguijones (0 = Fuentes consultadas

crecimiento (0= joven (0 = adulto (0 = ausencia, 1 =
no trepadora, 1= cilindrico, 1 = cilindrico, 1 = presencia
trepadora, u lobulado, u otro* lobulado, u otro*

otro*

Watson Hinton 1489, 775183: Argtielles 2333)

Ayenia compacta 1 1 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (941308:

Rose Epling —y Robinson, 1429539: Rzedowski
52113, 116660: Carter 4177 y Sharsmith);
NY virtual (3874091: Keck 6172 et al.)

Ayenia incierto 0 0 0 Cristébal, 1960; US virtual (00102160:

euphrasiifolia (descripciones Wright 2083, 01110633: Correll 48182,

Griseb. contradictorias) 01110598: Axelrod 10249 et al.); NY virtual
(3874102: Small 5045 y Small, 1402502:
Ekman 15409)

Ayenia filiformis 0 0 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (20173:

S. Watson Standley 1640, 975622: Lundell 13121y
Lundell, 505718: Tenorio 10277 et al.); US
virtual (00102162: Palmer 292); NY virtual
(3874128: Gilman 58)

Ayenia fruticosa 0 0 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (20161:

Rose Miranda 2098); MEXU virtual (20150:
Pringle 6743); US virtual (00102163: Pringle
6743)

Ayenia lingulata 0 0 0 0 Cristébal, 1960; US virtual (03380958:

Griseb. Bartlett 19345); F virtual (IRN 230693:
Hieronymus 332 y Lorentz)

Ayenia magna L. 0 1 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (360952:
Ventura 3936); MEXU virtual (1124544:
Pérez Lara 513); US virtual (01126524
Britton 3118 y Shafer)

Ayenia 0 0 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (1291742:

microphylla A. Henrickson 11294, 558420: Nesom 7391y

Gray Mayfield, 990617: Guizar Nolazco 4693 y
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Especie Forma de Forma del tallo Forma del tallo Aguijones (0 = Fuentes consultadas
crecimiento (0= joven (0 = adulto (0 = ausencia, 1 =
no trepadora, 1= cilindrico, 1 = cilindrico, 1 = presencia
trepadora, u lobulado, u otro* lobulado, u otro*
otro*
Miranda Moreno); US virtual (00896013:
Palmer 114)
Ayenia mollis 0 0 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (289556:
Brandegee Koch 79103 et al., 20121: Miranda 2155,
354900: Rzedowski 34901); NY virtual
(222161: Purpus 3314)
Ayenia ovata 0 0 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (361007:
Hemsl. Rzedowski 12568, 787262: Panero 4048 y
Calzada, 1030829: Garcia Mendoza 6872 et
al.)
Ayenia palmeriS. 0 1 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (916494: Van
Watson Devender 98-1192 et al., 1429549:
Steinmann 1874); MEXU virtual (20144:
Palmer 180)
Ayenia incierto 1 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (20143:
paniculata Rose (descripciones Gentry 4790); US virtual (00102172: Palmer
contradictorias) 644, 03380938: Gentry 4890)
Ayenia praeclara 0 incierto (no es 0 0 Cristébal, 1960; MEXU virtual (916451:
Sandwith claro) Prance 24310 et al.); US virtual (01872855:
Cid Ferreira 9705 et al., 01872856: Farney
2028 y Batista); NY virtual (02102769: Cid
Ferreira 9705 et al.)
Ayenia stipularis 0 incierto (no es 0 0 Cristdbal, 1960; US virtual (03381024:
Triana & Planch. claro) Lawrance 402); F virtual (barcode
V0318056F: Lawrance 402; IRN 230749:
Triana —); G virtual (G00358308: Triana —)
Ayenia 0 0 0 0 Cristébal, 1960; visita a MEXU (221127:

tomentosa L.
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Especie Forma de Forma del tallo Forma del tallo Aguijones (0 = Fuentes consultadas
crecimiento (0= joven (0 = adulto (0 = ausencia, 1 =
no trepadora, 1= cilindrico, 1 = cilindrico, 1 = presencia
trepadora, u lobulado, u otro* lobulado, u otro*
otro*
58393 y Rivas)
Ayenia violacea 0 0 0 0 Cristébal, 1960; US virtual (00102181:
Urb. Fuertes 1364, 00850184: Leonard 13004 y
Leonard)
Byttneria biloba 1 1 0 0 Cristébal, 1976; observaciones en
Baill. poblaciones naturales y colectas
preservadas en liquido; visita a TAN (—:
Andriamihajarivo 883 et al., MO-1914831:
Randrianaivo 968 et al., —: Schatz 2985); K
virtual (K000241683: Baron 4627,
K000241686: Greve 218); US virtual
(03380675: Randrianaivo 968 et al.); MO
virtual (M0-1914912: Lorence 2074)
Byttneria 1 1 0 0 Cristdbal, 1976; COIl virtual (COI00074185:
catalpifolia Jacq. Gossweiler 4614, COI00074179: Gossweiler
subsp. africana 4657)
(Mast.) Exell &
Mendonga
Byttneria 1 1 0 0 Cristobal, 1976; visita a MEXU (677809:
catalpifolia Jacq. Sandino 3787 y Martinez, 702227: Sandino
subsp. 3697, 828096: Saldias 389, 1311348:
catalpifolia Galeotti 7139)
Byttneria 1 1 0 0 Cristobal, 1976; K virtual (K0O00381175:
cordifolia Sagot Sagot —); P virtual (P01900203: Perrottet —);
US virtual (00695573: Prévost 3392)
Byttneria 1 1 0 1 Cristébal, 1976; visita a MEXU (916754

coriacea Britton

78

Gentry 39636 y Emmmons, 1309839:
Grandez 1167 y Ruiz); F virtual (VO389808F:
Klug 2330); US virtual (00102126: Rusby



Luna-Mdrquez, 2022 —Tallos lobulados en Byttneria: ontogenia y evolucién

Especie Forma de Forma del tallo Forma del tallo Aguijones (0 = Fuentes consultadas
crecimiento (0= joven (0 = adulto (0 = ausencia, 1 =
no trepadora, 1= cilindrico, 1 = cilindrico, 1 = presencia
trepadora, u lobulado, u otro* lobulado, u otro*
otro*
2503); K virtual (K001213545: Krukoff
6175); NY virtual (2104818: Krukoff 6724)
Byttneria 1 1 1 (puede 1 Cristébal, 1976; observaciones en
divaricata Benth. presentar tallos poblaciones naturales y colectas
cilindricos) preservadas en liquido; G virtual
(G00358340: Schomburgk 205, G00381068:
Hassler 7162); US virtual (00517845:
Acevedo-Rodriguez 3516 et al.)
Byttneria 1 1 1 1 Cristébal, 1976; K virtual (K001213510:
fernandesii Mori et al. 11233); NY virtual (609645:
Cristébal Anderson 9189 et al.)
Byttneria filipes 1 1 1 (puede 1 Cristébal, 1976; observaciones en
Mart. ex K. presentar tallos poblaciones naturales y colectas
Schum. cilindricos) preservadas en liquido; visita a MEXU
(717100: Hatschbach 56586 et al., 779899:
Hatschbach 63138 et al., 784999: Lopez 110
y Vanni); G virtual (G00358344: Blanchet
2660)
Byttneria incierto 1 0 0 Cristébal, 1976; US virtual (03380694
fruticosa K. (descripciones Gereau 6810 et al.); BR virtual
Schum. ex Engl. contradictorias) (BRO000018733136: Drummond 3126 y
Hemsley, BRO000018733167: Drummond
3425 y Hemsley, BRO000018733174:
Drummond 3529 y Hemsley)
Byttneria 1 1 1 (puede 1 Cristébal, 1976; US virtual (00102136:
implacabilis presentar tallos Krapovickas 23074 et al.); S virtual (S-R-
Cristobal cilindricos) 11329: Krapovickas 23074 et al.); P virtual
(P02286193: Krapovickas 23074 et al.)
Byttneria incierto 1 1 (puede 0 Cristébal, 1976; visita a MEXU (712567:
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Especie Forma de Forma del tallo Forma del tallo Aguijones (0 = Fuentes consultadas
crecimiento (0= joven (0 = adulto (0 = ausencia, 1 =
no trepadora, 1= cilindrico, 1 = cilindrico, 1 = presencia
trepadora, u lobulado, u otro* lobulado, u otro*
otro*
jaculifolia Pohl (descripciones presentar tallos Hatschbach 56283 et al., 655443:
contradictorias) cilindricos) Hatschbach 59985 et al., 969951:
Hatschbach 70369 et al.); W virtual
(0026556: Pohl 1118, 0026557: Pohl 1118)
Byttneria 1 incierto (no es 0 0 Cristébal, 1976; K virtual (K000671974:
maingayi Mast. claro) Griffith —); P virtual (P06698528: King 8126);
US virtual (03380623: Sinclair 7373)
Byttneria melleri 1 1 0 0 Cristébal, 1976; visita a TAN (—: Aridy 192,
Baker —: Razakamalala 2087 et al., MO-1914723:
Nicoll 591 et al.); K virtual (K000241675:
Meller —); US virtual (03380715:
Randrianasolo 572)
Byttneria 1 1 1 1 Cristébal, 1976; MPU virtual (MPU016461:
microphylla Jacq. Jacquin —); US virtual (00850141: Fuertes
85)
Byttneria morii 0 incierto (no es 0 0 Barnett y Dorr 1990; virtual K (K000381152:
L.C. Barnett & claro) Mori 18473 y Hartley); virtual US
Dorr (00324040: Mori 19160 et al.)
Byttneria 1 1 0 0 Cristobal, 1976; visita a TAN (—: Descoings
oligantha Arénes 3610, —: Dorr 4154); P virtual (PO0046700:
Humbert 20088, P00046701: Humbert
20088, P06610490: Abraham 76)
Byttneria ovata 1 1 1 1 Cristébal, 1976; MPU virtual (MPU016458:
Lam. ——); US virtual (00578952: Firmin 218)
Byttneria 1 1 1 (puede 1 Cristébal, 1976; K virtual (K000381160:
parviflora Benth. presentar tallos Hartweg 641); US virtual (00578969: Dorr
cilindricos) 6497 y Valdespino; G virtual (G00358361:
Hartweg 641, G00358362: Hartweg 641)
Byttneria 0 1 1 (puede 0 Cristébal, 1976; visita a MEXU (1266830:
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Especie Forma de Forma del tallo Forma del tallo Aguijones (0 = Fuentes consultadas
crecimiento (0= joven (0 = adulto (0 = ausencia, 1 =
no trepadora, 1= cilindrico, 1 = cilindrico, 1 = presencia
trepadora, u lobulado, u otro* lobulado, u otro*
otro*
pedersenii presentar tallos Hatschbach 76467 et al.); US virtual
Cristdbal cilindricos) (03380537: Pederson 3250)
Byttneria scabra 0 1 1 (puede 1 Cristébal, 1976; visita a MEXU (396899:
L. presentar tallos Tressens 1639 et al., 869627: Gutiérrez
cilindricos) 1637A et al., 821727: Vanni 4069 et al.); S
virtual (512-17528: Mosén 4027, S12-
17533: Mosén 4027); US virtual (01112538:
Cowan 1295 y Forster); RB virtual
(RB0O0432795: Duarte 9411)
Byttneria 0 incierto (no es 0 0 Cristébal, 1985; visita a MEXU (1296180:
schunkei claro) Dik 746); MO virtual (M0O-309192: Schunke
Cristébal 6606); US (00773346: Cornejo 4486 et al.)
Byttneria 0 1 1 (puede 0 Cristébal, 1976; visita a MEXU (867029:
stenophylla presentar tallos Schinini 34420 y Dematteis); US virtual
Cristébal cilindricos) (00102147: Krapovickas 14004 et al.)
Byttneria 1 1 0 0 Cristobal, 1976; visita a MEXU (732001:
uaupensis Spruce Prace 23827 et al.); US virtual (00695590:
ex K. Schum. Smith 2863); F virtual (barcode V038983 7F:
Smith 2863); G virtual (G00358367: Spruce
2466)
Byttneria 1 1 1 1 Cristdbal, 1976; US virtual (03380603:
urticifolia K. Montes 27378)
Schum.
Byttneria voulily 1 1 0 0 Cristébal, 1976; visita a TAN (—:
Baill. Randrianaivo 210 et al., —: De Block 1120); K
virtual (K000241679: Baillon —,
K000241681: Greve 72); BR virtual
(BRO000018733334: Humbert 19333)
Kleinhovia 0 1 0 0 Bayer y Kubitzki, 2003; Rahman et al., 2012;

81



Luna-Mdrquez, 2022 —Tallos lobulados en Byttneria: ontogenia y evolucién

Especie Forma de
crecimiento (0 =
no trepadora, 1=
trepadora, u

Forma del tallo
joven (0 =
cilindrico, 1 =
lobulado, u otro*

Forma del tallo
adulto (0 =
cilindrico, 1 =
lobulado, u otro*

Aguijones (0 = Fuentes consultadas
ausencia, 1 =
presencia

otro*

hospita L. US virtual (00443340: Lau 1608); P virtual
(P04694506: Evans 1400)

Megatritheca incierto 0 0 0 Cristébal, 1965; US virtual (00977199:
grossedenticulata (descripciones Breteler 14211 y Leal); G virtual
(M. Bodard & contradictorias) (G00358471: Le Testu 7155); P virtual
Pellegr.) Cristdbal (PO0842533: Breteler 14211 y Leal)
Rayleya bahiensis 0 1 0 0 Arbo, 1981; Cristdbal, 1981; US virtual

Cristobal

(01872824: Giulietti 7097 et al., 00102149:
Harley 18622 et al.); RB virtual
(RB00544288: Harley 18622 et al.)
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Apéndice 5. Probabilidades obtenidas en las reconstrucciones de estados ancestrales. De cada estado de cardcter, se reportan las probabilidades

posteriores (PP) resultantes del andlisis en BayesTraits con IB (promedio de las iteraciones de las cadenas markovianas) y de Mesquite con MV

(verosimilitudes proporcionales), bajo dos modelos de evolucién. Ambos resultados graficados sobre el cronograma consenso. El nimero de los

nodos enlistados aqui corresponde a aquellos de las Figuras 7-10, en donde se ilustraron las reconstrucciones con IB (inferencia bayesiana). Los

nodos sefialados con puntas de flecha en las Figuras 7-10 se indican aqui con mayusculas y los sefialados con flechas pequefias se indican con

minusculas. Se indica con negritas los valores mas altos para cada nodo.

Caracter del Numero de PP PP redondeada Verosimilitud Verosimilitud Verosimilitud Verosimilitud
tallo nodo en las (probabilidad e indicada obtenida con indicada como  obtenida con indicada como
Figuras 7-10 posterior) como MV (Asymm. 2  porcentajey MV (Mk1) porcentajey
obtenida con porcentaje param.) redondeada redondeada
IB (rjMCMC)
Forma de nodo 1 0.685961310 69 0.81956066 82 0.8975483 90
crecimiento. 0.3140386899 31 0.18043934 18 0.1024517 10
Los valores de 0.000000e+00 O = = = =
soporte se nodo 20 0.273778722 27 0.78065322 78 0.87750908 88
presentan en el 0.5128879451 51 0.21934678 22 0.12249092 12
orden de los 2.133333e-01 21 - - - -
estados:0=no NODO 23 0.025912398 3 0.03352432 3 0.04438646 4
trepadora, 1 = 0.9740876023 97 0.96647568 97 0.95561354 96
trepadora, 1.110223e-16 0 - - - -
nodo nodo 29 0.509169668 51 0.03712112 4 0.04629984 5
inexistente (si 0.4908303323 49 0.96287888 96 0.95370016 95
aplica). 0.000000e+00 O - - - -
NODO 30 0.993718157 99 0.93150079 93 0.94819966 95
0.0062818428 1 0.06849921 7 0.05180034 5
0.000000e+00 O - - - -
nodo 35 0.312029756 31 0.69591029 70 0.80104912 80
0.6660813553 67 0.30408971 30 0.19895088 20
2.188889e-02 2 - - - -
NODO 36 0.014987040 1 0.03734099 4 0.04516894 5
0.9850129600 99 0.96265901 96 0.95483106 95
0.000000e+00 O - - - -
Formadeltallo nodol 0.703079467 70 0.29343999 29 0.14611127 15
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Caracter del Numero de PP PP redondeada Verosimilitud Verosimilitud Verosimilitud Verosimilitud
tallo nodo en las (probabilidad e indicada obtenida con indicada como  obtenida con indicada como
Figuras 7-10 posterior) como MV (Asymm. 2  porcentajey MV (Mk1) porcentajey
obtenida con porcentaje param.) redondeada redondeada
IB (rjMCMC)
joven. Los 0.2969205329 30 0.70656001 71 0.85388873 85
valores de 0.000000e+00 0 - - - -
soporte se nodo 13 0.712394524 71 0.92157115 92 0.82664101 83
presentan en el 0.2750499207 28 0.07842885 8 0.17335899 17
orden de los 1.255556e-02 1 - - - -
estados: 0 NODO 14 0.006252736 1 0.01708508 2 0.00557522 1
=cilindrico, 1 = 0.9929694867 99 0.98291492 98 0.99442478 99
lobulado, nodo 7.777778e-04 0 - - - -
inexistente (si nodo 20 0.078257993 8 0.18605589 19 0.03548789 4
aplica). 0.7387420067 74 0.81394411 81 0.96451211 96
1.830000e-01 18 - - - -
NODO 23 0.025511681 3 0.01585795 2 0.00175756 0
0.9744883186 97 0.98414204 98 0.99824244 100
0.000000e+00 O - - - -
nodo 35 0.111033901 11 0.12404709 12 0.02076452 2
0.8785216543 88 0.87595291 88 0.97923548 98
1.044444e-02 1 - - - -
NODO 36 0.040359402 4 0.01663729 2 0.00202615 0
0.9596405980 96 0.98336271 98 0.99797385 100
1.110223e-16 0 - - - -
Formadel tallo nodo1l 9.675830e-01 97 0.99965853 100 0.99997273 100
adulto. Los 0.0324169746 3 0.00034147 0 0.00002727 0
valores de 0.000000e+00 0 = = = =
soporte se nodo 23 2.892495e-01 29 0.66328786 66 0.85575456 86
presentan en el 0.7107505350 71 0.33671214 34 0.14424544 14
orden de los 0.000000e+00 O - - - -
estados: 0 = NODO 24 3.125854e-04 0 0.01070318 1 0.01591078 2
cilindrico, 1 = 0.9754651923 98 0.98929682 99 0.98408922 98
lobulado, nodo 2.422222e-02 2 - - - -
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Caracter del Numero de PP PP redondeada Verosimilitud Verosimilitud Verosimilitud Verosimilitud
tallo nodo en las (probabilidad e indicada obtenida con indicada como  obtenida con indicada como
Figuras 7-10 posterior) como MV (Asymm. 2  porcentajey MV (Mk1) porcentajey

obtenida con porcentaje param.) redondeada redondeada
IB (rjMCMC)

inexistente (si

aplica).

Aguijones. Los nodo 1 0.8365884188 84 0.99752897 100 0.99977708 100

valores de 0.163411581 16 0.00247103 0 0.00022292 0

soporte se 0.000000e+00 0 - - - -

presentanenel nodo 20 0.3151232744 32 0.96986502 97 0.99215606 99

orden de los 0.443987837 44 0.03013498 3 0.00784394 1

estados: 0 = 2.408889¢-01 24 - - - -

ausencia, 1 = NODO 23 0.0012643423 0 0.00758994 1 0.01223624 1

presencia, nodo 0.998735658 100 0.99241006 99 0.98776376 99

inexistente (si 0.000000e+00 0 _ _ _ _

aplica). nodo 30 0.5570706040 56 0.0191793 2 0.03201259 3
0.442929396 44 0.9808207 98 0.96798741 97
0.000000e+00 0 = = =

NODO 31 0.9988387088 100 0.98899579 99 0.99690293 100

0.001161291 0 0.01100421 1 0.00309707 0
0.000000e+00 0 - - - -
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Apéndice 6. Valores obtenidos en la prueba de correlacion Pagel 94 entre forma del tallo adulto y la ausencia/presencia de aguijones. Existen
ocho especies con tallos adultos predominantemente lobulados que pueden presentar tallos cilindricos también (Figura 10, indicadas con puntos
rojos; Apéndice 4), por esta razén se realizaron dos pruebas. En la primera prueba se codificaron como lobuladas estas ocho especies (primera
fila). En la segunda prueba se codificaron como cilindricas estas ocho especies (segunda fila). Ambas pruebas resultaron significativas (P < 0.05) y
el modelo con verosimilitudes mas altas resulté ser el dependiente (negritas). Existe una verosimilitud mas alta del modelo dependiente en la
primera prueba con respecto a la segunda prueba.

Parametros en la prueba de Pagel Verosimilitud (/nL) Verosimilityd (/InL) bajo Diferencia entre Valor de P

1994 bajo el modelo el modelo dependiente verosimilitudes (a partir de 1000
independiente (8 parametros) (InL ratio) simulaciones)
(4 pardmetros)

X: Forma del tallo adulto (lobulado -16.11879 -12.57689 3.54190 0.01

en las ocho especies que también

pueden presentar tallos cilindricos)

Y: Aguijones (ausencia o presencia)

Testing: Any Effect

X: Forma del tallo adulto (cilindrico -21.51150 -15.44499 6.06650 0.001
en las ocho especies que también

pueden presentar tallos cilindricos)

Y: Aguijones (ausencia o presencia)

Testing: Any Effect
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Apéndice 7. Cartel.

Ontogenia y distribucidn filogenética de tallos lobulados en Byttneria Loefl. (Malvaceae, Byttnerioideae)

INTRODUCCION RESULTADOS

Byttneria Loefl. es un género pantropical, con 6 TermmOIOg'a ont°genla

secciones y > 130 spp., no es monofilético.
Se compone en su mayoria de plantas trepadoras.

drea
periférica
FIG. 3. Esquema de un talla
lobulado en Byttneria durante =
Clado ABRM Clado 2 de Clado el crecimiento secundario \ y ;o et/
i i drea 2
Byttneria | Byttnerias.s. B
ointerlobular
® bt 0 Do e " X
= . FIG. 4. Ontogenia de tallos lobulados en 8. divaricata.
== Abreviaturas (de afuera hacia adentro del drganc) A) Etapa 1, crecimiento primario. Haces vasculares (lineas
RAIZ amarillas) distribuidos en las dreas centrales de un I6bulo.
area ffI=drea H © ez= corteza (pd+ci+fs) cal=caliptra  B) Etapa 2, crecimienta secundario inicial. Se establece un m i © ool !
fascicular/lobula T pd= peridermis am-= actividad solo cAmbium vascular continuo con dos origenes. FIG. 5. Detalles de la ontogenia. A, C, D] 8 dﬁmrrram, B) FIG. 6. Aguijon y raiz adventicia en B. filipes. A)
{area f/l central + ortex meristematica ¢) gtapa 3, crecimiento secundario avanzado. La médula 8. filipes. A, &) Etapa 1. C) Etapa 2, los poles de Aguijén sobre el drea lobular. B) Aguijones
area f/| periférica); endodermis oema secundario : - " ’ " N
e B H bras periciclicas : eve= cAmbium vascular continuo conserva su forma lobulada. Lz produccién de floema protoxilema (lineas amarillas) indican que un solohaz ~ formados por células corticales elongadas,
interfascicular/ : hv= haz vascular (fp+xp) | (cvfscvif) secundario casi se detiene por completo dentro de las dreasvascular pude haberse fragmentado debido a la dilatacién cublertas por un estrato de células epidérmicas. C)
O i O s B interlobular { fp= floema primario f= " " fascicular periféricas lobulares y las areas interlobulares (puntos del parénquima del xilema primario. D) Etapa 3, cambio  Raiz surgiendo del drea interlobular, de los
N i pe= pracambium " "interfascicular amarillos). drastico en |a produccién de floema secundario. mérgenes de un amplio radio. D) Lz raiz desplaza
(.,.W 7 xp= xilema primario ilema secundario Didmetro de los vasos notablemente mayor dentro de las 2l floema secundario y al cértex confarme emerge

élula mucilaginosa adio 4reas centrales de un |6bulo respecto a las demas dreas  a través de la corteza,
olos de protoxilema (rectangulos)
N Reconstruccion de estados ancestrales en ABRM
o . ., Correlacién entre forma de tallo adulto y
Forma de tallos jévenes y adultos Al P ausencia/presencia de aguijones

FIG. 1. C|adDAERM Lasespecles FIG. 2. Diversidad de tallos en
de Byttneria se endos especies de Byttneria. Mo trepacs ) ) Baindion @ [ ] . [ p—— @® v , sunencia B3 i
clados diferentes. Arbol consenso  Imagenes B, C ¥ D (solo tallo 0 Transicsadetant | >
de Sharber (2018). tetralobulado) de Acevedo- B Trepoiona 1 . W tobsco) -..m.ma.m* 1 Presencia (o] *

Radriguez et ol {2015 en zdelante). 1 mm;m.uvbmnb/ [mEPTS——Y [ RS—_ ) Wado inexisere (i) (] hodo inenstence oo maxisert (3
e § Tarsicen st 1 ramcence g I Transician e plarta = - — g

(Schenck 1883, Solereder 1908, Cristabal 1976, Bayer y Kubitzki 2003, Jigmiots e | s 1o trepadors § - 1 Tansicion de pan
Voo J Tesaion frd e ressdrn p ez
" Tepadors

Whitlock y Hale 2011, Sharber 2018). ks
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Ontogenia de tallos lobulados en Byttneria

Brimeriass.

Byimeria s,

Distribucion de caracteres del tallo en ABRM.

Evolucion de tallos lobulados en ABRM.

o2 Bytineri]
el 3 Byeinerc
lado 2 (Bytineril

elao 2 Bytirerc]

MATERIALES Y METODOS
FIG. 10. En general, |as especies de tallos adultos lobulados tienden a

FIG. 7. Forma de crecimiento. Las plantas trepadoras FIG. 8. Forma del tallo joven (izq.) y adulto (der). Los tallos lobulados  FIG. 9. Presencia de aguijones, Los aguijones aparecieron
@y Byttnerig divaricata var. ﬁ aparecieron al menos dos veces en Byttneria (nodo 23 y jévenes pudieron haber surgido tres veces (nodos 14, 23y 36) y solo  solo dentro de Byttneria s.s. (nodo 23) v luego se perdieron presentar aguijones, a diferencia de aquellas con tallos adultos
,..‘

guaranitica K. Schum. & Hassl. 36). Luego desaparecieron al menos una vez en Byitneria  en Byttneria s.s. se conservaron lobulados en el tallo adulto (nodo  una vez (nodo 31). cilindricos. P los aguijones aparecieron primero (der,,
(Acevedo-Rodriguez 16697, US) 5.5 (nodo 30) 24). Se indican con puntas rojos las oche especies de tallos adultos nodo 23} v los tallos lobulados adultos evelucionaron después (izq.,
predominantemente lobulados que presentan talles cilindricos noda 24). Se indican con puntos rajos las ocho especies de tallos
también. adultes predominantemente lobulados que presentan tallos adultes

Byttneria filipes Mart, ex K.
cilfindricos también.

Schum, (Pace 1159, CTES y
EXU)

En Byttneria CONCLUSIONES En el clado ABRM

(2) Forma del tallo joven L i L L B
(3) Forma del tallo adulta - Los lébulos coinciden con la distribucion de los haces vasculares en el cuerpo primario, mecanismo de ascenso en cada uno.

14) Ausencia/presencia evidenciando una actividad diferencial entre el cambium fascicular e interfacicular en el - Uno de estos mecanismos se relaciona con la presencia de aguij y de tallos

® (1) forma de crecimienta | | 3 forma del cuerpo secundario refleja la forma del cuerpo primario. - Las plantas trepadoras se originaron en dos clados de ABRM, con el surgimiento de un

de aguijones
cuerpo secundario. adultos, observados Unicamente dentro del clado Byttneria s.s.

- Los aguijones tienen un origen epidérmico y cortical.
- Las raices adventicias se originan de los amplios radios observados entre las dreas lobulares
e interlobulares.
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