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PROLOGO

La estructura que lleva el presente trabajo esta integrada por nueve capitulos o apartados, de los
cuales se comienza con un marco tedrico que incluye un desglose del tema principal: la plasticidad
fenotipica abarcando ciertas generalidades que van desde el origen del concepto, pasando por una
breve historia de la teoria evolutiva, las diversas definiciones e interpretaciones entorno a la
plasticidad fenotipica, asi como sus autores e ideas. También, como parte complementaria de este
primer apartado, se incorporan algunos conceptos que el autor del estoicismo, Massimo Pigliucci,
sugiere para facilitar el entendimiento del mecanismo que dirige la plasticidad fenotipica, entre ellos
destaca la epigenética; la acomodacidén y asimilacién genética, la canalizacion fenotipica; asi como
también la evolucionabilidad o evolvabilidad y modularidad; la robustez, y autoorganizacion.
Ademas, se presentan algunos de los diferentes casos conocidos, que sirven para ejemplificar y

sustentar la comprensidn de la plasticidad en plantas.

Mas adelante, siguiendo con el marco tedrico, se presenta la problematica existente en el
caso de estudio, exponiendo un contexto general del tema, se muestran las caracteristicas
principales de la especie de interés, el Pinus pseudostrobus: su abundancia, distribucion e
importancia econdmica, ecoldgica y social; la dendrogeomorfologia: sus alcances e implicaciones;
las raices, abordadas desde un enfoque funcional y anatémico de sus maderas; definicién, causas y
consecuencias de los fendmenos geoldgicos presentes en el estudio: erosiéon y carcavas; asi como
la relacién que sostienen los principales factores involucrados en el contexto: plasticidad fenotipica-
raices erosionadas. Como parte de este segundo apartado, se profundiza en las particularidades de
la zona de estudio con la informacién mas relevante del Paricutin. Como tercer punto se habla de la
justificacién y el planteamiento del problema, posteriormente se plantean la hipdtesis y los
objetivos. A continuacién, en el sexto capitulo se realiza una descripcién del material y método
empleado, incluyendo el trabajo de gabinete, asi como la técnica empleada en la recolecta de los
ejemplares en el trabajo de campo, el proceso seguido en el trabajo de laboratorio, la generacion
de datos cuantitativos y el andlisis estadistico a partir del cual fue posible obtener los resultados.
Partiendo de los resultados descritos en el séptimo capitulo, se realiza una breve discusion que
tendra lugar en el capitulo posterior, en donde dichos resultados seran comparados con otros de
estudios predecesores que daran validez a la investigacion, para que finalmente en el capitulo

noveno se desarrollaran las conclusiones a las que se llegd tras la elaboracién del trabajo.



RESUMEN

La plasticidad fenotipica es un mecanismo que promueve el surgimiento de nuevas variantes
morfoldgicas, actuando como un agente creativo que permite a los organismos enfrentar los
desafios ambientales durante su trayectoria ontogenética; dicho mecanismo se ha estudiado como
plasticidad sensu stricto, centrandose en aspectos del desarrollo utilizando lineas genéticas
conocidas y como plasticidad sensu lato (de interés en la presente investigacidn) que se ha enfocado

en las respuestas de diferentes especies y poblaciones en su contexto ecolégico. Entre los ejemplos

conocidos de plasticidad fenotipica, en plantas se han estudiado multiples casos que permiten
abordar algunas de las dimensiones del tema. En este sentido, la cuantificacion de cambios
anatomicos en raices ayuda a detectar los efectos que ejerce la plasticidad sobre estos organismos;
asimismo, existe una importante correlacion ecoldgica entre la variaciéon en las caracteristicas
anatémicas de la madera y su medio ya que estas surgen como resultado de soluciones
estructurales-adaptativas adquiridas por el organismo ante condiciones ambientales cambiantes y
restricciones filogenéticas. El objetivo del presente trabajo de investigacion fue destacar la
importancia de la plasticidad fenotipica al comparar -tanto cualitativa como cuantitativamente- los
cambios anatdmicos y morfolégicos en raices de Pinus pseudostrobus expuestas a erosién. Dado
que la hipétesis que se establecid plantea que, silos organismos responden ante algun tipo de estrés
ambiental mediante modificaciones en su fenotipo, entonces las raices de P. pseudostrobus
desarrolladas en carcavas presentaran cambios a nivel anatdmico y morfoldgico que podran ser
cuantificables. Para conseguir los objetivos mencionados se realizé una descripcidn e interpretacién
del comportamiento anatémico que tienen las raices, a través de la medicién y comparacién de
algunas caracteristicas anatémicas del xilema en los individuos de Pinus pseudostrobus
recolectados. Dentro de los resultados se determind que los cambios morfolégicos en las raices
estudiadas conducen a excentricidad en la mayoria de las muestras; ademds, anatdmicamente el
namero y tamafio de células (traqueidas) en la madera se vio considerablemente afectado por la
erosién, aumentando principalmente en madera temprana la cantidad de falsos anillos de
crecimiento y de traqueidas; por lo anterior, se concluyé que las raices desarrolladas en condiciones
de erosidon generan cambios tanto micro como macroscépicos que surgen como parte de la
adaptacién y supervivencia del arbol al medio circundante; asimismo, en términos de evolucién se

encontré que es posible medir la plasticidad por lo cual la hipdtesis fue aceptada.



1. INTRODUCCION

Desde la antigliedad, filésofos y naturalistas han buscado dar explicaciones a los fendmenos que
ocurren en la naturaleza; se ha intentado entender por medio de diversos supuestos el origen de la
vida, el cémo se ha dado la diversificacion de los diferentes grupos de organismos, el como clasificar
tan vasta diversidad, la forma en que animales y plantas parecen tan bien adaptados para ajustarse
a su medio -o viceversa- entre otros muchos enigmas de la naturaleza aun sin explicaciones del todo
convincentes. Asi, retomando ideas de la literatura mas antigua, queda claro que el hombre siempre
ha mostrado interés por comprender la correspondencia entre los organismos, sus estructuras y el
medio circundante en el que se desarrollan; tema de particular interés en este trabajo, pues se
pretende profundizar y esclarecer la relacién que existe entre las estructuras fisicas de los
organismos y el ambiente en el que habitan (llevado a un caso de estudio particular con un enfoque

evolutivo dirigido a la plasticidad fenotipica).

En este mismo sentido, estudiar los cambios anatdmicos en arboles permite vincular el
ambiente con la estructura del xilema, pues la capacidad de un genotipo para ajustar el fenotipo
durante la vida de un organismo es el resultado de respuestas fisioldgicas a corto y largo plazo a la
variabilidad ambiental (Fonti et al., 2010); sin embargo, la importancia de la plasticidad va mas alla
de que los organismos puedan o no enfrentarse a los desafios ambientales durante su desarrollo
ontogenético; pues esta capacidad puede formar un primer eslabén en la aparicidn de innovaciones

fenotipicas mediante una serie de procesos (Fabregas-Tejeda, 2019).

Es asi como el estudio de las perturbaciones en el crecimiento de los arboles, tanto madera
de reaccidon como excentricidad en los anillos de crecimiento, son indicadores dendrocronoldgicos
que al estar directamente influenciados por las condiciones ambientales (Fonti et al, 2010),
desempefian un papel importante en la reconstruccidn e historia de estos individuos, y que ademas
resultan herramientas Utiles para determinar los riesgos de deslizamientos (Euszczyiiska et al.,
2019). En cuanto a la zona de estudio, se conoce que debido a su origen y al ser el volcan mas joven
del Campo Volcanico Michoacdn-Guanajuato (CVMG), el Paricutin no cuenta con una cubierta
vegetal lo suficientemente amplia que proporcione proteccion al suelo; aunado a esto, las
caracteristicas propias de la zona y la reciente erupcién (1943-1952) que origind su formacion,
modificé por completo el habitat y hace que el suelo no se encuentre totalmente consolidado lo
cual lo vuelve vulnerable a factores externos. Por lo anterior, la aparicion de cdrcavas es un

fendmeno muy comun en el sitio de estudio y conocer la respuesta anatdmica que muestran las

8



raices de Pinus pseudostrobus ante este tipo de circunstancias adversas, es util para estudiar la
forma en que operan los mecanismos adaptativos, abordando la problematica desde la plasticidad

fenotipica.

La importancia de realizar investigaciones dendrocronolégico-anatdomicas y el potencial que

tiene Pinus pseudostrobus para estas, ha sido reconocida por varios autores (Marquez y Mendizabal,

2004; Espinosa et al., 2009; Marlés et al., 2015). Asimismo, se sabe que estos analisis tienen
potencial reconstructivo (paleoambiental y paleoclimatico), predictivo (al estimar tasas de erosion
y en el reconocimiento de zonas con riesgo de deslizamiento) y por tanto, permiten proponer
medidas alternativas de mitigacidén, biorremediacién de suelo, entre otras aplicaciones; ademas,
proporcionan datos Utiles para conocer el impacto del calentamiento global en especies arriba de
su limite arbdreo (Villanueva et al., 2015) y con esto el cambio climatico. En ese mismo sentido,

obtener informacién sobre la plasticidad fenotipica ayudard a dilucidar procesos evolutivos, que

incluso podria contribuir a conocer tasas de adaptacion.

Los alcances a los que se espera llegar con este tipo de trabajos de investigacidn son: i) ampliar
el campo de conocimiento en el tema de la plasticidad fenotipica de manera tanto tedrica como
practica (situando como ejemplo este caso de estudio en particular y reconociendo la importancia
y repercusiones que esta agencia evolutiva tiene); asi como también ii) demostrar los alcances de
estudios anatdmicos de raices, al proporcionar informacion ontogenética que pueda contribuir a la
realizacion de analisis tanto ecoldgicos como de conservacion; ademads, es importante iii) destacar
la utilidad de la dendrocronologia para conocer y prevenir riesgos de naturaleza geoldgica (como

son las erosiones, de las cuales se ahondara en los antecedentes del presente caso de estudio).

2. MARCO TEORICO
2.1. La plasticidad fenotipica

La plasticidad fenotipica es un concepto basico en genética y biologia evolutiva, que ha recibido
especial atencidn por algunos investigadores a partir de la década de 1970, para luego aumentar el
numero de publicaciones durante los afios de 1980 y 1990. En la actualidad, el estudio de la
plasticidad fenotipica proporciona informacidn atil para comprender las respuestas de las especies
al medio ambiente, asi como también para modelar tanto los efectos del cambio global en la

distribucidn de las especies, como el resultado de las interacciones de las especies en la dindmica



de la comunidad (Valladares et al., 2006). Asimismo, el estudio de la plasticidad ha resurgido (entre
otras aplicaciones), como resultado de la urgencia por predecir las respuestas de ciertas especies
ante el cambio climatico global y las actividades antropogénicas. Sin embargo, aunque en la
literatura la informacién sobre el tema es amplia, no se ha llegado a un consenso claro sobre las
implicaciones que tiene la plasticidad en términos de adaptacién y evolucion; incluso existe
desacuerdo con respecto a su cuantificacion y sobre la forma en que la seleccién natural influye en

las normas de reaccién (Pigliucci, 2001).

Si bien es cierto que la plasticidad fenotipica se ha definido por diversos autores desde
diferentes perspectivas, en general es entendida como la capacidad de un organismo para producir
fenotipos diferentes en respuesta a cambios en las condiciones ambientales a partir de un Unico
genotipo (Pigliucci, 2001). Las "respuestas plasticas" pueden variar desde modificaciones
morfoldgicas hasta cambios drasticos en la fisiologia, historia de vida y comportamiento. Como se
menciond, la forma de entender el concepto ha tenido importantes cambios dentro de las corrientes

mas trascendentes en la teoria evolutiva.

Por lo anterior, entendiendo la plasticidad fenotipica como la capacidad que tienen los
sistemas bioldgicos -con un Unico genotipo- de alterar sus trayectorias ontogenéticas y con esto, los
fenotipos resultantes (en respuesta a diferentes condiciones o estimulos ambientales) (Pigliucci et
al., 2006; Fabregas-Tejeda, 2019) han surgido dos posturas desde las cuales se puede partir para
abordar la plasticidad fenotipica: la adaptativa y la no adaptativa, pues si bien la plasticidad es una
propiedad especifica del genotipo, esto no asegura que el resultado sea ventajoso, tampoco es
necesariamente consecuencia de evolucién adaptativa, es decir, pudo o no haber pasado por el
mecanismo de seleccion natural (Pigliucci y Miller, 2010), respondiendo Unicamente a las

condiciones circundantes.

Esta habilidad que posee el genotipo cominmente es atribuida a variacién determinada por
la informacidn genética presente en el ADN como resultado de una serie de procesos selectivos
llevados a cabo por la seleccidn natural, que representan adaptaciones fenotipicas, por lo que este
tipo de plasticidad es conocida como plasticidad adaptativa (Rosado, 2019). La plasticidad
adaptativa implica un costo para el organismo y debe actuar restringidamente siendo, por un lado,

limitada por condiciones genéticas o del sistema de desarrollo, que impedirian expresar una
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respuesta pldastica (Pigliucci, 2005; Rosado, 2019); y por otro, presentando costos al reducir su

adecuacion (supervivencia y reproduccién) (Rosado, 2019).

Del mismo modo, algunos autores distinguen claras diferencias en términos de plasticidad
fenotipica, las cuales se pueden agrupar en tres campos: el campo de la aclimatacidn o flexibilidad
fenotipica, el campo de la plasticidad transgeneracional y el de la plasticidad del desarrollo (Chambel
et al., 2005). La aclimatacion hace referencia a los cambios fenotipicos moldeados por el ambiente
en rasgos fisioldgicos, que en su mayoria son reversibles -en un estado adulto o cuando las
condiciones que la provocaban han dejado de perturbar la fisiologia del individuo-, a su vez, éstos
se encuentran intimamente involucrados en la homeostasis individual (propiedad de los
organismos, que consiste en mantener una estable condicién interna compensando los cambios en
su entorno mediante el intercambio regulado de materia y energia con el exterior). La plasticidad
transgeneracional o efectos maternos son cambios reflejados en la progenie como producto de los
estimulos que impone el ambiente materno donde se desarrolla el embrién; los cambios generados
en la plasticidad transgeneracional, aunque también ocurre a nivel individual, pueden ser
transmitidos a generaciones posteriores mediante sistemas de herencia no genética (Rosado, 2019).
La plasticidad del desarrollo generalmente es irreversible y complementaria a la plasticidad
fisiolégica que ocurre en estados precisos del desarrollo, pues pensar en términos de ontogenias o
desarrollo, implica precisar momentos en el transcurso de vida de un organismo, en donde el
ambiente puede alterar diferentes vias del programa de desarrollo. Es Unicamente en cortos
periodos “sensitivos” cuando las condiciones permiten alterar programas del desarrollo por lo que
fuera de estos periodos, la influencia que tiene el ambiente seria nula, es decir, podria ser
significativa solo si el organismo tuviera la habilidad para responder en ese momento del desarrollo
(Chambet et al., 2005). La plasticidad del desarrollo tiene un papel muy importante al originar y
mantener innovaciones evolutivas, incluso es considerada como Unica habilidad del genotipo para
alterar sus procesos del desarrollo y sus resultados fenotipicos en respuesta a las diferentes
condiciones ambientales (Rosado, 2019). Debido a que el rango de alcance de la plasticidad es tan
amplio, pueden emerger respuestas plasticas a partir de los estimulos que proporcionan diferentes
agentes causales, como son los organismos circundantes, la influencia materna vy, principalmente,
el medio ambiente. Del mismo modo, las respuestas plasticas pueden ser reversibles en cuanto las
perturbaciones hayan desaparecido o pueden permanecer constantes como parte constitutiva de

un organismo y asi ser heredadas a la descendencia (Rosado, 2019).
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Siguiendo esta linea argumentativa, otro tipo de plasticidad generada por sefiales ambientales como
resultado de la seleccion natural son los polifenismos que hacen referencia a una plasticidad
adaptativa que, debido a sus ventajosos aportes han evolucionado tras ser seleccionados en normas
de reaccién preexistentes y continuas (Pigliucci y Miiller, 2010). Los polifenismos se pueden
entender como sistemas de interruptores que son encendidos o apagados a partir de los estimulos
ambientales, es en los polifenismos donde sefales ambientales inducen cascadas de expresion

génica, que da como resultado la aparicién de alternos fenotipos discretos.

Asi, el costo de mantener una respuesta pldstica se realiza esperando una retribucién dirigida
hacia la evolucion de las normas de reaccion, incrementando la adaptacion a mds ambientes
recurrentes (West-Eberhard, 2003) en donde se expresen fenotipos mayormente adaptativos en

una amplia variedad de ambientes.

Por otro lado, asumiendo que la plasticidad estd determinada por el componente genético
(como se ha creido desde las ideas de la sintesis moderna), se han propuesto tres modelos genéticos
para el mejor entendimiento de la plasticidad fenotipica: la sobredominancia, la pleiotropia y la
epistasis (Pigliucci, 2001). El primer modelo define a la plasticidad como una funcién inversa a la
heterocigocidad; el modelo pleiotrdpico dice que algunos genes tienen efectos pleiotrdpicos en un
caracter, es decir, un mismo gen es responsable de multiples caracteristicas fenotipicas en
diferentes ambientes; el modelo epistatico afirma que existen conjuntos de genes que actian
epistaticamente, lo que significa que la expresion de un gen depende directamente de la expresion
de otro gen para dar origen a las normas de reaccion (Pigliucci, 2005; Rosado, 2019). Por otro lado,
se sugiere que la plasticidad fenotipica inicia a partir de la acomodacion genética, misma que

conducird a una asimilacion genética y de ser favorable, a la canalizacidn fenotipica.

2.2. Breve historia de la teoria evolutiva y las visiones entorno a la
plasticidad fenotipica

Desde su aparicion hasta la actualidad, es indudable la relevancia y popularidad que ha tenido, no
solo como revolucidn cientifica, sino también como revolucion filoséfica (Morrone, 2003), la teoria
evolutiva de Charles Robert Darwin (1809-1882). Darwin recopild e integré un conjunto de teorias
entrelazadas (el transformismo, la pangénesis, el gradualismo, los centros de origen, el origen

comun, las leyes de crecimiento, la diversificacion de las especies y su famoso mecanismo de
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seleccion natural), para dar explicaciones innovadoras a cuestiones con las que la humanidad se
habia enfrentado desde mucho tiempo atrds. En general, los principales pilares de la teoria
darwiniana son la descendencia en comun de todos los organismos desde uno o varios ancestros
originales, y que la seleccion natural es el proceso responsable del aparente ajuste entre los
organismos y su ambiente (Rosado, 2019), estas nociones son clave en la forma de ver la evolucién
y repercuten en el entendimiento de los conceptos futuros en la teoria evolutiva. En E/ origen de las
especies (1859), Darwin fue uno de los primeros en mencionar el término plasticidad refiriéndose a
los cambios en variedades y subvariedades de papa y dalia que, al presentar diferencias minimas en
estructura y desarrollo, modificaban por completo la organizacidn en su forma (Reyes y Martinez,

2001).

Mas tarde, en 1865 Mendel descubrid los patrones que rigen el mecanismo de la herencia,
pero no fue sino hasta inicios del siglo XX que se retomé y se le otorgd la atencién que merecia su
trabajo, se volvié un aporte fundamental en la construccion de la teoria evolutiva (Rosado, 2019).
Es asi como la teoria sintética de la evolucién, también conocida como sintesis moderna (SM), tiene
sus fundamentos en la combinacidn de los trabajos de Darwin y la genética mendeliana, retomada
a partir del afno 1900. Esta corriente neodarwiniana se caracteriza por su estrecha perspectiva
genocéntrica, pues la genética de poblaciones se encargd de acaparar todo el campo de los estudios
evolutivos. Entre los principales tedricos de la llamada “primera sintesis moderna” destacan los
matematicos Ronald Fisher (1890-1962), J. Haldane (1892-1964) y Sewall Wright (1889-1988). En
esta primera sintesis, Fisher, por ejemplo, sostenia que Unicamente la informacién genética
contenida en los individuos (el programa genético) era responsable de sus caracteristicas
observables, sin que las condiciones de vida de cada ser vivo pudieran afectar su morfologia. Las
ideas de Fisher eran tan fuertes y drdsticas que incluso tuvieron repercusiones a nivel social, con la
realizacidén de intervenciones y politicas eugénicas, en las cuales se fomentaba el éxito reproductivo
de los individuos portadores de caracteres deseados e impedian la reproduccion de los caracteres
menos deseados (Caponi, 2017). En general, las contribuciones desarrolladas por Haldane y Sewall
Wright mostraron aceptar de forma menos ortodoxa que, ademds de la informacién genética
contenida en los individuos, otros factores externos podian influir en el camino adaptativo de las

especies.

Posteriormente, con el surgimiento de la segunda sintesis moderna en donde participaron

los zodblogos Julidn Huxley (1887-1975), Ernst Mayr (1904-2005); el matematico Theodosius
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Dobzhansky (1900-1975); el botanico Stebbins (1906-2000) y el paleontdlogo G. Simpson (1902-
1984), se vio disminuido el peso en la genética y fue reconocida la importancia de la influencia
ambiental en las novedades morfoldgicas. En esta corriente defendian fuertemente que la seleccion
natural era el principal mecanismo a cargo de preservar variantes -deseadas- heredables al interior
de una poblacidn. Por lo anterior, aparecieron criticas de distintos autores entre los que destacan
Stephen Jay Gould (1941-2002), quien junto con Richard Lewontin (1929), logré identificar un
problema al que, en 1979, denominaron “programa adaptacionista”, para referirse a la creencia de
que cualquier atributo de los seres vivos era explicable como resultado de adaptaciones (Morrone,
2003), lo cual convertia las ideas de la teoria evolutiva en una serie de hipdtesis carentes de

fundamentos tangibles que se pudieran demostrar.

De esta manera, a partir de la aparicién de la Sintesis Moderna, algunos biélogos evolutivos
han defendido severas posturas en contra de la suposicion que tienen los seguidores de la ya
mencionada corriente ortodoxa al asumir que el programa genético es el Unico proveedor de
variacién hereditaria, y que la generacion de la variacién es en gran medida, independiente de los
cambios ambientales (Jablonka et al., 1998). Es asi como quienes no estan de acuerdo con las ideas
de la SM, proponen tomar en cuenta procesos como la herencia ecolégica, la herencia conductual a
través del aprendizaje social y la transmisién de informacidn basada en el lenguaje, pues consideran
que tienen propiedades que permiten la herencia de caracteres inducidos o aprendidos (Jablonka

etal., 1998).

En los primeros afios del siglo XX, surgieron vigorosos debates en el esfuerzo por identificar
los mecanismos mediante los cuales se produce la evolucidon; asi aparecié un importante autor
interesado en dilucidar el mecanismo responsable de la produccién de nuevos fenotipos a partir de
un estimulo ambiental simple, el embridlogo britanico Conrad Hall Waddington (1905-1975), quien
sugirié una explicacién alterna en la cual propuso que, a través de los procesos de desarrollo seria
posible comprender cémo los genotipos evolucionan en respuesta al ambiente y lo comprobd
experimentalmente al poner en practica la hipétesis de asimilacion genética. A pesar de no haber
empleado los términos "plasticidad fenotipica” o “norma de reaccion” en su trabajo, Waddington
sugirié que la modificacion producida por el ambiente, si esta era favorable al organismo, podria ser
genéticamente asimilada para mas tarde llegar a una canalizacion fenotipica en un periodo de
tiempo relativamente corto (Santos, 2015), con lo cual es posible percibir que su mecanismo de

"asimilacion genética" es un ejemplo de seleccién en forma de la norma de reaccion del organismo
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(Pigliucciy Miiller, 2010), pues cuando el nuevo fenotipo es asimilado, ocurre un cambio en la norma
de reaccion del genotipo y la plasticidad fenotipica queda implicita al referirse a los cambios
producidos por alteraciones ambientales. De acuerdo con Waddington, la asimilacion genética es la
capacidad de un organismo de presentar un nuevo fenotipo, generado incluso en ausencia del
estimulo ambiental que lo provoca, transmitiéndose hereditariamente por caracteres adquiridos en
un periodo de tiempo relativamente corto. Las investigaciones recientes muestran evidencias
empiricas sobre la asimilacion genética y existen estudios en los que se demuestra que la seleccidon
puede actuar sobre redes reguladoras para canalizar las perturbaciones ambientales; este
mecanismo puede acelerar el proceso de adquisicién y difusién de novedades evolutivas (Santos,

2015).

Durante las ultimas décadas, el fenotipo de un organismo, es decir, sus rasgos y
comportamiento se han estudiado como resultado de un "programa" de desarrollo codificado en su
genotipo; esta vision determinista esta evidentemente implicita en el enfoque de la SM como un
proceso de clasificacidon entre las variantes genéticas. Sin embargo, ante la inconformidad en las
explicaciones de la SM, es como algunos autores han propuesto alternativas en busca de disminuir
los “huecos” o explicaciones poco satisfactorias existentes en la teoria, por lo que consideran
pertinente estudiar desde un nuevo enfoque la evolucién biolédgica, dando paso al surgimiento de
un novedoso campo de estudio denominado Sintesis Evolutiva Extendida (SEE). La SEE plantea dar
continuidad o “extensién” a la teoria evolutiva (valiéndose de conocimientos previamente
formulados por los evolucionistas que han aportado a esta disciplina) y de manera simultanea
ampliar y despejar el camino en la busqueda de explicaciones a fenédmenos aun sin respuestas del

todo convincentes.

En el cuadro 1 se hace una comparacion entre la SM y la SEE para precisar sus principales
contrastes tedricos: dentro de las aportaciones de la SEE, se afirma que procesos como la mutacién
adaptativa, la herencia ecoldgica, la herencia conductual a través del aprendizaje social y la
transmision de informacion basada en el lenguaje, tienen propiedades que permiten la herencia de
caracteres inducidos o aprendidos; por lo que el papel de la variacién hereditaria inducida en Ia
evolucion debe reconsiderarse, y debe también estudiarse la evolucion de los sistemas que

producen la variacion inducida (Jablonka et al., 1998).
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Cuadro 1. Comparacion entre los supuestos fundamentales de la Sintesis Moderna (SM) y la Sintesis Extendida de la

Evolucion (SEE),

tomada v modificada de

Laland et al.

(2015). (ver en

https://royalsocietypublishing.org/doi/pdf/10.1098/rspb.2015.1019), se describen los evidentes contrastes y es posible

entender la visidn entorno a la plasticidad fenotipica derivada de los pilares conceptuales de la SEE.

Sintesis moderna (SM)

Sintesis Extendida de la Evolucién (SEE)

Causalidad

Seleccion natural

La principal influencia directiva o creativa en la
evolucidn es la seleccién natural, esta fuerza
evolutiva determina por si sola las propiedades
de los organismos y también explica por qué
estas coinciden con sus entornos (mediante la
adaptacion)

Causalidad reciproca

Los organismos dan forma y son formados por
entornos selectivos y de desarrollo. Los
procesos de desarrollo que operan a través del
sesgo de desarrollo y la construccion de
nichos, en conjunto con la seleccién natural
son responsables por la direccién y el ritmo de
la  evolucion y contribuyen a la
complementariedad entre el organismo vy el
medio ambiente.

Herencia

Herencia genética

Los genes constituyen el Unico sistema general
de herencia. Los caracteres adquiridos no se
heredan, solo se pueden heredar rasgos
codificados genéticamente.

Herencia inclusiva

La herencia se extiende mas alla de los genes
para abarcar la herencia epigenética, la
herencia fisioldgica, la herencia ecoldgica, la
transmisién social (conductual) y la herencia
cultural. Los caracteres adquiridos pueden
desempefiar funciones evolutivas al sesgar
variantes fenotipicas sujetas a seleccion,
modificar entornos y contribuir a la
heredabilidad.

Direccionalidad

Variacion genética aleatoria.

No existe una relacidn entre la direccién en la
que ocurren las mutaciones y, por lo tanto, el
suministro de variantes fenotipicas, y la
direccién que conduciria a una mayor aptitud.

Variacion fenotipica no aleatoria.

El sesgo de desarrollo, que resulta de una
mutaciéon no aleatoria o una acomodacion
fenotipica, significa que algunas variantes
fenotipicas son mas probables que otras. Los
sistemas de desarrollo facilitan respuestas
fenotipicas funcionales y bien integradas a la
mutacioén o la induccién ambiental

Objetivos de
seleccién

Perspectiva centrada en los genes.

La evolucidon requiere un cambio en las
frecuencias de los genes. Las poblaciones
evolucionan a través de cambios en las
frecuencias de los genes provocados por la
seleccion natural, la deriva, la mutacién y el
flujo de genes.

Perspectiva centrada en el organismo. Los
sistemas de desarrollo pueden facilitar la
variaciéon adaptativa y modificar entornos
selectivos. La evolucién se redefine como un
cambio transgeneracional en la distribucién de
los rasgos hereditarios de una poblacion.
Existe una nocion amplia del proceso evolutivo
y herencia.

Procesos
evolutivos

Macroevolucion.

Los patrones macroevolutivos se explican por
procesos microevolutivos de seleccion, deriva,
mutacion y flujo de genes.

Macroevolucion.
Procesos evolutivos adicionales, incluyendo el
sesgo de desarrollo y la herencia ecoldgica,
explicar los

ayudan a patrones
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macroevolutivos y contribuyen a la capacidad
de evolucion

Tiempo y lugar de
cambio

Gradualismo.
La evolucidn a través de mutaciones de grandes
efectos es poco probable, debido a que tales
tienen efectos

mutaciones pleiotrépicos

disruptivos. Las transiciones fenotipicas
generalmente ocurren a través de mdltiples
pasos pequeios, lo que lleva a un cambio

evolutivo gradual.

Tasas de cambio variables.

Son posibles variantes de gran efecto, lo que
permite un rapido cambio evolutivo. La
saltacidn puede ocurrir a través de mutaciones
en los principales genes de control regulatorio
expresados de manera especifica (tejido,
moédulo o compartimento), o cuando los

procesos de desarrollo responden a desafios

ambientales con cambios en conjuntos

coordinados de rasgos, o a través de efectos
de umbral no lineales.

En resumen, la plasticidad vista desde la SM se concibe Unicamente como un mecanismo de tipo
interruptor, en donde el desarrollo de un organismo esta determinado por su informacion genética
que, a través de diversos interruptores del desarrollo, guiados por un proceso selectivo, dependeran
de las condiciones ambientales para encender o apagar diferentes conjuntos de genes. La
plasticidad dentro del marco de la SM, no tiene una capacidad innovadora (ni morfoldgica ni
fisiolégicamente) sino que por el contrario, se postula como un abanico de posibles opciones
previamente determinadas -por la seleccion natural- del que dispone el desarrollo de un organismo
y del que se elegird la opcion mas favorable de acuerdo a las condiciones. De este modo, la
plasticidad unicamente se encarga de establecer los limites de las posibles formas para el sistema
de desarrollo. EI componente genético es considerado como el principal responsable de llevar y
dirigir el desarrollo del organismo, esto implica que el medio ambiente no contribuye al desarrollo

de un organismo, sino que lo modifica (Rosado, 2019).

Por otro lado, desde el enfoque de la SEE, la plasticidad es reconocida como un mecanismo
del desarrollo que opera por exploracién, es decir, como agente creativo y no como un mecanismo
tipointerruptor limitado por el programa genético; no existen pues, patrones predeterminados ante
las formas, sino que éstas resultan de un proceso de ensayo-error, para alcanzar un fenotipo
ajustado al medio circundante. En este sentido, como lo ha enunciado Mary Jane West-Eberhard
(2003), los genes pueden ser los seguidores y no necesariamente los iniciadores en la evolucion
fenotipica (Fabregas-Tejeda, 2019). Asimismo, para un mejor entendimiento de las fuerzas
evolutivas en las diferentes teorias mencionadas, se agrupan los pilares conceptuales de cada unay
se sugiere un posible escenario que continde con la expansién conceptual, tal como se muestra en

la figura 1.
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Figura 1. Tomada de The emerging structure
of the Extended Evolutionary Synthesis: where does
Evo-Devo ft in? (Fabregas-Tejeda, Vergara-Silva 2018).
Representacidon grafica de la continua expansion
conceptual de la teoria evolutiva, basada en Piglicci
(2009). Las diferentes tonalidades de la espiral limitan
las teorias evolutivas mas importantes histéricamente:
el amarillo representa el darwinismo, en verde se
muestran las bases conceptuales de la sintesis moderna,
el azul corresponde a la sintesis evolutiva extendida, y el
purpura plantea un posible panorama a futuro -
progresivo y perfectible- de la teoria evolutiva. (ver en
https://philarchive.org/archive/FBRTES).

En este mismo sentido, es posible apuntar que en el marco conceptual de la SEE los origenes
causales de la plasticidad no estan limitados a los genes. Se proponen origenes en la biologia
integrativa (Pigliucci y Mdller, 2010), ya que es necesario entender que para que exista plasticidad
fenotipica, son necesarios también elementos como el componente genético, el componente
ambiental, la herencia ecoldgica y la conservacién de nicho y los procesos selectivos del desarrollo
(Rosado, 2019). Para la SEE, las condiciones de estrés aumentan la tasa en que aparecen las
variaciones heredables (Pigliucci y Miller, 2010); el estrés impuesto por el ambiente genera
variaciones en la regulacion, expresion y organizacion de pequefios grupos de genes del desarrollo,
lo que lleva a efectos fenotipicos novedosos en periodos relativamente cortos. Esta variacién,
producto del estrés puede llevar a la evolucién saltacional y asi, los procesos macroevolutivos
pueden ser explicados como consecuencia de mutaciones sistémicas y reacomodo del genoma
(Pigliucci y Miiller, 2010). Ademas de promover el surgimiento de nuevas variantes morfoldgicas, la
plasticidad permite una rdpida divergencia entre poblaciones y se ha relacionado con la especiacion

(Fabregas-Tejeda, 2019).


https://philarchive.org/archive/FBRTES

2.3.  Algunos conceptos clave para entender el mecanismo de la
plasticidad fenotipica

Debido a que en muchas ocasiones la plasticidad fenotipica se ha comprendido de manera muy
relacionada con las ideas de canalizacidn, homeostasis y amortiguamiento (Pigliucci y Mller, 2010),
es pertinente presentar lo que implican dichos términos. La canalizacion es una propiedad de los
sistemas de desarrollo que permite reproducir idénticamente el mismo fenotipo bajo las mismas
condiciones, es decir, se habla de canalizacién cuando un fenotipo ha sido consolidado y estabilizado
por el ambiente. La homeostasis, derivada de un proceso evolutivo dirigido por seleccidn natural,
es la manera en la que los sistemas de desarrollo integran las perturbaciones del ambiente (tanto
interno como externo) sin permitir alteraciones estructurales o funcionales, lo que les da la
posibilidad de regresar a un estado original de funcionalidad, volviendo resilientes a los organismos
durante su ontogenia (Pigliucci y Miller, 2010). El amortiguamiento representa un rango que genera
un estado de homeostasis en donde son los mecanismos celulares los responsables de mantener la
homeostasis en el sistema; cuando el amortiguamiento tiene una falla o fracasa en sus mecanismos
regulatorios puede derivar en plasticidad fenotipica no adaptativa, de la cual algunos autores
sugieren se puede considerar como un atributo predeterminado en los sistemas bioldgicos (Pigliucci
y Miiller, 2010; Rosado, 2019). En este sentido, la interaccidon entre plasticidad inherente y la
necesidad de mantener la funcionalidad en un rango de ambientes es lo que unifica la evolucién de

la plasticidad fenotipica a los mecanismos de amortiguamiento.

La importancia de la homeostasis y su relacién con la plasticidad ha estado presente en la
biologia evolutiva desde mucho tiempo atrds. En la década de los 50’s, Conrad Hall Waddington fue
de los primeros cientificos en interesarse por el estudio de los mecanismos de canalizacién y
asimilacion, asi como de entender la manera en la que una ruptura del sistema de amortiguamiento
puede generar una explosion de formas y con esto un aumento en la plasticidad fenotipica,
promoviendo asi materia prima para la seleccién natural (Pigliucci y Muller, 2010; Rosado, 2019).
Sus trabajos tuvieron importantes aportaciones en la produccién de ideas actuales sobre la
acomodacioén fenotipica y genética, asi como del papel de la plasticidad a nivel macroevolutivo.
Waddington afirmaba que la seleccidn natural es quien se encarga de moldear las multiples
posibilidades derivadas de la norma de reacciéon de un organismo en desarrollo, es decir, del proceso
de asimilacion genética, ya que esta fuerza evolutiva actuaria directamente en la materia prima

novedosa proveniente de los fallos en el sistema de amortiguamiento que pueden generar nuevas
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formas y un estallido en la plasticidad fenotipica o capacitancia (Pigliucci y Miller, 2010; Rosado,

2019).

Otro concepto importante en el entendimiento de la plasticidad es la norma de reaccion, cuya
definicion implica una funcidn especifica del genotipo que produce fenotipos relativos al ambiente
en desarrollo; se relaciona el rango de ambientes experimentados durante el transcurso del
desarrollo (ontogenia), al rango de fenotipos que un genotipo particular produce en ese mismo
ambiente (Pigliucci y Miiller, 2010); en otras palabras, la norma de reaccidn significa una correlacion
del genotipo con el numero de ambientes experimentados durante la ontogenia y el numero de
posibles fenotipos que se pueden expresar en dichos ambientes (Rosado, 2019). Las normas de
reaccidn continuas pueden o no ser adaptativas en funcidn al resultado del sistema de desarrollo

expuesto a las diferentes condiciones ambientales (Rosado, 2019).

De acuerdo con Pigliucci y Miller (2010), y con base en las ideas de Waddington, se sabe que
las variantes fenotipicas derivadas de la seleccion natural, en caso de ser ventajosas, seran
heredadas y para las siguientes generaciones se reconstruirdn los mecanismos que dan origen a
estas variantes modificadas para comenzar asi el fendmeno de acomodacién genética, el cual
implica que los mecanismos moleculares que dieron origen a las variantes inducidas sean
genéticamente incorporados. Como parte de un segundo “paso” en la construccion de una novedad
fenotipica, la acomodacién genética al pasar por un riguroso proceso selectivo (dirigido por la
seleccion natural) -también conocido como norma de reaccidn-, conducird a una asimilacion
genética, es decir, se integrard la informacion inducida como parte del genoma del organismo en
desarrollo y, finalmente, se llevara a cabo una canalizacién de los fenotipos (como se muestra en la
Figura 2). El mecanismo expuesto implica que los fenotipos propuestos han llegado a un punto de
estabilidad que les permitira desarrollarse, gracias a que la expresidon de los fenotipos ya se
encuentra presente en la informacion genética. Lo anterior, tiene implicaciones en la biologia
ecoldgica y evolutivamente: la colonizacidn de especies invasivas y la participacién de la plasticidad
en patrones macroevolutivos (seleccién natural que podria conducir a divergencia y originar

especiacidon, mediante la canalizacion de variacidn no genética heredable o epigenética).

Siguiendo esta linea argumentativa, Pigliucci (2001) sugiere incorporar algunos conceptos para
entender el contexto del mecanismo que dirige la plasticidad fenotipica, entre ellos: epigenética;
acomodacion, asimilacion y canalizacion genética; evolucionabilidad, robustez, modularidad,

autoorganizacion.
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2.3.1. Epigenética

Existen diversas definiciones de epigenética, Conrad Hall Waddington (1975) quien influenciado por
Aristoteles y sus dos teorias de desarrollo animal (preformation y epigenesis), acuiid por primera
vez el término y definid epigenética como a las interacciones causales entre genes y los productos
que dan origen al fenotipo (Waddington, 1975; Schlichting y Pigliucci, 1998). Otra definicién por
considerar fue la propuesta hecha Massimo Pigliucci (2005), quien hablaba de epigenética como el
estudio de los cambios en la funcion de los genes heredados por mitosis, y/o meiosis, que no
implican una modificacién en la secuencia de ADN y que por lo tanto puede ser reversible (Pigliucci,
2005). En este sentido, de manera general se entiende por epigenética a los mecanismos
regulatorios que pueden conducir a persistentes cambios inducibles en el desarrollo, dentro de los
que se incluye la herencia epigenética, encargada de la transferencia de informacién cuerpo a
cuerpo y se puede hacer presente mediante interacciones del desarrollo entre progenitor y la
descendencia, a través del aprendizaje social, comunicacién simbdlica e interacciones entre los
individuos y su ambiente. Asi, a lo largo del tiempo para lograr una mejor comprensién de la
epigenética, se han estudiado tres aspectos importantes: la acomodacion y canalizacion genética;
mecanismos que dan origen a la plasticidad fenotipica e innovaciones morfoldgicas; y, por ultimo,
una memoria y herencia celular. Mediante esta terminologia, se describen los mecanismos celulares
productores de cambios persistentes en las caracteristicas celulares (Rosado, 2019). La epigenética
ha tenido auge particularmente en las Ultimas décadas debido a su influencia en la salud, pues su
estudio podria ayudar a entender y prevenir enfermedades y anomalias que atentan el bienestar

humano.

En virtud de que la epigenética podria entenderse como la unidn entre el medio ambiente y la
forma en que se regula y expresa la informacion genética de un organismo influenciado por el
medio, puede ser evidenciada por las denominadas huellas o marcas epigenéticas (mecanismos
guimicos de reaccidn en la maquinaria celular y en el ADN), que podrian ayudar a dilucidar la historia
de vida de un organismo a través de su estado salud, forma o funcién de dicho individuo; y al mismo
tiempo, dicho organismo podrd también modificar las regulaciones para asi poder generar
mecanismos que le permitiran responder a estimulos mas eficientemente en el futuro. De este
modo, se sabe que la epigenética es una capacidad de cambio que puede derivar en la expresién de
respuestas plasticas, pues precisamente su campo de accién es la plasticidad fenotipica (Rosado,

2019).
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2.3.2. Acomodacion, asimilacion y canalizacion

La definicién de acomodacion (en sentido tanto fenotipico como genético) fue acufiada por Mary
Jane West-Eberhard (2013), bajo el supuesto de dar explicacion al origen de innovaciones evolutivas
dentro de las poblaciones. Dado que la arquitectura genética de un rasgo novedoso se encuentra
presente previo a la aparicidn del rasgo, es necesaria la presencia de inusuales estimulos durante el
desarrollo para que una novedad surja (reacomodando la configuracién de los genes preexistentes).
Es asi como la acomodacion se encarga de las modificaciones y reacomodos a nivel genético, que se
convertirdn en los fenotipos alternativos, como respuesta a los estimulos ambientales. La
acomodacion genética implica un cambio genético adaptativo, regulado por la seleccion, para
mejorar la funcion e integrar rasgos utiles en la aparicidon de formas o fenotipos novedosos. Luego
del proceso selectivo (resultado de la acomodacidn genética), el fenotipo podria ser expresado y
consolidarse por medio de un fendmeno denominado asimilacion genética, el cual consiste en la
fijacién de un rasgo, seguido de un cambio genético en la regulacion. De acuerdo con varios autores,
se sabe que la asimilacion genética ha participado en la evolucién de casi todos los rasgos, pues en
algin momento pasaron por una fase de evolucidn de fenotipos alternos, para volverse un rasgo

constitutivo en una poblacion.

Es asi como la aparicion de un fenotipo plastico ocurre por una frecuencia alélica alterada,
inducida por factores ambientales, mediante procesos de acomodacion, asimilacion genética y
canalizacion (como se propone en la Figura 2). Para desarrollar la fijacion de una caracteristica mas
evolucionada en rasgos adaptativos, esta debe involucrar cambios genéticos cuantitativos en la
regulacién, es decir, una asimilacion genética (West-Eberhard, 2003) que opere como un primer
paso en la emergencia de innovaciones fenotipicas. Por lo que se ha planteado que luego de cierto
numero de generaciones posterior a la aparicion de un fenotipo alternativo (fijado por alteraciones
y reacomodos en los genes durante el desarrollo), la siguiente etapa podria derivar en un proceso
de canalizacion, en donde la produccién de fenotipos plasticos se lleve a cabo de manera

independiente a las contingencias ambientales (Fabregas-Tejeda, 2019).
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Figura 2. Representacion grafica de los “pasos” que dan
origen a la fijacion de un fenotipo novedoso como
Canalizacion mecanismo de accién por medio del cual actta la
plasticidad fenotipica. Se plantea la acomodacion
(mediante asimilacién genética) como primer paso en la
emergencia de innovaciones fenotipicas, que luego de
cierto nimero de generaciones pueden comenzar a
reconstruirse independientemente a las condiciones
| ambientales, por canalizaciéon al obtener una base
| genética.

Asimilacion .‘.
genética |

Acomodacion

2.3.3. Evolucionabilidad: robustez y modularidad

Del término en ingles evolvability, se han derivado diversas traducciones y, del mismo modo,
diferentes interpretaciones. Tanto evolvabilidad como evolucionabilidad se ha entendido como la
capacidad para producir variacion fenotipica heredable y seleccionable (Pigliucci, 2007), dicha
capacidad permite “evolucionar” alcanzando nueva variacién (diferencias existentes dentro de una
poblacidn). De acuerdo con Love (2003), la definicién de evolucionabilidad se centra en la inclinacion
de evolucionar hacia nuevas estructuras, asi fue como Pigliucci (2007) propuso la incorporacion de
estos conceptos en el repertorio de una biologia evolutiva que busca madurar una “teoria de la
forma” (Fabregas-Tejeda, 2019). Aunque con diferentes enfoques, la evolucionabilidad se entiende
como una variacion fenotipica o genotipica que aun no se encuentra en una poblacion pero que, en
algun punto del proceso evolutivo de los organismos, puede ser alcanzada y expresada al surgir
nuevas interacciones entre el desarrollo de los organismos y el medio ambiente (Rosado, 2019).
Para tener un mejor entendimiento de lo que implica la evolucionabilidad, se han conceptualizado
otras nociones que pretenden explicar las causas que podrian dirigir esta capacidad de generar dicha
variacion: robustez, modularidad y el mapa genotipo-fenotipo. La robustez implica espacios en
unidades organismicas que, al acumular variaciéon neutral durante un periodo en el que son
tolerantes al cambio, dicha variacion previamente acumulada, puede ser liberada bajo ciertas
presiones ambientales y cuando esto ocurre, se producen bruscas expresiones de nuevas formas.
Debido a que la robustez estd presente en los sistemas de desarrollo, la acumulacién de variantes
genéticas que pueden ser no neutrales en algunos contextos ambientales aumenta la capacidad de

evolucionabilidad (Pigliucci, 2008).



Por otro lado, la modularidad, entendida como el grado en que un grupo de caracteristicas
fenotipicas son independientes, es decir, que existen mddulos en el desarrollo que al ser
independientes entre si, pueden experimentar diferentes cambios a partir de estimulos ambientales
especificos. De esta manera, al surgir un cambio en un maodulo, se pueden generar nuevos patrones
de interaccién entre las redes de mddulos dando como resultado la generacién de nuevas formas.
El término de mapa genotipo-fenotipo, hace una insercién de la ontogenia con los procesos
evolutivos a través de una interaccion entre el genotipo y el fenotipo. La conjuncidn de estas ideas
conceptuales sugiere una nocién de causalidad reciproca, pues las vias que conducen un cambio
fenotipico no dependen Unicamente de las instrucciones impuestas en el genotipo, sino que estan

involucrados un conjunto de sistemas de desarrollo, herencia epigenética y el medio ambiente.

Con base en evidencias como tasas de mutacidén y recombinacion de variantes entre especies, y
entre clados (dependientes en gran medida por la composicidon tanto genética como del propio
sistema de desarrollo), se ha planteado que la evolucionabilidad se encuentra también en constante
evolucion (Pigliucci, 2008). Por lo anterior, dentro de la diversificacidn bioldgica existen diferentes
grados de evolucionabilidad, lo que implica que algunos organismos tendrian mayor capacidad para
generar variacién (Rosado, 2019). Mas alld de cuestionar el origen de la evolucionabilidad, su
importancia radica en la tendencia a alcanzar una variacién que, aunque no se ha encontrado, existe

y estd en contante busca de explorar nuevos espacios organismicos dentro de las poblaciones.

2.4. Los costos de la plasticidad

De acuerdo con Bateson (2017), se han realizado diversas investigaciones (metaanalisis) que buscan
cuantificar los costes de la plasticidad y se ha concluido que, aunque son muy bajos, podrian
representar un valor significativo a lo largo del tiempo. Sin embargo, las normas de reaccién que
regulan la adaptabilidad pueden ser especificas de la historia evolutiva del linaje, es decir, en un
organismo especialista en ciertos ambientes, la capacidad puede haberse perdido. En un
experimento realizado por Sultan y colaboradores (2009), se estudiaron dos especies contrastantes
en clima y se determind que la descendencia de la especie generalista o mas expuesta a ambientes
variables -con mayor variabilidad-, mostré mayor adaptacion y respuestas pldsticas que no fueron
encontradas en la descendencia de la especie especialista en vivir en ambientes con condiciones
muy particulares -robustez-; es asi como el comportamiento obtenido de la experiencia de un

individuo puede incorporar una experiencia del linaje en el curso de la evolucién (Bateson, 2017).
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2.5.  Ejemplos de plasticidad en plantas

Debido a la complejidad que implica estudiar y, en especifico, medir las tasas de plasticidad
fenotipica (entre otras cosas, por los desacuerdos que existen en los diferentes métodos de
cuantificacion), muchos investigadores interesados en comprender el mecanismo, se han propuesto
analizar el comportamiento de especies vegetales y usarlos como modelo de estudio, pues su
tiempo de vida es relativamente mas corto que el de la mayoria de los animales, por lo que permite
evaluar los cambios que ocurren durante el desarrollo de su vida en diversos entornos. Por lo
anterior, existe una gran cantidad de investigaciones enfocadas en el estudio de la plasticidad en
plantas (principalmente herbdceas), que buscan dilucidar los mecanismos de respuesta. En 2014,
Matesanz y Valladares elaboraron una revisién en la que fueron recopilados distintos
comportamientos de plantas mediterraneas expuestas a diferentes escenarios de cambio climatico,
y de manera particular, con un enfoque en las respuestas pldsticas. Es un trabajo en el que se citan
multiples casos de plasticidad tanto adaptativa (con un aumento en la eficacia bioldgica o fitness)
como no adaptativa, explicando sus implicaciones evolutivas y ecoldgicas con efectos neutrales,
negativos o adaptativos. entre los numerosos casos analizados en la revision mencionada, se ha
demostrado la capacidad que poseen las plantas para ajustar su morfologia, fisiologia, fenologia y
reproduccion en respuesta a variaciones de temperatura (como lo proponen Guimeno et al., en
2008), de nutrientes (Andivia et al., 2012) y de luz (Quero et al., 2008; Zavala et al., 2011), entre
otros (Matesanz y Valledares, 2013). Las plantas pueden expresar modificaciones que minimizan el
estrés luminico (en el caso de exposicidn a alta radiacion) disminuyendo el area foliar especifica y
aumentando el dangulo de las hojas, produciendo asi hojas mds gruesas y reduciendo el contenido
de clorofila, especialmente durante el verano, para mejorar la accion fotoprotectora de los
carotenoides (Valladares et al., 2005). Ademads, para producir fenotipos funcionalmente adecuados
a condiciones de sequia, las plantas mediterraneas pueden responder aumentando la asignacidn de
biomasa a las raices y la eficiencia del uso del agua (Gimeno et al., 2008; Aranda et al., 2010 en

Matesanz y Valledares, 2014).

De acuerdo con Santos del Blanco y otros autores (2013), los organismos de ciclo de vida largo,
como arbustos y drboles, se encuentran expuestos a una gran cantidad de cambios ambientales,
principalmente por la amplia variabilidad climatica estacional e interanual, por lo tanto, la
plasticidad fenotipica puede ser mas beneficiosa para las plantas lefiosas en comparacién con

taxones de ciclos cortos de vida, las herbaceas anuales (Matesanz y Valledares, 2014).
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Otra forma que permite y facilita medir la plasticidad fenotipica en plantas es en los cultivos, donde
la diferenciacién de caracteristicas se hace visible bajo condiciones controladas; como lo mencionan
Reyes y Martinez (2001), en cuyo trabajo describen algunas de las respuestas en plantas cultivadas

ante cambios ambientales producidas por el hombre.

Se sabe también que los campos de la ecologia y el desarrollo han tenido un importante auge
en las Ultimas décadas debido a su alcance explicativo en muchos temas dentro de la biologia
evolutiva; asi, el campo de desarrollo ecolégico o “eco-devo” que se encuentra en constante
renovacion ha desarrollado nuevos conocimientos sobre la relacién entre la evolucién de las plantas
y la plasticidad, lo cual emerge como clave para la comprension del desarrollo de las plantas en un
contexto ecoldgico y evolutivo (Valladares et al., 2006). Por otro lado, el interés por estudiar la
plasticidad fenotipica de las plantas ha recobrado importancia los ultimos afos debido a la urgencia
mundial que se tiene por la buisqueda de especies que proporcionen informacién o prediccién de
respuestas ante el cambio climatico global (Valladares et al., 2006). Los patrones de distribucién de
las especies dependen en gran medida de cambios climaticos que puedan ocurrir y estas especies a
su vez de la respuesta (favorable o no) que ejerza la plasticidad en los organismos (Scholz et al.,
2014). Ademas, en relacion con el campo de interés en este trabajo de investigacidn, se ha sugerido
que la capacidad de las plantas para crecer en ambientes espacial y temporalmente heterogéneos
mediante la anatomia de su xilema estd en gran medida asociada con sus patrones de distribucion
y éxito de supervivencia (Doria et al., 2010; Noshiro et al., 2010; Mallnikova et al., 2013. Scholz et
al.,, 2014; Jiménez-Noriega et al., 2017, 2021), por lo que la importancia de su estudio esta

intimamente interrelacionada con todos los aspectos antes mencionados.

2.6. Los pinos: abundancia, distribucion e importancia

Los pinos, (Pinaceae), son un grupo de plantas vasculares con tejidos conductores secundarios
(xilema, floema y peridermis), perennes (Garcia et al., 2003), cuya caracteristica en comun es la
presencia de “semillas desnudas”, pues sus estructuras reproductivas carecen de frutos que las
cubran o protejan. De acuerdo con diversos autores, como Gernandt y Pérez-De la Rosa (2014),
México es un centro secundario de diversificacion del género Pinus ya que cuenta con
aproximadamente 40% de las especies existentes en el mundo y mas del 55% de endemismos
(Sanchez-Gonzalez, 2008). En México, los pinos tienen un importante valor ecolégico, econémico y
social, dado que generalmente son el componente dominante de la vegetacidn tienen una gran

influencia en los procesos funcionales del ecosistema entre estos destacan los ciclos
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biogeoquimicos, hidroldgicos, entre otros; ademas son habitat y fuente de alimento para la fauna
silvestre. Econdmicamente son fundamentales en la vida cotidiana por ser fuente de madera, lefia,
pulpa para papel, resinas, semillas comestibles, entre otros productos. Ademas, ofrecen
importantes servicios ambientales (agua, captacion de carbono, produccion de oxigeno, recreacién)
e influyen en el clima regional (Sdnchez-Gonzalez, 2008) por lo que su estudio ayuda, entre otras

cosas, a conocer y prevenir el impacto del cambio climatico.

Por otro lado, de acuerdo con Villanueva y colaboradores (2015), en bosques de coniferas
del género Pinus los estudios dendrocronoldgicos han aumentado, especificamente en México
debido a la amplia capacidad que tienen sus especies para producir anillos de crecimiento anual

bien definidos (Stahle et al., 2000).

Pinus pseudostrobus es nativo de El Salvador, Guatemala, Honduras y México; actualmente
es una especie que se encuentra dentro de la Lista Roja de la UICN de especies amenazadas. En
Meéxico, su abundancia se concentra en la planicie central y en Chiapas; su distribucién es mas escasa
en el norte. Su rango altitudinal va de 2,400 a 2,800 m, con precipitaciones entre 800 y 1,500 mm,
y con temperaturas medias de 18 a 212 C. Vive en suelos profundos y con buen drenaje, que en
general, suelen ser procedente de material volcanico, con un pH acido, de entre 5.5y 6.5 (Marles et
al., 2015). Debido a que son organismos altamente sensibles al clima y a los efectos climaticos que
provocan las erupciones volcdnicas en algunas zonas de crecimiento, es una especie clave y muy
valorada por su potencial dendrocronolégico (Franco-Ramos et al., 2021). Ademads, de acuerdo con
Marquez y Mendizabal (2004) y Espinosa et al. (2009), quienes han encabezado los estudios sobre
la especie, concluyeron que Pinus pseudostrobus responde con una amplia flexibilidad a las

variaciones ambientales.

2.6.1 Las raices: funcion, anatomia y su madera

Las raices de los arboles son érganos fundamentales en el transporte hidrico y de nutrientes
(compuestos organicos e inorganicos), ademas tienen funciones de almacenamiento, produccién de
hormonas en la zona meristematica, y principalmente de anclaje al suelo (Marquez et al., 2013).
Ecoldgicamente se conoce que las raices forman importantes asociaciones simbidticas mutualistas

con bacterias, hongos y otros microorganismos.
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En cuanto a su anatomia, las raices presentan una estructura integrada por epidermis, cortex,
endodermis y un cilindro vascular con polos de xilema y floema cuando hay crecimiento primario.
Una vez que se establece el crecimiento secundario se desarrolla cambium vascular, floema y xilema
secundarios, asi como la peridermis. El floema secundario (del griego phloios=corteza) se caracteriza
por ser un eficiente sistema de transporte intercelular a larga distancia, que distribuye solutos
(carbohidratos producidos en la fotosintesis, moléculas mensajeras, entre otras sustancias) a las
zonas de crecimiento y diferenciacidn, en direcciéon acrdpeta y basipeta. El floema secundario
contiene un alto porcentaje de materia seca y ocupa una posicidon externa y circundante al xilema
secundario en las raices. Por otro lado, el xilema secundario (del griego xylon=madera), es un tejido
sumamente complejo que se encarga de movilizar agua y minerales en la direccion de la corriente
transpiratoria (Flores-Vindas, 1999); dicho tejido surge como el resultado de la actividad cambial, la
cual es controlada por factores tanto intrinsecos (fisioldgicos), como extrinsecos (ambientales)
(Carvalho et al., 2015), y se compone de elementos traqueales (conductores), fibras y parénquima
(Flores-Vindas, 1999). El xilema secundario esta lignificado en la mayoria de sus componentes
celulares y conforma la madera del 6rgano maduro. La madera no es un material homogéneo, sino
que por el contrario, esta formada por un conjunto de células especializadas en tejidos que llevan a
cabo las funciones primordiales para el vegetal: la conduccién de la salvia, la transformacién y
almacenamiento de los productos vitales y el sostén del organismo. En pinos, el xilema secundario
se compone de elementos prosenquimatosos, células de sostén y conduccién, llamadas traqueidas
y de elementos parénquimatosos. Se sabe que la formacién de floema es muy estable; sin embargo,
el desarrollo del xilema secundario esta sujeto a diferentes fluctuaciones que dependen de la
variacion ambiental: la composicidn, distribucién y tamaino de las células que forman el xilema,
cambia entre diferentes especies y dentro del mismo individuo (Flores-Vindas, 1999) a lo largo de la

ontogenia del mismo.

La actividad del cambium vascular (meristemo lateral que produce los tejidos vasculares antes
descritos), es periddica en tallos y raices. Bajo condiciones climaticas normales, el cambium de los
arboles en zonas templadas permanece inactivo durante el invierno, en este periodo de latencia, las
paredes celulares de las células cambiales iniciales se engrosan y el citoplasma se hace mas denso;
durante la primavera se retoma la actividad del cambium y las células se extienden radialmente por

lo que son mas largas, las paredes se adelgazan y aumentan su plasticidad (Flores-Vindas, 1999).
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Es asi como las coniferas presentan un ciclo anual conformado por una temporada de crecimiento
y una de menor actividad o latencia (Bruce, 1980), de la cual resultan capas anuales de crecimiento
que, en conjunto conforman los llamados anillos de crecimiento (Flores-Vindas, 1999). Los anillos
anuales o estacionales de crecimiento, generalmente se pueden observar a simple vista en
secciones transversales de tallos y raices en los arboles caducifolios y de hoja perenne. En todo anillo
de crecimiento se presentan dos tipos de madera (Garcia et al., 2003) debido a que, como ya se
menciond, los elementos traqueales cambian en caracteristicas y de acuerdo a su periodo de
formacidn se clasifican en madera de verano y madera de primavera: las traqueidas que se forman
al inicio de la época de crecimiento (en primavera) reciben el nombre de madera temprana, son
usualmente mas largas, tienen paredes mas delgadas y mayor didmetro; mientras que aquellas que
se desarrollan en el verano reciben el nombre de madera tardia, son células cortas que poseen
paredes celulares mas gruesas y un didametro radial menor (Flores-Vindas, 1999), generalmente su
abundancia dentro de cada anillo de crecimiento también es menor comparado con la madera
temprana. Los anillos de crecimiento generalmente siguen patrones de crecimiento; sin embargo,
dicho crecimiento no siempre es constante, pues puede ser interrumpido por condiciones adversas,
enfermedades o debido a otros agentes y se reanuda mas tarde, cuando esto ocurre, puede
aparecer una segunda capa de crecimiento en una misma temporada. Esta capa adicional se conoce

con el nombre de anillo anual falso (Flores-Vindas, 1999).

La variabilidad de las condiciones ambientales durante la temporada de crecimiento puede
afectar la actividad cambial y con esto las propiedades de los anillos de los arboles tanto en el
numero de células del xilema secundario producidas, como generando cambios en sus propiedades
anatomicas (Carvalho et al., 2015). El ancho de los anillos es otra variable dependiente de factores
externos, en condiciones uniformes favorables presenta anillos en disposiciéon concéntrica, pero
existen muchos factores de naturaleza mecdnica, quimica y fisioldgica que pueden determinar un
crecimiento excéntrico, que en algunas ocasiones es muy pronunciado, provocando que parte de
las capas no se disponga completamente alrededor del eje (Flores-Vindas, 1999). Existe una gran
cantidad de trabajos de investigacién en los que se han descrito los cambios anatdmicos registrados
en el xilema secundario de diversas especies ante condiciones cambiantes (por mencionar alguno,
se encuentra el realizado por Carvalho et al., 2015), a partir de los cuales se ha sugerido que la
capacidad de las plantas para crecer en ambientes espacial y temporalmente heterogéneos,
mediante la modificacién de la anatomia de su xilema secundario se asocia directamente con sus

patrones de distribucién y éxito de supervivencia (Doria et al., 2010; Noshiro et al., 2010; Mallnikova
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etal., 2013. Scholz et al., 2014; Jiménez-Noriega et al., 2017, 2021), lo que tiene implicaciones en la

historia evolutiva y adaptativa de las especies.

La importancia de analizar la anatomia del xilema secundario radica en la obtencion de
informacién que proporciona la madera acerca de las condiciones ambientales que controlan la
actividad cambial y el desarrollo celular durante la temporada de crecimiento (Carvalho et al., 2015).
Diversos estudios indican que los pardmetros celulares corresponden a las condiciones ambientales
en el momento de su formacién. Los arboles muestran afectaciones provocadas por los diferentes
cambios extrinsecos como el clima, y la informacién registrada en el xilema secundario es
importante para comprender el efecto del clima en la dinamica del crecimiento que exhibe el
individuo a través de su madera (Carvalho et al., 2015). Asimismo, se sabe que la heterogeneidad
de la madera se ve reflejada en sus propiedades y es causa de algunas de sus caracteristicas
morfoldgicas (Garcia et al., 2003); incluso en la actividad de la regién cambial, la heterogeneidad
conduce a variaciones en la anatomia y la ultraestructura del xilema secundario, que en algunas
ocasiones da origen a un tipo de madera conocida como madera de reaccion (Ruelle, 2014). Este
tipo especializado de xilema secundario (madera de reaccion), se forma en gimnospermas como
respuesta a una fuerza de compresion y es conocido con el nombre: madera de compresion, que se
desarrolla sobre la parte inferior o de compresidn existente en el tronco, raiz o rama (Flores-Vindas,
1999). El término madera de reaccion se aplica a la madera cuyo crecimiento se ha producido bajo
la accion de tensiones mecdnicas y generalmente se genera en: arboles en laderas de grandes
pendientes o en drboles sometidos a vientos constantes o variables (Garcia et al., 2003). Una
caracteristica comun a estas maderas es que generan crecimiento excéntrico que, debido a la
desigual fertilidad del suelo, la raiz presenta un crecimiento asimétrico que depende del impacto o
grado de perturbacion que tenga el organismo para que un hemisferio del tronco o raiz crezca mas
que el otra, pues el arbol tiende a equilibrar los nutrientes disponibles, buscando compensar en el

lado mas fértil, lo perdido en el otro (Garcia et al., 2003).

De igual forma, de acuerdo con las investigaciones realizadas por Cuny y colaboradores (2014),
el didmetro de la traqueida se ve fuertemente afectado por la tasa de produccién celular, dado que
las tasas mas altas de division celular se asocian con traqueidas mas estrechas (Cuny et al., 2014).
Ademas, se sabe que la auxina juega un papel importante en la fase de agrandamiento, al ser el
estimulo que inicia la reactivacién cambial (Flores-Vindas, 1999) por lo que la concentracién de

auxina presenta un maximo en la zona cambial decreciendo hacia el xilema secundario en

30



diferenciacidon, donde alcanza un valor bajo y cercano a la transiciéon entre las células de
agrandamiento y engrosamiento de la pared celular. De este modo, la proporcién de este gradiente
determina el ancho de la zona de ampliacién y establece el tiempo que las células pasan en esa fase:
durante las mas altas tasas de division celular, las células recién divididas empujan a las células
anteriores fuera de la zona de agrandamiento hacia la zona de engrosamiento de la pared celular,
disminuyendo asi el tiempo que pasan las células en agrandamiento y, en consecuencia, reduciendo
el diametro del lumen (Cuny et al., 2014). Esto sugiere que el didmetro del lumen no solo esta
determinado por la disponibilidad de agua en el suelo, sino también por la cantidad de tiempo que
las células pasan en la zona de ampliacidn, que a su vez depende de la tasa de produccién de células
(Carvalho et al., 2015); de este modo es posible corroborar y entender la respuesta observada en el

caso de estudio aqui analizado.

2.6.2. Dendrogeomorfologia

Como se ha mencionado en lineas anteriores, es conocido que muchas especies arbdreas y algunas
arbustivas, en los climas templados de las latitudes medias, generan anualmente en sus troncos,
ramas y raices, una nueva capa externa de células en su tejido lefioso (xilema), que se denomina
anillo de crecimiento y se dispone de forma aproximadamente concéntrica (en la mayoria de los
casos) respecto al eje del dérgano (tallo o raiz). Macroscopicamente los llamados anillos de
crecimiento, por lo general se componen de dos multicapas: una de coloracién mas clara (madera
temprana, formada en primavera o inicio del periodo vegetativo de cada afio) y otra mds oscura
(madera tardia, generada en la parte intermedia y final del periodo vegetativo de cada afio, verano
u otofio). Debido a que esta diferencia de coloracidn se puede observar a simple vista, contabilizar
el nimero de anillos de un tronco, rama o raiz para inferir su edad aproximada es una labor comun
en la dendrocronologia (derivada de “dendro”: arbol; “cronos”: tiempo; y “logos”: tratado o
estudio), disciplina encargada de realizar dichas dataciones, que ademas tiene multiples
aplicaciones en boténica, gestion forestal, arqueologia, historia, entre otras (Diez-Herrero, 2015).
La dendrocronologia es una herramienta util para entender la dinamica de fendmenos geoldgicos y
geomorfoldgicos entre los que estdn: el analisis de la frecuencia y magnitud de caidas de rocas, la
reconstruccion espaciotemporal de flujos de escombros y la determinacion de edades aproximadas
de nuevos relieves (Franco-Ramos et al., 2018). Gracias a la dendrocronologia es posible la datacién

de los anillos anuales de crecimiento, de los cuales es posible extraer, separar e interpretar
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informacién registrada anatdmicamente por los diferentes factores que han influido en su

crecimiento (Gutiérrez, 2009).

La dendrogeomorfologia es una subdisciplina derivada de la dendrocronologia que se encarga
de estudiar la interaccidn existente entre los procesos geomorfoldgicos (fendmenos que se llevan a
cabo en un tiempo y espacio determinados, como caidas de roca, lahares, flujos de escombro,
inundaciones, avalanchas de nieve, erosiones, entre otros) y los disturbios originados en arboles
afectados. Otra forma de entender la base de este método es mediante la relacidén entre: proceso-
evento-respuesta, donde el proceso representa a los fendmenos geomorfolégicos que se llevan a
cabo en un tiempo y espacio determinado como son caidas de roca, lahares, flujos de escombro,
inundaciones, avalanchas de nieve, erosiones, entre otros; el evento es considerado cuando un
arbol o rodal son afectados por algin proceso geomorfoldgico; la respuesta es el tipo e intensidad
de disturbio sufrido por el arbol en sus anillos de crecimiento, que pueden ser cicatrices de impacto,
bandas tangenciales de canales traumaticos de resina (CT), madera de reaccidn, supresidon en
crecimiento, realce en crecimiento, anillos excéntricos y tejidos callosos (Stoffel y Corona, 2014;

Franco-Ramos et al., 2018).

El relieve de la mayor parte del centro de México es geoldgicamente joven, con edad
aproximada a partir del Cuaternario y se caracteriza por el predominio de sistemas montafiosos de
origen volcanico y una tectdnica activa (Lugo-Hubp, 1990), lo que esta condicion sugiere es que los
procesos geomorfoldgicos ocurren con cierta periodicidad, sobre todo en areas
geomorfoldégicamente activas, con escasa vegetacién e importantes cambios de uso de suelo,
afectadas por fendmenos hidrometeorolégicos como los huracanes provenientes del Océano

Pacifico y Golfo de México (Franco-Ramos et al., 2018).

Con ayuda de herramientas especializadas es posible detectar el momento preciso en que las
raices, -que en condiciones adecuadas debe permanecer en contacto directo con el suelo para la
obtencidn de agua, nutrientes y el anclaje necesario para sobrevivir- han quedado expuestas por el
fendmeno de erosidn (presentando visibles alteraciones). Esta informacidn es utilizada en la
reconstruccion de fenédmenos geomorfoldgicos, asi como en la posible prevencidn de estos (Franco-

Ramos et al., 2021).

En México, las investigaciones dendrocronoldgicas han sido enfocadas al estudio de especies de

coniferas de bosques templados de gran altitud y bosques riberefios (Gutiérrez-Garcia et al., 2020)
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o ambientes tropicales que, de acuerdo con Franco-Ramos y colaboradores (2018), dichos estudios
han demostrado que en su mayoria las especies estudiadas forman anillos de crecimiento anuales
bien definidos que incluso pueden llegar a alcanzar edades de varios siglos y esta caracteristica las
hace ideales para estudios paleoambientales, asi como para reconstruir procesos morfodinamicos
o para determinar periodos de estabilizacion-desestabilizacion geomorfoldgica en laderas vy
barrancos (Franco-Ramos et al., 2018). Por lo antes mencionado, esta disciplina podria proporcionar
datos importantes que ayuden a conocer y prevenir fendmenos geomorfoldgicos, asi como su nivel
de intensidad. Algunos de los trabajos pioneros dentro de este campo de la dendrogeomorfologia,
han sido realizados en terrenos volcanicos del centro del pais por autores como Bollschweiler et al.

(2010), Stoffel et al. (2011) y Franco-Ramos et al. (2013, 20164, b, 20173, b).

2.6.3. Erosion, carcavas y sus implicaciones

De acuerdo con Tarbuck y Lutgens (2005), la erosion consiste en una pérdida gradual de los
materiales que conforman el suelo y se genera cuando las particulas son arrastradas (luego de ser
disgregadas y arrancadas de los agregados y terrones que van quedando en la superficie). Los
procesos de erosién pueden ser representados como el resultado de un balance entre las fuerzas
erosivas asociadas a la energia cinética de la precipitacion y de la escorrentia contra la resistencia
que el suelo opone al desprendimiento y arrastre de particulas. La erosion del suelo es un fenémeno
natural que se puede presentar en cualquier ambiente (aunque en diferentes intensidades), por lo
que los suelos se encuentran constantemente sujetos al proceso. Sin embargo, factores como el
clima, la pendiente, el tipo de vegetacién, la actividad geoldgica e incluso la actividad humana,
pueden acelerar o retardar el proceso (De Luna et al., 2004). Asi, en condiciones naturales, el
proceso erosivo se caracteriza por ser relativamente lento e intermitente, pero también recurrente
a lo largo de sucesivos afios; la degradacién del suelo generada por agentes erosivos naturales se
considera como progresiva e irreversible debido a que la masa perdida del suelo suele ser
irrecuperable y el tiempo para que se forme nuevamente una capa de suelo es extremadamente

largo (Morgan, 1997).

Existen varios tipos de erosién y a partir de la forma en que tiene lugar cada una, es posible
distinguir diferentes procesos (Paz y Vidal, 2004); de los cuales se conocen tres tipos principales de
degradacién del suelo: erosiéon hidrica, erosion edlica y degradacién quimica (Bolafios et al., 2016).
La erosion acelerada o inducida por factores antropogénicos es la forma de degradacion del suelo

mas importante a escala mundial ya que se trata de un proceso fisico del que resulta una
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disminucién de la capacidad de enraizamiento efectivo que con frecuencia trae como consecuencia
la leptosolizacidn del suelo, la eutrofizacién del agua y la emisién de gases de efecto invernadero
que tiene graves repercusiones en el cambio climatico. Algunas de las consecuencias de la pérdida
de suelo son: una reduccion en la productividad, una mala calidad de las cosechas, un menor ingreso
agricola, impactos adversos en el medio ambiente y en general, para la humanidad continuar

ignorando estos fendmenos podria implicar un futuro siniestro (Tarbuck y Lutgens, 2005).

En este mismo sentido, de manera mas especifica, se pueden distinguir diferentes procesos
erosivos como son: erosién por salpicadura, erosidén laminar y erosién por surcos, carcavas y
barrancos (Paz y Vidal, 2004). Por otro lado, dentro de la erosidn hidrica, se dan dos tipos de erosion
mas: la laminar (gradual) y la concentrada, que deriva en la formacién de cércavas. De acuerdo con
Poesen y colaboradores (2003), las carcavas -definidas como una forma de relieve originada por
procesos fluviales donde el agua esta presente en canales angostos por un corto tiempo, aunque
frecuentemente con la intensidad suficiente para remover suelo y/o sedimento de un area estrecha
a profundidades considerables-, son un fendmeno que se ha vuelto persistente debido a Ia
desinformacién, que incluso han ocasionado ya importantes dafios, pues tienden a agrandarse,
aumentando la erosion y los desmoronamientos de tierra. Se sabe que generalmente las cércavas
se forman debido a actividades antropogénicas y factores fisicos propios del terreno (Bocco, 1991);
sin embargo, el desencadenante mds importante de la erosién en carcavas es la cantidad, la

estacionalidad y la intensidad de las lluvias (Franco-Ramos et al., 2021).

Aunado a lo anterior, a pesar de que recientemente en la literatura se han presentado distintos
modelos que facilitan el estudio de procesos de aparicion de carcavas (Gomez et al., 2011), asi como
de estimacion de la pérdida de suelo por erosidon (Rivera et al., s/f), por la dificultad para
investigarlas y predecirlas, no se cuenta con informacién suficiente, lo cual genera que el proceso
de degradacién avance aceleradamente afectando cuerpos de agua y en general, la pérdida en la
cubierta del suelo. Por lo anterior, las cdrcavas han sido causa de grandes perturbaciones en areas
naturales y resulta de suma importancia estudiar fenédmenos de esta naturaleza para comprender
las implicaciones del proceso erosivo y proponer medidas que ayuden en su control (Bravo-

Espinosa, 2010).

Un sitio caracterizado por su vulcanismo reciente, Plioceno-Cuaternario y con particular interés
en el estudio de fendmenos geoldgicos como las carcavas y los procesos de erosién es el volcan

Paricutin, ubicado en el Cinturon Volcanico Transmexicano del centro-oeste de Michoacan
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(Sheppard et al., 2008). Los primeros trabajos realizados cerca del vértice del Volcan Paricutin
utilizaron arboles relativamente jévenes pertenecientes a tres especies de pinos (Eggler, 1967);
ademds, recientemente se han efectuado diversos estudios entorno a la dendrocronologia y en
especifico a la dendrogeomorfologia. Por mencionar alguno, Biondiy colaboradores (2002), afirman
que los registros obtenidos de sus investigaciones proporcionan diferentes tipos de evidencia del

impacto de la actividad volcanica en los ecosistemas forestales.

3.  Justificacion y planteamiento del problema

El estudio del mecanismo de la plasticidad fenotipica es un primer paso en el entendimiento de la
evolucion de las especies, dado que cuando un organismo se enfrenta a condiciones cambiantes, da
origen a un proceso de adaptacion en el que modifica sus estructuras para sobrevivir. Por lo anterior,
entender este mecanismo podria ayudar a dilucidar la aparicidon de innovaciones fenotipicas. Los
organismos que permiten cuantificar y observar mas facilmente este proceso, por lo general, son
las plantas, por lo que en este trabajo de tesis se propuso demostrar la plasticidad fenotipica que
las raices de individuos de la especie Pinus pseudostrobus presentan al quedar expuestas a erosion

por carcavas en un sitio del Paricutin en Michoacan, México.

En el presente trabajo de investigacién se pretende abordar la problematica a nivel
anatdomico-morfoldgico presente en raices de Pinus pseudostrobus expuestas a erosion, esto debido
a que, como mencionan Fonti y colaboradores (2010), las caracteristicas propias de la madera que
conforman las raices mantienen una estrecha relacién con las condiciones ambientales. En este
sentido, se entiende la variacion en las caracteristicas anatdomicas de la madera como resultado de
soluciones estructurales adaptativas que han sido adquiridas por el arbol para lograr un adecuado
equilibrio entre las necesidades competitivas de transformacion, almacenamiento, transporte y
sostén en condiciones ambientales cambiantes y ante restricciones filogenéticas (Chave et al.,
2009). Es asi como su estudio puede proporcionar informacién novedosa de gran importancia
ecoldgica para elaborar propuestas de conservacién; ademas es posible aportar evidencia sobre el
impacto que genera la plasticidad como agencia de cambio. Asimismo, la cuantificacion de cambios
anatomicos en raices resulta un buen modelo para medir los efectos que ejerce la plasticidad sobre
estos organismos. Con base en lo expuesto, en el presente trabajo se plantearon las siguientes

preguntas de investigacidn y sus respectivas variables dependientes e independientes:
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> ¢Como actua la plasticidad en las traqueidas de raices en Pinus pseudostrobus ante
condiciones de erosion?
> ¢éSe podran observar y cuantificar cambios a nivel anatémico-morfoldgico en las raices

de Pinus pseudostrobus?

Variables dependientes: Forma de la raiz y didametro de células que las conforma (traqueidas).

Variables independientes: procesos de erosién en cdrcava.

4. Hipodtesis

Dado que la plasticidad fenotipica es una capacidad de respuesta morfolégico-anatdomica que
presentan los organismos ante condiciones ambientales variantes, entonces al analizar cortes
transversales en raices de individuos de Pinus pseudostrobus Lindl. bajo condiciones ambientales
cambiantes, y especificamente en ambientes erosionados (carcavas), se podran observar cambios

estructurales que seran indicadores del mecanismo de plasticidad.

5. Objetivos

5.1. General

Conocer los cambios generados en células del xilema secundario (traqueidas) tras comparar el
comportamiento de raices seccionadas de Pinus pseudostrobus, tanto expuestas a erosiéon como
cubiertas, con la finalidad de demostrar la influencia del ambiente en los organismos, asimismo el

mecanismo de respuesta que origina dichas modificaciones.

5.2.  Particulares

> Medir traqueidas longitudinalmente y registrar fotograficamente los cambios
observados en el xilema secundario de las raices estudiadas.

> Comparar cualitativa y cuantitativamente las traqueidas en las raices asociadas a su
posicidn con respecto a su exposicién por erosion.

> Determinar si se presentan variaciones en el tamafio de las células y analizar si estas se

pueden atribuir a la plasticidad fenotipica.
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6. Método

6.1. Zona de estudio

El Paricutin es uno de los volcanes mads jévenes del Campo Volcanico Michoacdn-Guanajuato
(CVMG), se ubica en el centro-occidente del estado de Michoacdn a los 19° 30’ Norte y 102° 15’
Oeste, a 25 km al noroeste de la ciudad de Uruapan en el estado de Michoacan. Esta cadena
montafiosa atraviesa la parte central del Cinturdn Volcanico Transmexicano (CVTM) o Faja
Neovolcanica Transmexicana, formada por la convergencia oblicua de las placas de Cocos y Norte
América (Demant, 1978) misma que alberga mas de 1,200 volcanes monogenéticos, es decir,
volcanes que estan activos durante un corto periodo de tiempo que puede durar desde unos meses
hasta 20 afios (Gémez-Vasconcelos, 2018). Su formacidn tuvo origen en una erupcion histdrica con
duracion de nueve afios (1943-1952), que para los habitantes de San Juan Parangaricutiro y
Paricutin, representd una tragedia, y es que si bien deberia de existir una cultura de educacién ante
los riesgos que provoca vivir en zonas volcdnicas, también existen diversos beneficios que ostentan
los volcanes, entre los cuales estdn la extraccién de minerales y de material para la construccién,
obtencidn de agua, fertilizacién del suelo, regulacién del clima, embellecimiento del paisaje, etc. El
sitio en el que se encuentra la cdrcava estudiada en este trabajo se ubica entre los 2,630y 2,654 m
y a 0,8 km al noroeste del cono de Paricutin primario, en las laderas exteriores de un cono de ceniza
mas antiguo, conocido como Cerro Cebo, de 112 m de altura y con una pendiente media de 32°

(Franco-Ramos et al., 2021) (Figura 3).
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En general la topografia es accidentada, con pendientes que fluctdan entre 5% y 80%. Al ser una
zona sujeta a la actividad volcéanica, edafoldgicamente predominan basaltos y andesitas (Larrea et
al, 2019) en la mayor parte del reciente territorio (190 km?). Asimismo, los suelos se han
desarrollado a partir de cenizas resultantes de las erupciones volcdnicas, al menos 30% de los
terrenos se encuentran cubiertos por espesores variables de cenizas del volcan Paricutin (Bocco et

al., 1998).

La vegetacion predominante en la zona corresponde a los bosques templados, que
presentan una estructura heterogénea, como posible resultado de la reciente formacién del volcan
y de la actividad geoldgica en general. Actualmente, la mayoria de las laderas del volcan Paricutin
estan parcialmente cubiertas de vegetacidon gracias a la recolonizacidn post-eruptiva de pinos (de
los cuales algunos ya han alcanzado la madurez) en los nuevos accidentes geograficos (Franco-
Ramos et al., 2021); de este modo predominan los bosques de pino-encino (entre 2,000y 2,700 m)
y pino-abeto (en altitudes superiores a 2,700 m), asi como sus respectivas asociaciones (con cultivos
estacionales, plantas perennes y otros pastizales) (Siebe et al., 2003). Entre el componente arbéreo
de estos bosques destacan: Pinus michoacana Lindl,, P. montezumae Lamb., P. douglassiana
Martinez, P. leiophylla Schl., P. pseudostrobus, Quercus laurina Bonpl., Q. rugosa Neé, Abies religiosa
(Kunth) Schitdl. y Cham. y Alnus jorullensis Kunth. Los arbustos y hierbas abundan en zonas
deforestadas y en menor grado se presentan en los bosques de pino-encino. Asimismo, los
pastizales cominmente se integran de especies como Aristida sp., Andropogon sp., Muhlenbergia
sp., Stipa sp., aunque estos no constituyen un estrato uniforme de manera natural (Saucedo y
Acosta 1987; Velazquez et al., 2003). Tras diversos estudios, se sabe que las especies de coniferas
mencionadas tienen cierto potencial dendrocronolégico, ya que son especies sensibles al climay a
los efectos climaticos de las erupciones volcanicas (Eggler, 1967; Sheppard et al., 2008; Franco-

Ramos et al., 2021).

De acuerdo con Franco-Ramos y coautores (2021), aunque no se han analizado
especificamente las raices, en el drea de estudio se han realizado diversas investigaciones que
confirman la capacidad de las coniferas para el andlisis de anillos de arboles, esto en especies como
Pinus leiophylla, Pinus pseudostrobus y Abies religiosa (Eggler, 1967; Huante et al., 1991; Sheppard
et al., 2008).
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Por otro lado, el clima de la zona es templado himedo o subtropical himedo con episodios de lluvia
intensa en verano (Franco-Ramos et al., 2021). El promedio anual en la precipitacion se estima en
alrededor de 1,200 hasta 2,000 mm, concentrada entre mayo y octubre, y al igual que Ia
temperatura, se registran variaciones dentro del territorio comunal (Veldzquez et al., 2003). Como
se ha mencionado antes, es una zona sujeta a la actividad volcanica, por lo que los suelos se han
desarrollado a partir de cenizas resultantes de las erupciones volcanicas y de acuerdo con Siebe y

colaboradores (2003) predominan los leptosoles, regosoles y andosoles o fluvisoles.

6.2. Trabajo de gabinete

Para conocer las caracteristicas del area de estudio se utilizaron herramientas cartograficas y de
imagenes satelitales de Google Earth (Mapas Al y A2 del anexo). Asimismo, para establecer la
pendiente en la que se localizan los individuos arbdreos estudiados (ver Cuadro 2), se obtuvo una
imagen rdster con los datos de inclinacidn del terreno, mediante un modelo de elevacién digital con
resolucion de 15 m en un sistema de coordenadas UTM WG84, obtenido a partir de la pagina

electrénica https://www.inegi.org.mx del Instituto Nacional de Estadistica y Geografia (INEGI).

Cuadro 2. Pendientes en porcentaje de los sitios estudiados, obtenidas a partir de un modelo de elevacion
digital de la pagina electrénica del INEGI.

Individuo Pendiente en porcentaje Individuo Pendiente en porcentaje
PG1R4 335 PG2R13 65.2

PG2R11 65.2 PG2R25 65.2

PG2R12 65.2 PG2R28 63.4

6.3. Trabajo de campo

El trabajo de recolecta se realizd en enero de 2019, en dos sitios dentro de un perimetro de 500
metros de proximidad con la zona del volcan el Paricutin en Michoacan, a una altitud de entre 2,630
y 2,654 m s.n.m. Se muestrearon 41 secciones transversales de seis raices (que al ser seccionadas
dan un total de 95 muestras), por medio de un muestreo dirigido en donde se buscaron cércavas,
de las cuales se selecciond la de mejor potencial y disponibilidad de raices con evidentes anomalias.
Las raices de los individuos de Pinus pseudostrobus estudiadas se hallaban dentro del terreno

erosionado (carcava), mostrando tanto secciones enterradas como perturbadas o expuestas a
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erosion (distinguibles por ser raices visiblemente no concéntricas ni rectas de manera uniforme). Al
localizar arboles con las caracteristicas antes descritas, se cortaron las muestras en diferentes
secciones de las raices, utilizando un serrucho de mano (3 cm de grosor) para su colecta. Las raices
fueron cortadas en diferentes secciones a lo largo de una misma cdrcava por sitio (dos cdrcavas en
total), por lo que fue posible diferenciar los distintos rangos de erosion entre cada seccién de una
misma raiz; por lo tanto, las secciones a los extremos corresponden a las partes mas cercanas al
suelo, mientras que las muestras intermedias representan las raices con mayor exposicién dentro
de la cadrcava como se muestra en la Figura 4, estas Ultimas fueron tomadas a una distancia de al
menos 1 metro de los tallos. Cada raiz fue etiquetada por medio de una clave (R1, R2, R3... Rn) y en
funcién del numero de secciones que tuviera cada una, se le asignd una letra en orden alfabético

(R1A, R1B...R1n).

Figura 4. Fotografia de una carcava estudiada, en donde se representa la técnica de colecta empleada. Ademas, se
incluyeron los diferentes cortes transversales (raiz 4) a lo largo de la raiz, en donde cada seccidon muestra el fenémeno de
compresién y excentricidad (modificada de Franco-Ramos et al., 2021).

En cada punto de muestreo, posicionado geograficamente con GPS, de donde se obtuvieron cortes
a las raices, se describieron las caracteristicas generales de la zona (con respaldo fotografico en el
anexo de la presente tesis), registrando las particularidades mas relevantes de las carcavas, asi como

sus perfiles geomorfoldgicos con base en Franco-Ramos et al. (2021).

En el trabajo de campo se observd que la vegetacidon predominante del sitio de estudio se

encuentra constituida por herbaceas y coniferas de diferentes especies, Abies religiosa, Pinus
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devoniana Lindley., P. pseudostrobus, P. michoacana, P. montezumae y Quercus rugosa, entre otras

(ver fotografias 3 y 4 del anexo).

6.4. Trabajo de laboratorio y analisis cuantitativo

Las muestras se fijaron en FAA (formaldehido 37-40%, acido acético, alcohol 96%, agua) durante 72
horas y antes de pasarlos a GAA (glicerina, alcohol 96% y agua 1:1:1) se enjuagaron para
posteriormente seleccionar las muestras que fueron cortadas en un micrétomo de deslizamiento
(Leica 2000R) obteniendo cortes transversales de 20 a 25 um de espesor. Los cortes se colocaron en
desengrasante comercial en una solucidn al 40% durante una hora y se lavaron con tres cambios de
agua durante cinco minutos cada uno; dichas muestras se dividieron en aclaradas (pasando de tres
a cinco minutos en una solucién comercial de cloro al 50% y después se les retiro el cloro mediante
tres enjuagues de agua cinco minutos cada uno) y no aclaradas. Tanto en aclarados como no
aclarados se comenzé la deshidratacién en alcoholes gradualmente diluidos (50%, 70% y 96%).
Enseguida se inicid el proceso de tincidon poniendo los cortes en safranina por una hora para luego
retirarla con enjuagues de alcohol, primero al 96% y luego al 100% retirando la mitad del volumen
de alcohol y colocando gotas de verde rapido (Johansen, 1940), mezclando unos segundos para
continuar con dos cambios de alcohol 100%. Finalmente, las muestras se colocaron en xilol al menos
por 15 o 20 min, y posteriormente se montaron en resina sintética y se dejaron secar un par de

semanas para después proceder con la limpieza de las laminillas obtenidas.

Para su documentacién, las muestras se fotografiaron en un microscopio AXIO, Zoom.V16
conectado a una AxioCam MRc5 (Zeiss) en el programa ZEN 2012, dado que este equipo permite
obtener fotografias multifocales. Dichas fotografias fueron orientadas para determinar la parte
superior e inferior de las raices a lo largo de la carcava en cada una de las muestras y se inicid la
medicion de caracteres anatdmicos en el programa de andlisis Image Pro-Plus 7.1 (Media
Cybernetics), acoplado a un microscopio Olympus BX51 (Olympus Inc.) y una camara digital Infinity
I. se midi6 el diametro radial del lumen en las traqueidas de madera temprana y tardia.
Simultaneamente se realizd una datacién mediante el conteo visual de los anillos de crecimiento en
cada raiz, esto para ubicar cronoldgicamente las fechas de cada medicion realizada; dicha datacion
se llevd a cabo debido a que el periodo cubierto por el registro de anillos en las raices es corto y fue
de esta manera que se determind la presencia de falsos anillos, asi como la deteccidon de anomalias
de crecimiento por perturbacién. Sin embargo, como mencionan Rubiales y colaboradores (2008),

el método de conteo visual utilizado no implica exactitud, pues es posible que exista un cierto grado
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de incertidumbre en la datacion, debido a la posibilidad de que falten anillos o que estos sean falsos.
Asimismo, para evaluar la excentricidad se utilizé el método visual en el cual a partir de la elongacién
morfoldgica en la circunferencia de las raices y del desplazamiento de la region central de éstas, se

genero una deformacion de tipo alargamiento en las raices.

6.5. Analisis estadistico

Se obtuvieron los valores de la estadistica descriptiva (tendencia central y de dispersién), y en los
casos en donde no se obtuvo un comportamiento normal, se transformaron para realizar andlisis de
varianza. Lo anterior para evaluar si existen diferencias entre posiciones, entre ubicacidn y entre
anillos, asi como la interaccidn entre ellas. Los analisis se hicieron con el paquete estadistico SAS
versidén 9.1 (SAS Institute, Cary, NC). El método empleado en esa investigacidn se sintetiza en la

Figura 5.
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Figura 5. Diagrama de los pasos seguidos en el método. (FAA: formaldehido 37-40%, acido acético, alcohol 96%, agua;
GAA: glicerina, alcohol 96% y agua).

7. Resultados

Como parte de las modificaciones desarrolladas por las raices, la excentricidad resulta la mas
destacable debido a su visibilidad, misma que es distinguible principalmente por presentar una

forma alargada u ovalada, comparada con la circularidad propia de las raices concéntricas o sanas.
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En raices concéntricas se observan lineas continuas de células (traqueidas) que conservan un mismo
patron de crecimiento (en nimero, tamafio y forma) a lo largo de la circunferencia de las raices
(Figura 6A). Sin embargo, el patron de crecimiento es irregular en las raices excéntricas (Figura 6B).
Del mismo modo, el tamario y forma de las traqueidas se mantiene homogéneo en cada periodo de
formacion de madera: madera temprana y madera tardia, pues desarrollan un lumen y grosor de
pared celular que varia de acuerdo con su posicidn en el anillo y permite diferenciar completamente
el tipo de madera, asi como el inicio y fin de cada anillo de crecimiento. Asimismo,
macroscépicamente es cuantificable el nimero de anillos presentes en el xilema secundario, no
existen falsos anillos de crecimiento ni madera de reaccidén en las raices concéntricas circulares,
contrario a lo que se presenta en raices excéntricas. Aunado a lo antes descrito, la distribucién de
los anillos de crecimiento alrededor de la parte central de la raiz descentralizada genera una
desproporcién en el acomodo de dichos anillos, es decir, se produce una desproporcién de anillos

de crecimiento entre el lado superior y el lado inferior de la raiz en la carcava.

Figura 6. Ejemplo de comparacidn de dos secciones transversales de raiz pertenecientes a Pinus Pseudostrobus. A) Se
observa una raiz (R-25) con poca perturbacion que conserva su morfologia circular por lo cual no presenta excentricidad
visible. B) Raiz R-13 con un importante grado de excentricidad en la region central, asi como un alargamiento en la
circunferencia de la raiz, misma que incluso exhibe apariencia de “perdida” de anillos de crecimiento en la regién superior
izquierda, asi como aparicion de falsos anillos en la contraparte inferior, ademas hay presencia de madera de reaccién.

En las seis raices analizadas, se observd que todas muestran excentricidad en distintos
grados (en xilema y floema). Por ejemplo, la raiz R-25 presenté una menor afectacién al conservar
la circularidad caracteristica de este drgano vegetal (Figura 7). Sin embargo, existen zonas de
compresion de madera y falsos anillos; por otro lado, las raices R-4 (Figura 8) y R-13 (Figura 9)

exhibieron una mayor excentricidad que alargd la morfologia de la raiz mas afectada, incluso en los
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anillos de crecimiento se observa una evidente inclinacidon que genera compactacion de células y en

la mayoria de los casos madera de compresion.

En la figura 8 y particularmente en los cortes G y H de la raiz cuatro (R-4) que representan
zonas medias o centrales de la raiz, se observa una indudable perdida de concentricidad (como
sucede en la mayoria de los casos estudiados), por lo que es posible apuntar que el grado de
excentricidad esta directamente relacionado a la proximidad del disturbio, es decir, los cortes de las
raices mds cercanas a los extremos de la cdrcava mostraron menor excentricidad, mientras que, por
el contrario, en raices con mayor tiempo de exposicion a erosién (al centro de la carcava) se observé
mas marcado el fendmeno de excentricidad. De esta manera, la cantidad de floema también se ve
alterada en relacion con la posicidon que ocupa la raiz a lo largo de la carcava, y el nivel de dafio o
perturbacién provocado, como ejemplo de esto en la figura 10 (R-4) se observa un importante
crecimiento de floema que, comparado con los cortes intermedios de la misma raiz, sugiere una

disminucién de dicho tejido en proporcion al grado de perturbacién.

A nivel anatémico, en diversos cortes se observaron secciones de raices conformadas por
madera de compresidon con pérdida total o parcial de lumen en traqueidas: tanto en la raiz R-4
(Figura 11) como en la raiz R-28 (Figura 12), es posible destacar dicha madera de reaccién, generada
en respuesta a la presidn y tensidén mecdnica que ocasiona el colapso de las células y la desaparicion
de los anillos de crecimiento que las contienen. Asimismo, debido a la disminucién en la cantidad
de agua disponible, aumenta la tasa de division celular, aunque simultdneamente produciendo
traqueidas de menor tamafio (con un didmetro de lumen reducido y paredes con mayor grosor), de
manera que podemos sefialar una correlacién entre la xilogénesis y la division celular, formada
generalmente en madera temprana. Como resultado de lo antes descrito, en algunos casos se
dificulta o incluso se pierde visualmente la diferenciacion entre traqueidas de madera temprana y
tardia, tal es el caso de la raiz R-28C (Figura 13B) cuyas paredes celulares se muestran modificadas
principalmente en traqueidas de madera temprana que presentaron respuesta a la erosién
engrosando sus paredes, semejando el grosor caracteristico de las células de madera tardia, o
incluso en falsos anillos, tal como se muestra en la figura 14; asimismo, en madera de compresion
el grosor también aumenta considerablemente (Figuras 11 y 12). En R-28C (Figura 15B), se
desarrollaron filas de traqueidas con apariencia de madera tardia que a su vez crean falsos anillos

de crecimiento como ocurre en las raices R-4 y R-13 que se muestran en la figura 14.
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Por otra parte, al comparar la parte superior contra la inferior de las raices, se observa que la
cantidad y el tamano de las filas de traqueidas también se modificd tras la perturbacién ambiental,
por lo que se puede apuntar que, los anillos de crecimiento suelen ser mas anchos en los extremos
cercanos a cambium vascular en la cara inferior de cada raiz, contrario a la parte central de la raiz
de la parte superior de dicha raiz. Lo anterior se ve reflejado en la raiz 11 (Figura 16), al observarse
una modificacién en la continuidad de los anillos de crecimiento sumamente contrastante en la

regidn superior contra la region inferior que presenta mayor cantidad de filas de traqueidas.

La presencia de traqueidas con un lumen reducido dificulta la diferenciaciéon entre la madera
formada a inicios de primavera y la madera tardia formada en verano, esto en muchas ocasiones
lleva a la aparicidn de falsos anillos de crecimiento (Figuras 14 y 15), o incluso a la perdida de anillos
de crecimiento visibles en R-12 (Figura 17A). También fue posible observar que el fendmeno de
excentricidad en los anillos de crecimiento aumenta en medida del tiempo que las raices se
encuentran expuestas, es decir, a mayor tiempo de exposicidon, mayor es el grado de excentricidad
y del mismo modo, mayor tamaio en el diametro de las raices. Particularmente en la figura 18 se
muestran los drasticos cambios a lo largo de la ontogenia de la raiz R-28; las diversas modificaciones

gue presenta son indicadoras de respuestas adquiridas por las perturbaciones ambientales.

7.1.  Resultado cualitativo: Descripcion macroscopica (morfoldgica) y
microscoépica (anatdomica)

A continuacién, se describen en detalle fotografias de secciones transversales a lo largo de las seis
raices estudiadas de Pinus pseudostrobus. En la raiz R25 (Figura 7), se observa un menor grado de
perturbacién dentro de las tres secciones analizadas, pues estas presentan mayor concentricidad
(particularmente las muestras de los extremos). Sin embargo, se distinguen algunas
discontinuidades en el patrén de formacion que llevan los anillos de crecimiento en los ultimos afios;
asi como un aumento en la cantidad de floema en las mismas zonas (flechas amarillas). Ademas, se

muestran falsos anillos de crecimiento (indicados con flechas en color negro en la misma Figura 7).
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Figura 7. Cortes transversales de raiz 25 (R-25). A) se aprecia un ligero alargamiento externo a nivel morfoldgico en la raiz,
asi como un incremento en la cantidad de falsos anillos de crecimiento que genera la apariencia de estiramiento radial. B)
hay excentricidad anatdmica, y madera de compresion de anillos de crecimiento. C) Se retoma la concentricidad
anatomica, aparecen falsos anillos de crecimiento y de madera de compresion. En A) y C) se observa un crecimiento
anormal de floema marcados con flechas color amarillo; ademas, se muestran falsos anillos de crecimiento indicados con
flechas en color negro.

Enla figura 8, Ay H son las secciones ubicadas en los extremos de la cdrcava (enterradas), mientras
que las muestras intermedias (B-Gb) se encuentran expuestas a erosién. El cambio en el grosor del
floema se vuelve mas evidente también en los extremos, ademas los anillos de crecimiento son
mayormente anchos en zonas externas que, en la parte central de la raiz, en la regidn expuesta. En
A) se observa una raiz de circunferencia bien definida externamente, con xilema excéntrico y
abundante floema y cdrtex. Asimismo, en B) comienza la elongacion a lo largo del diametro de la
raiz, ademas aparece madera de compresidén y acumulacion de anillos en la parte inferior (sefalada
en amarillo). En la muestra C) continua el alargamiento de la raiz, asi como la madera de compresién
indicada con elipses en color amarillo. En D) y E) se pierde la circunferencia y se observa una forma
eliptica que da origen a falsos anillos, incluso se puede sefialar una compactacion de anillos de
crecimiento en el costado inferior izquierdo de las muestras, en los Ultimos afos registrados; F) la
excentricidad se presenta a nivel anatdmico y morfoldgico, es el momento de mayor perturbacion,
continua la acumulacidén de anillos de crecimiento a partir del afio 2017 al 2019, mientras que en G)
dicha acumulacién desaparece, pero mantiene esa morfologia anatémica anormal con compresion
de madera en la parte superior de la raiz; en H) nuevamente aumenta la cantidad de floema y por

el contrario, el xilema disminuye su tamafio, aunque la excentricidad continua tanto en la region

central (xilema) como en floemay cortex.
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Figura 8. Cortes transversales de las muestras de la raiz 4 (R-4) de P. pseudostrobus, se observan los cambios morfolégicos
y anatomicos desarrollados por las diferentes secciones a lo largo de una misma raiz (de A-H). En rectangulos rojos se
indica la orientacién de las regiones estudiadas y en elipses color amarillo se sefiala la madera de compresién

Como se puede observar en la figura 9, las secciones intermedias de R13 (letras D a K) presentan un
importante grado de excentricidad, mientras que en los cortes en los lados extremos (A, B, C, asi
como L, M, N) se aprecia una mayor circularidad en cuanto al patron de formacién de los anillos de
crecimiento; sin embargo, la forma en la madera de las raices es mas alargada a partir del corte en
laletra G, hasta la N. Asimismo, es destacable la formacion de falsos anillos en los cortes intermedios
(de las letras D a la H), asi como los cambios en el ancho de los anillos a lo largo de la raiz. En A) se
observa una excentricidad anatdmica, asi como una desproporcion en la morfologia externa;
mientras que en B) se aprecia un alargamiento en la circunferencia, ademas de un amplio anillo de
crecimiento en el afio 2017 en comparacion con A. En C) se reduce la cantidad de anillos de
crecimiento y regresa la forma concéntrica. Por otro lado, en D) se muestra una ligera irregularidad
en el acomodo de los anillos de crecimiento ademas de una gran cantidad de anillos de crecimiento.
En E) y F) se mantiene constante la morfologia circular y la cantidad de anillos de crecimiento; en G)
ocurre un alargamiento y nuevamente una desproporcidon que genera madera de reaccién y

compresion de anillos; por otro lado, en H e |) se da un cambio anatémico en donde se muestra
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irregularidad en la concentricidad adquirida, ademds de una considerable cantidad de anillos de
crecimiento que incluye falsos anillos. En J) y K) continua esta ultima morfologia, pero ahora con
una menor cantidad de anillos de crecimiento en donde también aumentan las filas de traqueidas
contenidas en cada uno. L), M) y N) Regresa la concentricidad anatdmica en la parte central de la
raiz, aunque el alargamiento externo (morfolégico) continua y paulatinamente se genera un

aumento en el nimero de anillos de crecimiento.
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Figura 9. Cortes transversales de la raiz 13 (R-13) de P. pseudostrobus. Las secciones marcadas en rectangulos color rojo
muestran la orientacion de los cortes estudiados.
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Figura 12. Corte transversal de madera tefiida en R-28 de Pinus pseudostrobus. A) Se muestra la madera de reaccion
(comprimida) que se formé durante 2015 (sefialada con un ovalo verde). B) Acercamiento a cantidad de células
colapsadas, las cuales presentan un lumen muy reducido o nulo en comparacidon con los anillos que crecen en condiciones
normales.

Como es visible en las figuras presentadas, como resultado de la madera de compresién y del propio
proceso erosivo, las traqueidas engrosan sus paredes celulares, mismas que son perceptibles por el
obscurecimiento de zonas poco homogéneas en madera temprana, estas se indican con asteriscos

en color anaranjado (R-28C) en la figura 13B.

L)

Figura 13. Vista detallada que muestra una importante cantidad de madera temprana con apariencia de tardia formada
en raices de Pinus pseudostrobus en condiciones de erosidon. A) Se observan reducidas filas de células de madera tardia
muy puntuales (ilustrado con flechas en color amarillo), asi como el ancho total del anillo de crecimiento de menor
longitud (rectédngulo color azul) de una muestra perteneciente a R-25C. B) Se aprecia un incremento notable en el ancho
de madera tardia (rectangulo en color amarillo) y con esto en la longitud del anillo de crecimiento de la raiz (sefialado en
color azul).
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Figura 14. Ejemplo de los falsos anillos de crecimiento en raices R4 y R13 respectivamente (Figuras A y B) que se forman
en periodos de condiciones ambientales cambiantes (se indican con flechas en color amarillo los falsos anillos en cada
fotografia). Ademas, el grosor de paredes celulares en falsos anillos y en la region al extremo inferior de la raiz, cerca del
floema es notablemente mayor que el resto de las traqueidas.

Figura 15. Detalles de corte transversal de raices de Pinus pseudostrobus. A) Evidente excentricidad desde el centro de la
raiz del individuo R-28 F, con abundantes falsos anillos de crecimiento indicados con flechas en color amarillo. B) Dafio en
la raiz 28 C con interrupcion de la xilogénesis (rectangulo amarillo a la derecha de la imagen), falsos anillos de crecimiento
y madera de compresién.

52



En los cortes transversales de R11 (Figura 16), se observa una elongacién en la forma original de la
raiz que genera perdida de circularidad (excentricidad) y produce zonas con madera de compresion,
particularmente visible en los extremos. A) es posible destacar la formacion de madera de reaccion,
ademas hay pérdida de anillos de crecimiento en el extremo superior izquierdo ocasionado por la
excentricidad de la raiz. B) Anillos de crecimiento concéntricos con madera de compresién. C)
Reaparece una morfologia alargada que nuevamente presenta madera comprimida. No fue posible
teiiirlos por completo debido a que eran muestras muy dafiadas, el floema, cértex y peridermis se

perdieron.
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Figura 16. Cortes transversales de raiz 11 de P. pseudostrobus. Los rectangulos rojos indican las areas analizadas. Se sefiala
la madera de reaccion (compresidn) con flechas en color amarillo.

En R12 se aprecia la excentricidad en todas las secciones casi en el mismo grado (Figura 17); se
puede observar una aparente pérdida de anillos de crecimiento debido a la disminucién en el
tamafo de las células que conforman dichos anillos lo cual dificultan la diferenciacién entre la
madera temprana y tardia. A) Notar que la parte central de la raiz se encuentra ubicada en el
extremo superior derecho de la circunferencia, con lo que inicia la excentricidad anatémica. B)
Continua la posicion descentralizada de los tejidos y se observa un aumento en la cantidad de células
y grosor de la pared celular. C) Hay un ligero cambio de posicion medular y de grosor en las paredes
celulares de los anillos de crecimiento. D) Las paredes celulares reducen su grosor por lo que la
diferenciacidn entre anillos, asi como entre madera temprana y tardia se dificulta. E) Se mantiene

la excentricidad y aumenta el grosor de las paredes celulares.
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Figura 17. Cortes transversales de R-12, P. pseudostrobus. Los rectangulos rojos indican la orientacién a partir de las
regiones en donde el dafio o exposicion a erosidn fue visiblemente mayor.

En la figura 18 se destacan formas excéntricas en la mayor parte de las secciones, principalmente
en las muestras C, D, F, G; ademas, se distingue la formacién de madera de compresion en las
secciones B, C, D, G (sefialada con elipses en color amarillo); incluso se distinguen secciones de la
raiz con falsos anillos de crecimiento, en particular es visible en los Gltimos afios de la seccién F en
comparacion con A. A) Morfologia concéntrica, también se destacan traqueidas con paredes gruesas
en el afo 2016. B) Mantiene una forma mayoritariamente concéntrica, con gran cantidad de madera
de compresién a lo largo del anillo 15 que termind por colapsar traqueidas, también hay una
compresion en los anillos de crecimiento. C) Ocurre una reconfiguracién en el acomodo de los anillos
de crecimiento, asi como madera de reaccion y crecimiento en el grosor de las paredes celulares. D)
Se presenta una excentricidad anatdmica con mayor proporcién de madera de compresion y
traqueidas con paredes de mayor grosor. E) La circularidad morfolégica y anatdomica reaparece con
las caracteristicas previamente mencionadas. F) y G) Se observa un alargamiento en la raiz que da
lugar a mas filas de traqueidas, asi como una mayor cantidad de floema y nuevamente madera de

compresion en G.
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Figura 18. Cortes transversales de R-28 con el mayor grado de perturbacion de las raices estudiadas. Los rectangulos rojos
indican la orientacion de las regiones estudiadas, con mayor dafio o mayormente expuestas a erosidn; ademas, en elipses
color amarillo se sefiala la madera de compresion.

7.2.  Resultado cuantitativo: estadistica descriptiva y diferencias significativas
para las traqueidas dentro y entre anillos.

Debido a que las raices se colectaron a inicios de 2019, el Ultimo afio formado y del que se tiene
registro es 2018; sin embargo, la edad de las raices varié entre 5 y 13 afos, esto se ve reflejado en
el conteo de anillos, que partiendo de la region central muestra fechas de registro desde 2006 hasta

2014, por ello la datacidn obtenida en la region central varia entre secciones de la misma raiz y entre
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raices. Como se menciond antes, el nimero de secciones lo determiné el tamafio de la raiz y por
esta razén se obtuvieron de una a catorce secciones, dependiendo del grosor de cada una. Por lo
anterior y dado que en raices como R12 se presentaron dafios, no todas las muestras obtenidas
fueron aptas para el andlisis. La estadistica descriptiva para cada raiz y cada seccién de raiz se
presenta en el apéndice de esta tesis en los cuadros A1-A6 y los resultados de los andlisis de
comparacion de medias de Tukey en los cuadros A1.1-A6.1. Los valores de la media para cada raiz
se sintetizan en las figuras 19-31. Asimismo, en los cuadros 3-8 se presentan las comparaciones para
madera temprana y para madera tardia respectivamente, dentro del anillo en la misma posicion y
distinta orientacién: regidn central superior (RCS) vs regién central inferior (RCl), asi como cambium
inferior (Caml) vs cambium superior (CamS); y del mismo modo, en la misma orientacién vs diferente
posicién: region central inferior (RCl) vs cambium inferior (Cl), y regién central superior (RCS) vs

cambium superior (CS); las comparaciones con diferencias significativas se indican con asteriscos.

Para la raiz 4 se detectaron diferencias significativas (de al menos diez micras) Unicamente
en células de madera temprana, por lo que son éstas las que se muestran en el cuadro 3 y se
representan en la figura 20, y se infiere que las modificaciones ambientales se ven reflejadas
principalmente en esta temporalidad ontogenética de la raiz. En la figura 19 se observan cambios
importantes en el tamafio de las traqueidas dentro de las secciones A y Gb de la region central
inferior (RClI). Ademas, al comparar el tamafio de las traqueidas en las secciones de la regién central
(RC) y cambium (Figura 20), se distinguen alteraciones en las muestras C, D, E, Gb y H, lo que sugiere

afectaciones importantes en la parte intermedia de la raiz al centro de la carcava.

De manera general, se observa una reduccidn del lumen celular debido a la formacién de
madera de compresion en el cambium (al observar una misma muestra en diferente
posicidon/orientacién), como respuesta a las presiones ambientales y al fendmeno de excentricidad.
De esta misma manera, en la figura 19 se puede inferir que las traqueidas de la regién central
superior (RCS) mantienen células de mayor tamafio, debido a que fueron éstas las primeras células
en formarse; mientras que las traqueidas de cambium, en la zona inferior (Caml), aumentaron
notablemente su tamafio, particularmente en comparacion con las de orientacién superior y se
puede observar en las muestras intermedias de la raiz C, D, E y H de madera temprana (misma

posicién y orientacion en diferentes muestras), mismo que se ve reflejado en la figura 20.
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Figura 19. Media obtenida de las mediciones de los didmetros radiales en traqueidas de la raiz 4 en las secciones
A-H. Notar el aumento en el tamafio de las traqueidas de madera temprana en las muestras intermedias (C, D,
E y H) para cambium inferior (barras en color gris). RCl=region central inferior, RCS=region central superior,
Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Cuadro 3. Diferencias en la media entre posicién y orientacion para madera temprana de la raiz R4, para las
secciones. RCl=region central inferior, RCS=regidén central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium

superior.
Comparaciones raiz 4
Muestra | RClvs RCS | RClvs Caml [ RCS VS CamS | Caml vs CamS

A 21.2% 27* 9.3 3.5
B 6.8 14%* 27* 6
(o 0 0 28* 29.5%*
D 4.1 5.4 32%* 33.5%
E 8 12.1%* 23.4%* 27.8*

Ga 0.3 0 2.2 0

Gb 15.2* 10.1* 1.8 3.4
H 9.2 18.4* 25.2% 34.5%
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Diferencias en la media entre posicién y orientacion
de R4
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Figura 20. Comparacién de la media entre posicion y orientacién de la raiz 4. Se observan diferencias en las
comparaciones de orientacidn superior (barras amarilla y gris) en las muestras intermedias, mientras que en los
extremos A y H, las diferencias son menores. RCl=region central inferior, RCS=region central superior,
Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Para la raiz 11, las diferencias con mayor significancia se encuentran en las traqueidas de madera
temprana, tanto en la regién central como en cambium; sin embargo, se observa un incremento en
el tamafo de las células de RCS (representadas con barras color rojo en la Figura 21), al compararse

diferentes muestras dentro de esta misma posicidn y orientacion en la regién central superior.

Media del diametro radial de traqueidas en R11
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Figura 21. Media obtenida de las mediciones del diametro radial en traqueidas de la raiz 11. RCl=region central
inferior, RCS=regidn central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.
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En cuanto a los contrastes entre la regidén central (RC) y cambium, indicados con asteriscos en el
cuadro 4, se muestran cambios significativos en la variacién de madera temprana en las tres
muestras que conforman el analisis de la presente raiz, con una notable reduccion en las traqueidas
de cambium (respecto a la misma muestra en diferente posicion/orientacién), lo que confirma el
grado de afectacion de estas células por el efecto de compactacién en la formacién de madera de
compresion formada como respuesta al ambiente en los ultimos anillos de crecimiento; esto es

visible en la figura 22.

Cuadro 4. Diferencias en la media entre posicion y orientacion para madera temprana y tardia de la raiz R11.
RCl=regidn central inferior, RCS=regidon central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Comparaciones raiz R11

Muestra RCI vs RCS | RCl vs Caml | RCS vs CamS | Caml vs CamS
A, temprana 19.2* 1 41.7* 21.6*

A, tardia 0 0 8.5 14.2%*
B, temprana 14* 5.2 19.7* 0.5

B, tardia 6.7 6 8.6 7.8
C, temprana 0 0 28%* 29.5%

C, tardia 0 0 0 4.5

Diferencias entre posicion y orientacion de R11

: _ I 1

A, temprana A, tardia B,temprana B, tardia C,temprana C,tardia

Secciones
W RCl vs RCS RCl vs Caml RCS vs CamS Caml vs CamS

Figura 22. Comparacién de las medias entre posicién y orientacion de la raiz 11. RCl=regién central inferior,
RCS=region central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.
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Contrario a lo que se observa en la mayoria de las células de madera temprana, para la raiz 12, se
registra un incremento en el tamano de las células de madera tardia, esto es visible en la figura 23
al comparar las traqueidas de cambium inferior (Caml) con las traqueidas de cambium superior
(CamS) en la misma muestra; ademas, en el cuadro 5 se observa una disminucidn en el tamaro de
las células de madera temprana en cambium superior respecto a cambium inferior (diferente
orientacién). En cuanto a la comparacion en células de la regidn central y cambium (Figura 24), se
exhibe un aumento en el lumen de las células presentes en cambium contrastado con el tamafio en
las traqueidas de la region central, por lo que se sugiere que los cambios significativos sucedieron

en los ultimos anillos de crecimiento formados.

Media del diametro radial de traqueidas en R12

CamS
Caml
RCS
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o
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A, tardia MA, temprana

Figura 23. Media obtenida de las mediciones de los diametros radiales en traqueidas de la raiz 12. RCl=regién
central inferior, RCS=regidn central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Cuadro 5. Diferencias en la media entre posicidn y orientacidon para madera temprana y tardia de la raiz R12.
RCl=region central inferior, RCS=region central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Comparaciones para raiz R12

Muestra RClvs RCS | RClvs Caml [ RCSvs CamS| Camlvs CamS

A, temprana 7.6
5.3 13.05 10.8*

A, tardia 3.3 1.5 16*
11.2%*
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Diferencias en las medias entre posicion y
orientacion de R12
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Figura 24. Comparacidn resultante de las diferencias en la media entre posicion y orientacion de la raiz 12.
RCl=regidn central inferior, RCS=region central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Dentro de la raiz 13, conformada por catorce secciones (A-N), se registraron cambios de tamafio de
las traqueidas en las muestras intermedias a lo largo de la misma, y esto se percibe visualmente en
la figura 25. Se muestra en esta figura un punto maximo en G al observar el comportamiento de la
madera temprana en la regidn central superior (RCS), representada con barras color naranja, lo cual
indica la disminucidon de tamano en células formadas posteriormente en la regién de cambium.
Ademas, en traqueidas de madera tardia (Figura 26) es posible sefialar un aumento en el tamaiio
del lumen celular, particularmente en la regién central inferior (RCl) en las secciones con mayor
dafio (C, Gy L). En cuanto a los cambios significativos entre la regidn central y cambium, sefialados
con asteriscos en el cuadro 6, se destaca la amplia variacion en los valores de la mayoria de las 14
muestras (con excepcion de A, B y H) en madera temprana; incluso en células de madera tardia se
presentan importantes modificaciones anatdmicas que sugieren un aumento en el tamafio celular.
Los cambios en el tamafio de las traqueidas a lo largo de la raiz podrian indicar los diferentes
procesos sufridos a lo largo del disturbio ambiental, asimismo se destaca la presencia del fendmeno

de excentricidad morfolégicamente evidente en esta raiz.

En las comparaciones establecidas en el cuadro 6 y figura 27, se sefiala un aumento en el tamafio
de las células tanto de cambium como de la region central ambas en orientacion superior (misma

posicidn y orientacion en diferentes muestras); asimismo en cambium superior (CamS) se observa



una reduccién comparado con la region central inferior (RCl) (misma muestra en diferente

posicidn/orientacién).

Media del diametro radial de traqueidas en R13
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Figura 25. Media obtenida de las mediciones de los diametros radiales en traqueidas de la raiz 13. RCl=regidn
central inferior, RCS=regién central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.
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Figura 26. Media obtenida de las mediciones del didmetro radial en traqueidas de la raiz 13. RCl=regién central
inferior, RCS=regidn central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Cuadro 6. Diferencias en la media entre posicidon y orientacién para madera temprana y tardia de la raiz R13.
RCl=regidn central inferior, RCS=regién central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.
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Com

paracion para la raiz R13

Muestra RCI vs RCS | RClI vs Caml | RCS VS CamS | Caml vs CamS
A, temprana 4.3 1.8 5.2 7.5
A, tardia 4 8 12.9* 8.8
B, temprana 10* 4.4 5.1 0.3
B, tardia 4.6 3.5 8.6 0.5
C, temprana 6 11.1* 13.5* 3.6
C, tardia 0 16* 0 2.4
D, temprana 29.7%* 5.7 21.4%* 2.5
D, tardia 10.3* 1 7.4 2
E, temprana 14.6* 30.1* 6.2 21.7*
E, tardia 1.2 4.8 12.4* 8.8
F, temprana 0 0 46* 0
F, tardia 0 0 16.2%* 0
G, temprana 4.4 57.2* 18* 43.7%*
G, tardia 6.12 22.4* 0.8 15.7*
H, temprana 0 0 0 0
H, tardia 0 0 0 0
I, temprana 1.7 16.3* 16.8* 1.2
1, tardia 4 1.5 2.2 0.3
J, temprana 11.2%* 34.5* 21.6* 1.7
J, tardia 5.3 17.3* 9.8 2.2
K, temprana 0 15* 0 4.4
K, tardia 0 0.05 0 0.4
L, temprana 3.8 0.4 11.1* 15.3*
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L, tardia 9.5 18.7* 5.2 4
M, 10.2* 17.5* 2.6 10*
temprana
M, tardia 5.2 3.2 3.1 5.4
N, temprana
N, tardia 0 0 7 4.8

Diferencias en la media entre posicion y orientacién para R13
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Figura 27. Comparacidn resultante de las diferencias en la media entre posicién y orientacion de la raiz 12. Se
muestran diferencias significativas en las muestras intermedias de la raiz, principalmente en madera temprana.
RCl=region central inferior, RCS=region central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Dentro de la raiz 25, compuesta por tres secciones se observan cambios Unicamente en las células
de madera temprana en cambium (Figura 28), con lo cual se reafirma la antes sefialada modificacién
en células de madera temprana (se indican con asteriscos en el Cuadro 7). Por otro lado, al comparar
la muestra A en la figura 29 de la regidon central inferior (RCI) vs cambium inferior (Caml), se observa

un incremento en el tamanio de las células de cambium inferior (Caml) (misma muestra en diferente
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posicién); Asimismo, en cambium superior (barras en color amarillo, Figura 28), se da un aumento

en los extremos de la raiz (misma posicidn y orientacion en diferentes muestras).

Media del diametro radial en traqueidas de R25
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Figura 28. Media obtenida de las mediciones del didmetro rardial de lastraqueidas de la raiz 25. RCl=regidn
central inferior, RCS=regidn central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Cuadro 7. Diferencias en la media entre posicion y orientacion para madera temprana y tardia de la raiz R25.
RCl=region central inferior, RCS=region central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Comparacioén para raiz R25

Muestra RClI vs RCS | RClI vs Caml | RCS VS CamS | Caml vs Cam$S
A, temprana 15.4* 21.5%* 4.3 10.4*

A, tardia 1.4 0.06 2.3 1
B, temprana 0.7 8 10.6* 19.3*

B, tardia 3.7 0.8 1.7 4.6
C, temprana 5.7 8.3 5.5 19.2*

C, tardia 6.1 6.1 1.1 1.1
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Figura 29. Comparacidn resultante de las diferencias en la media entre posicion y orientacion de la raiz 25.
RCl=regidn central inferior, RCS=regidon central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

De las siete secciones analizadas de la raiz 28, se registraron mds cambios en regiones cercanas a la
regidn central superior (RCS), siendo A, C, D, E y F las muestras que tuvieron un incremento en el
tamafio de madera temprana (Figura 30), reforzando lo sugerido a partir de las descripciones
macroscépicas expuestas en lineas anteriores. Ademas, en el cambium también se presentaron
cambios significativos en las muestras A, Cy F de madera temprana; sin embargo, en C también se
afectaron las traqueidas de madera tardia aumentando considerablemente el tamafio de lumen en
la seccion superior de la raiz (Cuadro 8). En cuanto a la variacidn entre region central y cambium
(comparaciones indicadas con asteriscos en el Cuadro 8), se pueden destacar las modificaciones en
madera temprana, asi como los cambios registrados en C que ocurren tanto en madera temprana
como en tardia, lo que sugiere que fue la seccion con mayor modificacion celular. Dentro de estos
ultimos contrastes es posible destacar una importante reduccién en el lumen celular de la regién
central a cambium en todas las traqueidas, por lo cual se demuestra el impacto de la compresién en

la formacidn de células del ultimo anillo de crecimiento registrado.

En la figura 31 se observa una reduccién en el cambium superior (CamS) al comparar madera
temprana con la region central superior (misma muestra en diferente posicion/orientacion).
Ademas, hay un incremento en el tamafio de las traqueidas de madera temprana en la regién central

superior (RCS) visible en diferentes muestras (misma posicién y orientacion).

66



Media del didmetro radial de traqueidas en R28
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Figura 30. Media obtenida de las mediciones longitudinales en traqueidas de la raiz 28. RCl=regién central
inferior, RCS=regidn central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Cuadro 8. Diferencias en la media entre posicion y orientacion para madera temprana y tardia de la raiz R28.
RCl=region central inferior, RCS=region central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

Comparacion para raiz R28
Muestra RCI vs RCS RCl vs Caml | RCS VS CamS | Caml vs Cam$S
A, temprana 12.5% 26.5* 24.1* 10.1*
A, tardia 3.1 8.4 0.22 5.6
B, temprana 9.8 21.4% 14.7* 3.1
B, tardia 2.8 1.6 5.5 1.1
C, temprana 17.5%* 44.8* 18.1* 9.2
C, tardia 1 1 12* 9.7
D, temprana 12.5* 26.5* 36.1* 3
D, tardia 4,5 0.4 2 3
E, temprana 10* 29.3* 38.5%* 0.7
E, tardia 3 2 2 3
F, temprana 17.6* 3.1 39.6* 25.2%
F, tardia 1.6 6.3 6.5 1.4
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G, temprana 1.5 21.9* 41.4* 21*

G, tardia 0.7 0.5 4.7 3.4

Diferencias en la media entre posicidn y orientaciéon de R28
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Figura 31. Comparacion resultante de las diferencias en la media entre posicidn y orientacion de la raiz 28.
Observar las diferencias entre RClI y Caml en las secciones intermedias de la raiz (C), asi como el aumento en
madera temprana de Caml vs CamS en las ultimas secciones (F, G). RCl=region central inferior, RCS=region
central superior, Caml=cambium inferior, CamS=cambium superior.

8. Discusion

Macroscépicamente se ha demostrado un importante nimero de anillos excéntricos formados,
aproximadamente en un 90% de las muestras analizadas. Estas presentan anomalias en la formay
distribucidon de los anillos de crecimiento, principalmente en secciones expuestas; también se
observa un aumento considerable en la formacién de madera tardia en el primer afio después de la
exposicidon de las raices. Ademds, de acuerdo con Franco-Ramos y coautores (2021), en Pinus
pseudostrobus el surgimiento de este crecimiento excéntrico, asi como la formacion de madera
comprimida y la presencia de cicatrices son otros indicadores utiles para datar la erosién y son
caracteristicas reportadas también en otras especies. Por otro lado, a nivel anatémico, se ha
sefialado que, en pinos, las raices expuestas experimentan cambios en el patrén de crecimiento

pues éste deja de ser constante y homogéneo. Hay un incremento de células por anillo afectado que
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aumenta considerablemente en al menos dos o tres anillos sucesivos, asi como engrosamiento en
las paredes celulares acompafiado de una reduccién en el lumen celular formando el tejido de la
madera tardia; también se han detectado falsos anillos; incluso, los canales de resina
frecuentemente aparecen en filas tangenciales de madera temprana, aumentando la densidad en

el tejido (Rubiales et al., 2008).

La plasticidad de los individuos se muestra en las figuras 8-9 y 16-18. En ellas se observan
caracteristicas particulares en distintos momentos de su ontogenia que, como se ha mencionado,
el desarrollo de estos rasgos esta directamente relacionado con el medio circundante; dicha
capacidad de los organismos les ha permitido adaptarse y sobrevivir ante situaciones de estrésy es
perceptible tanto cuantitativa como cualitativamente mediante las modificaciones anatdmicas y

morfoldgicas descritas en lineas anteriores.

Asimismo, en los cuadros A1-A6 en el apéndice se exponen las diferencias estadisticas de las
raices analizadas, asi como las comparaciones establecidas en los cuadros 3-8 en donde se encontrd
que la hipétesis establecida se cumple. Se encontraron diferencias en el tamano de las traqueidas
que surgen como resultado de la perturbacion ambiental, estas modificaciones son visibles al
comparar células de madera temprana en la regién central y cambium que demuestran la
excentricidad. Particularmente se observan cambios significativos para las raices 13 y 28 en las
muestras que se encuentran en regiones intermedias dentro de la carcava; sin embargo, en los
extremos de las raices no hay diferencias importantes, por lo que se sugiere que a partir del disturbio
geomorfolégico se modificaron los anillos externos en las secciones medias de las raices debido a la

excentricidad y al desarrollo de madera de compresidn.

En este mismo sentido, Carvalho y coautores (2015) han enunciado que el tamafio de las
traqueidas estd fuertemente influido por la conductividad hidrdulica y la vulnerabilidad a la
cavitacion, lo cual simultdneamente se encuentra relacionado con la disponibilidad de agua durante
la fase de elongacidn celular. Por lo mencionado, dicha fase de elongacién, el potencial de presién
del agua apoplastica es esencial para la expansién celular, y este debe ser mayor que el potencial
hidrico simplastico para que el agua ingrese a la célula en expansién, que aun no es conductora. Lo
anterior se refuerza al conocer la estrecha relacién que existe entre el didmetro del lumen y el
contenido de humedad en el suelo al momento en que ocurre la transicién de madera temprana a

tardia, pues se asocia con una disminucién en la disponibilidad de agua, y en el caso de estudio, la
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erosidn en la raiz provoca una condicién de extrema sequia en los arboles. Ademds, como menciond
Flores-Vindas (1999), bajo condiciones climaticas normales, en zonas templadas el cambium de los
arboles permanece inactivo durante el invierno, y es en este periodo de latencia cuando las paredes
de las primeras células cambiales formadas se terminan de engrosar (madera tardia); mientras que
durante la primavera (madera temprana) se retoma la actividad del cambium vy las células se

extienden radialmente por lo cual aumenta longitudinalmente su tamafio, ademas las paredes se

adelgazan y aumenta su plasticidad (Flores-Vindas, 1999). Esto ultimo se refleja en las traqueidas de
madera temprana aqui analizadas; no obstante, en condiciones de erosidon se ve opuesto el
comportamiento caracteristico de estas células, pues de acuerdo con lo observado en la presente
investigacion, el momento de exposicion de las raices se distinguid por presentar una disminucidn
en el tamano del lumen celular, principalmente en traqueidas de madera temprana, ademds se

muestra un aumento en el grosor de las paredes celulares en las ultimas capas de los anillos de

crecimiento afectados.

Los resultados obtenidos sugieren que al igual que Carvalho y colaboradores (2015), la
respuesta pldstica tanto de traqueidas en Pinus pinaster como de Pinus pseudostrobus, apuntan que
a mayor disponibilidad de agua durante el inicio de la temporada de crecimiento (primavera), se
inducen tasas mas altas de divisidon celular, por lo que se forman anillos mds anchos, acortando el
periodo de xilogénesis (proceso de formacién de madera) e incrementando a su vez el nimero de
células en crecimiento después de la sequia de verano. Asimismo, los autores sugieren que, a partir
de sus resultados y en conjunto con estudios previos, la transicion de madera temprana a madera
tardia ocurre cuando las condiciones mas secas desencadenan el inicio de la formacidon de madera
tardia (Carvalho et al., 2015). Por lo anterior, en condiciones de extrema sequia, el tamafio de las
traqueidas se reduce originando madera temprana de forma anormal (con apariencia de madera
tardia), incluso en algunos casos se forman falsos anillos de crecimiento. En el estudio citado,
también se hace mencién de que las coniferas y, particularmente, los arboles de Pinus pinaster
muestran una alta capacidad para ajustar el tamafio de sus traqueidas al contenido de agua
disponible en el suelo, modificando su diametro de lumen en entornos con limitaciones de agua, lo

cual se confirmar tras la investigacion de la presente tesis.

Ademds, se sabe que, para producir fenotipos funcionalmente adecuados a condiciones de
sequia, las plantas mediterrdneas pueden responder aumentando la asignacién de biomasa a las

raices y la eficiencia del uso del agua (Gimeno et al., 2008; Aranda et al., 2010 en Matesanz y
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Valledares, 2014), lo cual explica el alto porcentaje de las muestras analizadas que exhibieron un
crecimiento excéntrico en afios posteriores a la exposicidn, pues aumentd el ancho de los anillos de

crecimiento y con esto el tamafio de las raices.

De esta manera, de las secciones transversales de raices estudiadas, un alto porcentaje presenté
crecimiento excéntrico en el afio posterior a la exposicion, lo cual ocasioné un aumento del ancho
de los anillos (es decir, una mayor formacidon de madera temprana con apariencia de tardia, asi como
el desarrollo de células de madera de compresién). En este sentido, anatdmicamente el momento
de exposicion de las raices se distingue por presentar una disminucién en el tamafio del lumen
celular y en el proceso de formacién de madera (xilogénesis), con lo cual se genera un aumento en
la tasa de divisidn celular (dando lugar a anillos de crecimiento mas anchos que los que se
desarrollan en condiciones ambientales normales), especialmente en madera temprana, puesto que
debido a la reduccién en el tamaio de las células, se observa un notable reajuste en el tamafio del
lumen y la pared celular. Aunado a los ejemplos y similitudes encontradas en trabajos citados en
lineas anteriores y en conjunto con lo mencionado por Franco-Ramos y coautores (2021), el enfoque
de estos cambios son los mismos que han sido previamente reportados para otras coniferas
(Gartner, 2007; Rubiales et al., 2008; Bodoque et al., 2011, 2019), incluso estas respuestas se han

observado aun en especies de arboles europeos crecidos en contextos ecoldgicos similares.

Si bien la edad promedio de raices expuestas fue de aproximadamente 12 afos, los afios de los
que se obtuvo registro van del 2018 (periodo anterior al aflo de colecta) al 2019 (ultimo afio del que
se tiene registro), por lo que a groso modo el periodo de tiempo aqui estudiado es de ocho afios,
mismos que se han podido documentar gracias a la datacion de los anillos de crecimiento que
permite la dendrocronologia. Gracias a esta Ultima ha sido posible rescatar que los cambios mas
evidentes se detonaron en raices que estuvieron expuestas antes del afio 2015 en donde se observd
un alto porcentaje de reduccién en el drea del lumen, periodo en donde también se mostré un
importante incremento en el ancho total de los anillos (mayormente visible en la regién externa de
xilema, cerca del floema) y en la cantidad de aparente madera tardia (Figura 18). Ademas, de
acuerdo con Franco-Ramos y coautores (2021), el ensanchamiento del canal que dio origen a la
carcava comenzé en la parte central de la misma, y es precisamente en esta zona donde las muestras
empezaron a presentar alteraciones anatdmicas y anillos excéntricos en 2010, pues en el analisis de
las raices abordado desde la dendrocronologia, la ampliacién del canal y la incisién de la cdrcava

continuaron progresivamente con marcas de erosion fechados en 2012, 2015, 2016 y 2017. En este
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mismo sentido, mediante las distintas secciones a lo largo de la raiz, fue posible dar seguimiento al
fendmeno de excentricidad representado en cada seccién muestreada e incluso reconstruir la

historia de la raiz, asi como la evolucion de la carcava (ver Franco-Ramos et al., 2021).

Asimismo, se sabe que variables como el ancho de los anillos de crecimiento o la densidad
maxima de madera tardia, estan directamente influenciados por las condiciones ambientales (Fonti
et al., 2010), por lo que desempefian un papel importante en la reconstruccién e historia de estos
individuos, misma que puede observarse a partir de los cortes transversales obtenidos de las raices
y que pueden ser estudiadas desde este enfoque (consultar Franco-Ramos et al., 2021). De la misma
manera, el analisis dendrocronoldgico de las raices expuestas permite fechar los eventos de erosion
como desgaste, arrastre y pérdida de particulas de suelo producido por accién del agua y del viento
sobre zonas no protegidas y estimar sus tasas espaciales y temporales (Bodoque et al., 2005), este
es el caso de algunas muestras en las que se observan cicatrices que probablemente fueron
causadas por sedimentos y escombros transportados durante eventos de escorrentia superficial
provocados por lluvias torrenciales, lo que pudo resultar en la interrupcién y modificacién de la

xilogénesis (Franco-Ramos et al., 2021).

9. Conclusiones

9.1. Con los resultados presentados, se pudo observar que la principal modificacidon
morfoldgica en las raices expuestas a erosion fue la excentricidad, pues presentan una
circunferencia alargada semi ovalada anormal.

9.2. A nivel microscépico, se pudieron ver traqueidas irregulares en nimero y tamafio que
alteran el patrén de crecimiento y distribucién en los anillos, comportamiento que
provoca una disposicion celular heterogénea que favorece el desarrollo de las raices
excéntricas.

9.3. Se pudo establecer la presencia de modificaciones en los periodos de formacién de
madera (madera temprana y madera tardia), al desarrollar un lumen y grosor de pared
celular cambiante que dificulta la diferenciacion del tipo de madera, asi como la aparicidon
de falsos anillos de crecimiento y madera de compresion.

9.4. La evidencia fotografica y los andlisis estadisticos confirman la presencia de una respuesta
plastica en las raices expuestas a erosion a través de modificaciones en el tamaio de sus

traqueidas, con lo cual se comprueba la hipétesis establecida.
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9.5. Debido a que el rango de alcance de la plasticidad es tan amplio, los hallazgos de este
estudio también pueden ser utilizados para respaldar los planes de gestién territorial de
las comunidades agricolas y asi contribuir en la gestién mas sostenible de la regién del
Paricutin, donde la estabilizacion del terreno posterior a la erupcién continta siendo un
proceso en curso.

9.6. En futuros estudios seria conveniente abordar este fendmeno en muestras mas
representativas y en contextos ecoldgicos mas contrastantes para ampliar y sustentar con
mayor solidez lo observado en el presente estudio, asi como también analizar la
excentricidad de forma cuantitativa. Incluso estudiar la plasticidad fenotipica desde una
perspectiva genética-molecular que permita medir las tasas adaptativas y ahondar en el
entendimiento del mecanismo de la plasticidad fenotipica y su papel en la evolucién,
considerando las implicaciones de una biologia integrativa, extenderia las posibilidades a
formular explicaciones de fendmenos complejos que no son de todo comprendidos desde

otro enfoque.
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Apéndices
Apéndice 1. Fotrografias del Paricutin y las carcavas estudiadas.

PARICUTIN, Michoacan

Puntos de muestreo

Mapa Al. Fotografia aérea obtenida de Google Earth de la zona de estudio, donde se muestra la distancia
entre el volcan y los puntos de muestreo.
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PARICUTIN, Michoacan

Puntos de muestreo

Mapa A2. Fotografia aérea obtenida de Google Earth de la zona de estudio, se observa con mayor
acercamiento la distancia entre las areas de muestreo.

Fotografia 1. Imagen tomada en la zona de colecta, se presentan las secciones de muestreo de una raiz
expuestas a erosidn en una carcava, perteneciente a un individuo de Pinus pseudostrobus. Obtenida del
registro fotografico de campo del Dr. Osvaldo Franco-Ramos.
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Apéndice Il. Cuadros que sintetizan la estadistica descriptiva para las raices estudiadas.

Cuadro Al. Valores de la media, desviacidon estandar (D.E.) y minimo-maximo para la raiz nimero 4.

REGION CENTRAL CAMBIUM
Muestra INFERIOR SUPERIOR INFERIOR SUPERIOR
Media/D.E. Valor m|n|‘mo- Media/D.E. Valor m|n|‘mo- Media/D.E. Valor mlnllmo- Media/D.E. Valor mml,mo-
valor max. valor max. valor max. valor max.
A, temprana 66.6816.33 (51.63-73.45) 45.47+5.33 (37.79-54.43) 39.74+4.75 (23.20-37.28) 36.1945.27 (27.09-43.26)
A, tardia 14.65+3.33 (9.39-2085) 16.59+4.16 (8.33-23.49) 18.21+4.62 (9.38-27.13) 17.22+4.29 (9.39-23.64)
B, temprana 72.52+14.70 | (50.28-101.42) | 79.31+11.29 | (60.28-96.67) 58.36+10.08 (39.07-70.84) 52.2546.56 (45.85-66.25)
B, tardia 12.67+4.81 (6.77-21.36) 19.25+2.20 (14.07-23.96) 13.27+3.07 (8.35-17.06) 11.28+2.72 (7.29-15.33)
¢ temprana |O0  |Sim 62.63:9.63 | (47.22-81.77) | 64.07t6.93 | (47.54-73.14) | 34.56£9.09 | (21.58-47.88)
informacién | informacion
Ctarda |°0 |3 sin - gsin 12.63:2.97 | (8.33-16.67) | 17.1+5.05 | (10.62-25.86)
informacién | informacién informacién | informacion
D, temprana 65.9347.33 (48.20-74.14) 70.07+9.34 (58.00-87.21) 71.34+5.88 (50.04-79.14) | 37.79+12.53 | (21.88-60.99)
D, tardia 22.5145.14 (14.06-32-80) 16.37+3.19 (10.23-20.83) 25.90+6.38 (13.79-32.40) 17.35+3.50 (13.55-23.13)
E, temprana 69.26+11.97 | (43.86-82.92) | 76.92+22.92 | (42.30-103.41) 81.36+13.19 (57.53-96.13) 53.52+7.22 (46.71-72.48)
E, tardia 14.95+2.47 (11.88-20.32) 15.00+3.60 (7.88-22.18) 23.05+5.68 (14.62-32.82) 16.35+5.49 (9.39-31.77)
Ga, temprana | 67.33:13.00 | (47.88-85.89) | 67.76+12.63 | (46.11-83.00) >0 sin 70.03£6.30 | (63.04-80.24)
informacién informacién
Ga, tardia 10.72+2.80 (5.75-14.58) 14.41+2.68 (10.94-18.88) 19.10+3.57 (15.54-25.26) 18.91+5.62 (11.99-29.80)
Gb, temprana | 71.57£12.85 | (50.78-94.80) 56.2948.15 (45.80-68.96) 61.48+16.05 (35.48-81.98) | 58.07+13.35 | (41.93-81.29)
Gb, tardia 15.59+3.58 (10.94-23.44) 12.52+2.48 (9.73-16.87) .Sm L, .Sm L. 20.63%4.30 (14.82-25.02)
informacién informacién
H, temprana 59.56+£16.16 (38.04-88.55) | 68.70+18.19 | (20.64-85.87) 78.0315.45 (67.99-83.67) 43.5218.67 (36.49-61.72)
H, tardia 17.30+4.14 (11.13-24.57) 16.03+2.98 (13.19-20.76) 23.2315.45 (16.96-33.66) 18.70+4.22 (14.17-25.26)
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Cuadro Al.1. Comparacion para la raiz R4

COMPARACION RAIZ 4
RCI vs RCS RCl vs Caml RCS VS CamS Caml vs CamS
Muestra
R e e Il e I e
A, temprana * 21.2 * 27 9.3 3.5
A, tardia 2.1 3.6 0.63 0.99
B, temprana 6.8 * 14 * 27 6
B, tardia 6.5 0.7 8 1.99
C, temprana - - * 28 * 29.5
C, tardia - - - 4.5
D, temprana 4.1 54 * 32 * 335
D, tardia 6.1 3.4 1 8.5
E, temprana 8 * % 12.1 * 23.4 * 27.8
E, tardia 0.05 8.1 1.35 6.7
Ga, temprana 0.3 - 2.2 -
Ga, tardia 3.7 8.4 4.5 0.2
Gb, temprana * 15.2 * 10.1 1.8 34
Gb, tardia 3 - 8.1 -
H, temprana 9.2 * ok 18.4 * 25.2 * 34.5
H, tardia 1 5.9 2.7 4.5

Nomenclatura: RCI=Regidn central inferior, RCS=Region central superior, Caml=cambium inferior,

CamS=cambium superior
*
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Cuadro A2. Valores de la media y desviacion estandar (D.E.), valor minimo y maximo para la raiz nimero 11.

REGION CENTRAL CAMBIUM
Muestra INFERIOR SUPERIOR INFERIOR SUPERIOR
Media/p.e. | V3Ior Minimo- |\, fia/p.g, | VAlOrminimo- |\ ia/p.. | VAlOrminimo- | ia/p.. | Valor minimo-
valor max. valor max. valor max. valor max.
A, temprana 58.77+2.13 (56.20-61.40) 77.98+8.36 (59.46-87.82) 57.79+14.54 (33.90-75.80) 36.19+5.27 (27.09-43.26)
A, tardia o Sin oS 25.76+7.27 | (17.15-45.65) | 31.40+5.95 | (22.20-40.42) | 17.22%4.29 (9.39-23.64)
informacién informacién
B, temprana 62.59+13.65 (27.66-79.31) 76.60+7.31 (59.46-87-82) 57.40+12.91 (33.90-75.80) 56.9619.63 (37.54-78.77)
B, tardia 25.574£5.53 (15.70-36.60) 32.26+10.15 (16.95-48.38) 31.4045.95 (22.20-4.42) 23.651£5.97 (15.65-45.54)
C, temprana . Sin .. . Sin L, 62.6319.63 (47.22-81.77) 64.07+6.93 (47.54-73.14) 34.56 £9.09 (21.58-47.88)
informacién informacién
G, tardia o sin o sin s s 12.63+2.97 | (833-16.67) | 17.1#505 | (10.62-25.86)
informacién informacién informacién informacién
Cuadro A2.1. Comparacion para la raiz R11
COMPARACION RAIZ 11
RCI vs RCS RCI vs Caml RCS VS CamS Caml vs Cam$S
Muestra
Plf?r.enc.la Cambios Plf?r.enc.la Cambios !)lf?r.encila Cambios !)lf?r.encila Cambios
significativa significativa significativa significativa
A temprana | ¥ % 19.2 1 * 41.7 * 21.6
A, tardia - - - 8.5 * 14.2
B,temprana |  ¥¥ 14 5.2 * 19.7 0.5
B, tardia 6.7 6 8.6 7.8
C, temprana - - - * 28 * 29.5
C, tardia - - - - 4.5
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Cuadro A3. Raiz. Valores de la media y desviacion estandar (D.E.), valor minimo y maximo para la raiz 12

REGION CENTRAL CAMBIUM
INFERIOR SUPERIOR INFERIOR SUPERIOR
Muestra Valor Valor Valor Valor
Media/D.E. | minimo-valor | Media/D.E. | minimo-valor | Media/D.E. | minimo-valor | Media/D.E. | minimo-valor
max. max. max. max.

A, temprana | 48.15+23.50 | (12.02-91.27) | 42.79 +8.35 (27.87-57.87) | 61.22+9.09 | (46.94-77.46) | 53.67+11.57 | (35.42-76.17)
A, tardia 23.62+5.76 (10.44-40.00) 20.29+4.59 (13.04-30.41) 34.79+8.52 (19.56-53.71) 18.79+6.93 (10.43-31.40)
Cuadro A3.1 Comparacion para la raiz R12

COMPARACION RAIZ 12
RCl vs RCS RCl vs Caml RCS VS CamS Caml vs Cam$S
Muestra
I.Z)lf(.ar.enc.la Cambios I.)lf(.er.enc.la Cambios Plf?tenc.la Cambios I.Z)lf(.al:enc.la Cambios
significativa significativa significativa significativa
A, temprana * % k k 7.6
5.3 13.05 10.8
A, tardia 3.3 * 1.5 * 16
11.2

Cuadro A4. Raiz. Valores de la media y desviacion estandar (D.E.), valor minimo y maximo para la raiz 13

REGION CENTRAL CAMBIUM
INFERIOR SUPERIOR INFERIOR SUPERIOR
Muestra
Valor minimo- Valor Valor Valor minimo-
Media/D.E. ) Media/D.E. | minimo-valor | Media/D.E. | minimo-valor | Media/D.E. )
valor max. . . valor max.
max. max.

A, temprana 34.4245.24 (27.90-43.34) 38.6816.69 (26.21-54.84) 36.28+6.19 (28.62-49.56) | 43.86+6.89 (31.83-56.24)
A, tardia 9.16+32.92 (9.39-20.85) 13.14+2.86 (8.35-19.25) 17.25+4.57 (7.02-25.04) 2615.29 (15.70-39.80)
B, temprana 39.8745.01 (31.53-50.85) 49.75+6.08 (36.32-60.10) 44.3148.13 (32.83-61.40) | 44.64+8.10 (27.87-59.38)

B, tardia 19.05+3.63 (14.34-24.81) 23.57+4.85 (14.40-35.11) 15.56+3.71 (10.43-23.50) 14.97+3.04 (9.93-19.60)
C, temprana 56.73+11.77 (31.53-50.85) 62.631£9.63 (47.22 81.77) 45.5918.44 (30.02-73.58) | 49.18+6.55 (27.38-64.22)

C tardia | 322048283 | (8.75-4044) | M | Sin 16.26:4.71 | (782-28.80) | 13.85:5.83 | (5.83-33.90)

informacién | informacién

D, temprana 38.6618.80 (23.79-56.80) 68.40+£11.79 (49.56-96.25) 44.4019.42 (50.04-79.14) | 46.95+7.84 (34.52-59.83)
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D, tardia 16.27+6.10 (7.82-28.59) 26.56+5.55 (15.86-35.42) 17.27+5.03 (9.22-27.41) 19. 28+6.45 (5.22-29.15)
E, temprana 77.62+13.64 | (455.15-103.32) 63.06+11.37 | (40.44-85.95) 47.52+8.98 (26.88-65.48) | 69.25+9.33 (46.65-92.72)
E, tardia 31.40+7.41 (14.34-47.39) 30.18+7.22 | (15.70-44.81) | 26.6415.26 (15.65-34.52) | 17.79+7.94 (8.25-35.87)
Sin - L. Sin Sin
F, temprana . L Sin informacién 79.32+13.02 | (17.49-48.50) | . ., . L 33.31+7.38 (22.28-43.18)
informacion informacion informacion
. Sin - L Sin Sin
F, tardia . L Sin informacién 30.68+8.53 (61.29-10.83) | . L, . L 14.50+3.06 (7.60-22.28)
informacién informacién informacién
G, temprana | 83.71+15.51 | (58.67.115.79) 88.13+16.68 | (64.20-12.39) | 26.5316.29 (14.40-43.04) | 70.2048.53 (56.06-86.68)
G, tardia 43.1246.52 (29.15-55.59) 37.08+8.46 | (19.60-53.47) | 20.71+4.75 (11.81-31.32) | 36.36%8.73 (24.77-53.50)
Sin Sin Sin Sin
H, temprana | 78.07+11.07 (48.24-93.87) . ., . L. . L . L 54.30+10.59 | (31.72-73.13)
informacion informacion informacion informacion
Wtardia | 2807:7.72 | (1434.4481) | o0 | S Sin o SN ) 0001863 | (11.81-47.22)
informacion informacion informacién informacién
I, temprana 81.631+21.36 (43.34-125.84) 83.33+13.79 | (56.92-11.25) | 65.34+15.51 (33.92-11.18) | 66.47+11.06 (43.04-93.92)
1, tardia 28.35+8.50 (9.13 56.08) 24.3049.24 | (12.02 49.65) 26.8016.53 (15.65-45.26) | 26.48+7.39 (10.75-43.02)
J, temprana 80.851£16.77 (55.15-111.75) 69.61+12.13 | (45.71-99.37) | 46.34+30.25 (13.02-99.94) | 48.03+23.19 | (17.73-104.34)
J, tardia 29.64+5.59 | (16.95-43.73) 24.30+7.35 | (9.40-39.31) | 12.29+6.08 | (4.12-36.32) | 14.47+7.58 | (5.52-39.20)
K, temprana | 70.60+14.71 | (40.44-99.16) _Sin . Sin 85.61+19.50 | (56.10-15.55) | 81.24+25.72 | (31.83-133.90)
informacion informacion
K, tardia 2813817 | (11.81-5215) | oM | SN ) 98084787 | (14.58-49.61) | 27.62413.11 | (5.83-59.03)
informacion informacion
L, temprana | 63.51+11.41 (40.16-88.74) 59.68+12.88 | (27.66-91.39) | 63.88+17.18 | (35.61-10.70) | 48.63+14.06 | (28.80-82.15)
L, tardia 37.47+7.09 (21.86-55.33) 27.94+10.93 (6.52-52.22) 18.77+5.61 (7.60-35.42) 22.7319.76 (9.13-49.97)
M, temprana 68.72+9.94 (43.83-91.72) 58.52+10.47 | (35.80-83.87) | 51.23+11.24 | (28.68-77.00) | 61.15+14.65 (32.62-90.79)
M, tardia 26.26+8.62 (10.43-50.31) 31.48+6.61 | (17.49-44.12) | 23.06+7.05 (8.25-35.11) | 28.43+8.87 (13.10-47.83)
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N, temprana

Sin

N, tardia . L, Sin informacién 35.43+13.70 | (14.58-62.97) 23.6918.53 (7.82-49.01) 28.48+8.23 (10.51-55.70)
informacién
COMPARACION RAIZ 13
RClI vs RCS RCI vs Caml RCS VS CamS Caml vs CamS
Muestra
I.Dift.arlenc.ia Cambios I.)ift.erlenc.ia Cambios IIJift.er.enc.ia Cambios !)ift.er.enc.ia Cambios
significativa significativa significativa significativa
Al
temprana 4.3 1.8 5.2 7.5
A, tardia 4 8 *x 12.9 8.8
B, %k %k
temprana 10 4.4 5.1 0.3
B, tardia 4.6 3.5 8.6 0.5
c k %k
temprana 6 11.1 135 3.6
C, tardia - * 16 - 2.4
D, * % *
temprana 29.7 5.7 21.4 2.5
D, tardia * % 10.3 1 7.4 2
E, %k k %k 3k
temprana 14.6 30.1 6.2 21.7
E, tardia 1.2 4.8 * 12.4 8.8
F, %k
temprana - - 46 -
F, tardia - - * 16.2 -
G, k %k k%
temprana 4.4 57.2 18 43.7
G, tardia 6.12 * 224 0.8 15.7
H,
temprana - - - -
H, tardia
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l k %k
temprana 1.7 16.3 16.8 1.2
1, tardia 4 1.5 2.2 0.3
J E 3 £ 3 E 3
temprana 11.2 34,5 21.6 1.7
J, tardia 5.3 * 17.3 9.8 2.2
K, %k %k
temprana - 15 - 4.4
K, tardia - 0.05 - 0.4
L * *
temprana 3.8 0.4 11.1 15.3
L, tardia 9.5 * 18.7 5.2 4
M, * k %k 3k
temprana 10.2 17.5 2.6 10
M, tardia 5.2 3.2 3.1 5.4
N,
temprana
N, tardia - - 7 4.8

Cuadro A4.1. Comparacion para la raiz R13

Cuadro A5. Raiz. Valores de la media y desviacion estandar (D.E.), valor minimo y maximo para la raiz 25

REGION CENTRAL CAMBIUM
INFERIOR SUPERIOR INFERIOR SUPERIOR
Muestra Valor Valor Valor Valor
Media/D.E. | minimo-valor | Media/D.E. | minimo-valor | Media/D.E. | minimo-valor | Media/D.E. | minimo-valor
max. max. max. max.
A, temprana 48.15+23.50 | 12.02-91.27 | 63.60+10.87 | 45.63 —89.61 69.6919.93 47.10-91.27 59.30+8.35 44.41-72.00
A, tardia 20.70£6.15 10.05 -36.60 19.28+5.69 10.05 36.53 20.64+5.99 12.02-41.80 | 21.56+10.35 7.02-54.23
B, temprana 43.5619.81 24.70-69.15 44.29+13.24 26.93-74.73 35.61+13.25 21.00-73.12 54.92+9.72 31.4078.50
B, tardia 12.39+4.48 5.00-25.71 16.11+4.67 6.65 26.88 13.21+5.52 6.00-25.08 17.82+5.26 9.22-26.11
C, temprana 48.4719.70 27.50-67.52 | 54.25+15.34 | 37.90-92.80 | 40.54+16.79 | 14.10-78.02 | 59.70+14.20 | 30.10-90.56
C, tardia 12.27+4.75 5.22-24.04 18.44+5.87 6.52-34.12 18.44+5.87 6.52 -34.12 17.30+7.07 6.25-36.53
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Cuadro A5.1. Comparacion para la raiz R25

COMPARACION RAIZ 25
RCl vs RCS RClI vs Caml RCS VS CamS$S Caml vs CamS
Muestra
I.)ifgl:enc.ia Cambios I.)if(.ar.enc.ia Cambios !)if(.el:enc.ia Cambios I.:)if(.ar.enc.ia Cambios
significativa significativa significativa significativa
A temprana | ¥* 15.4 * ok 21.5 4.3 * 10.4
A, tardia 1.4 0.06 2.3 1
B, temprana 0.7 8 * % 10.6 19.3
B, tardia 3.7 0.8 1.7 4.6
C, temprana 5.7 8.3 55 *k 19.2
C, tardia 6.1 6.1 1.1 1.1

Cuadro A6. Raiz. Valores de la media y desviacion estandar (D.E.), valor minimo y maximo para la raiz 28.

REGION CENTRAL CAMBIUM
INFERIOR SUPERIOR INFERIOR SUPERIOR
Muestra
Valor Valor Valor Valor
Media/D.E minimo-valor Media/D.E minimo-valor Media/D.E minimo-valor Media/D.E minimo-valor
max. max. max. max.
A, temprana 97.8719.26 (80.84-12.15) 85.36+8.83 (69.11-99.51) 71.38+£15.15 (43.04-93.95) 61.304£9.62 (46.13-82.10)
A, tardia 32.13+£15.15 (17.73-61.44) 29.07+11.44 (17.15-56.61) 23.7215.11 (13.30-34.12) 29.2945.57 21.22-39.42)
B, temprana 75.84+7.86 (62.69-89.70) 66.08+13.31 (45.80-93.31) 54.41+10.22 (35.30-71.81) 51.2948.14 (36.60-65.24)
B, tardia 19.73+8.58 (13.04-50.78) 22.5516.46 (9.49-31.29) 18.10+3.76 (10.43-24.74) 17.04+4.52 (8.25-26.11)
C, temprana 77.2917.69 (58.55-91.50) 59.85+8.84 (44.55-77.70) 32.52+6.14 (21.02-45.80) 41.73+6.97 (29.56-51.71)
C, tardia 14.15+7.85 (5.22-37.08) 13.08+4.18 (5.83-23.77) 15.13+3.58 (7.82-20.90) 24.84+5.87 (15.91-37.61)
D, temprana 66.94+13.48 (47.40-89.44) 79.41+£13.16 (54.28-10.77) 40.38+8.05 (26.40-56.61) 43.27+9.18 (29.76-60.50)
D, tardia 18.30+5.74 (13.04-30.33) 13.76+3.13 (7.60-19.38) 18.76+4.41 (12.84-27.41) 15.69+4.35 (8.35-26.24)
E, temprana 74.60+15.16 | (44.35-10.00) | 84.50+12.55 (57.25-10.43) 45.2949.12 (33.01-69.10) 45.96+7.93 (30.10-62.39)
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E, tardia 22.0947.11 | (14.40-36.60) | 18.9745.20 | (11.14-30.99) | 19.91#5.28 | (13.04-32.70) | 16.90+4.55 | (7.82-22.32)
F, temprana 55.38+9.73 | (38.35-70.45) | 72.8849.65 | (57.19-93.66) | 58.48+11.87 | (36.53-84.91) | 33.31+7.38 | (22.28-43.18)
F, tardia 16.33+3.95 | (11,14-28.21) | 14.74+4.14 | (6.62-23.61) 22.6143.96 | (15.70-28.86) | 21.17+4.91 | (13.04-31.53)
G, temprana 67.79+9.78 (41.23-84.30) | 66.33+15.22 (36.53-10.40) | 45.98+23.98 (15.91-84.84) 24.89+5.68 (10.18-35.59)
G, tardia 17.51+4.21 (8.25-26.59) 18.25+7.76 (4.70-35.97) 16.96+6.33 (6.65-28.59) 13.50+3.48 (7.60-19.86)
Cuadro A6.1. Comparacion para la raiz R28
COMPARACION RAIZ 28
RCl vs RCS RCl vs Caml RCS VS CamS Caml vs CamS
Muestra
I'Jlfter.enc.la Cambios I.J'f?r_enc_la Cambios Plf‘?r.enc.'a Cambios Plf‘?r.enc.'a Cambios
significativa significativa significativa significativa
A, temprana * 12.5 * 26.5 * 24.1 * 10.1
A, tardia 3.1 8.4 0.22 5.6
B, temprana 9.8 * 21.4 * 14.7 3.1
B, tardia 2.8 1.6 5.5 1.1
C, temprana * 17.5 * 44.8 18.1 9.2
C, tardia 1 1 12 9.7
D, temprana * % 12.5 * 26.5 * 36.1 3
D, tardia 4.5 0.4 2 3
E temprana [ ¥ ¥ 10 * 29.3 * 38.5 0.7
E, tardia 3 2 2 3
F, temprana 17.6 3.1 39.6 25.2
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* ¥

F, tardia 1.6 6.3 6.5 1.4
G, temprana 1.5 21.9 41.4 21
G, tardia 0.7 0.5 4.7 3.4
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