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RESUMEN

Se analizan las caracteristicas anatémicas de las maderas de la Formacion El Cien BCS y de varias comunidades
actuales con el objeto de determinar las condiciones ambientales generales bajo las cuales prosperaron las plantas de
la formacion. Para ello se emplearon diferentes grupos de analisis. El anlisis de correlacion reconoce una asociacion
mas estrecha de los caracteres con la temperatura; sin embargo, los caracteres traqueales como diametro, frecuencia
y agrupamiento de los vasos se relacionan mas intimamente con la evaporacién que con la temperatura o humedad.
La expresion de muchos caracteres depende de mas de una variable climatoldgica. Los andlisis de componentes
principales y conglomerados reconocen al conjunto fésil de El Cien como altamente mesomérfico y vulnerable, y su
arquitectura hidraulica puede ser equiparable a la de las plantas de la selva alta perennifolia o selva baja
subperennifolia o caducifolia. Caracteres como diametro, frecuencia y agrupamiento de los vasos sugieren parecido
con las primeras, mientras que la proporcion de porosidad anular-semianular las acerca a las segundas. Las
ecuaciones de regresion obtenidas sugieren que la paleoflora prosperd bajo condiciones mas cercanas a las de las
selvas altas (i.e. baja evaporacion potencial, alta temperatura y disponibilidad de agua). EI ambiente de depésito del
Miembro Cerro Colorado indica ambiente lagunar con breves temporadas secas que pudieron haber posibilitado el
establecimiento de taxones cuyos parientes vivos prosperan en el presente en zonas mas bien humedas (Tapirira,
Tetragastris, Copaifera), junto con otros taxones que ahora se presentan en selvas bajas caducifolias (Ruprechtia,
Phyllanthus) y selva baja subperennifolia (Andira). Esta caracteristica del ambiente de depésito también pudo
condicionar que las maderas de El Cien tengan vasos con mayor lumen que el de las selvas altas actuales y al mismo
tiempo una importante proporcion de maderas con porosidad anular-semianular y con abundantes tilides. Producto de
la historia comun entre Baja California y la costa occidental del continente, se encontré gran similitud a nivel de familia
y de género con la selva baja caducifolia de Chamela, Jalisco; no obstante la fisonomia del conjunto fosil es bastante
mas mesomorfica.

ABSTRACT '

In order to establish the general environmental conditions under which the plants of the EI Cien Formation grew, the
anatomical features of several extant communities as well as those of the El Cien paleocommunity were statistically
analyzed. The correlation analysis suggests a closer association of the characters with the temperature; nevertheless,
tracheal characters like diameter, frequency and grouping of vessels are closely related with evaporation rather than to
temperature or precipitation. The expression of various wood characters depends on more than one climatological
variable. The nested pattern obtained from the principal component and cluster analyses recognize that the
phygsionomy of fossil assemblage of EI Cien was highly mesomorphic and vulnerable. Its hydraulic architecture can be
comparable to that of the tropical rain forest or tropical sub deciduous-deciduous forest. Characters like vessel
diameter, frequency and grouping suggest proximity with the first one, whereas the proportions of ring-semiring
porosity bring the El Cien paleofiora closer to the second ones. Models obtained from the regression analysis suggest
that the paleoflora prospered under conditions closer to those of the tropical rain forest (i.e. low potential evaporation,
high temperature and water availability). As is indicated by the facies analysis of the Cerro Colorado Member, the
lagunar environment with short dry seasons could have facilitated the establishment of taxa whose living relatives
prosper in the present in rather humid zones (Tapirira, Tetragastris, Copaifera), together with other taxa that grow in
tropical deciduous forest (Ruprechtia, Phyllanthus) and tropical subdeciduous forest (Andira). This attribute of the
depositional environment of the El Cien Formation also could have made possible that the wood assemblage have had
vessels with larger lumen than those of a tropical rain forest and, at the same time, an important proportion of woods
with ring-semiring porositty and with abundant tyloses. As a product of the common history of Baja California and the
western coast of the Mexico, high floristic similarity at family and genus level between El Cien and Chamela has been
found.
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INTRODUCCION GENERAL

Por varias décadas la Formacion El Cien ha sido estudiada desde diferentes angulos. Ademas de los trabajos que han
conducido a un mejor entendimiento de la compleja historia geologica de Baja California en general, y de la formacion
en particular (Darton,1921; Heim, 1922; Beal, 1948; Mina, 1957; Ojeda, 1959; Hausback, 1984; Applegate, 1986; Kim
y Barron, 1986; Alatorre, 1988; Gidde, 1992; Schwennicke, 1994; Fischer ef al., 1995), se ha estudiado, en menor
medida, la composicion taxondmica de algunos grupos, que como fésiles, se han colectado en la misma (Applegate,
1986; Cevallos-Ferriz y Barajas-Morales 1994, Carefio, 1992; Martinez-Hemandez y Ramirez-Arriaga 1996).
Contrariamente a lo que se esperaria por la elevada diversidad vegetal contenida en los sedimentos de la Formacion
El Cien, el trabajo paleobotanico en ésta ha sido exiguo, limitandose a la identificacién de tres maderas de la familias
Leguminosae (Cevallos-Ferriz y Barajas-Morales 1994), una Anacardiaceae (Martinez Cabrera, 2002; Martinez-
Cabrera y Cevallos-Ferriz, 2004), dos Moraceae (Martinez Cabrera, 2002), y a una infrutescencia relacionada con las
Arales (Estrada Ruiz, 2004).

Es por demas conocida la existencia del vinculo adaptativo que existe entre la expresion de determinados
estados de caracter del xilema secundario y las condiciones ambientales bajo las cuales prosperan las plantas
(Carlquist, 1966, 1875, 1985, 1988; Baas, 1973; Baas, et al., 1983; Woodcock, 1994; Woodcock e Ignas, 1994, entre
muchos ofros). Uno de los objetivos del presente trabajo es la identificacion de los factores climaticos que guian la
variacion de caracteres anatdmicos particulares en floras actuales, para, posteriormente, generar hipotesis
paleoambientales basadas en la fisonomia general de conjuntos diversos de madera fosil. En este sentido, la alta
diversidad del ensamble fosil de El Cien, con por lo menos 23 tipos reconocidos, permite tener una buena
representacion de los rasgos sus fisonémicos, y por lo tanto, basandose en el vinculo adaptativo antes mencionado,
ensayar sobre las probables condiciones bajo las cuales crecieron las plantas de la formacion.

La tesis se divide en dos partes. La primera incluye la identificacion taxonémica de algunas de las maderas
de la formacion, asi como la descripcion de todo el conjunto fosil (capitulo 1). En la segunda (capitulos 2 y 3),
mediante el analisis de las caracteristicas anatomicas del conjunto de maderas, se establecen las posibles
condiciones ambientales en las que prosperé la paleocomunidad. Esto se logré contrastando las proporciones de las
caracteristicas en comunidades actuales contra las observadas en los fosiles. En los analisis estadisticos se
emplearon diferentes conjuntos de datos dependiendo de las caracteristicas disponibles. En cada apartado se
incluyen las particularidades de los anélisis. Al final se discute la informacién ambiental generada por los métodos
dependientes e independientes de la identidad taxonomica.

OBJETIVO
- Determinacion de las condiciones ambientales generales sobre las cuales prosper6 la paleofiora de la Formacion El

Cien.

MATERIAL Y METODO GENERAL
Las comunidades y categorias ecoldgicas comparadas en este estudio se dividen en dos. Aquellas cuyas
caracteristicas anatémicas fueron registradas directamente sobre los ejemplares de xiloteca (Apéndice 1y Tabla 7) y
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descritas por Carlquist y Hoekmann (1985) para la fiora del sur de California. Los andlisis estadisticos realizados
fueron los siguientes:

1.- El andlisis de correlacién se empled para conocer el patron de variacion de los caracteres en relacion con las
variables del clima (Tabla 6). Incluyé las comunidades en las que los parametros climaticos se conocian (5
comunidades, 199 especies).

2.-Con los analisis de conglomerados y PCA se compararon las caracteristicas de las comunidades actuales y las de
la fosil con el objeto de obtener patrones de asociacion que arrojaran evidencia acerca de las condiciones
ambientales. Para esto se ocuparon dos conjuntos de datos diferentes, en todos la paleofiora fue incluida. A) Todas
las comunidades y categorias ecoldgicas y 9 caracteristicas de los elementos traqueales (Tabla 10). B) Siete
comunidades y solo aquellas caracteristicas que se correlacionaron significativamente con alguna variable ambiental
(Tabla6y 7).

3.- El anélisis de regresion se empled para obtener ecuaciones de prediccion de las variables ambientales usando a
los caracteres de la madera como covariables. Las ecuaciones se emplearon para inferir las condiciones del conjunto
fosil. Se incluyeron las 5 comunidades que también se usaron en el andlisis de correlacion (Tabla 6).

Preparacion del material e identificacion.- Se prepararon aproximadamente 50 diferentes especies que sirvieron
como base en la comparacion de las caracteristicas anatémicas a nivel comunidad. Se cortaron cubos de
aproximadamente 2 cm por lado., que después fueron calentados por 2-4 horas en un horno de microondas
convencional. Posteriormente, con un micrétomo de deslizamiento, se realizaron cortes de 20-30 um de grosor de los
planos transversal, radial y tangencial. Los cortes asi obtenidos se tifieron con una solucién de safranina O al 1%,
para después ser deshidratados con soluciones de alcohol a diferentes concentraciones hasta llegar a alcohol
absoluto. Posteriormente se aclararon con substituto de xilol y montaron en balsamo de Canada. No se obtuvo
material disociado. La mayor parte del material se encontraba ya preparado.

Las descripciones aqui contenidas del material fosil, son el resultado de la observacion de aproximadamente
80 ejemplares de madera. Para realizar la observacion de las caracteristicas anatéomicas, se realizaron cortes de las
secciones transversal, tangencial y radial con la técnica de lamina delgada. Las maderas estan preservadas como
permineralizaciones de silice. Las caracteristicas cuantitativas son el resultado de por lo menos 25 mediciones. La
terminologia empleada sigue, en términos generales, los lineamientos sugeridos por el comité de la IAWA (1989).
Dado que el objetivo principal del trabajo es determinar los parametros ambientales generales en la que prospero la
paleofiora, con métodos independientes a la posicion taxonomica, los ejemplares que representan especies
diferentes, son tratados como morfotipos. Unicamente las especies identificadas y relacionadas con taxones actuales
fueron nombradas y s6lo como un ejercicio pues la nominacion es valida exclusivamente cuando han sido publicadas
formalmente (CINB, 1988).

El material actual que sirvié para comparar con el fosil, asi como el usado para los analisis ecologicos, esta
alojado en La Xiloteca Nacional del Instituto de Biologia de la UNAM y en la rama del Nationaal Herbarium Nederland
ubicada en la Universidad de Utrecht (Apéndice 1). Los especimenes fosiles se localizan en La Coleccion Nacional de
Paleontologia del Instituto de Geologia de la UNAM.
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ubicada en la Universidad de Utrecht (Apéndice 1). Los especimenes fosiles se localizan en La Coleccién Nacional de
Paleontologia del Instituto de Geologia de la UNAM.

La identificacion de los ejemplares se llevo a cabo mediante exhaustiva revision bibliografica (e.g., Metcalfe
y Chalk, 1950; Détiene y Jacquet, 1983; llic, 1991) y, sélo después de ser ubicado el parecido a nivel familia, se
compar¢ directamente con material de xiloteca.

La Formacién El Cien.- Se expone aproximadamente a 100 km. al noroeste de La Paz, Baja California Sur (Fig.1). La
Formacién El Cien, inicialmente referida como la extensién sur de la Formacién Monterrey (Darton, 1921; Heim, 1922),
es una secuencia sedimentaria depositada durante el Oligoceno tardio-Mioceno temprano. El limite inferior esta
marcado, en discordancia, por la Formacién Tepetate, y sobre ella yacen areniscas y sedimentos volcanicos que
generalmente son referidos a la Formacién Comondu (Applegate, 1986; Fischer et al., 1995).

Applegate (1986), quien propone a la Formacién El Cien como nueva secuencia estratigrafica, divide la
Formacion en tres miembros: Cerro Tierra Blanca, San Hilario y Cerro Colorado. Sin embargo, el consenso general es
considerar a los dos miembros basales como una sola unidad, ya sea como una formacion (la Formaciéon Monterrey
de Darton, 1921; Heim, 1922; Beal, 1948; Mina, 1957; Ojeda, 1959 y Alatorre, 1988; o la Formacién San Gregorio de
Hausback, 1984; y Kim y Barron, 1986), o bien como un solo miembro de la Formacién El Cien (el miembro San Juan
de Fischer et al., 1995).

La secuencia de rocas del miembro San Juan sensu Fischer ef al. (1995) corresponde a miltiples ciclos
sedimentarios de transgresiones y regresiones que terminaron hacia el limite Oligoceno-Mioceno. Litologicamente
esta caracterizado por conglomerados, limolitas laminadas parcialmente tobaceas, con silice y diatomitas o lodolitas
fosforicas, fosforita granular, areniscas y tobas.

Las maderas estudiadas en la presente tesis se recolectaron cerca de Rancho Matanzas y Cafiada El
Canelo (Cevallos-Ferriz y Barajas-Morales, 1994). El miembro Cerro Colorado aflora extensamente en esta zona
(Applegate, 1986), por lo que la madera puede ser referida a éste.

Los sedimentos estan compuestos principalmente por areniscas de grano fino a grueso, coquina y material
tobaceo (Applegate, 1986; Fischer ef al., 1995); éstos representan una secuencia progradacional de ambientes
marinos a no marinos (Gidde, 1992). El cambio de ambiente de deposito (de lagunar a terrestre) es evidente cuando
se considera que hacia la base del miembro existen estructuras primarias e icnofésiles, mientras que en la cima se
tienen moldes de raices y caliche fosil. EI cambio en el ambiente de deposito no es producto de la tectonica local,
representando, en su lugar, el aumento global en el nivel del mar que caracterizé al limite Oligoceno-Mioceno (Haq et
al., 1987).

No existen dataciones radiométricas del miembro Cerro Colorado, sin embargo, la parte superior del
miembro San Juan (o San Hilario) indica una edad de 25.5 + 4 m.a.a.p (Hausback, 1984), mientras que la parte
inferior de la Formacion Comondu tiene 21 + .4 m.a.a.p (Hausback, 1984). Se puede concluir que los sedimentos del
miembro Cerro Colorado se depositaron entre los 25 y 22 m.a.a.p (Mioceno temprano; Fischer et al., 1995).
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Fig. 1. Ubicacién de las localidades fosiliferas.

Capitulo |
Determinacién Taxonémica y Descripciones

De entre los 22 tipos de madera, se ha reconocido la afinidad de 6 de ellos (Lamina 1). Tres son leguminosas (lamina
1, Figs. A, E y F; Cevallos-Ferriz y Barajas-Morales, 1985), dos Moraceas (lamina 1, Figs. B y D; Martinez Cabrera,
2002) y una Anacardiaceae (lamina 1, Fig. C; Martinez Cabrera y Cevallos Ferriz, 2004). En esta seccién se
presentan las descripciones anatomicas y, cuando resulté factible, las posibles afinidades de algunos morfotipos.

Material identificado

Clase: Magnoliopsida
Subclase: Rosidae
Orden: Sapindales
Famila: Burseraceae
Género: Tetragastroxylon gen. nov. Martinez Cabrera et Cevallos-Ferriz gen. nov.

Especie: Tetragastroxylon magniporus Martinez Cabrera et Cevallos-Ferriz gen. et sp. nov. Lamina 2, Figs. A-C.
Etimologia: EI nombre genérico deriva de la similitud anatémica entre el fésil y el género Tetragastris. El epiteto
especifico se relaciona con el gran lumen de los vasos de los ejemplares.

Holotipo: LPB 259-267.

Material adicional: LPB 1183-1192

Edad: Mioceno temprano.

Diagnosis: Vasos solitarios y en radiales maltiples de 2-4; placa de perforacion simple, punteaduras intervasculares
alternas, ovales a poligonales, con apertura lenticular; punteaduras radio-vaso con bordes reducidos a simples, ligera
o marcadamente elongadas horizontalmente; fibras septadas, 1-3 septos por fibra; parénquima axial ausente; radios
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Lamina 1. A-F. Corte transversal de las maderas previamente identificadas. A= Copaiferoxylon matanzensis. B= Ficus
bajacaliforniense. C= Tapirira peninsularis. D= Maclura martinezii. E= Mimosoxylon tenax. F= Bajacalifornioxylon
cienense. Barra= 1mm en todas las figuras.
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Lamina 2. Figs. A-D. Tetragastroxylon magniporus. Figs. E-H. Tetragastris altissima (Uw 658) Figs. A y E= corte
transversal. A= vasos principalmente solitarios, parénquima ausente. E= parénquima paratraqueal escaso. Figs. B, D,
F y G= corte tangencial. B y F= las flechas sefialan los canales radiales en los radios multiseriados. D y G= radios
uniseriados (indicado por la flecha en D) y fibras septadas. Figs C y H= corte radial. En ambas figuras se muestran las
células procumbentes y cuadradas en los radios heterocelulares. Barras= Figs. A, E y D= 1mm. Figs. B y F= 100um.
Figs.= C, G y H= 150 pm.
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uniseriados, algunos multiseriados, heterocelulares; uno o dos canales radiales en radios multiseriados; algunas
drusas y contenidos esféricos en los radios.

Descripcion:

Anillos de crecimiento no distinguibles.

Porosidad difusa. Vasos basicamente solitarios, se presentan también muiltiples radiales de 2-4, en proporcién de 1.37
vasos (Lam 2, Fig. A); los elementos de vaso son redondos, con diametro tangencial de140-327 ym (X=225.58,
$=45.18) y longitud de 250-640 ym (X=366.07, s= 70.35); las paredes tienen grosor de 5-13 ym (X=8.56, s=1.94); (5)
7-16 (X=9.52, s=2.65) vasos por mm2 placa de perforacién exclusivamente simple y con inclinaciéon de 30-40°;
punteaduras intervasculares alternas, ovales a poligonales, con aperturas lenticulares y diametro de 4-8 um (X=5.85,
s=1.1); las punteaduras radio-vaso tienen bordes reducidos o simples, son ligera 0 marcadamente elongadas en
sentido horizontal. Tilides de pared delgada.

Las fibras son septadas, con 1-4 septos por fibra; diametro de 5-18 um (X=12.26, s=3.58); pared de 1-4 um (X=2.04,
s=1.1) de grosor; punteaduras no observadas.

Parénquima axial ausente (Lam. 2, Fig A).

Radios basicamente uniseriados, los radios multiseriados son en extremo escasos, menos del 1% (Lam. 2, Fig. D).
Los radios son heterocelulares, 5-11 por mm. Los pocos radios multiseriados estan compuestos por células
procumbentes en el cuerpo y por erectas y/o cuadradas en las porciones uniseriadas, las erectas se presentan en
baja proporcion; tienen 2-4 células de ancho, la mayoria de estos contienen uno o dos canales radiales (Lam. 2, Fig.
B), con diametro de 50-95 ym (X= 60.83, s=17.15). Los radios uniseriados estan compuestos por células
procumbentes y cuadradas (Lam. 2, Figs. C y D); tienen 6-14 células de alto (X=8.32. s=2.1).

Se observan algunas drusas y contenidos esféricos semejantes a gotas de aceite en las células del parénquima radial.

Comparacioén con material actual.- La combinacion de fibras septadas, parénquima ausente en el caso del fosil (o
muy pobremente desarrollado), radios heterogéneos tipo Ill Kribs y canales radiales relacionan de manera muy clara
al fésil con las familias Anacardiaceae y Burseraceae. El parecido anatomico entre estas dos familias es notable, de
hecho las hipotesis filogenéticas basadas en caracteres moleculares (rbcl) o morfolégico-anatémicos reconocen la
ancestria comun de estas dos familias (Terrazas 1994).

El elevado porcentaje de radios uniseriados en combinacion con los canales radiales, fibras septadas y
parénquima escaso, son las caracteristicas mas importantes en la comparacion del fésil con las especies actuales. En
la Tabla 1 se presenta la relacion de estas caracteristicas en algunos géneros de Anacardiaceae y Burseraceae.

La presencia de radios exclusivamente uniseriados, 0 muy proximos a la fotalidad, es bastante comun en
muchas especies de Burseraceae. La mayoria de las especies de Dacryodes, Protium y Tetragastris revisadas
presentan radios (casi) exclusivamente uniseriados (Tabla 1). En Tetragastris la proporcion de radios uniseriados no
se observd variacion consistente entre las diferentes especies, en su lugar la misma especie puede presentar
diferentes proporciones de radios uniseriasdos: su proporcion parece originarse en cambios en el desarrollo mas que
en diferenciacion filética.
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Tabla 1.Relacion de la presencia de tres de las caracteristicas importantes para la identificacion del fosil en algunas
especies de Anacardiaceae y Burseraceae .

Famila Especie Canal radial Radios uniseriados _Fibras septadas

Anacardiaceae Astronium (2 spp) + +-) +
Anacardium (2 spp) - +-) -
Buchanania latifolia - -
Choerospondias axillaris
Cotinus coggygria
Cyrtocarpa velutinifolia
Dracontomeloum dao
Gluta rhengas
Lannea welwitschii
Loxopterigyum sagotti
Mangifera indica - - -
Pistacia chinensis + - -
Pseudospondias microcarpa - - -
Rhus typhina - - -
Sclerocarya birrea - - -
Spondias (2 spp) + - -
Thyrsodium guianenese + <+ -

- +)

+

- %
) -

+ + %
'

Burseraceae  Aucoumea klaineana - -
Canarium Shweinfurtii 5 .

Commiphora (2spp) + -

Dacryodes 3 spp - -
Hemicrepidospernum rhoifolium - +

Protium 12 spp +-) H-

...{

— i

Tetragastris 3 spp +
Trattinickia 2 spp -

+ + + + + + + +

+= presente; - = ausente; () =condicion menos comiin,

El estatus del 6rgano es importante en este sentido. En las Burseraceas, y particularmente en Bursera, se
han documentado cambios ontogenéticos importantes en la histologia de los radios: en estadios tempranos los radios
son uniseriados, y conforme la planta crece, la division de las iniciales radiales los convierten en multiseriados
(Barghoorn, 1941).

Los radios uniseriados son también dominantes en algunas Anacardiaceae como Anacardium, Manguifera, Swintonia
(Terrazas, 1994), Gluta, Astronium y Loxopterygium. Sin embargo, a diferencia del fosil, en Anacardium el parénquima
es vasicéntrico, Gluta presenta bandas apotraqueales y en Swintonia, ademas, las fibras no tienen septos (Terrazas,
1994). Campnosperma tiene placas escalariformes. Algunos especimenes Loxopterygium (e.g., L. sagotii Hook. f. Uw
4239) y Astronium poseen radios uniseriados en proporciones altas, sin embargo, la condicién comun es la presencia
de radios heterogéneos tipo IIB (Terrazas, 1994). Nuevamente la variacion puede deberse a cambios ontogenéticos.
Aun considerando estos especimenes con radios predominantemente uniseriados, la proporcion de estos en el fosil es
mucho mayor. Por otra parte, en el fosil los radios son mas frecuentes y los radios uniseriados son méas altos. En
general en las Burseraceae el parénquima axial se expresa de manera mucho menos abundante que en las
anacardiaceas, limitindose, en no pocos casos, a algunos cordones paratraqueales dificimente localizables. Dentro
de Burseraceae muchas de las especies de Protium y Telrasgastris estan muy cerca de presentar radios

exclusivamente uniseriados (Tabla 1y 2) y por lo mismo son mas semejantes al material fosil.
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Tabla 2. Comparacion de las caracteristicas anatomicas de Tetragastroxylon magniporus, Tetragastris y Protium.

Caracter Tetragastroxylon Tetragastris altissima Tetragastris Protium alstonii Protium polybotryum
magniporus Uw 658 panamensis Uw 1845 Uw 4589
Uw 11062
Porosidad Difusa Difusa Difusa Difusa Difusa
Anillos de No distinguibles Limitado por 2-3 fibras  Débilmente limitados No distinguibles No distinguibles
crecimiento aplanasde madera  por fibras de madera
tardia. tardia
Frecuencia 9.5(7-16) 15.9 (14-19) 12.3 (4-20) 12.1(7-15) 14 (11-18)
vimm?
Diametro (um) 225 (140-327) 79 (56-103) 98 (61-124) 98 (67-122) 105 (72-139)
Agupamientos 1.37 (77% solitarios) 1.28 (80% solitarios) 1.32 (85% solitarios) 1.18 (89% solitarios) 1.53 (77% solitarios)
Pared (um) 8.6 (5-13) 4.2(29-7) 3.5(29-8) 28(23-34) 32(23-58)
Punteaduras 5.8 (4-8) 6.3 (4.38.7) 5.8(38.7) 164 (5.5-8.7) 7(588.7)
intervasculares
(pm)
Fibras 1-3 septos por fibra 34 septos por fibra 34 septos por fibra 2-4 septos por fibra 3-5 septos por fibra
Radios
Composicion de Uniseriados, La mayoria La mayoria La mayoria uniseriadas, La mayoria uniseriadas,
los radios multiseriados < a 1%. uniseriados, radios uniseriadas, multiseriados <a 10%  multiseriados < a 10%
Radios uniseriados multiseriados 18%.  multiseriados < a 20%. compuestos por células compuestos por
compuestos por células  Radios uniseriados Radios uniseriados ~ procumbentes, erectas,  células procumbentes,
procumbentes, compuestos por compuestos por dominan las cuadradas.  erectas, dominan las
cuabradas, alguas células procumbentes  células procumbentes cuadradas.
erectas. cuadradas y erectas cuadradas y erectas
Frecuencia 7Imm (5-11) 6.4/mm (4-9) 7.8/mm (6-11) 5.2/mm (3-4-8) 5.8/mm (4-8)
Alto 4-14 celulas 4-11 células 417 células 3-23 células 3-18 células
308pum (145-555um) 179um (70-324pum) 229um (94-427m) 275um (89-446um) 242um (66-381um)
Canales Uno, ocasionalmente  Uno, ocasionalmente  Uno, ocasionalmente  Uno por radio. 89.3 um  Uno por radio. 42.3 um
rinkiles dos por radio. 60 um  dos por radio. 28um  dos por radio. 52.6 m (70-94um) (3847pm)
(50-95pm) (23-32um) (28-66pm)
Punteaduras ; : 4 p ;
oo Bordes reducidos a Bordu reducidos a Bordw reducidos a Bprdes reducidos a Bprdes reducidos a
s u'mé simples, redondas a simples, redondas a simples, redondas, simples, redondas, simples, redondas,
B ovales, ovales, horizontalmente horizontalmente horizontalmente
horizontalmente horizontalmente elongadas elongadas, algunas elongadas, algunas
elongadas elongadas iregulares imegulares
Parénquima ausente Escaso paratraqueal ~ Escaso paratraqueal ~ Escaso paratraqueal y Escaso paratraqueal
3 apotraqueal difuso
axial
{]= rango

Con lo que respecta a las caracteristicas conductoras el fosil presenta un area de conduccion bastante mas elevada

que cualesquiera de sus parientes actuales (Tabla 2). El diametro promedio de los vasos es, en el mejor de los casos,

dos veces mayor y la frecuencia promedio de los mismos es apenas menor que en las especies observadas. Las

paredes de los vasos son mas gruesas. Los radios en el fosil tienen una frecuencia bastante cercana a la que

presentan las especies de Tetragastris, ademas, al igual que esta, presenta ocasionalmente dos canales por radio.
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Por ofro lado, el numero de células de los radios uniseriados, aunque mas parecido a Tetragastris concuerda
perfectamente con el rango de Protium, sin embargo, a diferencia de ambos, en el fosil el tamario de las células de los
radios es mucho mayor y la proporcion de células cuadradas es mayor. Esta condicion es facilmente observable si,
por ejemplo, se compara la relacion entre el nimero de células por radio y la altura en micrometros del fésil y las dos
especies de Tetragastris (Tabla 2), el cociente del fosil (22) es mayor que el de las especies actuales (9 y 11). Otra
diferencia importante es la ausencia de parénquima axial. Las diferencias cualitativas y cuantitativas anteriormente

mencionadas sugieren la presencia de un nuevo taxn, sin embargo cercano a Tetragastris.

Orden: Euphorbiales

Famila: Euphorbiaceae

Subfamilia: Phyllanthoideae

Tribu: Phyllantheae

Subtribu: Flueggeinae
Geénero: Phyllanthoxylon
Especie: Phyllanhtoxylon mennegae Martinez Cabrera et Cevallos-Ferriz sp. nov. Lamina 3, Figs. A-E.

Etimologia: El epiteto especifico reconoce el trabajo de AM.W. Mennega en la anatomia de la subfamilia
Phyllanthoideae.
Holotipo: LPB 227-258.
Material adicional: LPB 4120-4134; LPB 4203-4217; LPB 3573-3574; LPB 982-989, 991, 993-1000
Edad: Mioceno temprano.
Diagnosis: Vasos solitarios y en mdltiples radiales de 2-4 (5); placas de perforacion simples; punteaduras
intervasculares alternas ovales a poligonales; punteaduras radio-vaso horizontalmente elongadas con
patron escalariforme, ovales a irregulares; fibras septadas, 2-3 septos por fibra; parénquima axial ausente; radios
uniseriados y multiseriados, heterocelulares; células envainantes en los radios.
Descripcion:
Anillos de crecimiento no distinguibles.
Porosidad difusa. Vasos solitarios y en multiples radiales de 2-4 y hasta 5, en proporcion de 1.8 vasos (Fig. A). Los
elementos de vaso son ovales, tienen diametro tangencial de 40-97.5 um (X=70.96, s=16.31) y longitud de 215-795
um (X=468.64, s=119.68); las paredes tienen 2-5 um (X=3.2, S=0.88) de grueso; 23-66 (X=45.95, s=10.02) vasos por
mm?; placa de perforacion simples, inclinacién aproximada de 45°; punteaduras intervasculares alternas con abertura
circular a eliptica ovales, 3-7 ym (X=4.77, s=1.07) de diametro; punteaduras vaso-radio, vas&parénquima con bordes
reducidos a simples, horizontalmente elongadas (Lam. 3, Figs. D y E). Tilides de pared delgada.
Las fibras son septadas, con 2-3 septos por fibra; diametro de 6-24 ym (X=13.59, s=5.5); las paredes tienen 1-8 um
(X=4.07, s= 1.59) de grueso.
Parénquima axial ausente (Lam. 3, Fig. A).
Radios uniseriados y multiseriados (Figs. B y C). Los radios son heterocelulares (Lam. 3, Figs. B, C y E), 6-9 (X=7.53,

S= 0.83) por mm. Los radios multiseriados estan formados, en el cuerpo, por células procumbentes, aunque la

"
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mayoria son cuadradas y/o erectas (Lam. 3, Fig. E); las extensiones uniseriadas de los radios multiseriados estan
formadas por 1-6 (X=2.4, S= 1.35) hileras de células erectas; tienen 2-3, excepcionalmente 4, células de ancho (Lam.
3, Figs. B y C); 310-1450 ym (X=755, S= 316.49) de alto. Se presentan algunas células envainantes. Los radios
uniseriados estan compuesto exclusivamente por células erectas; tienen 4-14 ( X=6.5, s=2.88) células de alto.
Contenidos oscuros en los radios.

Tribu: Antidesmae, Hymenocardieae, Phyllantheae?
Género: Antidesmoxylon

Especie: Antidesmoxylon phyilanthoide Martinez Cabrera et Cevallos-Ferriz. gen. et sp. nov. Lamina 4, Figs. A-C
Etimologia: El nombre genérico y el epiteto especifico hacen referencia al parecido que sostiene el fosil con los
géneros Antidesma y Phyllanthus.
Holotipo: LPB 1044-1063
Material adicional: LPB 3585; LPB 1002-1004; LPB 1196-104; LPB 1174-1182.
Edad: Mioceno temprano
Diagnosis: Vasos solitarios y en multiples radiales de 2-3, esporadicamente mayores; placas de perforacion simples;
punteaduras intervasculares alternas ovales a poligonales; punteaduras radio-vaso horizontalmente elongadas con
patron escalariforme, ovales a irregulares; fibras septadas y no septadas, las primeras con 2-3 septos por fibra;
parénquima axial ausente; radios uniseriados y multiseriados, heterocelulares. Células envainantes en los radios.
Descripcion:
Anillos de crecimiento no distinguibles.
Porosidad difusa. Vasos principalmente solitarios y en multiples radiales de 2-3, esporadicamente mayores,
proporcion 1.58 vasos (Lam. 4,Fig. A). Los elementos de vaso son redondos a ovales, sin embargo, dominan los
ovalados, diametro tangencial de 75-185 ym (X=131, s= 23.65) y longitud de 410-830 um (X=626.8, s=123.9); las
paredes tiene 2-6 um (X=3.53, s=1,14) de grueso; 15-36 (X=24.44, s=5.88) vasos por mm?, las placas de perforacion
son simples y con inclinacién aproximada de 40°; punteaduras intervasculares alternas de ovales a poligonales, 10-13
ym (X=11.47, s=1.06) de diametro (punteaduras alternas; punteaduras vaso-radioy vaso-parénquima horizontalmente
elongadas siguiendo un patron escalariforme (Lam. 4, Fig.C). Tilides ausentes.
Fibras libriformes septadas y no septadas, las primeras con 2-3 septos por fibras; diametro de 10-28 um (X=18.22, s=
5.6); las paredes tienen 1-6 ym (X=2.03, s=1.36) de grueso.
Parénquima axial ausente (Lam. 4, Fig. A).
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Radios uniseriados y multiseriados (Lam. 4, Fig. B). Los radios son heterocelulares (Lam. 4, Figs. B y C), 5-11
(X=8.14, s=1.65) por mm. Los radios multiseriados esta formados principalmente por células procumbentes en el
cuerpo, sin embargo, también las hay cuadradas y erectas; las extensiones uniseriadas de los radios multiseriados
estan formadas por 1-8 (X=4.12, s= 2.1) hileras de células erectas; tienen 2-3 células de ancho; 600-3400 um
(X=1586, s= 624.37) de altura. Radios uniseriados compuestos exclusivamente por células erectas; tienen 3-14
(X=7.5, s=2.64) células de alto. Células envainantes presentes (Lam. 4, Fig. B). En los radios multiseridos existen
porciones biseriadas que alternan con uniseriadas del mismo ancho.

Idioblastos en las células de los radios, no se observan contenidos, pero son células de mayor diametro.

Comparacion con material actual.- En el material fosil pueden distinguirse facilmente dos entidades anatémicas
diferentes con clara afinidad filantoide. En Antidesmoxylon phyllantoide los radios uniseriados y multiseriados son mas
grandes, y las extensiones uniseriadas de los radios multiseriados son més largas que en Phyllanthoxylon mennegae.
Ademas, en el primero las fibras son parcialmente septadas. Estas diferencias se observan de manera consistente,
sin gradacion apreciable, entre los diferentes especimenes que representan uno u otro tipo. Las diferencias
anatomicas encontradas entre estos dos tipos (Tabla 3) son las suficientes como para sugerir la presencia de dos
tipos distintos.

La combinacion de caracteristicas como el parénquima axial ausente (o paratraqueal escaso), fibras
septadas y radios heterocelulares (heterogéneos Kribs tipo 1) con grandes extensiones uniseriadas permite relacionar
a la madera de Phyllanthoxylon mennegae y Antidesmoxylon phyllanthoide con las familias Flacourtiaceae y
Euphorbiaceae. Estas caracteristicas se presentan de manera practicamente universal en Flacourtiaceae (Miller,
1975), mientras que en Euphorbiaceae se restringe a ciertos grupos de la subfamilia Phyllanthoidae, de manera
particular al grupo Gloichidion (Metcalfe y Chalk, 1950; Mennega, 1987). Las placas de perforacién simples,
punteaduras intervasculares exclusivamente altenas, punteaduras radio-vaso grandes (ovales, irregulares y/o
horizontalmente elongadas siguiendo un patron escalariforme (lineares segun Miller, 1975), junto con las
caracteristicas anteriormente mencionadas estan presentes en algunos de los géneros de las diferentes tribus de
Flacourtiaceae (Ahemia [Berberidopsideae], Oncoba y Lindackeria [Oncobeae], Pineda [Banareae), Poliothyrsis e Iltoa
[Flacourtiaeae]) y Euphorbiaceae (Spondiantheae, Antidesma, Phyllantheae —solo Flueggeinae-, Hymenocardieae y
Bischofieae.)

Como ha sido sefialado con anterioridad, la similitud anatémica entre estas dos familias es evidente, y es
dificil en muchos casos discernir con elementos sélidos los caracteres que separan a determinados géneros en ambas
familias, sobre todo entre algunos géneros del tipo Gloichidion como Bischoffia, Phyllanthus y Antidesma con
Caloncoba, Erythrospermum y Kiggelaria de Flacourtiaceae (Metcalfe y Chalk, 1950; Miller, 1975). Miller (1975),
también sugiere la relacion entre algunos géneros de Euphorbiaceae (Acalypha, Aporocella, Gloichidion e
Hymenocardia) con géneros de las tribus Casearieae, Homalieae y parte de Flacourtiaeae.

En muchas Flacourtiaceae el tejido matriz esta constituido por traqueidas, o bien por fibrotraqueidas y/o
fibras libriformes, en la mayoria de las ocasiones septadas (Miller, 1975). Por otro lado, en las Phyllanthoides sélo se

encuentran fibras libriformes. En este sentido, las Flacourtiaceae que muestran combinaciéon de caracteres muy
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parecida o igual a la que presentan Phyllanthoxylon mennegae, Antidesmoxylon phyllanthoide y las euphorbiaceas
phyllanthoides pueden distinguirse por la presencia de fibro-traqueidas (e.g. Oncoba, Pineda, Eleutherandra,
Gynocardia, efc, en Flacoutiaceae). De la misma manera, las Flacourtiaceae que presentan exclusivamente fibras
libriformes, se distinguen de Phyllanthoxylon mennegae, Antidesmoxylon phyllanthoide y las Euphorbiaceae
Phyllanthoides porque las punteaduras radio-vaso son tan pequefias como las intervasculares (Trimeria, Scolopia,
Grossypiospermum, Ophiobotrys, Neoptychocarpus). Por otra parte, la presencia de fibrotraqueidas en las
euforbiaceas filantoides se restringe a Hyeronima (Mennega com. pers. 2003). Por esta razon se ha decidido ubicar al
fosil dentro de la Euphorbiaceae.

En la subfamilia Phyllanthoideae es posible distinguir por lo menos tres patrones anatomicos diferentes
(Metcalfe y Chalk, 1950; Mennega, 1987). El tipo Gloichidion se diferencia del tipo Aporusa por presentar placas de
perforacion simples (en la mayoria de los géneros), fibras septadas de pared delgada y ausencia de parénquima axial
o paratraqueal muy escaso (Mennega, 1987). El patron anatémico de ambos fésiles es particularmente semejante a al
tipo Gloichidion y a Antidesma (anatomicamente cercana al tipo Gloichidion, pero perteneciente al tipo Aporusa).

Las tribus Spondiantheae, Bischofieae, Dicoelieae, Bridelieae, del grupo Gloichidion, pueden distinguirse
facilmente del resto de las tribus por que los radios multiseriados tienen mas células de ancho, mientras que en
Poranthereae y Uapaceae las fibras libriformes no presentan septos (Mennega, 1987). La subtribu Securinega de la
tribu Phyllantheae tiene exclusivamente placas de perforacion escalariforme, las punteaduras vaso-radio son similares
a las intervasculares y el parénquima axial es abundante. En contraste, ambos tipos fosiles comparten con la subtribu
Flueggeinae, la tribu Hymenocardieae y Antidesma la ausencia de parénquima axial (algunas veces muy escaso el
Flueggeinae y Antidesma), fibras septadas (parcialmente en Antidesma), las punteaduras radio-vaso grandes y de
ovales a horizontalmente elongadas, siguiendo en muchos casos un patron escalariforme.

En Phyllanthus, Margaritaria, Flueggea (subtribu Flueggeinae) e Hymenocardia (tribu Hymenocardieae)
puede observarse un claro sobrelapamiento en practicamente todas las caracteristicas de la madera. La estructura del
xilema de estos grupos es dificilmente distinguible una de otra, sobretodo si se considera a Phyllanthus. Este género
observa una variacion anatémica muy marcada entre sus diferentes especies y pueden ser alternativamente mas
parecidas a algunos miembros de Flueggeinae, Hymenocardia o Antidesma (tribu Antidesmeae). Esta tltima difiere de
las demas por tener elementos de vaso mas largos (Mennega, 1987), las fibras son parcialmente septadas y los
radios biseriados predominan (Tabla 3). Los radios biseriados también dominan en Margaritaria indica (Dalzell) Airy
Shaw (Uw 10905). Hymenocardia wallichii Tul. (Uw 14634), puede ser distinguida por tener por lo general hasta 4
septos por fibra. En este sentido, los fosiles parecen estar mas cercanamente relacionados con la subtribu
Flueggeinae, pues las fibras no tienen mas de tres septos. Antidesmoxylon phyllantoide se acerca a Antidesma
debido a que las fibras sélo presentan septos eventualmente.

Las dimensiones de los radios uniseriados y multiseriados, asi como las extensiones uniseriadas cortas
presentes en Phyllanthoxylon mennegae, lo acercan a Phyllanthus sellowianus (Klotzsch) Miill. Arg. La cercania con
P. sellowianus es patente sobre todo si se consideran las inusualmente cortas dimensiones de los radios; en general
en la tribu Flueggeinae la altura de los radios va de 1.5 a 4.5 mm (Mennega, 1987), mientras que en P. sellowianus

apenas alcanzan las 0.6mm.
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L&mina 3. Figs. A-E. Phyllantoxylon mennegae (LPB 234-258). Figs. F-I. Phyllanthus sellowianus (Uw 14074). Figs. A
y F= corte transversal. En ambas parénquima ausente. Figs. B, C, G y H= corte tangencial. Radios heterocelulares y
fibras septadas. Figs D, E e |= corte radial. Punteaduras radio-vaso escalariformes en células erectas. Barras= Figs.
Ay F= 1mm. Figs. B-H = 300 pm. Figs. E e I= 50 ym. Fig. D= 25 pm.
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Lamina 4. Figs. A-C= Antidesmoxylon phyllantoide. D= Fluggea flexuosa (Uw 24716) E= Phyllanthus juglandifolius
(Uw 31189). F= Hymenocardia wallichii (Uw 14634).G= Antidesma pulvinatum (Uw 31193). A y D= corte transversal.
A= parénquima axial ausente. D= parénquima escaso paratraqueal. B, E y G= corte tangencial. En todos los casos se
muestran los radios heterocelulares y fibras septadas. B= La flecha sefiala un radio heterocelular. C y F= corte
tangencial. Punteaduras radio-vaso escalariformes en células erectas. C= Ia flecha indica las punteaduras radio-vaso
en un radio uniseriado. Barra= Figs. A yD= 1mm. Figs. B y G= 500 ym. Fig. C= 100 um. Fig. E= 300 pm. Fig. F=50
gm.
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Caracteres anatomicos de la madera como indicadores palecambientales

Por otro lado, relacionar a Antidesmoxylon phyilantoide con algun género actual resulta mas dificil. Este

comparte caracteristicas con Fuggea flexuosa Muell. Arg., Hymenocardia wallichii, Margaritaria indica y varias

especies de Antidesma y Phyllanthus (Tabla 3). La presencia iregular de fibras septadas sugiere afinidad con

Antidesma; sin embargo, ésta debe tomarse con cautela debido a que la preservacion deficiente no siempre facilito la

calificacion de las fibras como septadas o no septadas. Aunque el sobrelapamiento anatémico entre este grupo de

Euphorbiaceae mencionado con anterioridad, no es posible asegurar, a nivel género e incluso tribu, el parentesco de

este fosil; sin embargo, este puede restringirse a la tribu Fluggeinae (parte), Hymenocardia y Antidesma.

Tabla. 3. Caracteristicas anatomicas de las Euphorbiaceae fosiles y algunos de sus relativos vivientes.

Caracler Antidesma Antidesma  Antidesma  Margaritaria Hymenocardia Fluggea Phylianthus ~ Phyllanthus ~ Phyllanthus  Antidesmoxyl  Phyllantrc xylon
membranaceaous montanum  pulvinafus indica walichii flexvosa Jjuglandifiolius  grandifolius  sellowianus  on mennezae
Uw 15897 Uw 31312 Uw31193  Uw 10905  Uw 14634 Uw 24716 Uw 31189 Uw 875 Uw 14074 Phytlantoide
Diametro vasos 56-94 (75) 28-51 (36) 47-94 (69) 61-136 (93) 32-51(43) 94-136 61-141 (101)  T70-117(92) 34-B5(63) 75-1B5(131)  40.97(7"
(um) (114)
Diametro 6 6-9 6-12 6-15 6 34 69 6-12 68 6-13 59
punteaduras
intervasculares
Placas de Simple Simple Simple Simple Simple Simple Simple Simple Simple Simple Simple
perforacion
Allura radios 729-4680 (2225)  648-2640 480-2280 468-2064  720-2280 480-1920 420-3240 B864-2760 348-984 600-3400 310-145C 755)
multiseriados(m) (1424) (1093) (968) (1471) (1187) (1466) (1720) (634) (1586)
Extensiones
uniiseriadas (pum)  72-1440 (530) 60-900 (356) 60-624 108-468 144-504 (341)  48-840 84-1080 180-1560 36-300 110-1100 35-580 (143)
(304) (252) (345) (245) (482) (165) (458)
Extensiones
uniiseriadas (¢ 1-16(5.9) 114(68)  1-12(54)  210(53) 3-12(6) 114(59)  1-16(4) 2-19(6) 16(3) 1-13(5.4) 1-6(24)
cel)
Alto radios
uniseriados (um) 1321680 (871)  156-1080  216-792 132480  180-1200 180-1080  180-1008 2401200  252-1250  310-1300 190700 (351)
(552) (526) (310) (598) (472) (485) {563) (384) (808)
Alto radios
uniseniados (#
cel) 2-18(9) 2-19(9.4) 217 (10) 3FN[T 6-22 (11) 2-19(8) 3-20 (B) 315(83) 410(7.5 314(7 5 4-14 (6.5)
Radios por mm?
76 145 125 13 14 18 6.3 56 101 81 75
Ancho radios (#
cel) 2-3(2) 2-3(2) 23(2) 23(2 24(2-3) 24(3) 24 (2-3) 24(2-3) 24(2-3) 23 2-4(2-3)
Parénquima axial  ausente ausenle €scaso ausente ausente escaso ausente escaso ausenle ausente ausente
paratraqueal paratraqueal paratraqueal
Punteaduras
A 0.1.EnE O,,EnE  O,ERE Oagunas O,LEhE O EhEo, O)EhEo, OLENE O ENE OILEhE 0,1.Eh E
ligeramente E E
elongadas
Células Presentes Presentes Presentes  Presentes  Presentes Presentes  Presentes Presentes  Presenles  Presentes Presentes
envainantes
Grosor pared Delgadaagruesa Delgada Delgada Delgadaa  Delgada Delgada Delgada Delgada Delgada Delgada Delgada
fibras gruesa
Fibras Parcialmente Parcialmenle Septadas, 3  Sepladas Septadas, 24  Septadas, Sepladas, 2  Septadas. Sepladas, Parcialmente  Sepladas 23
septadas septadas 2-3 septospor  2-3seplos  seplos por 2-4septos  seplos por 2-3seplos  2-3seplos  septadas, 2-3  seplos por fibra
septos por fibra por fibra fibra por fibra fibra por fibra por fibra seplos por
fibra fibra

0= ovales; |= imegulares; He= horizontalmete elongadas; Oe= oblicuas; E= escalariformes.
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Orden: Fabales
Familia: Fabaceae

Geénero: Andiroxylon gen. nov. Martinez Cabrera et Cevallos-Ferriz

Especie: Andiroxylon cinnamomeus Martinez Cabrera et Cevallos-Ferriz gen. et sp. nov. Lamina 5, Figs. A-F.
Etimologia: EI nombre genérico resalta el parecido anatomico del fosil con el género Andira. El epiteto especifico
cinnamomeus (= color canela) hace referencia al color de las muestras.
Holotipo: LPB 4115-4126.
Material adicional: LPB 4218-4227.
Edad: Mioceno temprano.
Diagnosis: Vasos principalmente solitarios y en multiples radiales de 2 (esporadicamente hasta 4); placa de
perforacion simple; punteaduras intervasculares alternas, ovales a poligonales, ornamentadas; punteaduras vaso
radio y vaso-parénquima, alternas con bordes poco reducidos; fibras no septadas; parénquima axial paratraqueal
aliforme, confluente, las alas forman bandas paratraqueales; cordones de parénquima de 3-6 células, principalmente
4, radios uniseriados (escasos) y multiseriados, heterocelulares; radios y parénquima axial irregularmente
estratificados.
Descripcion:
Anillos de crecimiento no distinguibles.
Porosidad difusa. Vasos principalmente solitarios, algunos multiples radiales de 2, esporadicamente mayores (hasta
4), con proporcion de 1.25 vasos (Lam. 5, Figs. F y G). Los elementos de vasos son de redondos a ovales, miden 120-
225 ym (X=157.96, s=25.39) de diametro y 185-400 um (X=335, s= 47.81) de longitud; las paredes tienen 4-12 ym
(X=7.34, s= 1.88) de grueso; 0-6 (X=2.78, s=1.31) vasos por mm?; placa de perforacion simple y casi transversal;
punteaduras intervasculares alternas ovales a poligonales, probablemente ornamentadas (Lam. 5, Fig. J), 5-8 uym
(X=6.17,5=1.03)de diametro; punteaduras vaso radio y vaso-parénquima similares a las intervasculares, alternas y sin
reduccién evidente en los bordes. Tilides de pared delgada presentes.
Fibras libriformes no septadas; 3-17 ym (X=9.18, s=3.1) de diametro; pared tiene 2-7 ym (X=4, s=1.25) de grosor,
muchas fibras de pared gruesa (Lam. 5, Fig. K).
Parénquima axial paratraqueal aliforme de alas cortas y largas, con frecuencia confluente, y frecuentemente las alas
forman bandas paratraqueales (Lam. 5, Figs. F y G). Cordones de parénquima de 3-6 células, principalmente 4
(Lam. 5, Fig. I). El parénquima axial esta irregularmente estratificado (Lam. 5, Fig. I).
Radios uniseriados, extremadamente escasos, y multiseriados. Los radios son heterocelulares (Lam. 5, Fig. H y L), 6-
10 (X= 8.54, s=1.21) por mm. Los radios multiseriados estan compuestos exclusivamente por células procumbentes
en el cuerpo; las extensiones uniseriadas estdn compuestas por 0-3 (X=1.17, s= 0.58) células débilmente
procumbentes o cuadradas (Lam. 5, Fig. L); tienen 2-4 células de ancho, basicamente 2-3 (Lam. 5, Figs. H e [); 190-
345 ym (X=258.86, s=43.94) de alto. Los radios estan irregularmente estratificados (Lam. 5, Fig. H).

Comparacion con material actual.- Entre las caracteristicas que relacionan la madera de Andiroxylon cinnamomeus
con la de la familia Leguminoseae estan la estratificacion (parcial) del parénquima axial y radial, parénquima axial
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Lamina 5. A, C y E= Andira surinamensis (Uw 14476). B= A. coriacea (Uw 11500). D= A. villosa (Uw 1384). F-L=
Andiroxylon cinnamomeus (LPB 4155-4126). A, B, D, F, G y K= corte transversal. A= parénquima axial bandeado. B=
parénquima aliforme. D= parénquima confluente. F= parénquima aliforme y confluente. G= parénquima aliforme
confluente y bandeado. K= fibras de pared gruesa. C, H, | y J= corte tangencial. C= parénquima radial estratificado; la
flecha sefala los cordones estratificados de parénquima axial. H= radios estratificados. | = cordones de parénquima
axial estratificado compuestos por 4 células (flecha). J= elemento de vaso con punteaduras alternas ornamentadas. E
y L= corte radial. En ambas figuras las flechas sefialan células cuadradasy débilmente procumbentes en el margen de
los radios. Barra= Figs. A, B, D, F y G= 1mm. Fig. C= 500 pm. Figs. E, H e I= 250 pm. Fig. J= 100 pm. Fig. K= 20 pym.
Fig. L= 130 pm.
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abundante, punteaduras intervascualres ornamentadas, punteaduras vaso-radio y vaso-parénquima similares a las
intervasculares y placa de perforacion simple.

Aunque la estructura del xilema secundario de las leguminosas es en extremo variable (Metcalfe y Chalk,
1950, Baretta-Kuipers, 1981), la presencia en diferentes proporciones de algunas caracteristicas ha sido valiosa en el
reconocimiento de las tendencias anatémicas a nivel de subfamilia. Baretta-Kuipers (1981) ha reconocido la
importancia de la estructura y composicion celular de los radios y parénquima axial en la taxonomia de la familia. De
acuerdo con estas tendencias, la subfamilia Mimosoideae se distingue de las subfamilias Papilionoideae y
Caesalpinioideae por tener radios més cortos y homocelulares, baja proporcion de cordones de parénquima axial con
mas de 4 células, mayor proporcion de fibras septadas y ausencia de estructura estratificada. Por otra parte, las
Papilioideae difieren de las Caesalpinioideae por la mayor proporcion de especies con elementos estratificados,
menor proporcion de especies con radios heterocelulares y radios méas cortos (Baretta-Kuipers, 1981).

El patron anatémico de Andiroxylon cinnamomeus es particularmente parecido al exhibido por las tribus
Dalbergieae y Swartzieae de la subfamilia Papilionoideae. Con Aldina, Cordyla y Mildbraediodendron excelsum
Harms (Muyati) de la tribu Swartzieae comparte las fibras de pared gruesa, practicamente sin lumen, parénquima axial
abundante, parénquima axial y radial regular o irregularmente estratificado, y altura, ancho y composicién celular de
los radios. Sin embargo, el nimero de células que forman los cordones de parénquima axial es diferente en el fosil y
el grupo de géneros antes mencionados. Mientras que los cordones de parénquima axial estan formados por 2-4
células en Aldina y Cordyla (Gasson, 1996; Angyalossy-Alfonso & Miller, 2002), por 3-5 células en M. excelsum
(Gasson, 1996; 2-4 células segun Angyalossy-Alfonso & Miller, 2002); en el fosil se presentan de 3-6 células (Tabla 4).
Andira, Hymenolobium, Vatairea y Vataireopsis conforman un grupo cuya anatomia es atipica dentro de la tribu
Dalbergieae. Debido a la virtual ausencia de radios uniseriados y a la falta de estructura estratificada estricta de todos
los elementos axiales y radiales, este grupo es anatomicamente méas cercano a la tribu Sophoreae (Baretta-Kuipers,
1981; Gasson, 1996). Baretta-Kuipers (1981) los relaciona directamente con Ormosia. E! fosil de El Cien y Andira
difieren de Hymenolobium, Vatairea y Vataireopsis en el rango de células por cordén de parénquima axial y por la
ausencia de fibras septadas. La presencia de 3-6 células por cordén en Andira (comunmente cordones de 4 células;
en Andira villosa Kleinhoonte se presentan hasta 7), contrasta con las 2-4 células presentes en Hymenolobium,
Vatairea y Vataireopsis. Sin embargo, es necesario hacer notar que Reinders-Gouwentak (1955) menciona la
presencia de cordones con 2-8 células en Vatairea guinensis (Aubl.) Benth. Aunque en el material estudiado sélo se
observaron fibras septadas en Vatairea guinensis, Gasson (1999) sefiala que estan presentes en los tres géneros.

Las especies de Andira observadas pueden subdividirse en dos grupos con base en las caracteristicas de la
madera. A. coriacea Pulle, A. inermis (Swartz) DC. y A. villosa son notablemente distintas de A. retusa (Poir.) Kunth y
A. surinamensis (Bondt) Splitg. ex pulle en la talla de los radios multiseriados y en el limite superior del nimero de
células por cordén de parénquima. En A. coriacea, los radios multiseriados son extremadamente altos y solo se
presenta una ligera tendencia a la estratificacion en los radios mas cortos; en A. villose y A. surinamensis, los radios
con 5 células de ancho son en extremo comunes. De la misma manera, estas tres especies tienen cordones de
parénquima con 3-6 células (3-7 en A. villose). Por otra parte, los radios en A. retusa y A. surinamensis no exceden
las 20 células de alto y 4 de ancho, ademas, los cordones de parénquima axial son mas cortos (Tabla 4). La
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combinacion de caracteristicas anatomicas del fosil de El Cien es diferente a la observada en sus relativos actuales;
sin embargo, el nimero de células en los cordones de parénquima axial es mas cercana a A. coriacea, A. inermis y A.
villose, mientras que el tamano de las radios (alto y ancho) es mas parecido a A. retusa y A. surinamensis. Aunque el
fosil es en extremo parecido a A. refusa, con la que comparte el diametro de los vasos, frecuencia y tamario de los
radios, y distribucion del parénquima axial, la diferencia en la longitud de los cordones de parénquima sugiere la

presencia de un nuevo taxon.

Tabla 4. Comparacion de algunas caracteristicas de Andira y Andiroxylon cinnamomeus

Caracter Andira coriacea Andira inermis  Andira retusa Andira surinamensis Andira villosa  Andiroxylon
Uw 11500 Uw 7077 Uw 9129  Uw 57, 14476 Uw 1384 cinnamomeus

Vasos

Diametro vasos (um) 259 230 196 229 224 157

Vasos / mm? 1.7 2.7 18 18 241 28
Radios

Radios por mm 43 55 8 5 49 85

Altura radios (pm) 615 334 293 367 394 259

Altura radios (# C)* 50 21 18 17 27 18

Ancho radios (# C) 24,34 25,34 24,23 24,23 25,34 24,23

Cordones (# C) (3)4-6 (3)4-64 34(5)4 34 4 36-7)4 (3)464

Parénquima axial

Aliforme A = R + +t -+

Confluente + -+ R 4+ o +—+

Bandeado e + o —+ *

En negritas los valores generalmente presentes. * = nimero maximo de células; [ ] = valores extremos; - = ausente; +, ++, +++
= abundancia.

Subclase: Caryophyllidae
Orden: Polygonales

Familia: Polygonaceae

Geénero: Ruprechtioxylon Martinez Cabrera et Cevallos-Ferriz

Especie: Ruprechtioxylon multiseptatus Martinez Cabrera et Cevallos-Ferriz gen. et sp. nov. Lamina 6, Figs. A-F.

Etimologia: El nombre genérico reconoce el parecido del fosil con Ruprechtia. El epiteto especifico hace referencia a
los multiples septos presentes en las fibras.
Holotipo: LPB 4172-4188.
Material adicional: LPB 4316-4330.

Edad: Mioceno temprano
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Diagnosis: Anillos de crecimiento marcados por fibras de madera tardia; vasos solitarios y en maltiples radialesde 2-3;
punteaduras intervasculares alternas, de ovales a poligonales; punteaduras vaso-radio y vaso-parénquima opuestas a
ligeramente elongadas en sentido horizontal, bordes de ligeramente reducidos a reducidos y de tamafo muy similar a
las intervasculares; fibras septadas, 2-5 septos por fibra; parénquima axial paratraqueal escaso, abaxial y vasicéntrico;
radios exclusivamente uniseriados, algunos localmente biseriados, homocelulares; fibras idioblasticas con cristales.
Descripcién:

Anillos de crecimiento marcados por aproximadamente tres hileras de fibras aplanadas de madera tardia.

Porosidad difusa, en algunas regiones débilmente semianular. Vasos principalmente solitarios y en maltiples radiales
de 2-3, proporcién 1.27 vasos (Lam. 6, Fig. A). Los elementos de vasos son de redondos, algunos ovales, con
diametro tangencial de 70-155 ym (X=110.55, s=20.77) y longitud de 170-380 um (X=270.95, S=61.1); las paredes
tienen 4-8 um (X=5.38, s=1.06) de grueso; placa de perforacion simple con inclinacion aproximada de 20; 4-11
(X=6.92, s=2.35) vasos por mm?; punteaduras intervasculares alternas, de ovales a poligonales (Lam. 6, Fig. E), 3-5.5
um (X=4.32, s=0.7) de didmetro; punteaduras vaso-radio y vaso-parénquima son opuestas, oftras ligeramente
elongadas en sentido horizontal, bordes de ligeramente reducidos a reducidos, el tamafio es muy similar a las
intervasculares (Lam. 6, Fig. D). Tilides presentes.

Las fibras son septadas, 2-5 septos por fibra (Lam. 6, Figs. B yC); 2-13 ym (X=7.72, s=2.8) de diametro; las paredes
tienen 2-6 um (X=3.19, s=0.87) de grueso.

Parénquima axial paratraqueal escaso, con frecuencia abaxial, vasicéntrico (Lam. 6, Fig. A). 5-6 células por cord6n de
parénquima.

Radios exclusivamente uniseriados, algunos biseriados (Lam. 6, Figs. B y C). Los radios son homocelulares (Lam. 6,
Fig. F), 9-14 (X=11.68, s=1.52) por mm. Los radios estan compuestos exclusivamente por células procumbentes
(Lam. 6, Fig. F); tienen 2-21 (X=10.68, s=5.1) células de alto. Grandes cadenas de cristales prismaticos encapsulados

en fibras idioblasticas, un cristal por camara (Lam. 6, Fig. B) Contenidos oscuros en los vasos.

Comparacion con material actual.- Las polygonaceas son una familia con extraordinaria variacion anatomica, y con
excepcion de Coccoloba y Tripalis son pocas las especies con habito arboreo (Carlquist, 2003). La diversidad de las
formas de vida en Polygonaceae (lianas, arbustos, perennes con raices lefiosas, efc.) tiene paralelo con su también
variable xilema secundario. Muchas especies poseen cambia sucesivos ademas de ofras variantes cambiales
(Antigonum leptopus, Rheum, Rumex; Carlquist, 2003).

Del material actual revisado, se pueden distinguir dos grupos anatémicos diferentes. Uno incluye a
Coccoloba, Tripalis y Ruprechtia, y se caracteriza por la presencia de radios exclusivamente uniseriados y
homogéneos, aunque algunas especies de los tres géneros tienen principalmente radios biseriados (e.g., Coccoloba
latifolia Lam. [Uw 1037]), asi como radios uniseriados compuestos por células cuadradas y erectas (e.g., Coccoloba
excelsa Benth. [Uw 44343), C. laurifolia Jacq. [Uw 48432]). En Tripalis los radios multiseriados se presentan con
mayor frecuencia. En el otro grupo, formado por Rumex, Polygonum y Eriogonum, los radios exceden con frecuencia
las tres células de anchos, son bastante mas altos, y son heterocelulares o paedomorficos. Carlquist (2003) menciona
que algunas especies de Rumex, Polygonum y Eriogonum y otros géneros (Antigonon, Brilderdykia, Caligonum,
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Lamina 6. A-F= Ruprechtioxylon multiseptatus (LPB 4172-4188). G e I= Ruprechtia laxiflora (Uw 13701). H, Jy K= R.
bradiplejiameisa (Uw 1586). I= R. ramniflora (Uw 12332). A y G= corte transversal. A=La flecha en a sefiala el
parénquima vasicéntrico y las fibras idioblasticas dispuestas alrededor de los vasos. G= parénquima escaso
paratraqueal. Figs. B, C, E, H, | y J= corte tangencial. B= las flechas indican las fibras septadas y con cristales
abundantes (idioblasticas). C= fibras septadas (flecha) y radios uniseriados y localmente biseriados. H= sefialada por
la flecha una fibra idioblastica; radios uniseriados. I= cristales en fibras. E y J= punteaduras alternas. Figs. D, F, Ky
L= corte radial. D y K= punteaduras radio-vaso alargadas y con bordes reducidos. F y L= células exclusivamente
procumbentes. Barra= Figs. A y G= 1mm. Figs. B, C y H= 100 pm. Figs. D, E, y J=15 ym. Figs. F y L= 150 pm. Fig. I=
30 pm. Fig. K= 20 pm.
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Muehlenbeckia y Symmeria) tienen radios anchos, mientras que en la mayoria de las polygonaceas el promedio es
cercano a dos células.

El material fosil es més cercano al primer grupo, y comparte con éste la presencia de fibras septadas (con
mas de un septo por fibra), parénquima axial paratraqueal escaso a vasicéntrico, radios homocelulares y
exclusivamente uniseriados. Ademas, al igual que la familia, presenta punteaduras intervasculares ornamentadas.
Tripalis, Coccoloba, Ruprechtia y el fésil, presentan fibras con cadenas de cristales encapsulados, que les dan la
apariencia de ser multiseptadas, mezcladas con fibras septadas auténticas. Estas fibras idioblasticas (Carlquist,
2003), segun el material disponible, tienden a ser algo mas hipertréficas en Coccoloba que en Tripalis, Ruprechtia y
Ruprechtioxylon multiseptatus. La distribucién de éstas en algunas especies de Tripalis es interesante pues, por su
distribucién y abundancia, dan la impresion de ser bandas paratraqueales de parénquima axial. En Ruprechtia, en
algunos casos, tienden a asociarse a los vasos, pero en la mayoria de las ocasiones se distribuyen al azar. En el fosil
se observan més frecuentemente asociadas a los vasos.

Tabla 5. Cuadro comparativo de Ruprechtia, Coccoloba, Tripalis y Ruprechtioxylon multiseptatus.
Especie ~Diamerovasos  Frecuencia  Agrupamienio  Radios por Ao radics Ao radics uniserados

(um) (Vimm) mm uniseriados (ym) (#células)
Ruprechiia ramnilora 121 .87 1.78 10.14 129 10.38
Uw 12332
Ruprechtia 95.3 12.5 2.97 12.5 139.82 10.05
bradiplejiamesa
Uw 1586
Ruprechtia laxflora 81.8 19.14 1.87 10.56 133.2 9.85
Uw 13701
Ruprechtia fusca 68 26 33 14 124.6 8.42
Coccolobaspp.* 28-123 1.641 1.74.6 - - -
Tpaka syt 68-100 7-10 1624 = = %
Tripalis surinamensis
Uw 50 120 4.2 15 8.4 - -
Ruprechtioxylon
multiseptaus 110.55 7 1.27 11.68 164 10.68

*= datos tomados de Carlquist, 2003.

En caracteres cuantitativos como frecuencia y altura de los radios, y diametro y frecuencia de los vasos,
Ruprechtioxylon multiseptatus es muy similar a las diferentes especies de Ruprechtia, Coccoloba y Tripalis revisadas
(Tabla 5). Sin embargo, en otros como el agupamiento de los vasos el fésil difiere claramente de los géneros antes
mencionados por el alto nimero de vasos solitarios. Con excepcion de Coccoloba rugosa, todas las especies del
género estudiadas por Carlquist (2003), exceden los 2 vasos por grupo (Tabla 5). De la misma manera, las diferentes
especies de Ruprechtia tiene valores algo superiores al del fésil, sin embargo, la Unica especie de Ruprechtia
registrada por Carlquist (2003) tiene grado de agrupamiento mas cercano a Ruprechtioxylon multiseptatus (1.4). En
Tripalis la mayor proporcién de vasos solitarios se traduce en agrupamiento menor al que presentan los otros géneros
y en este sentido més parecido al material fosil.
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Ruprechtioxylon multiseptatus es mas parecido a Tripalis y Ruprechtia que a Coccoloba en el nimero de células por
cordon de parénquima axial y el niamero de septos por fibra. El primero tiene de 5-6 células por cordon mientras que
Tripalis, Ruprechtia, Coccoloba tienen 6, 5 y 2-4 células respectivamente. En Coccoloba las fibras septadas no
idioblasticas tienen 1-3 septos por fibra(C. cruegeri Lindau [Uw 4785), C. laurifolia [Uw 8432], C. excelsa [Uw 4343], C.
uvifera (L.) [Uw 10169], C. latifolia [Uw 1037] y C. mollis Casar [Uw 109]), mientras que en Ruprechtioxylon
multiseptatus, Ruprechtia y Tripalis tienen 2-5, 3-5 y 2-4 septos por fibra.

Material no determinado

TIPO 1. Lamina 7, Figs. A-C.

Anillos de crecimiento no distinguibles.

Porosidad difusa. Vaso solitarios presentes, sin embargo no son dominantes, mdltiples radiales de 2-7,
principalmente 2-4, en proporcion de 2.79 vasos (Lam. 7, Fig. A). Los vasos son marcadamente ovales con el eje
mayor en sentido radial; 52-145 ym (X=95.66, $=23.36) de diametro tangencial; 410-870 um (X= 645.77, $=130.08) de
longitud; las paredes tienen 3-6 um (X=4.04, s=0,79) de grosor; 11-37 (x=24.56, s=5.78) vasos por mm?, placa de
perforacion simple, con inclinacién de 45°, se observan también algunas placas de perforacion con dos aberturas;
punteaduras intervasculares opuestas, principalmente alternas, de redondas a poligonales, 4-12 um (X=7.08, s=2.01)
de diametro; punteaduras vaso-radio, vaso-parénquima horizontalmente elongadas, siguen un patrén escalariforme
(Lam. 7, Fig. C); tilides de pared delgada.

La mayoria de las fibras son no septadas, las septadas tienen 2-5 septos por fibra; 9-31 ym (X= 18.83 s= 5.98) de
diametro; la pared tiene 3-9 ym (X=5.45, s=2.65) de grosor; punteaduras no observadas.

Parénquima axial ausente (Lam. 7, Fig. A).

Radios uniseriados y multiseriados (Lam. 7, Figs. B y C). Los radios son heterocelulares (Lam. 7, Figs. B y C), 4-8
(X=5.84, s= 1.24) por mm. En corte tangencial, los radios multiseriados parecen estar formado por células
procumbentes, sin embargo, se encuentran en elevada proporcion células cuadradas y erectas; las extensiones
uniseriadas estan formadas por 1-6 (X= 2.89, s= 1.48) hileras de células erectas; tienen 3-6 células de ancho; 510-
2680 um (X= 1180, s= 508.2) de alto; presenta células erectas en la periferia, que parecen ser células envainantes.
Radios uniseriados estan compuestos exclusivamente por células erectas; tienen 2-10 (X=4.8, s=2.3) células de alto.
Se observan abundantes contenidos oscuros en el parénquima radial. Drusas en las células de parénquima radial.

Se observan algunos elementos traqueales probablemente imperforados que pueden ser traqueidas vasicéntricas.
Engrosamientos en espiral en los vasos de madera tardia.

TIPO 2. Lamina 7, Figuras D-F.

Anillos de crecimiento conspicuos, marcados por porosidad anular y cambio en el diametro de las fibras (Lam. 7, Fig.
D).

Porosidad anular (Lam. 7, Fig. D). La mayoria de los vasos son solitarios, mltiples radiales de 2-6, eventuaimente
mayores, en proporcion de 1.64 vasos (Lam. 7, Fig. D); los elementos de vaso son principaimente redondos, también
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Lamina 7. Figs. A-C = tipo 1. Figs. D-F= tipo 2. Figs G-I = tipo 3. Figs. A, D y G= corte transvesal. A= parénquima axial
ausente, vasos principalmente agrupados. D= porosidad anular. G= vasos principalmente solitarios y en multiples
radiales de hasta 6 células. Figs. B, E , H e I= corte tangencial. B= radios heterocelulares de hasta 8 células de ancho,
la flecha sefiala un radio uniseriado. E= radios heterocelulares exclusivamente uniseriados. H= radios homocelulares
exclusivamente uniseriados. I= punteaduras alternas, la flecha sufiala una placa de perforacion simple. Figs. C y F=
corte radial. C= células erectas con punteaduras radio-vaso escalariformes. F= células cuadradas y erectas. Barra=
Figs. A, B, D yG= 1mm. Figs. C y H= 100 pm. Figs. E y F= 200 ym. Fig. I= 50 pm.
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ovales con diametro tangencial de 50-90 uym (X= 70,s= 9); 220-490 um (X=330.91, s=82.6) longitud; las paredes
tienen 2-6 um (X=4.32, S=1.11) de grosor; la placa de perforacion es simple y con inclinacion aproximada de 30°;
punteaduras intervasculares alternas, ovales con didmetro de 5-6 um (X=5.4, $=0.55); las punteaduras radio-vaso
tienen bordes simples, son redondas y opuestas; tilides de pared delgada.

Fibras libriformes no septadas; 6-12 um (X=8.75, s= 1.77) de diametro; la pared tiene 1-5 um (X= 2.47, s=1.06) de
grosor; punteaduras no observadas.

Parénquima axial apotraqueal difuso, difuso en agregados, formando bandas cortas de no mas de 5 células, y
paratraqueal escaso (Lam. 7, Fig. D); las células de parénquima paratraqueal son relativamente grandes y en los
cortes longitudinales dan la impresion de ser fibras septadas que rodean los vasos; los cordones de parénquima axial
son basicamente de 5 células.

Radios exclusivamente uniseriados (Lam. 7, Fig. E). Los radios son heterocelulares (Lam. 7, Figs. E y F), 10-17 por
mm (X=14.48, s= 1.96). Los radios uniseriados tiene 3-18 (X= 9.89, s= 3.83) células de alto; las células dominantes
son procumbentes, sin embargo se encuentran células cuadradas y erectas en proporciones considerables.

Cristales no observados.

TIPO 3. Lamina 7, Figuras G-I.

Anillos de crecimiento débilmente delimitados por un cambio en la coloracién de las fibras, sin embargo no existe
algun componente anatémico que delimite el anillo (Lam. 7, Fig. G).

Porosidad difusa. Vasos principalmente solitarios y en multiples radiales de 2-6, principalmente 2-3, en proporcion de
1.68 vasos (Lam. 7, Fig. G). Los vasos son de redondos a ovales; con 20-47.5 ym (X= 30.7, s= 6.7) de diametro
tangencial; 105-350 um (X= 231.5, s= 67.9) de longitud; las paredes tienen 1-4 um (X=2.35, s=0.74) de grueso; 65-86
(X=74.87, s= 8.39) vasos por mm?; placa de perforacion simple y con inclinacion aproximada de 30; punteaduras
intervasculares alternas de redondas a poligonales (Lam. 7, Fig. I); 3-6 um (X= 4.25, s= 0.86) de diametro;
punteaduras vaso-radio y vaso-parénquima no se observaron. Tilides de pared delgada (Lam. 7, Fig. H)

La mayoria de las fibras no tienen septos, las septadas tienen 1-3 septos por fibra (Lam. 7, Fig. H); con 2-6 ym (X=
3.75, s=1.21) de diametro; la pared tiene 1-4 ym (X=2.9, s=1) de grueso. Parénquima axial apotraqueal difuso y difuso
en agregados, paratraqueal escaso.

Radios exclusivamente uniseriados (Lam. 7, Fig. H). Los radios son homocelulares, 9-15 (X= 11.71, s= 1.58) por mm.
Se componen exclusivamente por células procumbentes; tienen 3-21 (X=9.38, s=4.34) células de alto.

TIPO 4. Lamina 8, Figuras A-C.

Anillos de crecimiento marcados por 1-3 células de parénquima marginal (Lam. 8, Fig. A).

Porosidad difusa aunque en algunos anillos se presenta tendencia a porosidad semianular. Vasos principalmente
solitarios y en multiples radiales 2-3, esporadicamente hasta 5, en proporcion de 1.53 vasos por radial (Lam. 8, Fig.
A). Los vasos son redondos; 55-120 um (X= 89.37, s=18.43) de diametro tangencial;160-295 um (X= 217.65, s=
42.54) de longitud; las paredes tienen 2-9 ym (X= 5.4, s= 1.58) de grueso; 7-26 (X=12.84, s=4.57) por por mm? ;placas
de perforacién simples y casi horizontales (Lam. 8, Fig. C); punteaduras intervasculares alternas, ovales, las
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Lamina 8. Figs. A-C = tipo 4 (LPB 1009-1019). Figs. D-G= tipo 5 (LPB 4100-41 14). Figs. H-J= tipo 6 (4135-4146). Figs.
A, Dy H= corte transversal. A= anillos de crecimiento limitados por parénquima marginal, parénquima axial
vasicentrico. D= parénquima vasicéntrico- aliforme y marginal. H= parénquima marginal, vasicéntrico y aliforme. Figs.
B, E, F e I= corte tangencial. B= radios multiseriados. E= sefialado por la flecha, un canal radial. F= radio multiseriado.
I=las flechas indican la presencia de canales radiales, radios de 2-3 células de ancho. Figs. C, G y J= corte radial. C=
radios homocelulares, placa de perforacion simple e, indicado por la flecha, cristales en las fibras. G y J= células
procumbentes, cuadradas y erectas. Barras= Figs. A, D y H= 1mm. Figs. B, C, E-G, I, J= 200 pm.
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aberturas son lenticulares, 4-7 ym (X= 5.42, s= 0.90) de diametro; punteaduras vaso-parénquima son similares en
distribucion, forma y tamaio a las intervasculares, alternas, con los bordes reducidos. Tilides ausentes.

Fibras libriformes no septadas; 4-11 um (X= 7.3, s= 2.11) de diametro; la pared tiene 1-4 ym (X= 2.18, s= 0.72) de
grueso.

Parénquima axial vasicéntrico a aliforme de alas cortas, en algunas regiones llega a ser confluente (Lam. 8, Fig. A).
Radios uniseriados y multiseriados (Lam. 8, Fig. B). Los radios son homocelulares (Lam. 8, Fig. C), 9-4 (X=11.86,
s=1.7) por mm. Los radios multiseriados estan compuestos exclusivamente por células procumbentes; las extensiones
uniseriadas estan compuestas por 1-4 (X= 2.33, s= 1.39) células procumbentes y, de manera esporadica, células
cuadradas; tienen 2-4 células de ancho; 120-400 ym (X=220.62, s= 83.9) de altura. Radios uniseriados compuestos
exclusivamente por células procumbentes.

Se presentan criastales en fibras (Lam. 8, Fig. C).

TIPO 5. Lamina 8, figuras D-G.

Anillos de crecimiento marcados por 1-3 células de parénquima marginal (Lam. 8, Fig. D).

Porosidad difusa (Lam. 8, Fig. D). Vasos solitarios y en muiltiples radiales de 2-3, raramente 4, en proporcion de 1.19
vasos (Lam. 8, Fig. D). Los vasos son redondos; | 75-155 ym (X= 115.4, s=22.45) de diametro tangencial; 150-325 um
(X=232.08, s= 56.8) de longitud; las paredes tienen 4-8 um (X= 5.85, s= 0.97) de grosor; 6-13 (X=9.12, s= 1.61) vasos
por mm? placa de perforacién simple y casi transversal; punteaduras intervasculares alternas, ovales, con apertura
lenticular, diametro 3-8 (X=5.83, s= 1.3); punteaduras vaso-radio no observadas. Tilides de pared delgada.

Fibras septadas y no septadas, las primeras tienen 1-3 septos por fibra; 2-9 ym (X=5.23, s=1.7) de diametro; las
paredes tienen 1-3 um ( X=1.8, s= 0.73) de grueso.

Parénquima axial paratraqueal vasicéntrico, aliforme de alas cortas, en algunas partes se torna confluente (Lam. 8,
Fig. D).

Radios uniseriados y multiseriados. Los radios son heterocelulares (Lam. 8, Fig. G), 6-10 (X=8.1, s= 1.2) por mm. Los
radios multiseriados estan formados por células procumbentes en el cuerpo; en las colas se presentan 1-5 (X=2.08,
s=1.1) hileras de células cuadradas ylo erectas; tienen 2-3 series, sin embargo llegan a haberlos hasta de 6 series
(Lam. 8, Fig. F); 205-440 um (X=273.75, s=60.54) de alto Los radios uniseriados estan compuestos por células
cuadradas y erectas. Células envaianates en los radios presentes pero escasas. Canales radiales en los radios
multiseriados (Lam. 8, Fig. F), presentan 1-2 capas de células de menor diametro que pudieran ser células de la
vaina, los canales tienen un diametro de 30-100 (X=66.1, s=24.72).

TIPO 6. Lamina 8, Figuras H-J.

Anillos de crecimiento marcados por 2-10 hileras de células de parénquima marginal (Lam. 8, Fig. H).

Porosidad de semianular a difusa. Vasos solitarios y en multiple radiales de 2-3, en proporcion de 1.22 (Lam. 8, Fig.
H). Los vasos son de redondos a ovales; 35-80 um (X= 56.85, s= 12.49) de diametro tangencial; 115-500 um
(X=246.56, s=99.63) de longitud; la pared tiene 2-6 ym (X= 4.17, s=1.03) de grosor; 15-38 (X=24.27, s=5.76) vasos

por mm?Z; placa de perforacion simple, casi transversal; punteaduras intervasculares alternas, de redondas a
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poligonales (irregularmente poligonales ), algunas aberturas son verticales, en algunas otras los bordes se
encuentran algo reducidos; punteaduras vaso-radio, vaso-parénquima son alternas a opuestas y de forma oval a
poligonal, son un poco méas pequefias que las intervasculares, algunas otras son horizontaimente elongadas, los
bordes son reducidos o no. Tilides de pared delgada.

Fibras septadas, 2-4 septos por fibra; 5-8 um (X=6.67, s=1.12) de diametro; grosor de la pared no determinada.
Parénquima axial paratraqueal vasicéntrico, aliforme a confluente, parénquima marginal (Lam. 8, Fig. H).

Radios uniseriados y multiseriados (Lam. 8, Fig. I). Los radios son heterocelulares (Lam. 8, Fig. J), 10-21 (X=15.75,
§=2.97) por mm. Los radios multiseriados estan compuestos células procumbentes en el cuerpo; presentan 1-6
(X=2.85, s= 1.54) hileras de células cuadradas y/o erectas; 2-3, basicamente biseriados, células de ancho; 145-450
ym (X=254.7, s=51.49)de alto. Los radios uniseriados estan compuestos por células erectas y/o cuadradas; tienen 2-
12 (X=7, s=2.83) células de alto. Canales radiales en los radios multiseriados (Lam. 8, Fig. 1), con frecuencia se
presentan dos por radio, se observan por lo menos dos capas de células pequefias que rodean al canal,
probablemente corresponden a células de la vaina, los canales tienen un diametro tangencial de 35-70 ym (X=49.12,
$=9.56).

Contenidos de forma redonda en las células de los radios, y cristales romboidales en las células erectas de los radios
multiseriados.

TIPO 7. Lamina 9, figuras A-D.

Anillos de crecimiento marcados por 3 hileras de fibras de madera tardia.

Porosidad difusa (Lam. 9, Fig. A). Vasos principaimente solitarios, en multiples radiales de 2-3 (esporadicamente
mayores) y algunos grupos irregulares, en proporcion de 1.38 (Lam. 9, Fig. A). Dos clase de tamafio de vasos (Lam.
9, Fig. B). Los vasos son redondos y ovales; 115-325 um (X=181.85, s=44.6) de di2metro tangencial; 165-305 um
(X=228.1, s=33) de longitud; las paredes tienen 5-10 ym (X=7.1, s=1.5) de grosor; 5-16 (X=9.5, s=2.83) pasos por
mm?, placas de perforacion simples y casi transversales; punteaduras intervasculares alternas, de ovales a
poligonales, aberturas redondas, 3-7 um (X=5.1, s=1.36) de diametro; punteaduras vaso-radio y vaso-parénquima
muy similares a las intervasculares, con bordes aparentemente no reducidos, se distribuyen de manera alterna. Tilides
de pared delgada.

Fibras libriformes no septadas; 4-10 um (X=7.6, s=1.65) de diametro: la pared tiene 1-3 ym (X= 2.06, s=0.8) de grosor;
punteaduras no observadas.

Parénquima axial vasicéntrico, aliforme, a veces confluente, parénquima apotraqueal en bandas cortas (Lam. 9, Fig.
A).

Radios uniseriados y multiseriados, dominan estos ultimos (Lam. 9, Fig. D). Los radios son heterocelulares (Lam. 9,
Fig. C), sin embargo, muchos son homocelulares, 5-11 (X=6.7, s=1.7) por mm. Los radios multiseriados estan
formados por células procumbentes en el cuerpo; las extensiones uniseriadas estan formadas por 1-5 (X=2.15, s=1.2)
hileras de células procumbentes cuadradas y erectas; tienen 2-3 (4) células de ancho; 225-1150 ym (X=539.7,
§=248.4) de alto. Radios uniseriados tienen 2-8 (X=5, s=1.9) células de alto.

Cordones cristaliferos de hasta 16 células de alto, los cristales son encapsulados, un cristal por camara.
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Lamina 9. Figs. A-D= tipo 7 (LPB 4147-4163). Figs. E-H= tipo 8 (LPB 4164-4171). Figs. I-L=tipo 9. Figs. A, B, E, F, ly
K= A= parénquima axial vasicéntrico, aliforme, confluente y bandeado. B= vasos pequfios (flecha) mezclados con
grandes en la misma porcién del anillo de crecimiento. E= porosidad anular. F= idioblastos en el tejido matriz. I=
vasos principalmente solitarios. K= parénquima marginal y vasicentrico. Figs. D, H y J= corte tangencial. D= radios
heterocelulares. H= radios heterocelulares, las flechas sefialan idioblastos en el tejido matriz. J= radios
homocelulares. Figs. C, G y L= corte radial. C y G= células erectas y procumbentes. L= células exclusivamente
procumbentes. Barra= Figs. A, D, E, I, K= 1mm. Figs. B y H= 200 pym. Figs. C, F y G= 100 pm. Figs. J y L=500 pm.
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TIPO 8. Lamina 9, figuras E-H.

Anillos de crecimiento conspicuos, marcados por un cambio de grosor entre las paredes de las fibras de madera
temprana y madera tardia (Lam. 9, Fig. E).

Porosidad de anular a semianular (Lam. 9, Fig. E). Vasos solitarios y en muiltiples radiales de 2-3, basicamene 2, con
frecuencia los multiples radiales no estan unidos, en proporcion de 1.55 vasos (Lam. 9, Fig. E). Los vasos son de
redondos a ovales; 35-80 um (X=61.15, s=11.34) de diametro; 150-415 um (X=244.44, s=70) de longitud; las paredes
tienen 3-6 um (X=4.48, s=1.06) de grueso; placa de perforacion simples con inclinacion aproximada de 30;
punteaduras intervasculares alternas, ovales, probablemente ornamentadas, 3-6 um (X=4.2, s=0.7)de didmetro;
punteaduras vaso-radio y vaso-parénquima no observadas. Tilides abundantes.

Fibras libriformes no septadas; 2-14 um(X=8.11, s=2.79) de diametro; la pared tiene 2-4 um (X=2.71, s=0.6) de
grueso.

Parénquima axial paratraqueal extremadamente escaso (Lam. 9, Fig. H).

Radios uniseriados y multiseriados (Lam. 9, Fig. H). Los radios son heterocelulares (Lam. 9, Fig. G), 9-16 (X=11.6,
§=1.94) por mm. Los radios multiseriados estan compuestos por células procumbentes en el cuerpo; y por 1-6
(X=2.36, s=1.32) hileras de células cuadradas y/o erectas en las extensiones multiseriadas; tienen 2-3 células de
ancho; 180-625 um (X=379, s=122.22) de alto. Algunos radios uniseriados estan compuestos exclusivamente por
células erectas, otros por células erectas, cuadradas y algunas procumbentes; tienen 2-12 (X=4.68, s=2.12) células de
alto. Algunos radios se fusionan verticalmente.

Contenidos oscuros en las células de las radios y vasos. Cristales poligonales en las células procumbentes de los
radios. |dioblastos que contienen un cristal prismatico rectangular conspicuo (mas de 50 ym), en las mismas células
se encuentran otros piramidal (no siempre presentes) de menor tamario ubicados a cada lado, en el eje longitudinal,
del cristal de mayor tamafio (Lam. 9, Fig. F y H).

TIPO 9. Lamina 9, Figuras I-L.

Anillos de crecimiento marcados por parénquima marginal (Lam. 9, Fig. K), también existe cambio en la frecuencia de
los vasos entre la madera temprana y madera tardia, este cambio en la frecuencia no se corresponde con un cambio
de diametro entre los periodos de crecimiento.

Porosidad difusa (Lam. 9, Fig. | y K). Vasos solitarios y en multiples radiales de 2-3, a veces mayores,
esporadicamente muiltiples tangenciales y grupos irregulares (son poco frecuentes), en proporcion de 1.21 vasos
(Lam. 9, Fig. I). Los vasos son de redondos a ovales; 90-190 um (X=136, s=27.3) de diametro; 135-285 um
(X=219.78, s=44.78) de longitud; las paredes tienen 3-10 um (X=6.31, S=1.6) de grueso; 10- 29 (X=17.54, s=5.76)
vasos por mm?; placa de perforacion simple y casi transversal (<10); punteaduras intevasculares alternas, ovales a
poligonales, 2-6 um (X=3.29, s= 0.9) de diametro; punteaduras intervasculares de alternas a opuestas son redondas a
ovales, ofras algo irregulares, con bordes reducidos. Tilides de pared gruesa y delgada.

Fibras libriformes no septadas; 2-12 ym (X=5.88, s=2.4) de diametro; las paredes tienen 1-5 ym (X=2.76, s=1.13) de
grueso.

Parénquima axial paratraqueal vasicéntrico, en ocasiones aliforme con alas muy cortas (Lam. 9, Fig. K).
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Radios uniseriados y multiseriados (Lam. 9, Fig. J). Los radios son radios homocelulares (Lam. 9, Fig. L), 5-9 (X=6.36,
S=1.4) por mm. Los radios uniseriados y multiseriados estan compuestos exclusivamente por células procumbentes.
Los radios multiseriados tienen extensiones uniseriadas compuestas por 3-19 (X=8.9, s=5.17) hileras de células
procumbentes; 2-3 células de ancho, basicamente biseriados; 80-435 um (X=230, s=83.56) de alto. Los radios
uniseriados tienen 3-16 (X=8.6, s=3.17) células de ancho. Algunos radios estan fusionados verticalmente.

Se observan algunos elementos traqueales que probablemente sean traqueidas vasicéntricas.

TIPO 10. Lamina 10, Figuras Ay B.

Anillos de crecimiento distinguibles.

Porosidad basicamente semianular, en algunos anillos se observa tendencia a anular y en algunos otros a difusa.
Vasos principalmente solitarios y en multiples radiales de 2-4, basicamente de 2, en proporcion de 1.22 vasos (Lam.
10, Fig. A). Los vasos son de redondos a ovales; 50-205 ym (X=103.6, s=33.74) de didmetro; 130-315 ym de longitud;
las paredes tienen 2-7 ym (X=4.16, s=1.13) de grueso; 7-21 (X=11.82, s=3.83) vasos por mm? placa de perforacién
simple y casi transversal (15); punteaduras intervasculares alternas, de ovales a poligonales, pocas veces
coalescentes; punteaduras vaso-radio y vaso-parénquima no observadas. Tilides de pared gruesa.

Fibras libriformes no septadas; 5-9 um (X=7.3, s= 1.5) de didmetro, las paredes tienen 1-4 ym (X=2.6, s=0.96) de
grueso.

Parénquima axial vasicéntrico a aliforme, confluente, algunas bandas paratraqueales (Lam. 10, Fig. A).

Radios uniseriados y multiseriados (Lam. 10, Fig.B). Los radios son homocelulares, 7-13 (X=10.12, s=1.48) por mm.
Los radios uniseriados y multiseriados estdn compuestos dnicamente por células precumbentes. Los radios
multiseriados tiene 1-10 (X=3, s=2.7) hileras de células procumbentes; los radios multiseriados son en su mayoria
biseriados, sin embargo hay ofros con 3 células de ancho; 90-260 ym (X=169.2, s=49.6) de alto. Los radios
uniseriados tienen 4-17 (X=9.77, s=3.6) de alto.

Cordones de hasta 15 cristales romboidales encapsulados, 1 cristal por camara (en fibras).

Estructuras que semejan traqueidas vasicéntricas presentes.

TIPO 11. Lamina 10, Figuras C-F.

Anillos de crecimiento no distinguibles (Lam. 10, Fig. C).

Porosidad difusa. Vasos solitarios y en miiltiples radiales de 2-4 y hasta 5, basicamente de 2, en proporcion de 1.63
vasos (Lam. 10, Fig. C). Los vasos son ovales; 125-2565 um (X=175, s= 37.72) de didmetro; 190-510 ym (X=315,
$=100.6) de longitud; |a pared tiene 4-12 um (X=7.8, s=2.15) de grueso; 0-8 (X=3.28, s= 1.7) vasos por mm?; placa de
perforacién simple con una inclinacién aproximada de 45; punteaduras intervasculares alternas, redondas, algunas
ligeramente poligonales, algunas probablemente coalescentes, aparentemente ornamentadas (Lam. 10, Fig. F), 6-15
um (X= 9.8, s=2.9) de diametro; punteaduras vaso-radio y vaso-parénquima no observadas; tilides de pared delgada.
Fibras septadas y no septadas, las primeras tiene 2-3 septos por fibra, dominan las no septadas; 6-20 um (X=13.24,
§=3.48) de diametro; la pared tiene 2-5 ym (X=3.14, s=0.81) de grueso.

Parénquima axial paratraqueal escaso a vasicéntrico con 1 (aveces 2) células rodeando al vaso (Lam. 10, Fig. C).

33



H. Israel Martinez Cabrera Caracteres anatdmicos de la madera como indicadores palecambientales

Lamina 10. Figs. Ay B = tipo 10 (LPB 4189-4202). Figs. C- F=tipo 11. Figs A y C= corte transversal. A= parénquima
axial vasicentrico, aliforme, confluente y bandeado. C= parénquima axial vasicéntrico. Figs. B, D y F= corte tangencial.
B= radios homocelulares multiseriados. D= radios multiseriados y uniseriados heterocelulares. F= punteaduras
intervasculares alternas y ornamentadas. Fig. F= corte radial; células procumbentes y cuadradas. Barra= Figs. A, Cy
D= 1mm. Fig. B= 150 pm. Fig. E= 200 ym. Fig. F= 20 pm.
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Radios uniseriados y multiseriados (Lam. 10, Fig. D). Los radios son heterocelulares (Lam. 10, Fig. E), 5-9 (X=6.96,
5=1.05) por mm. Los radios multiseriados estan compuestos por células procumbentes en el cuerpo; 0-2 (X=0.95,
$=0.46) hileras de células erectas y/o cuadradas en las extensiones uniseriadas; 2-4 células de ancho (basicamente 2-
3); 185-455 ym (X=340.6, s=65.8) de altura. Los radios uniserados se componen por células erectas; tienen 2-7
(X=4.2, s= 1.35) células de alto.

Contenidos oscuros en todos los tipos celulares de los radios.

Capitulo Il

Correlacion entre los caracteres anatomicos y las variables ambientales.

INTRODUCCION

Ya hacia inicios del siglo xx se observaba que ciertas caracteristicas del xilema secundario de las dicotiledéneas se
expresan de manera diferencial en sitios con condiciones ambientales particulares. Los trabajos que referian este tipo
de relaciones aportaron evidencia sélida que sirvié como base para que, mas farde, se propusieran los elementos que
conformarian el cuerpo de lo que hoy son las tendencias ecoldgicas del xilema secundario. En un principio fueron dos
los enfoques mediante los cuales se abordaron los estudios ecoanatémicos. Mientras que algunos autores centraban
su atencioén en grupos taxonémicos particulares y registraban la modificacion de la estructura del xilema con relacion
al gradiente de cierta variable climatica (e.g., precipitacion o temperatura), otros se interesaban por seguir el cambio
en la expresion de los caracteres de la madera en comunidades establecidas en ambientes diferentes. Por ejemplo,
Starr (1912), comparando a los individuos de Alnus incana que crecian a lo largo de un gradiente de precipitacion,
encontrd que los individuos mesofiticos se diferenciaban de los que crecian en ambientes xéricos por tener una menor
cantidad de vasos por milimetro cuadrado. Versteegh (1968) muestra, en las floras lefiosas de Indonesia, que los
miembros de familias Lauraceae, Anacardiaceae y Casuarinaceae que crecen en las montafas son diferentes a los de
las tierras bajas por poseer mayor proporcion de elementos de vaso con placas de perforacion simple.

Aunque se reconocia el importante papel que juega el ambiente como modelador de la expresion y
evolucion de la madera, no existia, ni existe en el caso de algunos caracteres, un consenso sobre que condiciones los
afectaban de manera particular. Carlquist (1975) realizé una primera sintesis en la que reconocié al agua (ya como
precipitacion o disponibilidad) como el factor primario que guia la expresion de ciertas caracteristicas conductoras.
Carlquist (1975) sugiere que, por ejemplo, el diametro de los vasos, su frecuencia, engrosamientos en espiral y anillos
de crecimiento estan relacionados con la disponibilidad de agua. En trabajos mas recientes se ha encontrado que la
mayoria de los caracteres de la madera guardan mas estrecha relacion con la temperatura (e.g., Baas y
Schweingruder, 1987; Woodcock e Ignas 1994, Weimann ef al., 1998).

Baas y Schweingruber (1987) dividen a la flora europea con relacién a zonas macroclimaticas (boreal,
templado, mediterraneo y fropical) y a categorias arbitrarias de disponibilidad de agua (seco, normal y mésico), y
obtienen graficas de la proporcion de las caracteristicas anatémicas de la madera contra las variables ambientales.
Encuentran que en el gradiente macroclimatico que va de boreal, via templado, a mediterraneo, existe un decremento

marcado en la incidencia de placas de perforacion escalariforme, vasos (casi) exclusivamente solitarios y
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fibrotraqueidas. Mientras que, en la misma secuencia, el dimorfismo de los vasos y las traqueidas vasculares se
incrementan. La porosidad anular y los engrosamientos en espiral alcanzan sus valores mas altos en las zonas
templadas. En relacion con la humedad, la incidencia de placas de perforacion escalariforme se incrementan y las
traqueidas vasculares muestran menores frecuencias en el gradiente seco a mésico. Ofras caracteristicas, como
dimorfismo de los vasos, engrosamientos en espiral y presencia de fibrotraqueidas tienen relacion apenas perceptible
con la disponibilidad de agua, mientras que los anillos de crecimiento y los vasos solitarios no muestran relacion
alguna con dicho parametro.

Woodcock e Ignas (1994) trazaron la frecuencia de los caracteres de la madera a lo largo de gradientes
climéticos en la flora del este de los Estados Unidos y norte de México. Encontraron que la varianza de los caracteres,
en el espacio de la muestra, podia ser atribuible al ambiente. La presencia de los caracteres fue sobrepuesta sobre
una cuadricula de 112 puntos, para después mapearla y analizarla estadisticamente con el fin de encontrar
correlaciones significativas con respecto a las variables climaticas. Encontraron que los anillos de crecimiento, el
arreglo tangencial de los vasos y el agrupamiento se correlaciona con la temperatura. Los radios homocelulares,
correlacionados con la temperatura, predominan en el norte y se extienden de manera decreciente hacia el sur. Sin
embargo, los radios homocelulares encontrados en las zonas tropicales contradicen a las frecuencias altas
(Woodcock e Ignas, 1994). El pfedominio de vasos de categorias de tamafio menor (50um) es mayor al norte,
mientras que al sur el tamafio se incrementa (categorias superiores a 50um). La mayor parte de la varianza para la
categoria de vasos pequefios es, nuevamente, explicada por la temperatura; sin embargo, la baja precipitacion puede
ser un factor determinante: en las floras secas de regiones tropicales la incidencia de vasos pequefios es
notablemente alta. Noshiro y Baas (1998) encuentran tendencias similares en el género Comus. La densidad de los
vasos es un caracter que se relaciona tanto con la temperatura como con la precipitacion, asi los taxa con muchos y
pequefios vasos tienden a ser mas abundantes en latitudes altas, mientras que en las zonas tropicales se encuentran,
en general, menos vasos por mm2 La frecuencia del parénquima axial vasicéntrico, aliforme y confluente se
correlaciona directamente con la temperatura, mientras que la del parénquima marginal se correlaciona de manera
inversa con la precipitacion (Woodcock e Ignas, 1994).

Material y Método.- El analisis de correlacion incluy6é sélo aquellas comunidades con variables ambientales
conocidas. Se ha sugerido (Wiemann ef al., 1988) que el numero minimo de muestra para este ipo de estudios debe
ser de 25 tipos. Aunque posteriormente los mismos autores (Wiemann et al., 1999), incluyen tnicamente 23 tipos. En
este trabajo se siguid dicha premisa, por lo que no se incluyeron comunidades con menos de 25 especies. Las
comunidades incluidas en el analisis de correlacion fueron Chamela (62 especies), Los Tuxtlas (56 especies), Ocuilan
(31 especies), Manaus y Porto Velho (25 especies) (Apéndice 1). Las variables climaticas se obtuvieron a partir de
diferentes fuentes, pero siempre considerando la proximidad de las estaciones con las localidades estudiadas. Para
Ocuilan y Los Tuxtlas se empleé el Extractor Réapido de Informacion Climatolégica (ERIC) (INTA, 2000), para
Chamela se obtuvieron los datos de la estacion climatoldgica de la reserva, con excepcion de las variables de la
evaporacion que fueron tomadas del ERIC (INTA, 2000). Para Manaus y Porto Velho se obtuvo el valor de cada
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Tabla 6. Matriz basica de datos empleada en los analisis de correlacion, regresion, componentes principales y de conglomerados.

Caracter CRANWELR WESOFILO TUXTIAS ELCIEN  TAFELBERG WARAUS PORTOVELRO
~Agrupamiento T88 TEE Y787 RE T8 THI8 5%
Frecuencia (Vimm?) 327 M7 1316 16.24 1389 949 1358
Didmetro vasos (um) 87.56 75.63 120.85 12667 90.88 107.55 104 .57
Pared vaso (ym) 542 3139 3997 5524 4477 499 446
Longitud elemento vaso (um) 23 7039 484.25 31364 577.4 540.1 477.55
Placa de perforacion simple 1 629 9% 1 .9% .92 96
Placa de perforacion escalariforme 0 .55 072 0 .04 12 16
Diametro punteaduras v (um) 6.75 7528 73 5.846 kL) 443 452
Punteaduras v altlemas 1 704 945 1 1 1 96
Punteaduras v-v opuestas 0 259 018 091 .04 .04 08
Punteaduras vv escaladformes 0 259 054 045 0 0 04
Apotraqueal difuso 258 518 164 227 4 3 2
Apotraque al en agregados 096 296 127 13 .2 .52 32
Bandas apotraqueales 145 037 218 .091 % .52 44
Paratraqueal escaso 274 192 vl .27 .76 .64 52
Vasicéntrico 242 096 254 636 24 .) 3R
Conflue nte .258 074 254 364 A2 .08 24
Aliforme 242 074 254 " 16 .2 ~ N
Bandas paratraqueales 113 037 254 .091 .04 .08 04
Marginal .354 118 2 .73 2 16 24
Bandas concéntricas 032 037 072 045 .04 08 ]
Frecuencia radios (imm) 8.61 761 7209  9.04 833 759 8.84
Alto radios multisedados (um) 376.4 846.14 683.2 39442 572.79 660.66 481.91
Ancho radios multiseriados (c) 293 4.67 378 2682 264 2.72 23
Ancho radios multiseriados (um) 39.36 60.435 50358  36.199 37.81 403 %699
Extensiones unisedadas en rm (c) 1.588 2837 2.361 1.9 1.83 2 1.66
Extensiones unisedadas en rm (pm) 51.59 160.46 10336 7126 85.78 77.36 8459
Alto radios uniseriados (c) 4 5.857 748 6.934 6.402 6.286 53
Al radios uniseriados (pm) 107.1 251.41 27.57 20499 29%6.16 281.036 245.57
Radios ex clusivamente uniseriados 129 037 073 182 24 2 .24
Radios uniseriados B06 1 963 954 .96 .9% 92
Radios he terocelulares 516 78 B 591 .88 B4 8
Radios homocelulares S 222 218 409 A2 2 2
Fibrotraqueidas 048 407 054 0 .08 0 A2
Libiformes 984 666 981 1 1 1 1
Fibras septad as 145 222 35 A54 .24 .08 .28
Septos porfibra 331 741 763 1.16 .58 16 6
Pared fibm (pm) 384 4538 32 3.038 4616 5.256 4.54
Diametro lumen fibras (um) 15.7 2575 2183 9.012 8.61 8.818 B.45
Anillos crecimiento .89 a7 .509 T2 .6 ) 6
Estratificacion 2 0 .09 045 04 0 08
Engroamientos en vasos 0 259 .018 045 .08 0 .08
TMA (°c) 2459 15.67 2284 - - %56 251
TMMF (*c) 2198 13.2 19.3 - - 2.0 235
IMAT (°c) 498 497 6.23 = = 16 25
PMA (mm) 798.4 13119 4557 - 5 20754 23555
PMMS (mm 61 542 95.74 - - 5.6 178
LTS (meses) i 3 0 0 - - 0 0
EMA (mm) 1322.15 1400.7 10234 - - 812.1 793
IMAE (mm) 185.54 70.3 80.24 - - 605 60
E max (mm) 202.69 170.3 12697 - - 102 110
E min (mm) 17.1 100 46.72 - - 422 50

En los andlisis de regresion, componentes principales y conglomerados (andlisis b) se incluyeron sblo los caracleres comelacionados con las vanables
ambientales, estos se presentan en la Tabla 7. Las variables ambientales se incluyeron Unicamente en los analisis de correlacion y regresion. (c) =
células; (VImm?) = vasos por milimetro cuadrado. v-v = intervasculares; rm = radios multiseriados.
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variable a partir de graficos que incluian las observaciones promedio para un periodo de 30 anos (1961-1990)
(Instituto Nacional de Meteorologia www.inmet.gov.br, 2003). Solo se obtuvieron las condiciones climaticas generales
de Surinam, y aun siendo un area mas o menos pequefia y de relieve homogéneo, se decidié no incorporar a
Tafelberg (25 especies) en los analisis de correlacion y regresion.

Todos los caracteres registrados (42) para las comunidades mexicanas y brasilefias (Tabla 6) se
correlacionaron entre si y con la temperatura media anual (TMA), temperatura del mes mas frio (TMMF), intervalo
medio anual de temperatura (IMAT), precipitacion media anual (PMA), precipitacion del mes mas seco (PMMS),
longitud de la temporada seca (LTS), evaporacion media anual (EMA), intervalo anual de evaporacion (IAE),
evaporacion maxima y minima (E max y Emin). En una primera etapa, se correlacioné cada especie de manera
individual contra las variables climaticas, y solo posteriormente el promedio de cada caracteristica para cada
comunidad. Adicionalmente, se correlacionaron variables climaticas entre si.

Resultados y Discusion.- La mayor parte de los caracteres anatémicos estan correlacionados significativamente con
una o mas variables del clima (Tabla 7). Los caracteres se asocian principaimente con la TMA (2’5}. TMMF (21), LTS
(20) e IEA (19) y en menor medida con E min (14), E max (13), EMA (13), PMMS (12), IMAT (11) y PMA (10). En la
Tabla 7 se presentan los coeficientes de correlacion significativos para los andlisis de las especies individuales y para
los promedios de las comunidades. Algunos caracteres guardan relacion con mas de una variable ambiental,
sobretodo en el caso de aquellas que estan altamente intercorrelacionadas (Tabla 8).

La TMA y TMMF, con intercorrelacion de 0.98 (p<0.05), comparten 20 caracteristicas; la PMA y PMMS
(r=.93 p<0.05) tienen en comun 10 caracteres; exactamente las mismas caracteristicas correlacionadas con la EMA
también lo estan con la E max (con una interdependencia de r= 1 p<0.05), y la primera tiene 12 en comdn con la E
min (intercorrelacionadas a un valor de r=0.95 p< 0.05). La variacion de algunos caracteres con las variables
ambientales resulta dificiimente explicable, debido a que, a pesar de que el predominio de ciertas caracteristicas, bajo
ciertas condiciones, es conocida, no se han discernido las causas funcionales, si es que las hay, para
comportamientos especificos. En este sentido, en el siguiente apartado se discutira la variacion sélo de aquellas
caracteristicas anatomicas en las que exista una explicacion aparente de su relacion con las variables ambientales.

Caracteres mejor correlacionados con las variables de temperatura.- De los 22 caracteres
correlacionados con la TMA, 13 (grosor de la pared de los vasos, engrosamientos en espiral, punteaduras
intervasculares alternas, opuestas y escalariformes, placa de perforacion simple y escalariforme, traqueidas,
fibrotraqueidas, fibras libriformes, parénquima vasicéntrico, aliforme y longitud de las extensiones uniseriadas)
muestran mayor dependencia con ésta que con cualquier ofra variable ambiental (Tabla 7). Los engrosamientos en
espiral, las punteaduras alternas y escalariformes, traqueidas, fibrotraqueidas y fibras libriformes sostienen una
relacion mas estrecha con la TMA (r> .9 p< .01) que el resto (significativos a p<0.05). Algunos autores han encontrado
coeficientes de correlacion similares a los presentados aqui, particularmente para los engrosamientos, placas de
perforacion, traqueidas (Wiemann et al., 1998; Wiemann ef al., 1999) y parénquima axial vasicéntrico y aliforme
(Woodcock e Ignas, 1994; Wiemann, et al., 1998; Wiemann, et al., 1999). '
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El grosor de las paredes de los vasos se correlaciona con la temperatura (r= 0.43, 0 .87 p< 0.05) y en
menor medida con la LTS (r= 0.38, p< 0.05). Otros autores han sugerido (Baas, et al., 1983; Carlquist, 1988), al
observar que las paredes de los vasos son mas gruesas en las plantas de regiones aridas, que la humedad es el
factor del que depende el grosor de las paredes de los vasos. Es también significativa (r= .35 p< 0.05) la relacién entre
el lumen de los vasos y el grosor de las paredes: los vasos con mayor didmetro tienen también paredes mas gruesas.
El grosor de las paredes de los vasos es un caracter cuya ventaja ante determinadas condiciones ambientales no se
ha elucidado; se presume, sin embargo, que puede otorgarle mayor fortaleza mecanica a los ejes o bien como
adaptacién a las presiones negativas en el xilema para evitar la implosion de los vasos. Parece no haber una
exp[icacit‘}n'sencilla de como los factores internos (e.g. relacion con ofros caracteres) o externos (e.g. ambiente)
afectan la expresion de este caracter. Concediendo que en general los vasos mas grandes con paredes mas gruesas,
tienden a presentarse en mayor proporcion, seguin la muestra, en sitios con mayor PMA (r=.88 p< 0.05) y menor E min
(r=- 89 p< 0.05), donde las presiones negativas son mas constantes (= menor evaporacién potencial, mediana y
constante transpiracion real), el fortalecimiento de los ejes podria, mediante el desarrollo de paredes mas gruesas,
suponer un mejor soporte mecanico, pues los vasos anchos van en detrimento del fortalecimiento de los ejes. Sin
embargo, en Chamela, por ejemplo, las paredes gruesas de los vasos parecen responder en buena medida a la LTS.
La abscision de las hojas de la mayoria de las especies de Chamela tiene lugar durante un periodo de 5-8 meses
(Noguera et al., 2002). La pérdida de las hojas es una caracteristica que se desarrolla para enfrentar el estrés hidrico,
reduciendo el area de transpiracion y por ende las presiones negativas en el xilema. Por lo tanto, la transpiracion
cesa o disminuye en la época seca aunque la evaporacion potencial sea alta, mientras que en las selvas altas la
humedad condiciona una evaporacion potencial comparativamente baja, pero ésta es mas o menos constante en el
afo porque el agua esta presente la mayor parte del tiempo. Las paredes de los vasos son en general mas gruesas
donde la temperatura es alta (en regiones tropicales), pero la sequia puede potenciar la aparicion de paredes mas
gruesas (regiones tropicales secas).

Los engrosamientos en espiral tienen su pico de ocurrencia en ambientes aridos estacionales del tipo
mediterraneo (Carlquist y Hoekman, 1985; Wheeler y Baas, 1991), en segundo lugar estan las floras templadas y
posteriormente, con porcentajes mucho menores, estén las floras tropicales (Wheeler y Baas, 1991). Segun los datos
analizados aqui, los engrosamientos en espiral se encuentran en mayor proporcion en lugares con menor TMA (r= -
0.95, p< 0.01). Wiemann ef al. (1988) encuentran una relacién similar entre los engrosamientos en espiral y la TMA.
Curiosamente la correspondencia entre los engrosamientos y el IMAT sostienen una relacion opuesta a la encontrada
por Wiemann ef al. (1988), lo que sin duda se origina en el tamario de la muestra, mas grande en el caso de los
autores mencionados, pero sobre todo en las localidades estudiadas. Ellos incluyeron sitios con un IMAT de 3-28° C,
mientras que en esta muestra el maximo no excedié los 7° C. Esto es, mientras que aqui el coeficiente de correlacion
es producto de la gran proporcion de los engrosamientos en espiral en el bosque mesdfilo, con temperatura baja pero
también con IMAT bajo (contrariamente a los Tuxtlas, que tiene el mayor IMAT de la muestra), el tamafio de muestra
de Wiemann ef al. (1988) permite reconocer que los sitios con TMA menor tienen al mismo tiempo un IMAT mayor.
En este sentido, Wiemann et al. (1988) reconocen que la variacion en este caracter estd mas intimamente relacionada

con el IMAT que con la TMA: probablemente la expresion de los engrosamientos en espiral esté supeditada a las
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temperaturas bajas, pero teniendo al IMAT como factor detonante. Se han ofrecido por lo menos dos razones
alternativas que pretenden explicar la funcién de los engrosamientos en espiral. Una tiene que ver con el
mantenimiento de la conduccion y nace en el hecho de que estas estructuras se localizan principalmente en los vasos
de madera tardia. El incremento de superficie potenciado por los engrosamientos y, por tanto, el incremento en el area
de contacto entre agua y paredes, disminuyen las probabilidades de fallas en el sistema conductor (Carlquist, 1983;
Carlquist, 1988). Jeje y Zimmermann (1979) por ofra parte, encontraron que los engrosamientos promueven la
reduccion de la resistencia al flujo aumentando asi las tasas de conduccion.

Las punteaduras alternas y escalariformes se relacionan directa e inversamente con la TMA (r=0.97 y -0.97
p<0.01 respectivamente). Este caracter es dificimente interpretable desde el punto de vista ecologico. En el clasico
trabajo de Frost (1930), se demuestra una progresién de punteaduras escalariformes hasta alternas, pasando por
transicionales y opuestas, en relacion a la longitud de los elementos de vaso. Los elementos de vaso mas largos (y
con morfologia mas parecida a las traqueidas = “tracheidlike”) tienden a poseer punteaduras escalariformes y
conforme los elementos de vasos se hacen mas pequefios (menos ‘tracheidlike’) hay mayor proporcion de
punteaduras transicionales, opuestas y alternas. En este sentido, los vasos con punteaduras escalariformes se
consideran como primitivos (e.g., Zimmermann, 1983). La correlacién significativas entre la longitud de los elementos
de vaso y las punteaduras escalarifomes (r=0.48 p< 0.05) y altemas(r=-0.56 p< 0.05) concuerdan con lo expuesto por
Frost (1930).

Carlquist (1975) argumenta, aunque no le apuesta en exceso a su hipotesis, que la evolucion de las punteaduras
intervasculares no puede ser explicada en términos de la eficiencia conductora o seguridad del xilema; en su lugar
propone que la ganancia en fortaleza mecanica de las punteaduras alternas en oposicion con las escalariformes es la
que ha guiado la evolucién de estas estructuras. La ventaja adaptativa de las punteaduras intevasculares alternas
tiene cierta congruencia histérica: la incidencia de éstas se incrementan marcadamente hacia el Cretécico y
Paledgeno (Wheeler y Baas, 1991), coincidiendo con la época propuesta para el desarrollo de las angiospermas
como arboles grandes. Los vasos mas grandes y largos, caracteristicos de los arboles grandes, harian necesario el
incremento en la fortaleza mecanica probablemente proporcionada por las punteaduras alternas. Sin embargo, es
necesario sefialar que la baja talla de los arboles no garantiza mayor retencion de las punteaduras escalariformes. Por
ejemplo, la talla de los arboles de Chamela es en promedio mas baja que el de las demés localidades y tiene menor
proporcion de punteaduras escalariformes que cualquiera de las demas comunidades.

Las placas de perforacién simples y escalariformes se relacionan directa e inversamente, respectivamente, con la
TMA (igualmente observado por Wiemann et al., 1998). La simplificacion de las placas de perforacion y con esto la
ganancia de eficiencia vascular, constituyen una de las tendencias mejor estudiadas y aceptadas en la evolucion del
xilema (e.g., Carlquist, 1988; Wheeler y Bass, 1991).
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Tabla 7. Coeficientes de correlacion significativos entre las variables ambientales y los caracteres anatémicos de la madera.

Caracter TMA TMMF IMAT PMA PMMS LTS EMA IEA EMAX EMIN
Anillos de crecimiento -17 -18 AT -3 -4 32 39 30 40 A
89" 93" 93
Agrupamiento 18 20 211 % 20 16
%ﬂ
Frecuencia vasos -19 -19 15 -34 -3 31 40 28 4 42
93 93 99
Diametro vasos 16 32 32 -2 -27 -13 27 -32
88t 8m -.89*
Grosor pared vasos 43 M4 -23 -7 38 17 26 18
8T 84
Engrosamientos en espiral en vasos -43  -38 -17
-95* -81
Diametro punteaduras intervasculares  -73  -84* 96"
Punteaduras altemas 36 M4 18
ar 91
Punteaduras opuestas -28 -22 -16 -18
-87
Punteaduras escalariformes -32  -30 -17
ar -9
Placas de perforacion simples 43 36 20 20
9
Placas de perforacion escalariformes -43  -35 =27 -.28
-9 -92
Grosor pared fibras 18 -3 -7 -.24
-87
Lumen Fibras -60 -66 60 21 2 5 23
-87 -94" 86"
Traqueidas 99" -9
Fibrotraqueidas -39 -4 -19 A7
94~ .88*
Fibras libriformes 46 40 A7 21
96" 89"
Parénquima difuso en agregados -34 -19  -23 -31 -23  -16
-85" -.85*
Parénquima vasicéntrico 8T
Parénquima aliforme 83
Bandas apotraqueales 28 32 -3 -30 -24 -29 -28
8™ -85 -.85* -83*  -82*
Bandas concéntricas 89*
Parénquima marginal A9 18
87
Altura radios uniseriados (m) 225 18 A7 -42 -37 -45 -38 -30
-92* -95*
Altura radios uniseriados (N° cel) 87 89"
Radios uniseriados (%) -23  -17 -20 -18  -15
-93*
Radios exclusivamente uniseriados B81* .16 -18
88" -86"
Ancho radios uniseriados (m) -8 -83*
Ancho radios uniseriaos (N° cells) -93* -17 25 23 3
-94"
Longitud extensiones uniseriadas (um) -36 -33 -.28 =21
-91* -85*
Longitud extensiones uniseriadas{N°cel) -31 -30 -23
-85* .82*
Estructura estratificada -3 26 31 .26 2
93 87
Radios heterocelulares 20 19 -3 -27 -28 -28 -25
-98™ -83* -88* -86*
Radios homocelulares =21 -19 30 21 27 28 25

99" 81" 89" .83*

Los valores sin asteriscos representan los coeficientes de comelacion significativos a p< 0.05 para el analisis que incluyo
cada especie de manera individual. * y ** coeficientes de comelacion significativos a p< 0.05 y p< 0.01 respectivamente para
los promedios o proporciones de los caracteres para cada comunidad.
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Tabla 8. Variables ambientales significativamente
intercorrelacionadas (p< 0.05).

VEGEES
TMA TMMF 0.98
PMA PMMS 0.93
EMA E max 1, E min 0.95

E min E max 0.96

Aunque la resistencia al flujo de las placas de perforacién escalariforme no es tan grande como se habia supuesto
(Schulte, 1989), algunos autores suponen que las altas demandas en la transpiracion en regiones aridas y tropicales
son las que han conducido a la eliminacion de las barras evitando la resistencia al flujo (Carlquist, 1988; Wheeler y
Bass, 1991). Si bien la simplificacién de las placas responde principalmente a la temperatura (r=-.97 p<0.05), las
placas de perforacién escalariformes parecen tener mayor grado de retencion en ambientes menos estacionales en
cuanto a LTS e IAE. Cuando la LTS y el IAE son mayores, como en el caso de Chamela, las placas de perforacion
escalariforme ceden su lugar a las simples. En cambio cuando el clima es menos estacional (menor LTS e |IAE; como
en las selvas altas) puede existir una ligera retencion de barras. Baas y Schweingruber (1987) mencionan que las
placas escalariformes son verdaderamente escasas en climas calientes-secos.

En analisis practicados por otros autores (Wiemann et al., 1998) y en este mismo, los elementos traqueales
imperforados (presencia de traqueidas, fibrotaqueidas y fibras libriformes) se correlacionan con la TMA. Las
traqueidas y fibrotraqueidas se correlacionan inversamente con la TMA, mientras que las fibras libriformes lo hacen de
manera directa con la misma variable. También se ha propuesto que las traqueidas pueden preadaptar al xilema de
plantas que estan sujetas a estrés hidrico mediante la formacién de una via alterna de conduccion, o bien pueden
retenerse en ambientes himedos por la misma razén. En la secuencia de “primitivo” a “derivado” la proporcion de
traqueidas, fibrotraqueidas, se asocian directamente, aunque no exclusivamente, a los vasos con placa de perforacion
escalariforme, mientras que las fibras libriformes se relacionan con las placas simples (Carlquist, 1988). Las
traqueidas pueden proporcionarle al sistema conductor una via suplementaria de conduccién en climas aridos
(Carlquist, 1988; Baas y Schweingruber, 1987). Sin embargo, y aunque estas son retenidas en dichos ambientes, los
resultados presentados no endosan el juicio anterior (principalmente debido al tipo de localidades estudiadas) y
parece que en general todos estos caracteres considerados como primitivos (placas de perforacion y punteaduras
escalariformes, traqueidas y elementos de vaso grandes) son especialmente retenidos en ambientes frios y/o mésicos
de montafia (Dickinson, 1989).

Una buena parte de los caracteres relacionados con la TMA se correlacionan también, y en general con
menor intensidad, con la TMMF (Tabla 7). Las excepciones son el diametro de los vasos y el parénquima aliforme y
vasicéntrico que se correlacionan sélo con la primera y, las punteaduras intervasculares y el grosor de las paredes de
las fibras que lo estan Unicamente con la dltima. El ancho de los radios multiseriados (N de células y ym), bandas
apotraqueales, radios exclusivamente uniseriados y lumen de las fibras son caracteres que también dependen de
otras variables, pero su grado de asociacion con la TMMF es mayor.
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Los radios son mas anchos cuando la TMMF (y TMA) es menor. Alves y Angyalossy (2002) encuentran un
comportamiento similar con la latitud (finalmente temperatura) y le conceden a los radios mas anchos una mayor
eficiencia en el transporte radial desde el floema hasta el xilema, proveyendo al cambium vascular de los metabolitos
necesarios en el periodo temprano de crecimiento en climas estacionales.

Se ha demostrado que el parénquima apotraqueal tiende a presentarse con mayor frecuencia en climas frios
(particularmente en latitudes altas; Wheeler y Baas, 1991; Alves y Angyalossy 2002); aqui se encontrd una relacion
directa de las bandas apotraqueales con la TMMF, y en menor medida con IMAT. Esto es, las bandas apotraqueales
son mas comunes en climas mas calidos y con poca variacion estacional. La aparente incongruencia entre lo
observado por los autores anteriormente mencionados y lo encontrado aqui, queda salvada cuando se considera que
las bandas apotraqueales son una expresion de abundancia del parénquima axial y, generalmente los tipos masivos
de parénquima, aun siendo del tipo apotraqueal, son normalmente observados en los ambientes tropicales (Wheeler y
Baas, 1991).

Las especies con radios exclusivamente uniseriados son mas frecuentes en sitios con TMMF mayor.
Acreditando los mismos factores que podrian explicar la presencia de radios mas anchos en temperaturas bajas,
podria suponerse que al estar en condiciones mas estables de temperatura a lo largo del afio, no seria necesaria la
presencia de un aparato radial mas eficiente (proporcionado por los radios anchos) que proveyeran stibitamente al
cambium vascular de nutrimentos en la época temprana de crecimiento.

El parénquima difuso en agregados y el diametro de las punteaduras (apertura) intervasculares estan
correlacionados inversa (r=-.85 p<0.01) y directamente (r=.96 p<0.01) con el IMAT.

El grosor de la pared de las fibras esta mejor correlacionado con el IMAT. Las paredes de las fibras son mas
gruesas cuando el IMAT es menor, y en menor medida cuando las condiciones son més calidas y el IAE es menos
pronunciado. Como en los vasos, las paredes de las fibras son mas gruesas en ambientes menos estacionales, donde
los vasos tienen lumen grande. En este sentido, la hipbtesis del fortalecimiento de los ejes mediante el desarrollo de
paredes mas gruesas en los sitios con especies que presentan vasos grandes toma sentido. En las regiones
tropicales la proporcioén alta de vasos de gran lumen, supone el debilitamiento de los ejes, pero el desarrollo de fibras
de pared gruesas puede compensar el efecto negativo de los vasos anchos. Alves y Angyalossy (2002) encuentran
tendencias paralelas en florulas brasilefias. Las paredes mas gruesas tuvieron correlacion positiva con latitudes bajas
y con climas calientes, mientras que las paredes delgadas dominan a latitudes altas, ambientes humedos y
temperaturas menos calidas. El lumen de las fibras se relaciona negativamente con la TMMF (r=-0.94 p<0.01) y en
menor medida con TMA (r=-.87 p<0.05). Con el IMAT se relacioné directamente (r=.87 p<0.05). Esto es, el lumen de
las fibras es mayor en aquellos sitios cuya temperatura es menor y la estacionalidad en la misma variable es
pronunciada.

Caracteres mejor correlacionados con las variables de la precipitacion y evaporacion.- Con excepcion del
diametro de los vasos y la altura de los radios uniseriados, importantes para PMA y PMMS, y las bandas concéntricas
con valores altos de correlacion con la PMMS, son pocos los caracteres asociados con ambas variables, y la mayoria

de estos lo hacen débilmente (Tabla 7). A pesar de que la LTS se correlaciona con 20 caracteres, Gnicamente la
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variacion en cinco es mejor explicada por esta variable ambiental (radios homocelulares, heterocelulares, estructura
estratificada, porcentaje de radios uniseriados y parénquima marginal).

En andlisis de correlacion previos (Woodcock e Ignas, 1994; Wiemann ef al., 1998) se encuentra que la
mayor parte de la variacion en el diametro de los vasos (usando las categorias de tamafio del programa Guess; < 50,
<100, > 200) es explicada por la temperatura. Woodcock e Ignas (1994), sin embargo, encuentran que para la
categoria inferior la baja precipitacion es también un factor limitante. La relacion observada aqui es mas congruente
con la idea de que la expresion del diametro de los vasos es guiada por la humedad (Carlquist, 1975; Carlquist y
Hoekman, 1985; Carlquist, 1988). Las selvas altas tienen vasos con mayor diametro y la precipitacién es también
mayor. El caso extremo esta representado por Los Tuxtlas, donde la PMA es de mas de 4000mm y el diametro es
mas de 10 pm mayor que en el resto de las selvas altas, con mas de 2000 mm menos de PMA. Sin embargo, el
bosque meséfilo tiene casi el doble de precipitacion que la selva baja (798 vs. 1311mm) y los vasos en la primera son
mas grandes que en la ultima (87 vs. 75 pm). En este sentido, la E min estd mas fuertemente relacionada con el
diametro que la PMA y la PMMS, por lo que parece explicar la mayor parte de su variacion. El bosque meséfilo tiene
la mayor E min, incluso mayor que la selva baja, de tal manera que los vasos mas pequefios, menos sensibles al
colapso por embolismos, le dispensan mayor seguridad al xilema debido a que la tension minima en el mismo es
superior en el bosque mesofilo. Asi, los vasos mas grandes se desarrollan en sitios con mayor precipitacion, pero al
mismo tiempo donde la presién negativa minima en el xilema (menor E min potencial) es menor. En el bosque
mesofilo la disponibilidad de agua, aunque mayor que en Chamela, es relativamente baja, pero méas constante, y los
elementos caducifolios tiran sus hojas durante un periodo breve en los meses frios del afio. Por lo tanto, la presién
negativa en el xilema es mas constante y fuerte debido a que el agua esta presente, pero no de manera tan
abundante como en las selvas altas, por lo que el aire no llega a saturarse de humedad, propiciando evaporaciones
grandes.

Los radios homocelulares dominan en los sitios con una LTS mayor (r=.99 p<0.01), pero tanto Woodcock e
Ignas (1994) como Wiemann et al. (1998) relacionan esta variable con la temperatura. Sin embargo, también se
registran contradicciones en dicho comportamiento al observar valores altos de radios homogéneos ( 50-60%) en un
bosque seco costarricense (Woodcock e Ignas, 1994). Alves y Angyalossy (2002) encuentran que los radios con
células exclusivamente procumbentes se relacionan con ambientes secos. Aunque las acotaciones de Woodcock e
Ignas (1994), Alves y Angyalossy (2002) y la relacion observada en este trabajo apuntan a que los radios
homocelulares tienen relacion con la aridez, en ofras investigaciones no se ha encontrado predominio de radios
homogéneos a lo largo de gradientes de humedad (Carlquist, 1966; Fahn ef al., 1986). Igualmente se ha sugerido que
no existe explicacion, ecologica o funcional, para la relaciéon composicién de los radios-ambiente (Wheeler y Baas,
1991).

La proporcién de especies con estructura estratificada es mucho mayor en la selva baja, donde la LTS es
mucho mayor a la observada para las demas comunidades. En este sentido, y contrastando con la relacion con la
temperatura encontrada en otros trabajos (Woodcock e Ignas, 1994; Wiemann ef al., 1998), la estructura estratificada
se correlaciona positivamente con la LTS (r=.93 p<0.05).
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Dada la naturaleza del parénquima marginal, como una de las manifestaciones de la manifestacion de los
anillos de crecimiento, no es extrafia su relacion con la LTS (r=.87 p<0.05) debido a que su funcion puede estar
relacionada con el almacenaje de sustancias de reserva necesarias para soportar el crecimiento réapido cuando las
condiciones para que tenga lugar sean favorables. En las hierbas lefiosas el parénquima marginal puede promover la
conduccién cuando comienza el crecimiento en la época hiumeda del afio (Carlquist, 1988).

La EMA se correlacion6 con 13 caracteres. Sin embargo, todos estos tienen valores de asociacion méas
fuertes con otras variables (Tabla 7). El grado de agrupamiento de los vasos, el parénquima difuso en agregados y el
alto de los radios uniseriados son los caracteres mejor correlacionados con el IAE. Los anillos de crecimiento se
correlacionan con la misma intensidad con la E max y Emin (r=0.93 < 0.05). Con la E min se correlacionan de manera
mas cercana la frecuencia y diametro de los vasos.

Poco se sabe de la relacién entre los caracteres anatomicos de la madera y la evaporacién potencial. Este
andlisis, mas que responder, deja muchas preguntas abiertas con respecto a esta relacion. Es interesante, sin
embargo, que los caracteres relacionados con los vasos sostengan relacion mas intima con la evaporacion que con
otras variables ambientales que habian sido consideradas histéricamente como las responsables de su expresién
(e.g., humedad o disponibilidad de agua, Carlquist, 1975; Carlquist, 1988; temperatura/latitud, Baas, 1973; Woodcock
e Ignas, 1994; Wiemann et al., 1998 y 1999). El IAE explica la mayor parte de la variacién en el agrupamiento de los
vasos, de forma tal que mientras mas grande es el intervalo anual de evaporacion el grado de agrupamiento es
también mas grande. Parece logico pensar que en aquellos lugares con mayor IAE, donde la estacionalidad en el
clima permite periodos que alteman humedad-sequia y/o grandes intervalos de temperaturas (factores que
determinan en buena medida la evaporacién potencial), las especies con mayor agrupamiento de vasos tengan
ventaja adaptativa debido a que necesitan mayor redundancia (paredes en comdn) para enfrentar los embolismos
producto de la fuerte tension a las que su xilema esta sujeto, mediante el establecimiento de “puentes” entre los
vasos. Cuando la evaporacion es constante, como en las selvas altas, los vasos se agrupan en menor nimero. Sin
embargo, se esperaria que la relacion del agrupamiento, mas que con el |AE, estuviera relacionado con la EMA, E
max o LTS (auque lo estan pero en menor grado), debido precisamente a la mayor tension propiciada por la mayor
evaporacion potencial. La condicién caducifolia de muchas de las especies que prosperan bajo estos regimenes, le
permiten al xilema mitigar los efectos de las altas demandas evaporativas mediante la pérdida de las hojas. Por otro
lado, la pérdida de las hojas en muchas de las especies es sincronica con la época desfavorable (e.g. sequia),
coincidiendo también con la formacion de madera tardia (donde hay mayor agrupamiento de vasos).

La profusa manifestacion de los anillos de crecimiento en regiones calido-secas, con mayor evaporacion
potencial, es el resultado de la estacionalidad marcada y, por lo tanto, de los eventos de cese-activacion de la
actividad cambial. Sin embargo, es necesario incluir plantas de sitios templados en el analisis porque en ellos una de
las expresiones de los anillos de crecimiento, la porosidad anular, tiene picos igualmente o incluso mas altos, aunque
en estos sitios no se esperan evaporaciones potenciales altas debido a las bajas temperaturas.

Una alta E min puede ser el factor que detone mayores frecuencias de vasos, debido a que las tensiones en
el xilema se esperan mas grandes en ambientes con mayor evaporacion potencial. Aqui, las altas frecuencias de

vasos son ventajosas pues, aunadas a los vasos mas pequefios correlacionadas también con la E min (r=0.89 p<
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0.05), proporcionan un sistema conductor sumamente seguro contra la pérdida en la continuidad de la columna
vascular, dadas las altas tensiones en el xilema, pues los vasos mas pequefios presentan umbrales de cavitacion
menores que los grandes, mientras que las altas frecuencias facilitan maltiples vias de conduccion. La frecuencia se
correlaciona también con la EMA y E max (mayor evaporacion= mayor frecuencia). Igualmente, la frecuencia y el
diametro se correlacionan inversamente entre si. Se ha propuesto que los vasos grandes en los bosques tropicales
himedos obedecen a la alta tasa de transpiracion en estos sitios. Estos vasos son sumamente eficientes y capaces
de conducir grandes cantidades de agua. Sin embargo, las selvas altas tienen la evaporacién potencial mas baja
(Tabla 6), seguramente producto de su alta humedad relativa. Por lo tanto, las demandas en transpiracion
probablemente no son tan altas, sobretodo al considerar que el control que ejercen los estomas sobre la tasa de
transpiracion es muy limitado. Cuando los estomas estan completamente abiertos, la tasa de franspiracion esta
determinada por los mismos factores que controlan la evaporacion, y cuando estén cerrados la regulacion ejercida por
estos es muy leve. La respuesta a esta contradiccion se encuentra en que la evaporacion (y evapotranspiracion)
potencial no es la misma que la real. La primera designa a la altura de agua que seria efectivamente evaporada si los
recursos (el agua) mobilizables en una cuenca fueran iguales a los que pueden ser transformados en vapor por los
factores hidrometeorolégicos y la vegetacion: esto es, no se puede evaporar agua que no se tiene, aunque
potencialmente existan las condiciones enrgeéticas (calor) para conseguirlo. Por otro lado, la evapotranspiracion real es
la cantidad que realmente vuelve a la atmésfera.

Muchas plantas que enfrentan condiciones de estrés provocado por la sequia, tiran las hojas para enfrentar
las deficiencias hidricas. Una buena parte de las especies caducifolias tienen porosidad anular y la formacién de
madera tardia con vasos pequefios coincide con esta época seca. Aunque la evaporacion potencial es enorme, existe
una “tregua” en la transpiracién simplemente porque no existe agua suficiente ni hojas para mantener el sistema
activo. Pero cuando comienza el periodo de crecimiento, en las maderas con porosidad anular, se forman los vasos
con lumen grande (= mas eficientes) de madera temprana, y coincide, en la mayoria de los casos, con la época en la
que el agua esta disponible y las hojas activas. En este punto la evaporacion potencial puede ser baja por la
saturacion de humedad ambiental, pero la transpiracion real aumenta por la presencia de hojas y agua. Por esta
razén, es probable que en sitios como las selvas altas, en la que la humedad esta disponible mas o menos de manera
continua a lo largo del afio, se presente poca o nula gradacion en el tamafio de los vasos (estos casi siempre son
grandes) y aunque la evaporacion potencial sea baja, la transpiracion siempre existe.

Entre las categorias mesomorficas (Tabla 10), en Chamela, con mayor proporcién de porosidad anular y
periodos de aridez, la mayoria de las especies tiran las hojas al término de la época de lluvias (Bullock y Solis-
Magallanes, 1987). En la temporada de secas, ante la falta de hojas y agua, auque la evaporacion potencial sea
grande (y exceda en la época seca a la observada hasta en 50%, Burgos, 1999; en Maass et al, 2002) las plantas
alivian las presiones negativas del xilema tirando las hojas. Mas aln, entre el 50 y 70% del agua que ingresa a
Chamela regresa a la atmésfera via transpiracion (Barradas y Fanjul, 1985) y esto sdlo puede darse por las hojas a
través del sistema vascular, cuado las primeras estan presentes. Los mismos autores (Barradas y Fanjul, 1985), con
base en el balance hidrico en funcion de la precipitacion y evapotranspiracién, encuentran que los picos de
evapotranspiracion coinciden con los de precipitacion. La evaporacion potencial en las zonas aridas puede no reflejar
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realmente las tensiones a las que el xilema esta sujeto, debido a la condicion caducifolia de la mayoria de sus
elementos y por lo tanto al cese o disminucién de la evapotranspiracion, ademés de que el agua no esta disponible en
la cuenca en esa época.

Los vasos mas grandes, mejores conductores, se expresan en lugares donde la transpiracion real es mas
constante y cuando los vasos grandes en las maderas con porosidad anular coinciden con el brote de las hojas, y por
tanto con el incremento de la evapotranspiracion real. La presencia de vasos grandes en madera temprana, cuando la
evaporacion potencial y observada minima son pequefias, es congruente al considerar que conforme el diametro
aumenta las probabilidades de interrumpir la conduccioén mediante embolismos y cavitacion es mayor. Sin embargo,
ipor qué en las especies caducifolias con porosidad anular los vasos de lumen pequefio en la madera tardia se
desarrollan ain cuando ya no hay esa presion evaporativa grande? Es probable que parte de la respuesta se
encuentre en el lapso de tiempo en el que las plantas firen las hojas. Segin Holbrook et al., (1995; en Bullock, 2002),
el sistema en Chamela tarda muchas semanas en perder las hojas. Esto seguramente promueve que las grandes
presiones negativas en el xilema (por las demandas evaporativas tan altas) continien en un periodo en el que el agua
no esta disponible y las hojas no han caido. Probablemente esta sea también la respuesta al porqué las plantas
desarrollan mayores, grupos aun cuando los efectos de la evaporacion son atenuados por la pérdida de las hojas.

En suma, parece haber un equilibrio entre la presién que ejerce la evaporacion y la humedad que se refleja
en la madera a través de los patrones fenolégicos. 1) En los bosques hiimedos y calidos perennifolios la humedad
constante propicia que la transpiracién (potencial y observada) sea constante, pero seguramente baja por la alta
humedad atmosférica. Su patrén anatémico corresponde a vasos grandes y poco frecuentes, que son capaces de
acarrear de manera eficiente grandes cantidades de agua, con poco peligro de embolismos, porque el sistema tiene
aporte de agua constante. 2) En los bosques caducifolios con temporadas de sequia, la gran proporcion de especies
con porosidad anular garantiza que en la época favorable la conduccion sea eficiente (= vasos grandes) debido a la
alta transpiracion real. Mientras que en la temporada seca los vasos pequefios y abundantes son altamente favorables
porque el sistema no requiere de la eficiencia conductora ya que hay poca humedad y no es necesario conducir
grandes cantidades de agua, y en cambio si se requiere que el sistema no se colapse por embolismos, por lo menos
en el periodo en el que las plantas siguen teniendo hojas pero ya no esta disponible la humedad.

Capitulo lll
Determinacion de las condiciones ambientales de la Formacion El Cien.

INTRODUCCION

Ademas de los métodos isotpicos, se pueden contar al menos dos aproximaciones metodologicas que usan a las
plantas fésiles en la determinacion de palecambientes continentales. Los dos métodos descansan sobre principios
diferentes. En el primero, el “taxon dependent aproach”, se identifican a los integrantes de un conjunto fosil y se
asignan las tolerancias ambientales de sus parientes vivientes més cercanos; en consecuencia, se asume que las
plantas del ensamble prosperaron en sitio bajo condiciones similares (e.g., Mosbrugger y Utescher, 1997).
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Evidentemente, este método supone que las tolerancias ambientales de los taxones no cambian a través del tiempo.
Por el contrario, el telon de fondo en el “taxon independent aproach” es la modificacion de los componentes
anatomicos o morfolégicos de las estructuras vegetativas como respuesta al ambiente, y en consecuencia no es
necesario el relacionar a las plantas fosiles con taxones actuales (e.g., Poole, 1994 y 2000; Weimann et al., 1999;
Francis y Poole, 2002; Bamford et al., 2002). En este los factores biéticos se reflejan en la fisonomia de las plantas
(Poole, 1994). Las caracteristicas principales asi como las ventajas y desventajas de ambos enfoques se presentan
en la Tabla 9. Otros autores alternan ambas aproximaciones (e.g., Mosbrugger y Utescher, 1997; Meijer, 2000).

Tabla 9. Comparacidn entre los métodos del Pariente Vivo méas Cercano y Fisonomico (tomado de Ramirez y Martinez Cabrera, inédito).

METODOS DE CRITERIOS VENTAJAS DESVENTAJAS
APROXIMACION
Pariente vivo mas cercano | eTaxondmico <Utiles en conjuntos fosiles oEstructuras aisladas
relativamente recientes eDificultad en la determinacion
eTolerancias ambientales taxonomica
conservadoras «Cualquier parte de la planta es Util | No considera la evolucion ecoldgica
de los linajes
«Enfasis en uno o pocos taxa
sDeterminacion de parametros
: exclusivamente cualitativa
sEstructuras cuya expresion *No es necesaria la determinacion eLas estructuras anatomicas parecen
sea fuertemente modelada por | taxonomica no relacionarse de la misma manera
Fisonémico o morfologico- | el ambiente eIndependiente de las afinidades con el ambiente a través del tiempo.
estructural taxondmicas Los resultados se encuentran
*Reconoce el cambio de las directamente relacionados con las
tolerancias ambientales técnicas de muestreo y con tipo de
«Toma en cuenta todo el conjunto de | método empleado para obtenerios y
estructuras para sus inferencias analizarlos

El desarrollo de modelos que pretenden deducir las condiciones ambientales a partir de la fisonomia de la
madera es todavia un area poco explorada. Contrariamente a lo que sucede con la fisonomia foliar, no se han
ensayado a suficiencia métodos para intentar mejorar los intervalos de error de los modelos. Los trabajos de
aproximacion climatica del pasado geolégico que toman en cuenta a la madera fosil de las dicotiledoneas son
asombrosamente escasos.

Probablemente, el trabajo mas importante con madera fosil fue realizado por Wheeler y Baas (1991), éste no
pretendit la elaboracién de modelos de prediccion, pero es de especial relevancia pues acota la utilidad de la madera
fosil como herramienta en la determinacién paleoambiental. Wheeler y Baas (1991) trazan las frecuencias relativas de
los caracteres anatoémicos de la madera contra el tiempo (del Cretacico al presente) para dos grandes areas
geograficas. Estas corresponden a Laurasia (Norteamérica, Europa, Norte y noreste de Asia) y Gondwana (que
incluye a las principales zonas tropicales como Sudamérica y Africa, ademas de regiones subtropicales y templadas
como Nueva Zelanda). A este respecto concluyen que la relacién caracter/ambiente no ha sido constante en la historia
de las dicotiledoneas, y en consecuencia restringen el uniformitarismo biolégico a un periodo de tiempo més corto. Por
ejemplo, en el Cretéacico las caracteristicas de la madera proporcionan informacion contradictoria con relacion al clima,
debido, fundamentalmente, al predominio de elementos anatomicos primitivos. Esto es, la baja frecuencia con que se
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presentan los anillos de crecimiento, junto con evidencia originada en ofras fuentes (e.g., fisonomia foliar; Upchurch y
Wolfe, 1987), sugieren un ambiente tropical no estacional. En contraste, el alto grado de vasos solitarios, e incluso el
predominio de vasos con placas de perforacion escalariforme (ambos caracteres considerados primitivos), sugieren
clima templado. En consecuencia la frecuencia con la que se presentan estos caracteres en el Cretacico se puede
explicar mejor por el estado evolutivo temprano de las dicotiledéneas, en lugar de ser consecuencia de la modificacion
estructural dirigida por el ambiente. En el mismo sentido, caracteristicas como los engrosamientos en espiral y la
porosidad anular no se desarrollan sino hasta el Terciario temprano, por lo que su ausencia o baja proporcion en el
Cretacico no es indicativa de clima no estacional, sino parte del proceso de evolucion de las plantas. De acuerdo con
los patrones de distribucién de los caracteres en las dos regiones geograficas de los organismos recientes, las
tendencias ecologicas del xilema en el Eoceno pueden equipararse a las observadas en el presente, y por tanto las
caracteristicas de la madera pueden ser un auxiliar importante en la reconstruccion ambiental a partir de esta época.
Poco después Weimman et al. (1998) exploran las posibilidades de prediccion climatica de los caracteres de
la madera a través de analisis de regresion. Obtuvieron modelos para seis variables climaticas usando a los
caracteres de la madera como covariables. Los parametros climaticos relacionados con la temperatura (MAT, MART,
CMMT) fueron mejor descritos por un mayor nimero de caracteres anatomicos. Por lo tanto, se sefiala que las
variables relacionadas con temperatura, debido a su mayor relacién, son mas susceptibles de ser determinados que
las de la precipitacion. Al probar los modelos con diferentes sitios de validacion (lugares con parametros climaticos
reconocidos), encontraron que el intervalo de error era mayor cuando un menor nimero de muestras (tipos de
madera) eran empleados. En los sitios en los que analizaron 25 o mas tipos anatémicos distintos, la temperatura
media anual presentaba un intervalo de error de 0.0-3.0° C, mientras que en lugares con un nimero menor de tipos el
intervalo se disparaba a 3.0-5.4° C. Las predicciones para el rango anual de temperatura (MART) y temperatura
media del mes mas frio (CCMT) fueron mas emréaticas. En el caso de MART el error de los sitios con mas de 25
maderas fue de 3.5°C, contrastando con los 12° C de error en los sitios con tamafio de muestra menor. En un trabajo
posterior (Wiemann et al., 1999) menciona que |a temperatura es la tnica variable susceptible de ser determinada.

ANALISIS DE CONGLOMERADOS Y ORDENACION

Material y Método.- En esta parte se compararon los caracteres de la comunidad fésil con los de las comunidades
actuales. El fundamento del analisis de componentes principales (CP) es encontrar combinaciones de variables que
producen nuevos factores no correlacionados (independencia entre los componentes principales) y por tanto
representativos de las diferentes dimensiones de la variacion. Sin embargo, cuando las variables originales estan
correlacionadas, la variacion es mejor explicada por menor numero de variables transformadas (componentes
principales) (Sokal y Sneath, 1973). Es decir, cuando la variacion es al azar, es dificil encontrar patrones de
asociacion y se necesitaran un mayor numero de variables transformadas para explicarla. El primer componente
principal representa una combinacion de variables que explica la mayor cantidad de-la varianza en el conjunto de
datos, los siguientes componentes principales explican en orden decreciente la mayor cantidad de variacion, hasta

que foda ha sido explicada.
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Ciertamente, el andlisis de CP es tnicamente exploratorio, sin embargo, su eleccién se basé en que aporta
un resumen de la variacion en un espacio multidimensional facilmente interpretables. El objetivo de estos analisis es
claro: obtener un mapa general de distribucién espacial de las comunidades o categorias ecoldgicas con relacion a
sus caracteristicas anatomicas.

Un tamario de muestra grande (i.e. nimero de comunidades) no sélo da una idea mas clara de la posicion
relativa de una comunidad con respecto a las ofras, también incrementa las probabilidades de encontrar una
comunidad actual fisonémicamente similar a la fosil. En este sentido, la eleccion de la flora de California obedeci6 a la
diversidad de habitat: es un compendio de 206 especies concentradas en diez comunidades. Si bien la mayor parte
de las categorias ecologicas descritas por Carlquist y Hoekman (1985) son representativas de zonas mas bien aridas,
tipo mediterraneo o desértico, el estudio también abarca ofras categorias ecologicas como vegetacion riparia,"woody
trees”, haléfitas y arbustos de areas hiumedas. Ademas, la flora de California sirvi6 como pivote sobre el cual se
orientd la bisqueda de ofras comunidades actuales con caracteristicas mas cercanas a la comunidad de El Cien.
Después de una comparacion inicial con dicha flora resultd evidente que la paleofiora poseia caracteristicas
notablemente diferentes, bastante mas mesomérficas. Por esta razon, se decidié ampliar la base comparativa
incorporando comunidades tropicales, mas mesomérficos. Las localidades restantes comprenden 5 selvas altas
perennifolias (Tafelberg, Manaus, Porto Velho y Los Tuxtlas), una selva baja caducifolia (Chamela) y un bosque
mesofilo de montafia (Ocuilan).

Es necesario sefialar que algunas de las categorias ecologicas consideradas por Carlquist y Hoekman
(1985), no corresponden a entidades naturales. Algunas categorias son formadas por la similitud de condiciones
ambientales en las que prosperan las plantas, sin que esto quiera decir coexistencia: no son comunidades en sentido
estricto. Por ejemplo, las malezas (“island scrubs") fueron unidas con “coastal sage”, por que ambas estin
compuestas por vegetacion arbustiva, crecen en sitio calientes en verano y con frio moderado en invierno (Cariquist y
Hoekman, 1985). La flora del sur de California, en este y otros sentidos, no es necesariamente comparable con las
comunidades tropicales e incluso con la fosil: la mayoria de las categorias ecologicas estan conformadas por arbustos
0 “subshrubs” con dimensiones mucho menores que los grandes arboles de las selvas altas perennifolias. Sin
embargo, la comparacion se justifica al tomar en cuenta que la variacion anatémica es el resultado de la presion que
ejerce el ambiente sobre los caracteres y, en consecuencia, no es enteramente producto del habito.

Son diversos los criterios sobre los que se fundamento, y limito, |a eleccion de las comunidades; el principal
es, quiza, la disparidad en las normas de descripcion que siguen los diferentes autores. Existen diversas formas de
cuantificar, e incluso de calificar, los diferentes elementos anatomicos de la madera. Baste citar, como ejemplo, la
frecuencia de los vasos por unidad de area. Son dos las formas de medicion: una considera los grupos y miltiples
radiales como unidad conductora, mientras que la alternativa cuenta cada vaso de manera individual. Es claro que la
segunda forma de medir la frecuencia de los vasos da una idea mas clara del nimero de elementos conductores por
unidad de area (Wheeler, 1986), en consecuencia la mayoria de los estudios ecoanatomicos recientes siguen este
método; sin embargo, no es la regla. Esta condicién es extensiva a muchos otros elementos anatémicos. De haber
paridad en los criterios, se hubieran podido incluir trabajos como los de la flora de Europa (Baas y Shweigruber, 1987)
e Israel (Fahn et al., 1986).
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El hecho de practicar andlisis de componentes principales y conglomerados con dos conjuntos de datos
diferentes, obedecio a que en el primero existia un sesgo marcado hacia las caracteristicas conductoras. Este analisis
resultd valioso en el reconocimiento de los grupos dados los rasgos anatémicos antes mencionados. Sin embargo, y
debido a la valiosa informacion que aportan otro tipo de caracteres (e.g. parénquima), se juzgd necesario conocer la
similitudes o diferencias fisonomicas globales entre la paleofiora y las comunidades actuales empleadas.
Desafortunadamente, el trabajo de la flora del sur de California no incluye caracteristicas del parénquima, y es por ello
que en el analisis b inicamente se emplearon las siete comunidades mexicanas, sudamericanas y la paleocomunidad
de Baja California Sur (Tablas 6 y 7).

En todos los conjuntos de datos se siguieron los pasos especificados a continuacion. Para eliminar el efecto
de las escalas desiguales en los diferentes caracteres, la matriz basica de datos (MBD) se estandarizé por hileras
usando un algoritmo de transformacion lineal. Para el analisis de conglomerados, se determiné la similitud entre las
comunidades empleando, como algoritmos de distancia, la distancia euclidiana (DE), distancia taxonémica promedio
(DTP) y coeficiente de correlacion (Pearson). Los fenogramas se obtuvieron usando UPGMA. Para el andlisis de
componentes, se calculé una matriz de correlacion entre caracteres a partir de la misma matriz estandarizada
empleada en el analisis de conglomerados. La matriz resultante fue empleada en el analisis eigen. Los eigen vectores
resultantes se multiplicaron por la matriz estandarizada para después proyectar las comunidades en el espacio de los
tres primeros componentes principales. Las mismas opciones fueron empleadas para ambos conjuntos de datos. El
andlisis estadistico se llevo a cabo usando el paquete estadistico NTSyS 2.01 (Rohlf, 1997).

Andlisis a: comparacion de las caracteristicas traqueales entre comunidades y categorias ecolégicas. La MBD
incluyé 17 OTUs (10 categorias ecol6gicas del sur de California, las 6 comunidades mesicas y la paleofiora de El
Cien) y 9 caracteristicas de los elementos conductores (Tabla 10). Las caracteristicas de las diez categorias
ecolégicas fueron tomadas de Carlquist y Hoekman (1995), mientras que de las 7 restantes, 6 actuales y la
paleocomunidad de El Cien, se registraron directamente sobre material de xiloteca. Salvo en el caso de los
engrosamientos en espiral y longitud de los elementos de vaso, las siete caracteristicas se calificaron y cuantificaron
segun los criterios de Carlquist y Hoekman (1995). La frecuencia de los vasos se tom6 con base en vasos
individuales, cada vaso de los radiales o grupos se contaron individualmente. Para el diametro de los vasos se tomo
anicamente en cuenta el lumen. Carlquist y Hoekman (1985) midieron la longitud de los elementos de vaso en
maceraciones; la longitud de los elementos de vaso del resto de las comunidades, incluyendo a la fosil, se midio
directamente sobre las preparaciones. El nimero de vasos por grupo es el resultado de la proporcién de vasos
solitarios, en pares, efc. Las traqueidas vasicéntricas y vasculares, aunque muy importantes en términos ecolégicos
(Carlquist y Hoekman 1985; Carlquist, 1988) no se incluyeron debido a que su identificacion en el material fosil es en
extremo dificil. Los engrosamientos en espiral fueron registrados separadamente para madera temprana y madera
tardia (Carlquist y Hoekman 1985); sin embargo, para este trabajo, se sumaron los valores para obtener una figura
general de engrosamientos. Tal procedimiento obedeci6 a que en los fosiles los anillos de crecimiento son dificilmente

distinguibles en las secciones longitudinales. Los anillos de crecimiento aqui son equivalentes a porosidad, empleando
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el criterio de Carlquist y Hoekman (1985). La porosidad difusa, semianular (weakly ring-porous) y anular se codificaron
como 0, 50 y 100, respectivamente.

Resumiendo, las diferencias en la codificacion de los caracteres entre la matriz empleada por Carlquist y Hoekman
(1985) y las 7 comunidades descritas aqui, incluyen: la longitud de los miembros de vaso, que al final se reflejo en la
subestimacion de los indices de mesomorfia; sin embargo, la diferencia no afect6 realmente el analisis debido a que
estas comunidades son claramente distintas en términos de mesomorfia a las categorias ecoldgicas del sur de
California; el nimero de barras en las placas de perforacion no se contaron en maceraciones y no hubo distincion
entre los engrosamientos en espiral de madera temprana y tardia. Los valores expresados en la Tabla 10 son los
promedios de los caracteres en cada comunidad o categoria ecoldgica.

Anélisis b: comparacion de todas las caracteristicas en las comunidades mésicas. En este caso se incluyeron
los caracteres correlacionados significativamente con las variables ambientales (Tabla 7) que se identificaron con
base en el andlisis de correlacion previo. La MBD tiene 31 caracteristicas y 7 comunidades (las 6 mésicas y la fosil;
Tabla 7). Los caracteres se codificaron segun el resultado del promedio (para caracteres cuantitativos continuos) o
proporcién (para cualitativos) para cada comunidad (Tabla 7). Algunos caracteres cualitativos de Los Tuxtlas,
Chamela, y Ocuilan se tomaron de las descripciones de Barajas y Leon (1989), Barajas ef al. (1997), Aguilar ef al.
(2000). Todos los caracteres cuantitativos se registraron nuevamente sobre los ejemplares. En el caso de los anillos
de crecimiento, se calificé su presencia con base en cualquier estructura anatoémica (e.g., fibras de madera tardia,
parénquima marginal) y no sélo por la porosidad. Cabe sefialar que en el anélisis anterior (a) los anillos de crecimiento
se refieren en realidad a la porosidad, mientras que en el segundo, los anillos de crecimiento sefialan cualquier
estructura que limite un periodo de crecimiento del ofro, incluyendo la porosidad anular. A diferencia del analisis

anterior, este no incluye el indice de mesomorfia.

Tabla 10. Matriz bésica de datos de 17 comunidades v cateqorias ecoloqicas v 9 caracteres empleada en el analisis a.

Comunidad VM VD VL VIG BAR T SE GR MESO
Riparia 163 50.7 418 1.77 6.75 375 125 56.3 253
Moist 198 36.6 338 462 41 30 20 75 106
Chaparal 299 29.2 261 476 0122 244 549 62.2 66.7
Coastal sage 212 345 188 7.55 0 6.06 4245 62.2 80.7
Alpina 442 209 266 253 475 58.3 29.15 75 271
Desert scrub 361 259 190 262 0 40 44 80 208
Desert wash 148 422 185 3.61 0 1.8 2645 70.6 139
Suculentas 446 51.5 245 1.84 0 0 0 66.7 368
Haléfitas 158 29 100 26 0 0 12.5 50 258
Wood land 19.3 778 454 1.15 0 0 0 50 1950
Mesdfilo u7 75.63 824.6 1.66 20.59 222 23 18.33 35116
Chamela 3277 87.56 322 1.89 0 0.16 0 2231 28109
Los Tuxtlas 13.16 120.8 635 1.79 0.53 0 0 6.67 13768
Tafelberg 13.89 90.88 5774 1.55 0.24 0 8 4 69134
Porto Velho 13.58 104.57 477.54 1.56 0 0 4 0 8126.8
Manaus 9.49 107.54 540.1 1.65 1.2 0 0 6 12354.8
El Cien 16.24 126.67 313.63 1.49 0 0 0 18.18 5948

VIM= vasos por mm?, VD= diametro de los vasos (pm); VL= longitud elementos de vaso(ym); V/G= vasos por grupo; Bar=
promedio de bamas por placa de perforacion; T= proporcion de traqueidas; SE= proporcion de engrosamientos en espiral
(uniendo madera temprana y tardia); GR= porosidad; MESO= indice de Mesomorfia.
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Si bien las caracteristicas anatémicas de la madera de las comunidades mexicanas ya habian sido descritas
por Barajas y Leon (1989), Barajas et al. (1997), Aguilar ef al. (2000), se volvid necesario una reevaluacion de las
mismas. Los criterios de medicién empleados por los autores eran diferentes a los utilizados por Carlquist y Hoekman
(1985). Los caracteres reevaluados para los andlisis de conglomerados y ordenacién del analisis fueron: grado de
agrupamiento de los vasos (promedio de ndmero de vasos por grupo y no porcentaje de vasos solitarios, en pares,
etc.), vasos por mm2 (cada vaso en los grupos se considera como unidad de conduccién), didmetro de los vasos (los
vasos se midieron al azar, salvo en las maderas con porosidad anular en la que se midié solo la categoria méas
grande). En este andlisis, algunas caracteristicas del parénquima radial que podrian ser un buen marcador ambiental,
fueron reevaluadas por que en los trabajos mencionados se miden solo las categorias mas grandes (e.g., ancho y alto
de los radios multiseriados) o bien, por que no fueron registradas (grosor de la pared de los vasos, extensiones
uniseriadas de los radios multiseriados y altura de los radios uniseriados, ambas en micras y nimero de células).

Resultados y discusion

Analisis a) Las graficas ordenan a las comunidades y categorias ecolégicas con respecto a las capacidades
conductoras de sus elementos traqueales (Figs. 2, 3 y 4). La disposicion general de los OTUs en el andlisis de CP es
el reconocimiento de las comunidades xéricas, como el polo opuesto a las que prosperan bajo condiciones mésicas
(Fig. 2). Practicamente todas las categorias ecoldgicas de la flora del sur de California estan contenidas en un primer
grupo, mientras que el sequndo esta conformado por El Cien y las comunidades tropicales de México y Sudamérica,
junto con “woodland” y las suculentas.

En el andlisis de conglomerados |a tendencia es similar en cuanto a las grandes divisiones; sin embargo, se
obtienen patrones de asociacion diferentes cuando los datos se analizan con diferentes algoritmos. Cuando se emplea
correlacion, la categoria ecolégica riparia y el bosque meséfilo forman un grupo que se anida con el resto de las
comunidades mas mesomorficas (Fig. 3), mientras que con algoritmos de distancia (DE, DTP), los arboles riparios
estan con las categorias xeromorficas y el bosque mesdfilo resulta la comunidad més distante del ensamble (Fig. 4).
En el primer caso, Chamela y El Cien se anidan como grupo ubicado por fuera de las selvas altas perennifolias,
mientras que en el segundo, Chamela, woodland y las suculentas estan juntas por fuera de las selvas altas, que en
este caso incluyen la paleofiora (Figs. 3 y 4).

En la grafica del primer contra el segundo componente principal (Fig. 2), en el extremo izquierdo, se
localizan las selvas altas perennifolias, y muy cercana a éstas la paleofiora de El Cien. La selva baja caducifolia, el
bosque mesofilo y los “woodland” se encuentran un poco mas lejanos en el primer CP. Mas cercanas al cero, en
valores negativos del primer componente, estan las suculentas. Hacia valores positivos del mismo componente se
encuentran la mayoria de las categorias ecoldgicas del sur de California.

En el analisis de CP la mayor parte de la variacion (88.5%) es explicada por los tres primeros componentes
principales (Tabla 11). Con excepcion de las barras en las placas de perforacién, con carga altas en el segundo
componente principal, todos los caracteres tienen cargas altas en el primer componente (Tabla 11). Leyendo la grafica
del primer contra el segundo componente principal en relacion con los caracteres con mayor carga, las comunidades o
categorias ecoldgicas ubicadas en la parte derecha de la gréfica (suculentas, riparias, desert wash, moist, coastal
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sage, halofitas, chaparral, desert scrub y alpinas) poseen mas vasos por mm2, mayor grado de agrupamiento,
proporcién de traqueidas y porosidad anular, mientras que la longitud de los elementos de vaso y los indices de
mesomorfia son menores.

En el segundo componente principal, las comunidades riparia, moist, alpina y bosque mesofilo, ubicadas
hacia valores positivos, tienen mayor proporcion de barras por placa de perforacion.

Tabla 11. Cargas de los caracteres en cada componente
principal y porcentaje de la variacion explicada por los

componentes principales.
Caracter Componentes principales
1 2 3

% variacion explicada 604 191  9.08
Frecuencia de vasos (mm?) 091 013 0.02
Diametro de vasos (um) 08 005 -008
Longitud elementos de vaso (um) 069 065 0.19
Vasos por grupo 067 023 065
Barras en placas de perforacion ~ -0.02 093 -0.04
Traqueidas 0.7 0.57 0.19
Engrosamientos en espiral 083 018 043
Anillos de crecimiento 092 008 023
Indice de Mesomorfia 085 002 027
* = El 88.5% de la variacibn es explicada por los tres
primeros componentes principales.

La lectura de los caracteres anteriormente descrita es la tendencia general observada por los datos; existen
algunas contradicciones en la posicién de algunas comunidades con respecto al valor de caracteres particulares. Sin
embargo, es necesario recordar que la técnica resume la variacién de los caracteres, asi que la posicion de un OTU
en particular puede, y de hecho esta, influida por varios caracteres, de tal manera que la posicién aparentemente
anémala con respecto a la carga alta de uno sélo de ellos, representa en realidad la influencia del conjunto. Por
ejemplo, en el bosque mesdfilo de montaria el porcentaje de especies con engrosamientos en espiral es bastante mas
similar a las categorias localizadas en los valores positivos del primer componente principal que a las comunidades
que tiene mas cercanas en el mismo componente. Al menos en este caso esta contradiccion no debe leerse como
incongruencia en la topologia y la carga de los caracteres: la fisonomia del bosque mesdfilo es bastante mas similar a
las selvas altas perennifolias, caducifolia y woodland (en este componente) que a las demas comunidades, con la
salvedad de que la proporcion de un caracter es particularmente distinta.

Uno de los hechos mejor conocidos de las tendencias ecoldgicas del xilema es la relacion directa entre el
diametro de los vasos y su capacidad conductora. De acuerdo con la ley de los capilares ideales la conductividad
hidraulica es proporcional a la cuarta potencia del radio de los capilares (Zimmermann, 1983; Ewers, 1985). Esto no
quiere decir mas que los vasos con diametro mayor son conductores mucho mas eficientes. El diametro de los
elementos de vaso de las selvas altas es mayor que el de las demas comunidades o categorias ecologicas. Salvo
Tafelberg, todas sobrepasan las 100 pm. Es interesante que el promedio de los elementos de vaso de las maderas de
la Formacion EI Cien, no sdlo esté en los rangos presentes en las selvas altas, sino que incluso rebasa por seis
micrémetros a la comunidad actual con vasos mas grandes (Los Tuxtlas).
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Fig 2. Grafica de proyeccion de las comunidades y categorias ecologicas en los ejes del primer y segundo
componentes principales.
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En términos de eficiencia, las maderas de la paleofiora de El Cien, teéricamente, serian capaces de conducir
cantidades de agua similares a las conducidas por las selvas altas actuales. Segun Carlquist (1975), los vasos de los
bosques tropicales hiumedos son grandes porque estan adaptados para conducir grandes cantidades de agua
impuestas por un régimen intenso de transpiracion, aunque como se muestra aqui, las selvas altas tienen la menor
evaporacion potencial, pero la transpiracion real es méas constante a lo largo del afio. Por otra parte, el lumen de los
vasos es también una medida de su seguridad. En la medida en que los vasos son mas anchos, su probabilidad de
inhabilitacion también aumenta. Las plantas (el conjunto) de las comunidades ubicadas en la parte izquierda de la
grafica (Fig. 2), incluyendo a El Cien, ademas de ser mas eficientes, son al mismo tiempo sumamente sensibles al
colapso del sistema conductor por embolismos. En un mismo eje vascular, el umbral de resistencia al estrés hidrico de
los vasos grandes es menor que el de los pequerios (Tyree y Sperry 1989, citado en Tyree ef al., 1994). Carlquist
(1975, 1980, 1985) sugiere, sin evidencia experimental (Ewers, 1985), que los vasos delgados son mas seguros
porque resisten mejor las presiones negativas a las que el xilema esta sujeto, evitando asi la ruptura de los vasos. En
contraste, la hipotesis mas aceptada (Zimmermann y Brown, 1971) propone que los vasos pequefios son
inherentemente mas resistentes al desarrollo de embolismos.

El xilema secundario es un sistema complejo y sus adaptaciones no sdlo se circunscriben al tamaro de los
vasos. Las propiedades del aparato conductor estan intimamente relacionadas también con la frecuencia, grado de
agrupamiento y longitud de los vasos (no elementos de vaso). En general, la relacion entre el diametro y frecuencia de
los vasos es inversa (Carlquist, 1988). En la muestra estudiada la relacién entre estos dos caracteres, tal como lo
sefiala Carlquist (1988), es inversa, sin embargo la relacién es exponencial (Fig. 5). Esto es, las maderas que poseen
vasos pequefios tienen frecuencias mucho mayores que aquellas con vasos grandes. Este patron sélo comprende un
comportamiento general, existen excepciones, particularmente las lianas, en las que existen vasos grandes con alta
frecuencia (Ewers, 1985; Carlquist, 1988). La arquitectura hidraulica de las lianas no pondera la eficiencia en
detrimento de la seguridad en el mantenimiento de la columna de agua: su xilema es tan seguro como eficiente. La
oclusién de un vaso de gran didmetro tendria un impacto mucho mayor en las capacidades conductoras de un eje
que la oclusién de uno pequefio. Ahora, en maderas con pocos vasos grandes el impacto de la cavitacién de uno de
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ellos seria mayor, mientras que el embolismo en un vaso pequefio (que es poco valioso por la cantidad de agua que
puede llevar) tiene un papel insignificante sobre las capacidades conductoras en el cilindro vascular. En este sentido,
el diametro de vaso promedio de los fésiles (126um), sugiere que el xilema del conjunto seria totalmente inoperante
en condiciones relativamente bajas de estrés hidrico.

1600 - - + -
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400 |

-50 0 50 100 150 200 250 300 350 400
Diametro vaso

Fig.5. Relacion entre el didmetro y frecuencia de los vasos

Cuando una madera posee muchos vasos pequefios, no sélo abate la probabilidad de embolismos (e
incrementa la recuperacion de los vasos afectados), sino que también facilita una via alterna por la cual el agua puede
continuar ascendiendo.

Carlquist (e.g.,1988), resume la variacion del diametro y la frecuencia de los vasos en un indice llamado de
vulnerabilidad. En general este indice revela el grado en que una madera en particular es resistente a la irrupcién por
los embolismos. Una madera es menos vulnerable en cuanto el impacto de un vaso obstruido sea menor (=menor
diametro) y existan mas vias para la conduccion del agua (=mayor frecuencia). Las comunidades con las que se
anida la paleoflora, tienen pocos y grandes vasos, lo que no sélo aumenta su riesgo de cavitacion sino que el impacto
de éste es inmensamente mayor que en las categorias ubicadas en el extremo opuesto. En este sentido, el fenograma
construidos con DTP (Fig. 4) reflejan mejor la relacion frecuencia-diametro de la paleofiora y las demas comunidades:
en ambas variables ésta es mas similar a las selvas altas perennifolias. La figura opuesta se observa en la mayor
parte de las categorias ecoldgicas del sur de California, en donde la gran cantidad de vasos pequefios suaviza el
efecto de los embolismos al reducir la probabilidad de que se presenten y facilitando otras vias de ascenso.

Es necesario sefialar que el numero de vasos por unidad de area no necesariamente implica que exista una
via alterna en caso de embolismo. Si en dos maderas con la misma cantidad de vasos, una con vasos exclusivamente
solitarios y otra con multiples de dos células, un vaso llegara a ocluirse, en el primer caso el vaso quedaria inutilizado,
mientras que en el segundo caso el contacto entre los vasos permitiria que la unidad conductora no se viera
interrumpida al evitar el embolismo. La redundancia es un concepto que tiene que ver con la cantidad de paredes en
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comun que poseen los conductos (Tyree, et al, 1994). Esto es, la estructura del xilema de una planta es mas
redundante cuantos mas elementos traqueales estén en contacto uno con el otro. Las gimnospermas son la condicién
extrema de la redundancia ya que todos sus elementos conductores estan interconectados. EI mejor ejemplo de que
la frecuencia elevada no necesariamente indica mayor redundancia es la categoria ecolégica riparia, en ella nimero
promedio de vasos por grupo es muy similar al de las comunidades tropicales (1.77 por grupo), sin embargo, su
frecuencia es 10 veces mayor a las mismas. En este sentido resultaria interesante, aunque no sencillo, incorporar la
redundancia junto con la frecuencia y diametro en un indice mas completo de vulnerabilidad. En el ejemplo de la figura
6, todos los recuadros representan maderas con indices de vulnerabilidad idénticos. Todas tienen 10 vasos por mm?
con 100 pm en promedio, pero con un grado de agrupamiento distinto, en cada uno de los casos el indice de
vulnerabilidad seria 10. Sin embargo, a mayor grado de agrupamiento, el impacto del embolismo del, por ejemplo,
50% de los vasos seria menor. En el caso representado en la figura 6a la conductividad se reduciria en 50%, los
casos de las figuras 6b, ¢ y d no necesariamente ocurriria de esa manera. En la figura 6b si el embolismo en la mitad
de los vasos incluyera un vaso en uno de los multiples radiales, entonces resultaria la posibilidad que este recuperara
la conduccion, una vez superada la zona ocluida, gracias a la conexion con el ofro vaso. Asi, en las figura 6¢ y
finalmente 6d las posibilidades de recuperar el vaso obstruido serian mayores: esto depende de la cantidad de
paredes compartidas. Si, por ejemplo, se incluyera en el indice el grado en que los vasos se agrupan (segun el
Método de Carlquist empleado aqui) dividiendo al indice de vulnerabilidad, se tendria que ésta se reduciria conforme
mas vasos estan en contacto: la vulnerabilidad permanece igual (10; Fig. 6a) si todos los vasos son solitarios,
mientras que en las figuras 6b, c y d la vulnerabilidad se reduce a 8, 7 y 6 respectivamente.

0 911 .© 8l|808||8 08
0 ooo% bg goo 0 08 8

c

Fig. 6. Todos los recuadros representan maderas con indices de vulnerabilidad de 10 segun
Carlquist (1988; 10 vasos por mm?; con 100 um de didmetro promedio). a= vasos exclusivamente
solitarios; b, ¢ y d= con indice de vasos agrupados de 1.25, 1.4 y 1.66 respectivamente. El valor de
vulnerabilidad modificado por el indice de vasos agrupados es de 8, 7 y 6 en las figuras b, c y d

respectivamente.

La modificacién del indice, sin embargo, requiere de un examen mas amplio y cuidadoso debido a: a) ;es
realmente relevante el impacto real de poseer grupos o miltiples de mas de dos vasos en términos de redundancia?
Numeéricamente las probabilidades de recuperacién serian mayores con indices mayores de agrupamiento. ¢ Si en un
grupo de 3 células una se ocluye, seria relevante la presencia de dos células subsidiarias?, ;La taza de recuperacion
seria mas rapida? b) las maderas menos vulnerables se presentan en ambientes sujetos a mayor estrés hidrico, sin
embargo, los vasos muy pequefios, por las razones anteriormente expuestas, son también més resistentes y, sobre
todo, su frecuencia es muy alta. El impacto de la cavitacién de algunos vasos en maderas con muchos y pequefios
vasos en la perdida de conductividad seria mindsculo. Por ejemplo, diametro y frecuencia promedio de las plantas de
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la categoria alpina es de 20pum y 442 vasos por mm?, y presenta 2.5 vasos por grupo, ¢ con tal cantidad de vasos tan
pequefios (= muy resistentes) realmente se necesitan grandes grupos para recuperarse de los embolismos?

La arquitectura hidraulica también esta intimamente asociada a consideraciones mecanicas. La fortaleza de
plantas grandes esta determinada por la rigidez (density specific stiffness) y por la fortaleza (density specific strength).
Un tejido mecanicamente ideal buscaria maximizar estos dos factores, esto es, maximizaria la longitud alcanzada por
el eje (que crece verticalmente) antes que su propio peso lo rompiese. Para lograr que un eje con estas caracteristicas
sea también un buen conductor se tiene que mantener la fortaleza con un gran nimero de pequeiias células
lignificadas rodeando a los grandes, y escasos, conductores. En la figura 7 (modificado, Tyree, ef al., 1994), cada
recuadro representa ejes hipotéticos con conductancias idénticas. La conductancia del vaso de 40 um de la figura 7a
es la misma que lade 16 de 20 um (Fig. 7b) o como la de 256 de 10 pm (Fig. 7c). Queda claro que es necesaria
mucho mas madera para alcanzar las mismas conductancias cuando se tienen vasos pequefios, y al mismo tiempo
como ya se mencion6 el dafio causado para el eje cuando se emboliza un vaso grande es mucho mayor al de los
vasos pequefios.

En la figura 7, si se emboliza un vaso en todos los casos, en el primero de ellos (Fig. 7a), la perdida en la
conductancia es del 100%, en la figura 7b es del 6% y en el Gltimo caso (Fig. 7c) seria inicamente del 0.4%. Es claro
que el (ltimo eje es practicamente 100% mas seguro que el primero. En la gréfica 2, la flora del sur de California
estaria mas cercana al patron de la figura 7c, mientras que las selvas fropicales secas o humedas y la
paleocomunidad corresponden mas con las figuras 7a o 7b. Es decir, en las categorias californianas la prioridad no es
la eficiencia conductora y si la seguridad en el xilema, por lo tanto el embolismo de un vaso pequefio no afecta
sensiblemente la conductividad del eje, mientras que en las comunidades tropicales hiumedas el cese en la
conduccién de un vaso tiene consecuencias mucho mayores y es por esta razén que los vasos grandes resultarian
poco funcionales en climas con marcado estrés hidrico.

Volviendo a la redundancia, ésta puede ser un factor que afecte directamente la conductancia ante la
presencia de embolismos: si no existe, la continuidad de la columna de agua se pierde. La presencia de vasos de
lumen grande puede ser selectivamente favorable en ciertos ambientes, porque se necesita menor inversion de
energia para conducir la misma cantidad de agua. Sin embargo, al tener vasos grandes, esta ventaja energética
puede perderse en cuanto a que se necesita asignar también recursos en el soporte mecanico. Tyree et al. (1994)
propone que las vias de redundancia pueden perderse cuando se adquieren vasos mas eficientes debido a que se
necesita una minima cantidad de madera con fines de soporte. Sélo cuando los impedimentos mecanicos son
rebasados (cuando no es necesario el soporte mecanico), como en las lianas, el incremento en el didmetro de los
vasos no se da a expensas de la frecuencia (Tyree et al., 1994).

Desde hace algun tiempo han sido observadas ciertas tendencias en cuanto al predominio de cierfos
patrones anatémicos relacionados con el diametro, frecuencia y redundancia de los vasos, en condiciones
ambientales particulares. En un gradiente ambiental, los vasos con mayor didmetro y menor frecuencia se localizan en
sitios mésicos-tropicales (e.g., selvas tropicales himedas), mientras que en los sitios con condiciones boreales-
xéricas 0 mésicas (e.g., vegetacion boreal o alpina) y xérico-tropical (e.g., matorral xeréfilo) los vasos son mas
frecuentes y pequefios. Las comunidades con xilema mas eficiente (Fig. 2), pero al mismo tiempo mas proclives a la

59



H. Israel Martinez Cabrera Caracteres anatomicos de la madera como indicadores paleocambientales

inhabilitacion por embolismos (las selvas perennifolias o caducifolias, el conjunto fosil, mesdfilo y el “woodland”), se
encuentran claramente en el extremo opuesto a las que poseen madera mas segura y poco eficientes.
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v,

El indice de mesomorfia propuesto por Carlquist (1977) y empleado aqui, ademas de considerar el diametro
y la frecuencia, emplea la longitud de los elementos de vaso. Se considera como xerdfita a una planta cuando su
indice de mesomorfia esta por debajo de 75, mientras que las mesofitas tienen indices por arriba de 200 (Carlquist,
1977; Carlquist y Hoekman, 1985; Rury, 1985). En la paleoflora, el espectro de los indices de mesomorfia es bastante
amplio (95 a 24000); unicamente el tipo 3 tiene valores por debajo de 200 (95), y solamente dos tienen indices de
mesomorfia por debajo de 1000 (Phyillantoxylon mennegae y tipo 6. Esta figura es bastante parecida a las selvas
altas, pero ninguna de sus especies tiene valores inferiores a 100 y el limite superior esta por arriba de 24000. En
este sentido, y tal como lo evidencia el valor promedio (5948), El Cien es un tanto menos mesomérfica que las selvas
tropicales humedas, pero mas que la selva baja y el mesdfilo. Cabe sefialar que, salvo para las categorias ecologicas
del sur de California, la longitud de los elementos de vaso de las demas comunidades se midio directamente sobre las
laminillas, por lo tanto subestima el grado de mesomorfia de estas comunidades con respecto a las del sur de
California. Sin embargo, la diferencia entre ambas es tan conspicua que aun asi la distancia entre los indices es
evidente.

Los datos arrojados por el indice de mesomorfia deben tomarse con cautela. Mientras que a partir de los
elementos que constituyen el indice de vulnerabilidad (diametro y frecuencia de los vaso) y por lo tanto él mismo,
pueden inferirse facilmente aspectos de la fisiologia de las plantas y la ecologia del sitio en que viven, aln no es claro
sila longitud de los elementos de vaso le confiere al xilema alguna ventaja adaptativa. Carlquist (1988) argumenta que

la longitud de los elementos de vaso decrece conforme la aridez aumenta. Sugiere también que la ventaja de los
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elementos de vaso pequefios radica en la resistencia al colapso producido por las presiones negativas (por las
constricciones entre uno y ofro miembro), o bien por que localizan mucho mejor los embolismos. Sin embargo,
Zimmerman (1983) asegura que la longitud de los elementos de vaso no tiene significado funcional alguno, aunque
también se sugiere que un indice de mesomorfia més apegado a la realidad deberia incluir la longitud de los vasos
(Rury, 1985), ya que los vasos mas largos tienen conductividades mas cercanas a los maximos tedricos (Zimmemann
y Brown, 1971). Calquist y Hoekman (1985) hacen notar que los elementos de vaso de las categorias riparia,
“woodland” y “moist” son apreciablemente superiores al de las otras categorias; mencionan también que en muchos
de los elementos de esta flora la longitud de los elementos de vaso no esta directamente relacionada con su diametro.
Parece que no es sencillo encontrar a que se debe la variacién de los elementos de vaso. Si observamos la relacion
ancho largo en el bosque mesdfilo y la comparamos con la de otras comunidades (Tabla 10), es claro que la longitud
de los elementos de vaso es mucho mayor a la esperada dado el didmetro. Comparada con Los Tuxtlas, los
elementos de vaso del mesdfilo son 200 pm mas largos y 56 pm menos anchos (Tabla 10). Este hecho parece
concordar con las observaciones de Carlquist y Hoekman (1995), observando tnicamente los promedios para las
comunidades es dificil encontrar un patrén, aunque en general la relacién entre ambas variables es directa, son
muchas las excepciones. En la muestra considerada en este trabajo, al graficar el diametro contra la longitud de cada
especie se observa una ligera pero significativa (r= 0.33; p<.01) relacion lineal (Fig. 8). Si bien es cierto que los vasos
mas anchos tienden a ser mas largos esta relacion debe tomarse cuidadosamente, debido a que a un mismo valor en
el diametro puede corresponderle un rango amplisimo de valores de longitud. Por ejemplo, los elementos de vasos
con 80 pm de diametro pueden tener longitudes que van de las 132 ym a las 1650 pm. Aunque el diametro y longitud
tienden a variar juntas, la relacion no es tan fuerte probablemente debido a ese componente historico involucrado en
la longitud de los elementos de vaso. En las tendencias evolutivas del xilema, las placas de perforacion
escalariformes, elementos de vaso largos y traqueidas se consideran como caracteres “primitivos” (Bailey y Tupper,
1918). _
Wheeler y Baas (1991) siguiendo la frecuencia de vasos cortos, medianos y largos en el tiempo (Cretécico al
presente), observan que el porcentaje de taxones con elementos de vaso largos decrece en el tiempo y los cortos
aumentan, y lo atribuyen al desarrollo de ambientes mas estacionales (en temperatura y/o humedad). Sin embargo,
cuando comparan las proporciones de estos a partir del Eoceno en Laurasia y Gondwana no encuentran diferencias
entre estas dos zonas climaticas. La presencia de caracteristicas consideradas como “primitivas” (vasos largos, placas
de perforacién escalariformes y traqueadas; de hecho todas estan correlacionadas en el trabajo de Frost, 1930), en el
bosque mesofilo de montafia y areas riparias y “moist’ sugiere que éstas tienden a presentarse como relictos en
ambientes himedos no estacionales (Carlquist, 1975). Ciertamente, la longitud de los elementos de vaso es una
caracteristica que no sélo debe observarse en el contexto de funcionalidad en relacién con el ambiente, su variacion y
comportamiento esta relacionada por cuestiones evolutivas.

En la Tabla 10 se observa que las placas de perforacion escalariformes (en este caso = nimero de barras)
son-mayormente retenidas en ambientes humedos templados (y en menor medida tropicales humedos) que en los
sitios tropicales secos. En sitios célidos-himedos como las selvas altas, existe una muy ligera retencion del caracter,

mientras que en regiones mas aridas éstas se pierden por completo. Las comunidades con mayor proporcion de
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barras en las placas de perforacion son reconocidas como importantes en el segundo componente principal. El
mesdfilo, y las categorias ecoldgicas riparia, “moist” y alpina tienen mayor proporcion de barras y en consecuencia
son discriminadas hacia valores positivos en el eje del sequndo componente. La paleoflora, a pesar de su posicion en
el tiempo, no posee maderas con placas de perforacion escalariforme.
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Fig. 8. Relacion entre diametro y longitud de los elementos de vaso.

Los engrosamientos en espiral se presentan con mayor frecuencia en ambientes aridos estacionales tipo
mediterraneo (Carlquist 1988; Carlquist y Hoekman, 1985), aunque también se encuentran en las floras templadas
(39-42%) y tropicales (2-5%) pero con menor frecuencia (Wheeler y Baas, 1991). Los porcentajes de engrosamientos
en espiral presentes en la muestra observada estan de acuerdo con la sentencia anterior. En general aquellas
categorias ecolégicas xeromorfas, a la izquierda en la gréfica de la figura 2, tienen mayor cantidad de especies con
engrosamientos en espiral, mientras que en las comunidades mesomoérficas se encuentran ausentes o en proporcion
baja. El bosque mesdfilo tiene un valor mas o menos elevado. En las selvas altas, la selva baja y la comunidad fosil
los engrosamientos en espiral se encuentran ausentes o se presentan sélo marginalmente. Se presume que su
presencia en las zonas aridas esta en funcién de la seguridad; el incremento en la superficie aumenta también el
enlace entre agua y pared. Segun Carlquist (1988) los engrosamientos pueden fomentar la reabsorcion de los
embolismos.

Las traqueidas siguen, en cierta medida, el patrén de variacion de los dos caracteres anteriores, estos se
presentan en mayor proporcion en las comunidades que también presentan placas de perforacion escalariforme:
estan asociadas a elementos de vaso primitivos. Sin embargo, como apuntan Carquist y Hoekman (1985) las
traqueidas pueden ser retenidas en sitios con estrés hidrico debido a que, por su caracter conductor, son
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adaptativamente ventajosas, atn cuando las placas de perforacion se hayan perdido. Tal es el caso de “desert scrub”,
“desert wash”, “coastal sage” y el chaparral. Aparentemente, en sitios mésicos (mesofilo, vegetacion riparia) en las
que se conservan las placas escalariforme, las traqueidas se encuentren retenidas por su asociacion con este
sindrome primitivo.

Se tiene entonces que la paleocomunidad se anida en ambos andlisis (PCA y conglomerados) con las
comunidades mas mesomorficas. A partir de esta grafica (Figs. 2) no es posible inferir si la posicion de las categorias
ecoldgicas y comunidades sigue un patron dependiente de las condiciones climaticas (temperatura o precipitacion),
simplemente porque estos parametros no estan disponibles para todas ellas. En sentido estricto esto debe ser
interpretado en términos de similitud de las capacidades y debilidades del aparato conductor, y en como los elementos
traqueales operan en funcion de las condiciones macroclimaticas y de humedad: la paleofiora es méas cercana a las
comunidades que prosperan en condiciones comparativamente mésicas o mésicas-estacionales en la disponibilidad
de agua, pero tropicales, y es absolutamente diferente a las que prosperan en condiciones xéricas 0 mésicas
boreales. Respetando la topologia las comunidades en la grafica de CP (Fig. 2) y representandola con los valores
promedio de diametro, frecuencia y grado de agrupamiento de los vasos en un mm? (Fig. 9), puede reconocerse
facilmente, en términos de vulnerabilidad y capacidades conductoras, que las maderas de la Formacion El Cien son
bastante mas parecidas, en cuanto al patrén a las selvas altas y, en menor medida, a las selva baja, woodland y
mesdfilo.

Si la atencion se centra en las comunidades de la parte izquierda de la grafica (Figs. 2 y 9), las mas
mesomorficas, claramente las selvas altas perennifolias, juntas en las gréficas, prosperan en condiciones de
temperatura y humedad mas similares entre si que alguna de ellas con cualquier otra comunidad fuera del grupo.
Chamela, practicamente con 2000 mm menos de precipitacion y temperatura similar a las selvas altas, esta
relativamente cerca de estas, mientras que el bosque mesdfilo, no tan seco como la selva alta pero bastante mas frio,
es igualmente cercano a las selvas altas en el primer componente principal. Sin embargo, el mesdfilo en el fenograma
Fig. 4) no sélo esta por fuera del conglomerado que incluye las comunidades mas mésicas, sino que esta totalmente
por fuera del fenograma, esta condicion seguramente obedece al gran nimero de barras en las placas de perforacion.
Concediendo que en la grafica de CP las comunidades a la izquierda del centroide, en el primer componente, son en
general mas humedas, la posicion de la comunidad riparia (y sobre todo sus caracteres) pone en tela de juicio la
aseveracion anterior, pues esta tiene un continuo aporte de agua. De esta manera, y como se menciona arriba la
lectura del andlisis debe orientarse sélo en términos de las capacidades conductoras. La posicion de la
paleocomunidad es ligeramente diferente en los diferentes analisis, pero siempre se reconoce su condicion
mesomorfica. En la grafica de CP (Figs. 2 y 9) se ubica algo mas cercana, en el primer componente, a las selvas altas
lo que es relevante pues la mayor parte de la varianza es explicada por este componente. Son especialmente
interesantes el elevado diametro promedio observado y la baja proporcion de agrupaciones, pues sugieren que la flora
prosperé bajo niveles de estrés hidrico bajo, en caso contrario habrian sido en extremo desventajosos. Sin embargo,
la frecuencia de vasos, intermedia a la de las selvas altas y la selva baja, aunque mas cercana a la primera (Tabla
10), se traduce en una vulnerabilidad no tan acentuada como la de las selvas altas. En el fenograma de correlacion, el

que El Cien se anide con Chamela y en general la posicion intermedia entre la selvas altas y baja, esta en relacion
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con valores similares en la longitud de los elementos de vaso, engrosamientos en espiral, anillos de crecimiento y
ausencia de barras.

Enfocandose en los anillos de crecimiento, entendidos como la proporcion de elementos con porosidad
anular-semianular, la proporcion de porosidad anular en las selvas altas es bastante baja (0-6), mientras que para la
selva baja es de 22. El Cien tiene una proporcion mas cercana a esta dltima (18). Este caracter es muy interesante
pues en la primera etapa del periodo de crecimiento anual, cuando las condiciones ambientales son buenas aparecen
los vasos grandes, que son mejores conductores. En periodos de crecimiento posteriores, cuando las condiciones no
son propicias, se desarrollan vasos pequefios, menos proclives a la interrupcion de la columna de agua (Ellimore y
Ewers, 1985; Woodcock, 1994). Este caracter esta relacionado, pero no siempre, con la condicion de caducifolio o con
los climas templados. Algunas especies deciduas tienen porosidad difusa, mientras que algunas especies tropicales
de bosque estacionales secos tienen porosidad anular o semianular, algunas de éstas son caducufolias mientras que
otras no. Es decir, la caducifoliedad no garantiza la presencia de anillos, ni todas las especies de bosques tropicales
himedos carecen de esta (Chowdhury, 1964; Wheeler y Baas 1991; Carlquist 1988). En un anélisis mas detallado
Woodcock (1994), encuentra que los anillos de crecimiento no se desarrollan en latitudes altas (donde el factor
limitante son las temperaturas menores a los - 40°C), predominando en latitudes medias (40-100%), para decrecer
nuevamente hacia el sur. En el andlisis practicamente todaﬁ las categorias ecologicas del sur de California tienen
proporciones bastante superiores a las de las comunidades mexicanas, sudamericanas asi como a la de la comunidad
fosil. La proporcion elevada de maderas con porosidad anualar-semianular es significativa pues estaria hablando de
estacionalidad o bien de alta proporcion de elementos caducifolios. Notablemente, Maclura sp. (Martinez y Cevallos,
en preparacion), tiene como relativo viviente mas cercano a una planta caducifolia que al igual que el fosil, desarrolla
porosidad anular (anualr-semianular en el fosil). Dada la topologia de El Cien en las graficas, parece ser que la
porosidad anular-semianular de éste se origina en la condicion caducifolia de algunos de sus elementos mas que al

origen templado.

Andlisis b) En este analisis, se utilizaron los caracteres que mostraron coeficientes de correlacion significativos con
las variables climatolégicas (TMA, TMMF, IMAT, PMA, PMMA, LTS, EM, EMA, IMAE, Emin y Emax; Tabla 7) y las
comunidades mesomérficas (las selvas tropicales y bosque mesofilo). El analisis de correlacion previo tuvo por objeto
el excluir, en la medida de lo posible, aquella variacién que no “dependia” directamente de las condiciones
ambientales.

Las selvas altas perennifolias se agrupan al centro de la grafica (Fig. 10), Tafelberg, Manaus y Porto Velho
estan hacia valores negativos en el eje del primer componente, mientras que Los Tuxtlas se encuentra en valores
positivos en el primer componente principal. En este mismo componente, Chamela y El Cien son mas cercanos, y el
bosque mesdfilo se encuentra en el extremo opuesto. El segundo componente principal discrimina las selvas altas del
bosque mesdfilo, El Cien y Chamela (Fig. 10). En el tercer componente El Cien, el bosque mesofilo y Los Tuxtlas
estan en el extremo opuesto al de las selvas altas sudamericanas y Chamela (Fig. 11). En el fenograma (Fig. 3) del
conjunto de datos anterior, Chamela y El Cien forman un subconjunto unido a las selvas altas. Entre tanto, con este
conjunto de datos (Fig. 12), la comunidad fésil es mas cercana a las selvas altas que a la selva baja (al igual que en el
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andlisis anterior con DTP y DE, Fig. 4). En las graficas de CP la paleocomunidad se encuentra mas cercana a
Chamela en el primer componente, ocupa una posicion intermedia entre Chamela y las selvas altas en el segundo
componente, y es méas cercana a Los Tuxtlas en el tercero (Figs. 10 y 11).

Al estar las selvas altas en un conglomerado central, los valores originales de los caracteres en el primer

componente pueden estar en conflicto o ser absolutamente irrelevantes de acuerdo con su posicion en la grafica,
aunque tengan cargas altas (e.g., placa simple, escalariforme, parénquima marginal, engrosamientos, punteaduras
opuestas). La posicion de Los Tuxtlas es también producto de la posesién de caracteres con valores ligeramente
diferentes al de las comunidades ubicadas en el lado opuesto de la gréfica (fibrotraqueidas, fibras libriformes,
punteaduras escalariformes y alternas). En este primer componente los discriminantes son el grosor de la pared de
vaso, el nimero de células de ancho y ancho en micras de los radios multiseriados, nimero de células y micras de las
extensiones uniseriadas (Tabla 12). Las diferencias en los valores de los caracteres en el componente son mas
faciimente observables tomando en cuenta unicamente los extremos y dejando a un lado a las comunidades ubicadas
al centro (las selvas altas).
El primer componente principal discrimina, en términos generales, al bosque mesdfilo del resto de las comunidades.
Muchos de los caracteres con carga alta en este componente principal, aunque correlacionados con las condiciones
ambientales, no tienen una base tedrica clara sobre la cual explicar dicha dependencia. Tal es el caso del parénquima
axial en donde no se ha encontrado alguna ventaja funcional a los diferentes tipos (Baas, 1982).

En el primer componente, el nimero de células (y micras) de ancho de los radios multiseriados y nimero de
células (y micras) de las extensiones uniseriadas de los radios multiseriados, son claramente superiores en el bosque
mesotfilo. Es importante sefialar que no se incluyeron en los promedios del bosque mesotfilo los valores de las
especies de Quercus debido a que los radios son extremadamente anchos, a pesar de ello, los radios del mesofilo
son mas anchos.

Alves y Angyalossy (2002) encuentran en el analisis anatémico de algunas fiérulas brasilefias, que el ancho
de los radios guarda relacion directa con la latitud: radios mas anchos se encuentran a menores temperaturas. En el
presente andlisis la tendencia es similar (Fig. 10): el mesdfilo es en general mas frio que las comunidades ubicadas en
el lado contrario. El efecto de la temperatura baja en el meséfilo no esta en relacion con la latitud sino con la altitud.
En el andlisis de correlacion de las especies contra las variables ambientales el nimero de células de ancho se
relaciona mas intimamente con la temperatura que con la humedad (TMA, TMMF [inversamente], IMAT, PMA, PMMS
[directamente]), el coeficiente de correlacion mas alto se da con el la temperatura del mes mas frio (TMMF). De tal
manera que los radios mas anchos se relacionan con climas mas frios. La presencia de radios mas anchos en altas
latitudes (clima comparativamente frio) y estacional, segun Alves y Angyalossy (2002), pueden mejorar la eficiencia en
el transporte radial desde el floema hasta el xilema, proveyendo al cambium vascular de los metabolitos necesarios
en el periodo temprano de crecimiento.
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Fig. 10. Gréfica de proyeccion de las comunidades mesomoarficas en los ejes del primero y sequndo componentes
principales. Analisis b.
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Fig. 11. Grafica de proyeccién de las comunidades mesomorficas en los ejes del primero y tercer componentes
principales. Analisis b.
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Fig. 12. Fenograma (UPGMA) resultado del anlisis de conglomerados en el que se empled distancia
taxondmica promedio. r=0.96.

El parénquima marginal, reconocido como buen discriminante en el primer componente (Tabla 12), se asocia
con la estacionalidad. Es mas frecuente en altas latitudes y se correlaciona con la precipitacion (r=-.67; Woodcock e
Ignas, 1994). En el conjunto de datos analizado aqui, no existe tal correlacion ni con la temperatura ni con la
humedad, en contraste, el parénquima marginal se correlaciona directamente con la longitud de la temporada seca y
con el intervalo anual de evaporacion. El papel del parénquima marginal puede estar relacionado con el
almacenamiento de almidén necesario para resistir el crecimiento rapido en la primera época del afio, y formacién de
flores y frutos, o bien para aumentar la presién osmética, mediante hidrélisis de almidon, promoviendo asi el flujo de
sabia (Carlquist, 1988). En este sentido, Chamela, con un periodo de crecimiento mas breve impuesto por una larga
temporada seca posee mayor nimero de taxones con parénquima marginal.

En el primer componente principal, con las paredes méas gruesas y delgadas respectivamente, Chamela y el
bosque mesoéfilo se encuentran en extremos opuestos en la gréfica, por lo tanto la variacién de este caracter en la
grafica no corresponde necesariamente con lo observado por Baas ef al. (1983) y Carlquist (1988). Aun mas, en el
analisis de correlacion, la variacion de la pared de los vasos se correlaciona de manera directa con la TMA y no con
la precipitacion.

Las placas de perforacién simples y escalariformes, y las punteaduras alternas, opuestas y escalariformes
separan también al mesdfilo de las demas comunidades. En el caso de las placas de perforacion, aparte del mesdfilo
como caso extremo, y como se discuti6 arriba, parece haber mayor retencién de las placas de perforacion
escalariformes en sitios himedos (selvas altas) que en secos.

En el sequndo componente principal, los caracteres con carga alta son frecuencia de los vasos, diametro de
las punteaduras intervasculares, parénquima apotraqueal difuso en agregados y en bandas, altura de los radios
uniseriados (pm), anillos de crecimiento y proporcién de radios homocelulares y heterocelulares. Este factor discrimina
a las selvas altas del mesofilo, Chamela y El Cien.
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Tabla 12. Caracteres con cargas altas
en los tres primeros componentes

principales.
Taracter T 7 k] _ o
Vasos mm? 05076 05 ::b:.a 1|3' Pomenl tzoﬁmd;:;"am
Diametro 059 014 07 P por - Iw;—
Tp  Egenvaor % )
Pared vaso 091 018 0 L - A=
Placa simple 098 002 002 2 88 266 7204
escalariforme 095 001 001 3 46 138 8589
, 4 32 98 957
Diém punt 045 072 016 : g 28 a4
Apoagregados 02 084 021 6 05 15 100
Band apotra 037 085 032 7 0 0 100
Marginal 074 061 02 3 o o 100

Ancho Células 088 03 013
Ancho micras 082 02 014

CP= componente principal. %VE=

Bxenime 0" 00 DAl porcentaje variacion explicada. %
Exlen micras 096 -0.08 019 VEA= porcentaje de variacion
Rad uni célula 006 038 <083 explicada acumulada.

Rad uni micra 032 088 02
Fibmtraqueidas 094 015 012
Libriformes 095 04 0

Anillos crecimi 011 089 017
Engroamientos 089 007 086
Punt. Alte mas 087 019 004
Punt. Opuestas 085 011 022
Punt. Escalarif 093 024 018
Heterocelulares 036 089 001
Homoc elulares 03 086 004

Las selvas altas, con excepcion de Los Tuxtlas, tienen una mayor proporcion de parénquima difuso en
agregados y en bandas apotraqueales; en consecuencia son discriminadas hacia valores negativos en el segundo
componente principal. La distribucién parénquima difuso en agregados contradice las tendencias observadas por otros
autores. Baas y Schweingruder (1987) y Alves y Angyalossy-Alfonso (2002) encuentran que el parénquima difuso en
agregados se correlaciona directamente con la latitud: se presenta en mayor proporcién de especies en latitudes altas.
De la misma manera, el parénquima apotraqueal es mas abundante, en relacién con el nimero de cordones, en las
especies (particularmente en el género llex) tropicales que en las templadas (Baas, 1973). Lo observado aqui es que
las comunidades en latitudes méas bajas (las selvas sudamericanas) presentan mayor proporcion de especies con
parénquima difuso en agregados. La temperatura en general esta relacionada directamente con la latitud, sin
embargo, es claro que la grafica, en el sequndo componente (Fig. 10), no expresa relacion del caracter con la TMA.
En su lugar, el parénquima difuso en agregados se relaciona mas fuertemente con el IMAT: este tipo de parénguima
se presenta en mayores proporciones cuanto menor es el intervalo de temperatura. En general el parénquima axial es
méas abundante en regiones tropicales que en las templadas o subtropicales (Wheeler y Baas, 1991; Baas y Zhang,
1996). Igualmente, los tipos mas abundantes de parénquima se correlacionan con la temperatura (Woodcock e Ignas,
1994).
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Los porcentajes de anillos de crecimiento en las comunidades ubicadas en los valores positivos en el
segundo componente es bastante mayor que el de las selvas altas. En este analisis se codificaron como presentes los
anillos de crecimiento con base en cualquier estructura que limitara dos periodos de crecimiento. En contraste con el
primer andlisis, que soélo considerd la porosidad anular, los anillos de crecimiento estan presentes en grandes
proporciones en las selvas altas. De la misma manera resulta interesante que la proporciéon de los anillos de
crecimiento en el mesdfilo, Chamela y El Cien no esta totalmente cubierta por la porosidad anular. Ademas de ésta,
los anillos estan limitados en mayor proporcion por otras estructuras como parénquima marginal y fibras de madera
tardia. La proporcion de anillos contrasta con la de la porosidad (Chamela 89 vs. 22; Mesoéfilo 77 vs. 18; El Cien 72 vs.
18; Los Tuxtlas 51 vs. 6; Tafelberg 60 vs. 4; Porto Velho 60 vs. 0 y; Manaus 36 vs. 6). Esto es, mientras que en los
tres primeros la proporcién de porosidad anular esta entre 23 y 25 % en lo que respecta a todas las manifestaciones
de los anillos de crecimiento, en las selvas altas el porcentaje esta entre 0 y 16%. Por lo tanto, la manifestacion de
anillos de crecimiento puede ser bastante alta en el tropico himedo, pero la porosidad anular se encuentra con mayor
frecuencia en los sitios con estacionalidad (en temperatura, humedad o evaporacion). Este caracter parece discriminar
alas comunidades en funcion de la evaporacion, los anillos en el andlisis de correlacidn se correlacionan directamente
con la Emin y Emax.

Los radios homogéneos tienen mayor proporcion en Chamela y El Cien, mientras que sus reciprocos, los
radios heterogéneos, dominan en las selvas altas y el meséfilo. Como se ha mencionado, el primer tipo se relaciona
con la aridez.

En el tercer componente los vasos grandes de los Tuxtlas y El Cien, los separan del resto de las
comunidades. Los tres primeros componentes principales explican el 86% de la variacién (Tabla 13).

Al correlacionar las coordenadas de los OTUs contra informacion climatologica de aquellas comunidades
cuyas variables ambientales se conocian (Chamela, Los Tuxtlas, Ocuilan, Manaus y Porto Velho), se encuentra que el
patron de asociacion en las graficas de CP (Figs. 10 y 11) observa ciertas tendencias con las variables ambientales en
los tres componentes. En el primer componente, las coordenadas estan mas intimamente correlacionadas con Emin
(= .96, p<.05) y con TMA (r= -.95, p<.05). Las comunidades ubicadas en los valores negativos del componente,
prosperan, en general, en sitios con temperaturas mas elevadas y evaporacién minima menor a las presentes en el
bosque mesofilo. Es necesario sefialar que esto sélo representa las tendencias generales y que el coeficiente de
correlacion entre las coordenadas y las variables ambientales esta fuertemente influido por el bosque mesdfilo que
representa el caso extremo en coordenadas y condiciones ambientales. Chamela y Los Tuxtlas, ubicadas en el
extremo negativo en el primer componente, no tiene temperaturas tan elevadas como las selvas sudamericanas. Tal
como lo evidencia su mayor coeficiente de correlacion, la E min representa mejor el patrén de asociacion de las
comunidades. La posicion de la comunidad fosil sugiere que prosperd bajo condiciones célidas, probablemente mas
cercanas a las presentes en las selvas tropicales secas o himedas que a la condicion mas templada del mesofilo.

En el segundo componente principal la evaporacion maxima es la variable ambiental que mejor explica la
distribucion de las comunidades (r=.96 p<.05). Chamela y el bosque mesdfilo, en valores positivos (202 y 170mm
respectivamente), tienen mayor E max, mientras que las selvas altas es menor (Los Tuxtlas 126; Porto Velho 102,
Manaus 102 mm). El Cien se ubica con aquellas comunidades con mayor evaporacion maxima.
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El tercer componente (Fig. 11), que separa a Los Tuxtlas y El Cien del resto de las comunidades, tiene como
mejores discriminantes al didmetro de los vasos y numero de células de alto de los radios uniseriados. El didmetro de
los elementos de vaso se correlaciona directamente con la PMA. Esta relacion se refleja, en rasgos muy generales,
en el patron espacial en este componente: las coordenadas estan mejor correlacionadas con la PMA (r=-.88 p<.05).
Si bien, las coordenadas se relacionan con la PMA, y el valor correlacion (significativo) de las especies individuales
con la pp (r=.31 p<.05), a nivel de comunidad, el bosque mesofilo tiene vasos mas pequefios que Chamela, aunque el
primero tenga mayor precipitacion. En el tercer componente El Cien se ubica ain mas lejano, por la presencia de los
vasos con lumen mas grande. Como se menciond anteriormente, Los Tuxtlas tienen valores extremos de precipitacion
(4555 mm) y los vasos con diametro mayor, por lo que el valor de correlacion alto se ve fuertemente influido por esta
comunidad.

En suma, por la posicion de El Cien en cada componente, parece que la comunidad prosperd bajo
temperaturas y precipitacion relativamente altas y, evidenciadas por baja evaporacion minima y alta evaporacion
maxima, con un intervalo de evaporacion relativamente alto a lo largo del afio. Sin embargo, el alto intervalo de
evaporacion parece entrar en contradiccion con el de precipitacion. Las comunidades con alta PMA tienen los méas
bajos valores de evaporacion, asi mismo el Intervalo de evaporacion es pequeiio.

La evaporacion es una variable cuya magnitud esta relacionada con otros factores meteoroldgicos. Esta
depende de la insolacion, el viento, la temperatura y el grado de humedad. El viento renueva el aire saturado de
humedad préximo a la superficie de evaporacion; la temperatura alta promueve la evaporacién creando conveccion
térmica ascendente (facilitando la aeracion) y la presion de saturacion es mas alta (el aire caliente es capaz de llevar
mas humedad). La humedad alta satura la superficie de evaporacién entorpeciendo la tasa de la misma (cuando la
humedad relativa alcanza el 100% la evaporacion cesa). De esta manera, la combinacion de humedad baja y el viento
resulta ser la que propicia mayor evaporacion, mientras que la humedad alta, saturando la superficie, impide la
evaporacion a niveles altos. En este sentido, las selvas altas muy humedas, junto con la baja velocidad de viento
propiciada por la abundante cubierta vegetal condicionan evaporacién real comparativamente baja aunque la
temperatura sea alta, y a pesar también de que el aire caliente pueda cargar con mayor humedad. En el caso de
Chamela, la evaporacion potencial (EMA) alta, aunque inferior a Ocuilan, es el resultado de alta temperatura, pero la
transpiracion real esta condicionada por la disponibilidad estacional de agua. Sin embargo, el que la E min y la E max
sean, respectivamente, la mas baja y la mas alta, se explica seguramente por el régimen estacional al que esta sujeta
la comunidad. Si bien Chamela tiene practicamente 6 meses de sequia, la humedad atmosférica mensual se mantiene
por encima del 75%, alcanzando los valores maximos en la época de lluvias (90% en Agosto y Septiembre) y el
minimo en la época de secas (Marzo y Abril; Maass ef al., 2002). Como es de esperarse, la variacion anual en
precipitacion y humedad relativa afectan los valores maximos y minimos de evaporacion a lo largo del afio. Méas aun,
segun Burgos (1999, en Maass et al., 2002) la evapotranspiracion potencial (la evaporacion maxima posible), es
superior en 50% a la observada (relacionada con la humedad disponible en el ambiente) durante algunos meses a lo
largo del afio. Segun la posicidn, en el primero y segundo componentes, de la flora de El Cien parece representar un
régimen de evaporacion potencial similar, y la contradiccién con la precipitacion alta radica en que a mayor humedad

la evaporacion potencial es menor.
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Como se menciond en la parte de correlacion, los vasos en las selvas altas son mas grandes porque existe
agua de manera continua y aunque la evaporacion potencial sea baja (por la gran humedad), la transpiracion es mas
0 menos constante a lo largo del afio. Considerando unicamente el lumen de los vasos se esperaria en El Cien un
régimen similar al de las selvas altas. Sin embargo, se debe tomar en cuenta que en El Cien la proporcion alta de
maderas con porosidad anular indica que el ensamble estaba sujeto a alguna especie de estacionalidad (mas comin
en regiones secas segun Woodcock, 1994), pero sobre todo podria ser indicativa de la presencia de algunos
elementos caducifolios.

En este sentido, se ha observado con respecto al diametro de los vasos, que los presentes en la madera
temprana de los taxones con porosidad anular tiene tamafios intermedios entre aquellos presentes en maderas con
porosidad difusa y las lianas (Carlquist, 1975), esto es son méas grandes que los de las maderas con porosidad difusa
pero poco mas pequefios que los de las lianas. De tal manera que podria suponerse que la forma de medir los
elementos de vaso en este trabajo pueden sobrestimar el diametro real, debido a que sélo se midio la categoria mas
grande (madera temprana) en las maderas con porosidad anular. Sin embargo, la aseveracion anterior resulta falsa
desde que el promedio de los vasos cuando se excluyen los tipos que tienen este patron anatomico lejos de disminuir
aumenta (126 vs. 137 pm). Ademas, algunos otros tipos tienen una anatomia que recuerda fuertemente a las lianas
(grandes frecuencias y diametros; con diametro de 225 y 136 um). Bajo cualquier estandar los vasos de El Cien son
grandes. La anatomia del tipo 7 es también muy interesante en este sentido pues presenta vasos muy grandes
intecalados con otros muy pequefios en un patrén aleatorio. Woodcock (1994) sefiala que este patron puede ser un
buen indicador de climas con estacionalidad en la precipitacion, observa que en Licanea arborea, una especie que
prospera en un bosque tropical seco costarricense, la produccién de vasos grandes sirve para capitalizar los periodos
de alta precipitacion (y transpiracién), mientras que los pequefios son ventajosos el mantenimiento de la columna de
agua en epoca de estrés. Este patrén es analogo a la porosidad anular.

ANALISIS DE REGRESION

Material y Método.- Las caracteristicas mas altamente correlacionadas con las variables del clima fueron elegidas
como probables covariables para el anélisis de regresion. Las comunidades consideradas incluyeron por lo menos 25
tipos de madera; en el caso de las comunidades mexicanas el tamafio de muestra fue mayor (Tabla 7, apéndice 1)
debido tnicamente a la disponibilidad de material. En las comunidades con tamafio de muestra menor, se incluyd
tnicamente una especie por género, mientras que para los Tuxtlas, Chamela y Ocuilan, se consideraron algunos
géneros con mas de una especies. En los Tuxtlas Cupania, Guarea, Nectandra y Pouteria con dos especies; en
Chamela Bursera, Caesalpinia, Cordia, Lonchocarpus y Tabebuia con 3, 5, 4, 4 y 2 especies respectivamente y; en
Ocuilan Buddleia y Oreopanax con 2 especies, y Quercus con 5 especies.

Wolfe (1993) y Wiemann et al. (1998), con hojas y madera respectivamente, sugieren que los anélisis
fisonémicos, particularmente en aquellos con caracter predictivo, deben incluir por lo menos 25 tipos de madera. El
primero, determinando precipitacion a partir de la fisonomia foliar, encuentra disminucién en las capacidades
predictivas de los modelos cuando el tamafio de muestra es menor a 25 tipos. Sin embargo, Wiemann et al. (1999)
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usan exitosamente localidades con 23 tipos. En estudios anteriores, y particularmente en el caso de la madera
(Wiemann et al., 1998), se ha considerado que las unidades que se deben tomar en cuenta son los tipos de madera
y no la especie. El argumento esgrimido es que la madera puede ser solo esporadicamente identificable como una
especie individual. En su muestra, por ejemplo, las 30 especies de Quercus, las 16 de Shorea y las 102 de Ficus
fueron separadas en 3, 4 y un tipos considerando las diferencias en caracteres como la porosidad, tamario de los
vasos, tamaio de radios, parénquima, efc. Para esta tesis, se uso el tipo como unidad, y las 5 especies de Quercus
del bosque mesdfilo se consideraron anatémicamente iguales. En los otros géneros con mas de una especie en una
misma localidad, se encontraron diferencias cualitativas y cuantitativas suficientes como para separarlas en tipos
diferentes. El tamafio de muestra al interior de la comunidad fue grande, mientras que a nivel comunidad resulto
pequefio, por lo tanto se debe tomar en cuenta que los modelos construidos deben ser probados en sitios de
validacién o reconstruidos con bases de datos mas grandes. Solamente una localidad, Tafelberg, Surinam, fue
empleada como sitio de validacion y inicamente para los parametros de la temperatura.

Los regresores (covariables) incluidos en el anlisis de regresion fueron aquellos con coeficientes de
correlacion significativos (Tabla 7). Se usé en general el método delineado por Wiemann et al. (1998). Los modelos
para todas las variable climaticas se obtuvieron con base en regresién “stepwise”. Este procedimiento permite afiadir
las variables una a una al modelo, comenzando por la mejor correlacionada con la variable dependiente. La variable
con la mayor F es candidata para afiadirse primero al modelo. Si el valor de F excede el nivel predeterminado, la
covariable es afiadida. Después de que algunas variables han sido afiadidas (o excluidas) al modelo, se buscan
nuevamente las variables que deben ser eliminadas. Esto permite que las covariables que entraron tempranamente al
modelo y que no son utiles en conjuncion con las afiadidas porteriormente sean eliminadas. Cuando ninguna variable
fuera del modelo produce una F significativa al entrar al modelo, el proceso termina (Neter ef al., 1996; Sokal y Rohlf,
1997). En este andlisis se fijo un nivel de significancia estadistica de F del 5%. Los residuos (diferencias entre el valor
calculado y observado de la variable de respuesfa) fueron graficados contra los valores predichos con el fin de
comprobar uniformidad en la distribucion. Aunque seguramente muchos caracteres sostienen relaciones no lineares
con las variables ambientales, Wiemann ef al. (1999) no encontraron mejoria en las habilidades predictivas de los
modelos, y si, en cambio, la complejidad aumentaba cuando se empleaban modelos diferentes al linear.

Resultados y discusién.- No se encontraron ecuaciones significativas (p =.05) para la TMMF, PMA, PMMS. Debido a
que sdlo se contd con informacién de la temperatura para el Unico sitio de validacién empleado (Tafelberg), no se
contrastaron las estimaciones para la LTS y para las variables de la evaporacion con valores observados.
Practicamente todas las ecuaciones subestimaron los valores observados o posibles. En algunas de las ecuaciones
obtenidas, no todos los caracteres mas intimamente relacionados con la variable de respuesta formaron parte de los
modelos finales (e.g., anillos de crecimiento en EMA). Una situacion similar fue identificada por Wiemann et al. (1999)
al ser excluido de los mejores modelos el caracter mas fuertemente correlacionado con la TMA. En ofros casos,
sobretodo, en las variables de la evaporacion el método de regresion Unicamente reconocit la importancia de una

variable anatémica como regresor.
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En la Tabla 14 se presentan las ecuaciones obtenidas con el anlisis de regresion. Como se ha mencionado antes en
el texto y en la literatura (Baas, 1973; Woodcock e Ignas, 1994; Wiemann ef al., 1999 y 1998) la variacion de un mayor
numero de caracteres anatomicos esta mas intimamente relacionada con la temperatura. En las ecuaciones obtenidas
para la TMA (Tabla 14), una gran fraccion de su variacion ( r2 > 0.9) fue explicada por la variacién en los caracteres
incluidos en el modelo. Como es de esperarse, cuantos mas regresores se incluyeron en el modelo, el coeficiente de
determinacion, aunque minimamente, se elevo; con dos variables el coeficiente de determinacion fue de 0.997 y
0.998, mientras que usando tres regresores fue de 0.999. Aunque se pueda aumentar el coeficiente de determinacion
mediante la adicion de mas covariables, muchas de éstas resultaran innecesarias o disminuiran las capacidades
predictivas de los modelos, ademas de hacerlos mucho mas complejos. Cuando un predictor estd altamente
correlacionado con uno 0 mas de los otros predictores se dice que existe colinealidad. Esta condicion se observa en la
ecuacion 1 (Tabla 14), donde el diametro de las punteaduras esta significativamente correlacionado con las bandas
apotraqueales.

El principal impacto de la colinealidad es, aunque no refiejado en la ecuacién 1, la elevacion de los errores
estandar de los coeficientes de regresion, lo que se traduce en la reduccion de las habilidades predictivas del modelo.
Los errores estandar de los modelos para la TMA son invariablemente bajos, y las diferencias de temperatura
calculada y observada en Tafelberg esta entre los 0.3 y 1.3 °C (Tabla 15).

Tabla 14. Ecuaciones de regresion para las variables climaticas y los coeficientes de determinacion, probabilidad y errores estandar.

Ecuacion r adq) P _ Emor
n S,
-~ IMA= - .4 s|ele 1034 44
escalariformes)
2.- TMA=29.9- 3285 (punteaduras escalaiformes) - .75( didmetro punteaduras) 998 996 .0003 .55
3.- TMA=23.53 - 31.33 (punteaduras escakriformes) +.6.11 (bandas apotraqueales) .997 995 .0002 .36
4.-IMAT = 2026 +.907 (diametro punteaduras) +1.37 (bandas paratraqueales) - .867 (pared 1 .999 .0004 .0123
fibras)
5.-IMAT = 291 + 889 (digmetro punteaduras) - 1.01 (pared fibras) .998 997 .0012 .60
6.-LTS=-1.743 - .0729 (diametro punteaduras) - .052 (lumen fibra) + 10.49 (hamacelular) 1 1 .0002 .002
7.-LTS=-1.94 - .013(lumen fibras) +10.32 (homecelular) .99 .99 .00001 .009
8.-EMA =-1473.5 + 1228 (agrupamiento) + 25.24 (vascs/mm2) 996 993 019 5347
9.-IMEA =- 134.4 + 121.86 (agrupamiento) 92 9 .028 49
11.- Emax = 144,467 +2.58 (vasosimm2) - .25 (altura radics uniseriadcs células) 99 98 012 6.02
12.- Emin = 15.849 + 2.54 (vascs/mm2) .98 .98 .032 4.6

2= coeficiente de determinacion; adj r= coeficiente de determinacion ajustado; p= probabilidad; std eror= error estandar.
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Cuando se calcula la TMA para Tafelberg con las ecuaciones propuestas por Wiemann ef al. (1988) y
Wiemann ef al. (1989), la diferencia entre ambos valores es bastante mas grande que con las obtenidas en este
trabajo (Tabla 15). Salvo la segunda, en la que hay sobrestimacion, todas las demas ecuaciones subestiman la TMA
de Tafelberg (entre 4.5y 13 °C por Wiemann et al., 1998 y 1999 y entre 0.5 y 1.3 para las ecuaciones 1 y 3 de este
trabajo). En lo que respecta a los estimados para El Cien, la figura general es bastante similar a lo que sucede en
Tafelberg: las ecuaciones 1, 2 y 3 dan temperaturas mas altas que las de Wiemann et al. (1988 y 1989). Es claro, sin
embargo, que la tendencia general de los estimados apuntan que el conjunto fosil de El Cien prosperd bajo un clima
tropical (22.7- 24.8).

Si bien es cierto que es necesaria una mayor muestra tanto para realizar un modelo mas robusto como para
probar las ecuaciones (sitios de validacion), las pequefias diferencias entre lo observado y calculado para Tafelberg,
sugieren que las habilidades predictoras de los modelos presentados aqui subestiman en menor grado la TMA que los
de Wiemann ef al. (1998 y 1999). La ecuacion nimero 1 (Tabla 15), aunque con alto coeficiente de determinacion y
error estandar bajo, ademas de pequefias diferencias entre lo observado y lo calculado para Tafelberg, se debe
descartar debido al problema de la colinealidad. La ecuacion 2 (Tabla 15) tiene error estandar ligeramente superior al
de la ecuacion 3; por otra parte, el estimado de la primera para Tafelberg es mejor que el de la Ultima. Es probable
que las ecuaciones de Wiemann et al. (1998 y 1999) subestimen la TMA debido a que el conjunto de datos que
emplearon incluyen localidades referidas a un amplio rango de condiciones ambientales, mientras que las ecuaciones
obtenidas aqui son el producto del analisis de localidades basicamente tropicales. Sin embargo, se deben hacer
examenes mas profundos en los que se cuenten con subconjuntos de datos de diferentes condiciones ambientales
para comprobar si dicha acotacién mejora las capacidades predictivas de los modelos, tal y como lo sugiere este
andlisis. Esto ademas permitiria reconocer patrones mas especificos de variacion (y de correlacion) a lo largo de
gradientes climaticos. Si se construyeran diferentes modelos para condiciones ambientales particulares (e.g. tropical
mésico vs. templado mésico o tropical seco vs templado seco, templado mésico vs. templado seco) se reconocerian
mas puntualmente las diferencias anatoémicas, de importancia ecoldgica, y los regresores potenciales. De esta manera
se podria, mediante un rapido analisis de las estructuras, reconocer las caracteristicas como mas cercanas a tal o
cual clima y en consecuencia usar la ecuacion mas adecuada.

La diferencia entre lo observado y calculado en Tafelberg para el IMAT estuvo entre los -0.8 y -0.7 °C. La
ecuacion 4, con tres regresores, tiene mejor coeficiente de determinacion a menor p y con error estandar bajo; sin
embargo, las subestimacion es un poco mayor que con la ecuacion 5, con dos regresores. Usando estas ecuaciones
el IMAT para El Cien fueron 4.7 °C para la ecuacion 4 y 5 °C para la ecuacion 5.

Si bien no se tuvieron valores para contrastar la LTS, es claro que las ecuaciones también subestiman esta
variable ambiental. Calculando la LTS para Tafelberg, se obtienen -0.7 y -0.8 meses secos al afio. Desde luego estos
valores no son posibles; sin embargo, las ecuaciones reconocen, a grandes rasgos, la ausencia de temporada seca.
Aunque no hay datos de estaciones climatologicas, en Tafelberg no existe temporada seca (meses con menos de 5
mm; Mahkan, com. Pers.). Las plantas de la Formacion El Cien pudieron haber crecido bajo un breve periodo seco, y
tomando en cuenta la subestimacién la época seca pudo haber durado, como minimo, de 2.1 (ecuacién 6) a 2.16

(ecuacion 7) meses.
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Tabla 15. Temperaturas estimadas y calculadas con diferentes modelos y su diferencia en Tafelberg.
Temperaturas calculadas para El Cien.

Localidad Ecuacion TMA estimada (° C)  TMA observada (° C)  Diferencia (° C)
Tafelberg 1 2.5 27 -5
2 273 27 3
3 257 27 -1.3
Wiemann et al. (1998) 13.38 27 -13.62
Wiemann et al. (1999) 27 45
12 25 27 6.55
ElCien 15 2045
1 248
2 245
3 227
Wiemann ef al. (1998) 13.38
Wiemann et al. (1999)
12 20
15 215

La EMA, Emax y Emin, estan significativamente correlacionadas entre ellas. Esto es, cuando la evaporacion
media anual es alta también lo son la evaporacion maxima y minima; de la misma manera, la Emax y Emin se
relacionan positivamente. Son pocas las variables correlacionadas con los parametros de la evaporacion y la mayoria
de estos corresponden a lo vasos y en menor medida al parénquima axial y radial. Sin embargo, como producto de
esta intercorrelacion, todas las ecuaciones encontradas tienen basicamente los mismos predictores (Tabla 14).

La ecuacion para la EMA da un estimado para Tafelberg de 777 mm anuales, y se calcularon 754 mm
anuales para El Cien. En el primer caso, el estimado se encuentra un poco por debajo del rango observado para sus
analogos sudamericanos (Manaus 812 mm y Porto Velho 793). El IMAE para Tafelberg esta entre los 54 mm
(ecuacion 9) y 56 mm (ecuacion 10), mientras que para el Cien esta entre los 46 y 59 mm (ecuaciones 9 y 10
respectivamente). La Emax y Emin para Tafelberg fueron 106 y 51.11mm y para El Cien de 134.35 y 57 mm
respectivamente. Practicamente todos los estimados para Tefelberg son particularmente parecidos a los de las
comunidades brasilefias. Los estimados de EMA e IMAE para El Cien son mas bajos que los observados en
cualesquiera de las comunidades actuales y los de Emax y Emin se encuentran dentro del rango observado en las
selvas altas sudamericanas y mexicana.

En suma, los modelos desarrollados sugieren un clima tropical, con una variacién de temperatura anual mas
cercana a las comunidades mexicanas que a las sudamericanas (4.7-5 °C), con una temporada seca breve, mayor a
la de las selvas humedas pero no tan extendida como las de la selva seca. Los estimados para la EMA, IAE, Emax y
Emin parecen entrar en contradiccion con los valores de temperatura y LTS obtenidos; los primeros dos son inferiores
y los segundos muy similares a los presentes en las selvas altas, donde la evaporacion potencial es menor. Esto
significaria, dada la alta TMA calculada, que la humedad en El Cien fue muy alta; sin embargo, la LTS indica mayor
numero de meses secos que la selva alta. Si se concediera la existencia de un periodo seco, el intervalo de

evaporacion anual, como en Chamela, seria mucho mas grande. En cambio el intervalo para El Cien es por mucho
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inferior. Considerando que los anillos de crecimiento son un buen indicador de la evaporacion, resulta extrafio que no
estén entre los regresores de los modelos; sin embargo, es significativa su proporcién en El Cien (por arriba del 70%)
pues sugieren evaporacion mayor que la calculada por las ecuaciones.

Las ecuaciones presentadas aqui tienen varias limitantes. La mas evidente es, quizas, el dmbito en el
pueden ser empleadas. Esto es, debido a que fueron construidas con base en comunidades tropicales-himedas-
secas Yy subtropicales, sélo pueden ser empleadas en la prediccion para dichas condiciones. Como reflejo de lo
anterior, la variacion de los caracteres se restringe a un rango estrecho, limitando en consecuencia la amplitud de su
uso como predictores. Por ejemplo, la frecuencia de los vasos varian en la muestra de 9.5 a 34.7 por mm2, por lo que
este caracter no puede ser utilizado como predictor para conjuntos que excedan las frecuencias sefaladas,
simplemente por que no se puede asegurar que el comportamiento ante las variables ambientales sea similar mas alla
de ese limite. Otra limitante es el empleo de caracteres cuantitativos, ya porque pueden ser sensiblemente alterados
durante los procesos de fosilizacion (e.g. grosor de las pared de los elementos traqueales, diametro de los vasos) o
porque, en algunos casos, son dificimente evaluados debido a la preservacion deficiente (e.g. diametro de las
punteaduras,). Estos caracteres también pueden ser alterados por su posicion relativa dentro de la planta (e.g. tronco
vs. raiz; Carlquist, 1975) y si bien los caracteres cuantitativos fueron evaluados en el conjunto fosil a partir de los ejes
mas gruesos, no en todos los casos se contd con material de didmetro considerable. Baas (1972) encontr6 que la
madera de /lex adquiria una conformacion de “madurez” a los 1.5-4 cm.; sin embargo, el didmetro al cual se puede
considerar una madera como madura seguramente también variard conforme al habito. Wiemann ef al. (1999)
sugieren el uso de los caracteres cualitativos antes que los cuantitativos, porque la madurez de los primeros precede
ala de los Gltimos (Stern y Greene, 1958).

DISCUSION GENERAL

La composicién taxondmica de la flora de la Formacion El Cien aporta informacién importante acerca de las posibles
condiciones en las que prosperé. Algunos de los parientes actuales de los fosiles de El Cien crecen bajo condiciones
muy variables y, por lo tanto, su empleo en la determinacion del paleoambiente es en cierta medida restringido (e.g.,
Ficus). Con respecto a la preferencia de habitat de los parientes actuales de la madera de El Cien presentes en
Chamela, se encuentra que los hay desde los que se restringen a las selvas bajas caducifolias (Maclura y Ruprechtia),
los que se distribuyen principalmente en la selva baja subcaducifolia (Andira), como elementos perennes o los que
pueden estar representadas en ambos tipos de vegetacion o en ambientes riparios (Ficus, Mimosa, Phyllanthus).
Taxones como Tapirira, Copaifera y Tetragastris en la actualidad no se encuentran distribuidos en la costa del Pacifico
a estas latitudes. Tapirira se distribuye actualmente en ambientes mas himedos, a mediana elevacion, en bosques de
montafia (T. mexicana) o en selvas altas (T. chimalapana), principalmente en el sureste mexicano (Terrazas y Wendt,
1995). Copaifera, con distribucién en Sudamérica y Africa, prospera en zonas tropicales y subtropicales secas y
himedas. Se sefiala también que los rangos de tolerancia de precipitacion y temperatura de este género varian de
los 1000 a 4000 mm anuales y de los 20 a 27 ° C. Sin embargo, la mayoria de las Copaibas vienen de sitios con 3500
mm o méas de precipitacion y aproxiadamente 27 °C de TMA (hort.purdue.edu., 2003). Tetragastris se distribuye en
bosques humedos sudamericanos (scisun.nybg.org., 2003) o en bosque de galeria (ctrs.si.edu., 2003). Se encuentra
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también presente en el Estado de Quintana Roo, pero no se refiere el tipo de vegetacion en el que se encuentra
(Martinez, 1987). Evidentemente los requerimientos de humedad de estos tres ltimos taxones son mayores que para
los otros elementos del conjunto y, probablemente, esta aparente mezcla de taxones sea la razén de la posicion
cambiante de la paleofiora en los andlisis numéricos, aunque siempre se reconoce su condicion mesomérfica, El Cien
se reconoce alternativamente como mas cercano a las selva baja caducifolia o selvas altas perennifolias.

Como se observa claramente en el analisis de ordenacion de las caracteristicas traqueales, las capacidades
conductoras de las plantas de El Cien lo ubican en una posicion intermedia entre ambas categorias. Concediendo que
las tolerancias ecologicas de las tres especies anteriormente mencionadas no hayan cambiado a través del tiempo, y
utilizandolas como el factor limitante, la tafoflora pudo haber prosperado bajo un régimen de mayor humedad que el
de Chamela en la actualidad.

Las tolerancias de algunas especies de los géneros del conjunto fosil pueden sobrelaparse con las de
Tetragastris, Tapirira y Copaifera (Andira, Ficus, Phyllanthus y Mimosa); sin embargo, otras prosperan bajo
condiciones de mayor estrés hidrico en Chamela (Maclura tinctoria y Ruprechtia; Lott, 2002). Cabe sefialar, sin
embargo, que Maclura tinctoria (Uw 10527) puede estar también en bosques mas humedos (selvas altas
perennifolias) como lo demuestra su presencia en Manaus, con 2275 mm de PMA.

Tabla 16. Fenologia, habito y habitat de los relativos vivientes de los fosiles de la Formacion El Cien.

Género forma Pariente actual _ Fenologia Habito Habitat
Andiroxylon Andira * Perennifolia A, a(10-35m)+ SBSC, SAP
Bajacalifornioxylon -

Copaiferoxylon Copaifera Perennifolia BS, SAP
Ficus Ficus* CyP A, Hem (8-18m)+ Ri, SBC, SBSC
Maclura Maclura* Caducifolia A(6-20m) + SBC
Mimosoxylon Mimosa® Caducifolia

Phylianthus Phylianthus* Aah(1-12m)+  SBC, HalRi
Phylianthoidae Phyllanthoidae

Ruprechtioxylon Ruprechtia* Caducifolio A (4-7m)+ SBC
Tapirita Tapirira Perennifolia A (hasta 40 m) SAP, MF
Tetragastroxylon Tetragastris Perennifolia A (20-30 m) BH

*= relativos vivientes presentes en Chamela. += altura y habito de los relativos vivientes que crecen en
Chamela. A= arbol. a= arbusto. Hem= hemiepifita. H= hierba. SBSC= selva baja subcaducifolia. SAP=
selva alta perennifolia. BS=bosque seco. Ri= ripario. Hal= haldfilo. MF= "montane forest”. BH=bosques
himedos. h= haldfitas (datos de las plantas de Chamela tomados de Lott, 2002).

Existen contradicciones a este respecto, pues los requerimientos de humedad de Tetragastris, Tapirira y
Copaifera, junto con los valores obtenidos de las ecuaciones de regresion para la evaporacion y la posicion de El Cien
en el tercer componente del segundo andlisis de CP, sugieren que las plantas de El Cien crecieron bajo alta
precipitacién, con baja evaporacion potencial. Por otra parte, la posicién de El Cien en el segundo componente del
analisis b de CP y los valores de LTS del analisis de regresion, sugieren un intervalo grande de evaporacion y una
corta temporada seca. El origen de la contradiccion de la gran evaporacion maxima inferida para El Cien por su
cercania con Chamela puede explicarse por: 1) similitud taxonémica entre ambas localidades a nivel familia (Apéndice

2), pero sobretodo, en el hecho que los valores originales de los caracteres con carga alta en el segundo componente
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del analisis b realmente no indican evaporacion a los mismos niveles de Chamela. Dado que la frecuencia de los
vasos es el mejor descriptor de la evaporacion (EMA y Emax r=0.93 y E min r= 0.99), cabria esperar que la frecuencia
de los vasos de El Cien (16 v/mm?), apenas superior a la de las selvas altas (10-13 v/mm?) y mucho mas distante a
Chamela (32 vimm?), situara a EI Cien mas cercano a las selvas altas. De la misma manera, los anillos de
crecimiento, casi tan buenos indicadores de la evaporacién como es la frecuencia de los vasos, se encuentran en El
Cien en valores intermedios (72%) entre la selvas altas (entre 36 y 60%) y la selva baja (89%). Con lo que respecta al
alto de los radios uniseriados (m), correlacionados con la EMA (r= -0.95 r<0.01), resultaria que las selvas altas (207-
296pum) también son mas cercanas a El Cien (205um) que a la selva baja (107pm). Los demas caracteres con cargas
altas en este componente estan mejor correlacionados con la temperatura (didmetro de las punteaduras, parénquima
axial difuso en agregados y bandas apotraqueales) o con la LTS (radios heterocelulares y homocelulares) y no con la
evaporacion. Asi, la posicion y especificamente la correlacion de las coordenadas con los OTUs en el segundo
componente parece ser mas bien un artificio del analisis que el reflejo de la expresion de los caracteres con respecto
a la evaporacion. Por lo tanto parece que la evaporacion potencial y real en El Cien pudieron haber sido por lo menos
intermedias a las que prevalecen en las selvas altas y la selva baja, pero no mas cercanas a Chamela.

Es en extremo probable, debido a la presencia de taxones con porosidad anular-semianular, que la flora de
la Formacién El Cien haya prosperado bajo un clima tropical y seguramente con algin grado de estacionalidad en la
disponibilidad de agua y/o con elementos caducifolios. Sin embargo, parece que la cantidad de agua fue suficiente
como para mantener algunos taxones con preferencia a ambientes més himedos que Chamela (Tetragastris, Tapirira
y Copaifera) y, sobretodo, que condicionaran la manifestacion de vasos extremadamente grandes y relativamente
poco frecuentes. La enorme cantidad de tilides sugiere un fuerte estrés hidrico; sin embargo, éstas pueden ser la
manifestacion de la estacionalidad en la disposicion del agua restringida a un breve periodo de tiempo y no de un
régimen severo de sequia. De ofra manera los vasos de dimensiones grandes resultarian selectivamente
desventajosos. Los valores de LTS del andlisis de regresion indican una época seca corta. Estas aparentes
contradicciones pueden ser explicadas a través del analisis del ambiente de deposito.

El miembro Cerro Colorado, donde se depositaron las maderas, es una secuencia progradacional que
incluye facies de plataforma continental somera hasta depdsitos terrestres (Gidde, 1991; Fischer et al., 1995).
Particularmente, la parte superior del miembro esta caracterizada por capas horizontalmente laminadas compuestas
de lodolitas de grano fino con intercalaciones de araniscas también de grano fino. Una capa de brecha con lodo y
calcita fibrosa representa cortos periodos de desecacion. La laminacién horizontal y las intercalaciones de grano
pequefio son interpretadas como depositos lagunares formadas en un ambiente con cortos periodos de desecacion
(evidenciados por las marcas de desecacion y estructuras fluviales; Gidde, 1991). Ahora bien, seguramente la
presencia de un cuerpo de agua aledafia a las plantas (y humedad) condicioné en buena medida su fisonomia
mesomorfica y pudo ser factor para el establecimiento de taxones con mayores requerimientos hidricos. De esta
manera, al tener aporte de agua mas o menos continuo puede explicarse el por qué de la presencia de vasos grandes
en la mayoria de los plantas. Como el sistema tenia agua durante la mayor parte del afio, la traspiracion real debit ser
también mas o menos continua. La evaporacién potencial enmascara la transpiracion real por el efecto de la humedad

y la fenologia en la formacion de la madera: en los biomas con plantas caducifolias la evaporacion potencial suele ser
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muy superior a la real porque no existe el recurso agua y la distancia entre ambas se reduce en la época humeda por
la misma razén, mientras que en las selvas altas, aunque la evaporacion potencial es relativamente menor, por la
humedad relativa alta, la transpiracion real a lo largo del afio puede ser superior (en promedio) y més constante,
porque el trecho entre la evaporacion real y potencial es menor. En este sentido, |a sefial de la evaporacion en las
dimensiones y frecuencias de los vasos puede ser interpretada con base en el aporte de agua de la cuenca; la
evaporacion potencial predicha fue baja porque la fisonomia del ensamble fosil es similar a la presente en las selvas
altas (con baja precipitacion potencial). Sin embargo, el desarrollo de vasos grandes y poco frecuentes, mas que
obedecer a la precipitacién alta y a la baja evaporacion potencial, fue la cercania al cuerpo de agua lo que influyé en
su expresion. Por lo tanto, |a sefial de precipitacién alta esta claramente confundida con la disponibilidad de agua en
el eje del tercer componente pincipal en el analsis b.

Es necesario tomar en cuenta también la porosidad anular-semianular y la mezcla de vasos con grandes y
pequefios diametros en un patrén aleatorio que se observa en no pocas maderas de |a tafofiora. Ambos patrones son
manifestacién de estacionalidad y/o caducifoliedad. Como se menciond arriba, algunas estructuras sedimentarias
como las marcas fluviales y de desecacién, ademas de la brechificacion, sugieren la presencia de una corta
temporada seca (Gidde, 1991), por lo que la manifestacion de la porosidad anular y la mezcla de vasos grandes y
pequefios pudo haber sido ventajosa al estrés hidrico de esta corta temporada seca reflejada en las facies superiores
del miembro. La abundante presencia de tilides en la gran mayoria de las maderas podria relacionarse también con
este periodo de estrés.

Del conjunto palinolégico (Martinez-Hernandez, inédito) de las fosforitas de la Formacion San Gregorio
(miembro San Juan de la Formacién El Cien sensu Fischer et al., 1995) se desprende una idea de la composicion de
la comunidad que contrapone a la figura general representada por las maderas de la Formacién. Martinez-Hernandez
y Ramirez-Arriaga (1996 a) proponen una vegetacion de baja biomasa, tipo sabana o pastizal, donde dominan
herbaceas de las familias Chenopodiaceae-Amaranthaceae, Ephedraceae y gramineas; concluyen que las
condiciones imperantes eran impuestas por un clima seco y frio. Martinez-Hernandez y Ramirez-Arriaga (1996 b),
argumentan que los requerimientos fisicos para el depdsito de las fosforitas, que caracterizan sobretodo la parte basal
de la Formacién El Cien, necesitan de la existencia de corrientes frias, donde la productividad es alta y que las celdas
subtropicales de alta presién aunadas a las corrientes frias promueven el desarrollo de los desiertos causando sequia
en las costas occidentales de los continentes pudieron haber operado ya desde esa época. Ademas, factores como el
deterioro climatico que tuvo lugar hacia la segunda mitad del Eoceno y cuyo méximo se ubica en el Oligoceno
(Novacek, 1999), asi como las condiciones de aridez locales que produce la caida de cenizas volcanicas (Ramirez-
Gardufio com. pers., 2001) pueden listarse como factores de aridez regional. Sin embargo, vale la pena preguntarse
si los elementos herbaceos eran realmente tan abundantes. Muchas herbaceas, especialmente las gramineas, son
polinizadas por el viento, y por lo tanto, la cantidad de polen que producen es considerablemente superior a la
producida por ofras plantas. Asi mismo, estos taxones, especialmente las Gramineae y Chenopodiaceae, pueden
dominar el paisaje en vegetaciones costeras, con caracter halofilo (Rzedowski, 1978), mas aun su elevada
abundancia relativa probablemente se deba a la gran cantidad de polen que producen y a su cercania a la cuenca de
depdsito.
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De la misma manera, se debe dimensionar el papel de algunos de estos factores ante la posicion que
guardaba Baja California en ese momento. Se propone que Baja California estaba por lo menos 500 kilémetros mas al
sur de su posicion actual, por lo tanto es posible que las condiciones de sequia no hayan sido tan severas debido a
que el aire tropical, mas humedo, penetra con mayor frecuencia en latitudes menores (Axelrod, 1978). Después del
Eoceno temprano, con el pico maximo de temperatura que se haya alcanzado en el cenozoico, tuvo lugar un periodo
de deterioro climatico que alcanzé el nivel mas bajo de temperatura en limite Eoceno-Oligoceno (Tiffney, 1985;
Graham, 1995; Novacek, 1999). Hacia el Oligoceno medio la temperatura comienza a elevarse nuevamente, para
alcanzar un nuevo pico maximo hacia el Mioceno (Tiffney, 1985; Novacek, 1999). En este sentido, parece que la parte
basal de la Formacion pudo estar sujeta a condiciones un poco mas frias que la cima.

Existe otra serie de elementos paleofloristicos que hacen necesario evaluar las condiciones de deposito de
la formacion. Uno de los rasgos caracteristicos del ambiente de deposito del miembro basal fueron los ciclos de
regresiones y transgresiones marinas, marcadas sobre todo en el miembro San Juan, asi como el ambiente deltaico
de la parte superior del mismo (Schwennicke, 1994; Fischer et al., 1995). Este régimen de desecacion e inundacién
seguramente determiné la constitucién de las comunidades, al crear toda una gama de condiciones particulares que
tendrian elementos floristicos distintos, dependientes de sus propios requerimientos ecoldgicos. Estos taxones
indicadores de humedad son Cyperaceae, Pontederiaceae (acuaticas o semiacuéticas), Typha, pteridofitas, incluso
las gramineas. Igualmente la alta representacién de Chenopodiaceae-Amaranthaceae y Graminae pudo estar
subordinada a estas condiciones locales. Estos taxones también puden dominar el paisaje en vegetaciones costeras,
con caracter haléfilo, por lo que no resultaria extrafio que formaran comunidades en los ambientes propuestos para El
Cien.

Es significativa la similitud en la composicion taxonémica de conjunto fésil con la flora de la costa del
Pacifico, particularmente con Chamela (Tabla 16). En ambas, las leguminosas ocupan el primer lugar, seguidas por
las euforbiaceas. En El Cien las primeras concentran el 22% del total, mientras que las dltimas ocupan el 9%, dichas
familias representan en Chamela el 14 % y 8.2% respectivamente (Lott y Atkinson, 2002). El parecido al nivel genérico
es también grande, comparando los listados floristicos de Chamela (Lott, 1985 y 2002) con los géneros presentes en
El Cien (relativos vivientes), se encuentra que almenos 8 (35% de los géneros identificados) son compartidos por
ambas localidades. De la misma manera, en el conjunto fosil se encuentran por lo menos dos de los géneros con mas
especies en Chamela (Mimosa y Phyllanthus). En la Tabla 16 se muestran los géneros forma y sus relativos vivientes
presentes en Chamela. Es probable que cuando el trabajo taxonémico de El Cien haya concluido, el nimero de
géneros compartidos aumente.

Desde un punto de vista historico, la similitud floristica entre Chamela y el Cien resulta facilmente explicable
por la continuidad que tuvieron en el pasado estas dos masas terrestres. El primero de los eventos tectonicos que
deriv6 en la separacion de la peninsula da inicio en el del Terciario cuando la Placa Farallon se impacta contra la
Placa Norteamericana. La colisién provoco la extension en el fallamiento de la zona de subduccion entre ambas
placas, creando una zona de desplazamiento que se extendio a lo largo de la linea de costa de Baja California que,
entonces, permanecia unida al oeste mexicano (Mckenzie y Morgan, 1969; Mammerlikx y Klitgard,1982). Entre los 25
y 12.5 m.a.a.p el extremo sur de la Placa Farallén (Placa Guadalupe) se rompe y gira sobre si misma para subducir
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por debajo de Baja California (Mammerlickx y Klitgard, 1982). La zona con mayores tasas de subduccion se localizaba
hacia el sur, en lo que hoy es Bahia de La Paz, por lo que la magnitud de la actividad se extendia de manera
decreciente hacia el norte donde se ubicaba el eje de rotacion de la placa, originando un gradiente en el depdsito de
silice volcanico a lo largo de la peninsula: menor al norte para incrementarse hacia el sur (Hausback, 1984). Al
inactivarse la Placa Guadalupe (hace 12.5 m.a.a.p) la subduccion cesd, dejando a varios de sus fragmentos varados a
lo largo de la costa oeste de Baja California, y los productos finales del arco volcanico se depositaron en la parte sur
de la peninsula (Hausback, 1984). Sincrénicamente se produjo un desplazamiento lateral entre Baja California y el
Pacifico por accién de la recientemente formada Falla de Tosco-Abreojos (localizada frente a la costa de Baja
California). Posteriormente y gracias a un cambio en el movimiento relativo de las Placas de Norteamérica y del
Pacifico, la placa de Tosco-Abreojos quedo inhabilitada (3.5 m.a.a.p). La mayor parte del movimiento entre la Placa
Norteamericana y México se transfirié al protogolfo, desarrollandose después a lo largo del este de Baja California.
Este traslado del movimiento posibilito el corte de la peninsula de la Placa Norteamericana para su posterior
incorporacion a la Placa del Pacifico. A partir de ese momento Baja California se dirige en el mismo sentido que en el
presente (Hausback, 1984).

Es muy interesante la evolucion floristica de esta zona en relacion con los eventos tectonicos y geograficos
que condujeron a cambios en las condiciones ambientales. Particularmente en la zona del afloramiento que es
bastante mas seca y la vegetacion que la ocupa es matorral xerdfilo. Al este de la formacién, en una franja delgada
que ocupa el tercio inferior de Baja California sur, prospera un bosque tropical caducifolio (Rzedowski, 1978). Es
probable entonces que algunas de las caracteristicas de algunas especies de las floras ancestrales, como se observa
en el ensamble fésil, las preadaptaran a la aridez creciente producto de la separacion de la peninsula (fenologia y
porosidad anular, por ejemplo), mientras que en otras, méas tipicas de las selvas himedas (Tapirira y Copaifera) se
desplazaran hacia el sur pues sus rangos de tolerancia eran mas limitados y no poseian aquellos elementos
necesarios para enfrentar condiciones cada vez mas secas. Incluso en Chamela, con mayor humedad y zonas con
selva subcaducifolia, estas especies han desaparecido.

En suma, los andlisis estadisticos, la composicion floristica y el ambiente de deposito sugieren que la
paleofiora prosper¢ bajo condiciones tropicales con buena disponibilidad de agua. Esta ultima podria obedecer méas a
la cercania al cuerpo de agua que a la precipitacion. Aunque la evaporacion potencial calculada fue baja, la
disponibilidad continua de agua potencid la expresion de vasos grandes y poco frecuentes, caracteristicos de los sitios
en los que la distancia entre la evapotranspiracion real (y transpiracion) y la potencial es menor: mas similar a las
selvas altas perennifolias. La fenologia de los parientes vivios mas cercanos del material identificado, sefiala la
presencia de elementos perennifolios y caducifolios. Muchos de estos coexisten en la costa del Pacifico asociados en
selvas subcaducifolias, otros, perennifolios, se restringen actualmente a sitios mas himedos en el sur de México. La
posicion mas surefia de Baja California y el incremento de la temperatura que tuvo su pico maximo en el Mioceno
(Novacek, 1999) probablemente propiciaron que el efecto de la aridez y baja temperatura, propuestas para el miembro
basal de la Formacion por Martinez-Hernandez y Ramirez-Arriaga (1996 a), no se extendiera hasta el miembro
superior. Tampoco es posible descartar cierta aridez local propiciada por los eventos geologicos regionales
(vulcanismo intenso formador de la sierra madre occidental = gran aporte ignimbritico). La palinoflora del miembro
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basal expresa algin grado de aridez, sin embargo esta puede ser producto de la sobrerepresentacion de taxones
haléfitos costeros mas que de pastizales templados.

CONCLUSIONES

-Los caracteres anatomicos se relacionan mejor con las variables de la temperatura que con las de la precipitacion o
evaporacion. Por esta razén son mas susceptibles de ser determinados mediante el empleo de ecuaciones de
regresion.

-La expresion de los caracteres no responde a la variacion de un solo componente ambiental. Algunos de ellos estan
influidos por mas de una variable ambiental (e.g., didmetro de los vasos, parénquima difuso en agregados y
apotraqueal bandeado).

-Los caracteres relacionados con la eficiencia conductora (diametro, frecuencia y agregacion de los vasos) estan
mejor correlacionados con la evaporacion potencial (EMA, IAE, E max, E min), aunque la disponibilidad de agua
siempre afecta en gran medida esta relacion. La evaporacion potencial en sitios secos es bastante mayor que en los
humedos, pero la falta del agua y la defoliacion en el primero provoca un cese temporal de la transpiracion real. En el
segundo caso, la disponibilidad de agua disminuye |a evaporacion potencial pero la real se mantiene.

-Las caracteristicas traqueales de las maderas de la formacion indican fisonomia mesomorfica y vulnerabilidad alta,
que la ubican mas cercana a las selvas altas perennifolias y bajas caducifolias que a las comunidades del sur de
California.

-Es probable que mejoren los intervalos de error si se construyen ecuaciones para diferentes subconjuntos de datos.
-Existe consenso entre los anélisis en cuanto a la temperatura, todo indica clima tropical. Mientras que con lo que
respecta a la disponibilidad de agua y evaporacion potencial, la evidencia es un tanto mas erratica. Sin embargo,
puede suponerse que hubo buena disponibilidad de agua, con una breve temporada seca. También se sugiere
evaporacion potencial baja, similar a la de las selvas altas perennifolias condicionada por la cercania al cuerpo de
agua.

-Si bien la determinacion de paleoambientes con la fisonomia de la madera dista de ser exacta, ésta constituye una
buena alternativa para evaluar los rasgos ecol6gicos y condiciones generales de conjuntos fésiles en ambientes

continentales.
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Apéndice 1.

Caracteres anatomicos de la madera como indicadores paleoambientales

Manaus
1 Abarema barbouniana (Standl.) Bameby & W.J. Grimes Leguminosae Uw 23833
2 Adiscanthus fuscifiorus Ducke Rutaceae Lw 18812
3 Ambelana acida Adans Apocynaceae Uw 10528
4 Anaxagorea phaeocarpa Marl. Annonaceae Uw 23646
5 Anisophyflea manausensis Pires & W.A. Rodriges Anisophylleaceae Uw 20754
6 Anomalocalyx uleanus (Pax & Hoffm.) Ducke Euphorbiaceae Uw 23807
7 Aptandra spruceana Miers Olacaceae Uw 10520
8 Aspidosperma obscurinervium Azambuja Apocynaceae Uw 10514
9 Bocoa alterna (Benth.) R.S Cowan Leguminosae Uw 23816
10 Brosimum potabile Ducke Moraceae Uw 10536
11 Chysophyflum sanguinofentum (Pierre) Baehni Sapotaceae Uw 10532
12 Duckeodendron cestroides Kuhim. Duckeodendraceae Uw 23659
13 Eperua glabrifiora (Ducke) R.S. Cowan Leguminosae Uw 10535
14 Fusaea longifolia (Aubl.) Saff. Annonaceae Uw 23645
15 Licaria guianensis Aubl. Lauraceae Uw 18824
16 Miconia splendens (Sw.) Griseb. Melatomataceae Uw 16149
17 Ocotea longifolia Kunth Lauraceae Uw 10522
18 Ophiocaryon manausense (W.A. Rodrigues) Bameby Sabiaceae Uw 23650
19 Poraqueiba sencea Tul. Icacinaceae Uw 23744
20 Quassia mutifiora (A. Juss) Simaroubaceae Uw 18937
2 Schefflera morototoni (Aubl.) Manguire, Steyerm & Frodin Araliaceae Uw 18860
2 Strichnos froessii (Spreng.) Marl. Loganiaceae Uw 23811
2 Symphonia globulifera L. f. Guttiferae Uw 23631
24 Tetracearas amazonica Post & Kuntze Dillenidaceae Uw 20247
2 Trichilia guara (Jacg.) L. Meliaceae Uw 23791
Porto V.
26 Aniba canelilla (Kunth) Mez Lauraceae Uw 19326
27 Bernardia tamanduana (Baill.) Mall. Arg. Euphorbiaceae Uw 7477
28 Buchenavia grandis Ducke Combretaceae Uw 7754
29 Cecropia latiloba Miq. Cecropiaceae Uw 19352
30 Coccoloba polystachya Wedd. Polygonaceae Uw 7491
3 Diplotropis martiusi Benth. Lequminosae Uw 19378
32 Etaballia dubia (Kunth) Rudd Leguminosae Lw 7562
3 Eugenia floribunda H. West ex Willd. Myrtaceae Uw 19350
K7} Guatteria krukoffii R.E. Fr. Annonaceae Uw 19371
k] Heisteria acuminata (Humb. & Bonpl.) Engl. Olacaceae Uw 7473
¥ Himatanthus sucuuba (Spruce) Woodson Apocynaceae Uw 19369
7 Iryanthera grandis Ducke Myristicaceae Uw 19330
B Manilkara paraensis (Huber) Standl. Sapotaceae Uw 19354
I Miconia amplexans (Crueg.) Cong. Melastomalaceae Uw 7604
40 Naucleopsis glabra Spruce ex Pittier Moraceae Uw 19304
41 Nectranda cuspidala Nees & Mart. Lauraceae Uw 7460
42 Ouratea inundata Engl. Ochnaceae Uw 19358
43 Oxandra xylopioides Diels Annonaceae Uw 19316
44 Pausandra hirsuta Lanj. Euphorbiaceae Uw 7469
45 Perebea guianensis Aubl. Moraceae Uw 8241
46 Platymiscium trinitatis Benth. Leguminosae Uw 7489
47 Protium glabrescens Swart Burseraceae Uw 7468
48 Quiina guaporensis Pires Quiinaceae Uw 19440
49 Tabebuia barbata (E. Mey.) Sandwith Bignoniaceae Uw 19370
50 Vochysia floribunda Mart. Vochysiaceae Uw 19346
Tafelberg
51 Abarema commutata Bameby & J.W. Grimes Leguminosae Uw 2458
52 Anaxagorea dolichocarpa Sprague & Sandwith Annonaceae Uw 2564
53 Aniba jenmanii Mez Lauraceae Uw 2439
54 Calyptranthes lucida DC. Myriaceae Uw 2522
55 Cordia nervosa Lam. Boraginaceae Uw 2546
56 Croton tafelbergicus Croizat Euphorbiaceae Uw 2478
57 Cupania hirsuta Radlk. Sapindaceae Uw 2485
58 Cydista aequinoctialis (L.) Miers Bignoniaceae Uw 2595
58 Diospyros fetranda Hiem Ebenaceae Uw 2586
60 Duguetia calycina Benoist Annonaceae Uw 2570
61 Elaeagia maguirei Standl. Rubiaceae Uw 2552
62 Guatteria gracilipes R.E. Fr. Annonaceae Uw 2566
63 Heriettiella caudata Melastomataceae Uw 2537
64 Inga acrocephala Steud. Leguminosae Uw 2454

| 65 Iryanthera lancifolia Ducke Myristicaceae Uw 2642
66 Markea coccinea Rich. Solanaceae Uw 2592
67 Miconia dodecandra Cong. Melastomataceae Uw 2538
68 Myrcia deflexa (Poir.) DC. Myrtaceae Uw 2529
69 Ouratea decagyne Maguire Ochnaceae Uw 2881
70 Retiniphylium schomburgkii (Benth.) Rubiaceae Uw 2598
71 Sterigmapetalum guianense Steyerm. Rhizophoraceae Uw 2505
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Swartzia brachyrachis Harms.

Tontelea cylindrocarpa (A.C. Sm.) A.C. Sm.
Trichilia schomburgkii C. DC.

Talisia hemidasya Radlk.

Alchomea latifolia Sw.

Allophytlus compostachys Gled.
Amphitecna tuxtiensis (A.H. Gentry)
Bernoullia flammea Oliv.
Brosimum alicastrum Sw.

Bursera simaruba (L.) Sarg.
Calophylium brasiliense Cambess.

Croton nifens Sw.

Cupania 2 spp

Cymbopetalum bailloni R.E. Fr.
Dendropanax arboreus (L.) Decae. & Planch.
Dussia mexicana (Standl.) Harms
Erythrina folkersii Krukoff & Moldenke
Eugenia acapulcensis Steud.

Faramea occidentalis (L) A. Rich.

Ficus yapanensis Desv.

Guarea F. Allam. Ex L. 2 spp

Hamelia longipes Stadl.

Hampea nutricia Fryxell

Heliocarpus donnelismithii Rose

Inga sp

Lunaria mexicana L.

Meliosma sp

Nectandra 2spp

Ocotea sp

Ocrhoma pyramidale (Cav. Ex Lam.) Urb.
Omphalea oleifera Hemsl.

Orthion subsessile (Standl.) Steyerm. & Standl.
Phiteceliobium arboreum (L.) Urb.
Pouteria 2spp

Protium copal (Schitdl. & Cham.) Engl.
Pseudolmedia oxyphytlaria Trécul
Pterocarpus rohrii Vahl

Quararibea funebris (La Liave) Vischer
Rheedia edulis (Seem.) Planch. & Triana
Robinsonella mirandae Gomez Pompa
Rollinia jimenezii Staff.

Stemmadenia galeotfiana (A. Rich.) Miers
Sterculia apetala (Jacq.) H. Karst.

Tapirira mexicana Marchand

Terminalia amazonia (J.F. Gmel.) Exell
Trema micrantha (L.) Blume

Trichilia moschata Sw.

Trophis mexicana (Liebm.) Bureau
Zanthoxylum keflermanii P. Wilson

Acacia cochliacantha Humb. & Bonpl. ex Willd.
Albizia occidentalis Brandegee
Amphyplerigium adstringens Schl.
Apoplanesia paniculata C. Pres!

Bursera 3spp

Caesalpinia 5 spp

Capparis indica (L.) Druce

Casearia fremula (Grises.) Grises. ex C. Wright
Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f.
Chiorophora tinctoria (L.) D. Don ex Steud.
Cnidoscolus spinosus Lundell

Coccoloba liebmannii Lindau
Cochiospermum vitifolium (Willd.) Spreng.
Celaenodendron mexicanum Stand.

Cordia 4spp

Crescentia alata Kunth

Dalbergia congestifiora Pittier

Erythrina lanata Rose

Erythroxylon mexicanum Kunth

Esenbeckia berlandieri Baill. ex Hemsl.
Exostema caribaeum (Jacg.) Roem. & Schull.

Leguminosae
Hippocraleaceae
Meliaceae

Sapindaceae

Rubiaceae

Sterculiaceae

Leguminosae
Leguminosae
Julianaceae
Leguminosae
Boraginaceae
Burseraceae
Fabaceae
Capparidaceae
Flacourtiaceae
Bombacaceae
Moraceae
Euphorbiaceae
Polygonaceae
Cochlospermaceae
Euphorbiaceae
Boraginaceae
Bignoniaceae
Leguminosae
Leguminosae
Erythroxylaceae
Rutaceae
Rubiaceae

Uw 2469
Uw 10968
Uw 2577
Uw 2487

MEXU 219
MEXU 6

MEXU 411
MEXU 224
MEXU 142
MEXU 726
MEXU 425
MEXU 387
MEXU 221
MEXU 386
MEXU 220
MEXU 450

MEXU 233
MEXU 391
MEXU 223
MEXU 458
MEXU 239
MEXU 14

MEXU 128

MEXU 401
MEXU 416
MEXU 252
MEXU 412
MEXU 258
MEXU 388

MEXU 180
MEXU 546
MEXU 135
MEXU 241
MEXU467

MEXU 383
MEXU 470
MEXU 230
MEXU 132
MEXU 228
MEXU 225
MEXU 336
MEXU 11
MEXU 229
MEXU 457
MEXU 729
MEXU 251
MEXU 454
MEXU 232
MEXU 396
MEXU 226
MEXU 8
MEXU 242

MEXU 270
MEXU 324
MEXU 276
MEXU 200
MEXU 197

MEXU 327
MEXU 348
MEXU 329
MEXU 184
MEXU 339
MEXU 146
MEXU 212
MEXU 10

MEXU 358
MEXU 201
MEXU 362

MEXU 376
MEXU 379
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164 Forchhammeria pallida Liebm. Capparidaceae MEXU 284
165 Gossypium aridum (Rose & Standl.) Skovst. Malvaceae MEXU 353
166 Guazuma uimifolia Lam. Slerculiaceae MEXU 269
167 Guettarda elliptica Sw. Rubiaceae MEXU 326
168 Heliocarpus pallidus Rose Tiliaceae MEXU 280
169 Hintonia latiflora (Sessé & Moc. ex DC.) Bullock Rubiaceae MEXU 337
170 Ipomoea wollcottiana (Rose) Convolvulaceae MEXU 323
171 Jacquinia pungens A. Gray Theophrastaceae MEXU 328
172 Jantropha standleyi Steyerm. Euphorbiaceae MEXU 288
173176 Lonchocarpus 4spp Leguminosae
175 Lysiloma divaricata Hook. & Jackson Leguminosae MEXU 263
176 Mimosa arenosa (Willd.) Poir. Leguminosae MEXU 347
177 Pitheceliobium duice (Roxb.) Benth Leguminosae MEXU 357
178 Piatymiscium lasiocarpum Sandwith Leguminosae MEXU 281
179 Poeppigia procera C. Pres| Leguminosae MEXU 243
180 Prosopis julifiora (Sw.) DC. Leguminosae MEXU 262
181 Psidium sartorianum (0. Berg) Myrtaceae MEXU 183
182 Recchia mexicana Moc.y Sees. Simarubaceae MEXU 198
183 Ruprechtia fusca Fernald Polygonaceae MEXU 325
184 Sapium pediceliatum Huber Euphorbiaceae MEXU 257
185 Sciadodendron excelsum Grises. Araliaceae MEXU 9
186 Sclerocarpa manguense Anacardiaceae MEXU 211
187 Spondias purpurea L. Anacardiaceae MEXU 213
188 Swietenia humilis Zuce. Meliaceae MEXU 148
189-190 Tabebuia 2spp Bignoniaceae
19 Thevetia ovata (Cav.) A. DC. MEXU
192 Thouinia paucidentata Radik. Sapindaceae MEXU 380
Ocuilan
193 Alnus acuminata sudsp. arguta (Schiechlendal) Furlow Betulaceae MEXU 786
194 Arbutus xalapensis Kunth Ericaceae MEXU 862
195 Arctostaphylos arguta (Zucc.) DC. Ericaceae MEXU 1014
196-197 Buddieia 2spp Loganiaceae
198 Carpinus caroliniana Walter Betulaceae MEXU 787
199 Clethra mexicana DC. Clethraceae MEXU 789
200 Cleyera integrifolia (Benth.) Choisy Theaceae MEXU 920
0 Cornus disciflora DC. Comaceae MEXU 872
202 Crataegus pubescens (C. Presl) C. Pres| Rosaceae MEXU 936
203 Fraxinus uhdei (Wenz.) Lingeish. Oleaceae MEXU 927
204 Fuchsia arborescens Sims Onagraceae MEXU 931
205 Garmya laurifolia Hartw. ex Benth. Gamyaceae MEXU 866
206 Meliosma dentata (Liedm.) Urb. Sabiaceae MEXU 941
207-208 Oreopanax 2spp Araliaceae
209 Perrottetia longistylis Rose Celastraceae MEXU
210 Prunus bracybotrya L. Rosaceae MEXU 940
211215 Quercus 5spp Fagaceae
216 Rapanea juergensenii Mez Myrsinaceae MEXU 926
217 Salix bonplandiana Kunth Salicaceae MEXU 932
218 Styrax argenteus var ramirezii (Greenm.) Gonsoulin Styracaceae MEXU 873
219 Symplocos citrea Lex. ex La Liave & Lex. Symplocaceae MEXU 864
220 Temstroemia pringlei (Rose) Standl. Theaceae MEXU 861
N Tilia houghii Rose Tiliaceae MEXU 868
2 Xylosma flexvosa (Kunth) Hemsl. Flacourtiaceae MEXU 929
223 Zinowiewia concinna_(Turcz) Turcz. Celastraceae MEXU 870

90



H. Israel Martinez Cabrera

Apéndice 2
Familia Localidades
ManausPorto VelhoTafelbergLos TuxtiasChamelaOcuilan
1 Annonaceae 8 ] 12 5.45 0 1]
2 Araliaceae 4 0 0 1.82 161 667
3 Anisophylleaceae 4 0 0 0 0 0
4 Apocynaceae 8 4 0 1.82 161 0
5 Bignoniaceae 0 4 4 0 484 0
6 Burseraceae 0 4 0 364 484 0
7 Boraginaceae 0 0 4 0 B.1 0
B Bombacaceae 0 0 0 5.45 161 0
9 Brassicaceae 0 0 0 1.82 0 0
10Betulaceae 0 0 0 0 0 667
11Anacardiaceae 0 0 0 364 32 0
12Combretaceae 0 4 0 1.82 0 0
13Cecropiaceae 0 4 0 182 0 0
14Clusiaceae 4 0 0 364 0 0
15Cappandaceae 0 0 0 1.82 32 0
16Cochlospermaceae 0 0 0 0 1.61 0
17Convolvulaceae 1] 0 0 0 1.61 1]
18Clethraceae '] 0 0 0 0 333
19Cornaceae 0 0 0 0 0 33
20Celastraceae 0 0 0 0 0 667
210uckeodendron 4 0 0 0 0 0
22Euphorbiaceae 4 B 4 545 645 0
23Ebenaceae 0 0 4 0 0 0
24Enythroxylaceae 0 0 0 0 1.61 0
25Ericaceae 0 0 0 0 ] 333
26Dillenidiaceae 4 0 0 0 0 0
27Flacourtiaceae 0 0 0 0 161 333
2BHippocrateaceae 0 0 4 0 0 0
2lcacinaceae 4 0 0 0 0 0
30Julianaceae 0 /] 0 0 1.61 0
JLeguminosae 12 12 12 909 2B 0
32Lauraceae ] 8 4 5.45 0 1]
33Longaniaceae 4 0 0 0 0 667
34Moraceae 4 8 0 7.21 1.61 0
35Melatomataceae 4 4 8 0 0 1]
I6Mediaceae 4 0 4 5.45 1.61 0
I7Myrtaceae 0 4 8 1.82 1.61 0
IBMyristicaceae 0 4 4 0 0 0
39Myrsinaceae 0 0 0 0 0 33
40Malvaceae 0 0 0 364 1.61 0
410lacaceae 4 4 0 0 0 0
420chnaceae 0 4 4 0 0 0
430ieaceae [} 0 0 1.82 0 31
440nagraceae 0 0 0 0 0 331
45Rutaceae 4 0 0 1.82 1.61 1]
46Rubiaceae 0 0 8 364 484 0
47Rosaceae 0 0 0 0 0 6.67
48Sapotaceae 4 0 0 364 0 0
49Sabiaceae 4 0 0 1.82 0 33
505imaroubaceae 4 0 0 0 1.61 0
515apindaceae 1] 0 4 1.27 1.61 0
52Solanaceae 0 0 4 0 0 0
53Sterculiaceae 0 0 0 1.82 161 0
54Salicaceae 0 0 0 0 0 333
55Styracaceae 0 0 0 0 0 33
56Symplocaceae 0 0 0 0 0 331
57Polygonaceae 0 4 0 1.82 32 0
58Quiinaceae 0 4 0 0 0 0
59Vochysiaceae 0 4 0 ] 0 0
60Rhizophoraceae 0 0 4 0 0 0
61Tiliaceae 0 0 0 1.82 161 333
62Violaceae 0 0 0 1.82 0 0
B63Uimaceae 0 0 0 182 0 0
B4Theaceae 0 0 ] 0 0 6.67
65Fagaceae 0 0 0 0 0 1667
66Garryaceae 0 0 0 0 0 3.33
67Theophrastaceae 0 0 0 0 1.61 0
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