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1.Resumen / Abstract



1.1 Resumen

Las huellas que deja la evolucion en la distribucion de los caracteres entre los organismos actuales
han sido una de las herramientas principales para el estudio de la evolucién organica. La
reconstruccion de estados de caracter ancestrales nos ofrece la posibilidad de conocer los cambios
que sufren los caracteres en las especies a lo largo del tiempo evolutivo, entender el origen de las
adaptaciones a las que dan lugar, comprender su funcion y discernir la manera en que las
interacciones simbidticas que sostienen con otras especies influyen sobre dichos atributos. Las
relaciones entre plantas y hormigas proporcionan numerosos ejemplos de mutualismo, uno de ellos
corresponde a la interaccion obligatoria y altamente especializada entre hormigas y acacias. Las
acacias mirmecodfilas neotropicales se caracterizan por la presencia de nectarios extraflorales,
domacios y cuerpos de Belt, caracteres relacionados con su asociacion mutualista con las
hormigas. El objetivo del presente estudio fue conocer los posibles cambios evolutivos en los
estados de los caracteres mas representativos del grupo mirmecoéfilo de las acacias neotropicales.
Para ello, se construyé una base de datos con todos los caracteres y estados de caracter
reportados en la literatura; con base en esta recopilacién se construyé una matriz de estados de
caracter, que después se utilizd para realizar la reconstruccion de los estados ancestrales a través
de dos analisis distintos: el de maxima parsimonia y el de maxima verosimilitud. Se encontré que
durante la transicion del grupo externo al grupo mirmecdfilo: los rangos de distribucién altitudinal se
contrajeron, las hojas se alargaron en un primer paso y luego se hicieron mas pequefias, la
cantidad de pares de pinnas por hoja y de pinnulas por pinna disminuyeron, la longitud y el ancho
de las pinnulas aumentaron, la longitud maxima de peciolo incrementd, la cantidad de nectarios
extraflorales por peciolo también crecié y la forma de los nectarios cambié de circulares a
columnares (o cilindricos) y en forma de canoa (o volcan), las estipulas espinescentes se
modificaron en domacios y crecieron en longitud, y finalmente las especies perdieron los
cianoglucésidos contra la herbivoria. De esta forma, la presion de seleccidon que las relaciones
simbioticas ejercen sobre las especies interactuantes se refleja en un conjunto sistematico de sus
atributos. Ademas, los caracteres vegetales que distinguen al sistema mutualista Acacia -
Pseudomyrmex, pudieron haber evolucionado al verse favorecidos por las limitadas condiciones
calido-humedas que predominaban en los ambientes neotropicales del Mioceno Tardio y el

Plioceno Temprano.



1.2 Abstract

The footprints left by evolution on the characters’ distribution among current organisms have been
one of the main tools in the study of organic evolution. The ancestral character states reconstruction
gives us the chance of understanding the characters’ changes in species over evolutionary time,
determining the origin of the adaptations which they give rise to, comprehending their function and
recognizing the way in which symbiotic interactions between them and other species influence
these traits. Relationships between plants and ants provide us with many examples of mutualisms,
one of them concerns the obligatory and highly specialized interaction between ants and acacias.
Neotropical myrmecophilous acacias are characterized by the presence of extrafloral nectaries,
domatia and beltian bodies, traits that are directly related to their mutualistic relationship with ants.
The aim of this study was to know the possible evolutionary changes of the most representative
character and character states in the myrmecophilous group of neotropical acacias. To do this, we
built a database of all the characters and character states recorded in literature; based on this
dataset we built a character state matrix, which was later used for performing the ancestral states
reconstruction through two different methods: the maximum parsimony one and the maximum
likelihood one. We found that during the transition from the outer group to the myrmecophilous
group: the altitudinal distribution ranges shrinked, the leaves lengthened in a first step and the got
smaller in comparison to their intial size, the number of pinnae per leaf and leaflets per pinna
reduced, the leaflets length and width increased, the petioles length enlarged, the amount of
extrafloral nectaries also raised, and their shape changed from circular to columnar (or cylindrical)
and canoe (or volcano-shaped), the stipular spines modified in domatia and grew in length, and
finally, species lost their cyanoglucoside-compounds against herbivory. Thus, the selection
pressures exerted by the symbiotic relationships over the interacting species are reflected in a
systematic set of their traits. Furthermore, the vegetative characters that identify the Acacia -
Pseudomyrmex mutualistic system may have evolved favored by the, although limited, warm and
moist conditions that prevailed in neotropical environments of the Late Miocene and the Early

Pliocene.



2.Introduccion



La evolucion es un fendmeno bioldgico dificil de estudiar. Raramente es suficientemente rapida
para ser directamente observada y solo en algunos casos es posible encontrar evidencias fisicas,
como fésiles o ADN, de estados y eventos pasados. Afortunadamente, la evolucion deja sus
huellas en la distribucién de los caracteres entre los organismos actuales, huellas que han sido una
de las principales herramientas para el estudio de la evolucion organica. Esta aproximacion
historica y comparativa es especialmente importante para el estudio de los caracteres adaptativos,
pues so6lo en un marco de referencia filogenético es que conceptos tan fundamentales como
convergencia, paralelismo, y radiacién adaptativa se vuelven significativos (Schultz et al., 1996;
Pagel et al., 2004; Ronquist, 2004).

Por ello, para entender la evolucidon, es necesario conocer no solo las caracteristicas de los
organismos actuales, sino también los presentes en sus ancestros. Dicho conocimiento dependia
tradicionalmente del estudio del registro fésil, el cual, a pesar de estar repleto de ejemplos de
transformaciones evolutivas, en muchas ocasiones no estaba disponible para muchos taxa y tipos
de caracteres. Una alternativa cada vez mas popular es la de reconstruir la historia evolutiva de los
caracteres de interés de los individuos o bien, inferir las caracteristicas del ancestro de dichas
especies en funcion de un arbol filogenético (Cunningham et al., 1998; Mooers et al., 1999; Pagel
et al., 2004; Ronquist, 2004).

2.1 Reconstruccion de los estados de caracter ancestrales

Los caracteres son definidos como conjuntos individualizados de rasgos (estados) que son el
resultado de duplicaciones, fusiones, o adquisiciones externas (novedades) en los taxa; mientras
que, los estados de caracter son definidos como rasgos mutuamente excluyentes de un solo
conjunto de ellos. En otras palabras, los caracteres son cualquier tipo de rasgos heredables de un
organismo y son usualmente descritos en términos de sus estados, por ejemplo: “presencia de
cabello” o “ausencia de cabello”, donde “cabello” es el caracter y “presencia” o “ausencia” son sus
estados (Freudenstein, 2005; Collins et al., 2009).

La estimacion de las caracteristicas de especies hipotéticas ancestrales en el contexto filogenético
es un dominio de la biologia comparada filogenética. Los modelos evolutivos y el conjunto de
supuestos proporcionados por el método comparado pueden ser utilizados para descubrir, en una
manera que podria ser descrita como “paleontologia estadistica”, la diversidad de caracteres
biolégicos (secuencias de nucledtidos o aminoacidos, rasgos ecologicos, fenotipicos o

biogeograficos) manifestados en las especies ancestrales, asi como la naturaleza de los procesos



evolutivos subyacentes (Harvey y Pagel, 1991; Pagel, 1994, 1998, 1999; Omland, 1999;
Vanderpoorten y Goffinet, 2006; Revell, 2013; Royer-Carenzi et al., 2013).

Esta es una idea intrigante, pues nos ofrece la posibilidad de vislumbrar el pasado, de descubrir
cémo evolucionan los caracteres y de entender su funcién. EI amplio rango de preguntas que
pueden ser dirigidas a través de la inferencia de estados ancestrales o trayectorias de cambio de
los caracteres clave en los arboles filogenéticos es fascinante. La reconstruccion de los probables
estados ancestrales de los organismos ha sido utilizada para revelar homologias entre caracteres;
estudiar el conservadurismo morfolégico y la homoplasia; comprobar si en algun sistema en
especifico existe evolucion neutral o divergencia funcional; detectar transiciones correlacionadas
entre caracteres en linajes coevolutivos; deducir el proceso de seleccion al que se sujetan ciertos
caracteres; examinar el origen de las adaptaciones; inferir proteinas y genes que existieron hace
millones de afos; evaluar variaciones en las tasas de diversificacion; identificar patrones de
dispersion pasados; explorar como los procesos microevolutivos se vinculan con los patrones
macroevolutivos; re-evaluar clasificaciones pasadas; investigar las caracteristicas antiguas de la
vida en la Tierra, asi como para evaluar hipotesis ecologicas y evolutivas (Collins et al., 1994;
Cunningham et al., 1998; Pagel, 1999a y b; Pagel et al., 2004; Ronquist, 2004; Givnish et al., 2005;
Ricklefs, 2007; Horn et al., 2009; Schaffer et al., 2010; Simpson, 2010; Webster et al., 2012; Nurk et
al., 2013; Soltis et al., 2013; Royer-Carenzi et al., 2013; de Oliveira et al., 2014; Cunha et al., 2015;
Wu et al., 2015).

Asi, la reconstruccion de los estados de caracter ancestrales es crucial para un amplio rango de
programas de investigacion en sistematica y evolucion (Omland, 1999). Coddington (1988)
argumentd que muchas hipétesis adaptativas pierden su sentido sin informacion acerca del orden y
tiempo de los cambios de estado de caracter. Mientras que, de acuerdo con Schuliz et al., (1996)
soOlo a través del enfoque comparativo e historico, que esta herramienta nos brinda, conceptos
fundamentales como convergencia, paralelismo y radiacion adaptativa se vuelven significativos. De
la misma forma, Donogue (1989) sefald que las reconstrucciones de los estados de caracter son, a
menudo, la unica fuente de informacién acerca de temas importantes, como el nimero de veces

que un estado de caracter ha surgido independientemente.

La reconstruccion de estados ancestrales ofrece un marco de referencia unico en el analisis
evolutivo, pues complementa los enfoques paleontolégicos tradicionales y nos capacita para
investigar caracteres que no se fosilizan como la conducta o la fisiologia, o bien, examinar grupos
taxonémicos donde la evidencia fosil no existe o es excesivamente escasa (Pagel, 1999a y b;
Pagel et al., 2004; Vanderpoorten y Goffinet, 2006).



A pesar de su gran importancia, la reconstruccion de los estados de caracter ancestrales plantea
un tremendo desafio debido a las limitaciones inherentes de los datos (Omland, 1999). Como
Maddison y Maddison (1992) aclararon “...si nuestra meta es reconstruir la secuencia precisa de
los cambios evolutivos en el caracter, es necesario caer en la cuenta de que la secuencia precisa
de cambios requiere de la estimacion de casi tantos parametros como puntos de datos

(observaciones de taxa terminales).”

Algunas de las limitaciones que la reconstruccion de los estados de caracter presenta es que
tienden a volverse menos fidedignas hacia la raiz del arbol, aun cuando se conozca completamente
la filogenia (Cunningham et al., 1998; Oakley y Cunningham, 2000). Sin embargo, también se ha
observado que un incremento en el muestreo de taxones aumenta la exactitud de la estimacion de
la raiz y de los nodos internos (Maddison, 1995; Salisbury y Kim, 2001). De la misma forma, las
tendencias evolutivas pueden reducir la precision de las reconstrucciones de estados de caracter,
especialmente para los métodos que asumen el movimiento Browniano como modelo para cambio
de caracter (Schluter et al.,, 1997; Cunningham et al., 1998; Garland et al., 1999; Oakley vy
Cunningham, 2000). Asimismo, estudios tedricos y simulaciones previas han demostrado que la
precision de estos analisis es baja cuando las tasas de evolucién son altas (Holmquist, 1979;
Saitou, 1989; Tateno, 1990; Maddison y Maddison, 1992; Collins et al., 1994; Frumhoff y Reeve,
1994).

La mayoria de estas limitaciones se relacionan con el hecho de que los taxa existentes representan
s6lo un subconjunto de la diversidad evolutiva total de cualquier clado, y, por lo tanto, cualquier
conclusion basada unicamente en los taxa existentes debe ser tomada con cautela. Las inferencias
realizadas a través de la reconstruccidén de estados de caracter ancestrales hacen necesariamente
una suposicion implicita, pero problematica, de que la distribucion de los caracteres entre los taxa
vivientes registra fielmente los patrones de evolucion de los caracteres a lo largo de la historia de
ese grupo (Finarelli y Flynn, 2006).

Aunado a lo anterior, la incertidumbre filogenética, es decir, el desconocimiento de si el arbol
utilizado en la reconstruccion es una representacién valida de las relaciones filogenéticas entre las
especies, asi como de los grados de divergencia entre ellas, representa otro problema. Distintos
arboles dan frecuentemente distintas respuestas a las preguntas de indole comparativo (Pagel y
Lutzoni, 2002; Pagel et al., 2004; Ronquist; 2004). Una forma de considerar la incertidumbre
filogenética en la reconstruccion de los estados de caracter ancestrales fue proporcionada por el

programa Mesquite, que encuentra el modelo que se ajusta mejor para cada arbol y deriva a partir
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de ello los estados ancestrales correspondientes. Este procedimiento permite realizar una

evaluacion de la variacion entre arboles (Maddison y Maddison, 2015).

Se han desarrollado distintos métodos para abordar el problema de la reconstruccion de los
estados de caracter ancestrales. Dos de los mas discutidos y utilizados son el de maxima
parsimonia y el de maxima verosimilitud. Ambos se utilizan también frecuentemente para la
reconstruccion de las filogenias pues la reconstruccion de los estados de caracter ancestrales a
menudo juega un papel importante en los procedimientos utilizados para la inferencia filogenética

(Harvey y Pagel, 1991).

Método de maxima parsimonia

En el método de maxima parsimonia, los estados de caracter de los taxa ancestrales son inferidos
por separado para cada topologia bajo la suposicidn de que los cambios entre cada estado ocurren
en todas las direcciones posibles. EI numero total de cambios de estados de caracter que
expliquen el proceso evolutivo completo para una topologia dada es entonces contabilizado. Este
cémputo se realiza para todas las topologias potencialmente correctas y la topologia que requiera
el menor numero de cambios, es decir, el menor numero de origenes independientes de los
caracteres compartidos, es elegido como el mejor arbol. De esta forma, la parsimonia se construye
alrededor de la proposicion de que el “mejor arbol” es aquel que describe la evolucion de cualquier
conjunto particular de caracteres usando el menor numero posible de cambios evolutivos de los

caracteres bajo escrutinio (Harvey y Pagel, 1991; Nei y Kumar, 2000; Wiley y Lieberman, 2011).

Las dos formas mas comunes de parsimonia estan directamente relacionadas con la manera en
que tratamos las relaciones entre los estados de caracter dentro de una serie de transformacion;
una de estas formas corresponde a la parsimonia de Fitch (Felsenstein, 1982; Harvey y Pagel,
1991; Wiley y Lieberman, 2011). La parsimonia de Fitch (Fitch, 1971) considera todos los estados
de caracter como desordenados. Cuando tres 0 mas estados de caracter existen, una reversion del
estado numero dos al estado numero cero o una transformacion del estado cero al dos se cuenta
como un solo paso, es decir, cualquier transiciéon de estado a estado es posible. Este tipo de
parsimonia se utiliza comunmente para analizar caracteres morfolégicos multiestado (Harvey y
Pagel, 1991; Wiley y Lieberman, 2011).

El método de maxima parsimonia para la reconstruccion de los estados de caracter ancestrales a

través de la comparacién con un grupo externo es muy eficaz cuando el grado de divergencia entre

11



especies es bajo y es particularmente exitoso en el analisis de caracteres discretos que varian

dicotdmicamente (Harvey y Pagel, 1991).

Este método se encuentra, en general, embebido en un marco hipotético-deductivo, pues la
hipotesis elegida es falsificada por el arbol escogido si alguna regla que especifica dicha hipétesis
es violada. Sin embargo, es posible abordar el problema desde un enfoque completamente
diferente, al mirar la reconstruccion como un problema estadistico. Un procedimiento estadistico a

seguir es el método de maxima verosimilitud (Harvey y Pagel, 1991).

Método de maxima verosimilitud

En el método de maxima verosimilitud se escoge al arbol que tiene la probabilidad mas alta de
producir el conjunto de datos observados dado un modelo evolutivo especifico adoptado por el
investigador, la topologia del arbol y la longitud de ramas entre nodos. El modelo es utilizado para
caracterizar el proceso responsable del cambio en los caracteres y calcular las probabilidades de
observar los datos en un arbol especifico. Los parametros a ser considerados no son las
topologias, por ello no se estima una topologia maximizando la probabilidad de sus parametros,
sino que simplemente se escoge la topologia con la probabilidad mas alta, bajo la suposicién de
que es probable que una topologia con una buena estimacion de la longitud de sus ramas
corresponda al arbol verdadero (Harvey y Pagel, 1991; Nei y Kumar, 2000; Wiley y Lieberman,
2011). De esta forma, al igual que los métodos de maxima parsimonia, el método de maxima
verosimilitud produce una estimacion puntual del mejor arbol dado el criterio de que el modelo
ajustado, es decir, los datos ajustados en una topologia definida y sus parametros es el “mejor

modelo” (Wiley y Lieberman, 2011).

Los estimadores de maxima verosimilitud tienen la propiedad de ser consistentes en un amplio
rango de tasas evolutivas y topologias filogenéticas. Esta propiedad asegura que sea mas probable
que el estimador arroje los resultados correctos y las varianzas mas pequefias mientras mas datos

sean recolectados (Harvey y Pagel, 1991; Nei y Kumar, 2000).

Tanto el método de maxima parsimonia como el de maxima verosimilitud en la reconstruccion de
los estado de caracter ancestrales han sido utilizadas anteriormente en distintos grupos y para
distintos fines, como: el estudio de los patrones de colonizacion y dispersion del género hawaiano
Psychotria (Nepokroeff et al., 2003); la reconstruccion del tamafo corporal del orden Caniformia
(Finarelli y Flynn, 2006); el analisis de la evolucion del area cefalica de un grupo de “arafias

asesinas” endémico de Madagascar (Wood et al.,, 2007); el analisis de los sindromes de
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polinizacion del género Ruellia (Tripp y Manos, 2008); el estudio de la morfologia de las
extremidades de los reptiles del género Lerista (Skinner, 2010); la caracterizacion histérica del
mecanismo de la muerte celular programada del suspensor durante el desarrollo embrionario de las
leguminosas (Endo, 2012); asi como la evaluacién de la exactitud de los esquemas actuales de
clasificacion taxondmica y el rastreo evolutivo de los caracteres diagnésticos del orden Oribatida
(acaros; Schaffer et al., 2010) y de la familia Urticaceae (Wu et al., 2015), entre muchos otros,

todos los anteriores con resultados estadisticamente satisfactorios.

De este modo, a través de herramientas como la reconstruccion de los estados de caracter del
ancestro comun mas reciente de un grupo en especifico es posible dar respuesta a un sinnumero
de preguntas de indole evolutiva, entre ellas, la influencia de las relaciones simbidticas, como la

mirmecofilia, sobre la evolucion de los atributos de las especies interactuantes.

2.2 Mutualismo planta-hormiga

Todos los organismos se desarrollan en una compleja red de interacciones ecoldgicas que influyen
significativamente en la evolucion de sus caracteres y por lo tanto, en la diversificacion y
especiacion de sus linajes. Dichas interacciones pueden variar en un gradiente que va desde el
antagonismo hasta el mutualismo. El mutualismo es una asociacién entre organismos de distintas
especies que incrementa la adecuacion de cada individuo interactuante. En general, el mutualismo
se basa en el intercambio de recursos: una de las especies provee tipicamente un servicio mientras
que, la otra especie provee una recompensa (Howe y Westley, 1989; Bronstein, 1994; Chenuil y
McKey, 1996; Fiala et al., 1999).

Las relaciones entre plantas y hormigas proporcionan numerosos ejemplos de mutualismo,
variando desde asociaciones oportunistas, facultativas y generalistas, incluyendo proteccién contra
herbivoros y dispersién de semillas, hasta interacciones obligatorias y altamente especializadas
como las simbiosis entre hormigas y plantas mirmecéfitas (Heil y McKey, 2003; Bronstein et al.,
2006; Giladi, 2006; Rico-Gray y Oliveira, 2007; Heil, 2008; Mayer et al., 2014).

Las mirmecdfitas poseen una gran variedad de rasgos ecoldgicos y morfolégicos adaptativos, la
mayoria de los cuales parecen estar relacionados con su asociacién mutualista con las hormigas.
Uno de estos rasgos consiste en estipulas espinescentes, peciolos, tallos, rizomas y tubérculos
huecos, o bien hojas modificadas que son usualmente utilizados por las hormigas como espacios
de anidamiento y son llamados domacios. Las mirmecofitas producen domacios constitutiva e

independientemente de la presencia de las hormigas, aunque la presencia de estas puede ayudar
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a ampliar su espacio de anidamiento, por ejemplo al excavar el tejido medular de los tallos o ramas
de las plantas (Janzen, 1966, 1967, 1969; Davidson y McKey, 1993; Jolivet, 1996; Jolivet, 1998;
Bronstein et al., 2006; Gomez-Acevedo et al., 2010; Mayer et al., 2014).

Frecuentemente, las mirmecdfitas también ofrecen recompensas alimenticias tales como cuerpos
alimenticios ricos en nutrientes, nectarios extraflorales en las hojas o la secrecion de melaza
elaborada a partir de savia que los afidos recolectan. Los cuerpos alimenticios pueden poseer una
composicion, forma y posicion distinta en la planta dependiendo de la especie. Los nectarios
extraflorales son dérganos no involucrados en la polinizaciéon y dedicados a la secrecién de
pequenos volumenes de néctar (alimentos ricos en carbohidratos) que se localizan en un conjunto
de tejidos vegetativos y reproductivos de la planta, mas comunmente en las estructuras en
desarrollo, incluyendo hojas, flores y frutos nuevos. Los nectarios extraflorales son altamente
diversos en estructura y ontogenia. Muchas hormigas asociadas a plantas mirmecofitas también se
ocupan de hemipteros trofobiontes que las proveen de ligamaza, o bien, melaza. Dichas
estructuras manifiestan el alto nivel de especializacion que han adquirido estas plantas a lo largo
del tiempo evolutivo (Janzen, 1966, 1967; Elias, 1983; Davidson y McKey, 1993; Jolivet, 1998;
Bronstein et al., 2006; Gomez-Acevedo et al., 2010; Mayer et al., 2014).

A cambio de la proteccién y la fuente alimenticia brindada, las hormigas protegen a las plantas
contra la herbivora, los patégenos, otras plantas trepadoras o invasoras que podrian obstruir el
desarrollo 6ptimo de la primera; asimismo, les brindan beneficios como la absorcién de compuestos
de nitrégeno y carbono provenientes de la descomposicion de hormigas muertas y de excretas
depositadas en los domacios que también sirven como camaras de desechos, a esta interaccion se
le llama mirmecotrofia. Las hormigas muestran generalmente una gran fidelidad a plantas
individuales, al anidar en ellas y derivar toda o la mayor parte de sus dietas de los recursos que
ellas proveen (Janzen, 1966, 1967, 1969; Beattie, 1989; Treseder et al., 1995; Jolivet, 1996; Sagers
et al., 2000; Fischer et al., 2003; Heil y McKey, 2003; Bronstein et al., 2006; Gegenbauer et al.,
2012; Mayer et al., 2014).

El fésil de hormiga mas antiguo inequivocamente identificado (Hymenoptera; Formicidae) data de
hace aproximadamente 100 millones de afios y la evidencia sugiere que las hormigas empezaron a
diversificar incluso antes de esta fecha, entre el Cretacico Tardio y el Eoceno Temprano (Moreau y
Bell, 2013). Las comunidades vegetales también sufrieron cambios espectaculares desde el
Cretacico Temprano hasta el Cretacico Tardio (135-65 millones de afos aproximadamente), las
angiospermas diversificaron y radiaron rapidamente, desplazando a los helechos y las

gimnospermas como dominantes ecolégicos en la mayoria de los ecosistemas (Friis et al., 2011).
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La diversificacion y el surgimiento de la dominancia de las angiospermas probablemente
desencadend la de las hormigas, como sucedié con muchos otros grupos de insectos (Grimaldi y
Engel, 2005). De esta forma, el registro fosil y el fechado con reloj molecular revelan que las
hormigas y las plantas han estado conviviendo por al menos 120 millones de afos (Brady et al.,
2006; Moreau et al., 2006; Bell et al., 2010; Magallon et al., 2013; Moreau y Bell, 2013). EI
surgimiento de las angiospermas pudo haber proporcionado nuevos nichos para las hormigas a
través del incremento en la disponibilidad de presas como resultado del aumento de la diversidad y
abundancia de los insectos herbivoros, o bien a través de un cambio en la dieta de algunos linajes
de hormigas del estado ancestral de carnivoria a una dieta basada en gran parte en recursos
derivados de las plantas. Estos recursos incluyen a la ligamaza y al néctar extrafloral producido
para atraer a las hormigas (y no a los polinizadores), que incidentalmente la protegian contra los
herbivoros mientras buscaban néctar y cuerpos alimenticios ricos en nutrientes (Heil, 2007, 2008).
En los ecosistemas actuales, muchas especies de hormigas dependen de estos recursos
alimenticios derivados de las plantas (Heil y McKey, 2003; Stadler y Dixon, 2008). Por lo que, en la
medida en que las angiospermas radiaron y empezaron a dominar, una mayor abundancia de
recursos alimenticios de plantas, tanto en la forma de alimentos derivados de la planta como en la
forma de insectos herbivoros como presas, atraian mayores cantidades de hormigas a las plantas,
incrementando las oportunidades para la evolucion de la interaccion entre hormigas y plantas
(Mayer et al., 2014). Asi, las interacciones facultativas mediadas por los recursos alimenticios
disponibles en la planta, o bien, las asociaciones parasiticas mediadas por lo recursos ofrecidos
por homoépteros pudieron haber precedido la evolucion de las mirmecodfitas (McKey, 1989;
Davidson y McKey, 1993). Las asociaciones mas constantes, duraderas y exclusivas establecidas
cuando las hormigas residen en las plantas ha conducido a la especializacion de ambos
companeros. Dicha especializacion podria incluir el incremento en la tasa del suministro de
recursos hacia las hormigas por la plantas y el incremento en la eficacia de la proteccion de las
hormigas. De acuerdo a este escenario coevolutivo desarrollado primeramente por Janzen (1966) y
respaldado por un gran cuerpo de estudios, las hormigas que protegen mejor a su huésped y las
plantas que invierten mas en el mantenimiento de su colonia de hormigas protectoras, deberian de

ese modo incrementar su propia sobrevivencia y reproduccion (Heil y McKey, 2003).

Algunos de los caracteres que respaldan la larga historia evolutiva de esta interaccion incluyen a
los elaiosomas, los nectarios extraflorales y los domacios. Los elaiosomas, que son apéndices
grasosos en las semillas destinados para las hormigas dispersoras, pudieron haber surgido al
menos hace 75 millones de anos (Dunn et al., 2007). Los nectarios extraflorales, dedicados a la

secrecion de azucar para el reclutamiento de hormigas mutualistas, se conocen a partir de fosiles
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de hojas de una especie extinta de Populus del Oligoceno, es decir, de hace 35 millones de afos
(Pemberton, 1992) y surgieron independientemente cerca de 457 veces en las plantas vasculares
(Weber y Keeler, 2013) y al menos 12 veces en las leguminosas (McKey, 1989). Cabe mencionar
que, las especies de hormigas extintas encontradas en el sitio en el que se hallaron los
especimenes de Populus tienen congéneres actuales que también defienden a las plantas
(Pemberton, 1992). Por otro lado, la aparicion de los domacios, estructuras destinadas al
alojamiento de las hormigas, se estima hace 19 millones de afos, es decir en el Mioceno

Temprano y con un numero minimo de 158 origenes (Chomicki y Renner, 2015).

Para los elaiosomas y los nectarios extraflorales, los analisis recientes sugieren que promovieron la
diversificacion, lo que indica que las relaciones mutualistas con insectos podrian haber influido en
los patrones macroevolutivos (Lengyel et al., 2009; Weber y Agrawal, 2014). Por otra parte,
algunos otros autores han propuesto que a pesar de que los cuerpos alimenticios y los nectarios
extraflorales promueven la evolucidn de estas interacciones, la provision del espacio de
anidamiento, es decir, los domacios, son el factor mas importante para el desarrollo de las
relaciones mirmecofiticas obligadas, al promover una mayor constancia en la interaccioén, y por lo
tanto un incremento en la eficacia de la proteccion (Fiala y Maschwitz, 1992a, b; Heil y McKey,
2003).

De acuerdo con la ultima revisidn realizada existen 3941 especies distribuidas en 745 géneros
pertenecientes a 108 familias de angiospermas (aproximadamente un cuarto de todas las familias
vegetales existentes) y al menos 11 géneros dispuestos en 4 familias de helechos en los que es
posible encontrar nectarios extraflorales, y las simulaciones sugieren que existe incluso una
cantidad aun mayor (Weber y Keeler, 2013). Los nectarios extraflorales son especialmente
abundantes en tres subclases de la clase Magnoliopsida: Dilleniidae, Rosidae y Asteridae (Elias,
1983), y algunas familias (como las leguminosas, donde podemos encontrar 1069 especies
portadoras de nectarios extraflorales) y géneros son particularmente ricos en especies que los
portan (McKey, 1989; Schupp y Feener, 1990; Weber y Keeler, 2013). En cuanto a los cuerpos
alimenticios una estimacion aproximada sugiere que existen al menos 90 géneros en 34 familias de
angiospermas en las que podemos encontrar estas estructuras, sin embargo, el nimero real aun es
desconocido (O’Dowd, 1980; Solano et al., 2005; Dutra et al., 2006; Webber et al., 2007a,b; Buono
et al., 2008; Paiva et al., 2009; Mayer et al., 2014).

Las interacciones especializadas son considerablemente raras, pero aun asi se encuentran en mas

de 100 géneros de angiospermas tropicales (Davidson y McKey, 1993) y en al menos 20 familias
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(O’Dowd, 1982). Los domacios se conocen en al menos 681 especies de mirmecdfitas, distribuidas
en 159 géneros y 50 familias; pero la cantidad real podria llegar a ser de hasta 1139 especies,
incluyendo aquellas que aun no han sido documentadas (Chomicki y Renner, 2015). Las plantas
portadoras de domacios se encuentran presentes en una familia de helechos, ausentes en las
gimnospermas y generalmente distribuidas en las angiospermas y aunque estan ausentes en las
eudicotiledéneas basales, las eudicotileddneas mas derivadas contienen a la mayoria de especies
mirmecofitas, siendo Rubiaceae la familia con la mayor abundancia de estas especies (162
especies), seguida de la familia Melastomataceae (144 especies; Chomicki y Renner, 2015). En la
familia Leguminosae es posible encontrar entre 36 y 65 especies portadoras de domacios, aunque

se desconoce la cantidad real debido a la presencia registros dudosos (McKey, 1989).

Las simbiosis mirmecofiticas son a menudo componentes conspicuos y ecoloégicamente
importantes de las comunidades tropicales, ya sea como un factor dominante del sotobosque
(Morawetz et al., 1992; Fonseca y Ganade, 1996), como hierbas abundantes en areas extensas
(como las acacias mirmecofiticas de Centroamérica; Janzen, 1974) o como especies pioneras
(Whitmore, 1967; Folgarait y Davidson, 1994; Ferguson et al., 1995; Davies et al., 1998). De esta
forma, la mirmecofilia se conoce en formas de vida tan distintas como arboles, arbustos, hierbas y
lianas y se distribuyen en ambientes tropicales, templados y aridos de todo el mundo (Schupp vy
Feener, 1990), aunque la evidencia apunta a que este tipo de mutualismos son mucho mas
abundantes y diversos en las regiones tropicales de Australasia, Africa y América. Tanto las
hormigas como las mirmecdfitas alcanzan su mayor riqueza en los trépicos de América, de la
misma forma es este continente el que alberga la mayor variedad en las relaciones mirmecofiticas,
seguida de Asia y finalmente de Africa, el cual es el mas pobre. La riqueza que podemos encontrar
en los Neotropicos puede deberse a una rapida y reciente radiacion de los géneros de mirmecodfitas
endémicas neotropicales. De esta forma, los valores estimados de la riqueza de especies
mirmecofiticas es aproximadamente tres veces mas grande en las regiones Neotropicales que en
las Paleotropicales, y la diversidad local maxima (diversidad alfa) podria ser hasta dos veces mas
alta (Davidson y McKey, 1993; Jolivet, 1998; Mayer et al., 2014). Para todas estas plantas, los
mutualimos de proteccion son un ingrediente importante de su éxito ecoldgico (Heil y McKey,
2003).

2.3 Mirmecofilia en las acacias

El género Acacia es el unico taxén conocido cuyas especies mirmecofilas se presentan tanto en la

region Neotropical como en la Paleotropical (McKey y Davidson, 1993). Acacia Miller sensu lato es
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un género compuesto por aproximadamente 1450 especies, distribuidas en tres subgéneros: subg.
Acacia, subg. Aculeiferum, y subg. Phyllodineae. De todas estas especies, solo cuatro africanas y
15 neotropicales (todas pertenecientes al subg. Acacia) son mirmecdfitas (Janzen, 1974; Rico-
Arce, 2003; Lewis et al., 2005; Gomez-Acevedo et al., 2010).

El subgénero monofilético Acacia pudo haberse originado hace aproximadamente 14.88 + 1.98
millones de afios; edad que corresponde al Mioceno. La monofilia de este subgénero sugiere que
las caracteristicas propias de este grupo, como la presencia de estipulas espinescentes y de
nectarios extraflorales se produjeron sélo una vez durante la evolucion del género Acacia (Heil et
al., 2004b; Gémez, 2010; Gomez-Acevedo et al., 2010).

El subgénero Acacia comprende 161 especies con distribucion pantropical, de las cuales 73
pertenecen al continente africano, 60 corresponden al americano, 36 al asiatico y 9 al australiano.
Este subgénero se integra por dos grupos informales bien definidos: uno que contiene a las
especies del Viejo Mundo (o bien, Paleotropicales) y el otro con las especies del Nuevo Mundo (o
bien, Neotropicales) cada uno posee una edad promedio estimada de 12.34 + 2.25y 10.85 + 2.97
millones de afos respectivamente. Por esta razéon se ha propuesto que las ultimas resultaron de
una radiacion separada de aquella que dio origen a las primeras (Guinet y Vassal, 1978; Miller y
Bayer, 2003; Gémez, 2010; Gomez-Acevedo et al., 2010).

Las cuatro especies de acacias mirmecofilas del Viejo Mundo (A. bussei, A. drepanolobium, A.
luederitzii y A. seyal) poseen domacios y nectarios extraflorales, pero carecen de cuerpos
alimenticios. Los estudios que analizan las especies de esta region, se centran principalmente en
A. drepanolobium, cuyas ramas se encuentran densamente armadas con estipulas espinescentes
de hasta 60 mm de longitud que tienen una base bulbosa y hueca que es utilizada como una
camara de anidamiento por las hormigas simbiéticas. Las hojas de estas especies portan de 1 a 3
nectarios extraflorales a lo largo de su raquis central. Esta especie es cominmente habitada por
cuatro especies de hormigas (Crematogaster sjostedti, C. nigriceps, C. mimosae y Tetraponera
penzigi) y a pesar de que un organismo en especifico es dominado por una unica colonia,
tipicamente multiples especies coexisten dentro de este habitat en escalas espaciales muy finas. C.
sjostedti también habita en A. seyal, un arbol mirmecoéfilo paleotropical mucho menos abundante
(Young et al., 1997; Stanton et al., 1999; Stanton et al., 2005). Ademas de albergar a las hormigas,
las especies africanas también albergan a una diversa y abundante microfauna sin ningun

equivalente en Centroamérica (Jolivet, 1998).

Las especies del Nuevo Mundo han sido colocadas en siete grupos informales distintos, todos

sustentados por pequeinas diferencias morfolégicas, estos conjuntos son: A. acuifera (Clarke y

18



Seigler, 1991; Clarke et al., 2009); A. constricta (Clarke et al., 1990); A. choriophylla (Clarke et al.,
1989); A. farnesiana (Clarke et al., 1989); A. macracantha (Seigler y Ebinger, 1988); A. rigidula (Lee
et al., 1989), y el grupo mirmecdfilo (Janzen, 1974).

Las acacias mirmecdfilas neotropicales son monofiléticas y estan intimamente relacionadas con el
grupo A. macracantha (que también es monofilético) por ancestria comun. Dicho ancestro pudo
haber existido durante el Mioceno, hace aproximadamente 7.02 + 1.95 millones de afios, de
manera que la edad de divergencia del grupo A. macracantha se ubica entre 2.00 £ 1.17 millones
de afios y 4.57 + 2.14 millones de afos, esto es, durante el Plioceno; mientras que, la edad
correspondiente al grupo mirmecdfilo se localiza alrededor de 5.44 + 1.93 millones de afos, o sea,

a finales del Mioceno (Gémez, 2010; Gomez-Acevedo et al., 2010).

Las 15 especies de acacias mirmecofilas neotropicales (A. allenii, A. cedilloi, A. chiapensis, A.
cookii, A. cornigera, A. collinsii, A. gentlei, A. globulifera, A. hindsii, A. hirtipes, A. janzenii, A.
mayana, A. melanoceras, A. ruddiae y A. sphaerocephala) son arbustos o arboles con hojas
compuestas bipinnadas que se caracterizan por tener: (1) estipulas espinescentes grandes y
huecas que las hormigas vacian y limpian a través de un agujero de entrada que cavan en la punta
de estas estipulas espinescentes mientras aun esta inmaduro y relativamente suave; (2) puntas de
los foliolos modificadas en corpusculos amarillos compuestos por lipidos (1-10% del peso seco),
proteinas y aminoacidos libres (8-14% del peso seco), carbohidratos (3-11% del peso seco) y agua
(18-24% del peso seco), llamados cuerpos de Belt, los cuales son cosechados por las hormigas y
destinados principalmente para las larvas; (3) nectarios peciolares enormemente agrandados que
secretan continuamente el néctar que constituye la principal fuente de agua y carbohidratos para
las hormigas adultas; (4) produccidén anual de hojas y la retencién de estas por la mayoria de los
individuos, garantizando una fuente de alimento relativamente continua para las hormigas, dado
que tanto los cuerpos de Belt, como los nectarios extraflorales consisten en derivados foliares; y (5)
pérdida de la mayoria de los caracteres quimicos (alcaloides y glicésidos cianogénicos) y
estructurales que protegen a las acacias de la mayoria de los herbivoros (Rehr et al.,, 1973;
Janzen, 1974; Heil et al., 2004a).

Cabe sefalar que dentro del grupo mirmecéfilo es posible distinguir un pequefio clado formado por
A. cedilloi, A. collinsii, A. globulifera, A. hindsii y A. hirtipes, que carecen de cualquier sinapomorfia
morfolégica particular y no comparten una preferencia por el habitat (Clarke et al., 2000; Gémez,
2010; Gémez-Acevedo et al., 2010).

Las acacias mirmecdfilas difieren ecoldgicamente de las otras acacias en que, en sus habitats

naturales, no pueden sobrevivir hasta la madurez reproductiva sin las actividades protectoras de

19



una gran colonia de hormigas mutualistas obligadas. Las acacias mirmecofilas crecen tanto entre la
vegetacion natural como entre la perturbada por el hombre, y tanto en los estadios primarios como
en los secundarios de la sucesion. A. cornigera, A. hindsii y A. collinsii han invadido exitosamente
pastizales densos, bordes de caminos o carreteras y terrenos baldios, y pueden llegar a ser un
componente principal de la biomasa en el proceso de sucesion de 1 a 5 afios. Mientras que, A.
allenii, A. melanoceras y A. ruddiae estan aparentemente en peligro de extincion debido a que no
pueden mantener una poblacidén reproductiva si no se encuentran en la selva tropical primaria no
perturbada (Janzen, 1974).

En contraste con la mayoria de las acacias, las mirmecofilas habitan originalmente sitios
naturalmente perturbados en los bosques, ya sea deciduos o perennifolios, con 2 a 5 metros de
precipitacién anual. La habilidad para competir con la vegetacion que crece rapidamente en los
habitats mas humedos es el resultado directo de las actividades protectivas de las hormigas
mutualistas, al lograr situar a la acacia en un micro habitat altamente aislado y de esta forma,
permitir que los meristemos (que gozan habitualmente de dureza estructural para su proteccion)
sean blandos y aumenten su tasa de crecimiento. Ironicamente, esta alta tasa de crecimiento
probablemente no seria probablemente posible en sitios mas secos, y en estos sitios la planta no
seria capaz de mantener a la colonia de hormigas debido a la pérdida de hojas durante la época de

sequia (Janzen, 1974).

Cabe mencionar que algunas de las acacias mirmecofilas poseen las hojas mas grandes que
cualquier otra especie de acacia, caracteristica que podria ser util en los ambientes nublados que
se presentan mas comunmente en los sitios humedos que en los secos. En los habitats mas secos,
muchas de las hojas mas grandes caen durante la temporada seca y luego grupos axilares de
hojas muy pequefias proveen a la colonia de néctar y cuerpos de Belt (Janzen, 1974). Sin
embargo, también es necesario sefalar que en la region neotropical, las acacias extienden el
sindrome mirmecofitico hacia las zonas semiaridas de México, Centroamérica y Paraguay, aunque

s6lo en México producen cuerpos beltianos (Jolivet, 1998).

Se distribuyen principalmente en las regiones costeras desde el centro de México hasta el noroeste
de Colombia. De acuerdo a autores como Pedley (1986) y Rico-Arce (2003) la mirmecofilia en las
acacias ha alcanzado su mayor desarrollo entre las especies de Mesoamérica, ya que, ademas de
ser la mas rica en acacias mirmecdfilas obligadas, es en esta region donde podemos encontrar

varios niveles de complejidad en la interaccion.

Estas especies pueden encontrarse al nivel del mar en al menos una parte de su rango de

distribucién altitudinal, mientras que, los limites altitudinales superiores se encuentran entre 800 y
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1200 m s. n. m., dependiendo de las condiciones de humedad y temperatura de estos niveles
altitudinales; entre mas humedo y frio se vuelva un transecto altitudinal, mas rapidamente

desparecen las especies mirmecofilas de la vegetacion (Janzen, 1974).

Las acacias mirmecdfilas florecen durante 4 a 8 semanas en la temporada seca, son polinizadas
por abejas no especificas y es posible que necesiten entrecruzarse obligatoriamente. Las abejas
son ocasionalmente atacadas por las hormigas. Sin embargo, algunas especies cuentan con
estrategias especificas para evitar el conflicto entre hormigas mutualistas y polinizadores, una de

ellas consiste en la separacion espacial y/o temporal de los simbiontes (Janzen, 1974).

Las vainas pequefas permanecen en el receptaculo hasta la siguiente temporada de sequia,
creciendo y madurando por varios meses antes de la siguiente cosecha de flores. Las semillas son
dispersadas por aves que, o bien, se comen la vaina entera, o solo se comen el conjunto de
semillas embebidos en la pulpa dulce y himeda. Las acacias mirmecofilas parecen ser las Unicas

especies de acacias neotropicales con semillas dispersadas por aves (Janzen, 1974).

Las acacias neotropicales mantienen una relacion estrecha y exclusiva con las hormigas del grupo
neotropical Pseudomyrmex ferrugineus, grupo compuesto por 10 especies (P. ferrugineus, P.
flavicornis, P. janzenii, P. mixtecus, P. nigrocinctus, P. particeps, P. peperi, P. satanicus, P.
spinicola y P. veneficus), de las cuales nueve son muy agresivas y defienden vigorosamente a las
plantas, mientras que, el resto provee una defensa nula o muy pobre (Ward, 1993).
Particularmente, este grupo de hormigas no se relaciona con ningun otro grupo de plantas y su
rango de distribucion colectivo, que va desde el este y oeste de México hasta Centroamérica y el
norte de Colombia, es muy semejante al de las acacias mirmecofilas (Janzen, 1966; Ward, 1991).
De acuerdo con Ward (1993) la especiacion del grupo Pseudomyrmex ferrugineus ocurrié como
una respuesta al aislamiento geografico y, en este mismo sentido, Janzen (1966, 1974) propuso
que las acacias y las hormigas han experimentado un proceso de coevolucion difusa, en lugar de
uno de especiacion estricta, pues las especies de Acacia pueden interactuar con mas de una
especie de Pseudomyrmex y viceversa. A pesar de que las hormigas no son especificas a una

especie de acacia, si lo son a su forma de vida (Janzen, 1974).

Comunmente soélo una colonia de Pseudomyrmex ferrugineus habita un individuo de Acacia
cornigera en especifico. Las obreras de las colonias pequefas (menos de 50 individuos) sélo
abandonan los domacios el tiempo suficiente para colectar alimento de los nectarios extraflorales y
los cuerpos alimenticios. Cuando la colonia crece y llega a poseer de 50 a 100 individuos, todas las
hojas de su hospedero comienzan a ser patrulladas. Finalmente, cuando la colonia cuenta con 200

a 400 individuos, las obreras se vuelven mas agresivas y atacan tanto a hormigas de colonias
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vecinas como a otros insectos que se posen sobre su hospedero (Janzen, 1967). Ademas las
colonias de esta especie presentan una divisiéon de labores bien definida de acuerdo a su edad. Las
hormigas mas viejas son las encargadas de defender a la colonia por ser las mas agresivas,

mientras que, las mas jovenes cuidan a las larvas (Janzen, 1966).

Otra de las adaptaciones que caracterizan al sistema mutualista neotropical Pseudomyrmex-Acacia
es la composicién del néctar. Los nectarios extraflorales de A. cornigera secretan simultaneamente
sacarosa e invertasa, una enzima cuya funcion es hidrolizar a este carbohidrato, dando lugar a la
glucosa y la fructosa como productos finales de este proceso. Las hormigas de este sistema, a
diferencia de sus congéneres, carecen de esta enzima en su sistema digestivo, por lo que, su
presencia en el néctar que consumen es favorable para ellas, a la vez que funciona como una
especie de candado para evitar la participacion de “cheaters” o “tramposos” en este sistema (Heil et
al., 2005). Ademas de estos compuestos, el néctar producido en dichas estructuras contiene
proteinas relacionadas con la patogénesis, como glucanasas, quitinasas y peroxidasas que

probablemente protegen a la planta y a la colonia de infecciones parasiticas (Heil et al., 2010).

Es necesario destacar que las acacias mirmecdfilas neotropicales y el grupo A. macracantha estan
estrechamente relacionados entre si por ancestria comun; es decir que el grupo A. macracantha
corresponde al grupo hermano del grupo mirmecéfilo (Gémez, 2010; Gomez-Acevedo et al., 2010).
En este sentido, Janzen (1974) reportd que la hibridacion entre ellos suele ser mas comun que
entre las distintas especies de acacias pertenecientes al grupo mirmecoéfilo y Gémez (2010) resaltod
la existencia del intercambio de flujo génico entre ellos. Por esta razén, el primer conjunto, es decir,
el grupo A. macracantha, sera considerado como el grupo externo para la reconstruccion de los

estados de caracter ancestrales del segundo conjunto, es decir, del grupo mirmecdfilo.
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3.Justificacidén y objetivos

23



3.1 Justificacion

A pesar de que anteriormente se han hecho buenas diagnosis y descripciones del sistema
mutualista neotropical Acacia-Pseudomyrmex (Janzen, 1966, 1967, 1974), los estudios sobre la
dinamica evolutiva de esta interaccién son escasos (McKey, 1989; Davidson y McKey, 1993; Heil y
McKey, 2003) y lo son aun mas los que buscan esclarecer las trayectorias evolutivas de los
caracteres bajo seleccion.

Algunos autores han especulado acerca del posible origen de estas adaptaciones con base en
observaciones de las caracteristicas de los organismos actuales (McKey, 1989), otros teorizan
acerca de las preadaptaciones a partir de las cuales dichos caracteres pudieron haber surgido y de
los cambios que debieron haber sufrido (Davidson y McKey, 1993), mientras que, otros lo hacen
acerca de los costos y los beneficios de las interacciones y la forma en que estos moldean a los
caracteres, asi como de la especializacion de las relaciones y el papel de las presiones de
seleccién que dicha especializacion ejerce sobre los caracteres (Heil y McKey, 2003). En general,
todos reflexionan sobre la influencia que estos rasgos pudieron haber tenido en el origen de las
interacciones, o bien, el efecto que las ultimas pudieron haber ejercido sobre las primeras (McKey,
1989; Davidson y McKey, 1993; Heil y McKey, 2003).

Sin embargo, ninguno ha logrado esclarecer como era el ancestro de las acacias mirmecofilas
neotropicales, o bien, dilucidar la historia de cambio de los caracteres, asi como cuando y bajo qué
condiciones ambientales e historicas surgieron y evolucionaron los caracteres de interés. El
surgimiento y las trayectorias de cambio que caracteres tan interesantes como los presentes en
este sistema han seguido a lo largo de su evolucion, asi como la influencia que las interacciones
ecolégicas de los organismos que los portan tienen sobre dichas trayectorias es una pregunta que
puede ser abordada a través del uso de las herramientas que el método comparado nos

proporciona.

La reconstruccién de los estados de caracter ancestrales del grupo mirmecéfilo de las acacias
neotropicales puede ser una de las posibles aproximaciones en la busqueda de la respuesta a esta
pregunta, y eventualmente en el entendimiento de este fendbmeno al menos en este grupo en
especifico. Cabe destacar que la reconstruccion de los estados de caracter ancestrales ha sido
utilizada anteriormente en distintos grupos y con distintos objetivos, pero todos con el fin ultimo de

responder preguntas de indole evolutiva y con resultados estadisticamente satisfactorios.
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3.2 Objetivos

Debido a lo anterior, el presente estudio tiene como objetivo principal conocer los posibles cambios
evolutivos en los estados de los caracteres mas representativos del grupo mirmecoéfilo de las
acacias neotropicales. Para alcanzar este objetivo, se plantearon los siguientes objetivos

secundarios:

e Reconstruir los estados ancestrales de los caracteres geograficos, morfolégicos
(vegetativos y reproductivos) y bioquimicos mas representativos de las acacias mirmecodfilas

neotropicales.

e Inferir, a través de la comparacion de los estados ancestrales y los derivados, como han

evolucionado los caracteres bajo la influencia de la asociacion mutualista con las hormigas.

e Conocer el contexto paleoambiental en el que dichos estados se encontraban inmersos, que
bien podria corresponder a aquel en el que los caracteres actuales pudieron haberse

desarrollado.
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4.Materiales y métodos
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Se realizé una busqueda bibliografica de los caracteres geograficos, morfolégicos y bioquimicos de
las especies pertenecientes al grupo mirmecéfilo de las acacias, asi como de las correspondientes
al grupo A. macracantha, el cual es considerado como el grupo externo. Es necesario mencionar
que como resultado de dicha revisidon bibliografica se encontré6 que las siguientes fuentes
corresponden a las uUnicas descripciones morfolégicas y taxonémicas certeras de las especies
estudiadas, y por ende, fueron Unicamente estas fuentes las consultadas para la subsecuente
construccion de la base de datos: Janzen (1974), Seigler y Ebinger (1988, 1995), Clarke y Seigler
(1991) y Rico-Arce (2001, 2007). Dado que no existian reportes previos acerca del diametro de
inflorescencia de las especies A. hirtipes y A. cedilloi, se procedié a realizar la medicion de dicho

parametro en los ejemplares depositados en el Herbario Nacional de México (MEXU).

Con base en la informacion recopilada se construyd una base de datos de los caracteres conocidos
para cada una de las especies consideradas. A partir de esta base se elaboré una matriz de
estados de caracter considerando algunos de los atributos mas representativos. Dichos atributos se
seleccionaron procurando cubrir todas las caracteristicas geograficas, vegetativas, reproductivas y
bioquimicas posibles, y adquiriendo, asi, una vision integral de los cambios en los estados de
caracter que sufrieron dichas especies a lo largo de su historia evolutiva. De este modo, se
pretendia averiguar si, ademas de las modificaciones ya conocidas en los caracteres directamente
asociados a la mirmecofilia, habia ocurrido algin cambio en otros caracteres aparentemente no
relacionados con ella, y si existia alguna relacién entre dichos cambios y la simbiosis mirmecofitica.
Asi mismo, cabe mencionar que los caracteres seleccionados corresponden a aquellos para los
cuales habia informacion disponible y completa para todas (o la mayoria) de las especies

examinadas.

Se seleccionaron un total de 23 caracteres para la construccion de dicha matriz. Los caracteres
seleccionados fueron los siguientes: altitud (minima y maxima); habito; altura maxima; longitud
maxima de hoja; pares de pinnas por hoja (minimo y maximo); pares de pinnulas por pinna (minimo
y maximo); longitud de pinnulas (minima y maxima); ancho de pinnulas (minimo y maximo);
longitud maxima de peciolo; forma de los nectarios extraflorales; numero de nectarios extraflorales
por peciolo; presencia de estipulas espinescentes modificadas o no modificadas; longitud de
estipulas espinescentes; tipo de inflorescencia; diametro de la inflorescencia; forma del fruto y

dehiscencia del mismo.

Para la reconstruccion de los estados de caracter se utilizé el arbol filogenético propuesto por
Gbémez-Acevedo et al., (2010). Con el fin de evitar confusiones, la nomenclatura corresponde a la

siguiente: el ancestro comun del grupo mirmecofilo y del grupo externo (nodo A), el ancestro del
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grupo mirmecofilo (nodo B), y finalmente el ancestro del grupo A. macracantha (nodo C). Para un
primer analisis, todos los caracteres se trataron de la misma forma, independientemente de su
naturaleza discreta o continua, es decir, se tratd a los caracteres discretos como tales, mientras
que, a los caracteres continuos se les convirtié en discretos. Por ello, se determinaron de 2 a 3
estados para cada caracter dependiendo de sus atributos. La definiciéon de dichos estados en el
caso de los caracteres continuos se llevd a cabo agrupando los estados mas cercanos o parecidos
entre si, es decir, asociando a los estados que se sobrelapabann entre si bajo una misma

categoria. Los estados de caracter para cada caracter se enlistan en la tabla 1.

Tabla 1. Codificacion y puntuacion de los caracteres en este estudio.

Caracteres Estados de caracter
Caracteres geograficos
1. Altitud minima (m s. n. m.) 0: 0 a 100; 1: mas de 100
2. Altitud maxima (ms. n. m.) 0: 100 a 500; 1: 700 a 1200; 2: mas de 1500

Caracteres vegetativos

3. Habito 0: arbol, 1: arbol-arbusto*

4. Altura maxima (m) 0:1a6;1:6.1a12; 2: mas de 12

5. Longitud de hoja (cm) 0: 14 a 20; 1: 20.1 a 30; 2: mas de 30
6. Pares de pinnas por hoja (minimo) 0:1a5;1:5.1a10; 2: mas de 10

7. Pares de pinnas por hoja (maximo) 0: 10 a 20; 1: 20.1 a 30; 2: mas de 30
8. Pares de pinnulas por pinna (minimo) 0:5a 15; 1: 15.1 a 25; 2: mas de 25
9. Pares de pinnulas por pinna (maximo) 0: 20 a 30; 1: 30.1 a 50; 2: mas de 50
10. Longitud minima de pinnula (mm) 0:0.5a5;1:5.1a10; 2: mas de 10
11. Longitud maxima de pinnula (mm) 0:0.5a10; 1: 10.1 a 20; 2: mas de 20

12. Ancho minimo de pinnula (mm) 0:0.1a1;1: mas de 1
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13. Ancho maximo de pinnula (mm) 0:01a19;1:2a29;2: masde 2.9
14. Longitud maxima de peciolo (mm) 0: 10 a 15; 1: 15.1 a 20; 2: mas de 20
15. Forma de nectarios extraflorales 0: volcan; 1: canoa; 2: columnar

16. Nun’1ero de nectarios extraflorales por 0:1:1:2a7:2:4a14
peciolo
17. Estipulas espinescentes 0: no modificadas; 1: modificadas

18. Longitud de estipulas espinescentes 0: menos de 50: 1: 50 a 75: 2: mas de 75

(mm)
Caracteres reproductivos
19. Tipo de inflorescencia 0: en espiga; 1: en cabezuela; 2: dedal
20. Diametro de inflorescencia (mm) 0:0.1a5;1:masde5

0: terete o cilindrico casi terete; 1: comprimido a

e [FEITIR B Ui ligeramente cilindrico; 2: aplanado

22. Dehiscencia del fruto 0: indehiscente; 1: dehiscente
Caracteres bioquimicos

0: sin cianogénicos; 1: S-proacacipetalina; 2: R-

23. Metabolitos secundarios epiproacacipetalina

*Las especies que tienen una forma de vida correspondiente al estado de caracter arbol-arbusto
pueden desarrollarse presentando cualquiera de estos dos habitos.

En un segundo analisis, se discriminé a los caracteres dependiendo de su naturaleza discreta o
continua. Las variables continuas se analizaron de forma independiente a las variables discretas,
con el fin de no categorizar los valores de las primeras en rangos definidos y de esta forma,
obtener un analisis mas fino. Las matrices resultantes se utilizaron para realizar la reconstruccién
de los estados de caracter ancestrales. Considerando que los diferentes métodos analiticos
presentan diversas ventajas y limitaciones, en este estudio se ejecutaron tanto el método de
maxima parsimonia como el de maxima verosimilitud para la reconstruccion de los estados de
caracter. Ambos analisis fueron realizados en el programa Mesquite 3.04 (Maddison y Maddison,

2015). En la reconstruccion realizada con el método de maxima parsimonia los estados de caracter
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fueron tratados como desordenados, es decir, se utilizdé la parsimonia de Fitch. Asimismo, se
empled el modelo Markov k-state de 1 parametro (Mk1) para la reconstruccién bajo el método de

maxima verosimilitud, con la misma probabilidad para cualquier cambio de caracter.

Con los resultados obtenidos se establecieron los estados de caracter plesiomoérficos y apomorficos
del grupo mirmecodfilo y se compararon entre si con el fin de apreciar los cambios que dichos

caracteres sufrieron durante la transicion del grupo externo al grupo mirmecdéfilo.

Se realiz6 una busqueda y sintesis bibliografica sobre el contexto paleoambiental en el que se
desarrollaron los distintos linajes del grupo mirmecofilo y sus estados de caracter actuales. Para
ello, se rastrearon todos los reportes posibles que correspondieran a la caracterizacion o
descripcion cualitativa de lo ocurrido en el Neotropico durante el periodo temporal comprendido
entre finales del Mioceno e inicios del Plioceno (edad correspondiente a la diversificacién del grupo
externo y el grupo mirmecdfilo). La busqueda se llevo a cabo de septiembre a diciembre del 2016
en el servicio de informacion cientifica ISI Web of Knowledge, el motor de busqueda Google
Scholar y el catalogo de tesis de la UNAM. La investigacién cubrié los estudios publicados entre
1970 y 2016 e incluyé todas las combinaciones y derivaciones de los siguientes términos:
paleoenvironment, paleoclimate, paleoecology, paleobotany, upper/late Miocene, lower/early
Pliocene, Miocene/Pliocene boundary, neotropical, New World. Las publicaciones resultantes de
dicha busqueda fueron cuidadosamente examinadas, extrayendo la informacién util de cada una de
ellas. Mas adelante, los datos comunes a todas o la mayoria de ellas se sintetizaron en un breve
resumen. Posteriormente, con base en el conocimiento disponible de las caracteristicas
paleoambientales del Neotropico y las condiciones bajo las que actualmente se desarrollan las
acacias mirmecofilas, se infirid cuales de estas variables pudieron haber influido sobre la evolucién

de dichos caracteres, asi como la forma en que pudieron haberlo hecho.
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5.Resultados
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5.1 Reconstruccién de las caracteristicas del ancestro comun del grupo mirmecéfilo y del

grupo externo

De acuerdo a los analisis llevados a cabo, el ancestro comun del grupo mirmecoéfilo y del grupo A.
macracantha (nodo A) se distribuia en un rango altitudinal minimo de 0 a 25 m s. n. m. y en un
rango maximo de 820 a 1060 m s. n. m., poseia un habito correspondiente a la combinacion de
arbol-arbusto y tenia una altura maxima de 11.8 a 14.4 m. La longitud maxima de sus hojas era de
29.6 a mas de 32.2 cm. Presentaba de 5 a mas de 30 pares de pinnas por hoja y de 15 a mas de
50 pares de pinnulas por pinna. Sus pinnulas median de 2.64 a 8.58 mm de largo y de 0.6 a 1.96
mm de ancho. Sus peciolos tenian una longitud maxima de 15 a 17.5 mm. Sus nectarios
extraflorales eran circulares y presentaba de 1 a raramente 2 por peciolo. La longitud de sus
estipulas espinescentes variaba entre 46 y 55 mm. Sus inflorescencias eran en forma de cabezuela
y median de 10.3 a 11.2 mm de diametro. Sus frutos eran indehiscentes y utilizaba la S-
proacacipetalina como defensa bioquimica contra la herbivoria. El analisis no arrojé resultados
definitivos con respecto a si poseia estipulas espinescentes modificadas 0 no modificadas y a la

forma de su fruto.

Los estados de caracter presentes tanto en el ancestro comun del grupo mirmecofilo y del grupo
externo A. macracantha (nodo A), como en los ancestros de cada uno de estos grupos en particular
(nodos B y C), de acuerdo a los resultados obtenidos a través de ambos andlisis, el independiente
y el dependiente de la naturaleza de las variables, se resumen en la tabla 2. Seguido de ello se
presentan y discuten detalladamente los resultados alcanzados por medio de cada uno de los

analisis ejecutados.

Tabla 2. Estados de caracter observados en el ancestro comun del grupo mirmecdfilo y del grupo
A. macracantha (nodo A), en el ancestro del grupo mirmecdéfilo (nodo B) y en el ancestro del grupo
A. macracantha (nodo C). Los datos pertenecientes a un mismo caracter y nodo, ubicados en la
primera fila de cada caracter corresponden a los resultados del analisis independiente de la
naturaleza de las variables, mientras que, los localizados en la segunda fila corresponden a los
resultados del analisis dependiente de la naturaleza de las variables, es decir, de los caracteres

continuos.
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Caracter

Nodo A

Nodo B

Caracteres geograficos

Altitud minima (m s. n. m.)

Altitud méxima (m s. n. m.)

0a100

0a25

mas de 1500 6

100 a 500

820 a 1060

0a100

0a25

100 a 500

340 a 580

Caracteres vegetativos

Habito

Altura maxima (m)

Longitud maxima de hoja (cm)

Pares de pinnas por hoja (minimo)
Pares de pinnas por hoja (maximo)
Pares de pinnulas por pinna (minimo)

Pares de pinnulas por pinna (maximo)

Longitud minima de pinnula (mm)

Longitud maxima de pinnula (mm)

Ancho minimo de pinnula (mm)

arbol-arbusto

6.1a12

11.8a14.4

20.1a 30 6 mas

de 30

29.6a32.2

5a10

mas de 30

15a25

mas de 50

0.5ab

2.64 a 3.56

0.5a10

6.52 a 8.58

0.1a1

0.6a0.75

arbol-arbusto

6.1a12

9.2a11.8

mas de 30

32.2a34.8

5a10

mas de 30

15a25

mas de 50

0.5a5b

3.56 a 4.48

0.5a10

8.58 a 10.64

0.1a1

0.9a1.05

Nodo C

0a 100

0a25

mas de 1500

1300 a 1540

arbol

6.1a12

11.8a14.4

20.1a 30

244 a27

5a10

mas de 30

15a25

mas de 50

0.5a5b

1.72a2.64

0.5a10

4.46 a 6.52

0.1a1

0.45a0.6
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Ancho maximo de pinnula (mm)

Longitud maxima de peciolo (mm)

Forma de nectarios extraflorales
Numero de nectarios por peciolo

Estipulas espinescentes

Longitud de estipulas espinescentes
(mm)

1a1.9

1.62a1.96

10a 15

15a17.5

circular

1 a raramente 2

; ?

o

mas de 75 o
menos de 50

46 a 55

2a29

1.96a23

15a 20

17.5a 20

columnar o canoa

1 a raramente 2

modificadas

mas de 75

64a73

Caracteres reproductivos

Tipo de inflorescencia

Diametro de inflorescencia (mm)

Forma de fruto

Dehiscencia del fruto

Metabolitos secundarios

cabezuela
mas de 5
10.3a11.2
o?

indehiscente

cabezuela

mas de 5

10.3a 11.2

o?

Caracteres bioquimicos

S-

proacacipetalina

S-
proacacipetalina

1a1.9

1.28 a2 1.62
10a15
12.5a15
circular

1 a raramente 2

no modificadas

menos de 50

28 a 37

cabezuela
mas de 5

10.3a11.2
o?

indehiscente

S-
proacacipetalina
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5.2 Andlisis independiente de la naturaleza de las variables

En el primer analisis realizado, es decir, el independiente de la naturaleza de los caracteres, la
reconstruccion de los estados de caracter de los 23 atributos en el arbol filogenético mas reciente
(Gomez-Acevedo et al., 2010) no resultd en ningin conflicto entre los analisis de maxima
parsimonia y maxima verosimilitud, es decir, los estados de caracter de las topologias resultantes
en ambos analisis coincidian entre si. Sin embargo algunos estados de caracter del analisis de
maxima parsimonia resultaron ambiguos en comparacion con los obtenidos a través del analisis de
maxima verosimilitud, este es el caso de la altura maxima, el ancho maximo de las pinnulas, la
longitud maxima del peciolo, el didmetro de la inflorescencia, la forma del fruto, la dehiscencia del

fruto y los metabolitos secundarios presentes.

Dado que los resultados de ambos analisis utilizados arrojaron la misma informacion y que el
método de maxima verosimilitud, a diferencia del de maxima parsimonia, proporciona los valores
probabilisticos asociados a cada posible estado de caracter, a continuacién se describiran los
resultados obtenidos a través de este. Los decimales indicados entre paréntesis corresponden a
las probabilidades de encontrar un estado de caracter determinado en los nodos descritos

enseguida.

Altitud (minima y maxima)

Los resultados del analisis de reconstruccién sugieren que la distribucién altitudinal del nodo A
correspondia al rango de 0 a 100 m s. n. m. (0.9365) para la altitud minima y de mas de 1500 m s.
n. m. (0.4523), o bien de 100 a 500 m s. n. m. (0.4266) para la altitud maxima. Asimismo, es
probable que el nodo B se distribuyera de 0 a 100 m s. n. m. (0.9698) en su altitud minima y de 100
a 500 m s. n. m. (0.8250) en su altitud maxima, mientras que, el nodo C se distribuyera de 0 a 100
m s. n. m. (0.9783) en su altitud minima y en una altitud mayor a 1500 m s. n. m. (0.8617) para su

altitud maxima (Figura 1).
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Forma de vida

En cuanto a la forma de vida ancestral, los resultados del analisis de reconstruccién indican que la
forma de vida del nodo A tiene una probabilidad de 0.6143 de haber correspondido a la
combinacién de arbol-arbusto y solo una probabilidad de 0.3856 de haber presentado unicamente
una forma de vida de arbol. El nodo B poseia muy probablemente un habito correspondiente a la
combinacion arbol-arbusto (0.9248), mientras que, el nodo C poseia probablemente una forma de
vida de arbol (0.6803; Figura 2a).

Altura maxima

Los resultados del analisis de reconstruccion sefialan que existe una probabilidad de 0.6463 de que
el nodo A mostrara una altura maxima de 6.1 a 12 m, una probabilidad de 0.1773 de que su altura
maxima correspondiera al rango de 1 a 6 m y una probabilidad de 0.1762 de que fuera mayor a 12
m. De la misma forma existe una probabilidad de 0.8132 y 0.6369 de que los nodos B y C

respectivamente mostraran una altura maxima de 6.1 a 12 m (Figura 2b).
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1 B

Character: Altitud (min)
Marginal prob. recon. with
model Mk1 (est.) [rate
0.20591018 [est.]] -log

B 0 al00
[ mas de 100
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Acacia collinsii
Acacia globulifera
Acacia hirtipes
Acacia hindsii

. Acacia cornigera
Acacia sphaerocephala
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. Acacia mayana
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L) Acacia sphaerocephala

. Acacia gentlei

O Acacia mayana

O Acacia chiapensis
Acacia cochliacantha

Acacia pennatula

Acacia macracantha

Figura 1. Reconstruccién de la distribucién altitudinal minima (a) y maxima (b) del grupo mirmecdfilo de las acacias y del grupo externo

A. macracantha.
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Figura 2. Reconstruccion de la forma de vida (a) y la altura maxima (b) del grupo mirmecofilo de las acacias y del grupo externo A.

macracantha.
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Longitud maxima de hoja

El nodo A tiene la misma probabilidad de haber mostrado hojas con una longitud maxima de 20.1 a
30 o de mas de 30 cm (0.4189 y 0.4271 respectivamente). Mientras que, es mas probable que el
nodo B mostrara una longitud maxima de hoja de mas de 30 cm (0.7814), el grupo A. macracantha
pudo haberse desprendido de un ancestro (nodo C) con una longitud de hoja maxima de 20.1 a 30
cm (0.7660; Figura 3).

Figura 3. Reconstruccion de la longitud maxima de hoja del grupo mirmecofilo de las acacias y del

grupo externo A. macracantha.
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Pares de pinnas por hoja (minimo y maximo)

Es muy probable que el numero de pares de pinnas por hoja que poseia el nodo A se encontrara
en el rango de 5 a 10 pares (0.8928) para sus valores minimos y de mas de 30 pares (0.7483) para
sus valores maximos. Los nodos B y C parecen también seguir este patron, pues para los dos los
valores minimos son de 5 a 10 pares (con probabilidades de 0.9547 y 0.9220 respectivamente) y
los valores maximos de mas de 30 pares (con probabilidades de 0.7087 y 0.8665 respectivamente;

Figura 4).

Pares de pinnulas por pinna (minimo y maximo)

Los resultados del analisis de reconstruccion sefialan que existe una probabilidad de 0.6942 de que
el nodo A mostrara de 15 a 25 pares de pinnulas por pinna en su valor minimo y una probabilidad
de 0.5305 de que mostrara mas de 50 pares en su valor maximo, o bien una probabilidad de
0.3991 de que ostentara de 30 a 50 pares para este mismo valor del rango. Como en el caracter
anterior, ambos ancestros, tanto el nodo B como el nodo C coinciden con este modelo, pues la
probabilidad de que tengan de 15 a 25 pares de pinnulas por pinna en su valor minimo es de
0.8292 y 0.6786 respectivamente y la probabilidad de que posean mas de 50 pares de pinnulas por
pinna en su valor maximo es de 0.5521 y 0.5436 respectivamente. Sin embargo, en el extremo
superior del rango se observa que para ambos ancestros las probabilidades de tener de 30 a 50
pares de pinnulas por pinna (0.4013 y 0.4137 respectivamente) no difieren mucho de los valores

estimados para la siguiente categoria (es decir, mas de 50 pares; Figura 5).
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Figura 4. Reconstruccion de la cantidad minima (a) y maxima (b) de pares de pinnas por hoja del grupo mirmecofilo de las acacias y del

grupo externo A. macracantha.
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Figura 5. Reconstruccion de la cantidad minima (a) y maxima (b) de pares de pinnulas por pinna del grupo mirmecofilo de las acacias y

del grupo externo A. macracantha.
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Longitud de pinnulas (minima y maxima)

La longitud de pinnulas del nodo A se encontraba muy probablemente en el rango de 0.5 a 10 mm,
con una probabilidad de 0.9572 para el valor minimo y de 0.9011 para el valor maximo. Asimismo,
tanto el nodo B como el nodo C poseian una longitud de pinnulas en el rango de 0.5 a 10 mm, con
una probabilidad de 0.9478 y 0.8975 para los valores minimo y maximo del grupo mirmecofilo y de

0.9931 y 0.9787 para los valores minimo y maximo del grupo externo (Figura 6).
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Figura 6. Reconstruccion de la longitud minima (a) y maxima (b) de las pinnulas del grupo

mirmecofilo de las acacias y del grupo externo A. macracantha.

Ancho de pinnulas (minimo y maximo)

El ancho de las pinnulas del nodo A se encontraba muy probablemente en el rango de 0.1 a 1.9
mm, con una probabilidad de 0.9566 para el valor minimo y de 0.4604 para el valor maximo. El
nodo B, por otro lado, poseia pinnulas de 0.1 a 2.9 mm de ancho, con una probabilidad de 0.9471
para el valor minimo y de 0.5537 para el valor maximo. Entre tanto que el nodo C poseia pinnulas
de 0.1 a 1.9 mm de ancho (valores parecidos a los del ancestro comun), con una probabilidad de

0.9930 para el valor minimo y de 0.8132 para el valor maximo (Figura 7).
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Figura 7. Reconstruccion del ancho minimo (a) y maximo (b) de las pinnulas del grupo mirmecdfilo de las acacias y del grupo externo A.

macracantha.
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Longitud maxima de peciolo

La longitud maxima de peciolo del nodo A se encontraba probablemente en el rango de 10 a 15
mm (0.5061). Mientras que, el nodo B poseia probablemente un peciolo con una longitud maxima
de 15 a 20 mm (0.5354). En contraste, el nodo C poseia un peciolo con una longitud maxima de 10
a 15 mm (0.8551), es decir, poseia el caracter plesiomorfico que también se encontraba en el nodo
A (Figura 8a).

Forma de los nectarios extraflorales

La forma ancestral de los nectarios extraflorales (es decir, la presente en el nodo A) es circular con
una probabilidad de 0.5318 y el cambio a las formas columnar (o cilindrico) y de volcan (o canoa)
es una apomorfia del grupo mirmecéfilo. Asi, la forma presente en el nodo B corresponde a la
columnar con una probabilidad de 0.4731, o bien a la de canoa con una probabilidad de 0.3357.
Mientras que, el nodo C tenia nectarios extraflorales con la forma plesiomorfica, es decir nectarios

circulares, con una probabilidad de 0.9280 (Figura 8b).

Numero de nectarios extraflorales por peciolo

La cantidad ancestral de nectarios extraflorales por peciolo es de 1 a raramente 2 con una
probabilidad de 0.9274 y el incremento en el numero de nectarios de 1 a 7 y de 4 a 14 es una
apomorfia del grupo mirmecofilo. A pesar de esto, la cantidad mas probablemente presente en el
nodo B es de 1 a 2 (0.8722), asi como la cantidad observada en el nodo C (0.9956), es decir que
en ambos ancestros se encuentra presente el caracter plesiomorfico que también vemos en el

ancestro comun (Figura 8c).
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Figura 8. Reconstruccion de la longitud maxima del peciolo (a), de la forma de los nectarios
extraflorales (b) y de la cantidad de nectarios (c) del grupo mirmecéfilo de las acacias y del grupo

externo A. macracantha.

Estipulas espinescentes (modificadas o no modificadas)

El estado de caracter correspondiente a las estipulas espinescentes no modificadas pudo haber
estado presente en el nodo A con una probabilidad de 0.5000, mientras que, el otro estado, el de
las estipulas modificadas, pudo haberse presentado en él con una probabilidad de 0.4999. El nodo
B poseia estipulas modificadas con una probabilidad de 0.9770, mientras que, el nodo C poseia

estipulas no modificadas con una probabilidad de también 0.9771 (Figura 9a).

Longitud de las estipulas espinescentes

La longitud de las estipulas espinescentes del nodo A es confusa, pues el andlisis indica que existe
una probabilidad de 0.5025 de que dicha longitud sea de mas de 75 mm y una probabilidad de
0.4225 de que sea de menos de 50 mm. Por otra parte, el nodo B tiene una probabilidad de 0.9500
de que sus estipulas espinescentes tuvieran mas de 75 mm de longitud, mientras que, el nodo C
tiene una probabilidad de 0.8335 de que sus estipulas tuvieran menos de 50 mm de longitud
(Figura 9b).
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Figura 9. Reconstruccién de la presencia de estipulas espinescentes modificadas y no modificadas (a) , asi como de su longitud (b) en
el grupo mirmecdfilo de las acacias y en el grupo externo A. macracantha.
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Tipo de inflorescencia

El tipo de inflorescencia ancestral corresponde a la inflorescencia en cabezuela con una
probabilidad de 0.8996 y el cambio a las formas de espiga y dedal es una apomorfia del grupo
mirmecdfilo. Sin embargo, el nodo B también poseia una inflorescencia en forma de cabezuela con
una probabilidad de 0.8417, asi como el nodo C, quien poseia este mismo tipo de inflorescencia
con una probabilidad de 0.9891 (Figura 10a).

Diametro de la inflorescencia

El diametro de inflorescencia tanto del nodo A, como de los nodos B y C es de mas de 5 mm, por lo
tanto, se considera que el estado plesiomorfico de este caracter corresponde a esta medida. Las
probabilidades de encontrar este estado en los nodos A, B y C son de 0.8973, 0.9438 y 0.9584
respectivamente (Figura 10b).

Forma del fruto

La forma ancestral del fruto también es confusa, pues el andlisis indica que existe la misma
probabilidad de que haya sido terete (o cilindrico casi terete), comprimido a ligeramente cilindrico o
aplanado, es decir que existe una probabilidad de 0.3333 para cada una de estas opciones. Este
también es el caso tanto de los nodos B y C como del resto de los ancestros pertenecientes a esta
filogenia (Figura 11a).

Dehiscencia del fruto

El fruto del nodo A era indehiscente con una probabilidad de 0.6799, o bien dehiscente con una
probabilidad de 0.3200, mientras que, el fruto del nodo C era de indehiscente con una probabilidad
de 0.9099. Por otra parte, el nodo B poseia frutos dehiscentes con una probabilidad de 0.5002 y

frutos indehiscentes con una probabilidad de 0.4997 (Figura11b).

50



Trace Character
qv [P

Character: Tipo
inflorescencia

Marginal prob. recon. with
model Mk1 (est.) [rate

A A

|:|ar1 Bspiga
en cabezuela
-dedal

O Acacia cedilloi

Acacia collinsii

Acacia globulifera
Acacia hirtipes

Acacia hindsii

Acacia cornigera
Acacia sphaerocephala

Acacia gentlei

{ ) Acacia mayana

@ Acacia chiapensis
) Acacdia cochliacantha

) Acacia pennatula

A

\LJ Acacia macracantha

Trace Character

42 [P

Character: Didmetro
méximo inflorescencia
Marginal prob. recon. with

Blo1as
[ mas de 5

—©
) Acacia collinsii
Acacia globulifera
Acacia hirtipes
Acacia hindsii
Acacia cornigera
Acacia sphaerocephala
Acacia gentlei

Acacia cedilloi

Acacia mayana

O Acacia chiapensis

Acacia macracantha

Acacia cochliacantha
,C? Acacia pennatula

Figura 10. Reconstruccién de los tipos (a) y el diametro (b) de las inflorescencia del grupo mirmecdfilo de las acacias y del grupo externo

A. macracantha. La especie en rayas y el nodo en gris corresponden a estados de caracter desconocidos.
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Metabolitos secundarios

El tipo de metabolitos secundarios presentes en el nodo A era la S-proacacipetalina con una
probabilidad de 0.7340, o bien la ausencia de estos con una probabilidad de 0.1957. Mientras que,
el nodo C tiene una probabilidad de 0.8480 de haber presentado la S-proacacipetalina como
defensa y una probabilidad de 0.1201 de no haber presentado ningin metabolito. En comparacion,
existe una probabilidad del 0.6951 de que hayamos encontrado la S-proacacipetalina en el nodo B

y una probabilidad de 0.2556 de que este no haya poseido metabolitos (Figura 12).

Figura 12. Reconstruccion del tipo de metabolitos secundarios presentes en el grupo mirmecofilo
de las acacias y el grupo externo A. macracantha. Las especies en rayas y los nodos en gris

corresponden a estados de caracter desconocidos.
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5.3 Andlisis dependiente de la naturaleza de las variables

Por otra parte, en el segundo analisis realizado, es decir, cuando se distinguid entre caracteres
discretos y continuos para la reconstruccion de los 17 atributos en el arbol filogenético mas reciente
(Gomez-Acevedo et al., 2010), los resultados de los analisis de las variables discretas (tanto el de
maxima parsimonia como el de maxima verosimilitud) fueron exactamente iguales a los obtenidos
en el primer analisis. Lo anterior se debe a que se utilizaron las mismas categorias en los estados

de caracter tanto para el primer como para el segundo analisis.

En cuanto a las variables continuas, sélo el analisis de maxima parsimonia pudo ser ejecutado en
el programa, por tanto, no se realizd el analisis de maxima verosimilitud en este caso. Los
resultados del analisis de maxima parsimonia de los caracteres continuos de esta prueba coinciden
con los obtenidos a través de la primera, es decir, a través del analisis independiente de la
naturaleza de las variables; con la distincion de que los de esta prueba, es decir, los del analisis
dependiente de la naturaleza de las variables, son mucho mas precisos que los de la primera. Por

ello, a continuacion se describirdn y compararan dichos resultados.

Altitud minima

La altitud minima a la que probablemente se distribuia el nodo A es de 0 a 25 m s. n. m., de
acuerdo al analisis de maxima parsimonia de caracteres continuos. Dicho valor concuerda con lo
obtenido en el primer analisis, cuyo resultado corresponde al rango de 0 a 100 m s. n. m. Este

resultado es vélido también para los nodos B y C (Figura 13).

Altitud maxima

La distribucion altitudinal maxima mas probable del nodo A es de 820 a 1060 m s. n. m., de
acuerdo al analisis de maxima parsimonia de caracteres continuos. En contraste con el primer
analisis, donde los resultados son de 100 a 500 m s. n. m., o bien, de mas de 1500 m s. n. m., esta
prueba arroj6 una conclusion mas precisa. En comparacion, el nodo B tiene una distribucion
altitudinal maxima de 340 a 580 m s. n. m., de acuerdo con el ultimo analisis realizado. Este
resultado coincide parcialmente con el obtenido a través del primer analisis, que fue de 100 a 500
m s. n. m. Por otra parte, el nodo C posee una distribucion altitudinal maxima de 1300 a 1540 m s.
n. m., mientras que, en el primer analisis esta distribucién corresponde a mas de 1500 m s. n. m.
Como en el caso del nodo A, el segundo analsis arrojé resultados mas concisos para los nodos B y

C que el primer analisis (Figura 14).
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Figura 13. Reconstruccion de la distribucion altitudinal minima del grupo mirmecofilo de las acacias y del grupo externo A. macracantha

por el analisis de maxima parsimonia para caracteres continuos (a) y para caracteres discretos (b).
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Figura 14. Reconstruccion de la distribucién altitudinal maxima del grupo mirmecofilo de las acacias y del grupo externo A. macracantha

por el analisis de maxima parsimonia para caracteres continuos (a) y para caracteres discretos (b).
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Altura maxima

La altura maxima que mas probablemente presentaba el nodo A es de 11.8 a 14.4 m de acuerdo al
segundo analisis, mientras que, de acuerdo al primero corresponde al rango de 6.1 a 12 m. El nodo
B, en contraste, poseia probablemente una altura maxima que variaba desde 9.2 a 11.8 m,
resultado que si coincide con el obtenido en el primer analisis. Finalmente, el nodo C presento

valores iguales a los del nodo A tanto en el primer como en el segundo analisis (Figura 15).

Longitud maxima de hoja

La longitud maxima de hoja del nodo A se encontraba probablemente en el rango de 29.6 a 32.2
cm. Este resultado coincide con el obtenido a través del primer analisis, donde la longitud maxima
de hoja del nodo A variaba entre 20 y mas de 30 cm. En comparacion, el nodo B poseia hojas de
32.2 a 34.8 cm de longitud maxima, resultado compatible con el obtenido en el primer analisis,
donde este ancestro poseia hojas de mas de 30 cm de longitud. Finalmente, el nodo C poseia
hojas de 24.4 a 27 cm de longitud, resultado concordante con el obtenido en el primer analisis, es
decir, de 20 a 30 cm de longitud. Para este caracter, como para los anteriores, los resultados de

este analisis son mas precisos en comparacion con los del primer analisis (Figura 16).
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Figura 15. Reconstruccién de la altura maxima del grupo mirmecdéfilo de las acacias y del grupo externo A. macracantha por el analisis

de maxima parsimonia para caracteres continuos (a) y para caracteres discretos (b).
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Figura 16. Reconstruccion de la longitud maxima de hoja del grupo mirmecoéfilo de las acacias y del grupo externo A. macracantha por el

analisis de maxima parsimonia para caracteres continuos (a) y para caracteres discretos (b).
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Longitud minima de pinnulas

El nodo A poseia pinnulas con una longitud minima de 2.64 a 3.56 mm de longitud. Este resultado
coincide con el obtenido en el primer analisis donde esta medida variaba entre 0.5 y 5 mm de
longitud. En cambio, el nodo B poseia pinnulas de 3.56 a 4.48 mm de longitud minima. Este
resultado también coincide con el del primer analisis, donde la longitud minima de las pinnulas del
nodo B variaba entre 0.5 y 5 mm. Mientras que, el nodo C poseia pinnulas 1.72 a 2.64 cm de
longitud minima, resultado que también coincide con lo obtenido en el primer analisis, donde su
longitud minima se encontraba entre 0.5 y 5 mm. Los resultados de la reconstruccion de este
caracter también son mas claros en comparacién con los obtenidos a través del primer analisis
(Figura 17).

Longitud maxima de pinnulas

El nodo A poseia probablemente pinnulas de 6.52 a 8.58 mm de longitud maxima. Dicho valor
coincide con el resultado del primer analisis, donde la longitud maxima de pinnulas se encontraba
entre 0.5 y 10 mm de longitud maxima. El nodo B presentaba pinnulas de 8.58 a 10.64 mm de
longitud maxima. Este resultado también coincide con el obtenido en el primer analisis, donde los
valores de la longitud maxima de pinnulas del nodo B variaban entre 0.5 y 10 mm. Por otro lado, el
nodo C tenia pinnulas con una longitud maxima entre 4.46 y 6.52 mm; valor que, como en los dos
casos anteriores, concuerda con el resultado del primer andlisis, donde la longitud maxima de
pinnulas varia entre 0.5 y 10 mm. Estos resultados, como los anteriores, son mas exactos que los

del primer analisis (Figura 18).
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Ancho minimo de pinnulas

El nodo A presentaba pinnulas de minimo 0.6 a 0.75 mm de ancho, valor que coincide con los
resultados del primer analisis donde dicha medida variaba entre 0.1 y 1 mm. En comparacion, el
nodo B poseia pinnulas con un ancho minimo de 0.9 a 1.05 mm, resultado que coincide
parcialmente con el del primer analisis, donde el ancho minimo de las pinnulas del nodo B se
encontraba entre 0.1 y 1 mm. En contraste, el nodo C tenia pinnulas cuyo ancho minimo variaba
entre 0.45 y 0.6 mm. Dicho valor también coincide con el obtenido en el primer analisis, donde el
ancho minimo de pinnulas corresponde al rango de 0.1 a 1 mm. Como en los casos anteriores,

este andlisis arrojo resultados mas precisos que los del primero (Figura 19).

Ancho maximo de pinnulas

El nodo A posee pinnulas con un ancho maximo que varia entre 1.62 y 1.96 mm. Este resultado
concuerda parcialmente con el obtenido en el primer analisis, donde el ancho maximo de las
pinnulas del nodo A se encontraba entre 0.1 y 2.9 mm. El nodo B presenta pinnulas con un ancho
maximo de entre 1.96 y 2.3 mm. Este valor también coincide parcialmente con los resultados del
primer analisis, donde las pinnulas del nodo B poseen un ancho maximo que varia entre 2 y 2.9
mm. En contraste, el nodo C ostenta pinnulas cuyo ancho maximo se encuentra entre 1.28 y 1.62
mm; medida que si coincide con los resultados del primer analisis, donde el ancho maximo de las
pinnulas del nodo C variaba entre 0.1 y 1.9 mm. En todos los casos, los resultados del segundo

analisis son mas exactos y mas claros que los del primero (Figura 20).
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Figura 19. Reconstruccién del ancho minimo de pinnulas del grupo mirmecofilo de las acacias y del grupo externo A. macracantha por el

analisis de maxima parsimonia para caracteres continuos (a) y para caracteres discretos (b).
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Longitud maxima de peciolo

La longitud maxima de peciolo nodo A varia entre 15 y 17.5 mm. Esta medida concuerda con el
resultado del primer analisis, donde la longitud maxima de peciolo del nodo A se encontraba entre
10 y 20 mm. El nodo B, en contraste, poseia peciolos de 17.5 a 20 mm de longitud maxima. Este
resultado también coincide con el obtenido en el primer analisis, donde el valor de la longitud
maxima de peciolo del nodo B oscilaba entre 10 y 20 mm. Por otra parte, el nodo C presenta
peciolos con una longitud maxima que fluctda entre 12.5 y 15 mm, dimension que, al igual que los
dos casos anteriores, concuerda con lo obtenido a través del primer analisis, donde la longitud
maxima de peciolo del nodo C corresponde al rango entre 10 y 15 mm. El resultado de la
reconstruccidon de este caracter a través del analisis de variables continuas también es mas preciso

que el logrado a través del primer analisis (Figura 21).

Longitud maxima de estipulas espinescentes

El nodo A presentaba probablemente estipulas espinescentes con una longitud maxima que
variaba entre 46 y 55 mm. Este resultado coincide parcialmente con el obtenido a través del primer
analisis, donde la longitud maxima de las estipulas espinescentes del nodo A se encontraba en el
rango de menos de 50 a mas de 75 mm. Especificamente en este caso los valores obtenidos a
través del segundo analisis son mucho mas claros que los alcanzados a través del primero, ya que
estos eran un poco confusos. El nodo B, en cambio, poseia estipulas espinescentes que oscilaban
entre 64 y 73 mm de longitud maxima. En contraste con este resultado, el logrado a través del
primer analisis indica que la longitud maxima de las estipulas espinescentes del nodo B era mayor
a 75 mm. Por otra parte, el nodo C gozaba de estipulas espinescentes cuya longitud maxima se
encontraba entre 28 y 37 mm. Este resultado, si coincide con el obtenido a través del primer
analisis, donde la longitud maxima de las estipulas espinescentes del nodo C era menor a 50 mm
(Figura 22).

Diametro maximo de inflorescencia

Tanto el nodo A, como los nodos B y C presentaban probablemente una inflorescencia con un
didmetro maximo que variaba entre 10.3 y 11.2 mm; resultado que concuerda con el valor obtenido
a través del primer analisis, donde el diametro maximo los tres nodos (A, By C) era mayor a 5 mm
(Figura 23).
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Figura 21. Reconstruccion de la longitud maxima de peciolo del grupo mirmecdéfilo de las acacias y del grupo externo A. macracantha

por el analisis de maxima parsimonia para caracteres continuos (a) y para caracteres discretos (b).
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Figura 23. Reconstruccion del diametro maximo de las inflorescencias del grupo mirmecdfilo de las acacias y del grupo externo A.

macracantha por el analisis de maxima parsimonia para caracteres continuos (a) y para caracteres discretos (b). La especie en rayas y

el nodo en gris corresponden a estados de caracter desconocidos.
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6.Discusion
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6.1 Métodos de analisis utilizados

Las reconstrucciones basadas en el analisis de maxima verosimilitud utilizan un modelo explicito de
evolucion de los caracteres para estimar las probabilidades de todos los posibles estados
ancestrales en cada nodo del arbol. Tales probabilidades estan determinadas por un numero de
factores: el modelo de evolucion utilizado, la distribucion de los estados de caracter en los taxones
terminales, la tasa de evolucidn de los caracteres y la longitud de las ramas internas en el arbol
(Cunningham et al., 1998). Una de las fortalezas de este método es que revela la cantidad de
incertidumbre en la reconstruccion de cada estado de caracter, incluso cuando dichos estados son
reconstruidos inequivocamente bajo el método de maxima parsimonia (Nepokroeff et al., 2003). En
este estudio, la reconstruccion realizada a través del analisis de maxima verosimilitud resultd
congruente con la obtenida por medio del analisis de maxima parsimonia; sin embargo, algunos de
los resultados alcanzados a través del de maxima parsimonia eran ambiguos en comparacioén con
los conseguidos por medio del de maxima verosimilitud, lo que confirma algunas de las ventajas de

este ultimo método.

Cabe destacar que en las reconstrucciones es necesario considerar la direccionalidad de las
trayectorias de cambio de los estados de caracter, ya que el patrén evolutivo influido por la
seleccion positiva es a menudo Unico y puede ser diferente de aquel en el que no hay un cambio
adaptativo. Esta tendencia puede afectar al analisis de maxima verosimilitud, por lo que, las
probabilidades posteriores calculadas por dicha aproximacion podrian no ser realistas (Harvey y
Pagel, 1991; Nei y Kumar, 2000). Sin embargo, en el analisis realizado en este estudio, la
probabilidad de cometer un error debido a este tipo de tendencias fue reducida al considerar

simultaneamente los resultados del analisis de parsimonia.

En los analisis realizados a través del método de maxima parsimonia se utilizé el modelo de Fitch,
una forma de analisis, que como se mencioné anteriormente, considera a los estados de caracter
como desordenados (Harvey y Pagel, 1991; Wiley y Lieberman, 2011). Esta forma de parsimonia
se empled para el analisis de cada uno de los caracteres revisados en este estudio, incluyendo
aquellos que parecen necesitar de modificaciones ordenadas, como la transformacion de 1 nectario
por peciolo a 4, 7 o 14 nectarios. Sin embargo, para todos los caracteres aqui analizados se
desconoce el modelo evolutivo al que cada uno de ellos se apega, por lo tanto, el uso de la
parsimonia de Fitch para el analisis de estos caracteres se justifica bajo los supuestos de que (1) el
proposito del presente estudio era simplemente explorar los posibles resultados de dicha
reconstruccion y que (2) la parsimonia de Fitch es eficaz en el tratamiento de caracteres

morfolégicos multiestado (Harvey y Pagel, 1991; Wiley y Lieberman, 2011).
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De esta forma, tanto el método de maxima parsimonia como el de maxima verosimilitud tienen
ciertas ventajas y desventajas, por lo que, de acuerdo a nuestras observaciones, la mejor
aproximacién para la reconstruccién de los estados de caracter ancestrales consiste en considerar

ambos analisis simultaneamente.

6.2 Reconstruccioén de las caracteristicas del ancestro comun del grupo mirmecéfilo y del

grupo externo

El ancestro comun del grupo mirmecofilo y del grupo externo tiende a mostrar estados de caracter
con valores intermedios en comparacion con los presentados por los ancestros del grupo
mirmecdfilo y del grupo A. macracantha por separado, o bien tiende a exhibir estados de caracter
mas parecidos a los observados en el grupo externo (Tabla 2, Figuras 1-23). Lo anterior, puede
sugerir que las caracteristicas que definen al grupo mirmecdfilo de las acacias neotropicales
surgieron y se desarrollaron después de que los linajes de este y del grupo A. macracantha
divergieron y durante la division sucesiva de las ramas que dieron origen a cada una de las
especies que integran al primer grupo. De esta manera, una fecha aproximada del origen de estos
caracteres podria derivarse de la edad de divergencia del grupo mirmecéfilo, es decir, hace
aproximadamente 5.44 + 1.93 millones de anos, en otras palabras, a finales del Mioceno (Gémez,
2010; Gémez-Acevedo et al., 2010).

Esta observacion coincide con lo reportado por Chomicki et al., (2015), quienes indican que las
acacias neotropicales del grupo mirmecofilo y las hormigas pertenecientes al grupo Pseudomyrmex
ferrugineus han experimentado una radiacion separada pero temporalmente concordante, o bien,
un proceso de co-radiacion o co-diversificacion, que comenzé hace aproximadamente 5 millones

de anos.

Oftra evidencia que favorece esta interpretacion son las cualidades especificas de A. chiapensis,
especie localizada en la base del grupo mirmecdéfilo, capaz de sobrevivir en ausencia de hormigas
mutualistas, aunque en su habitat natural se encuentra mayormente asociada con ellas. Su
habilidad para sobrevivir en ausencia de este insecto mutualista se debe a la presencia de
compuestos cianogénicos (o tal vez, incluso alcaloides) en las hojas de esta especie (Rehr et al.,
1973). Ademas comparte otras caracteristicas con el grupo externo A. macracantha, como la

cantidad de pares de pinnas por hoja y de pinnulas por pinna, la baja produccion de cuerpos
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Beltianos y un pobre desarrollo de este tipo de recursos alimenticios, la escasa cantidad de

estipulas espinescentes presentes, y el tipo y diametro de su inflorescencia (Janzen, 1974).

En contraste, para el caso particular de los domacios y de los nectarios extraflorales, Chomicki y
Renner (2015), asi como Chomicki et al., (2015), realizaron una reconstruccion de los estados
ancestrales de estos caracteres, rastreando su origen hasta el ancestro del grupo mirmecdfilo (el
nodo B en este estudio). En comparacion, en este analisis, a pesar de haberse localizado el origen
de los domacios (estipulas espinescentes modificadas) en el nodo B, también se reconocio que el
ancestro comun del grupo mirmecofilo y del grupo externo (el nodo C) ya poseia de 1 a raramente
2 nectarios por peciolo y que ademas estos tenian una forma circular, lo que indica que en este
grupo los nectarios extraflorales tienen una historia evolutiva mas profunda que la que tienen los

domacios.

Para el resto de los caracteres aqui estudiados no se ha hecho con anterioridad ninguna
reconstruccion similar para ningun grupo cercano al subgénero Acacia, o al menos a la familia
Mimosoideae. Por ello, a continuacion se identificaran y discutiran los cambios observados en cada
uno de los caracteres considerados y sus estados, asi como las posibles implicaciones de dichos

cambios.

6.3 Identificacidon de estados plesiomorficos y apomérficos y cambios observados en los

caracteres examinados

De acuerdo a los resultados de la reconstruccién de estados de caracter ancestrales, los estados
plesiomorficos y apomoérficos de cada caracter corresponden a los enlistados en la tabla 3; de la
misma forma, en esta tabla se pueden apreciar los cambios que sufrieron dichos caracteres

durante la transicién del grupo externo al grupo mirmecdéfilo.
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Tabla 3. Cambios observados en los caracteres estudiados.

Caracter

Altitud minima (m s. n. m.)

Altitud méxima (m s. n. m.)

Altura maxima (m)

Longitud maxima de hoja (cm)

Pares de pinnas por hoja (minimo)
Pares de pinnas por hoja (maximo)
Pares de pinnulas por pinna (minimo)

Pares de pinnulas por pinna (maximo)

Longitud minima de pinnulas (mm)

Longitud maxima de pinnulas (mm)

Ancho minimo de pinnulas (mm)

Ancho maximo de pinnulas (mm)

Longitud maxima de peciolo (mm)

Estado plesiomoérfico

Caracteres geograficos

0a25

mas de 1500

mas de 1300

Caracteres vegetativos

92a1180611.8a14.4

20 a 30

244 a27

5a10

mas de 30

15a25

mas de 50

0.5a5b

0.8a2.64

0.5a10

2.4a6.52

0.1a1

0.3a0.6

0.1a1.9

0.6a1.28

10a 15

Estado apomérfico

100 a 125; 250 a 275
100 a 500; 700 a 1200

100 a 1300

4a292064a11.8
mas de 30; 14 a 20
40a42.6;14a21.8
1a5b

10 a 20; 20 a 30
5a15

30 a 50; 20 a 30
5a10

264a54

10 a 20; mas de 20
6.52 a 16.82

mas de 1
0.6a1.05

2a29;, masde29
1.96 a 3.66

15 a 20; mas de 20
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Forma de los nectarios extraflorales

Numero de nectarios por peciolo

Estipulas espinescentes

Longitud de estipulas espinescentes
(mm)

Forma de la inflorescencia

Didametro de la inflorescencia (mm)

Dehiscencia del fruto

Metabolitos secundarios

10a12.5

circular

1 a raramente 2

no modificadas

menos de 50

10a 19

Caracteres reproductivos

cabezuela

mas de 5

10.3a13.9

indehiscente

Caracteres bioquimicos

S-proacacipetalina

12.5a225

columnar (cilindrico);
canoa (volcan)

1a7;4a14
modificadas
mas de 75; 50 a 75

46 a 64; 73 a 91

espiga; dedal
0.1a5b
42a10.3

dehiscente

sin cianogénicos;
R-epiproacacipetalina

Los cambios de estados de caracter que percibimos a través de este analisis pueden deberse a

una gran variedad de factores que bien podrian estar relacionados con la interaccion entre las

especies y su ambiente abidtico y bibtico, es decir que algunos de estos cambios podrian estar

asociados a la mirmecofilia ya sea directa o indirectamente. Por esta razén, a continuacion

examinaremos cada una de estas modificaciones y su posible relacién, o bien, su posible

desconexion con la mirmecofilia.
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6.3.1 Caracteres geograficos

Rangos de distribucién altitudinal

En el analisis independiente de la naturaleza de las variables del limite inferior del rango altitudinal,
A. cornigera, A. gentlei y A. hirtipes poseen, a diferencia del resto, una altitud minima mayor a 100
m s. n. m. Es probable que el ancestro de A. cornigera y A. gentlei se encontrara también en una
altitud minima mayor a 100 m s. n. m. (0.5723), mientras que, el ancestro de A. hirtipes se
distribuyera en una altitud minima de 0 a 100 m s. n. m. (0.7566). La distribucion altitudinal minima

mayor a 100 m s. n. m. es derivada con respecto a la distribucién de 0 a 100 m s. n. m.

En contraste, en el analisis dependiente de la naturaleza de las variables, sélo A. cornigera y A.
gentlei poseen una distribucion altitudinal minima de 100 a 125 m s. n. m. y es probable que el
ancestro de estas especies se distribuyera en un rango de 50 a 75 m s. n. m. Por otro lado, A.
hirtipes posee una distribucion altitudinal minima de 250 a 275 m s. n. m. Su ancestro tuvo,
probablemente, una distribucion que variaba entre 100 y 125 m s. n. m. Al igual que en el primer
analisis, los niveles altitudinales minimos mas altos son derivados con respecto a los mas cercanos

al nivel del mar, los cuales son los ancestrales.

En el primer analisis realizado del limite superior del rango altitudinal, A. cedilloi, A. chiapensis, A.
collinsii, A. gentlei y A. mayana se distribuyen en una altitud maxima de 100 a 500 m s. n. m;
mientras que, A. cornigera, A. globulifera, A. hirtipes y A. sphaerocephala poseen una distribucion
maxima de 700 a 1200 m s. n. m. Ambas distribuciones representan caracteres apomaérficos con

respecto al caracter plesiomérfico del grupo A. macracantha, de mas de 1500 m s. n. m.

A. hindsii, a diferencia del resto de las especies del grupo mirmecdfilo, se distribuye a mas de 1500
m s. n. m., lo que podria representar una regresion al caracter ancestral, es decir un caracter
homoplasico. Es igualmente probable que el ancestro de A. hindsii (que también es el ancestro de
A. collinsii, A. globulifera y A. hirtipes) se distribuyera de 100 a 500, de 700 a 1200 o a mas de 1500

ms.n.m.

En contraste, en el segundo analisis realizado, es posible observar que las distintas especies del
grupo mirmecofilo se distribuyen en un gradiente altitudinal maximo que varia desde 100 m s. n. m.
hasta 1300 m s. n. m. A. cedilloi, A. chiapensis, A. collinsii y A. mayana se distribuyen a las
altitudes mas bajas, es decir, de 100 a 340 m s. n. m. Su ancestro comun mas reciente
corresponde al ancestro del grupo mirmecofilo. A. gentlei se distribuye de 340 a 580 m s. n. m,,
mientras que, su ancestro lo hace de 580 a 820 m s. n. m. A. hirtipes posee una distribucion de 580

a 820 m s. n. m., mientras que, su ancestro poseia probablemente una de 820 a 1060 m s. n. m. A.
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sphaerocephala, al igual que su ancestro, se distribuye de 820 a 1060 m s. n. m. A. cornigera y A.
globulifera 1o hacen de 1060 a 1300 m s. n. m.; mientras que, altitud maxima de su ancestro comun
mas reciente corresponde al rango de 580 a 820 m s. n. m. Los niveles altitudinales maximos mas
elevados, es decir, los mayores a 1300 m s. n. m. corresponden al caracter plesiomorfico, mientras

que, los mas bajos, es decir, los menores a 1300 m s. n. m. corresponden al caracter apomorfico.

En este analisis, como en el primero, Acacia hindsii es la Unica especie cuyos valores salen de este
rango y se parecen mas a los que el grupo externo presenta, por ende, este podria considerarse
como un caso de homoplasia. Su ancestro se distribuia probablemente de 1060 a 1300 m s. n. m.
Los resultados de ambos analisis concuerdan entre si, con la singularidad de que los del segundo

analisis son mas exactos que los del primero.

De esta forma, la distribucion altitudinal de las acacias se redujo durante la transicion del grupo A.
macracantha al grupo mirmecofilo, pues de distribuirse de 0 a mas de 1300 o 1500 m s. n. m.
pasaron a distribuirse de 0 a maximo 1300 m s. n. m., dependiendo de las condiciones de humedad

y temperatura (Figura 13 y 14; Tabla 3).

De acuerdo a Janzen (1966, 1974) cuanto mas frio se vuelve un transecto altitudinal, mas
rapidamente desaparecen las acacias mirmecofilas de la vegetacion, pues a pesar de que el clima
frio no mata a las hormigas, restringe su patrullaje hasta llegar al punto en el que la planta queda
cubierta por la creciente vegetacion y/o es severamente defoliada por insectos fit6fagos bien
adaptados a dichas condiciones climaticas. Ademas las plantas sufren de un crecimiento mas lento
en los climas mas frios, lo que provoca que la colonia muera por la privacion de comida causada

por la falta de productos foliares, como son los cuerpos beltianos.

Asimismo, la complejidad y la cantidad de interacciones planta-insecto por unidad de area decrece
gradualmente conforme uno se mueve de los trépicos hacia areas mas elevadas. Este fendmeno
se encuentra asociado con la reduccion gradual de la biomasa existente producida a lo largo del
afno, asi como al incremento en las fluctuaciones del ambiente fisico y a la disminucién de su
predictibilidad. Lo anterior se debe en parte a la incapacidad de algunas especies de tolerar las
presiones fisicas del ambiente y en parte también a la disminucion de la riqueza y abundancia de
especies, y por lo tanto de su diversidad genética, en areas con mayores elevaciones. De este
modo, la falta de uniformidad y las fluctuaciones del ambiente fisico causan la ruptura de las

relaciones interespecificas y resultan hostiles para las especies individuales (Janzen, 1966).
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6.3.2 Caracteres vegetativos
Forma de vida

Es posible que el caracter ancestral sea el habito arborescente y que el derivado sea la
combinacién de arbol-arbusto, pues todos los elementos del grupo mirmecdfilo (excepto A. hirtipes)
poseen este caracter. Sin embargo no en todos los elementos del grupo externo se encuentra el
caracter ancestral pues A. cochliacantha puede presentarse tanto en la forma de arbol como de
arbusto. De este modo, debido a la continuidad del estado de caracter arbol-arbusto, no es posible
distinguir una tendencia o patron de cambio en este atributo a lo largo de la filogenia, y por lo tanto

tampoco es posible definir si dicha tendencia se encuentra, o no, relacionada con la mirmecofilia.

Altura maxima

De acuerdo al analisis independiente de la naturaleza de las variables, A. cedilloi, A. cochliacantha
(del grupo externo) y A. sphaerocephala poseen una altura maxima de 1 a 6 m, mientras que, A.
gentlei y A. pennatula (en el grupo externo) poseen una altura mayor a 12 m. La altura maxima
mejor representada en ambos clados es la de 6.1 a 12 m. Sin embargo, a pesar de que esta altura
es la mejor distribuida en el arbol, se considera que los tres caracteres son ancestrales, siendo el

de 6.1 a 12 m el mas probable.

En cambio, de acuerdo al analisis dependiente de la naturaleza de las variables, A. cedilloi, A.
cochliacantha y A. sphaerocephala tienen una altura maxima de 4 a 6.6 m. Su ancestro comun mas
reciente corresponde al ancestro comun del grupo mirmecdfilo y el grupo externo, es decir al nodo
A. A. hirtipes tiene una altura maxima de 6.6 a 9.2 m, mientras que, su ancestro pudo haber tenido
una altura maxima de 9.2 a 11.8 m. A. macracantha, como su ancestro, posee una altura maxima

que variade 11.8 a 14.4 m.

A. gentlei es la especie mas alta del grupo mirmecofilo, pudiendo alcanzar tallas de 24.8 a 27.4 m.
Su ancestro conseguia probablemente llegar a tallas de 14.4 a 17 m. A. pennatula llega a alturas

de 30 a 32.6 m, mientras que, su ancestro lo hace de 14.4 a 17 m.

En este analisis, como en el anterior, es dificil identificar al caracter plesiomorfico y al apomérfico,
pues tanto los valores mas bajos como los mas altos del rango de altura maxima que pueden
alcanzar estas especies se encuentran representados en el grupo externo. Sin embargo, la talla

mas frecuente es la de 9.2 a 11.8 m, por tanto, es posible que esta medida corresponda al caracter
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plesiomorfico. En este caso en especial, el segundo analisis arroj6 mejores resultados en

comparacion con el primero.

De esta forma, no es posible definir claramente un patron de cambio en la altura maxima que las
especies del grupo mirmecofilo pueden alcanzar en comparaciéon con las especies del grupo
externo, pues la definicién del estado plesiomérfico y del estado apomorfico es ambigua. En este
analisis se consideraron los valores entre 9.2 y 11.8 como el estado ancestral debido a que era el
mejor distribuido en la filogenia. Sin embargo, de acuerdo a Harvey y Pagel (1991) el estado de
caracter mas comun en un grupo puede también corresponder al estado derivado. Por ello, una
segunda opcion a considerar es la de escoger al estado que el grupo externo presenta como el
ancestral, valor que en este analisis corresponde al intervalo entre 11.8 y 14.4 m. De esta forma,
los estados derivados pueden corresponder ya sea al rango de 4 - 9.2 m, o bien de 4 - 11.8 m
(Tabla 3).

Siguiendo esta linea de analisis, en la transicién del grupo A. macracantha al grupo mirmecofilo las
especies tendieron a disminuir el valor de dicho caracter. Es decir, el limite superior del rango de
altura maxima paso de 9.2 - 14.4 m a 4 - 11.8 m. Este resultado contrasta con la descripcién de
Janzen (1966), quien reporta que las acacias mirmecdfilas neotropicales varian desde pequefios
arbustos hasta arboles de 30 m de alto. Sin embargo, de acuerdo a los registros recopilados aqui,
la especie mas alta del grupo mirmecofilo es A. gentlei, que alcanza de 22.2 a 24.8 m (Figura 15),
mientras que, el resto de las especies de este grupo alcanzan una altura maxima de 9.2 a 11.8 m.
Finalmente es necesario puntualizar que se desconoce si existe alguna relacion directa entre la

reduccion de la altura maxima que estas especies pueden alcanzar y la mirmecofilia.

Hojas, pinnas y pinnulas

<8 Longitud maxima de hoja

De acuerdo al primer analisis realizado, el caracter ancestral parece ser el de las hojas medianas
(de 20.1 a 30 cm), mientras que, el derivado corresponde a las hojas mas pequefias, es decir, de
14 a 20 cm de largo. Las hojas mas grandes (de mas de 30 cm) estan distribuidas en las especies
basales del grupo mirmecofilo (A. chiapensis y A. mayana). Asi, parece que en la transicion del
grupo A. macracantha al grupo mirmecdfilo primero se agrandaron las hojas y luego se hicieron
aun mas pequefas en comparacion con su tamafio inicial. A. globulifera es la Unica especie del
grupo mirmecéfilo que presenta hojas con una longitud maxima que varia entre 20 y 30 cm, por

ello, esté puede interpretarse como un caso de homoplasia.
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Analogamente, de acuerdo al segundo analisis, el caracter plesiomoérfico es el de hojas de 24.4 a
27 cm de longitud, mientras que, los caracteres apomorficos corresponden a las tallas mas
pequenas, es decir, hojas de 14 a 19.2 cm, o bien, de 14 a 21.8 cm. Cabe mencionar que las dos
especies basales del grupo mirmecdfilo A. chiapensis y A. mayana presentan las hojas mas
grandes, es decir, de 40 a 42.6 cm. De esta forma, y como se menciond anteriormente, parece que
en la transicién del grupo externo al grupo mirmecéfilo, primero se agrandaron las hojas y luego se

hicieron aun mas pequefias que su tamafo inicial.

A. cedilloi, A. cochliacantha, A. cornigera, A. hirtipes y A. sphaerocephala presentan las hojas mas
pequefias del rango, es decir de 14 a 16.6 cm de longitud. El ancestro comun mas reciente de
estas especies corresponde al nodo A, pues A. cochliacantha pertenece al grupo externo. Sin
embargo, el ancestro comun mas reciente de las especies mirmecofilas enumeradas con

anterioridad poseia hojas de 21.8 a 24.4 cm de longitud.

A. gentleiy A. hindsii pertenecen a la segunda clase del rango, ya que poseen hojas de 16.6 a 19.2
cm de longitud maxima. Su ancestro comun mas reciente es también el ancestro comun mas
reciente del grupo anterior, por lo que, poseia hojas de 21.8 a 24.4 cm de longitud, como se

menciond en el parrafo anterior.

A. collinsii pertenece a la siguiente clase del rango, con hojas cuya longitud varia entre 19.2 y 21.8
cm. Su ancestro mas reciente pertenece a esta misma clase y presenta las mismas medidas. A.
globulifera tiene hojas de 24.4 a 27 cm de longitud, mientras que, su ancestro mas reciente posee

hojas de 19.2 a 21.8 cm de longitud, ya que se trata del mismo ancestro que el de A. collinsii.

Finalmente, y como se menciond con anterioridad, las longitudes maximas de hojas de A.
chiapensis y A. mayana se localizan en el limite superior del rango, pues presentan las hojas mas
largas de todas las especies estudiadas. Sus longitudes de hojas varian entre 40 y 42.6 cm de
longitud. Su ancestro comun mas reciente corresponde al nodo B, por ello, su longitud maxima de
hoja variaba entre 32.2 y 34.8 cm. De esta forma, a pesar de que los resultados de ambos andlisis
coinciden entre si, en este caso como en los anteriores, a través del segundo analisis se obtuvieron

resultados mas puntuales que los alcanzados a través del primero.

<3 Pares de pinnas por hoja (minimo y maximo)

A. collinsii, A. cornigera, A. gentlei, A. hindsii y A. sphaerocephala tienen en su valor minimo de 1 a

5 pares de pinnas por hoja. El ancestro de A. cornigera, A. gentlei y A. sphaerocephala coincide
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con estos valores (0.8708), mientras el ancestro de A. collinsii y de A. hindsii tiene una mayor
probabilidad de haber ostentado un valor minimo de 5 a 10 pares de pinnas por hoja (0.5892). El
ancestro comun de las especies mencionadas arriba tiene una mayor probabilidad (0.6775) de
haber mostrado de 5 a 10 pares de pinnas por hoja que de haber mostrado de 1 a 5 pares de
pinnas por hoja (0.2862).

A. pennatula, localizada en el grupo externo, es la unica especie que posee mas de 10 pares de
pinnas por hoja en su valor minimo. Sin embargo, su ancestro aparenta haber mostrado
unicamente de 5 a 10 pares de pinnas por hoja (0.7941), como el resto de los elementos de este
grupo. Tanto el rango de 1 a 5 pares de pinnas por hoja como el de mas de 10 son caracteres

derivados con respecto al rango de 5 a 10 pares.

En cuanto a los valores maximos, A. cedilloi, A. collinsii, A. cornigera, A. gentlei, A. mayana y A.
sphaerocephala poseen de 10 a 20 pares de pinnas por hoja, mientras que, A. cochliacantha (del
grupo externo), A. globulifera, A. hindsii y A. hirtipes poseen de 20 a 30 pares de pinnas. El
ancestro de las especies que poseen de 10 a 20 pares de pinnas por hoja corresponde al nodo de
donde surgen todas las especies del grupo mirmecdfilo exceptuando a A. chiapensis, y tiene una
probabilidad de 0.8142 de que sus hojas estuvieran compuestas por esta misma cantidad de
pinnas. Por otro lado, el ancestro de las especies pertenecientes al grupo mirmecdéfilo que tienen
de 20 a 30 pares de pinnas tiene una probabilidad de 0.7727 de haber mostrado este caracter;
entretanto que el ancestro de A. cochliacantha sélo guarda una probabilidad de 0.2047 de haberlo
poseido, es decir, era mas probable que este tuviera mas de 30 pares de pinnas por hoja (0.7569).
A. chiapensis es la Unica especie del grupo mirmecdfilo que tiene mas de 30 pares de pinnas por

hoja, caracter que es plesiomérfico con respecto a los otros dos (10 a 20 y 20 a 30).

«g Pares de pinnulas por pinna (minimo y maximo)

A pesar de que el caracter ancestral de los valores minimos del rango es de 15 a 25 pares de
pinnulas por pinna, el caracter derivado correspondiente a la categoria de 5 a 15 pares de pinnulas
por pinna esta bien distribuido entre A. cedilloi, A. cochliacantha (del grupo externo), A. collinsii, A.
cornigera, A. gentlei, A. hindsii y A. sphaerocephala. El ancestro de estas especies (exceptuando a
A. cochliacantha) tiene una probabilidad de 0.7061 de haber mostrado este mismo caracter
plesiomorfico, sin embargo el ancestro de A. cochliacantha solo tiene una probabilidad de 0.3839
de compartir dicho caracter, probabilidad que es casi idéntica a la de haber mostrado mas de 25
pares (0.3780) en el extremo inferior del rango.

81



Soélo A. pennatula (en el grupo externo) ostenta mas de 25 pares de pinnulas por pinna. Su
ancestro es el mismo que el de A. cochliacantha, por lo tanto, la probabilidad de haber mostrado
este caracter es de 0.3780, como se menciond en el parrafo anterior. Este caracter también es

derivado con respecto al de 15 a 25 pares pinnulas por pinna.

En cuanto a los valores maximos, a pesar de que el caracter ancestral corresponde a mas de 50
pares de pinnulas por pinna, el caracter derivado de 30 a 50 pares de pinnulas esta bien distribuido
en la filogenia y sélo A. cedilloi, A. chiapensis, A. collinsii y A. macracantha poseen un valor
diferente a este. A. chiapensis y A. macracantha tienen el caracter ancestral (mas de 50 pares),

mientras que, A. cedilloi y A. collinsii poseen un rango de 20 a 30 pares de pinnulas por pinna.

El ancestro de las especies que presentan el caracter derivado (30 a 50 pares de pinnulas por
pinna) corresponde al nodo A, por lo que, probabilidad de que este haya presentado dicho caracter
es de 0.3991, como se menciond anteriormente. Por otro lado, las especies del grupo mirmecdfilo
que comparten este caracter tienen un ancestro en comun cuya probabilidad de haberlo compartido
también es de 0.8580. De la misma forma, el ancestro de las especies del grupo externo que
también presentan de 30 a 50 pares de pinnulas por pinna tiene una probabilidad de 0.9138 de

haber expuesto esta caracteristica.

En contraste, el ancestro de A. cedilloi y A. collinsii (especies que poseen de 20 a 30 pares de
pinnulas por pinna) sélo tiene una probabilidad de 0. 2076 de haber presentado también este
caracter mientras que, su probabilidad de haber mostrado de 30 a 50 pares era de 0.7575. Este

caracter también es derivado con respecto al de mas de 50 pares de pinnulas por pinna.

<8 Longitud minima de pinnulas

De acuerdo al analisis independiente de la naturaleza de las variables, unicamente A. gentlei y A.
mayana poseen pinnulas de minimo 5.1 a 10 mm de largo, valores mayores a los del resto de las
especies consideradas en el andlisis. Sin embargo, su ancestro solo tiene una probabilidad de
0.2467 de haber mostrado este caracter. Las pinnulas de minimo 5 a 10 mm de largo representan
un caracter derivado con respecto a las de 0.5 a 5 mm, las cuales corresponden al caracter

ancestral.

En cambio, de acuerdo al analisis dependiente de la naturaleza de las variables, A. chiapensis, A.
globulifera, A. hindsii y A. hirtipes presentan pinnulas de 2.64 a 3.56 mm de longitud. Su ancestro

comun mas reciente corresponde al nodo B. A. cedilloi, A. cornigera y A. sphaerocephala poseen
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pinnulas de 3.56 a 4.48 mm de longitud. A diferencia de ellos, su ancestro comun mas reciente
poseia pinnulas cuya longitud variaba entre 5.4 y 6.32 mm de longitud. A. collinsii tiene pinnulas de
4.48 a 5.4 mm de longitud, mientras que, su ancestro mas reciente poseia pinnulas de 3.56 a 4.48

mm de longitud.

A. gentlei y A. mayana presentan los valores mas altos de todas las especies. A. gentlei posee
hojas de 6.32 a 7.24 mm de longitud; mientras que, A. mayana tiene hojas de 10 a 10.92 mm de
longitud. El ancestro mas reciente del primero poseia pinnulas de 5.4 a 6.32 mm de longitud,

mientras que, el ancestro mas reciente del segundo poseia pinnulas de 6.32 a 7.24 mm.

El estado plesiomorfico de este caracter corresponde al de las pinnulas mas cortas, es decir, las
pinnulas cuya longitud minima varia entre 0.8 y 2.64 mm. Entretanto que el estado apomorfico
corresponde a pinnulas mas largas, es decir, las pinnulas de 2.64 a 5.4 mm de longitud minima. En
este caso, los resultados del primer y del segundo analisis coinciden entre si solo parcialmente;
ademas de que los alcanzados a través del segundo son mas puntuales que los logrados con el

primero.

<8 Longitud maxima de pinnulas

De acuerdo al primer analisis, solo A. mayana tiene pinnulas de mas de 20 mm de largo, mientras
que, A. collinsii, A. cornigera y A. gentlei las tienen de 10 a 20 mm de largo. El ancestro de A.
mayana solo tiene una probabilidad de 0.2732 de haber mostrado pinnulas de mas de 20 mm de
largo, es decir, el caracter observado en su nodo terminal. El ancestro de A. cornigera 'y A. gentlei
tiene una probabilidad de 0.5951 de haber mostrado el caracter observado en estas especies,
mientras que, en el ancestro de A. collinsii sélo existe una probabilidad de 0.1425 de haber
encontrado este atributo. Las pinnulas de maximo 10 a 20 y de mas de 20 mm de largo
representan un caracter derivado con respecto a las de 0.5 a 10 mm, que corresponden al caracter

ancestral.

En contraste, de acuerdo al segundo analisis, A. globulifera y A. hirtipes tienen pinnulas cuya
longitud maxima varia entre 24 y 446 mm y 4.46 y 6.52 mm respectivamente, medidas
equivalentes al estado plesiomoérfico de este caracter; por ende, estos casos representan
caracteres homoplasicos. Su ancestro comin mas reciente presenta pinnulas cuya longitud

maxima varia entre 6.52 y 8.58 mm.
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A chiapensis y A. hindsii poseen pinnulas de 6.52 a 8.58 mm de longitud maxima. Su ancestro
comun mas reciente corresponde al nodo B. A. cedilloi y A. sphaerocephala presentan pinnulas
entre 8.58 y 10.64 mm de longitud maxima, mientras que, su ancestro comun mas reciente tenia
pinnulas que variaban entre 12.7 y 14.76 mm de longitud maxima. Tanto A. cornigera como su

ancestro mas reciente, tienen pinnulas entre 10.64 y 12.7 mm de longitud.

Finalmente, A. collinsii y A. gentlei ostentan pinnulas cuya longitud maxima varia entre 14.76 y
16.82 mm. El ancestro comun mas reciente de estas especies presenta pinnulas entre 12.7 y 14.76
mm de largo. Mientras que, A. mayana goza de las pinnulas mas largas del rango, es decir,
pinnulas entre 23 y 25.06 mm de longitud maxima; su ancestro mas reciente posee pinnulas de

entre 14.76 y 16.82 mm de longitud maxima.

El estado plesiomoérfico de este caracter corresponde al de las pinnulas mas cortas, es decir,
pinnulas cuya longitud maxima variaba entre 2.4 y 6.52 mm; mientras que, el estado apomorfico
corresponde a las pinnulas mas largas, es decir, pinnulas de 6.52 a 16.82 mm de longitud maxima.
En este caso, como en el anterior, los resultados de ambos analisis coinciden solo parcialmente

entre si, y los del segundo son mas concisos que los del primero.

<3 Ancho minimo de pinnulas

De acuerdo al analisis independiente de la naturaleza de las variables, Unicamente A. cedilloi y A.
mayana poseen pinnulas con mas de 1 mm de ancho. A pesar de ello, su ancestro solo tiene una
probabilidad de 0.2489 de haber mostrado este caracter. Las pinnulas de minimo 0.1 a 1 mm de
ancho corresponden al estado plesiomadrfico, mientras que, las pinnulas de mas de 1 mm de ancho

representan el estado apomorfico.

En comparacion, de acuerdo al analisis dependiente de la naturaleza de las variables, A. globulifera
presenta las pinnulas mas angostas del rango, pues sus pinnulas oscilan entre 0.45 y 0.6 mm de
ancho minimo. Estos valores, mas parecidos a los del grupo externo, y por lo tanto al estado
plesiomorfico del caracter, lo emplazan como un estado homoplasico. Su ancestro mas reciente

ostenta pinnulas de entre 0.75 y 0.9 mm de ancho minimo.

A chiapensis y A gentlei poseen pinnulas de entre 0.6 y 0.75 mm de ancho minimo. Su ancestro
comun mas reciente corresponde al nodo B. A. hirtipes tiene pinnulas cuyo ancho minimo varia
entre 0.75 y 0.9 mm. Su ancestro mas reciente también posee pinnulas con esta misma

caracteristica. A. collinsii, A. cornigera, A. hindsii y A sphaerocephala presentan pinnulas de entre
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0.9 y 1.05 mm de ancho minimo. Su ancestro comun mas reciente posee pinnulas cuyo ancho

minimo varia entre 1.05y 1.2 mm.

A. cedilloi ostenta pinnulas de entre 1.35 y 1.5 mm de ancho minimo, mientras que, su ancestro
mas reciente presentaba pinnulas que variaban entre 1.2 y 1.35 mm de ancho. A. mayana posee
pinnulas cuyo ancho minimo se encuentra en el rango de 1.8 a 1.95 mm, entretanto que su

ancestro mas reciente tenia pinnulas que variaban entre 1.2 y 1.35 mm de ancho.

El estado plesiomorfico de este caracter corresponde a las pinnulas mas angostas, es decir, a las
pinnulas con un ancho minimo que oscila entre 0.3 y 0.6 mm; mientras que, el estado apomorfico
corresponde a las pinnulas mas anchas, es decir, a las pinnulas entre 0.6 y 1.05 mm de ancho. En
este caso, nuevamente el primer y el segundo analisis coinciden solo parcialmente, y los obtenidos

a través del segundo son mas concretos que los alcanzados a través del primero.

<3 Ancho maximo de pinnulas

De acuerdo al primer analisis ejecutado, A. cedilloi, A. chiapensis, A. cornigera, A. hindsii y A.
sphaerocephala poseen pinnulas de 2 a 2.9 mm de ancho, mientras que, A. collinsii, A. gentlei y A.
mayana poseen pinnulas de mas de 2.9 mm de ancho. El ancestro de las especies que poseen
pinulas entre 2 y 2.9 mm de ancho corresponde al nodo B, por consiguiente, su probabilidad de
haber presentado este mismo caracter es de 0.5537, como se habia mencionado con anterioridad.
Asimismo, el ancestro de A. collinsii, A. gentlei y A. mayana tiene una probabilidad de 0.5099 de
haber mostrado el caracter observado en estas especies, es decir pinnulas de mas de 2.9 mm de

ancho.

Ambos caracteres, tanto el ancho de pinnulas de 2 a 2.9 mm como el mayor a 2.9 son apomérficos
con respecto al de 0.1 a 1.9 mm, que corresponde al caracter plesiomorfico. A. globulifera 'y A.
hirtipes son las Unicas especies mirmecofilas en las que se observa surgir nuevamente el caracter

ancestral (de 0.1 a 1.9 mm), es decir que ambas poseen un caracter homoplasico.

Por otra parte, de acuerdo al segundo analisis llevado a cabo, A. globulifera 'y A. hirtipes tienen las
pinnulas mas angostas del grupo mirmecdfilo, ya que el ancho maximo de estas oscila entre 0.94 y
1.28 mm. Debido a que estos valores se parecen mas a los del grupo externo y por lo tanto al
estado plesiomérfico del caracter se considera a este caso como un caso de homoplasia. El
ancestro comun mas reciente de estas especies presenta pinnulas de entre 1.62 y 1.96 mm de

ancho maximo.
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A. chiapensis, A. hindsii y A. sphaerocephala poseen pinnulas de entre 1.96 y 2.3 mm de ancho
maximo. Su ancestro comun mas reciente corresponde al nodo B. A. cedilloi, al igual que su

ancestro mas reciente, goza de pinnulas de entre 2.3 y 2.64 mm de anchura maxima.

A. cornigera presenta pinnulas con un ancho maximo de entre 2.64 y 2.98 mm. A diferencia de
este, su ancestro mas reciente ostenta pinnulas cuyo ancho maximo varia entre 2.3 y 2.64 mm. A.
gentlei tiene pinnulas con un ancho maximo que oscila entre 2.98 y 3.32 mm, mientras que, las
pinnulas de su ancestro mas reciente muestran un ancho maximo que fluctua entre 2.64 y 2.98

mm.

A. mayana posee pinnulas con un anchura maxima que varia entre 3.32 y 3.66 mm, mientras que,
las pinnulas de su ancestro mas reciente tienen una anchura maxima que se encuentra en el rango
de 2.64 a 2.98 mm. Finalmente, en A. collinsii se encuentran las pinnulas mas anchas de todas las

especies consideradas, pues el ancho maximo de estas puede variar desde 4 hasta 4.34 mm.

El estado plesiomdrfico de este caracter corresponde a las pinnulas mas angostas, es decir, a las
pinnulas con un ancho maximo que fluctia entre 0.6 y 1.28 mm; mientras que, el estado
apomorfico corresponde a las pinnulas mas anchas, es decir, a las pinnulas de entre 1.96 y 3.66
mm de ancho maximo. De esta manera, en este caso como en los anteriores, los resultados del
primer y del segundo analisis coinciden solo parcialmente, y los del segundo son mas precisos que

los del primero.

<3 Relacién de los caracteres de hojas, pinnas y pinnulas examinados con la mirmecofilia

La longitud maxima de hoja, la cantidad de pares de pinnas por hoja y de pinnulas por pinna, asi
como la longitud y el ancho de las pinnulas muestran un patron especifico durante la transicion del

grupo A. macracantha al grupo mirmecofilo, como a continuacién se discutira.

De acuerdo a los resultados del presente estudio, durante la transicion del grupo mirmecdfilo al
grupo externo, las hojas se agrandaron en un primer paso (40 a 42.6 cm) y luego se hicieron aun
mas pequenas (14 a 21.8 cm) en comparacion con su tamano inicial (24.4 a 27 cm; Figura 16;
Tabla 3). Esto es contradictorio con lo reportado anteriormente, pues de acuerdo a Janzen (1966,
1974) las acacias mirmecdfilas poseen las hojas mas largas de este género, ya que estas se
extienden mucho mas alla de las puntas de los domacios y pueden ser facilmente removidas del

arbol sin tocar dichas estructuras.
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De acuerdo a este mismo autor, las hojas grandes les son utiles en los climas nubosos (que se
presentan mas comunmente en los sitios humedos que en los secos), ademas de ser favorecidas
por la ausencia del problema de la pérdida de agua foliar en este tipo de habitats. En cambio, en
los habitats mas secos, muchas de las hojas mas grandes se caen durante la temporada seca, y
luego grupos axilares de hojas muy pequefias proveen a la colonia de néctar y cuerpos Beltianos,
producto esenciales para evitar que la colonia muera o migre a otro individuo. Muy pocas plantas
mirmecofilas y sus hojas grandes son producidas durante la temporada seca. Asi, las especies que
habitan en los lugares mas secos (A. collinsii, A. cornigera y A. hindsii) tienen las hojas mas

pequefias.

Es necesario considerar que en una acacia cualquiera el tamafo de las hojas varia extensivamente
en funcion de la temporada (las hojas mas pequefias son producidas durante la temporada seca,
mientras que, las mas grandes son generadas durante la temporada de lluvias), la parte del arbol
(las hojas mas pequenas se encuentran subtendidas por estipulas espinescentes tipo B, mientras
que, las mas grandes se encuentran protegidas por estipulas espinescentes tipo A presentes
principalmente en ramas laterales), asi como el estado de salud del organismo en cuestion
(Janzen, 1974).

Por el contrario, nuestros resultados demuestran no soélo que las acacias mirmecofilas no poseen
las hojas mas grandes, si no que tienen hojas mas pequefias que las pertenecientes a las especies
con las que estdn mas cercanamente emparentadas; y que ademas son A. sphaerocephala, A.
cornigera, A. hirtipes y A. cedilloi las especies con las hojas mas pequefas, es decir de 14 a 16.6

cm de longitud (Figura 16).

Por otra parte, A. mayana y A. gentlei demostraron poseer las hojas mas grandes del rango; estado
que puede estar relacionado con la cantidad de radiacién solar que llega a ellas, mas que con el
contenido de humedad del ambiente donde se desarrollan. Mas especificamente, A. mayana, es la
especie mas rara y con areas de distribucion mas restringidas de las acacias mirmecdfilas, habita
sitios cerrados, por lo que, las hojas que gocen de una mayor area superficial y por lo tanto de una
mayor cantidad de clorofila podrian representar una adaptacion a este tipo de ambientes. En
contraste con esta especie, A. cornigera tiende a ubicarse en sitios abiertos, por ende,
probablemente no necesita hojas grandes con un gran contenido de clorofila, si no que al contrario,

este caracter podria resultar perjudicial en esta especie (Janzen, 1974).

De la misma forma, tanto la cantidad de pares de pinnas por hoja, como la de pinnulas por pinna
disminuyeron durante esta transicion, es decir de un rango de 5 a mas de 30 pares de pinnas por

hoja y de 15 a mas 50 pares de pinnulas por pinna (300 a mas de 6000 pinnulas por hoja) pasaron
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a poseer de 1 a maximo 30 pares de pinnas por hoja y de 5 a maximo 50 pares de pinnulas por
pinna (10 a maximo 6000 pinnulas por hoja; Figuras 4 y 5; Tabla 3). Por el contrario, en la longitud
y el ancho de las pinnulas se observa un incremento de estas medidas durante la transicion del
grupo externo al grupo mirmecdfilo. Las pinnulas pasaron de un area de 0.8 a 6.52 mm de largo
por 0.3 a 1.28 mm de ancho, a medir de 2.64 a 16.82 mm de largo por 0.6 a 3.66 mm de ancho
(Figuras 17, 18, 19y 20; Tabla 3).

En otras palabras, las acacias mirmecéfilas poseen hojas mas pequefias y una menor cantidad de
pinnas por hoja y de pinnulas por pinna que las especies del grupo A. macracantha, pero también
presentan pinnulas mas largas y mas anchas en comparacion con estas especies. Este patron de
cambio no tiene precedentes en la literatura y es posible que se encuentre no sélo relacionado con
el contexto abidtico, sino también con el ambiente bioldégico de las acacias mirmecdfilas

neotropicales.

En este sentido, Janzen (1966) afirmé que las acacias (en general) ostentan de 500 a 2000
pinnulas por hoja, intervalo de valores que es mas estrecho que el propuesto en este estudio tanto
para las acacias mutualistas como para las no mutualistas. Sin embargo, este autor no reporté
ninguna diferencia entre los distintos grupos de acacias en cuanto al numero de pinnas y pinnulas

gue componen una hoja.

En cambio, para la longitud y anchura de las pinnulas, Janzen (1974) propuso que las hojas de las
acacias mirmecodfilas estan conformadas, en general, por pinnulas mas grandes que las presentes
en el resto de las especies neotropicales, pero no profundizé en los posibles origenes de este

estado de caracter.

La causa o causas de este patréon de cambio son desconocidas, pero si se sabe que estos
caracteres estan directamente relacionados con el habitat en el que se desarrollan estas plantas. El
género Acacia, en general, contiene especies de crecimiento secundario, o bien, especies de bajo
crecimiento primario que se desarrollan en areas secas. A las especies del grupo mirmecofilo, en
cambio, es posible encontrarlas como poblaciones reproductivas bajo un rango mas amplio de
condiciones ambientales, es decir, de precipitacion, temperatura, calidad del suelo y valores (asi

como patrones) absolutos de perturbacion (Janzen, 1966).

De este modo, las especies no mirmecdfilas habitan cominmente sitios secos, mientras que, las
acacias mirmecofilas son capaces de establecerse en sitios naturalmente perturbados (vegetacion
secundaria) de bosques caducifolios o perennifolios con una temporada seca de sélo uno a seis

meses de duracion y una precipitacion media anual de 1.5 a 4 m, asi como una temperatura media
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anual de 21° a 30° C, con una variacion mensual de 14° a 32° C y una temporada fria de maximo
tres meses de duracion (Janzen, 1966, 1974).

La habilidad de competir con la vegetacién rapidamente creciente de habitats mas humedos es un
resultado directo del comportamiento de las hormigas que viven en la planta, pues al podar las
enredaderas y matar las ramas intrusivas de los arboles adyacentes posicionan a la acacia en un
micro habitat altamente aislado; asimismo, dado que los meristemos de esta planta se encuentran
intensamente protegidos por las hormigas carecen de la dureza estructural usual que encontramos
en las especies no mirmecdfilas y por lo tanto presentan una tasa de crecimiento vertical y de
elongacién de las ramas lo suficientemente alta (de hasta 2.5 cm por dia) como para hacerla un
competidor efectivo en habitats humedos (Janzen, 1966, 1974).

Esta relacidn goza de una retroalimentacion positiva, pues para mantener a la colonia de hormigas
las acacias deben procurar disminuir el periodo durante el cual pierden las hojas, o bien, la
temporada durante la cual disminuyen su produccién de estructuras foliares, y al ser capaces de
localizarse en habitats humedos este periodo se reduce gradualmente hasta casi desaparecer, por
lo que, la planta puede mantener a una colonia cada vez mas grande, incrementando su ventaja
competitiva, produciendo una mayor cantidad de hojas mas grandes y albergando cada vez a mas
hormigas. De esta forma, el tamafio de la colonia de hormigas mutualistas estd en funcion de la
tasa y la naturaleza continua de la produccion de hojas, ya que los domacios, nectarios
extraflorales y los cuerpos de Belt son todos estructuras foliares (Janzen, 1966). Por las razones
anteriores, parece que en este sistema existe una presion de seleccion que conduce a las acacias

a habitar las dreas mas humedas posibles y evitar la pérdida de hojas (Janzen, 1966).

Sin embargo, esta elevada tasa de crecimiento no seria posible en habitats secos y la planta no
seria capaz de sostener a la colonia de hormigas debido a la pérdida de hojas durante la época de
secas a pesar de los racimos de hojas pequefias que proveen a la colonia de néctar y cuerpos
Beltianos en estas circunstancias (Janzen, 1966, 1974).

A pesar de que las acacias mirmecdfilas ocupan habitats mas humedos que las otras acacias
neotropicales, las primeras tienden a desaparecer cuando la precipitacién anual excede los 4000
mm y la temporada seca es menor a dos meses de duracién. La razon de esto se centra
probablemente el niumero decreciente de horas de radiacion solar por dia conforme aumenta la
precipitacién y en la probable incapacidad de las acacias mirmecofilas de convertir su fisiologia
heliéfila a una de tolerancia total a la sombra (Janzen, 1974).
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De este modo, podria inferirse que el aumento en el area superficial de las pinnulas (dado por el
incremento en el largo y ancho de estas) durante la transicion del grupo externo al grupo
mirmecofilo podria estar relacionado con las condiciones de humedad preponderantes en los
lugares donde estas especies habitan, condicion que también es a su vez influida por la relacién

mutualista que dichas especies establecen con las hormigas.

Otra posible causa de este patron de cambio en pinnulas de las acacias neotropicales, podria
consistir en la demanda alimenticia de las hormigas per se, pues el aumento en el area superficial
de las pinnulas podria derivar en la produccion de cuerpos de Belt mas grandes y por lo tanto con
un mayor contenido nutricional que los de especies con pinnulas mas pequefias. Sin embargo,
para conocer con certeza el origen de dicho patréon de cambio en las hojas, pinnas y pinnulas de
las especies examinadas, es necesario conducir mas estudios, con enfoques innovadores y la

aplicaciéon de diversas herramientas en este sistema mutualista.

Cabe mencionar que A. hirtipes y A. globulifera poseen pinnulas cuyas dimensiones se parecen
mas a los estados plesiomorficos de este caracter. A. hirtipes, particularmente, es el producto de la
hibridacion entre una especie no mirmecdfila -A. pennatula- y una mirmecofila -A. hindsii-. Por lo
tanto, es posible que algunos de sus caracteres se asemejen mas a algunos de los estados

parentales (Ebinger y Seigler, 1992).

Peciolo y nectarios extraflorales

<8 Longitud maxima de peciolo

De acuerdo al analisis independiente de la naturaleza de las variables, A. chiapensis, A. collinsii, A.
cornigera, A. gentlei y A. globulifera muestran peciolos de 15 a 20 mm de largo, su Unico ancestro
en comun corresponde al nodo B y la probabilidad de ver representado este mismo caracter en él
es de 0.5354, como se habia mencionado en el parrafo anterior. A. mayana es la unica especie en
la que se observa un peciolo de mas de 20 mm de largo, su ancestro (quién también dio origen a
todas las especies del grupo mirmecofilo exceptuando a A. chiapensis) tiene una probabilidad de
0.4406 de haber presentado el mismo caracter que A. mayana, es decir, un peciolo de mas de 20
mm de largo. Los peciolos mas largos (de 15 a 20 mm y de mas de 20 mm) representan caracteres
apomorficos en comparaciéon con los mas cortos (10 a 15 mm), que corresponden al caracter

plesiomorfico.
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A. cedilloi, A. hindsii, A. hirtipes y A. sphaerocephala exhiben peciolos mas cortos (10 a 15 mm)
que el resto de las especies mirmecdfilas, sus tallas se asemejan mas a las del grupo externo, es

decir al caracter plesiomorfico, por tal razén, podrian considerarse como casos de homoplasia.

En cambio, de acuerdo al andlisis dependiente de la naturaleza de las variables, A. cedilloi
presenta los peciolos mas cortos del grupo mirmecofilo, pues la longitud maxima que alcanzan se
encuentra entre 10 y 12.5 mm. Dado que esta medida se asemeja mas a los valores que
encontramos en el grupo externo y por lo tanto corresponde al estado plesiomérfico del caracter, se
le reconoce en este caso como un caracter homoplasico. El ancestro mas reciente de A. cedilloi
presenta, en comparacion, peciolos de 12.5 a 15 mm de longitud maxima. A. hindsii, A. hirtipes y A.
sphaerocephala poseen peciolos cuya longitud maxima varia entre 12.5 y 15 mm. En contraste, su
ancestro comun mas reciente presenta peciolos con una longitud maxima que se encuentra entre
17.5y 20 mm.

A. chiapensis tiene peciolos de 15 a 17.5 mm de longitud maxima. Su ancestro mas reciente
corresponde al nodo B. A. collinsii y A. globulifera muestran peciolos cuya longitud maxima se
encuentra entre 17.5 y 20 mm. Su ancestro comun mas reciente exhibe, en cambio, peciolos de 15
a 17.5 mm de longitud maxima. A. cornigera y A. gentlei ostentan peciolos de 20 a 22.5 mm de
longitud maxima. A diferencia de estas especies, su ancestro comun mas reciente presenta
peciolos de 17.5 a 20 mm de longitud maxima. A. mayana goza de los peciolos mas largos de
todas las especies, es decir, peciolos de 35 a 37.5 mm de longitud maxima. En cambio, su

ancestro mas reciente presenta peciolos de 22.5 a 25 mm de longitud maxima.

El estado plesiomérfico de este caracter corresponde a los peciolos mas cortos, es decir, a
aquellos cuya longitud maxima varia entre 10 y 12.5 mm; mientras que, el estado apomorfico
corresponde a los peciolos con una longitud maxima que se ubica entre 12.5 y 22.5 mm. De este
modo, asi como en los casos anteriores, en este los resultados de ambos analisis coinciden sélo
parcialmente y los alcanzados a través del segundo son mas exactos que los obtenidos a través

del primero.

8 Forma de los nectarios extraflorales

De las formas derivadas es la de volcan la que esta mas distribuida en este grupo, mientras que, la
columnar se restringe unicamente a las especies A. cedilloi, A. chiapensis y A. hirtipes. El ancestro
de las especies que presentan la forma columnar corresponde al nodo B, por lo que, su

probabilidad de poseer también nectarios columnares de 0.4731, como se menciond con
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anterioridad. Por otra parte, el ancestro de las especies que poseen nectarios en forma de volcan o
canoa (que son la mayoria de las especies pertenecientes al grupo mirmecofilo) tiene una

probabilidad de 0.8129 de compartir este caracter.

Debido a que los nectarios extraflorales son un caracter relacionado directamente con la
mirmecofilia el cambio que podemos observar en este se asocia también con el proceso

coevolutivo del que las acacias y las hormigas son participes.

<3 Numero de nectarios extraflorales por peciolo

Del grupo mirmecofilo, A. cornigera, A. gentlei, A. mayana y A. sphaerocephala poseen también el
caracter plesiomorfico, es decir de 1 a raramente 2 nectarios por peciolo y su ancestro tenia una
probabilidad de 0.9718 de mostrar también este caracter. Sin embargo, el clado que contiene a las
especies A. cedilloi, A. collinsii, A. hindsii, A. hirtipes y A. globulifera presenta de 1 a 7 nectarios
extraflorales por peciolo y su ancestro compartia esta caracteristica con una probabilidad de
0.9476. Cabe sefalar que este caracter (1 a 7 nectarios por peciolo) se limita exclusivamente a

estas especies.

Por ultimo, A. chiapensis es la Unica especie que presenta de 4 a 14 nectarios extraflorales por
peciolo, lo que la vuelve también la Unica que puede tener muchos mas nectarios que el resto de
las especies, su ancestro corresponde al nodo B, por lo que, su probabilidad de poseer también
este caracter es de 0.1173.

<3 Relacién de los caracteres del peciolo y los nectarios extraflorales con la mirmecofilia

En cuanto a la longitud maxima del peciolo, en la mayoria de las especies se observa un
incremento en esta medida durante la transicion del grupo externo al grupo mirmecdfilo, es decir,
que de un rango de 10 a 12.5 mm las especies pasaron a poseer peciolos de 12.5 a 22.5 mm de
longitud maxima (Figura 21; Tabla 3). Asimismo, durante dicha transformacion se observo un
cambio tanto en el nimero de nectarios por peciolo, como en la forma de estos; pues de presentar
1 a 2 nectarios, las especies pasaron a mostrar de 1 a 7 o hasta de 4 a 14, en el caso de A.
chiapensis; y de tener nectarios circulares, las especies comenzaron a exhibir nectarios columnares
(o bien, cilindricos) y en forma de canoa (o bien, en forma de volcan; Figura 8 b y c; Tabla 3). Es

posible que estas modificaciones se encuentren estrechamente relacionadas entre si.
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Los nectarios extraflorales constituyen una de las adaptaciones mas importantes a la mirmecofilia,
ademas de que han sido postulados como mediadores en las interacciones facultativas que
precedieron la evolucion de esta simbiosis, pues su principal funcidon es la de proteger las
estructuras vegetativas y reproductivas de la planta atrayendo a las hormigas, y son mas comunes
en las leguminosas con una produccién continua de hojas jovenes (McKey, 1989). Asi, los
nectarios foliares de las especies mirmecéfilas son mas grandes y tienen un flujo de néctar mas
denso que los de las especies no mirmecdfilas, ademas de que las acacias mirmecodfilas secretan
dicha sustancia de manera constitutiva y no de forma inducida. Cabe mencionar que la expresion
constitutiva de este tipo de defensas indirectas corresponde al estado apomorfico de este caracter.
Se ha reportado que algunas acacias de 2 m de alto producen aproximadamente 1 cc de néctar por
dia, lo que se traduce en 40 mg de una mezcla de glucosa y fructosa. Este flujo es virtualmente la
unica fuente de azucar de la colonia de hormigas que habita un individuo determinado (Janzen,
1966, 1974; Heil et al., 2004b).

A pesar del enorme gasto energético que su produccion y mantenimiento significa, la energia
invertida en ello se compensa con la proteccidon conferida por las hormigas contra insectos
depredadores y parasiticos. De esta forma, los nectarios tienden a estar mas activos durante la
etapa mas vulnerable del desarrollo de las hojas, flores y frutos; y son mas comunes en las

especies con una produccion continua de hojas jovenes (Janzen, 1966).

Por ello, no seria extrafio que las plantas con mas nectarios extraflorales, con nectarios cuyas
formas optimizan el flujo de néctar, o bien con la combinacién de ambas fueran favorecidas por la
seleccion en respuesta a las presiones impuestas por la interaccion con las hormigas. De esta
manera, los peciolos mas largos pudieron también haber sido favorecidos por la seleccidén debido a

su capacidad de albergar nectarios mas grandes o bien una mayor cantidad de estos.

Es necesario puntualizar que de acuerdo a Janzen (1974) las diferentes formas de los nectarios
podrian ser igualmente funcionales y la variacion entre especies podria deberse primariamente a
las diferencias interespecificas en los picos adaptativos de los cuales derivan los diferentes

genotipos.
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Estipulas espinescentes

<3 Estipulas modificadas o no modificadas

Las estipulas espinescentes modificadas son una apomorfia del grupo mirmecéfilo, todas las
especies de este grupo poseen este estado de caracter, pues se encuentra directamente
relacionado con la asociacidn simbiotica entre las acacias y las hormigas. En cambio, las especies
del grupo externo poseen uUnicamente estipulas espinescentes no modificadas, pues no actua
sobre ellas la presion de seleccién ejercida por la mirmecofilia como lo hace sobre el grupo

mirmecofilo. De esta forma, el caracter plesiomoérfico es el de las estipulas no modificadas.

<3 Longitud maxima de estipulas espinescentes

De acuerdo al primer analisis ejecutado, en el grupo A. macracantha el estado de caracter mejor
distribuido es el de menos de 50 mm y la Unica especie que no comparte esta caracteristica es A.
cochliacantha, quien posee estipulas espinescentes de 50 a 75 mm y cuyo ancestro sélo tiene una
probabilidad de 0.1652 de poseer el mismo estado de caracter que su especie derivada. En
contraste, en el grupo mirmecofilo el caracter mejor distribuido es el de mas de 75 mm vy las
especies que poseen un caracter distinto a este son A. collinsii, A. globulifera, A. hindsii y A.
hirtipes. Estas especies poseen estipulas de entre 50 y 75 mm de largo y su ancestro tiene una

probabilidad de 0.9119 de tener estipulas espinescentes de esta misma longitud.

De acuerdo a este analisis el caracter plesiomoérfico corresponde a las estipulas espinescentes mas
pequefas, es decir, a las que miden menos de 50 mm vy los caracteres derivados corresponden a

las estipulas espinescentes de 50 a 75 mm y de mas de 75 mm.

Por otro lado, de acuerdo al segundo analisis realizado, A. collinsii tiene las estipulas
espinescentes mas cortas del grupo mirmecofilo. Sus domacios fluctuan entre 46 y 55 mm de
longitud maxima. Su ancestro mas reciente, en contraste, poseia estipulas espinescentes de 55 a
64 mm de longitud. A. cochliacantha, A. globulifera, A. hindsii y A. hirtipes tienen estipulas
espinescentes de 55 a 64 mm de longitud maxima. Su ancestro comun mas reciente corresponde
al nodo B. Esto se debe a que A. cochliacantha pertenece a este ultimo grupo. Sin embargo, el
ancestro comun mas reciente de las especies mencionadas arriba que pertenecen al grupo

mirmecofilo presentaba estipulas espinescentes de 64 a 73 mm de longitud maxima.

A. chiapensis, A. gentlei, A. mayana y A. sphaerocephala muestran estipulas espinescentes con

una longitud maxima que se encuentra entre 73 y 82 mm. Su ancestro comin mas reciente
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corresponde al nodo B, es decir, al ancestro comun del grupo mirmecofilo y del grupo externo. A.
cedilloi exhibe estipulas espinescentes de 82 a 91 mm de longitud maxima. Su ancestro mas

reciente, en contraste, tenia estipulas espinescentes con una longitud maxima de 73 a 82 mm.

Finalmente, A. cornigera disfruta de los domacios mas largos de todas las especies consideradas
en este estudio. La longitud maxima de sus estipulas espinescentes oscila entre 100 y 109 mm. Su
ancestro mas reciente, en comparacion, ostenta estipulas espinescentes de maximo 82 a 91 mm

de longitud.

El estado plesiomoérfico de este caracter corresponde a las estipulas espinescentes mas cortas, es
decir, a las estipulas espinescentes cuya longitud maxima varia entre 10 y 19 mm; entretanto que
el estado apomorfico del caracter corresponde a las estipulas espinescentes con una longitud
maxima que va de 46 a 64 mm, o bien de 73 a 91 mm. De nuevo, los resultados del primer y del
segundo analisis concuerdan solo parcialmente entre si, y los del ultimo son mas concisos que los

obtenidos a través del primero.

<3 Relacion de los caracteres de las estipulas espinescentes con la mirmecofilia

Todas las especies mirmecodfilas poseen estipulas espinescentes modificadas en domacios con
una longitud que varia entre 46 y 64 mm, o bien, entre 73 y 91 mm. En contraste, las especies no
mirmecofilas presentan estipulas espinescentes no modificadas cuya longitud varia entre 10 y 19
mm (Figura 9 y 22; Tabla 3).

Los domacios distinguen a las mirmecdéfitas de cualquier otra planta y corresponden a uno de los
precursores evolutivos mas importantes de la mirmecofilia obligatoria. En las acacias estas
estructuras se encuentran dilatadas en diametro y en longitud y persisten en el arbol de dos a
cuatro afos, a pesar de que después de uno o dos afios no son aceptados como sitios de
anidamiento por las hormigas. El volumen total de un domacio varia de 0.1 a 0.7 cc, por lo que,
usualmente una acacia mirmecdfila contiene de 100 a 800 cc de volumen interno, espacio donde
habitan todas las larvas y una gran parte de las obreras de la colonia. La superficie externa del
domacio es resistente a cambios abruptos en la temperatura e impermeable por al menos dos
afios, mientras que, la pared interna es absorbente y como tal regula probablemente la humedad
de los domacios. Ademas las paredes endurecidas de los domacios protegen a las hormigas de la
depredacion de las aves, especialmente durante la temporada seca; mientras que, la forma
espinosa de estas estructuras podria servir para posicionar a las acacias muy abajo en la lista de

preferencias alimentarias de los vertebrados (Janzen, 1966; McKey, 1989). De esta manera, no es
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de extranar que las presiones de seleccion impuestas por la mirmecofilia hayan favorecido a
aquellos genotipos que producian estipulas espinescentes modificadas en domacios capaces de

mantener a una colonia lo suficientemente grande para patrullar el arbol.

Respecto a los precursores evolutivos de estas estructuras, McKey (1989) postula que
relativamente pocas plantas poseen estructuras que podrian servir como protodomacios en las
interacciones facultativas con las hormigas; si dichas preadaptaciones son raras, entonces la
evolucion de los domacios tampoco es comun. Por ello, este autor sugiere que las mirmecdfitas
han evolucionado en algunos grupos vegetales (pero no en otros donde las interacciones
facultativas hormiga-planta estan igual o mayormente distribuidas) debido a que los primeros
poseen caracteres morfolégicos adecuados que podrian servir como preadaptaciones. De este
modo, las mirmecdfitas evolucionaron de plantas que ya poseian, al menos ocasionalmente,
estructuras huecas que asemejaban los sitios originales donde las hormigas habitaban y anidaban.
Por ejemplo, la mayoria de las especies de Pseudomyrmex construyen colonias pequefias en tallos

muertos y huecos, en el suelo de pastizales espesos o0 bosques bien desarrollados (Janzen, 1974).

Las hormigas que ocuparon estas cavidades podrian haber empezado a consumir comida de los
nectarios extraflorales o de los cuerpos alimenticios, si estos estaban presentes, pero en su
ausencia las hormigas pudieron haber “cultivado” homopteros en dichas cavidades. Asi, los
domacios condujeron a una mayor constancia en la asociacion con las hormigas que los sistemas
donde estas forrajeaban oportunisticamente en la planta y anidaban en algun otro lugar. Dicha
constancia en la presencia de las hormigas proporcioné al sistema una proteccion mejorada y el
ambiente selectivo idéneo para el desarrollo de la interdependencia obligada con hormigas

especificas (McKey, 1989).

El origen de estas estructuras huecas en las leguminosas podria localizarse en areas donde, en
sus parientes no mirmecofilos, existe un engrosamiento local de la médula. En las acacias, la base
comun de las dos estipulas espinescentes robustas proveyo el area indicada para el
engrosamiento local de la médula, que presumiblemente se seco6 y produjo una cavidad que pudo
haber sido ocupada por las hormigas arboricolas. Por ello, la presencia de estipulas espinescentes
largas pudo haber sido la razén de que las mirmecodfitas hayan surgido dos veces en el subgénero
Acacia y no en los otros géneros de la subfamilia Mimosoideae, tan rica en interacciones

facultativas con las hormigas (McKey, 1989; Davidson y McKey, 1993).

En un plano mas general, los protodomacios pudieron haber sido producidos fortuitamente en una
variedad de estructuras cuya funcion original no estaba relacionada con la mirmecofilia, pero que

derivaron en los caracteres idoneos para el desarrollo de esta; es decir que las estructuras mas
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importantes para la evolucién de la mirmecofilia (los domacios) podrian constituir un ejemplo de
exaptacion. Muchos rasgos arquitectonicos de las plantas han proporcionado las preadaptaciones
necesarias para la evolucion de los domacios, y las interacciones facultativas con las hormigas han
probablemente actuado como el agente de seleccion que facilité el surgimiento de formas vy

tamafios alterados en estas estructuras (McKey, 1989).

6.3.3 Caracteres reproductivos
Inflorescencia
<3 Tipo de inflorescencia

Todos los elementos del grupo A. macracantha tienen inflorescencias en cabezuela, es decir
poseen el estado plesiomorfico de este caracter, mientras que, en el grupo mirmecofilo inicamente
A. chiapensis y A. globulifera o poseen. El caso particular de A. globulifera representa una

homoplasia.

El resto de las especies del grupo mirmecodfilo, con excepcion de A. sphaerocephala, tienen
inflorescencias en forma de espiga y su ancestro muestra una probabilidad de 0.9152 de haber
presentado este mismo estado de caracter. Sin embargo, (como se mencion6 anteriormente) A.
sphaerocephala es la Unica especie, tanto dentro del grupo mirmecdfilo como dentro del grupo
externo, que presenta una inflorescencia de tipo dedal y su ancestro sdlo tiene una probabilidad de

0.0893 de haber mostrado también este estado de caracter.

El tipo de inflorescencia ancestral corresponde a la inflorescencia en cabezuela, mientras que, las

formas de espiga y dedal son una apomorfia del grupo mirmecdfilo.

«3 Diametro maximo de inflorescencia

De acuerdo al andlisis independiente de la naturaleza de las variables, los didmetros mayores a 5
mm son considerados como el estado plesiomoérfico de este caracter. Este estado, de mas de 5 mm
de diametro, se encuentra presente en casi todas las especies estudiadas, con excepcion de A.
collinsii, A. gentlei y A. hirtipes las cuales poseen inflorescencias con diametros de 0.1 a 5 mm. El
ancestro inmediato de A. gentlei tiene una probabilidad 0.3607 de haber presentado también este

caracter, mientras que, en el ancestro de A. collinsii y A. hirtipes dicha probabilidad se eleva
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0.6035. En cambio, el ancestro comun de las tres especies sélo tiene una probabilidad de 0.2089
de presentar este estado de caracter.

Por otra parte, no se encontré ningun reporte del diametro de las inflorescencias de A. cedilloi y en
los ejemplares depositados en el Herbario Nacional de México (MEXU) no se observa ninguna

inflorescencia, por ende, no fue posible ubicar este caracter y rastrear su forma ancestral.

En cambio, de acuerdo al analisis dependiente de la naturaleza de las variables, es dificil distinguir
entre el estado plesiomérfico y el apomoérfico. Es posible que el estado ancestral corresponda a las
inflorescencias de mayores diametros, es decir, a aquellas cuyos diametros van de 10.3 a 13.9 mm;
mientras que, el estado derivado corresponda a las inflorescencias de menores diametros, es decir,

a aquellas con diametros de entre 4 y 10.3 mm.

A. collinsii y A. gentlei poseen las inflorescencias con diametros mas pequenos de todas las
especies estudiadas. Sus inflorescencias varian de 4 a 4.9 mm de diametro. Su ancestro comun
mas reciente exhibia, en cambio, inflorescencias de 7.6 a 8.5 mm. A. hindsii tiene inflorescencias
con un diametro maximo de entre 5.8 y 6.7 mm. Su ancestro mas reciente mostraba inflorescencias
de maximo 6.7 a 7.6 mm de diametro. A. sphaerocephala, al igual que su ancestro mas reciente,

tiene inflorescencias de 6.7 a 7.6 mm de diametro maximo.

A. cochliacantha, en comparacibn con sus congéneres en el grupo externo, presenta
inflorescencias con diametros maximos que oscilan entre 7.6 y 85 mm. Las tallas de las
inflorescencias de su ancestro mas cercano se parecen mas a los valores encontrados en el grupo

externo, es decir, varian de 10.3a 11.2 mm.

A. cornigera y A. hirtipes muestran inflorescencias de 8.5 a 9.4 mm de didmetro maximo; mientras
que, las inflorescencias de su ancestro comun mas reciente fluctian entre 7.6 y 8.5 mm de
diametro maximo. En contraste, A. globulifera y A. mayana, al igual que su ancestro comin mas

reciente, ostentan inflorescencias con un diametro maximo de 9.4 a 10.3 mm.

Finalmente, en A. chiapensis se encuentran las inflorescencias mas grandes del grupo mirmecdéfilo,
pues el diametro maximo de estas oscila entre 11.2 y 12.1 mm. Su ancestro mas reciente
corresponde al nodo B, es decir, al ancestro comun del grupo mirmecdfilo y del grupo A.

macracantha.

Dado que se desconoce el diametro maximo de inflorescencia de A. cedilloi, no es posible
reconstruir el estado de caracter de su ancestro mas reciente, ancestro que comparte con A.

collinsii, A. globulifera, A. hindsii y A. hirtipes. En este caso, los resultados del primer y del segundo
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analisis no concuerdan entre si, y de hecho los correspondientes al segundo son mucho mas

certeros que los del primero.

©3 Relacion de los caracteres de las inflorescencias con la mirmecofilia

En este analisis se percibié un cambio en la forma y el diametro de las inflorescencias durante la
transicién del grupo externo al grupo mirmecofilo, pasando de estructuras en forma de cabezuela
con un diametro que varia de 10.3 a 13.9 mm a estructuras en forma de espiga y de dedal con un
diametro variable entre 4 y 10.3 mm (Figuras 10 y 23; Tabla 3). No existen reportes anteriores de

este cambio y no es posible asegurar que esté relacionado con la mirmecofilia.

Todas las acacias mirmecdfilas producen grandes cantidades de inflorescencias cilindricas y
elongadas, o bien, esféricas, que son polinizadas por abejas poco especificas y cuyo periodo de
floracién empieza en algun momento de los primeros dos meses de la temporada de secas,
alargandose de cuatro a ocho semanas. Este periodo corresponde a la época de actividad mas
baja de las hormigas, lo que probablemente reduce la interferencia de estas en la labor de las
abejas (Janzen, 1966 y 1974).

Los polinizadores generalmente se mueven sobre la superficie de las inflorescencias recogiendo el
polen con sus apéndices y aunque no existe evidencia alguna de produccion de néctar, la mayoria
de las abejas (Megachilidae, Halictidae, Trigona, Ceratina) son persistentes, por lo que, cuando las
hormigas las expulsan de una flor, recurren inmediatamente a otra. De esta forma, la agresividad
de las hormigas probablemente promueve la exogamia, al forzar a las abejas a visitar distintos
arboles (Janzen, 1966 y 1974).

A pesar de estas observaciones, en la mayoria de los sistemas mutualistas entre mirmecofitas y
hormigas existe un conflicto de intereses entre ambos componentes, especialmente durante el
periodo de floracién. Las hormigas tienden a robar néctar, ahuyentar a los polinizadores, reducir la
viabilidad del polen o incluso podar las estructuras reproductivas de sus huéspedes, actividades
que impactan negativamente en la adecuacion de la planta (McDade y Kinsman, 1980; Normant,
1988; Buys, 1990; Yu y Pierce, 1998; Galen, 1999; Stanton et al., 1999; Yu, 2001).

En respuesta a este fendmeno, algunas especies de plantas han desarrollado una variedad de
mecanismos morfoldgicos, fisioldgicos o bioquimicos, que reducen el costo de la presencia de las
hormigas para la reproduccién de la planta. Un ejemplo de estos mecanismos se encuentra en A.

constricta, especie que ha desarrollado dos estrategias para separar tanto espacial como
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temporalmente a las hormigas que la visitan de los polinizadores (Raine et al., 2002; Nicklen y
Wagner, 2006).

En el caso especifico de las acacias mirmecdfilas neotropicales se necesita llevar a cabo un
analisis mas profundo para definir tanto si existe una relacion alométrica entre el cambio en la
forma y en el diametro de las inflorescencias, como si hay alguna asociacién entre la modificacion

en dichos caracteres y la mirmecofilia.

Frutos
©3 Forma del fruto

Los tres estados de caracter (frutos teretes o cilindricos casi teretes, frutos comprimidos a
ligeramente cilindricos y frutos aplanados) se encuentran casi homogéneamente distribuidos en el
arbol filogenético estudiado, por lo que, no es posible obtener una conclusién precisa acerca de

cual de estos corresponde al caracter plesiomorfico y cual al caracter apomaorfico.

o3 Dehiscencia del fruto

Todos los elementos del grupo A. macracantha poseen frutos indehiscentes, mientras que, en el
grupo mirmecofilo unicamente A. cedilloi, A. cornigera, A. mayana y A. sphaerocephala presentan
este caracter plesiomoérfico. El resto de las especies de este grupo, es decir, A. chiapensis, A.
collinsii, A. gentlei, A. globulifera, A. hindsii y A. hirtipes poseen frutos dehiscentes. El ancestro de
A. chiapensis es el nodo B, por lo que, su probabilidad de poseer frutos dehiscentes es de 0.5002,
mientras que, el ancestro A. gentlei tiene una probabilidad de 0.4531 de haberlos presentado.
Finalmente, el ancestro del clado integrado por A. collinsii, A. globulifera, A. hindsii y A. hirtipes

tiene una probabilidad de 0.8384 de poseer este caracter apomorfico.

©3 Relacion de los caracteres de los frutos con la mirmecofilia

Nuestro analisis reveld que durante la transicién del grupo A. macracantha al grupo mirmecdfilo,
estas estructuras pasaron de ser indehiscentes a ser dehiscentes (Figura 11; Tabla 3). Al igual que
en los cambios que sufren las inflorescencias, no existen reportes anteriores acerca de esta

modificacion y de su posible conexion (o desconexion) con la mirmecofilia.
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Después de la temporada seca, aquellas inflorescencias que resultan polinizadas son retenidas con
sus vainas pequefias e inmaduras a lo largo de la siguiente temporada de lluvias, creciendo vy
madurando durante varios meses antes de la siguiente temporada de floracion. Por ello, las plantas
deben vivir de seis a nueve meses después de la produccion de flores para que las semillas
puedan contribuir a la poblacién. Para madurar, las acacias necesitaran de la produccion de

energia que la temporada de lluvias les proporciona (Janzen, 1966 y 1974).

Las semillas se encuentran embebidas en una pulpa o arilo dulce, cuyo color puede variar de
blanco a amarillo; ambos se encierran dentro de una vaina indehiscente o dehiscente. En todas las
especies, excepto en A. cornigera, A. sphaerocephala y A. mayana la vaina se abre para exponer
la pulpa cuando madura. La apertura de la vaina en su madurez refleja la facilidad con la que las
aves pueden acceder a las frutas y/o semillas, asi como al area debajo de una acacia ocupada, en

contraste con los mamiferos, quienes son mas molestados por las hormigas (Janzen, 1966 y 1974).

Las acacias mirmecdfilas son poco comunes entre las acacias neotropicales ya que sus semillas
son dispersadas por aves, que se comen ya sea la vaina completa o soélo el racimo de semillas
embebidas en el arilo. Las hormigas generalmente atacan a las aves dispersoras, pero estas se
mueven tan rapido que los insectos mutualistas no alcanzan a ahuyentarlas. Todas las acacias
mirmecdfilas tienen semillas duras que pasan por el tracto intestinal intactas y son escarificadas en
el proceso digestivo. Las dispersoras mas efectivas son las aves que habitan comiunmente en
lugares dominados por vegetacion secundaria (por ejemplo Psilorhinus mexicanus), ya que tienden
a tirar la semillas en el mismo tipo de habitat en el que las recogieron, lo que favorece su
germinacion. De no ser por la dispersion por aves, no habria sobrevivencia neta de las semillas,
pues los escarabajos de la subfamilia Bruchinae matan aproximadamente al 90% de las semillas

que permanecen en el arbol al ovipositar en ellas (Janzen, 1966 y 1974).

Es necesario explorar mas profundamente el patron de cambio de este atributo, ya que se
encuentra bajo la influencia no soélo tal vez del sistema mutualista, si no de al menos otras dos
relaciones interespecificas distintas: el mutualismo acacia-ave dispersora y el antagonismo acacia-

escarabajo.
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6.3.4 Caracteres bioquimicos

Metabolitos secundarios

El caracter plesiomoérfico corresponde a la presencia de S-proacacipetalina como metabolito de
defensa contra la herbivoria y el caracter apomorfico parece ser la ausencia de cianogénicos en la

defensa de la planta.

Todas las especies del grupo A. macracantha, con excepcidon de A. pennatula, poseen la molécula
de S-proacacipetalina como defensa bioquimica, en cambio, en el grupo mirmecofilo sélo A.
chiapensis, la posee. En este ultimo grupo A. collinsii, A. cornigera, A. gentlei, A. mayana y A.
sphaerocephala no poseen cianogénicos como defensa bioquimica y su ancestro tiene una

probabilidad de 0.8155 de no haber presentado cianogénicos, como sus especies derivadas.

A. globulifera es la Unica especie en la que encontramos R-epiproacacipetalina y su ancestro sélo
tiene una probabilidad de 0.1907 de haber mostrado también este caracter. No se encontraron
registros de la presencia o calidad de los metabolitos secundarios de las especies A. cedilloi, A.
hindsii y A. hirtipes por lo que, no fue posible ubicarlos en el arbol filogenético y rastrear su estado

ancestral.

La presencia de metabolitos secundarios es un caracter relacionado con la mirmecofilia, pues con
la defensa que las hormigas prestan a la planta la presencia de defensas bioquimicas resultaria en
una estrategia de defensa redundante y por lo tanto en un gasto energético innecesario. Por ello, el
cambio en este caracter se encuentra asociado a la relacion simbiotica entre las acacias y las

hormigas.

A pesar de que se desconoce el estado de este caracter en las especies A. cedilloi, A. hirtipes y A.
hindsii, la mayoria de las acacias mirmecodfilas carecen de cianoglucésidos para combatir la
herbivoria (Figura 12; Tabla 3), ya que la proteccion conferida por las hormigas resulta suficiente

para ahuyentar a los insectos fit6fagos (Janzen, 1966, 1974).

A. chiapensis es la Unica especie del grupo mirmecdfilo en la que encontramos S-proacacipetalina,
esto puede atribuirse a que A. chiapensis es la especie basal del grupo mirmecdfilo y que, como se
menciond anteriormente, es capaz de sobrevivir en ausencia de hormigas mutualistas, aunque en
su habitat natural siempre esta asociada con ellas (Rehr et al., 1973). A. globulifera, por otro lado,
presenta el cianoglucésido R-epiproacacipetalina, aunque algunos individuos podrian carecer de la

enzima capaz de hidrolizarlo (Seigler y Ebinger, 1987, 1995).
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En este sentido, en algun momento se llegd a considerar que las plantas mirmecdfilas carecian
totalmente de defensas quimicas (Rehr et al., 1973), sin embargo se ha comprobado que dichas
plantas retienen al menos algunas de ellas (Heil et al., 2002), y que la expresion de las defensas
quimicas y del néctar extrafloral no esta correlacionadas en al menos una tribu vegetal
(Gossypieae, Malvaceae; Rudgers et al., 2004). La expresion constitutiva de dichas defensas

podria facilitar la transicion fuera del mutualismo (Bronstein et al., 2006).

6.4 Paleoambientes del Mioceno Superior y del Plioceno Inferior

Los cambios descritos anteriormente pudieron también haber sido influidos por el contexto
paleoambiental en el que se desarrollaron. Por ello, a continuacion se describira dicho entorno y se
discutira la forma en la que pudo haber intervenido sobre la evolucion de los caracteres en las

acacias mirmecofilas neotropicales.

El ancestro comun del grupo mirmecéfilo y del grupo externo (nodo A) pudo haber existido hace
aproximadamente 7.02+1.95 millones de anos, es decir, a finales del Mioceno; mientras que, el
ancestro de grupo mirmecdfilo (nodo B) pudo haberlo hecho hace aproximadamente 5.44+1.93
millones de afios, es decir, en el limite entre el Mioceno y el Plioceno (Gomez, 2010; Gémez-
Acevedo et al., 2010).

Actualmente, las acacias neotropicales se distribuyen en areas humedas o secas dominadas por
vegetacion natural y perturbada de selvas tropicales, extendiéndose a lo largo de México,
Centroamérica y el norte de Sudamérica (Seigler y Ebinger, 1988). Por otra parte, a pesar de que
las acacias mirmecodfilas también se distribuyen en habitats dominados por vegetacion natural y
perturbada, se localizan mas comunmente en estadios primarios y secundarios de la sucesién de
selvas deciduos o perennifolios con 2 a 5 m de precipitacion anual, extendiéndose desde las costas
del centro de México hasta el noroeste de Colombia y cubriendo Unicamente paises pertenecientes
a Centroamérica. Cabe destacar que su principal zona de diversificaciéon es México (Janzen, 1974;
Pedley, 1986; Rico-Arce, 2003). De este modo, el contexto paleoambiental en el que nos
centraremos sera el Mioceno Superior y el Plioceno Inferior, asi como la frontera entre estos

estratos, de México, Centroamérica y el norte de Sudamérica.

Para empezar, es necesario considerar que los ecosistemas neotropicales continentales que

existieron durante estas épocas ya estaban desarrolldndose desde el Cretacico, el Paledgeno y el
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Neogeno Temprano, asi como durante los cambios que dichas épocas trajeron consigo. En este
sentido, se ha propuesto que versiones primitivas y versiones esencialmente modernas de los
ecosistemas neotropicales actuales se generaron a consecuencia de distintos procesos que
tuvieron lugar durante el Cretacico y el Cenozoico. Una primera aproximacion sugiere que las
comunidades acuaticas aparecieron durante el Cretacico Medio al Tardio, mientras que, los
bosques lluviosos de tierras bajas neotropicales lo hicieron hace 64 millones de afios. Por otra
parte versiones modernas de matorrales/chaparrales, sabanas y pastizales surgieron en el Mioceno
Medio (hace aproximadamente 15 a 13 millones de afios), mientras que, los desiertos lo hicieron a
finales del Mioceno e inicios del Plioceno (hace aproximadamente 10 millones de afos). La tundra

se manifesté hace cerca de 7 a 5 millones de afios y el paramo un poco después (Graham, 2011).

Cabe mencionar que durante el Eoceno Medio y el Mioceno Temprano ya habia versiones
primitivas de matorrales/chaparrales y sabanas, compuestas de géneros como Acacia,
Arctostaphyllos, Berberis, Bursera, Caesalpinia y Juniperus. Es posible que algunos de estos
elementos hayan llegado de otros continentes, a través de rutas distintas y en tiempos también
dispares. Por ejemplo, un grupo proveniente de Africa y Gondwana que probablemente entré al
continente americano por el norte, incluye a Acacia, Beilschmiedia, Bursera, Caesalpinia, Cassia,
Cedrela, Chrysophyllum, Dalbergia, Diospyros, Ficus, Lonchocarpus, Nectandra, Ocotea,
Oreopanax, Persea, Sabal, Sapindus, Sapium, Sterculia y Terminalia (Graham, 2011; Burnham y
Graham, 1999).

Las caracteristicas Unicas que presenta la vegetacién neotropical, se deben a tres factores
principales: el aislamiento geografico de su porcidon meridional durante la mayor parte de los
ultimos 90 millones anos, el levantamiento subsecuente de los Andes (que empezd hace
aproximadamente 12.9 millones de afios, en el Mioceno Tardio) y las interacciones entre los
elementos provenientes del norte y del sur, provocada por la formacién del puente terrestre de
Panama. Cabe destacar que los grupos mas exitosos de plantas que migraron del sur al norte
mostraron una gran diversificacion en los habitats mas secos y estacionales de Centroamérica. Un
ejemplo de esto son los arboles y arbustos de los bosques tropicales de México y Centroamérica
(Burnham y Graham, 1999).

La evidencia paleobotanica y paleomastozoolégica indica que a lo largo del Cenozoico
predominaron los bosques tropicales, con areas limitadas de sabanas y pastizales desarrollandose
durante el Mioceno Tardio. Localmente, se empezaron a desarrollar habitats mas secos con
vegetacion mas abierta durante el Mioceno Tardio y el Plioceno Temprano, destacando el primero

como la época mas importante para el desarrollo y diversificacion de comunidades secas. Las
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floras de inicio del Cenozoico provenientes del sur de Centroamérica contienen pocos elementos
de habitats secos; sin embargo, para el limite entre el Mioceno y el Plioceno dichos elementos se
multiplicaron incluyendo a 11 taxa (Poaceae, Acacia, Allophylus, Bursera, Cedrela, Ceiba,
Combretum, Jatropha, Posoqueria y Pseudobombax) que sefalan colectivamente una forma

anticipada de bosque tropical seco (Graham, 2011; Burnham y Graham, 1999).

Algo que caracteriza al limite Mioceno-Plioceno, ubicado entre 8 y 6 millones de afios en el pasado,
es que durante este periodo hubo un incremento global en la biomasa de las plantas que usaban la
via C4 de la fotosintesis. Este cambio pudo estar relacionado con una caida en las concentraciones
de CO, atmosférico, el aumento de la temperatura global y la aridificacién de una gran parte de la
porcién continental que venian desarrollandose desde inicios del Paledégeno. Es probable que esto
haya ocurrido primero en las latitudes mas bajas, debido al clima preponderantemente calido de
dichas latitudes (Cerling et al., 1997).

Otro factor que influyé en el clima, especialmente a lo largo de las lineas costeras es la emergencia
de aguas frias y profundas a la superficie marina, causada por la intensificacion del flujo de la
corriente del Golfo durante el establecimiento del puente terrestre de Panama. Esta podria ser una
explicacién de los climas més frios durante un intervalo de calentamiento global (Burnham vy
Graham, 1999). Todos estos cambios produjeron, periddicamente, condiciones locales apropiadas
para el intercambio de biotas templadas provenientes de habitats abiertos a finales del Nedgeno en

Centroamérica (Burnham y Graham, 1999).

En el caso particular de México, durante el Paledgeno y Nedgeno, la tierra firme se extendia
continuamente desde el sur de la Republica Mexicana hasta las zonas templadas de Norteamérica.
Una flora de angiospermas parecida a la del resto de los tropicos, evoluciond durante la ultima
mitad del Cretacico en Sudamérica y después dio lugar a muchas mas especies en los trépicos
americanos, incluyendo México. A fines del Cretacico existia la posibilidad de un intercambio
floristico entre Sudamérica y Norteamérica, a través de una serie de islas de las Protoantillas
(Gentry, 1982). Durante el Cenozoico hubo algunas conexiones temporales con las Antillas,
aunque en ningun momento existi6 un puente terrestre continuo que conectara a México con
Sudamérica a través de una masa terrestre antillana. Es evidente que las migraciones se
presentaron tanto de norte a sur, como en el sentido contrario. Debido a lo anterior, el sur de
México se localizaba en la confluencia de dos grandes rutas de migracion, que funcionaron durante

la mayor parte del Paledgeno y del Nedgeno (Gonzalez-Medrano, 1998).

De esta forma, durante el Cenozoico, México tuvo la oportunidad de acceder a zonas de aportacion

bidtica mas extensas durante periodos temporales amplios, lo cual enriquecié con elementos tanto
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templados como tropicales las comunidades bidticas que se desarrollaron in situ, tanto en la Sierra
Madre Oriental, el Eje Volcanico Transversal y otros conjuntos montafnosos, desde el Cretacico

Superior y hasta el Paleoceno (Gonzalez-Medrano, 1998).

6.5 Influencia del paleoambiente sobre la evolucién de los caracteres mirmecofilicos

El levantamiento de los Andes y el consecuente cambio en los patrones de drenaje, asi como la
formacion del puente terrestre de Panama (ambos eventos ocurridos hace aproximadamente 15 a
13 millones de afos) provocaron una continua segregacion del paisaje y las biotas en poblaciones
regionalmente aisladas, asi como la aparicion de habitats locales mas frios. Estas condiciones
locales se desarrollaron durante un intervalo temporal caracterizado por: el aumento significativo de
la temperatura global, condiciones mundialmente aridas y una considerable disminucién en la
concentracién atmosférica de CO;; circunstancias ambientales que tuvieron lugar hace
aproximadamente 8 a 6 millones de afios (Burnham y Graham, 1999; Coates et al., 1992; Graham,
1997).

El surgimiento de climas globalmente secos y calidos, pero localmente templados; asi como de
habitats fragmentados y con vegetacién abierta resulté en la aparicién de ecosistemas como
matorrales/chaparrales, sabanas y pastizales con algunas zonas dominadas por bosques tropicales
secos. Dichos biomas se desarrollaron durante el Mioceno Tardio y el Plioceno Temprano, y se
formaron y enriquecieron con especies provenientes de otras regiones, como Africa y Sudamérica
(Burnham y Graham, 1999; Graham, 2011).

Es en estas preponderantemente calido-humedas, aunque limitadas, areas donde los caracteres
vegetales que facilitan la mirmecofilia pudieron haberse desarrollado. Es decir, las condiciones
calido-humedas del ambiente pudieron haber favorecido la evoluciéon de caracteres como: una
produccién aumentada y continua de hojas y la retencién de estas por la mayoria de los individuos,
una elevada tasa de crecimiento horizontal y vertical, y el desarrollo de pinnulas generalmente mas
grandes; garantizando, de este modo, un flujo constante de alimento (a través de los cuerpos de
Belt y los nectarios extraflorales) y la provision permanente de sitios de anidamiento ideales
(domacios) para la colonia de hormigas. Cabe mencionar que dichos caracteres evolucionaron no
solo partir del contexto paleoambiental, sino que mas bien lo hicieron debido a la presién de
seleccion que dichos insectos imponen sobre ellas, y las circunstancias paleoambientales

simplemente favorecieron el desarrollo de caracteres que facilitaron esta asociacion.
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De esta forma, favorecidas tanto por las restringidas condiciones de humedad, como por la
retroalimentacién positiva que existe entre dichas condiciones y la mirmecofilia, las relaciones
oportunistas y/o antagonistas entre las acacias y las hormigas se transformaron progresivamente
en relaciones obligatorias; y la presién de seleccion que la interaccion con las hormigas ejercia
sobre las acacias promovi6 la evolucidn de los caracteres altamente especializados que distinguen

al sistema mutualista Acacia - Pseudomyrmex.

La distribucion actual de las acacias mirmecdfilas neotropicales es una de las evidencias que
podria sustentar esta observacion, pues a diferencia de las especies no mirmecdfilas, las primeras
no son capaces de sobrevivir en ambientes secos. La fragmentacién del paisaje pudo también
haber participado en la evolucion de los caracteres mirmecofilicos, pues la segregacion de biotas
en poblaciones regionalmente aisladas pudo resultar tanto en procesos de especiacion alopatrica,
como en una interaccidbn mas constante y estrecha entre las acacias y las hormigas, al disminuir el
area de distribuciéon de ambos participantes. En este sentido, Ward (1993) sefal6é el grupo
Pseudomyrmex ferrugineus ha experimentado un proceso de especiacion en respuesta al

aislamiento geografico al que se ha sometido a lo largo de su historia evolutiva.

107



7.Conclusiones
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La reconstruccion basada en el analisis de maxima parsimonia es congruente con la obtenida a
través del analisis de maxima verosimilitud, sin embargo, los resultados alcanzados a través del
segundo método son mas claros que los del primero. Cuando se integra la naturaleza de las

variables en el analisis se obtienen resultados mas precisos.

El ancestro comun del grupo mirmecofilo y del grupo A. macracantha probablemente presentaba
estados de caracter intermedios entre ambos grupos; no obstante, algunos de dichos estados, tal
como la altura maxima, la forma de los nectarios extraflorales y la dehiscencia del fruto, se

asemejaban mas a los presentes en el grupo externo.

En la transicidon del grupo externo al grupo mirmecdfilo: los rangos de distribucion altitudinal se
contrajeron, las hojas se alargaron en un primer paso y luego se hicieron mas pequefias en
comparacion con su tamafo original, la cantidad de pares de pinnas por hoja y de pinnulas por
pinna disminuyeron, la longitud y el ancho de las pinnulas aumentaron, la longitud maxima de
peciolo incrementod, la cantidad de nectarios extraflorales por peciolo también crecié y la forma de
los nectarios cambié de circulares a columnares (o cilindricos) y en forma de canoa (o volcan), las
estipulas espinescentes se modificaron en domacios y crecieron en longitud, y finalmente las
especies perdieron los cianoglucésidos contra la herbivoria. De esta forma, la presion de seleccion
que la mirmecofilia ejerce sobre las especies interactuantes se refleja en un conjunto sistematico

de sus atributos.

Las inflorescencias cambiaron de poseer una forma en cabezuela a una forma de espiga y dedal, el
diametro de estas estructuras decrecié y los frutos se volvieron dehiscentes. Sin embargo, se
desconoce si los cambios en estos caracteres se relacionan directamente con la mirmecofilia, ya

qgue también se encuentran influidos por otras relaciones interespecificas.

Las caracteristicas que identifican a las acacias mirmecdfilas neotropicales se manifestaron y
desarrollaron después de que los linajes de este y del grupo A. macracantha divergieran, es decir,

hace aproximadamente 5.44 millones de afios, a finales del Mioceno.

Los caracteres vegetales que facilitaron la mirmecofilia en el sistema mutualista Acacia -
Pseudomyrmex, pudieron haber evolucionado al verse favorecidos por las limitadas condiciones

calido-humedas que predominaban en los antiguos ambientes neotropicales.
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8.Perspectivas
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Este estudio se enriqueceria mucho si se exploraran todos los posibles resultados que otros
modelos evolutivos asumidos tanto en el método de maxima parsimonia como en el de maxima

verosimilitud podrian producir en la reconstruccion de los estados de caracter ancestrales.

Por otra parte, una gran cantidad de preguntas pueden surgir acerca del patron en el numero y
tamafno de hojas, pinnas y pinnulas aqui encontrado, como por ejemplo: ;estara dicho patron
relacionado con las restricciones del desarrollo de las especies mirmecodfilas o se tratara de un
cambio adaptativo?, ;sera el area superficial total de las hojas igual o diferente entre el grupo
mirmecdfilo y el grupo externo?, si se trata de un cambio adaptativo, ¢ qué factor o fuerza lo estara
guiando?, ;estara relacionada la disminucién en la longitud de hoja con el area de patrullaje que
una colonia puede cubrir?, jlo estara con el area que los nectarios extraflorales pueden llegar a
ocupar en el raquis?, ¢estara vinculado el aumento en el area superficial de las pinnulas con el

contenido de cuerpos Beltianos que cada una de estas puede soportar?

Para contestar estas preguntas es necesario tener presente que los caracteres en un organismo se
encuentran siempre interrelacionados de formas muy distintas, por lo que, la modularidad y la

integracion fenotipica son factores a los que es necesario prestar mucha atencion.

Un caracter por el que se deberia tener un interés particular son los cuerpos de Belt, pues las
acacias mirmecofilas neotropicales son las Unicas especies que los presentan y no se conocen ni
las posibles preadaptaciones a partir de las cuales pudieron haber surgido, ni las trayectorias

evolutivas o del desarrollo que dichos caracteres pudieron haber seguido.

De la misma forma, es necesario realizar un analisis mas profundo de caracteres como la forma y
el diametro de la inflorescencia y la dehiscencia del fruto, asi como su posible conexién o

desconexion con la mirmecofilia.

Otra linea de investigacion que podria arrojar resultados interesantes, podrian ser estudios de la
optimizacion de los caracteres, de la integracién fenotipica, de la modificacién del morfoespacio, y

de la caracterizacion de los paisajes adaptativos y del régimen selectivo.

Finalmente, para completar estos esfuerzos es necesario también considerar la perspectiva de la
contraparte de este mutualismo, es decir, la de las hormigas y estudiar la evolucion de los
caracteres en estas especies a través de aproximaciones similares a las utilizadas para el estudio

de las acacias.
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