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I.- PRESENTACION.

La biodiversidad, entendida como la variedad total de vida, incluidos todos los
genes, especies y ecosistemas, asi como los procesos bioldgicos de fos que ellos forman
parte (Bibby et al., 1992) es considerada como un recurso relevante del que dispone el
hombre, no sélo por los beneficios ecolégicos, econdmicos y estéticos que representa, sino
porque su pérdida es irreversible (Wilson, 1989; Ehrlich y Ehrlich, 1992; Savage, 1995).
Uno de los planteamientos de la actual estrategia de conservacion de la biodiversidad, es
que los esfuerzos de investigacion se deben de concentrar en grupos de organismos que por
su relevancia bioldgica (local, regional o global), estética y/o socioecondmica ameriten que
se lleve a cabo en ellos una exploracién detallada, dada la imposibilidad real de estudiar a

todos los seres vivos.

Para las regiones tropicales, se han reconocide una gran cantidad de especies de
plantas que proveen de una enorme variedad de productos no maderables (Hall y Bawa,
1993), destacando dentro de este gremio, €l grupo de las palmas, ya que su uso generalizado

en el mundo les confieren una notable importancia biolégica y comercial.

En particular, en selvas neotropicales, las palmas pertenecientes al género
Chamaedorea, conocidas cominmente como palmas “camedor”, han sido explotadas
comerciaimente desde los afios cuarenta; esta explotacion se ha dado principalmente en las
poblaciones naturales involucrando la recolecta de semillas, la poda de hojas e inclusive ia
extraccion de individuos con distintas magnitudes de explotacién y afectando varias
especies del género. Por esto, resulta necesario decir que la conservacion y

aprovechamiento de estas especies requiere que sea sobre bases sustentables,

Es importante resaltar que la perturbacién de los recursos naturales que puede
deberse a causas naturales, actnalmente es consecuencia principalmente del efecto que
tienen determinadas actividades antropogénicas sobre ellos. Es por ¢llo que los estudios
sobre las causas socioecondmicas que originan determinados usos y manejos de recursos

son relevantes,



Sin subestimar los aspectos econdmicos y socio-politicos, €5 indudable que el
desconocimiento que se tiene sobre la biodiversidad representa un obstaculo muy serio para
proponer politicas de manejo que aseguren la conservacion de los recursos paturales
(Therborgh y Winter, 1983; Gentry, 1992; Groombridge, 1992; Villasefior, 1992; Williams-
Linera ef al., 1992; Ibarra-Manriquez, 1996). En un principio los inventarios fueron de gran
utilidad para establecer acciones que permitieran la conservacién y el manejo racionai de la
biodiversidad, La inventarizacién ha permitido: i) la obtencién de patrones globales,
regionales y locales de la riqueza de especics, ii) la deteccidn de areas prioritarias para su
conservacion y, iii) la deteccién de grupos de organismos y/o localidades geograficas que
requieren de un proceso de inventarizacién de especies mas intensivo. Sin embargo, hoy
también se acepta que el desarrollo de acciones conservacionistas descansa, entre otras
cosas, en entender los fendmenos naturales que dan origen y mantienen la biodiversidad.
Asi, el entendimiento del origen es un tema relativo a fendmenos histdéricos y evolutivos
mientras que el entendimiento del mantenimiento es un tema relativo a fenémenos
ecolégicos y genéticos. No obstante, debe reconocerse la estrecha relacion que existe entre

los fendmenos naturales que mantienen y originan la biodiversidad.

E! presente trabajo se desarrollé teniendo en cuenta que para la adquisicion de este
conocimiento se requiere de una gama muy diversa de fuentes de informacion relacionada
con la biologia de las especies (McNeely et al., 1990; Nielsen y West, 1994). En este
sentido, un enfoque fundamental es ¢l estudio de los patrones de distribucion de las
especies { Margules y Stein, 1989; McKenzie er al., 1989; McNeely et al., 1990; Gentry,
1992; Williams-Linera et al., 1992; Ibarra-Manriquez, 1996).

La biogeografia es una disciplina sintética para el estudio de la distribucidn de los
organismos, la cual vincula la Ecologia, la Sistematica, la Geografia, la Geologia y algunas
otras ciencias (Wang et af., 1996), teniendo como objetivo principal la determinacion de

patrones de distribucidn de las especies.
Durante los Gltimos afos, 1a biogeografia ha vivido una revolucién tedrica acerca de

las hipdtesis que se han propuesto para explicar la naturaleza de los patrones de

distribucion, teniendo como resultado el desarrollo de muches acercamientos con este



objeto y consecuentemente controversias entre ellos y sus métodos. La creciente discusidn
entre estos acercamifentos ¢ mayor a los alcances de esta tesis. Sin embargo,
contemplaremos en una primera parte de ésta, a manera de introduccién, algunos conceptos
que sirvieron como marco tedrico para el estudio biogeogrifico de las palmas del género

Chamaedorea.

Recientemente se ha hablado mucho sobre la palma “camedor” no sélo por el
interés bioldgico de conocer su taxonomia, ecologia y evolucion, sino también por el uso
que se hace de ella. La segunda parte de este estudio describe los aspectos mas relevantes
acumulados hasta ahora sobre el género Chamaedorea, prestando mayor atencion en
aquéllos que estan directamente relacionados con la distnbucidn geografica, la sistematica y
la biologia del grupo. Dispuesta como un capitulo independiente, se encuentran los
resultados de la revisién de ejemplares de herbario, desarrollada con el objeto de generar

una visién regional det género Chamaedorea.

Desde un principio en ia biogeografia se reconocieron dos enfoques: el ecologico y
el historico. El presente trabajo, se desarrollé con la certeza de que, independientemente de
las diferencias ontoldgicas y epistemoldgicas de cada uno de los enfoques, ambos
proporcionan informacién relevante para la urgente necesidad de entender los factores que
mantienen y originan la biodiversidad y en particular, como elementos de importancia en el
analisis de las especies del géncro Chamaedorea. La tercera parte del trabajo se subdivide
et dos capitulos, €l primero de los cuales describe los patrones de distribucién del género
Chamaedorea a través del gradiente altitudinal de la regidn de Los Tuxtlas, esto ¢s, bajo la
perspectiva del enfoque de la biogeografia ecologica. El segundo apartado considera las
hipdtesis y métodos de 1a biogeografia cladistica para la descripcién de los patrones de
distribucién. Es importante resaltar que ambos enfoques fueron considerados para intentar

alcanzar un acercamiento realmente practice y il de la biogeografia.

Finalmente, la tesis incluye un capitulo de conclusiones generales, destacando los
problemas encontrados para lograr los objetivos inicialmente planteados y las perspectivas

hacia futures trabajos.



IL.- OBJETIVOS

El presente estudio pretende describir patrones biogeograficos y filogeogréaficos del
género Chamaedorea, con ¢l objeto de aportar posibles explicaciones sobre el origen y
mantenimiento de este complejo de especies, considerandolo, ademds, como un caso
representativo de la biodiversidad vegetal de las zonas tropicales. Si bien, los objetivos de
este estudio no son establecer estrategias de conservacién, sf se pretende proporcionar bases
para el posterior desarrollo de éstas. Para esto se exponen las caracteristicas de las especies
como la distribucion geografica, la especificidad en el uso de habitat y en algunas de ellas,
el tamafio poblacional. Ademas, se enfatiza la necesidad de darle al nombre taxondmico una
entidad filogenética natural ya que solamente con este tipo de entidades taxondmicas es
posible desarrollar fructiferamente el conocimiento sobre los procesos evelutivos,
biogeogrificos y de extincion, y con esto generar conocimiento para ayudar a preservar al

maximo la diversidad genética, morfoldgica, quimica y ecoldgica.
En particular, se pretende:

38 Definir la riqueza y distribucion de especies del género Chamaedorea presentes

en México.

3 Describir los patrones de distribucién de las especies del género Chamaedorea
presentes en la regidn de “ Los Tuxtlas™ a través del gradiente altitudinal presente en esta
area.

3 Generar hipétesis de ancestria-descendencia entre las especies del género
Chamaedorea considerando cladogramas desarrollados a partir de caracteres morfoldgicos

a nivel taxondmico de subgénero.

3 Definir areas de endemismo de los subgéneros del género Chamaedorea

considerando las areas de distribucién de las especies que conforman cada uno de ellos.

% Describir los patrones de distribucion del género Chamaedorea considerando fa

biisqueda de relaciones entre dreas de endemismo y la filogenia de los subgéneros.



1.- ANTECEDENTES.

1.1. BIOGEOGRAFIA.

La biogeografia podria ser definida simplemente como el estudio de la distribucién
geografica de los organismos (Myers y Giller, 1988). Dicho de otra manera, pudiéramos
definirla como el conjunto de ideas, conceptos, hipdtesis y teorias que se han propuesto
para explicar la distribucién de los seres vivos sobre la Tierra (Espinosa y Llorente 1991).
Pero este concepto esconde la gran complejidad de su dominio. La biogeografia trasciende
dreas clasicas del conocimiento, involucrando una gama de disciplinas cientificas que
incluyen geografia, geologia y biologia (Myers y Giller, 1983). Esta naturaleza
interdisciplinaria ha traido consigo la fragmentacion mds que la cooperacién y con ello el
detrimento del dominio come un todo {(Myers y Giller, 1983). Sin embargo, para los
andlisis biogeograficos la determinacién de los patrones de distribucion de las especies es

un aspecto central, independientemente de la naturaleza del estudio.

Los patrones de distribucién de los organismos sobre la superficie de la Tierra
pueden ser demostrados como no azarosos. Definirlos requiere explicaciones en términos
de procesos, seguidas de una reconstruccién de eventos evolutivos que llevaron a los
patrones de distribucién de especies actuales. La biogeografia se ha desarroliado a lo large
de dos lineas: la definicién de patrones y la identificacién de procesos, principalmente

desde la sistematica, la ecologia y la paleontologia (Myers y Giller, 1988).

Los procesos implicados en la formacién de patrones biogeogrificos sean bidticos o
abidticos, pueden no neccsariamente tener implicaciones biogeogrificas, y esto es
realmente perceptible ya que los procesos biogeograficos existen per se. La gran escala de
procesos abidticos incluyen la tectdnica de placas, cambios en el nivel del mar, el clima y la
circulacién oceanica, en una escala mas local, disturbios abidticos como incendios,
huracanes, inundaciones y erupciones volcanicas que también influyen en los patrones de
distribucién en algunes tipos de habitats. Los procesos bidticos pueden clasificarse en

evolutivos (que incluyen adaptacién, especiacién y extincidn) y ecolégicos (incluyen



interacciones bidticas, como la depredacidn, la competencia y la dispersion) (Myers y

Giller, 1988).

1.1.1. Los enfoques histérico y ecolégico de la biogeografia

De Candolle fue el primer autor que distinguid entre biogeografia ecolégica e
histérica. De acuerdo con él, la explicacién de la distribucidn de los seres vivos depende
sobre todo de causas fisicas operadas en el tiempo presente y pasado; las explicaciones
ecoldgicas son reconocidas rapidamente como insuficientes, debido a que 4reas en
diferentes continentes con las mismas condiciones ecologicas pueden ser habitadas por taxa

totaimente diferentes.

Myers y Giller (1988) definen la biogeografia como Ia distribucidn de los
organismos a lo largo de un gradiente espacio-temporal. En un extremo, la biogeografia
ecoldgica es concerniente con procesos ecoldgicos de temporalidad corta y escalas
espaciales pequefias. En el otro extremo, la biogeografia historica trata con procesos
evolutivos desarrollados durante millones de afios en una escala geologica (Haydon et af ,
1994). Bajo este punto de vista, la distincién entre biogeografia ecoldgica e histérica es
tangible y recae en el reconocimiento, tanto de escalas como de patrones ¥ procesos
particulares a cada disciplina y enfoque. De acuerdo con esto, la biogeografia ecolégica
estudia los hechos de la distribucién individual de cada especie, fundamentalmente a escala
local; supone que los factores que contribuyen a la conformacién de un determinado patrén
de distribucion operan en el corto plazo y su naturaleza es netamente ecoldgica. En cambio,
la biogeografia historica es la biogeografia del endemismo; estudia los patrones de
distribucion a escala global y supone que ltos factores que los producen son de naturaleza

histérica y por lo tanto, han actuado en intervalos de tiempo evolutivo (Espinosa y Llorente,

1993).

Espinosa y Llorente (1993) mencionan que esta separacion entre ambos enfoques no
obedece estrictamente al esquema propuesto por Myers y Giller {1988). Pues no se habla de
la confrontacion de dos puntos de vista simples y esquematicos, sino que en realidad se

trata de dos visiones del mundo, en ¢l que el debate mas bien subyace en un conjunto de



polémicas paralelas que han preducido matices y hasta grandes variantes dentro de los dos
grandes enfoques de la biogeografia. Se contraponen en €l terreno ontolégico
individualismo contra integralismo, asi como reduccionismo contra determinismo 16gico y
el iductivismo contra el deductivismo, en el terreno epistemoldgico (Espinosa y Llorente,

1993).

La biogeografia ecoldgica se basa tipicamente en observaciones a una escala fina
tanto en espacio y en liempo, y por lo tanto, en modeles que asumen uniformidad espacial y
constancia temporal. Al considerar ademds, 1a respuesta fisiologica, los modelos ecoldgicos
asumen interacciones intra e imterespecificas para ser los procesos poblacionales
dominantes. Asi, todas las especies tienen una distribucidén particular, y éstas varian en
rango, en frecuencia de ocurrencia y grado de continuidad geogrifica, Ademis, las especies
vegetales sobreviven y seé reproducen en concordancia con sus propios requerimientos
medioambientales. Asi, cada especic ocupa un 4rea precisa, ¥ ya que ésta es especifica para
una especie, es ademas especifica para especies, géneros y familias. Si bien, no se puede
decir mucho acerca de la distribucion individual de cada grupo taxondémico en este

contexto, excepto que ellos tienen cualidades ecoldgicas unicas.

La biogeografia histdrica por su parte es concemiente a fundamentos, conceptos
bésicos, métodos y relaciones entre disciplinas de la biologia comparativa, Teniendo ésta
como elementos basicos: 1) similitudes y diferencias en los atributos del organismo; i} la
historia del organismo en espacio, y i) la historia del organismo en el tiempo. Asi, la
biogeografia es la disciplina de la biologia comparativa concemniente con la historia del

organismo en el espacio.

En las altimas dos décadas, se¢ tuvieron considerables progresos debido
especialmente al desarrollo de biogeografia cladistica. Diversos métodos cuantitativos han
sido propuestos. Los cinco métodos basicos de biogeografia histérica son: i) el
dispersalismo, ii) la biogeografia filogenética, iii) la panbiogeografia, iv) la biogeografia
cladistica y v) el anilisis de parsimonia del endemismo {(PAE). Estos métodos no sen
alternativas mutuamente excluyentes y algunas de ellas pueden ser integradas para un

acercamiento particular, con la capacidad de resolver diferentes problemas, tal como el



reconocimiento de la homologia espacial {panbiogeografia), la identificacién de ireas de
endemismo (PAE) y la formulacién de hipétesis entre areas relacionadas (biogeografia

cladistica).

Cuando los métodos analiticos son usados en biogeografia, se prueba que los
patrones no pueden ser ni completamente historicos ni completamente ecologicos, y son
necesarias pruebas y razones para distinguir los efectos del proceso causante de cualquier

patron dado (Myers y Giller 1988).

1.1.2. Centros de origen y vicarianza.

Los patrones de distribucién constituyen las unidades de estudio de la biogeografia
histérica. Cuando los patrones se refieren a distribuciones individuales hablamos de ireas
de distribucién y cuando las mismas se superponen en un mapa, pueden constituir dreas de

endemismo (Morrone et af., 1996).

El drea de distribucién de una especie es ¢l area habitada por la misma. De modo
tradicional, operacionalmente se le reconoce en el mapa como la superficie que encierra el
conjunto de las localidades donde los individuos de la especie han side coleccionados
(Cabrera y Willink, 1973). No obstante, se advierte no perder de vista que cuando se
determina el &rea de distribucién de un taxdn, una especie o una poblacion se deberin

considerar diversos aspectos de 1a ecologia de tales entidades (Miller, 1994),

Un 4rea de endemismo puede definirse mediante la superposicidn de 4reas de
distribucidon de dos o mds especies diferentes (Miiller, 1973; Platnick, 199t; Morrone,
1994). Dicha superposicién nunca es total, por lo que la identificacidon de las areas de

endemismo es, de algin modo un proceso subjetivo (Morrone et al., 1996)

En e} analisis del origen de las ireas de endemismo, se han propueste dos hipdtesis
principales: el dispersionismo y la vicarianza. La hipétesis dispersionista supone que cada
especie tiene una historia particular de dispersion, a través de una geografia estable. Cuando
algunos miembros de una especie logran salvar alguna barrera, es posible que éstos lleguen
a prosperar como una poblacion independiente, que con el paso del tiempo podra divergir

hasta convertirse en una especie diferente. Bajo esta explicacién, el reconocimiento previo



de las regiones no es necesario, y la tarea de la biogeografia histérica se centraria en la
reconstruccién de las historias de dispersion de cada uno de los taxa que se han reconocido
hasta el momento. El principio de cada una de estas historias de dispersién nos conduce
necesariamente a la localizacién de un ceniro inico de origen de cada grupo. Para muchos
dispersionistas los centros o 4reas de origen de la mayoria de los grupos coincidian con
unos pocos lugares, en tante que para otros, tal coincidencia no era tan obvia y
desarrollaron varios criterios para localizarlos. Bajo la idea del dispersionismo, la
conformacidn de las regiones, si es que existen, se debe a que las barreras distribucionales
operan de igual forma para la mayoria de los grupos, confindndolos a la misma édrea. Sin
embargo, para otros biogedgrafos el concepio de barrera es relativo segin sea el taxdn, su
edad, el tapso de tiempo requeride para cruzarla y la edad de las barreras mismas, entre

Otros aspectos.

En el otro extremo, 1a hipdtesis de la vicarianza supone que las dreas de endemismo
se forman a partir de reas de distribucion ancestral que al aparecer una barrera intermedia,
ya sea por eventos tectonicos o paleoclimaticos, separan subpoblaciones de una biota, cuyos
constituyentes tienen distintas capacidades dispersoras y colonizadoras. Cada subpoblacidn,
posteriormente diverge durante el aislamiento -alopatria - a través del tiempo, hasta formar
especies nuevas. Por lo tanto, las historias de distribucion de muchas especies deben ser
congruentes y, alin mas, debe existir una correlacién estrecha entre 1a historia de la Tierra y

la historia de su biota.

1.1.3. Los patrones biogeogréficos.

Los biogedgrafos han reconocido al menos unos ocho tipos de patrén biogeogrdfico
(Espinosa y Llorente, 1993), que considerando su objeto de estudio se agrupan en tres
categorias: a) los que consideran las variaciones geograficas de la riqueza de especies; b)
los referentes a la distribucién geografica de las formas de vida y ¢) el tercer grupo que

considera la distribucién geografica de los taxa.

Para la variacién en la riqueza de especies (diversidad biolégica) los patrones
reconocidos son dos, uno que considera las tendencias geogrificas de la rigueza, en este

caso, con respecte al clima y a otros rasgos geogréficos tales como la disminucion del 4rea
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continental, bajlos peninsulares y vanaciones con respecto al relieve, entre otros; este
patrén es abordado por la ecologia de comunidades. Un segundo patrén, reconocido como
tal, contempla la relacién entre riqueza y drea, y es abordado por la “biogeografia de

islas” (Espinosa y Llorente, 1993).

Dentre del segundo grupo que considera como objeto de estudio a las variaciones
geograficas en !a distribucién de formas de vida se han definido dos patrones, uno referente
a la composicién de bioformas o espectros bidticos de las comunidades, abordados por la
ecogeografia y el segunde, definido como los patrones geogrificos de la adaptacidn

dentro del campo de estudio de la ecologfa (Espinosa y Llorente, 1993).

El tercer grupo de patrones sobre los que trabajan los biogedgrafos es el de la

distribucién de taxa. Este grupo ha generado tres diferentes orientaciones de estudio.

La primera a la que haremos referencia, trata de la descripcion y anélisis de 4reas en
términos de forma, tamaiio, tendencias de formacion y ubicacién de barreras a la dispersidn,
para lo cual parte de la biogeografia fenética y aborda el estudio de Ja dindmica de las dreas

de distribucién o Areografia (Espinosa y Llorente, 1993).

Dentro de esta primera orientacion encontramos a la biogeografia fenética que
realiza clasificaciones bidticas con base en la composicién taxondmica de las ireas
geograficas y agrupa a éstas con base en las especies o taxa que comparten entre si, esto sin
pretender postular ni probar hipdtesis acerca de las causas histéricas que pudieron dar

origen a sus patrones (Espinosa y Llorente, 1993).

1.as otras dos orientaciones se derivan de otro patrén reconocido en la biogeografia.
Las areas de endemismo que se conforman cuando dos o mas especies de distribucién
continua, que muestran una gran coincidencia en su ubicacidén, tamafio y forma son
homopatridas y son denominadas endémicas. Bajo la idea de la evolucién en espacio,
tiempo y forma, varias especies con distintas capacidades dispersoras que conforman un
irea de endemismo, comparten una historia en comun. Et reconocimiento de tales éreas y el
andlisis de las causas que han generado al endemismo es el objeto de estudio de la

biogeografia historica (Espinosa y Llorente, 1993).
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De la biogeografia del endemismo se desprende primero et enfoque tradicional
llamado biogeografia de la dispersibén, también conocido como biogeografia de centros de
origen, escuela que reconoce Ja existencia de 4reas de endemismo o regiones como
entidades reales, y fundada en el contexto de la teorfa evelutiva. Bajo este enfoque, la
biogeografia reconstruye una a una las historias de dispersién de cada grupo taxondmico, de
acuerdo con su distribucion actual y su paleodistribucién. Este enfoque aborda el estudio de
las 4reas de endemismo considerando a las dreas geoldgicas como unidades fijas que
pueden ser colonizadas con especies de otras ireas pudiendo sufrir internamente procesos

de extincién (Espinosa y Llorente, 1993).

De la biogeografia del endemismo se desprenden enfoques denominados
filogenéticos (Llorente y Espinosa, 1993} o con mayor restriccion enfoques genealdgicos

cuando el principio metodoldgico es cladistico.

La escuela de Hennig (1966) y Brundin {1988) 1lamada biogeografia filogenética,
reconoce al igual que la biogeografia de la dispersidn, que los centros de origen existen y

que la metodologia de la sistematica filogenética (cladismo) puede ser 1itil para localizatlos.

Las otras dos escuelas llamadas biogeografia de la vicarianza, desarrollada por
Rosen (1976), Nelson y Platnick (1981), Humphries (1986) y Cracraft (1983), entre los mis
importantes, y la pan-biogeografia, desarrollada inicialmente por Croizat (1958, 1961) y
retomada en los dltimos diez afios por los biogedgrafos neozelandeses, Craw (1988) y Page
(1990), consideran que [as dreas de endemismo son evidencia de que la historia geoldgica y
la historia de su biota estan altamente correlacionadas. Las areas de endemismo se forman
principalmente debido a eventos tectdnicos, que produjeron la divisidon de dreas de
distribucion ancestral. Las dos escuelas buscan por diferentes métodos, encontrar las
interrelaciones genealogicas de las dreas de endemismo y sus constituyentes (Espinosa y

Llorente, 1993).

Ante esta diversidad de enfoques, la distincidn entre biogeografia ecolégica y
biogeografia histdrica, anteriormente mencionada se complica. Sin embargo, se pusde notar
de modo general que, mientras la biogeografia ecoldgica estudia los patrones de variacion

espacial y temporal de la riqueza de especies y formas de vida, al analizar las causas de
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tales variactones, la biogeografia histérica es fundamentalmente la biogeografia del

endemismo o de la insularidad propiamente dicha (Espinosa y Llorente 1993).

I.1.4. Los procesos biogeograficos.

El estudio de la evolucion puede ser visualizado desde la perspectiva dentro y entre
linajes. Los patrones dentro de linajes, resultan de procesos operados en escalas de tiempo
pequefas tanto como la duracién individual de una especie y es referida como
microevolucion. siendo éste el enfoque de la ecologia y genética de poblaciones (Funk y
Brooks, 1990).

La perspectiva entre linajes es frecuentemente identificada como patrones
macroevolutivos y son usualmente el objetivo de los analisis sistematicos. Los procesos
macroevolutives incluyen una variedad de fenbmenos como son el incremento de
complejidad morfolégica sobre tiempo, tendencias merfologicas, repeticién de patrones
biogeograficos y restricciones filogenéticas y de desarrollo {(Funk y Brooks, 1990).

En el pasado, dos posiciones fueron temporalmente fuertes. Goldschmidt (1940) y
Eldredge y Cracraft (1980), entre otros, abogaron por visualizar a los procesos
macroevolutivos como cualitativamente diferentes de procesos microevolutivos, y son
independientes de ellos. En contraste, Dobzhannky (1937), Mayr (1942) y Simpson (1944)
forjaron un consenso en el que los procesos macroevolutivos son simplemente patrones
microevolutivos de “orden largo™, por lo tanto, solo existen procesos microevolutivos.
Elios argumentan que la percepcién de patrones macroevolutivos es meramente el resultado
de la vasta escala de los estudios sistemiticos (Funk y Brooks, 1990).

Ahora, un punto de vista surge de estos dos extremos. Bajo esta perspectiva, la
evolucidn resulta de una variedad de procesos interactuantes, interpretados como fuerzas o
limitantes. Estos procesos operan en diferentes escalas de tiempo, asi su expresion puede
ser enconirada en patrones dentro y entre linajes. Microevolucidn y macroevolucidn son
parte de un todo maés inclusivo representado por la naturaleza jerdrquica de los sistemas

biolégicos (Funk y Brooks, 1990).
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Considerando lo anterior, la flora de una regién generalmente consiste de especies
de plantas con una variedad de relaciones sistemiticas y patrones de distribucion. Estos
patrones y relaciones sistemdticas indican que cada especie con su propia historia
biogeogrifica involucra varios procesos, como pueden ser especiacion, dispersidn,
expansion, fragmentacién, coalescencia, contraccion y/o extincion.

Para este estudio biogeogrifico consideraremos enfatizar en los procesos
adaptativos, de especiacidn y de extincion, debido a que en el contexto de esta tesis son las

fuerzas que explicardn mayormette los patrones de distribucién conternplados.

Adaptacidy.

En un nivel muy basico, para entender por qué un organismo particular o grupo de
organismos es enconirado en un lugar especifico, es preciso conocer la naturaleza de la
adaptacién la cual permite a las especies vivir donde ellas se encuentran (Funk y Brooks,

1990).

En términos biogeograficos, 1a adaptacién es importante en dos diferentes escalas;
una espacial, influenciando los patrones de distribucién a un tiempo dado; y una temporal ,
involucrando la diferencia de un cambio en condiciones sobre la adaptacion y el efecto

indirecto en los patrones de distribucién sobre el tiempo (Funk y Brooks, 1990).

Diferentes razas genéticas o fenotipos de una especie, a menudo llamados ecotipos,
pueden por si mismos ser diferencialmente adaptados para sus condiciones ambientales
locales y por lo tanto, estar restringidos a ciertos habitats. Estos habitats intraespecificos y
sus diferencias regionales conducen a ampliar los rangos de tolerancia ecoldgica de algunas

especies (Funk y Brooks, 1990).

La biogeografia es concerniente con los patrones diferenciales de distribucion de
organismos sobre un hdbitat caracteristico. Dentro del contexto biogeografico, una
aproximacién valida para la comprension de la adaptacion es comenzar en el nivel
fenotipico y concentrarse sobre caracteristicas que contribuyen a la sobrevivencia bajo
condiciones de estrés. Este énfasis lo dan la genética cuantitativa y la ecologia (Funk y

Brooks, 1990).
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La situacion ideal es hacer predicciones a priori sobre correlaciones entre
variaciones en el nivel ecolégico del habitat, y de resaltar la importancia de caracteristicas

fenotipicas,

Cuando la escala de tiempo es extendida como en el contexto histérico, el énfasis es
casi totalmenie sobre valoraciones a posreriori segin la explicacién adaptativa y son
formuladas siguiendo la coleccion de observaciones. Aun asi, ¢l estudio de la adaptacién
hace revelar la subrayada importancia del estrés ambiental, la cual entonces puede ser

incorporada en predicciones a priors de significancia para los anilisis biogeogréficos,

Especiacién.

Especiacién es el término que denota la formacion o surgimiento de nuevos linajes
evolutives a partir de una especie ancestral. Wiley (1981) sugiere que la especiacion puede
ser estodiada como patrones y/o mecanismos. Estos comresponden respectivamente a
factores extrinsecos que determinan las condiciones bajo las cuales la especiacién es
iniciada y factores intrinsecos como genéticos, reproductives, conductuales y atributos

ecologicos que caracterizan y mantienen a las especies descendientes como distintos linajes.

La biogeografia se entrelaza con el uso de la sistematica filogenética en el estudio de
la especiacién (el estudio de una es necesario para la otra). Una combinacidén de analisis
filogenéticos y biogeogrificos puede ayudar a distinguir diferentes modos de especiacién

en diferentes grupos.

“

En el contexte biogeogrifico una definicién manejable de una especie es *“‘un
complejo de poblaciones las cuales pueden ser espacialmente vicariantes y que juntas

forman un potencial conjunto interactuante de genes”.

Especiacidn es usualmente clasificada como simpdtrica, alopétrica o parapétrica, en

gran parle sobre las bases de los patrones de distribucion.

Especiacion simpdtrica: Ocurre cuando las especies surgen sin segregacion geografica de
poblaciones. Y puede ocurrir por hibridacién, fraccionamiento ecolégico o algin modoe de

aislamiento sexual o asexual de poblaciones, semejanle a apomixis. Especies que son
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simpdtricas actualmente, pueden no haberlo sido cuando ocurrié la especiacién, y una
filogenia es necesaria para determinar si cualquier especie simpétrica es taxa hermano

(Funk y Brooks, 1990).

Especiacion alopdtrica: Es llamada especiacidn vicaniante o especiacion geogrifica y
resulta de la separacién fisica de dos poblaciones relativamente grandes de una especie
ancestral con la posterior independencia de cada una de estas grandes poblaciones. Esto se
refleja en biogeografia en tres aspectos: 1) El rango de la especie ancestral puede ser
estimado por la suma de los rangos de las especies hijas. 2) el punto geogrifico de
disyuncidn corresponde al limite entre disyuntas o contiguas especies hermanas, y 3)
muchos clados que habitan la misma area geografica deberian mostrar los mismos patrones

filogenéticos y biogeografices (Funk y Brooks, 1990).

Especiacion alopdtrica (Modelo [I): O aislamiento periférico, supone que una nueva
especie se origina en la frontera de una poblacion grande y central. La especie parental, la
cual es primitiva en morfologia, debe ocupar el rango ancestral. E! grupo aislado, exhibe
morfologia mas derivada, ocupando una nueva érea penférica al ancestro. Otros clados
pueden esperarse, no mostrando patrones biogeogrificos similares debido a que el
aislamiento puede ocurrir en diferentes direcciones y en diferentes especies. Ahora bien,
bajo ciertas circunstancias, tales como dispersion y especiacion a lo largo de una cadena de
islas, los clados pueden seguir patrones repetitivos siguiendo la regla de progresién de

Hennig (Funk y Brooks, 1990).

Especiacidn parapdtrica: Ocutre cuando dos poblaciones de una especie ancestral se
diferencian atn cuando ellas mantienen una pequefia irea de sobrelapamiento a través del
proceso de especiacidn. Esto producird especies hermanas que inicialmente tienen
distribuciones parapatricas. Otros clados no son esperados a tener el mismo patrén, asi no

se espera encontrar patrones biogeograficos repetidos (Funk y Brooks, 1990).

Extincion.

Como es demostrado en ¢l registro fosil, la extincion es el Ultimo destino de todos

los linajes y especies. Por lo tanto, el proceso de extincidén reduce [a disponibilidad de
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especies en 1a Tierra, y se refleja en los patrones de distribucion de las especies. Esta accion

viene a ser contraria al enriquecimiento de las biotas por el proceso de especiacién.

La adaptacién puede ser visualizada como un rearreglo medioambiental muy lento
dirigido de nichos, acompaifiado por cambios graduales en las especies, las cuales son
siempre incompletamente adaptados y cambian su ocupacion espacial en tiempo con
movimientos a zonas adaptativas. Finalmente, si las condiciones contintian cambiando y Ia
especie no tiene ninguna parte hacia donde ir (e.g. su nicho desaparece) entonces es
conducido a 1a extincién. Extincion, puede entonces ser vista como un proceso que actia
como un filtro, afectando diferencialmente a las distintas poblaciones de las especies (Funk

y Brooks, 1990).

Tres niveles de extincion pueden ser determinados generalmente basados en
diferencias en escala taxonémica, espacial y temporal. La extincién local de una especie
pueden ampliar las oportunidades ecoldgicas abiertas para especies similares, y puede
también capacitar una especie previamente excluida para establecerce por si misma (la

expansion de un nicho realizado hacia un nicho fundamental conocido como liberacién

competitiva) (Funk y Brooks, 1990).



17

1.2. Cladismo.

Uno de los principios centrales en la biologia evolutiva sostiene que toda la
biodiversidad comparte una historia evolutiva comun; esto significa que existe una sola
genealogia para todos los organismos. En tal genealogia aunque desconocida, todos los
individuos existentes y extintos estan unidos por relaciones de descendencia en un patrén
jerarquico de grupos anidados en otros grupos mas inclusivos. Sin embargo, esta filogenia
de la vida es un evento histérico que no estd disponible para un estudioc empirico directo. Lo
unico disponible empiricamente son las similitudes entre los individuos fdsiles o actuales

(De Luna, 1996).

La posicidn ontoldgica del enfoque fenetista es que sencillamente las inferencias
filogenéticas no son posibles y por lo tanto, no deben ser la base de la clasificacion, y que
no es cientifico basar la clasificacion en lo que no es posible verificar (Sneath, 1983). En
contraste, [a filosofia de los dos enfoques histdricos (evolutive y cladista) propone que si es
posible inferir homologias y grupos taxonomicos que reflejen historias filogenéticas

comunes {De Luna, 1996).

Hennig (1966} planted que el objetivo de la sistemdtica filogenética debia ser la
reconstruccion de un sistema de inferencia que refleje principalmente las relaciones
filogenéticas de parentesco, entendiendo este como las relaciones genealdgicas que existen
entre organismos o grupos de organismos. Para Hennig las relaciones de parentesco deben
buscarse solamente a partir de caracteres homdlogos derivados -que el denomind
sinapomorfias- y deben distinguirse de aquellos caracteres que no se adquieren por

herencia, sino por evolucién convergente o paralela (homoplasia).

La escuela fundada por Hennig (1966) es esencialmente deductiva, de hecho una
matriz de estados de caracter no representa otra cosa que un conjunto de hipdtesis de
ancestria- descendencia entre estados de caracter. El suponer ancestria - descendencia entre
estados de caracter es con el propdsito de reconocer la jerarquia de sinapomorfias que
permitan reconocer los taxa hermanos. La sistematica filogenética de Hennig, hoy conocida

también como cladista, es fundamentalmente de ancestria comtiin entre taxa hermanos.
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El enfoque cladista ha adoptado la altemativa de cuestionar rigurosamente cada una
de las proposiciones de homologia implicitas en una hipétesis filogenética mediante el
principio de parsimonia como un método de evaluacién de inferencias (Farris, 1983; Sober,
1983b; Kluge, 1984). En este enfoque se cuestionan cada una de las proposiciones sobre
homologia (sinapomorfias y simplesiomorfias), independientemente de las nociones
evolutivas aceptadas convencionalmente acerca de la importancia filogenética o funcional
de ciertos caracteres, del consenso o tradicién del grupo de trabajo o de la autoridad y

experiencia académica del taxénomo (De Luna, 1996).

En el enfoque cladista, el criterio para la validacién de homologias es el principio de
parsimonia inferencial. Este principio permite un examen riguroso de cada una de las
inferencias iniciales sobre homologia. El uso de la parsimonia inferencial presupone que
entre varias explicaciones de un dominio, la mas simple es la que debe ser seleccionada
para describirlo. Sin embargo, el dominio del cual provienen las observaciones puede ser
intrinsecamente simple o complejo. La simplicidad de la hipdtesis no necesariamente
implica que el dominio es simple. E! uso de la parsimoma inferencial en validacién de la
preferencia de hipotesis filogenéticas no implica un dominic bioldgico y evolutivo simple
en ¢l que la transformacién de caracteres sea por el camino més corto. De hecho, los
procesos evolutivos de reversiones en caracteres correlacionados hacen que los patrones

genealdgicos de similitudes sean muy complejos {De Luna, 1996).

Ei uso del principio de parsimonia en sistematica implica una critica en relacién a la
rareza de homoplasia (similitudes conflictivas), en una hipdtesis filogenética seleccionada
(Felsenstein, 1973, 1978, 1982). La hipétesis filogenética mas parsimoniosa puede explicar
las similitudes como sinapomorfias, es decir, como similitudes derivadas en varios grupos
como resultado de herencia a partir de un ancestro comiin mas reciente. La explicacion
alternativa menos parsimoniosa seria considerar tales similitudes como homoplasia, es decir
como similitudes de origenes separados en cada grupo e independientes genealdgicamente.
Las hipdtesis filogenéticas més parsimoniosas son las de menor contenido de proposiciones
de origen multiple (homoplasia). Sin embargo, el uso de parsimonia inferencial no

presupone la visién ontolégica que 1a homoplasia es rara (Farris, 1983; Sober, 19832).
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Las similitudes de origen multiple no son informativas taxondmicamente y por lo
tanto son evidencias engafiosas (homoplasia). Pero distinguir este tipo de similitudes entre
las que si son evidencias confiables es un problema para cualquier método de inferencia
filogenética (Estabrook, 1972; Felsenstein, 1983). E! uso de parsimonia supone que todas
las similitudes en principio son evidencia potencial de homologia (origen comin). Sin
embargo, la validez de las proposiciones sobre homologia y homoplasia se examina
criticamente en relacidn a la congruencia entre evidencias. La congruencia de homologias
potenciales en el cladograma mas parsimonioso es la base para refutar cierias proposiciones
iniciales de homologia y proponer entonces tales similitudes como proposiciones de
homoplasia. Sélo en la hipétesi; filogenética mas parsimoniosa se pueden salvar la mayoria
de las hipétesis iniciates sobre homologia ¥ minimizar las re-interpretaciones de algunas
similitudes como evidencia conflictiva. La seleccion de cudles caracteres son inferencias
confiables se basa entonces en el principio de parsimonia para sopesar si las
interpretaciones a priori sobre 1a homologia potencial se mantienen o se refutan. Pero esto
no presupone la ontologia de que los caracteres interpretados como evidencia conflictiva u
homoplasia son raros. Paradéjicamente, las hipdtesis filogenéticas méas parsimoniosas
pueden documentar que la homoplasia no es rara (Farmis, 1983; Sanderson y Donaghue,
1989; Sanderson, 1991; Wilkinson, 1991).

Minimizar ¢l contenido de proposiciones de homologia y homoplasia equivale a
minimizar el nimero de pasos o transiciones entre estados de los caracteres.

El problema de seleccionar cuiles son los caracteres informativos para la
reconstruccién de filogenias y para la clasificacion de un grupo de individuos requiere de

criterios calificadores de las inferencias sobre homologia potencial,
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2.- EL GENERO CHAMAEDOREA.

2.1. Importancia del género.

Un grupo de organismos de interés para México son las palmas, dada su importancia
bioldgica y su gran potencial econémico {e.g., Moore, 1973; Tomlinson, 1979; Uhl y
Dransfield, 1987).

Las "palmas camedor”, como se les conoce comimmnente a las plantas pertenecientes
al génere Chamaedoprea, son elementos ecoldgicos importantes de los bosques tropicales en
donde habitan. Dada su abundancia, forman uno de los componentes mis importantes de la
biomasa aérea del sotobosque (Oyama, 1984; Oyama et al, 1992), por lo que son
considerados elementos determinantes de las condiciones fisicas y de disponibilidad de

recursos (luminicos y nutrimentos) que imperan sobre el suelo del bosque.

Ademas de su relevancia bioldgica, la importancia socioecondmica de estas palmas
es muy alta ya que han sido explotadas comercialmente desde hace varias décadas
utilizindolas como plantas de omato, como fuente de alimento o como materia prima en Ja
construccién de casas (Standley y Steyemark, 1956; Hodel, 1992; Gonzilez-Pacheco, en
prensa). En algunas localidades, distintas especies de Chamaedorea son cultivadas para un
mercado regional e intemacional. Sin embargo, en la mayoria de los casos no existen
programas de manejo del recurso de manera que los frutos, las hojas y los individuos
completos son extraidos sin control de los bosques naturales (Gonzdlez-Pacheco, en
prensa). Segiin estimaciones de este autor, se extraen mds de un millén de hojas por dia y
aproximadamente 200 kg. de semillas durante Ja época de fructificacidn. Entre las especies
que estin sujetas a este proceso de extraccion no regulado podemos mencionar a las
siguientes especies: Chamaedorea elegans, C. seifrizii, C. neurochlamys. C. ernesti-
augustii. C. radicalis, C. oblongara, C. tepejilote, C. alternans, C. humilis y C. concolor
{Hodel 1992; Gonzdlez-Pacheco en prensa).

En México, desde hace mas de 15 afios, ha exislido un gran interés por estudiar la

ecologia de especies de palmas utilizando métodos demograficos para el andlisis de Ia

dindmica poblacional (e.g. Sarukhan, 1978; Pifiero y Sarukhan, 1982; Sarukhén er al. 1984;
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Pifiero et al., 1986; Martinez-Ramos er al., 1988; Duran y Franco 1992; Mendoza y Franco
1992). Para las especies del género Chamaedorea, este interés se ha extendido y hasta el
momento existen estudios sobre su taxonomia (Hodel 1991, 1992; Henderson et al. 1995);
demografia y dindmica de poblaciones (Oyama 1984, 1987, 1990, 1993; Ataroff y
Schwarzkopf 1992, S. Bullock en proceso, M. Franco en proceso) y su relacién con la
estructura de la comunidad vegetal (Oyama et al., 1992), interaccién planta-herbivoro
{Oyama y Dirzo, 1991), depredacién de semillas (Oyama, 1991), aspectos de biologia
floral, asignacién de recursos (Oyama 1984; Oyama y Dirzo 1988) defoliacién artificial

{Oyama 1987; Oyama y Mendoza, 1990) y fisiologia (Broschat y Donselmant, 1986).

Ademas de estos trabajos, se estan realizando diversos estudios sobre las especies de
este género en diferentes regiones del pais: estudios demogrificos de C. ernesti-augustii en
los Tuxtlas, Veracruz (S.H. Bullock y colzboradores): C. concolor y C. oblongata en los
Tuxtlas, Veracruz (M. Franco y colaboradores); C. repejilote, C. elegans y C. elatior en la
Sierra de Santa Marta, Veracruz (M, Vizquez y colaboradores); C. hooperiana en la Siemra
de Santa Marta, Veracruz (Femando Ramirez y colaboradores); C. radicalis (Gorchov y
colaboradores) en el estado de Tamaulipas y estudios de defoliacidn artificial en la regidn

de la Chinantla, Oaxaca (J. Meave y colaboradores).

2.2. Aspectos generales del grupo.

En un principio Hodel (1992a) reconoce noventa y seis especies pertenecientes al
género y posteriormente el mismo (1992b) incrementa este nimero reconociendo otras
cuatro especies. En €l género Chamaedorea, todas las especies son dioicas, es decir las
plantas llevan cualquiera de los dos tipos de flor, masculinas o femeninas pero nunca los
dos; son palmas restringidas a bosques neotropicales {luviosos y bosques frios en las laderas
del Atlintico y Pacifico desde México pasando por América Central hasta ¢l noroeste de
Ecuador y {a porcién amazdnica de Colombia, oeste de Brasil, este de Ecuador, este de Per
y norte de Bolivia.

Moore (1986) incluye al género Chamaedorea dentro de la tribu Hyophorbeae de la

subfamilia Ceroxyloideae (Cuadro 1), Hyophorbeae inciuye c¢inco géneros, tres

(Synechanthus, Chamaedorea y Wendlandielia) distribuidos desde el sur de México a Pert,
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uno (Gaussia) en México, Puerto Rico y Cuba y uno (Hyophorbe) en las Islas Mascaren en

el Océano Indico {Uhl y Dransfield, 1987).

Cuadro 1.- Ubicacion taxonémica del género Chamaedorea considerando la clasificacién

de Moore (1973}
I Coroyphoideae Corypheae
Phoeniceae
i Calamoideae Calameas
Lepidocaryeae
Il] Nypoideae
Cyclospatheaa
Ceroxyleae
IV Ceroxyloideas Hyophorbe
Gaussia
Hyophorbeae Synechanthus
Chamaedorea
Wendlandiella
Caryoteae
Iriarteeae
V Arecoideae Podococceae
Cocoeae
Geonomeae
VI Phytelephantoideae

La subfamilia Ceroxyloideae, es caraclerizada por laminas de pinas reduplicadas,
por distintas bracteas pedunculares; por flores que son solitarias y arregladas espiralmente o
en acérvulos especiales y por sépalos y pétalos valvados, distintos o conados y un
triovulado gineceo sincarpico redondeado conteniendo abundantes rafides alrededor de los

léculos. La estructura del gineceo es constante (Uhl y Dransfield, 1987).

La tribu Hyophorbeae es de marcada distribucién disyunta {cuando dos o mas areas
ocupadas por un mismo taxon (o taxones relacionados) se encuentran separadas por una
distancia que excede la capacidad normal de dispersion del mismo); todos los géneros estan
confinados a América Central y norte de América del Sur y en las Isias Mascaren del
Océane Indico. Todas Las Mascaren son islas jévenes de origen volcanico. Moore (1978)
sugiere que los ancestros de Hyophorbe probablemente arribaron en las islas via Africa o
Madagascar donde ellas estin ahora extintas. Dentro de las islas la linea ancestral que las

origind, se diferencié en cinco especies. De los restantes géneros de la tribu el género
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menos especializado, Gaussiz es de distribucién caribefia. La gran diversidad en
Chamaedorea en América Central enfatiza una fuerte refacidn a esta regién (Uhl y
Dransfield, 1987). Dentro de toda la subfamilia Jas disyunciones australes pueden ser mas

facilmente explicadas en términos de la separacion de Gondwana

Chamaedorea es un género grande, totalmente americano y mds diversificado en
Centroamérica, a €l pertenecen algunas de las palmas omamentales mis cominmente
cultivadas. Los tallos son verdes, con prominentes nudos usualmente solitarios 0 muy pocas
veces agrupados, y raramente excede los tres metros de altura. Las laminas pueden ser muy
variables y pueden ser enteras simples o pinadas. Las ldminas simples son bifidas y
frecuentemente tienen margenes dentados. A diferencia quiza de la mayoria de las palmas
del Nuevo Mundo, las laminas de Chamaedorea son usualmente lisas y no tomentosas o
escamosis. Las inflorescencias son muy variables, elias pueden ser espigadas o ramificadas
en uno o dos érdenes, y aunque generalmente son solitarias, ellas pueden ser multiples con
mas de ocho inflorescencias en cada nudo. Varias bricteas pedunculares estin presentes y
esto junto, con las ldminas lisas, caracterizan a Chamaedorea de otras palmas del
sotobosque, {e. 8., Geonoma, Hyospathe). El arreglo de las flores es muy variable pudiendo
ser solitarias, en lineas cortas o muy cercanas y algunas veces pegadas una a otra. La flor
masculina es también variable y en un grupo de especies los pétalos estin pegados en el
apice y también pegados al borde del pistiloide y las flores abren por aberturas laterales.
Los frutes son unisemillados, globosos o variablemente ovoide o eliposcide, pequedos,
negros o rojos y en algunas especies estin densamente apifiados en la rama de la
inflorescencia. En un grupo de especies los pétalos engrosados son persistentes en los

frutos. El endospermo es homogéneo (Henderson et al., 1995).

Hodel (1992a) circunscribe a las cerca de 100 especies del género dentro de ocho
subgéneros:
Collinia (Liem. ex Mart.) H. A. Wendl.- Pétalos conados en flores de ambos sexos, corola

abierta apicalmente por una apertura triangular (Hodel, 1992a).

Eleutheropetalum H. A. Wendl.- Pétalos distintos en flores de ambos sexos, pétalos en

flores pistiladas color naranja, gruesos y camosos muy ligeramente imbncados en la base,



24

cupados, valvados distalmente, no engrosados en fruto pero base delgada remanente solo

dentro del calix, frutos negros (Hodel, 1992a),

Morenia.- Pétalos distintos en flores de ambos sexos, extendidos, blancos a amarillos-
verdosos, imbricados basalmente, las flores estaminadas encerradas en grupos,

inflorescencias estaminadas maltiples en un nodo, frutos rojos (Hodel, 1992a).

Charmaedorea (Mart) H. A, Wendl.- Pétalos distintos en flores de ambos sexos, engrosados
y persistentes en frutos, flor estaminada con pétalos conados apical y basalmente,
apicalmente adnados para pistiloide y abertura de corola por aberturas laterales, presencia o
ausencia de estaminoides; perianto usualmente estreche nervade cuando seco, fnitos

negros, menos frecuente rojo-anaranjados, amarillentos o café obscuro (Hodel, 1992a).

Chamaedoreopsis Oerst.- Pétalos distintos en flores de ambos sexos, engrosados y
persistentes en frutos; flores estaminadas llevando sélo pétalos extendidos o erectos y no

conados apicalmente (Hodel, 1992a).

Moreniella.- Pétalos distintos en flores de ambos sexos, engrosados y persistentes en
frutos; flor estaminada en cortos grupos lineares, pétalos extendidos o erectos, libres

apicalmente; inflorescencias estaminadas solitarias en un nodo, frutoes rojos (Hodel, 1992a).

Moreniopsis.- Pétalos distintos en flores de ambos sexos, engrosados y persistentes en
frutos; flor estaminada solitaria, sus pétalos extendidos o erectos y libres apicalmente,

inflorescencia estaminada miiltiple en un node; frutos negros (Hodel, 1992a).

Stephanostachis Klotzsch.- Pétalos distintos en flores de ambos sexos, engrosados y
persistentes en frutos; flor estaminada densamente apifiada y continua en brotes, sus pétaios
extendidos o erectos y libres apicalmente; inflorescencia usualmente solitaria, pero

ocasionalmente multiple en un nodo; frutos negros o rojizos (Hodel, 1992a).

Un fendmeno interesante se observa en los pétalos de las flores masculinas. En un
grupo de especies éstos estan pepados a) dpice y también pegados a la parte supenior del
pistiloide; estas flores abren por aperturas laterales entre los pétalos. Debido a este caracter,

estas especies han sido agrupadas en ¢! subgénero Chamaedorea. La mayoria de especies de



25

este subgénero tienen su contraparte en ¢l subgénero Chamaedoreopsis, caracterizado por
los pétalos libres en las flores masculinas. En la mayoria de los casos las especies de cada
par se presentan juntas, y algunas de ellas son notzablemente similares entre si, esto es sdlido
para creer que son verdaderamente especies distintas y no necesariamente representan una
variacion en ¢l grado de separacion de los pétalos. Ejemplos de estos pares de especies
incluyen los siguientes: C. amabilis-C. sullivaniorum, C. palmeriana-C. pumila, C.
parvifolia-C.  pittiri, C. pinnatifrons-C. oblongata, C. glaucifolia-C. plumesa, C.
geonomiformis-C. rigida, C. graminifolia-C. seifrizii, C. liebmanii-C, whitelockiana, y C.
rojasiang-C. dammeriana. Solo unas pocas especies con pétalos juntos no tienen su
contraparte con pétalos libres, este grupo incluye . warscewiczif y dos de las mds
distintivas especies en el género, C. elatior con tallo trepador y C. klotzchiana con foliolos

agrupados (Henderson et af., 1995}

Otra marcada caracteristica del género es que muchas especies son solitarias. En
otros grandes géneros de palmas de América de sotobosque por ejemplo Geonoma y

Bactris casi todas las especies son de tallos agrupados (Henderson e al., 1995).

2.3. Distribucién geografica de las especies del género.

Un gran mimero de especies del género se concentran en el drea montafiosa del
sureste de México y la porcidn adyacente de Guatemala, una concentracién secundaria

ocurre en las montafias de Costa Rica y Panama (Hodel, 1992a).

Guatemala y México con cerca de 40 especies cada uno, constituyen un centro de
diversidad relevante, aunque algunas son compartidas entre ambas, México por un lado, es
largo y diverso y en algunas areas no se ha realizado min un buen trabajo floristico. La costa
oeste det Golfo de México es particularmente rica en especies. La especie Chamaedorea
radicalis caraclerizada por su resistencia al frio se presenta en la porcién norte, en el estado
de Tamaulipas por encima del Trépice de Cancer. Mis al sur en Veracruz, Qaxaca, Chiapas
y Tabasco se encuentra el centro de Chamaedorea en MéXico. Aqui se encuentran los
endemismos de México. C alternans, C. cataractarum, C. glauciflia, C. hooperiana y C.
klotzschiana, otras endémicas del area incluyen C. oreophila, C. queroana, C. schiedeana y

las de hojas bifidas C. metallica, C. rigida y C. stolonifera (Hodel, 1992).
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Otras especies presentes en el 4rea se extienden ampliamente en Guatentala y en
algunos casos dentro de Belice, Honduras y Nicaragua (C. neurochlamys, C. oblongata C.
sariorii y C. ernesti-augustii.). Otra como C. tenella es conocida para Veracruz y Chiapas

en Méxice y en el sureste de Costa Rica (Hodel, 1992a),

Dentro del género Chamaedorea las especies presentan un alto rango de variacion
en términos de su distribucidn geografica. Se han reportado especies, como Chamaedorea
pinnatifrons que se encuentra practicamente en tode el rango de distribucién del género
con excepcién de Belice. En el otro extremo, se encuentra un gran nimero de especies

endémicas (restringidas a un solo pais) (Cuadro 2).

Cuadroe 2.- Niimero de especies endémicas reportadas para cada pais.

Meéxico
Costa Rica
Guatemala 8
Panama 5
Peri 2
1
1

-

Honduras
Colombia
TOTAL 46

El subgénero Collinia circunscribe una sola especie, C, elegans que descrita para
México principalmente en Chiapas, Qaxaca y Veracruz, ademais con reportes en los estados
de Hidalgo, Pucbla, San Luis Potosi y Tabasco;, C. elegans es también descrita para

Guatemala y Belice.

Las especies del subgénero Eleutheropetalum se distribuyen en la regién norte de
Centro América {Belice, Guatemala, Honduras) y sureste de México, siendo C. emesti-
augustii 1a especie que cubre todo el rango de distribucion de! subgénero. La especie que le
sigue en amplitud de distribucién es C. sarrorii con distribucién en México y Honduras,

para C. metallica y C stolonifera su distribucion se limita a México teniendo ademds que
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ambas especies difieren en su distribucion, C. metallica ha sido reportada para Veracruz y

Oaxaca mientras que C. sfolonifera sélo se ha reportado para Chiapas.

El subgénero Morema se distribuye en cinco paises de América del Sur (Colombia,
Venezuela, Ecuador, Peni y Bolivia) en los cuales solo C. linearis esta presente en todos
ellos, mientras que las ofras dos especics de! subgénero se¢ reportan como endémicas, C.

latisecta para Colombia y C. smithii para Peri .

Dentro del subgénero Chamaedorea s¢ encuentra la especie con el mas amplio rango
de distribucién del género: C. pinnatifrons, abarcando todos los paises de distribucién
excepte Belice, ademas que el patron de distribucién del subgénero representa muy
claramente los dos centros de diversidad propuestos por Hodel (1992), Asi, la regién
adyacente de México, Guatemala, Belice e inclusive Honduras presenita una alta
concentracion de especies, una sjtuacién semejante ocurre en la regién de Costa Rica,
Panama y Colombia; ambas regiones se encuentran marcadarnente separadas por la
contrastante presencia de tan solo . pinnatifrons en la regién de Nicaragua y El Salvador.
Entre los dos centros de diversidad sélo se encuentran compartidas cuatro especies
incluyendo C. pinnatifrons que se encuentra uniformemente distribuida en los paises que
contforman cada regién, situacion diferente a las especies compartidas (C. geominiformis, C.
simplex y C. graminifolia) otras que estin representadas en la region norte en la casi
totalidad de paises que la conforman mientras que para el centro de diversidad del sur tan
solo se presentan en un pais. Por dltimo, se presenta la situacién de C. renella que en ambas
regiones estd pobremente representada, tan solo México y Costa Rica en cada una de las

regiones distinguidas.

Otro aspecto 3 resaltar es la presencia de once (42.3 %) endemismos de los cuales
siete perienecen a la region del norte, particularmente México con cinco especies endémicas
y Guatemala con dos especies, mientras que los endemismos de la region sur se concentran
en Costa Rica con cuatro especies,

La distnibucién del subgénero Chamaedoreopsis es marcadamente Centroamericana

y mexicana con su presencia en América de! Sur tan solo por sus reportes en Ecuador y

Colombia. En este caso, los patrones de distribucién son muy variados, primero, se
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corrobora 1a hipdtesis de dos centros de diversidad propuestos por Hodel (1992}, por los
altos nimeros de especies de este subgénero presentes en estos centros. Ademas, se gbserva
sobrelapamiento entre las dos regiones en la parte central por la presencia de C.
woodsoniana y C stricta. El elemento endémico es mas frecuente en el centro de diversidad

nornte (México y Guatemala).

Dos especies integran el subgénero Moreniella, ambas especies son endémicas para
Meéxico; C. radicalis en los estados de Hidalgo, San Luis Potosi, Tamaulipas y Nuevo Ledn
y C. microspadix se distribuye en Hidalgo y San Luis Potosi que corresponde a la porcién

surefia de esta area de distribucion.

El subgénero Moreniopsis se distribuye en América del Sur, en el limite surefio de la
distribucion global del género, es decir en Pend, Brasil, Celombia, Ecuador y Bolivia. Perti
y Brasil presentan las dos especies del subgénero, Colombia y Ecuador solo a C. pauciflora

y en Bolivia se reporta unicamente a C. angusricecta.

Las especies del subgénero Stephanostachis se distribuyen a lo largo de nueve paises

que incluyen México, todos los paises de América Central y Colombia.

En particular, las cinco especies descritas para México se distribuyen en los estados
de Chiapas, Qaxaca, Tabasco y Veracruz. C. alternans es la especie con la distribucidn mas
restringida ya que se ha reportado inicamente para el estado de Veracruz. C. oreophila se
distribuye en Veracruz y Qaxaca, mientras que las ofras especies se distribuyen en tres
estados con diferentes combinaciones. Esto es, C. tepejilote en Chiapas, Veracruz y
Tabasco, C. arenbergiana en Chiapas, Veracruz y Oaxaca, y C. cataractarum en Chiapas,

Qaxaca y Tabasco.

Chamaedorea iepejilote 'y C. arenbergiana se distribuyen en ocho de los catorce

paises en los que se distribuye ¢l género,

2.4. Riqueza de especies,

Las especies del género Chamaedorea se distmibuyen en catorce paises del
Continente Amertcano (Fig. 1). México cuenta con el mayor nimerc de especies reportadas

con 44 (21%) de las 96 especies inicialmente descritas por Hodel (1992a) , seguida de
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Guatemala (35 spp.; 17%), Costa Rica (33 spp; 16%) y Panama (26 spp.; 13%). De acuerdo
con Hodel (1992), dos posibles centros de diversificacién del género Chamaedorea podrian
estar concentrados en los limites politicos entre México y Guatemala poi' un lado, y por el
otro, Costa Rica y Panama.

Los paises que corresponden al limite sur de 1a distribucién de las especies son las
que presentan los niimeros mds bajos como Brasil y Bolivia (s6lo tres especies), Ecuador

{cuatro especies), Pend (cinco especies) y Venezuela (sélo una especie).

Nimero de especies
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Figura 1 .- Nilmero de especies reportadas para cada pais segin Hodel (1992)

Considerando ia informacién sobre la distribucion geogrifica de las especies del
género Chamaedorea se desarrollé un analisis para describir las relaciones que guardan los
paises en los que se distribuye el género, en cuanto a la presencia y ausencia de especies. El
resultado de este andlisis se resume en un dendograma de similitud (Fig. 2), en el cual se
observa que los paises con reportes de especies del género Chamaedorea se dividen en dos
grandes grupos. Por un lado, resulian mas similares México, Guatemala, Belice y
Honduras, y por el otro, los paises de América del Sur y el resto de los paises de

Centroamérica. Panama y Costa Rica a su vez, forman un rama y Ecuador, Peni y

Colombia otra.
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Figura 2.- Dendograma desarrollado a partir de la presencia y ausencia de especies del
género Chamaedorea, que muestra a los paises agrupados por la similitud de especies

reportadas para cada uno de ellos
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3.- RIQUEZA DE ESPECIES DEL GENERO CHAMAEDOREA EN
MEXICO.

3.1, RESUMEN

Considerando la gran importancia de la informacién acumulada en los herbarios
para estudios biogeograficos y con el objeto de establecer Ia riqueza y distribucién de las
especies del género Chamaedorea presentes en México, se estructuré una base de datos con
informacién de colecciones nacionales e intemacionales. Se incorporaron datos de los
ejemplares de Chamaedorea depositados en los herbarios del Instituto de Biologia UNAM
(MEXU); Instituto de Ecologia, Jalapa (XAL} y New York Botanical Garden (NY).
Asimismo, se consulté la literatura especializada sobre palmas. Los campos se
estructuraron con base en el Insiructive para la conformacion de bases de datos
compatibles con el Sistema de Informacion sobre Biodiversidad. Los ejemplares que no
contaron con coordenadas geograficas fueron referenciados en mapas topograficos escala
1:250,000 (INEGI 1982). Se descarto la informacion poco confiable y la que no permitié la

georeferencia de las localidades.

La base de datos de los especimenes del género Chamaedorea se conformé por 441
ejemplares de 39 especies colectados en 20 estados. La region que presentdé mayor
diversidad de especies fue la del sureste con 32. Chiapas fue ¢] estado mas diverso con 23
especies. La region de Ja Costa del Golfo de México, registrd 18 especies. En esta zona, el
estado de Verzcruz reportd 17 especies. La region de la Peninsula de Yucatin regisiré 4
especies (para Quintana Roo se reportan estas cuatro mientras Yucatin y Campeche solo
unaj y ia regidn de! Pacifico (Guerrero, Colima, Jalisco, Michoacin, Sinaloa, Nayarit,

Durango y Morelos) reporté 5 especies.
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3.2, INTRODUCCION

En ¢l mundo existen aproximadamente 200 géneros y un nimero superior a las 2000
especies de palmas (Uhl y Dransfield, 1987; Tomlinson, 1990). La familia tiene una
distribucién pantropical y en términos generales los géneros son endémicos a areas
continentales mayores. Sesenta y siete géneros y 550 especies se presentan naturalmente en
el Continente Americano. Los géneros mas grandes son Chamaedorea, Bactris y Geonoma
que juntas constituyen un tercio de todas las palmas del mundo. La mayoria, pero no todas
ocurren dentro de los trdpicos, el drea comprendida entre el Trépico de Cancer {23°27° N} y
¢l Tropico de Capricornio (23°27° S) (Henderson et al. 1995).

Todas las palmas de América son generalmente confinadas (o mas diversificadas) en
una de las siete regiones mayores: la regién Mexicana, la region Centroamericana, fa region
Caribefia, la regién Amazénica, la region Andina, la regién central Brasilefia v 1a regién
Atlantica de Bosques Costeros (Henderson et al. 1995). .

El género Chamaedorea es endémico para el Continente Americano y estd integrado
por cerca de 100 especies distribuidas desde el sur de San Luis Potosi y Tamaulipas en
México hasta Perii y Brasil. Hodel (1992} reconoce dos centros de diversidad para el
género, uno ubicado en ¢l limite de Panamd y Costa Rica y otro entre Guatemala y México
en la regién norte, constituyendo este ultimo un centro de diversidad relevante por la
presencia de cerca de 40 especies en cada uno de los paises, aunque algunas son
compartidas entre ambos,

Meéxico por su lado es grande y diverso y en algunas éreas no se ha realizado ain un
buen trabajo floristico. Diferentes factores han influido en la conformacién de la vegetacin
de México: su posicién geogrifica, la orogenia y el vulcanismo, las emersiones e
inmersiones, las fluctuaciones climaticas del Terciario y las glaciaciones, asi come las
migraciones que en diferentes tiempos y direcciones se han presentado. Otro aspecto que
también contribuyd en gran medida a diversificar la flora y la vegetacion del pais ha sido el
desarrello del elemento endémico en la flora y en la vegetacion.

México ha sido un escenario activo de especiacién para diversos taxa que quizd
pudieron haberse originado en otros lugares. El Eje Volcanico Transversal de México, la

Sierra Madre del Sur y la Sierra Madre de Chiapas son tres de las dreas que pueden ser
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consideradas principales centros de endemismo para varios grupos. La dispersa distribucién
de los centros de endemismo de varios grupos taxonémicos sugiere que la compleja historia
geolégica de México ha sido una de las principales fuerzas evolutivas (Ramamoorthy et al.,
1993).

Considerando a México como un centro relevante de diversidad biolégica y
tomando al género Chamaedorea como un elemento representativo de esta. Con la presente
revisién de herbario se espera obtener la riqueza y distribucién de especies, asi como la
deteccion de localidades geograficas que requieren de un proceso de colecta mas intenso.

Los patrones definidos en este capitule de la tesis son principalmente basados en
clasificaciones bidticas que toman en cuenta la composicidén taxondmica de las édreas
geograficas y la agrupacion de éstas con base en las especies que comparten entre s, sin
pretender postular ni probar hipdtesis acerca de las causas historicas que pudieron dar

origen a estos.
3.3. OBJETIVOS

El objetive de este capitulo de la tesis, es el establecer el nimero y distribucién de
especies del género Chamaedorea presentes en México y con ello la descripcion de los

patrones regionales y locales de distribucion de las especies,
3.4. MATERIALES Y METODOS

Se revisaron los ejemplares de las colecciones de los herbarios del Instituto de
Biologia, UNAM (MEXU), del Instituto de Ecologia A. C., Jalapa (XAL) y el New York
Botanical Garden (NY); revisindose los ejemplares de las especies del género
Chamaedorea colectados en México. En el estudio se asumio que las identificaciones eran
las correctas y Gnicamente se descartaron e¢jemplares con informacion incompleta; ademas,
se revisaron las sinonimias reportadas en la literatura. La informacién contenida en las
etiquetas curatoriales fue capturada y analizada en una base de datos la cual fue estructurada
considerando el esquema propuesto por CONABIO en el fnstructivo para la conformacion
de bases de datos compatibles con el Sistema de Informacién sobre Biodiversided. Los

ejemplares que poseian la descripcién de la localidad pero que carecian de coordenadas
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geograficas fueron georeferenciados en mapas topograficos a escala 1: 250 000 (INEGI

1982) esto con el objeto de generar una base de datos mds completa y consistente.

En el contexto biogeogréfico contemplade en este capitulo de la tesis y empleando
la distribucion estatal de distribucidn de las especies. La informacicén de 1a base de datos fue
analizada en términos de los rangos de distribucion de cada una de las especies reportadas,
asi comeo también por la riqueza de especies de cada una de las entidades federativas que

presentaron reportes de las especies del género.

Para analizar la similitud especifica entre los estados que presentaron colectas, se
obtuvieron los indices de similitud de Driver y Kroeber y el de Jaccard asi como el de
Simpson (Janson y Vegelius, 1981; Hubalek, 1982). Es importante resaltar que para el
analisis de similitud no se consideraron las entidades federativas que reportaron solo una
especie colectada dentro de sus limites politicos. Las fdrmulas para la obtencidn de estos

indices son:

Driver y Kroeber = 100(C)/[(N1)}{N2)]*?
Jaccard = 100 (CY N1+N2-C
Simpson = 100(C)y/N2
Donde: C = mimero de especies en comun {compartidas)
N1 = nimero de especies del estado mds diverso

N2 = nimero de especies del estado menos diverso
3.5. RESULTADOS Y DISCUSION

La base de datos de los especimenes de! género Chamaedorea se conformé por 441
¢jemplares de 39 especies y 14 registros indeterminados (Cuadro 3, Figura 3 a) colectados
en 20 estados de 1a republica (Fig. 3 b). Este niimero de especies contrasta con la revisién
de Hodel {1992) quien registra un total de 45 especies en México. Una posible explicacidén
a esto podria ser la falta de colectas y el deposito de estas en los herbarios revisados, asi
como también por que €l registro de especies nuevas no necesariamente se ha realizado en
los herbarios a los que se tuvo acceso, esto a pesar de que MEXU es el herbario mas

importante de México.



Cuadro 3.- Lista de las especies del género Chamaedorea reportadas en los herbarios
revisados y el nimero de registros para cada especie.

Nimero total

Especie
de registros
! aguilariana 1
2 alternans 2
3 arenbergiana 2
4 cataractarum 2
5 concolor 43
6 elatior 32
7 elegans 37
8 ernesti-augustii 48
9 erumpens 2
10 geonemiformis I
11 glaucifolia 2
12 graminifolia 1
13 humilis 1
14 karwinskyana 2
15 klouzschiana 2
16 lepidota 7
17 liebmannii 4
18 metallica 2
19 reurochlamys 5
20 nubium 9
21 oblongata 57
22 oreophila 2
23 pinnatifrons 3
24 pochuilensis 10
25 queroana 1
26 radicalis 12
27 rigida 6
28 rojasiana 4
29 sartorii 18
30 schiedeana 32
n seifrizii 12
32 simplex 3
33 stolonifera 2
34 tenella 3
35 tenerrima 1
s tepejilote 51
37 tuerckheimii 1
Kt wendlandiana l
39 woodsoniana 3
40 sp 14
Total 39 441

35
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Figura 3.- Especies del génecro Chamaedorea colectadas en México, sc muestra
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Con el desarrollo de la revisidn también se reconoce que el tratamiento taxondmico
no s¢ ha realizado adecuadamente en las colecciones revisadas ya que dentro de los
ejemplares de herbario revisados se detectaron varios casos de sinonimias o errores en la
determinacion de las especies. Por ejemplo, C. aguilariana y C. concolor son reconocidas

por Hodel (1992) como C. pinnatifrons. Otros casos se mencionan en el cuadro (4):

Cuadroe 4__ Se muestra Ia diferencia de definicion de especies entre Jas reportadas en los herbarios

y los nombres dados por Hodel (1992)

C. aquilariana C. pinnatifrons

C. concolor C. pinnatifrons

C. erumpens C. seifrizii

. humilis C. geonomiformis
C. karwinskiana C. pochutiensis
C. lepidota C. liebmannii

C. wendlandiana C. tepejilote

Las coordenadas geograficas de 112 registros (25.4% de las colectas) no fueron
proporcionadas por los colectores o0 no pudieron ser obtenidas de las cartas topograficas a
partir de las descripciones de las localidades. De 31 especies con registros referenciados
geograficamente, 172 (39% del total de las colectas) comrespondieron a sitios diferentes, lo
que significa que 1a mayoria de los sitios fueron colectados repetidamente para especies

distintas.

Los patrones de colecta mostrados indican que en 136 sitios de colecta (61.3%) fue
colectada una especie por sitio, mientras que el resto (84 sitios) fueron compartidos por dos

hasta seis especies.

Para efecto del analisis de la informacidn contenida en la base de datos, las colectas
se agruparon par entidad federativa y éstas por la regién que ocupan. Las regiones
consideradas son: Costa del Golfo de México en la que se incluyen los estados de Veracruz,
Puebla, Tabasco y Tamaulipas, en esta region también se incluyeron los estados de Hidalgo,
San Luis Potosi y Querétaro. Una segunda regién se denominé Sureste en la que se

incluyen colectas para los estados de Chiapas y Oaxaca. La Peninsula de Yucatin es
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considerada como otra regidn compuesta por los estados de Campeche, Yucatin y Quintana
Roo. Finalmente las colectas en los estados de Colima, Guerrero, Jalisco, Michoacan,
Morelos, Sinaloa, Nayarit y Durango son agrupadas en la regién nombrada Pacifico

{Cuadro 5).

Cuadre 5 - Numero de ejemplares ¥ especies registradas por region y entidad
federativa del género Chamaedorea en México

Estado Numero de % del total No de colectas % del total
especies

Costa del Goifo de México

Veracruz 17 43.5 204 46.2

Puebla 8 20.5 22 50

Tabasco 5 12.8 ] 1.3

Hidalgo 3 16 5 1.1

Tamaulipas 1 25 10 2.2

San Luis Potosi 1 2.5 2 04

Querétaro 1 25 4 0.9

Sureste

Chiapas 23 589 88 20.0

Qaxaca 17 43.5 n 16.1

Peninsula de Yucatéin

Quintana Roo 4 10.2 8 1.8
Yucatan 1 25 4 0.9
Campeche 1 25 3 0.6
Pacifico

Colima k] 76 3 06
Guerrero 2 5.1 2 0.4
Jalisco 1 25 2 0.4
Michoacan 1 2.5 1 0.2
Morelos 1 25 1 0.2
Sinaloa 1 25 1 0.2
Nayarit 1 25 1 0.2
Durango % 25 1 0.2
Total 39 441 100

Los andlisis muestra que Jos estados con mayor riqueza de especies, y en los que se
ha Hevado a cabo una mayor intensidad de colecta (82.5% de los ejemplares depositados en
los herbarios consultados) son Chiapas, Veracruz y Oaxaca, estados que ocupan una regién

orogrificamente heterogénea y que concentra a la mayoria de las especies del género,
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Chiapas es el estado con mayor riqueza de especies del género Chamaedorea en México a
pesar del menor nimero de colectas que registra en comparacion con los estados de
Veracruz y Qaxaca. En contraste, la regién de la Peninsula de Yucatdn y la del Pacifico
(estados de Guerrero, Colima, Michoacdn, Jalisco y Nayarit) contiene el menor nimero de
especies. Sin embargo, es posible que la pobreza en especies se deba a que la intensidad de

colecta ha sido baja (menos del 2% del total de los ejemplares).

En relacién con la distribucién de las especies colectadas en los estados, se
distinguieron tres grupos: a) especies con distribucion amplia (cinco o mias estados, 17.9%
del total de las especies), b) especies con distribucidn intermedia (dos a cuatro estados,
30.8% del total de especies) y ¢) especies con distribucién restringida {un solo estado,

51.3% del total de especies) (Cuadro 6).

Los cuadros 6 a-c muestran [a distribucién geografica de las especies con cuatro o
mis coleclas registradas en los herbarios y se observa el mbito y el grado de sobreposicién
de la distribucion entre las especies. Las especies que cumplen este criterio y tienen ambito
de distribucién restringido a sélo un estado que no se comparten entre si son C. rigida (solo

ha sido colectada en Oaxaca} y C. rojasiana (colectada en Chiapas).

Otras especies de distribucion intermedia, como C. fiebmannii y C. nubium
{colectadas en dos a cuatro estados), sobreponen en general su dmbito de distribucién en
algurios estados (C. concolor y C. sartorii) y en otros presentan nula sobreposicién (como
C. sartorii que se distribuye en el Sureste y Veracruz y C. seifrizii que en general se

distribuye en la Peninsula de Yucatan, cada una colectada en cuatro entidades federativas).

Las especies con distribucién amplia como C. elegans y C. schiedeana también
sobreponen su distribuciones !a mayor parte de los estados en que se han colectado. La
diferencia mas notoria es C. pochutlensis, que se distribuye principalmente en la zona del
Pacifico. Las diferencias en los ambitos de distribucion de las especies sugieren diferencias
en sus atributos ecoldgicos y funcionales,

La distribucion de las especies del género Chamaedorea en las regiones definidas

para el estudio mostro que la region del sureste, caracterizada por una gran heterogeneidad

ammbiental, alberga una gran variedad de especies del género, incluidas especies muy



Cuadro B.- Distribucion geografica de algunas especies de Chamaedorea en México segun datos de los ejemplares depositados en los herbaros MEXU,

XAL y NY.
a) Distribucién restringida {1 estado}
Especie Chiapas Oaxaca
rigida 16010
rojasiana 100.0
b} Distribuelén intermedia (2 a 4 estados)
Especle Colima Chiapas Guerrero Hidalgo QOaxaca Puebla Querédtaro Q. Roo Tamaulipas Veracruz Yucatin
Hlebmannii 25.0 2.0
neurochlamys 80.0 200
fepidota 28.6 714
nubium 44.4 558
radicalis 83 8.3 833
seffrizii 250 8.3 333 333
sartorii 471 11.8 235 17.6
concolor 16.3 116 23 659.8
¢) Distribucién amplia {5 a 7 estados)
Especie Colima Chiapas Durango Guerrero Hidalgo Jalisco Michoacdn Nayarit Oaxaca Puebla SLP Slnaloa Tamaulipas Veracruz
pochutfensis 100 100 100 200 100 30.0
efatior 3.2 97 3.2 226 a2 581
schigdeana 6.3 6.3 15.6 156 3.1 53.1
elegans 243 54 108 10.8 2.7 2.7 43.2
ernaesti-augustii 25.0 2.1 21 21 42 64.6
tepejilote 20 15.7 1.8 2.0 2.0 66.7
ohlongata 12.3 14.0 8.8 1.8 63.2

Los numeros indican los porcentajes de las coleclas, con €l gbjeto de ubicar los eslados en que cada especie ha sido mayormente colectada
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restringidas en su distribucién geogréfica, como C. geonomiformis, C glaucifolia, C.
humilis, C. pinnatifrons, C. quercana, C. rigida, C. rojasiana, C. simplex, C. stolonifera, C.
tenerrima y C. wendlandiana, junto con especies con amplia distribucion como C. elegans,

C. oblongata, C. concolor, C. ernesti-augustii y C. elatior,

Esto corrobora la existencia de un centro de diversidad en el sureste de México
{Chiapas principalmente), la cual es marcadamente mas diversa a las otras tres regiones
definidas. La segunda regién mas divesrsa es la del Golfo de México en la que destaca
Veracruz con el reporte de diecisicte especies, en esta region es importante mencionar
ademas la presencia de C. radicalis que cubre el limite mas nortefio del género. La regitn
del Pacifico caracterizada por el endemismo de C. pochutlensis, y el caso excepcional de la

peninsula de Yucatin en la que se localiza C. seifrizii son las regiones menos diversas

La region del Golfo de México también se caracteriza por albergar una gran riqueza
de especies, siendo C. alternans, C. klotzschiana y C. metallica, las especies que estén
restringidas a un estado compartiendo con la region del sureste la mayor parte de las

especies de distribucién amplia.

Por otro lado, existe una distincion muy marcada entre las especies localizadas en la
Peninsula de Yucatan en relacion con las otras regiones, ya que las especies que se registran
estdn muy restringidas a esta zona {especialmente C. erumpens y C. graminifolia). En esta
region, C. seifrizii se distingue por tener el rango geografico mas amplio {registrada en los
tres estados). Por su parte, en la regién del Pacifico C. pechutlensis es la especie mis

representativa geograficamente.

Existen g¢jemplares colectados en los estados de Durango, Sinaloa y Nayarit que no
corresponden con la distnibucion geogrifica del género en México, y muy probablemente
estos ejemplares provienen de palmas que fueron introducidas a estos estados por lo que

son excluidos de estos anélisis.

En relacién con la distribucion de las especies registradas en la base de datos, al
igual que en el caso del nimero de especies por estado, es muy posible que estos datos
presenten un sesgo por la heterogeneidad espacial y ia intensidad con la que se ha colectado

cada especie. En este senlido, las especies con distnbucion amplia tienen mayor
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representatividad en los herbarios. Sin embarge, en algunos casos es posible que la cantidad
reducida de ejemplares colectados de las especies del grupo de distribucion restringida se

deba a su rareza en un nivel geografico.

Los analisis de similitud obtenidos con los estimadores de Driver y Kroeber, Jaccard
y Simpson, mostraron patrones muy similares en los tres casos (Cuadro 7). Los valores mas
altos se obtuvieron cuando se compararon los estados de Tabasco, Puebla y Qaxaca coz{
Veracruz. Los analisis también mostraron que Chiapas fue la entidad que compartid
especies con el resto de estados considerados, no asi el resto de entidades, en los que no
existe relacion con al menos otro estado, por ejemplo Qaxaca considerado méas diverso
después de Chiapas no comparte especies con Quintana Roo y este solo comparte especies

con Chiapas.

El analisis también permite observar como los estados localizados en las distintas
regiones son més similares entre ellos que con respecto a tras regiones; por ejemplo,
Colima, Guerrero y QOaxaca que se localizan en el Pacifico, son mas similares entre ellas
que con otros estados, esto también se observa en los estados de Veracruz, Tabasco, Puebla
e incluso Hidalgo, que pertenecen a la regién del Golfo de México. Por su parte, Quintana
Roo ubicado en la regién de la Peninsula de Yucaldn se muestra independiente. Las tres
regiones consideradas independientemente son mas similares cuando se comparan con los

estados de Oaxaca y Chiapas considerados centros de diversidad del génere Chamaedorea.

Finalmente el desarrollo de esta parte del trabajo, permitié valorar la gran
importancia que tiene la informacidén contenida en los herbarios. Para este estudio
biogeografico permitid la ubicacién de localidades de importancia por la presencia de
especies asi como el determinar especies encontradas en el campo, ademas de dar una

visién global de la riqueza de especies en México.
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Cuadro 7.- Comparacidn de la riqueza de especies entre las distintas entidades federativas

usando tres indices de similitud especifica. En negritas se muestran los valores mis altos.

Driver y Kroeber

Guerrero__Hidalgo Colima Q. Roo Tabascoe Puebla Veracruz {)axaca Chiapas
Guerrero x 0.00 40.82 0.00 0.00 0.00 0.00 19.6] 18.26
Hidalgo x 0,00 0.00 51.64 40.82 33.33 32.03 44.72
Colima X 0.00 25.82  40.82 3333 48.04 29.81
Quintana Roo X 0.00 0.00 0.00 0.00 36.51
Tabasco x 79.06 64.55 62.02 57,74
Puebla x B1.55 78.45 63.90
Veracruz x 80.06 67.08
Qaxaca x 64.45
Chiapas x
Jaccard

Guerrero__Hidalgo  Colima Q. Roo  Tabasco  Puebla  Veracruz  Qaxaca Chiapas
Guerrero x 0.00 25.00 0.00 0.00 0.00 0.00 7.14 6.25
Hidalgo x 0.00 0.00 33.33 22.22 15.38 14.2% 20.00
Colima X 0.00 14.29 22.22 15.38 23.08 12.50
Quintana Roo x 0.00 0.00 0.00 0.00 13.33
Tabasco x 62.50 41.67 38.46 33.33
Puebla x 66.67 61.54 43.75
Veracruz b3 66.67 56.00
Qaxaca x 47.37
Chiapas x
Simpson

Guerrere_Hidalgo Colima Q. Roo Tabasco Puebla Veracruz Oaxaca Chiapas
Guerrero x 0.00 20.00 000 0.00 0.00 0.00 6.67 588
Hidalgo X 0.00 0.00 2500 1818 1333 12.50 16.67
Colima X 0.00 1250 18.18 13.33 18.75 11.11
Quintana Roo X 0.00 0.00 0.00 0.00 11.76
Tabasco x 38.46 2941 2778 25.00
Pucbla x 40.00 38.10 30.43
Veracruz x 40.00 33.33
Oaxaca x 3214

Chiapas

X
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4.- Biogeografia del género Chamaedorea en la region

de Los Tuxtlas Veracruz, México.

4.1. RESUMEN

Con el objeto de describir los patrones de distnbucién de las especies del género
Chamaedorea presentes en la regién de los Tuxtlas, Veracruz, se realizaron muestreos
procurando abarcar diferencias importantes del paisaje (por ejemplo, diferentes altitudes,
tipos de suelos y condiciones topograficas). El muestreo se ilevé a cabo a través de censos
rapidos. Los censos se realizaron estableciendo parcelas de muestreo de 50 m x 2 m en las
que se registraron a todas las palmas de cada especie del género Chamaedorea presentes,
incluyendo plantulas ¢ individuos de mayor talla. En cada punto de muestreo se
establecieron cuando menos tres parcelas En esta region se censé una superficie total de
0.34 ha, distribuidas en cinco localidades, a jo largo de un rango de altitud que cubrid,
practicamente, el encontrado en toda Ja regién de Los Tuxtlas. Se cubrié este ambito
altitudinal en los dos macizos voleinicos principales (sierra de Santa Marta y Voledn San
Martin Tuxtla) que componen la sierra montafiosa de Los Tuxtlas, encontriandose en total
trece especies. Con los datos recabados son apreciables al menos dos patrones de
distribucién: i) las especies con amplia distribucién, como es notablemente ¢l caso de
Chamaedorea concolor, y ii) especies con una reducida distribucion, siendo C. tepejilote y

C. tuerckheimii 1os ejemplos extremos.



4.2. INTRODUCCION

México quedan pocos lugares donde aiin exista uno de los sistemas naturales de
mayor diversidad biolégica: 1a selva himeda. Los 2 millones de hectireas de selva de las
zonas cilido himeda de México que actualmente se conservan (Toledo et al., 1992), se
distribuyen en las zonas montafiosas localizadas en {a regién Lacandona, EI Ocote, E!
Soconusco, Los Chimalapas, El Uxpanapa y Los Tuxtlas, en los estados de Chiapas,

Oaxaca y Veracruz (Ramirez y Veldzquez, 1993).

En la region natural de Los Tuxtlas se mantienen todavia, aunque discontinuas, unas
30 mil hectéreas de selvas y bosques tropicales, la mayor parte de ellos en 1a Sierra de Santa
Marta (26 mil hectareas). Esta regidn es depositaria de una importante diversidad biolégica
por la amplitud de su gradiente altitudinal (desde el nivel del mar hasta los 1750 m.s.n.m.)
ademis de una gama de condiciones climiticas y de suelos que favorecen la diversidad de

flora y fauna (Ramirez y Veldzquez, 1993).

La Sierra de Los Tuxtlas, se compone de una serie de montaiias de origen volcdnico,
relativamente restringidas geograficamente, localizadas aproximadamente entre los 18°10°
¥ 18% 45’ de latitud norte y los 94% 42 y 95° 27" de longitud oeste de orientacion diagonal
NW.-.SE. Las montafias son una densa aglomeracion de crateres pequeflos, los més
conspicuos de éstos son el Volcan San Martin (con una altura maxima de 1780 m.s.n.m.), el
de Santa Marta (1660 m.s.nm.} y San Martin Pajapan (1245 m.s.n.m.). El macizo
montafioso se encuentra partido en dos porciones, una al noroeste, constituida por el volcin
San Martin y otra hacia el sureste lamada sierra de Santa Marta, separadas por una
depresion en la que se asienta el lago de Catemaco, uno de los de mayor extension en el

pais (Marntin del Pozzo, 1997).

A la heterogencidad ecolégica impuesta por las caracteristicas descritas (clima,
altitud, aislamiento, complejidad topografica), se suma su historia geolégica, marcada por
un intenso vulcanismo como la gran emergencia en el Terciario sobre la que se depositd la
copiosa lava del Pleistoceno, la cual a su vez sucedid a las dltimas inundaciones marinas. El

historial geologico culmina con la actividad volcAnica mas reciente, llegando a las
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erupciones del San Martin en 1664, 1793, y las fumarolas del mismo volcan en 1829
(Martin del Pozzo 1997).

Para propdsitos de conservacién, debe reconocerse que la persistencia de una
cspecie cn una localidad estd en gran medida determinada por factores ecolégicos que
modulan la densidad de las poblaciones y la estructura genética de las mismas (Martinez-
Ramos y Oyama 1994} pero que actualmente, las principales causas de la pérdida de
biodiversidad son la disminucién y fragmentacion de los hibitats, la sobreexplotacion, la

introduccidn de especies exdticas, [a contaminacion y los cambios climaticos.

Identificar la distribucién, abundancia, estructura pablacional, dindmica poblacienal
y el efecto de colecta requiere distintas estrategias de muestreo. La captura de informacién
sobre abundancia de especies y distribucién de las mismas es un impontante prerequisito
para estudiar la dinimica poblacional y ¢l impacto de recoleccion en la regeneracidn (Hall y
Bawa, 1993).

La distribucidn y abundancia natural de una especie es particularmente una funcidén
de la variabilidad espacial en habitats disponibles y de la capacidad de las especies para

colonizar estos habitats.

El mejor método para realizar el muestreo de una larga y heterogénea drez es ¢l
establecer multiples transectos preferentemente paralelos, los cuales corran a lo largo de
cualquier clina (topografica, climitica o edafolégica) que exista y con esto cubrr la

vanizcidn ambiental para obtener algunos grados de replicacién.

Se pueden derivar tres lipos de informacién de este muestreo inicial de distribucion
y abundancia: informacién estitica de las poblaciones, la identificacion de las poblaciones
marginates y los habitats preferidos por a especie. Esta informacién puede ser derivada de
estos datos por construccién de una distribucidn edad/tamaiio, categorias de habitat, tipos e

intensidad de colecta.
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4.3. OBJETIYOS

El presente capitulo de la tesis tiene por objetivo el describir los patrones de
distribucién de las especies del género Chamaedorea presentes en la regidn de los Tuxtlag
en el contexto de la biogeagraffa ecoldgica. Con esto se espera describir la distribucién
particular de las que especies encontradas a lo largo del gradiente altitudinal. Estos rangos
de distribucién variaran en amplitud, en frecuencia de ocurrencia y grado de continuidad
geografica dependiendo de los requerimientos medioambientales de cada una de las

especies.
4.4, MATERIALES Y METODOS

Para este estudio se establecié un protocolo de obtencién de informacién de campo
que incluye: i) la identificacion de las ireas con vegetacidn original en estado de
conservacion aceptable (fragmentos de bosque de varias centenas de hectireas) y ii) el
muestreo de las poblaciones de Chamaedorea presentes en tales areas. El muestreo se llevd
a cabo a través de censos rapidos, que se realizaron estableciendo parcelas de muestreo de
50 m x 2 m en las que se registraron a todas las palmas de cada especie presentes,
incluyendo desde las pldntulas hasta los individuos de mayor talia. De cada planta se anots:
estado de desarrollo, tamafio (longitud del tallo), nimero de hojas, longitud de la lamina
foliar de la tercer hoja a partir del meristemo de crecimiento (considerada como hoja
totalmente desarrollada), nimero de hojas cortadas por los campesinos (generalmente se
cbserva el raquis de Ia hoja con un corte homogéneo y obtuso), identidad sexual y presencia
de estructuras reproductivas (flores o frutos). También se anoté la presencia de tallos de
palmas que sufrieron ¢l corte total de su copa (practica que se usa para extraer el meristemo
foliar tiemo que se consume como "palmito”). Los censos se realizaron procurando abarcar
diferencias importantes del paisaje (por gjemplo, diferentes altitudes, tipos de suclos, y

condiciones topogrificas) y en cada punto de muesireo se censaron cuando menos tres

parcelas.

Los muestreos se realizaron en la regién de Los Tuxtlas, en las localidades

mostradas en el Cuadro 8 En esta region se censé una superficie total de 0.34 ha,



47

distribuidas en cinco localidades y a lo largo de un 4mbite de altitud que cubrid,
pricticamente, el encontrado en toda la region de Los Tuxtlas. Se cubrid este intervalo
altitudinal en los dos macizos voleinicos principales {sierra de Santa Marta y volcin San
Martin Tuxtla) que componen la sierra montafiosa de Los Tuxtlas, considerando que este
procedimiento nos puede dar una mejor representacion de la distribucidén y abundancia de
las especies en la region {es decir, se controld la altitud y se exploraron otros factores del

ambiente que pueden determinar la distribucién y abundancia de las especies).

Cuadro 8. Localidades en las que se llevaron a cabo censos ripidos de las poblaciones de
Chamaedorea en la regién de "Los Tuxtlas”, Veracruz. Se indica altitud {en m.s.n.m) y el
nimero de parcelas (2 m x 50 m cada una)} utilizadas en cada localidad, asi como el mimero
de especics registradas en cada sitio, SM = localidad en la sierra de Santa Marta, MT =
localidad en el volcan San Martin Tuxtla.

Localidad Alfitud  Numero de Numero de

parcelas espeacies

Lopez Mateos {SM) 90-700 9 9
Estacién de Biclogia

Tropical "Las Tuxtlas™ (MT) 150-250 8
La Perla de San Martin (MT) 600-700 4
Santa Marta (SM} 1,300-1,650 10 8
Volcan San Martin (MT) 700-1,650 6 5

Total 90-1,650 34 13
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4.5. RESULTADOS Y DISCUSION,

En total se encontraron trece especies (el 76.5% de las 17 registradas para el estado
de Veracruz en los herbarios). Las especics encontradas en cada una de las localidades
muestreadas se presentan en el Cuadro 9. El mayor niimero de especies (9 especies) se
registro en el ejido Adolfo Lopez Mateos, localidad perteneciente al Volcan Santa Marta.
Para Santa Marta, localidad en la que se efectuaron ocho transectos, se obtuvo el registro de
ocho especies dentro de las que destacan las morfoespecies denominadas “segunda” y
“cemiza” (nombres dados por los pobladores locales) y que probablemente correspondan a
nuevas especies. Para esta localidad también es importante destacar la presencia de C.
tuerckheimii reportada como especie en peligro de extincion (Hodel, 1992). En las tres
restantes localidades pertenecientes a la regidn del Volcan San Martin, el mimero de
especies fue menor, La estacién de Biologia Tropical * Los Tuxtlas” registro 5 especies, €l

ejido La perla 4 especies y el Volcan San Martin 5 especies.

Cuadro 9.- Especies muestreadas en cada localidad, y el 4mbito de altitud
cubierto en cada una de ellas.

e Lo
g | - e i
" u%hjgm- lﬁ'g 3 § §l 1
Localidad Altitad 35 5 !u‘-g 81y F‘S‘E:g':@:
=2 £ 5 85 Pk BlgiS=Eg s
85385585585 8
¥E 5 9B siaR B §
SIS IS SIS IR ST A TS TN I
Ldpez Miteos (SM) 0700 [XTXTX XTX X[X| X[X T
Estacion de Biologia Tropi R o
1 : X! =
"Los Todtos” (MT) PP XXX
LaPrladeSmMatinMD| 6070 | 'X° X7 T [X[ X T T
StaMarta(SM)  [13001650] XXX XX XXX
Volcin San Matin (MI) 00-1,650 X X X XX

Los datos obtenidos también muestran una importante segregacion de especies entre

los dos macizos volcinicos. Por ejemplo, ninguna de las especies registradas en Santa
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Marta, entre altitudes de 1,300 a 1,650 m.s.n.m. {Chamaedorea elegans, C. hooperiana y
las morfoespecies "segunda” y "ceniza”) se observaron en el volcan San Martin Tuxtla en
ese mismo ambito altitudinal. Por el contrario, aquellas especies observadas en este Gltimo
sitio (C. lepidota y C. woodsoniana) no se observaron en Santa Marta. Asi mismo, en la
localidad de Lépez Matcos (zona del volcan Santa Marta) se registré a C. elegans entre los
400 a 700 m.s.n.m. mientras que en la localidad de La Perla (zona del volcin San Martin

Tuxtla) esta especie se encuentra ausente.

Con respecto a las diferencias entre los dos macizos volcanicos cuando se considera
a la presencia de especies del género Chamaedorea, probablemente éstas se relacionan con
la edad del proceso sucesional primario que ocurte sobre las laderas de estos dos volcanes.
E! suelo de onigen basaltico del volcan San Martin Tuxtla es mds joven que el de la sierra
de Santa Marta. Existen reportes de que lailtima erupcidn de este volcin ocurrié durante el
siglo pasado (Martin del Pozzo, 1997). Si este es ¢l caso, las especies encontradas en el
volean San Martin Tuxtla podrian ser indicadoras de etapas sucesionales mas tempranas

que aquellas especies encontradas en la sierra de Santa Marta.

Con los censos se observo que algunas especies se distribuyen en manchones con
densidades y condiciones microambientales particulares, C. hooperiana y C. woodsoniana
crecen con mayor vigor y talla en los espacios mejor iluminados como lo son los acahuales
y claros, C. efegans y C. oblongata se localizan preferentemente en lugares himedos y
sombreados y C. tuerckheimit y * segunda™ (Chamaedorea sp) se encuentran bajo sombra

densa, en mesetas y pendientes con poca inclinacién.

Para efecto de la descripcién de los patrones de distribucién de las especies del
género Chamaedorea a través del gradiente altitudinal en la regién de Los Tuxtlas, se
consideraron solo las especies mejor representadas (especies en las que se cubrieron la
mayoria de las categorias de 1amafio) en los muestreos. Se considerd la presencia de las
especies en cada una de las clinas de altitud, independientemente de la localidad
muestreada. En la Figura 4 s¢ muestran las especies con respecto a sus intervalos de
distribucidn altitudinal, en términos de toda la poblacidn, se presentan los cocientes entre el

niimero de individuos censiderados plantulas sobre el numero de adultos para representar la
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composicién de categorias de tamaiio que integran las poblaciones a determinada altitud.
Bajo la suposicién de que las especies logran alcanzar etapas reproductiva en las altitudes
donde encuentran los ¢Optimos de condiciones medicambientales para cubrr sus
requerimientos, se determinaron las altitudes en las que se encontrd la presencia de
individuos reproductivos (Figura 5). Para observar el patrén de distribucién considerando
toda la poblacién y solo individuos reproductivos, se graficaron las especies consideradas
con la altitud (Figura 6), en ellas son apreciables al menos dos patrones de distribucion; i)
las especies con dmbito amplio, como es notablemente C. concolor y ii) especies con un
dmbito reducido de distribucidn, siendo C. tepefilote y C. tuerckheimii los ejemplos

extremos.

Cuando sélo s¢ consideran palmas reproductivas (Fig. 6 b) puede notarse que el
ambito de la mayoria de las especies se estrecho. Tal estrechamiento sugiere que las
especies poseen ambitos optimos (donde se reproducen) mis restringidos que aquellos
donde pueden sobrevivir y crecer hasta el estado adulto. En este caso, solo C. concolor y
C. elegans muestran un ambito amplio de distribucién y puede distinguirse un grupo de
especies que parece tener su Ambito Sptimo a elevadas altitudes (por ejemplo, C.
tuerckheimii y C. lepidota) y otro a altitudes bajas {por ejemplo, C. tepgjilote y C.

oblongata).

En términos de abundancia de individuos adultos en la distribucién altitudinal de las
especies puede observarse que casi todas las especies exhiben un pico de abundancia hacia
alguna altitud determinada. Estos picos de abundancia pueden denotar posibles condiciones
ambientales dptimas para el desarrollo de las especies, o bien sitios que han sido menos

alterados por disturbios antropogénicos.

Es interesante notar que C. elegans tiene una amplia distribucién geogrifica en
México y una amplia distribucion altitudinal en Los Tuxtlas, lo cual sugiere que estas
palmas poseen atributos que le permiten desarrollarse en un variado nimero de ambientes y
circunstancias ecolégicas. En el otro extremo se encuentra C. tuerckheimii la cual tiene una

distribucion geografica restringida al estado de Veracruz y Tabasco y sdlo se le encontrd en
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Los Tuxtlas entre los 1,300 y 1,400 m.s.n.m. Tal especie parece requerir de situaciones

ecologicas muy particulares para su desarrollo.

Dado que las especies varian en sus dmbitos de distribucién altitudinal y exhiben
picos de abundancia a distintas altitudes, es esperable que muchas de ellas difieren en sus
requerimientos ambientales y ecolbgicos. Chamaedorea concolor pedria considerarse, en
este sentido, una especie generalista (puede desarrollarse en diferentes ambientes), mientras
que especies como C, tepefilote pueden considerarse como especialistas de ambientes

especificos {de tierras bajas en el caso de esta especie).
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Figura 4 .- Distribucién de las especies en el dmbito altitudinal
considerando la proporcién de individuos regenerativos y adultos,

para once especies del género Chamaedorea en la regién de Los Tuxtlas.
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5.- FILOGEOGRAFIA DEL GENERQ CHAMAEDOREA.

5.1.- RESUMEN

E! presente capitulo describe los patrones de distribucién del género Chamaedorea
bajo la perspectiva del enfoque de la biogeografia cladista. Con este objeto se desarrollaron
filogenias morfolégicas de las especies que componen este género, considerando los
subgéneros definidos por Hodel (1992a). Se empled informacidn mocfoldgica y
morfométrica de las especies y se contemplaron las regiones geograficas en las que cada
una de ellas ha sido reportada; la informacion empleada para los anélisis ﬁlogenétic;)s asi
como la referente a la distribucion fue extraida de las monografias referentes al género
Chamaedorea, principalmente de los trabajos desarrollados por Hodel (1992a) y

complementada en mapas de distribucién de Henderson er al., (1995).

Como resultado de este estudio se observd que los patrones de distribucién del
género Chamaedorea son el reflejo de patrones tanto vicariantes asi como dispersadores.
Patrones que involucran el efecto de la formacién de barreras geograficas, asi como de
indole ecologico y medioambienta, los cuales se dieron en distintos tiempos y con distintas
respuestas por parte de las especies, capaces de generar el desencadenamiento de
mecanismos de aislamiento tales como fraccionamiento ecoldgico, aislamiento sexual y
muy probablemente también por hibridacidn, teniendo como resultado la gran

diversificacion del género en comparacién otros géneros emparentados.
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5.2.- INTRODUCCION
5.2.1. Biogeografia cladistica

En 1969, Gareth Nelson clasificé la biologia en general y comparada. La biologia
general es la que estudia los procesos bioldgicos, casi siempre tratando una o pocas
especies. La biologia comparada, en cambio, trata con patrones generales, estudiando varios
taxa a la vez. La biologia comparada se organiza en tormo a tres elementos basicos: forma,
espacio y tiempo (Croizant, 1964; Nelson y Platnick, 1981). De estos tres elementos, la
biogeografia pone su énfasis en el espacio, y se puede definir como la disciplina de la
biologia comparada que estudia la distribucion espacial de los seres vivos en el tiempo

{Morrone et al., 1996).

La biogeografia cladistica reposa sobre una analogia entre biogeografia y
sistematica, tratando a los taxa como caracteres del andlisis cladistico de las dreas que
habitan. La aproximacion cladistica (e. g- Nelson y Platnick, 1981; Kluge, 1984; Humphries
y Parenti, 1986; Humphries er al, 1988; Wiley, 1988a, b; Brooks, 1990; Page, 1990;
Griswold, 1991; Page y Lydeard, 1994) usa relaciones cladisticamente analizadas de grupos
hermanos entre taxa endémicos para diferentes areas como el recurso primario de

informacidn acerca de las relaciones entre dreas de endemismo (Morrone et al., 1996).

E! objetivo central de la sistemdtica filogenética es construir clasificaciones basadas
en hipdtesis de relaciones entre grupos hermanos y que estén apoyadas por caracteres
homologos. El término homologia se ha referido a una gran diversidad de conceptos que
tratan de describir una correspondencia histérica o relacién mecanistica entre los distintos
rasgos del organismo (Wiley, 1981; Wagner, 1989). Potencizlmente un caracler es
cualquier aspecto del fenotipo o genotipo que es comparable y varia dentro del grupo de
estudio. Las fuentes de caracteres son diversas como la morfologia, la fisiologia, la
ultraestructura y Jas secuencias génicas entre otros. Todos los tipos de caracteres pueden
contener informacién histérica a alglin nivel jerarquico particular (Sober, 1988; Hall, 1994).
Lo que cuenta es que el caracter sea variable, es decir, que muestre variacién entre la
coleccidn de unidades. También la vanacion debe ser heredable e independiente de otros

caracteres. En resumen, un caracter informativo es un sisiema de por lo menos dos
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homélogos transformacionales discretos empiricamente reconecidos como  estados

{Stevens, 1991; De Luna y Mishler, 1997).

5.2.2, Inferencia filogenética.

La sistemdtica se ha convertido en un drea de gran importancia para la biologia
modema, siendo su objeto primario el generar un marco de trabajo conceptual histérico. Tal
perspectiva histérica se modela en forma de hipdtesis filogenéticas las cuales tienen
aplicaciones siempre que s¢ lleven a cabo comparaciones entre organismos. Los
ctadogramas se consideran como la base para las inferencias evolutivas sobre 2 historia de
caracteres, grupos, procesos bioldgicos o interacciones ecoldgicas. La reconstruccién de la
historia evolutiva involucra primero la reconstruccion de las conexiones génicas de
organismos en el pasado (el arbol filogenético) (Keller, 1998). La reconstruccidn de los
irboles filogenélicos no es una tarea ficil, pero necesariamente es ¢l punto de partida

{(Maddison y Maddison, 1992).

Un darbol filogenético es un diagrama que representa a los linajes de forma
ramificada simple. El punio en e! cual un linaje se ramifica o termina es referido como un
nodo (también en algunas ocasiones llamado vértice), Entre los nodos se encuentran los
internodos. Un 4rbol es entonces compuesto de nodos ¢ internodos. Un 4rbol es enraizado si
tiene un nodo que es designado como la raiz y el drbol tiene polaridad, y uno puede hablar
de nodos que son ancestros o descendientes unos respecto de otros. Algunos de estos nodos
son los extremos de las ramas sin descendientes, estos son los nodos terminales, y ellos
corresponden a los taxa observados. Estos taxa observados podrian ser genes o especies
individuales o inclusive podrian ser taxa superiores como lo son géneros y familias. Nodos
ancestrales a los nodos terminales son nodos intemos; ellos generalmente corresponden a

linajes no observados (hipotéticos) (Maddison y Maddison, 1992).

Los nodos siempre tienen un solo ancestro inmediato a menos que se trate de
reticulacién o hibridizacién. En un 4rbol completamente dicotdmico cada nedo tiene
exactamente dos descendientes. Un nodo politémico tiene mas de dos nodos descendientes.

Existen dos interpretaciones de un nodo politdmico, una en la que esta representa
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incertidumbre en la relacién y otra en la cual se representa una multiple ramificacién

simultanea (Maddison y Maddison, 1992).

Un grupo monefilético, llamado clado, consiste de un ancestro y todos sus
descendientes (Maddison y Maddison, 1992. El grupo intermo es un conjunto de taxa,
frecuentemente asumido como monofilético, designado como convenga al enfoque del
interesado, que es comparado con los grupos extemnos los cudles llevan al andlisis para
proveer una ampliacidn en el contexto filogenético ayudando en la determinacion de la raiz

del grupo o estados ancestrales (Maddison y Maddison, 1992).

Un caracter puede ser visualizado como un conjunto de condiciones altemativas,
llamadas estados de caracter que son considerados capaces de evolucionar uno a otro. Un
objetivo del anilisis filogenético puede ser descubrir como estas diferentes condiciones
pudieron haber evolucionado de uno a otro: cual es la condicidn ancestral, cémo y cuando

la convergencia ha ocurrido y cuando no (Maddison y Maddison, 1992).

Dentro del contexto de un grupo de organismos particular, una apomorfia es un
estado de caracter derivado dentro del grupo, mientras una plesiomorfia es el estado de
caracter ancestral (¢l estado en el m4s reciente ancestro comin del grupo). Un estado de
caracter derivado compartido por miembros de un grupo es una sinapomorfia de los
miembros del grupe, y una autoapomorfia del grupe. Cuando un estado de caracter
evoluciona mas que otros en diferentes ramas del drbol, es que existe homoplasia. Esto es,
la homoplasia no puede ser atribuida directamente al ancestro comun. Si el caracter es de un
estado, y él cambia, y entonces regresa a su estado onginal, el proceso es llamado reversion.
Si el estado evoluciona separadamente en diferentes ramas del irbol filogenético (ramas
que no son ancestro-decendiente relacionadas) el proceso es llamado convergencia o

paralelismo {(Maddison y Maddison, 1992).

Las similitudes y diferencias entre organismos tienden a ser reconocidos como la
evidencia primaria para reconstruir la filogenia, pero exactamente qué es evidencia y cudl
puede ser usada es objeto de considerables debates. Los miembros de un clado comparten
caracteristicas (nicamente entre esa misma rama del arbol con su mas reciente ancestro

cormin. Cualquier nueva caracteristica que evoluciona en esa rama caracteriza a los
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miembros del clado, mientras los no pertenecientes al clado, que son, especies no
descendientes de este ancestro comiln, carecen de esta caracteristica. Con esta légica,
Hennig (1966} argumenta que un clado puede ser reconocido si sus miembros comparten
caracteristicas que son derivadas dentro un mayor grupo de especies que son consideradas,

es decir, ellos tienen sinapomorfias (Maddison y Maddison, 1992).

La reconstruccién mas parsimoniosa de un estado ancestral implica un mimero
minimo de pasos para cada caracter del drbol desarrollado. Este nimero minimo de pasos ¢s
una de las estadisticas bisicas usada por muchos sistemiticos filogenéticos y es considerada
come una medida de la concordancia entre los caracteres y el arbol. Para estandarizar este
nimero de pasos varios indices son obtenidos, siendo el de mayor relevancia el de
consistencia. Cuando se suma el nimero de pasos sobre todos los caracteres, y se
consideran también el valor asignado a un cambio dependiendo de la transformacidn

considerada (peso), se obtiene la longitud def arbol (Maddison y Maddison, 1992).

La longitud total det arbol es calculada por la suma del nimero de pasos para los
caracteres individuales multiplicado por sus respectivos valores de cambio (Maddison y

Maddison, 1992).

Varios tipos de peso pueden ser aplicados a los cambios, dependiendo de la

transformacidn que se considere:

Sin orden.- Para caracteres designados como sin orden, un cambio desde cualquier estado
hacia cualquier otro estado es contado como un paso (*Fitch parsimony™; Fitch {1971];
Hartigan [1973]). Asi, un cambio desde 0 a |, 0de 0 a 8, o de 7 a 4, son contados cada uno

como un pase (Maddison y Maddison, 1992).

Ordenado.- Para caracteres designados como ordenados, el nimero de pasos desde un
estado a otro estado es contado como la (valor absoluto de €]) diferencia entre su nimero de
estados (* Wagner parsimony”; Farris [1970], Swofford y Maddison [1987}). Asi, un
cambio de 0 a 1 es contado como un paso, de 0 a 8 como ocho pasos, de 7 a 4 como tres

pasos (Maddison y Maddison, 1992).
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Irreversible.- Para caracteres designados como irreversibles, €l nimero de pasos de un paso
a otro es contado como la diferencia entre su nimero de estado, con la restriccion que el
decremento en nimero de estado no ocurre (“ Camin-Sokal parsimony”; Camin y Sokal
[1965]). Asi, un cambio desde 0 a | es contado como un paso, de 0 a 8 como ocho pasos,

pero cambios de 1 a 0 0 8 a 0 son imposibles (Maddison y Maddison, 1992).

Estratigrdficos.- Basado en la nocién de Fisher (1982, 1988, 1992) de parsimonia
estratificada. En los caracteres asignados de este tipo, cada estado representa un estrato, El
estrato més antiguo es codificado como estado 0; estratos jovenes son codificados por
sucesivamente estados altos. Un paso es contado por ausencia en un estrato, pero diferentes

costos pueden ser asignados para ausencias en diferentes estratos (Maddison y Maddison,

1992},

Dollo.- Para caracteres Dollo, el mimero de pasos de un estado a otro es contado como la
diferencia entre el mimero dado a los estados, con la restriccién que cada incremento en el
numero de estado ocurre solo una vez (Farris, 1977). Asi, un cambio de 0 a 1 es contado
como un paso, de 0 a 6 como seis pasos, pero la ganancia de 1 6 6 puede ocurrir solo una

vez en el arbol (Maddison y Maddison, 1992).

Estadisticas derivadas de }a reconstruccién.

En una revisién reciente Keller {1998) menciona que un drea de controversia es la
estimacidn de la robustez de las inferencias filogenéticas. El problema es si medir robustez
con indices calculados en términos de caracteres o niimero de pasos {parsimonia) o si es
mejor ¢l uso de estimadores estadisticos. El indice mds directo que existe para evaluar la
robustez de un grupo particular es el mimero de sinapomorfias que soportan a ese grupo en
los drboles resultantes. Esta relacion logica directa entre ¢l nimero de pasos y la topologia
de un drbol es usada en indices como *soporte de Bremer” o “indice de decaimiento”
(Bremer, 1988; Mishler et al., 1991). Sin embargo, la mayoria de estos indices son de
indole estadistico, basados en rutinas que replican matrices al azar {* boolstrap™ Felsenstein
(1985); *‘jacknife™ Lanyon (1985); “topological permutation tai! probability”, Faith
(1991); “clade stability index”, Davis (1993); “jacknife monophyly index™, Siddall
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(1995); “Heyloe"", “MooToo" y Molo™, Siddall y Wenzel (1997)). Esta proliferacién de
indices con un enfoque estadistico ha dado Iugar a una controversia mis profiunda. Existe la
opinién de que estos métodos estadisticos de manipulacion de datos deben ser abandonados
porque son epistemoldgicamente incompatibles con la naturaleza del problema inferencial
que plantea la reconstruccion histérica (Carpenter, 1992; Kluge, 1997; Siddall y Kiuge,
1997)

Distintas estadisticas concemnientes al numero y costo de cambios en una
reconstruccién han sido propuestas. Asi, considerando caracteres individuales, estos indices
son el nimero de pasos, el nimero de cambios, el indice de consistencia, el indice de
retencidn, e indice reescalado de consistencia. De la suma de estos indices sobre todos los
caracteres se obtienen la longitud del arbol, los cambios en el itbol y los indices resumidos

(Maddison y Maddison, 1992).

Estos indices son derivados por el escalamiento del niimero de pasos requerido por
un 4rbol por ¢l minimo y/o miximo nimero concebible de pasos, el caracter puede ser en
cualquier drbol posible. Ambos, caracter individual e indices de conjunto son posibles

(Maddison y Maddison, 1992},

Niimero de pasos.
El mimero de pasos en un caracler ¢s ¢f costo sumado de todos los cambios en una

reconstruccién mis parsimoniosa. Para el caracter i, el nimero de pasos, §7, puede ser

calculado por la siguiente BSrmula.
St = Z Cw My
it

Donde C,, es el costo de un cambio desde el estado j a & en el cardcler 7, y np es el
nimero de j a k cambios en el drbol en una reconstruccién mis parsimoniosa de estados

ancestrales del caricter i.
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Longitud del drbol.

La longitud total del 4rbol ¢s calculada como la suma del nimero de pasos wi para los

caracteres individuales multiplicados por sus respectivos pesos si

longitud  del arbol = i wi i
i=]

Cambios del drbol.

Una estadistica relacionada con la longitud del 4rbol es el nimero de cambios en el
arbol. Esta es la suma sin los pesos del niimero de cambios en todos los caracteres. El
mimero de cambios difiere de la longitud del 4rbol en que este no es pesado por el costo de

cada cambio, ni por los pesos de los caracteres {Maddison y Maddison, 1992).
indices de consistencia y retencidn de los caracteres
El indice de consistencia (/C) para cada caracter es calculado como:
ic ="
si
El indice de retencion (/R) para cada caracter es calculado como:

Mi—mi

IR = ——
Mi-si

El indice de consistencia rescalado (RC) para cada caracter es calculado como:

RC caracter = (caracter IC) * (caracter IR)

Donde m; es el nimero minimo concebible de pasos para cada caracter § en
cuzlquier arbol; M, es el nimero maximo concebible de pasos, y si, el nimero de pasos
reconstruidos por caracter { en un arbol particular en cuestion. Asi, el IC puede ser 1 si ¢!

caracter no es homoplasico, 0.5 si alli se da homoplasia.
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indices de consistencia y retencién de conjunto

El indice de consistencia IC para tedos los caracteres de un arbol es la minima
longitud posible del arbo! dividida por la longitud observada del drbol. Para ser claros, este
es la suma de pesos del minimo nimero concebible de pasos evolutivos para cada caracter
de los n caracteres dividido por la suma del niimero observado de pasos para cada caracter

(Maddison y Maddison, 1992):

L
> wi mi

IC darbol == —

n
Zw:‘ si

Si los caracteres en la serie de datos es perfectamente congruente con cualquier otro
y ¢l arbol, y asi no habrd homoplasia, entonces el niimero observado de pasos sera igual al
minimo, y el IC podra ser 1.0. El desorden de la informacion en el drbol y el crecimiento
del aumento de homoplasia, es ¢l reflejo en el nimero de pasos y el mayor decremento en el

IC. ElIC tendera entre 1 y 0 (Maddison y Maddison, 1992).

El indice de retencién IR para todos los caracteres en un arbol es calculado como la
resta (Longitud méaxima posible del arbol - longitud actual) / (longitud maxima posible del
arbol - Ja minima lengitud posible del 4rbol) para ser especificos:

S wi Mi =Y wisi
IR drbol = 2. b

Z‘:wi Mi—iw:‘ mi

i=l iwl

Si los caracteres en la serie de datos es perfectamente congruente con cualquiera de
los otros y el arbol, el IR podra dar un valor de 1. Si la informacidn es maximamente

homoplastica en el arbol, IR podra dar un valor de 0 (Maddison y Maddison, 1992).

5.2.3.- El método de grupo externo para analisis cladisticos.

En sistematica, las hipdtesis de polaridad establecen la direccidn temporal de las
series de transformacion de caracteres o eventos que observamos en los organismos. Tal

polarizacién determina la relacién de apomorfia y plesiomorfia entre los estados.
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Uno de los principales procedimientos que se usan para polarizar caracteres es el
método de grupo externo (MGE). Algunos autores manticnen que ¢! MGE opera
polanzando caracteres individuales (el MGE presupone qué estado es apomérfico y cuil es
plesiomérfico en una serie de transformaciones particular). Otros autores opinan que el
MGE es un procedimiento para enraizar arboles (opera postulando sitios del arbol donde se
localiza 1a raiz y por lo tanto se determina simultaneamente los estados plesiomorficos de
todos los caracteres incluidos en el analisis). Una tercera opinion es la de considerar al
MGE como un procedimiento de orientacién (el MGE bajo esta perspectiva no mcorpora
informacién sobre caracteres sino que integra informacion acerca de los grupos
monofiléticos). Evidentemente las tres concepciones difieren en lo que el método

presupone, las condiciones necesarias y la interpretacion de los resultados (Keller, 1998).

5.2,4.- Anilisis de componentes.

Una pregunta que surge cuando se desea aplicar las técnicas de anilisis de la
biogeografia cladista, es si el reconocimiento de endémicas y de especies es el correcto,
esto es, admitir 1a posibilidad de omisiones debidas al desconocimiento por insuficiencia en
la recoleccion, extincion local en {as dreas de muestreo, determinacion errdnea de los taxa

o, incluso de 1a jerarquia genealdgica (Espinosa y Llorente 1991).

La propuesta de andlisis de componentes (Nelson y Platnick, 198i; Humphries y
Parenti, 1986} es para determinar upa clasificacion de areas justo cuando la disponibilidad
de informacién biogeogrifica es completada con patrones aparentemente no resueltos o
conflictivos. Las hipdtesis de areas intemrelacionadas son mds robustas cuando eflas son
basadas en muchos diferentes grupos de taxa, cada uno mostrando patrones similares
interrelaciones para las dreas en las cuales ellas ocurren, pero, como cominmente ocurre,
los diferentes grupos de taxa para ser combinados son deficientes en una forma u otra. El
analisis de componentes intenta proveer los medios de “llenar” informacién perdida y
resalver conflictos considerando qué patrones especificos pueden ser derivados del analisis

de muchos cladogramas diferentes.
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5.2.5.- Paleogeografia de Centro América.

La biogeografia historica intenta la reconstruccién de la secuencia de origen,
dispersidn y extincién de taxa y explica como eventos geoldgicos y paleocliméticos
conformaron los actuales patrones bidlicos de distribucién. Entonces, los patrones
biogeograficos regionales observados siempre son claramente el producto de largas y
espacialmente extensivas inferacciones entre atributos biolégicos de los organismos
presentes y la historia fisica de la regién en consideracion. Los andlisis cladisticos para la
mayoria de taxa en América no existen. La region Caribefia en particular, asi como
Mesoamérica en general, ha figurado notablemente en estudios biogeogrificos por la
compleja historia geolégica de la region (c.g. Rosen, 1976) y debido a que el drea es
importante como puente para rutas de dispersion de mamiferos y otros animales entre

América del Norte y del Sur durante el Plioceno (e.g. Marshall, 1979; Marshall y Hecht,
1978).

La regién de América Central se extiende desde el sureste de México hasta Panama
y desde ahi hacia las tierras bajas del Pacifico del este de Colombia y noroeste de Ecuador.
La vegetacion de esta region es influenciada por factores geoldgicos y climaticos. La
angosta franja de tierra que actualmente une a los importantes reinos biogeogrdficos del
Neoartico (América del Norte) y del Neotropico (América del Sur), no siempre ha sido
como lo es ahora en la actualidad. Hoy dia esta zona generalmente se incluye dentro del
reino Neotropical pero es indudable que posee caracteristicas propias del Neodrtico los

cuales juegan un papel de puente filtrador {Rich y Rich, 1983).

Para Ja historia del drea comprendida entre América del Norte y Sur, han surgido
varias teorias. La mayor parte de los estudios se han ocupado unicamente de los dltimos
100 6 200 millones de afios de historia {Dietz y Holden, 1970; Fox er al, 1971) pero
algunos han intenlado hacer reconstrucciones remontindose a 600 millones de afios

(Walper y Rowett, 1972) empezando en la era del Paleozoico (Rich y Rich, 1983).

Es un hecho que hay rocas del Paleozoico en algunas partes de América Central

todas a! norte de Nicaragua y algunas de ellas de hace al menos 400 millones de afios, de!
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periodo Sildrico (Naim y Stehli 1975). Pero se desconoce que relacién paleogeogrifica

tuvieron esias rocas entre si, asi como con otras fuera del 4rea (Rich y Rich, 1983).

Para los estudios de la biota viviente de América Central la reconstruccién
paleogeogréfica de lailtima fase del Mesozoico y del Cenozoico resuita ser mds importante
cuando los mamiferos, las aves y las angiospermas se dispersaron ampliamente. Aunque
ain existe desacuerdo entre los gedlogos sobre la forma en que pudo formarse América
Central, existe una gran cantidad de datos paleomagnéticos y de informacidn proporcionada
por estudios de los fasiles y de la geologia general, que ponen mucho mas limitaciones a las
teorias basadas en los Gltimos 200 millones de afios, que a las que se remontan a tiempos

mas antiguos (Rich y Rich, 1983).

Son varias las hipotesis sobre la configuracidn del continente a principios de la era
del Mesozoico. Aunque estas hipdtesis recogen varias opinicnes divergentes, todo parece
indicar que la separacion de América dei Norte y Sur, asi como la separacién de ambas y
Africa, fue minima y por consiguiente, hubo muy pocas barreras para la dispersion de las
fortmas terrestres. Las formas marinas del Atlantico y del Pacifico se habrian visto afectadas

de diferente manera segun 1a reconstruccidén que se hubiera escogido (Rich y Rich, 1983).

Aun cuando no estd muy claro cual de las maltiples teorias es la correcta, si es
aparente que, a partir del Mesozoico y hasta cerca del Plioceno (hace 5-6 mitlones de afios,
Raven y Axelrod, 1974), no existia conexion terrestre entre América del Norte y Sur a
través de América Central, aunque muy bien podria haber existido una conexidn via Europa

y Africa (Rich y Rich, 1983).

5.2.6.- Aspectos histéricos de Ia Flora de Centro América.

Hoy, las angiospermas, o plantas con flor, son las plantas terrestres dominantes, y
hart mantenido ese dominio por mis de 80 millones de afios. Las actuales angiospermas de
América Central y en realidad toda su flora es muy similar a la de América del Sur. Al
revisar estas similitudes, Raven {1975) sugiere que desde el origen de las angiospermas
durante el Periodo Creticico, Africa, América del Sur y quiza algunos de los fragmentos

ain no consolidados de América Central se habrian constituido en un sitio de importancia
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evolutiva. La mayor parte de las zonas tropicales del mundo estaban concentradas en estas
areas. Conforme se separaron Africa y América del Sur, a partir del Cretacico, y conforme
Ameérica del Sur comenzé a converger en algunas partes con América Central se presentd

una dispersién masiva y las formas suramericanas ocuparon estas ireas.

Raven y Axelrod (1974) también afirman que la dispersién en el sentido contrario,
de América del Norte al Sur no fue menos sorprendente; géneros como Abies, Alnus,
Liquidambar, Fagus, Juglans y Ulmus habian ya llegado a las montafias del sur de México
hace 16 millones de afios. Algunas de estas formas se extendieron a lo largo de Centro
América hacta América del Sur, llegando Juglans (nogal) al norte de América del Sur por
lo menos hace 8 millones de afios los, Alnus (zlisos) hace unos 700 000 afios y Quercus
hace unos 150 000 afios. Hacia finales del Plioceno (2 6 3 millones de afios) las montafias
eran lo suficientemente zltas para ofrecer un paso seguro a las plantas adaptadas a las

alturas.

Durante ¢! Pleistoceno, aparecieron por primera vez los climas frios en Ias latitudes

tropicales (Raven, 1975) lo que provocé atin mas la dispersidn de las especies montafiosas.

Por su parte las, palmas son plantas muy antiguas, reconocidas en el registro fosil a
partir del Cretacico Superior, aunque algunos autores le asignan una edad pre-Creticica
(Aguilar, 1986). Segin Tomlinson (1990), en esta familia se han reconocido 2779 especies
y 212 géneros, de los cuales mas de la mitad tienen cinco o menos especies y 73 son

monotipicos.

De los pocos géneros de palmas que incluyen muchas especies sdio una fraccidn
presentan una distribucién amplia. Por ejemplo, Calamus (370 especies) y Daemonorops
(115 especies). Bactris (239 especies), Chamaedorea (96 especies), Licuala (108) y
Pinanga (120) son géneros grandes pero con una distribucidn restringida, superados en
distribucién por géneros pequefios como Borassus (7), Hyphaene (10), Phoenix (17) y
Raphia (28). Las subfamilias de palmas son caracteristicas de un continenie, y sélo las
subfamilias Chamaedoroide y Ceroxyloide tienen representantes en el Nuevo y el Vigjo

Mundo.
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Chamaedorea es ¢l género terminal y con un mayor mimero de especies en una
cadena de géneros relacionados. Esta comienza en las Islas Mascaren, en el Océano Indico,
con Hyophorbe y continua con Wendlandielln en América del Sur, Synechanthus en Sur y

Centro América, y Chamaedorea en América Central.

Moore (1986) incluyen al género Chamaedorea dentro de la tribu Hyophorbeae de
la subfamilia Ceroxyloideae. La tribu Hyophorbeae es de marcada distribucién disyunta;
tedos los géneros son confinados a América Central y norte de América del Sur y en las
Islas Mascaren del Océano Indico. Moore (1978) sugiere que los ancestros de Hyophorbe
probablemente arribaron en las islas via Africa o Madagascar donde ellas son ahora
extintas. Dentro de las islas Ja linea ancestral se diferencié en cinco especies. De los
restantes géneros de la tribu el género menos especializado, Gaussia es de distribucién
caribefia. La gran diversidad en Chamaedorea en América Central enfatiza fuertemente una

afinidad a esta regién (Uhl y Dransfield 1987).
5.3. OBJETIVOS

Generar hipétesis de ancestria-descendencia entre las especies del género
Chamaedorea considerando cladogramas desarroliados a partir de caracteres morfoldgicos

a nive! taxonémico de subgénero.

Definir dreas de endemismo de los subgéneros del género Chamaedorea

considerando las dreas de distribucién de las especies que conforman cada uno de ellos.

Describir los patrones de distribucidn del género Chamaedorea considerando la

busqueda de relaciones entre dreas de endemismo y ia filogenia de los subgéneros.
5.4.- MATERIALES Y METODOS
Filogenias.-

Con el objeto de generar hipétesis filogenéticas se desarrollaron anilisis de
parsimonia para las especies del género Chamaedorea, a pantir de informacién morfolégica
y morfométrica de las descripciones hechas por Hodel (1992). El reconoce noventa y seis

especies y provee un excelente tratado sobre el género en la monografia referente al grupo;
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el analisis filogenético se realizé a nivel taxonémico de subgénero, considerando las

secciones definidas en Ia monografia como grupos monofiléticos.

Se desarrolld un analisis preliminar, empleando el programa Mac Clade versién 3
{Maddison y Maddison, 1992}, esto con el objeto de depurar las matrices de caracteres y
sus respectivos estados, principalmente por las facilidades que presenta dicho programa de
filogenias en la edicién de matriz en formato NEXUS. Esto ayudé a delimitar caracteres y
sus estados para cada subgénero, ya que la matriz primera fue una extraccién de la
informacién total contenida en la monografia, esta manipulacidén dio como resultado
matrices mas depuradas. Es decir, matrices que contuvieran séle informacién
taxondmicamente informativa y relevante para el analisis filogenético de cada subgénero en

particular. Los caracteres y estados de caracter son mostrados en el Apendice.

El desarrollo del andlisis filogenético final fue mediante el programa PAUP versién
3.1. (Swofford, 1993) empleando las matrices resultantes del analisis preliminar. En la
totalidad de los analisis realizados los caracteres fueron designados sin orden (*Fitch
parsimony”; Fitch [1971]; Hartigan [1973]) y se considerdé el Método de Grupo Externo
para establecer la temporalidad relativa entre los ¢lzdos monofiléticos. Se eliminaron
caracteres no informativos y la diferencia en numero de especies que conforman los
distintos subgéneros determino el tipo de bisqueda. A manera de resumen, el Cuadro 10.
muestra los pardmetros bajo los cuales el anélisis filogenético se llevd a cabo para cada
subgénero en particular, se incluye ademas los grupos externos que fueron empieados en

cada caso:
Grupos externos.-

Wendlandiella es un género que es considerado muy cercanamente relacionado a
Chamaedorea, pero en realidad es emparentado a Synechunthus (Henderson et af., 1995).
Wendlandiella contiene una especie, Wendlandiella gracilis (W) (Dammer U. 1905,
Henderson 1994), distnbuida en el oeste de la regién Amazénica. En esta especie se
reconoce la necesidad del desarrollo de una mayor colecta y estudio para determinar su
relacion con otros géneros. La cercania con Chamaedorea, condujo a elegirla como grupo

externo ya que ademas de estar incluido en la misma tribu (Moore, 1973), es ¢l género que
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comparte su distribucién geogrifica aunque mucho mas restringida, compartiendo con
Chamaedorea también la cualidad del dioicismo, caracteristica que fue importante por la

informacién de ambas flores, femenina y masculina.

Intentande observar ¢l comportamiento de las topologias de los drboles resultantes
de los anilisis cladisticos, cuando se empleaba otro grupo externo, se seleccionaron dos
especies de dentro de las especies de otros subgéneros, con la cualidad de estar bien
descritos y teniendo una distribucién regular. Las especies que consideramos cumplian
estas caracteristicas fueron C. pinnatifrons (P) perteneciente al subgénero Chamaedorea y
C. woodsoniana (WQ) incluida en el subgénero Chamaedoreopsis, ambos subgéneros

ampliamente distribuidos en el 4rea total de distribucidn del género,

Cuadro.10, Se muestran los subgéneros del género Chamaedorea y los parametros bajo los cuales

se realizaron los analisis de parsimonia.

0 [ e |
it ; CARACTERES . g N T sﬁo A BUSQUED!
Collinia 1 82 Fitch Exhaustiva
C. pinnalifrons . .
Eleutheropatalum 4 44 ¢ soniana Fitch Exhaustiva
Wendiandiella
Marenia . .
C. pinnalifrons . .
3 14 c. reoniana Fitch Exhaustiva
Wendlandiella
Chamaedorea i
. woodsoniana . "
26 73 Wendiandiella Fitch Heurislica
Chamaaedoreopsis . .
C. pinnalifrons . |
47 Wendlandiella Fitch Heuristica
C. pinnatifrons . .
Moranieila 2 29 c fsoniana Fitch Exhaustiva
Wendlandiella
C. pinnatifrons N .
Moraniopsis 2 38 c soniana Fitch Exhaustiva
Wandlandiella
C. pinnalifrons . .
Stephanostachis 10 64 c Isoniana Fitch Exhaustiva
Wendlandiglla
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Areas de endemismo.-

Considerando que la biogeografia histérica estudia los patrenes a escala global, la
determinacion de las areas de distribucion se [imité a los repertes hechos por Hodel (1992a)
a nivel de pais (division politica) en los que las especies eran reportadas. Aqui es necesario
reconocer la carencia del conocimiento de las caracteristicas ecolégicas y medioambientales

particulares de cada especie para definir unidades naturales de 4rea de distribucion.

Goémez-Pompa (1985) reconoce 27 biotopos mayores en un contexto biogeogrifico
para el reino Neotropical entre los limites Estados Unidos/México y Panama/Colombia {él
excluye unas dreas de Estados Unidos continental y las Islas Caribefias). Estos amplios
biotopos incorporan el andlisis de distnbucién de vegetacién y fauna y los patrones
climaticos. Sin embargo, se dificulté ubicar a las especies en estas areas naturales por lo
que se considerd prudente para este analisis biogeografico emplear a las unidades politicas
{pais o estado) en los que las especies han sido reportadas para definir los rangos de
distribucion, y complementar esta informacién con mapas de distribucién. Estos mapas
fueron tomados de Henderson, er al. (1995) quienes intentaron dar una idea de la
distribucion total de las especies de palmas de América, con base en una revision de las
monografias y floras mas recientes, especimenes de herbario y sus observaciones
personales. Asi, las areas de endemismo fueron generadas por la suma de éreas de

distribucion tanto de mapas como de unidades politicas.

Anilisis de componentes.-

Los conjuntos de arboles (cladogramas de taxa) mds parsimoniosos fiteron
convertidos a cladogramas-area por el reemplazamiento de los taxa terminales con las areas
en las que ellos ocurren. Los arboles fueron comparados usando el programa de
comparacion de arbeles COMPONENT Versidn 2.0 para Windows (Page, 1992). Se

selecciond el mismo grupo externo con ¢l cual se habia realizado el anilisis de similitud.
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5.4. - RESULTADOS
Las distintas reconstrucciones filogenéticas fueron evaluadas y comparadas por

medio de los pardmetros estadisticos que definen sinapomorfias y homoplasia en los
drboles, Iongitud del drbol (L), indice de consistencia (IC), indice de homoplasia (IH),
indice de retencidn (IR) e indice rescalado (RC). Todos estos indices fucron considerados
para cada arbol en cenjunto y fueron contemplados como indicadores de Ia robustez de los
anélisis filogenéticos. Para los objetivos de este estudio se descartd el anilisis de los
mismos indices para cada caracter individual. Los resultados del anélisis filogenético son
resumidos en el Cuadro 11 y posteriormente son descritos individualmente para cada

subgénero.

Cuadro 11.- Resumen de los parimetros resultantes del analisis filogenético desarrollado
en PAUP (Swofford, 1993) para cada subgénero con los distintos grupes externos. Se
muestran longitud (L), indice de consistencia (IC), indice de homoplasia (IH), indice de
retencién (IR) e indice rescalado (RC).

At
Collinia
Elsutharopetalum

P 1 34 | 0765 | 0.235 | 0500 | 0.382

w 17 | o765 | 0235 | 0556 | 0425

WO 1 32 | 0750 | 0250 | 0529 | 0.307

Marenia P 1 5 | 1000 | o600 | 1.000 | 1.000
w 3 4 | 1000 | 0500 | o/ 0/0

e 1 3 | 1000 | 0333 | 1000 | 1.000

Chamaedorea w 4 453 | 0607 | 0626 | 0437 | 0.265

WO 10 492 | 0598 | 0638 | 0423 [ 0253

Chamaedoreapsis P 6 748 | 0348 | o652 | 0387 | 0438

W 40 733 | 0.356 | 0.644 | 0397 | 0.4

Moreniella P 1 10 | 0900 | o500 | 0500 | 0450

w 3 12 | 1000 | 0417 | 1000 | 1000

wo 1 11 | osos | o636 | 0.500 | 04ss

Moreniopsis P 1 15 | oes7 | 0687 | 0000 | 0000

w 1 8 | 1000 | 0750 | 1000 | 1.000

WO 1 40 | oeso | o286 | oso0 | 0578

Stephanostachis p 10 174 | 0688 | 0604 | 0.418 | 0288

w 2 165 | 0.706 | 0566 | 0442 | 0312

) z 173 | 0678 | 0603 { 0425 | 0.288
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5.4.1. - Subgénero Eleutheropetalum.
FILOGENIA
El subgénero Eleutheropetalum se compone de cuatro especies C. ernesti-augustii,
C. stolonifera, C. metallica y C. sartorii (Hodel 1992). El desarrollo de las filogenias
resolvid un arbol para el caso en que se empled como grupo externo a la especie de C.
pinnatifrons (P}, dos arboles para Wendlandiella (W) y tres 4rboles cuando se empleo a C.
woodsoniana (Yo} como grupo externo; en el caso de (W) se obtuvo la distancia menor (de

17), para los otros dos anilisis la longitud fue de 34 (P) y 32 (WO) (Fig. 7).

El indice de consistencia (IC) del arbol desarrollado cuando se considerd a Wo
como grupo externe fue menor (0.750) al obtenido con los otros dos grupos externos

(ambos (P) y (W) de 0.765).

Para los arboles resultantes de la bisqueda desarrollada considerando como grupo
externo a (W) se desarrolldé un consenso estricto, el cual no resolvia el clado en el que se
encuentran C. ernesti-augustii. C. stolonifera y C. metallica. Sin embargo, en este irbol
consenso se mantiene C. sartorii en un clado independiente. Esta posicidn de C. sartorii es
también apreciable en el drbol cuando se considera a2 (Wo) como grupo externo. Tomando
en cuenta todo esto, consideramos que la topologia que mas podria reflejar la historia del

subgénero seriz la representada en estos dos irboles (W' y Wao')
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C. ernesti- augustii
C. stolonifera

C. sartorii

C. metallica

PINNATIFRONS

C. ernesti- augustii
C. stolonifera

C. metallica

C. sartoris

WENDLANDIELLA

C. ernesti- augustii

C. metallica

C. stolonifera

C. sartorii

WENDLANDIELLA |

C. ernesti- augustii
C. stolonifera

C. metallica

€. sartori

WOODSONIANA

Figura 7. - Hipdtesis filogenéticas del subgénero Eleutheropetalum, generadas mediante el

analisis de parsimonia considerando los tres grupos extemos.
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AREA DE ENDEMISMO

El érea de distribucién del subgénero Eleutheropetalum es mostrada en la Figura 8,
es observable que ¢l subgénero se distribuye en el sureste de México y la porcién norte de
Centroamérica, esta rea de endemismo podria considerarse como una continua area en la
que se aprecia que C. metallica y C. stolonifera ocupan drcas periféricas y de menor
proporcion, ademas se observa que C. sartorii, inica especie del subgénero con distribucién
disyunta ocupa los dos extremos de esta larga y estrecha drea. Por su parte, C. ernesti-
augustii es la especie mas ampliamente distribuida dentro del drea y que podria decirse

vincula a las especies integrantes del subgénero en una drea continua.

a)

C. sartorii

C. ernesti-augustii

C. stolonifera

Figura 8. - Areas de distribucion de las especies pertenecientes al subgénero
Eleutheropetalum.
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ANALISIS DE COMPONENTES

E! desarrollo del andlisis de componentes dio como resultado que la distribucion de
C. sartorii considerado el taxdn mas primitivo, persiste en México y Honduras con una
disyuncién en su distribucion. Se observa también que C. stolonifera y C. metallica
consideradas especies derivadas presentan su distribucion en México; aqui es necesario
reconocer que no sc trata de la misma drea ni tampoco de dreas contiguas, sino mas bien de
areas periféricas del drea de endemismo. Por su parte, C. ernesti -augustii, especic que es
considerada mas reciente segun las filogenias realizadas, abarca el 4rea entre la disyuncion

de C. sartorii y es contigua a las dreas de C. siolonifera y C. metallica.

MEX G amest-augusi MEX c hi
GUA €. #messaugusti GUA E mast-augusti
BEL  C. emess-augusol EE,%. C amash-auaust
HOK  C. #mast-sugusti MEX C i
MEX  C. xioioniara Sus
Gua HOM
BEL EE: C matalica
Hgﬂ c BEL
MEK ook HON .
GUA EE: C sartons
BEL BEL )
HON € savon 28{‘ C sartond
MEX  C metaiica PAN
IGUA ﬁ%
BEL MEX WOODSONIANA
HON GUA

L
MEX  PINNATIFRONS WOODSONIANA
Gun PreTERONS S0 RaiaA
BEL CR WOODSONIANA
HON  PINNATIFRONS NIC  WOODSONIANA

C. emest-pugushi
C. amush-auguabi
C smust-augusti

C zavtoni

C sartom

WENDLANDIELLA

Figura 9. - Cladogramas — drea, resultantes del andlisis de componentes para ¢l subgénero

Eleutheropetalum.
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5.4.2.- Subgénero Morenia.
FILOGENIA

El subgénero Morenia es integrado por tres especies: C. latisecta, C. linearis y C.
smithii todas de distribucién en Aménica del Sur. Todos los drboles salvados fueron de
longitudes entre 3 a 5, correspondiéndole la menor longitud (3) al arbol resultante de la
bisqueda que consideré a Wo como grupo extemo y la maxima (5) cuando se empled a P
como grupo externo, la longitud intermedia se presentd en [a busqueda que empled a W

como grupo externo (3 arboles resultantes), todos los arboles indicaron un IC de 1.0.

Las topologias cobservadas fueron muy distintas, teniendo que las dos hipdtesis
derivadas de P y Wo resultaban similares a alguno de los drboles resultantes de la biisqueda

desarrollada con W, asi e} consenso de este (Fig. 10 b), resulté con una politomia.

2 C. latisecta b) . latisecta
C. smithii . linearis
C. linearis . Smithii
PINNATIFRONS WENDLANDIELLA
¢) C. latisecta
C. linearis
C. smithii
WOODSONIANA

Figura 10.- Arboles filogenéticos desarrollados en el analisis de filogenia para el subgénero
Morenia, los grupos extemos son mestrados en mayusculas.



AREA DE ENDEMISMO

El subgénero Morenia se distribuye en la parte noroeste de Sudamérica en una larga
y continua franja. Esta franja comienza en la parte oeste de Venezuela desde el Océano
Atlantico y corre hacia el sur por la ladera del Océano Pacifico, pasando por Colombia,
Ecuador y Perll. C. linearis ocupa el area total de endemismo, mientras C. fatisecta y C.

smitii solo regiones particulares de esta drea de endemismo, C. /atisecta ocupa la region en

Colombia mientras que C. smitii la porcion surefia en Pent.

a)

b}

C. smithii

c)

Figura 11.- Mapas que muestran las dreas de distribucion de las tres especies que

constituyen el subgénero Morenia.
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ANALISIS DE COMPONENTES

Como resultado de las distintas hip6tesis originadas de las busquedas filogenéticas,
el efecto en el andlisis de componentes fue similar. En este caso la solucién més congruente
se observa en el analisis desarrollado con P en el que la distribucion primera del subgénero
la cubre en su totalidad C. linearis con reportes en Venezuela, Colombia, Ecuador, Bolivia
y Perli. Las especies del clado derivado C. latisecta y C. smithii resultan restringidas en su
distribucion teniendo para C. latisecta su reporte en Colombia y para C. smithii en Pert. Es

importante resaltar que Colombia y Peri podrian considerarse dentro de la misma provincia

geografica,
coL
VEN PER € lotsecta
COL C latisecto ggt’
PER C smithis oAN
ECy coL ¢ binearts
BOL PER € fineans
ECu ¢ luvearis
VEN  C finearis BOL € Iinearis
COL  C lmearu PAN ¢ Imegrss
PER C linearis Cgrli
P
ggllf g ;::Z':‘ EgU . sonithist
. BOL
VEN PINNATIFRONS PAN
COL  PINNATIFRONS ggé N -
PER PINNATIFRONS ECU WENDLANDIELLA
ECU  PINNATIFRONS BOL
BOL  PINNATIFRONS PAN

WECHISONTANA
WOODSONIANA
FOODSONIANA
WOODSONIANA

WOODSONIENA ‘”
BOGISONAN é& %:

Figura 12. - Diagramas resultantes de] andlisis de componentes para las especies del
subgénero Morenia.
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5.4.3.- Subgénero Chamaedorea
FILOGENIA

Chamaedorea es uno de los subgéneros mas diversificados; esta constituido por 26
especies (Hodel, 1992) por lo que el desarrolle de las filogenias fue mediante el
procedimiento de bisqueda heuristica debido al alto niimero de taxones considerados.
Cuando los drboles fueron enraizades con W se obtuvo una longitud menor de 463 (IC:
0.607, IH: 0.626, IR: 0.437 y RC: 0.265), para los cuatro irboles resultantes se obtuvo un
consenso por medio del algoritmo de Nelson (Figura 13 a), la topologia de este 4rbol fue
distinta a la obtenida por la buisqueda realizada con WO como grupo externo, en este caso
se obtuvieron 10 drboles de longitud 492 (IC: 0.598, [H: 0.638, [R: 0.423 y RC: (.253) y el
procedimiento de consenso fue el mismo (Figura 13 b). Las topologias en los consensos fue
muy distinta; para los arboles resultantes de la busqueda con W el consenso resulta con una
politomia no resuelta compuesta por las especies C. rojaciana, C. serpens, C. simplex y C.
verapazensis y en este arbol se logran distinguir cinco clados, Para el arbol representado en
ta Fig. 13 b no se dan politomias y se logran distinguir cuatro clados basicamente. Entre
ambos arbeles existen clados que se mantuvieron adn cuando su posicion cambid, en esta
condicién se encuentran las especies C. glaucifolia y C. graminifolia; otro clado que se
mantuvo fue C. hooperiana, C. kotzchiana y C. liebmanii que en (a) se encontraban junto
con C. elatior, C. geonomiformis, C. tenella y C. parvifolia también se mantuvieron en
ambos drboles Para el resto de especies, hubo cambios tanto de posicién como con su
relacion con otras especies, asi por ejemplo C. neurochlamys, C. macrospadix y C.
pedunculata que en (a) se presentaban juntas en un clado fueron separadas y dispuestas en
distinta posicion para el 4rbol (13 b). Otro caso ¢s que la politomia fue resuelta para el drbol
Wo, C. rojaciana y C. serpens se ubicaron junto con C. falsifera en un clado bien definido;
por su parte, C. simplex y C. verapacensis fueron separadas como clados independientes

pero se mantuvieron juntas.



a)

C. amabilis

C. palmeriana
C. ferruginea

C. falcifera

C. elatior

C. hooperiang
C. klotzschiana
C. liebmanii

C. macrospadix
C. murriensis

C. neurochlamys
C. pedunculata
C. pinnatifrons
C. glaucifolia

C. graminifolia
C. shiedeana

C. lucidifrons
C. matae

C. warscewiczii
C. geonomiformis
C. tenella

C. parvifolia

C. rojaciana

C. serpens

C. simplex

C. verapazensis
WENDLANDIELLA

b}
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C. amabilis

C falcifera

C. rogjaciana

C. serpens

C. ferruginea

C. geonomiformis
C. tenella

C. parvifolia

C. palmeriana
C. simplex

C. verapazensis
C. glaucifolia

C. graminifolia
C. lucidifrons

C. muatae

C. warscewiczii
C. pinnatifrons
C. shiedeana

C. hooperiana
C. klotzschiana
C. liebmanii

C. neurochlamys
C. macrospadix
C. pedunculata
C. elatior

C. murriensis
WOODSONIANA

Figura 13.- Consensos para los arboles del subgénero Chamaedorea considerando el
algoritmo de Nelson (a) 2 drboles de una bisqueda heuristica y (b) 10 arboles con el mismo
tipe de basgueda.
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AREA DE ENDEMISMO

El subgénero Chamaedorea es principalmente Centroamericano y el 4rea de
endemismo estd representada por el 4rea de distribucién de C. pinnatifrons, aunque ninguna
de las especies que integran el subgénero se distribuye tan al sur como esta especie. Dentro
del subgénero son apreciables los dos centros de diversificacion mencicnados por Hodel
(1992). Para la regién del sureste de México y la parte adyacente de Guatemala, Son
notables los casos de, C. hooperina, C. klotzchiana, C. schiediana y C. elatior, en la parie
mads norte en México y en la region del limite politico de estos dos paises la concentracion
de especies es alta, C. graminifolia, C. glaucifolia, C. liebmannii, C. rgjaciana y C.
simplex. Para el segundo centro de diversidad localizado entre los limites politicos de Costa
Rica y Panamid se encuentra una concentracion de especies del subgénero, las especies aqui
encontradas son C. warscewiczii, C. lucidifrons, C. murriensis, C. macrospadix y C.
palmeriana. Entre ambos centros se encuentran compartidas solo C. geonomiformis y C.

pinnatifrons. (Figura 14 a,b.c,)

Dentro del subgénero existe diferencia entre las especies reconocidas; para
Henderson et al. (1995), C. serpens, C. neurochlamys y C. falcifera reconocidas por Hodel
(1992a) como especies distintas, son variantes de C. pinnatifrons;, C. pedunculata ¢s
variedad de C. macrospadix; C. ferruginea de C. liebmannii, C. matae de C. warscewiczii y
C. tenella de C. geonomiformis. Henderson et al. (1995) mencionan que Hodel reconocid
tales especics basado en diferencias minimas. Para efecto del estudio se consideraron las
descripeiones y localidades que refiere Hodel aun cuando se carecid de los mapas de

distribucién.
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C. graminifolia

C. simplex

C. rojasiana

C. schiedeana

C. liebmannii

N

C. hooperiana

C. glaucifolia

R

C. klotzschiana

b

2o 4

Figura 14 a.- Mapas de distribucién para especies del subgénero Chamaedorea

modificados de Henderson et al., (1995){continva...)



84

C. elatior C. palmeriana

R

C. warscewiczii

C. parvifolia

[

C. amabilis C. macrospadix

C. lucidifrons C. murriensis

Figura 14 b.- {continuacion) Mapas de distribucion para especies del subgénero
Chamaedorea modificados de Henderson et ol., (1995)(continia...)
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C. pinnatifrons

C. geonomiformis

Figura 14 c.- (continuacién} Mapas de distribucién para especies del subgénero
Chamaedorea modificados de Henderson et al., (1995)

ANALISIS DE COMPONENTES

Considerando que para el subgénero Chamaedorea la distnibucién de las especies
seguia un patrén de concentracion en los dos centros de diversidad, se decidié realizar una
reclasificacion de las areas de distribucién considerando las regiones de maxima diversidad
de especies. Esta nueva clasificacién de zonas contempla a México como un drea (MEX), al
centro de diversidad entre México y Guatemala (CAT) como una segunda regidn, en donde
se integran todos los reportes en paises del norte de Centro América (Belice y El Salvador),
una tercera regién compuesta por los paises del centro de Centro América (CA) Honduras y
Nicaragua, el centro de diversidad referido como el limite politico entre Costa Rica y
Panama fue considerado como otra irea de distribucion (CA2) y debido a que algunas
especies se distribuyen en la region de América del Sur, ésta se considero otra region (SA)

que incluye Colombia, Venezuela, Ecuador y Pert.

La diferencia en topologias entre ambas busquedas fue apreciable en el analisis de

componentes. Sin embargo, se observa que los nodos mas ancestrales son referidos a la
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region de Centro América en Panami y Costa Rica y los nodos mis derivados a las especies
de distribucion en los limites del drea de endemismo tanto al norte como al sur, asi como a

las especies mas ampliamente distribuidas dentro de todo el rango de distribucidn.

Para el anilisis que consideré a W como grupo externo (Figura 15 a) las espectes
contenidas en la politomia (C. rojaciana, C. serpens, C. simplex y C. verapazensis) fueron
asignadas en un nodo cada una de ellas, todas en la base del drbol y con distribucion en los
dos centros de diversidad (CAl y 2). Siguiendo en este orden se encuentra el grupo
monofilético compuesto de C. ferruginea, C. amabilis, C. palmeriana y C. falcifera con
distribucion en CAl, CA2 y MEX y la ausencia de estas especies en CA y SA, la rama mas
plesiomérfica en este particular grupo lo ocupa C. falcifera distribuida en CAl. El siguiente
nodo agrupa dos grupos, uno compuesto por C. parvifolia (CAl), C. tenelia (CA2 y MEX)
y C. geonomiformis (MEX, CAl y 2) como una especie mis derivada. Finalmente, la
Figura 15 a es notable el clado mas diversificado, en el que las especies mas basales, C.
warscewiczii, C. matae y C. lucidifrons, son de distribucién en CAZ2; el resto de este grupo
de especies se encuentra ausente en CA y SA, siendo la excepcidon C. pinn&t{frons que esta
ampliamente distribuido en el drea de endemismo. El resto de especies se distribuyen de la
siguiente manera: C. schiedeana (MEX), C. graminifolia en CAY y 2 y C. glaucifolia en
MEX; C. hooperiana y C. klotzchiana en MEX, C. elatior en MEX y CAl, C. liebmanii, C.

neurochlamis, C. macrospadix, C. murriensis y C. pedunculata en CAl y CA2.
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Figura 15 a.- Arbol resultante del andlisis de componentes para el subgénero Chamaedorea

considerando a Wendlandiella como grupo externo.
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Cuando se¢ consider6 We como grupo externo (Figura 15 b), las especies mis
basales C. macrospadix, C. pedunculata, C murriensis y C. elatior fueron asignadas en un
nodo independiente cada una de elias y predominando la distribucién en CAZ y solo C.
elatior lambién en CAl, el resto de especies fueron agrupadas en tres clados principales en
los que el patrén de las especies mais basales tuvieron distribucién en los centros de
diversidad principalmente CA2 y las especies mds derivadas en las demas regiones,
nuevamente observable por la posicidn de C. pinnatifrons y C. geonomiformis en los dos

clados mis diversificados.

Figura 15 b.- Arbol resultante del analisis de componentes para el subgénero Chamaedorea

considerando a C. woodsoniana como grupo extemo.
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5.4.4.- Subgénero Chamaedoreopsis

FILOGENIA

Chamaedoreopsis es ¢l subgénero mas diversificado del género, Hodel (1992)
reconoce 46 especies, en tanto que Henderson ef al reconocen. (39 especies)(1995). Ei
desarrollo de los andlisis filogenéticos se realizaron mediante biisquedas heuristicas
empleando P y W como grupos externos. Con P se obtuvieron cuatro 4rboles un poco mas
largos que con W (40 drboles), para P la longitud fue de 748 (IC 0.348, IH 0.652, IR 0.397,
RC 0.138); en los arboles de W la longitud fue de 733 (IC 0.356, IH 0.644, IR 0.397, RC
0.141). Los indices tan bajos de sinapomorfias en los arboles asi como los nimeros tan
altos de homoplasia son consecuencia del niimero de taxa considerados. Aqui es importante
mencionar que la bisqueda “exhaustiva” se descarté y la biisqueda por medio del algonitmo
de “Branch and Bound"” se realizé sin resultados favorables debido también al alto nimero
de taxa. Para los conjuntos de drboles mas parsimoniosos resultantes de las bisquedas se

realizaron consensos en ambos casos, considerando el algoritmo de Nelson.

Atn cuando entre las busquedas la diferencia en longitud fue minima, estos
presentaron topologias muy distintas y para efecto de este andlisis, consideraremos el arbol
de longitud menor (W) (Figura 16). En él, todas las especies se encuentran resueltas y se
aprecian siete clados principalmente. C. deneversiana es la especie que se encuentra mas
basalmenie en el arbol y le contintian los clados més pequeiios uno integrado por C. selvae
v C. volcanensis., C. dammeriana se encuentra sofa en un nodo, C. parvisecta, C. skutchii y
C. tenerrima constituyen otro clado pequefio; C. nubium, C. pachecoana y C. rhizomatosa
50n especies que se encuentran también en la base del drbol constituyendo un clado bien
definido, C. correae precede a los clados constituidos de més especies. El primero de ellos
es el integrado por C. chazdoniae en un nodo independiente, C. castiflo-montii, C.
microphylla y C. pittieri son especies que constituyen un clado, en otro C. fractiflexa, C.
lehmannii y C. rigida son agrupados, asi también C. queroana y C. undulatifolia. C.
seifrizii y C. gunteriana son las especies mis cercanas al clado constituido por C
woodsoniana, C. carchensis, C. scheryi, C. vulgata y C. foveata especies en nodos

independientes en este particular clado y C. brachiclada, C. quezalteca. C. costaricana y C.
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pochutlensis agrupadas en un clado més terminal. Siguiendo en este orden se encuentra C.
stricta que esta antes del clado constituido por ocho especies (C. brachiopoda, C.
stenocarpa, C. pigmaea, C. minima, C. pumila, C. sullivaniorum, C. tuerckheimii y C.
verecunda). Finalmente, en la parte terminal se encuentra ¢l grupo de especies integrado por

C. adscendens, C. fragrans, C. robertii, C. oblongara, C. paradoxa 'y C. whitelockiana.

C. adscendens
C. fragrans

C. oblongain

C. paradoxa

C. whirelockiana
C. raberrii

C. brachiopoda
C. minima

C. pumila

€. sullivaniorum
C. tuerekheimii
C. verecundn
C. pigmaea

C, senocarpa
C. sricta

C. brackiclada
C. cosraricana
C. pochuilensis
C. queralteca
C. foveara

C. vulgarg

C. scheryi

C. carchensis
C. woodsoniana
C. gunreriana
. seifrizit

C. castillo- mon
C. microphylia
€. pittieri

C. fraciifiexe

C. fehmannii

C. rigida

C. queroana

C. undulatifolia
C. chardoaiae
C. correar

C. nubium

C. pachecoana
C. rhizomalosa
C. parvisecta

C. shurchii

C. tenerrima
C._dammeriana
C. selvae

C. volcanensis
C. deneversiona
WENDLANDIELLA

Figura 16.- Consenso considerando el algoritmo de Nelson para las especies del subgénero

Chamaedoreopsis empleando a Wendlandiella como grupo extermno
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AREA DE ENDEMISMO

El subgénero Chamaedoreopsis es ¢l mas diversificado de las palmas camedor asi
como también el mas ampliamente distribuido. Su 4rea de endemismo podria ser definida
comgo la totalidad del drea de distribucidn del género Chamaedorea. En él se integran a
especies endémicas tan particulares como C. pochutlensis en la ladera de la costa del
Pacifico de México, también se encuentra C. seiffizii distribuida en la Peninsula de
Yucatdn; en América del Sur el subgénero estd representado por C. fragrans y una
poblacion de C. deneversiana. En México y el centro de diversidad norte {CALl) existe una
alta concentracion de especies C. rigida, C. tuerckheimii, C. whitelockiana, C. rizomatosa,
C. queroana, C adscendens y C. castillo-montii son las especies mds ampliamente
distribuidas en México, En el CALl las especies presentes son C. nubium, C. lehmannii, C.
Jractiflexa, C. carchensis, C. tenerrima, C. parvisecta, C. pachecogna y C. brachypoda.
Para el centro de diversidad del sur (CA2) las especies reportadas son C. dammeriana C.
brachyclada, C. microphyla, C. guntheriana C. correae, C. pittieri y una poblacién de C.
dneversiana. Entre ambos centros las especies compartidas son C. woodsoniana y C.

costaricana con distribucion continua y C. stricta con tres poblaciones aisladas.



C. seifrizii

C pochutlensis

C. werckheimit

C. whitelockiana

C. nubium (3)
C cstillo-montii
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€. lekmanii € factifiesa

C carchensis

cn-ﬁ‘

C tenerrima

Figura 17a.- Areas de distribucion para las especies del subgénero Chamaedoreopsis,

Mapas modificades de Henderson er al. (1995). (continiia.....)
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C. undulatifolia

€ pachecoana C. oblongata
L]
/ s’y T
‘¢
€. woodsoniana C. stricta C. costaricana
ot v
C. vulgata
C pygmaca € pumila
e v
C. scheryi

€ sultivoniorum

Figura 17 b. - (continuacién) Areas de distribucién para las especies del subgénero
Chamaedorcopsis, mapas modificados de Henderson ef al. (1995). (continia...)
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€. brachyclada

C. corrreae . pittiert

C. deneversiana

(

Figura 17 ¢.- (continuacion} Areas de distribucion para las especies del subgénero
Chamaedoreopsis, mapas modificados de Henderson et al. {1995).

ANALISIS DE COMPONENTES.

Para el subgénero Chamaedoreopsis se empled la reclasificacion de areas
considerada en Chamaedorea (MEX, CAl, CA, CA2 y SA) esto por los beneficios del uso
de menos unidades de distribucién, en comparacion de catorce unidades correspondientes a

los catorce paises en los que se distribuye Chamaedoreopsis.

E! efecto del nimero tan grande de especies considerado fue también notado en el
desarrollo del 4rbol taxa-drea contemplado en el andlisis de componentes, en este se

presentaron 39 nodos para las 46 especies que componen el subgénero (se excluye €l nodo
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del grupo externo). En el diagrama referente a la relacién de taxa - 4rea no es observable
algiin patron, tan solo diremos que en este caso, que a grandes rasgos se aprecia que los dos
centros de diversidad son ubicados en los niveles mas basales del drbol, no asi las especies
distribuidas en la periferia del 4rea de endemismo (MEX y SA), de las especies distribuidas
en SA salvo C. fragrans tienen su total distribucidn en esta drea mientras C. deneversiana

mantiene una poblacién en CA2
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5.4.5.- Subgénero Moreniella

FILOGENIA

El subgénero es endémico para México, estd integrado por dos especies C. radicalis
y C. microspadix que cubren la distribucién mas nortefia del género. Para este caso en
particular las filogenias presentaron dificultades al ser sélo dos especies, ya que el
programa de filogenias (PAUP) requiere de al menos cuatro especies para realizar una
bitsqueda. Para nuestros fines se resolvié manejar para este caso los arboles resultantes de la
blisqueda del programa Mac Clade en los que no se presentaron diferencia entre arboles ni

se logrd discernir entre ambas especies. (Figura 19)

. microspadix

. radicalis

INNATIFRONS

Figura 19.- Arbol no resuelto pata las dos especies integrantes del subgénero Moreniella,

AREA DE ENDEMISMO

El subgénero Moreniefla ocupa el limite nortefio del género Chamaedorea en el
norte de México, pafticularmente en la vertiente del Golfo de México. El drea de
endemismo abarca los estados de Nuevo Ledn y Tamaulipas en ¢l norte, presentandose en
San Luis Potosi y llegando mds al sur en el estado de Hidalgo. Por su parte, C. radicalis
tiene su drea de distribucion con reportes en el total del area, no asi C. microspadix que se
restringe a los estados de Hidalgo y San Luis Potosi, al sur de] area de endemismo (Figura

20).
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C. radicalis

C. microspadix

Figura 20.- Area de distribucién de las dos especies pertenecientes al subgénero Moreniella,

ANALISIS DE COMPONENTES.

Tomando en cuenta la restringida distribucién del subgénero en el contexto global,
el andlisis de componentes se realizé contemplando su distribucién regional considerando
los reportes en entidades federativas (estados), asi, el dinico componente que integra a las
dos especies son los de Hidalgo, San Luis Potosi, Tamaulipas y Nuevo Ledn, para el cual

C. microspadix solo se presenta en Hidalgo y San Luis Potosi (Figura 21).

TPS

NL

SLP €. microspadix
HGO € microspadix
MEX

TPS C. radicalis

NL C. radicalis
SLP C. radicalis
HGO  C. radicalis
MEX C. radicalis
TPS

NL

SLP

HGO

MEX PINNATIFRONS

Figura 21.- Diagrama resultante del andlisis de componentes para las especies del
subgénere Moreniella.
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5.4.6.- Subgénero Moreniopsis
FILOGENIA.

Para ¢l subgénero Moreniopsis las dificuitades al generar el andlisis filogenético
fueron similares al presentado en el subgénero Moreniella al ser sélo dos especies a
considerar, ya que, se dificulta el discernir entre dos especies. Sin embargo, la diferencia en
la tongitud de los arboles fue contrastante, se presentaron longitudes de 49 con (Wo), 15
con (P} y una minima longitud de 8 cuando el grupo externo fue {W); asi mismo, el indice
de consistencia en los tres casos fue muy cercano a 1, siendo la biisqueda con (W) el arbol

més consistente con un valor de 1.0 igual que su indice de retencién en el mismo drbol

{Figura 22).

C. angustisecta
C paucifiora

PINNATIFRONS

Figura 22.- Anilisis filogenético para las especies del genero Moreniopsis.

AREA DE ENDEMISMO.

El subgénero Moreniopsis es de distribucion Sudamericana ocupando el drea mas
sureita del género. C. pauciflora ocupa la region oeste del amazonas en Colombia, Ecuador,
Peru, Brasit y Bolivia, C. angustisecta ocupa el area de las faldas de montafas andinas del
Peni, Brasil y Bolivia, no asi Ecuador y Colombia como C. puuciflora que sobrepuestas

conforman el drea de endemismo del subgénero (Figura 23).
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C. angustiserla

Figura 23.- Area de distribuci6n para las especies del subgénero Moreniopsis.

ANALISIS DE COMPONENTES.

Como consecuencia de [a dificultad en el desarrollo de la filogenia, el anilisis de
componentes incluye, en el tinico componente integrado por la total drea de endemismo, a

ambas especies no pudiendo definir las diferencias en distribucién (Figura 24).
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Figura 24.- Arboles resultantes del analisis de componentes para las especies del subgénero

Moremopsis.
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5.4,7.- Subgénero Stephanostachis

FILOGENIA

Stephanostachis es un subgénero compuesto de diez especies (Hodel, 1992), para
efecto de las filogenias se contd con un total de 64 caracteres. El resultado de la bisqueda
con P como grupo externo fueron diez drboles de longitud 174; cuando se utilizé W la
busqueda produjo dos arboles con 1635 de longitud y con Wo también 2 drboles de longitud
173. En la Figura (25) se muestran los consensos para las tres biisquedas (con los diferentes
grupos externos). En particular, el caso de la biisqueda considerando Wo y W como grupos
extemos se muestran arboles seleccionados al azar ya que los consensos resultan en
politomias no resueltas de la casi totalidad de especies que conforman el subgénero.
Cuando se considera 2 W el clado no resuelto se limita al conformado por las especies C.

alternans, C tepejilote, C. arenbergiana, C. cataractarum y C. oreophila.

arenbergiana
crucensis
WOODSONIANA

C. allen:e C. allenis
C. cataractarum C. zomorae
C. crucensus C. mationsiane
C. deckeriana C. alternans
C. zamorae C. tepejilote
C. repejilote C. arenbergiana
C. arenbergiana C. cararaetarum
C. nationsiana C. deckeriana
C. alternans C. ereophila
C. oreophila C. crucenss
C.PINATIFRONNS WENLANDIELLA

C. alleni:

C. ramorae

C. nationsiana

C. cataraciarum

¢ deckeriana

C oreophila

. alternans

C. tepejrlore

-

C

¢

Figura 25 .- Arboles filogenéticos para las especics del subgéncro Stephanostachis.
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AREA DE ENDEMISMO

El subgénero es totalmente Centroamericano, siendo C. tepejilote la especie mis
ampliamente distribuida, en la casi totalidad del rango de distribucién; el reste de especies
que conforman el subgénero son de distribucién mas restringida y sobrelapada con la de C.
tepejilote. Es posible apreciar dos grupos de especies respecto a la distribucion; las especies
de distnibucién al norte C. arenbergiana. C. alternans, C. cataractarum, C. rationsiana y
C. oreophila, y las especies distribuidas al sur C. deckeriana, C. allenii, C. curcensis y C.

zamorae.

C. nationsiana

C. arenbergiana C. cataraciarum

C. oreophila C. tepejilote

C. allenii

C. curcensis
C. deckeriana C alternans C zamorae

Figura 26.- Areas de distribucion para las especies de] subgénero Stephanostachis, mapas
modificados de Henderson et al. (1995)
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ANALISIS DE COMPONENTES

El andlisis de componentes considerando 2 P resulté con diez componentes (Fig. 27
a) de los cuales los mas inclusivos son los de distribucién nortefia. Asi, C. alternans y C.
oreophila se encuentran incluidas en el compenente tnico de México; contindan C.
arenbergiana y C nationsiana también con distribucién en el norte llegando a Honduras
como limite de distribucién. El componente que continua incluye a las especies de
distribucion sureita y a la mas ampliamente distribuida, teniendo que en un componente se
separan C. tepejilote y C. cataractarum y por otro lado, las especies de distribucién mas
surefa C. allenii, C. deckeriana, C eurcensis y C. zamorae.

Cuando se consideré W el resultado fue distinto (Fig. 27 b), aqui W fue excluido de
los componentes pues su distribucién es completamente fuera del rango de distribucién del
subgénero, también es notable el comportamiento de C. curcensis que esta ubicado en la
parte inicial del drbol, debido al andlisis filogenético empleado para el anilisis de
componentes. En el resto de andlisis son apreciables dos casos en los que los componentes
agruparon especies con distribucién en regiones del sur y norte, asi por ejemplo un
coemponente agrupa a C. allenii (sur), C. zamorae (sur) y C. nationsiana (norte) y olro
componente agrupa a C. cararactarum {nerte), C. oreophila (norte) y C. deckeriana (sur).
Finalmente, un componente agrupa por un ladoe a C. alternans de distribucién en México y
por otro lado, a un componente en el que se ubica a las especies mas ampliamente
distribuida C. tepejilote y C. arenbergiana

Con Wo como grupo externo (Fig. 27 c} C. alrernans, C. tepejilote y C
arenbergiana se comportaron de manera similar que cuando se empleo a W como grupo
externo, no asi las demas especies, por ejemplo, en un componente por un lado se ubicé a
C. cataractarum, C. nationsiana, C. allenit y C. zamorae y por otro, a C. deckeriana; este
componente es derivado de otro en el que se encuentra a C. oreophila. En ia topologia del
analisis son marcados dos grupos de especies: uno en el que se encuentran las especies de
distribucion norte C. alternans, C. tepejilote y C. arenbergiana leniendo asociada a C
enrcensis de distribucién sur; por otra parte, se ubica a C. narionsiana, C. allenii, C.
zamorae y C. deckeriana de distribucion sur a estas especies se relaciona C. cataractarum y

C oreophila de distribucion Norte.
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Relacidn entre los Subgéneros

Con el objeto de observar la relacién que guardan los subgéneros integrantes de
Chamaedorea, se realizo un anilisis filogenético en el que se consideraron las especies mas
representativas de cada subgénero, este anilisis se llevo a cabo mediante el procedimiento
de bilisqueda exhaustiva el que dio como resultade dos drbeles de longitud 208 (IC: 0.832,
1H: 0.433, IR: 0.470, RC: 0.391).

En ambos 4rboles la topologia es muy similar, variando dnicamente la relacién de
C. pauciflora (Moreniopsis) y C. pinnatifrons (Chamaedorea) con respecto a C. sartorii
(Eleutheropetalum), esta variacién en el clado entre los dos drboles no se resolvié con un
consenso. El resto de especies no cambid, teniendo que en la base del drbol se encuentra el
clado constituido por C. radicalis (Moreniella), C. woodsoniana {Chamaedoreopsis) y C.
linearis (Moremia). C. tepejilote (Stephanostachis) y C. elegans (Collinia) se mantuvieron,

en su posicion pero formando parte del clado derivado.

1) 2)
C. elegans 1 C. elegans 1
C. sartorii 2 C. sartorii 2
C. pauciflora 7 C. pinnatifrons 4
C. pinnatifrons 4 C. pauciflora 7
C. repejilote 8 C. tepejilote 8
C. linearis 3 C. linearis 3
C. woodsonianas C. woodsoniana 5
C. radicalis 6 C. radicalis 6

Wendlandiella Wendlandiella

Figura 28.- Se muestra ia relacion entre ocho especies pertenccientes a los subgéneros del
género Chamaedorea.
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AREAS DE ENDEMISMO

Para las dreas de endemismo de los subgéneros se logran apreciar tres grupos, 1) los
subgéneros de distribucién norte Moreniella, Collinia y Eleutheropetalum. 2) subgéneros de
distribucién Sur Moreniopsis y Morenia y 3) subgéneros de distribucién amplia,

Chamaedorea, Chamaedoreopsis y Stephanostachis (Figura 29).

Género
Chamaedorea Collinia Eleutheropetalum
.., o, ..,
Moreniopsis Chamaedorea Stephanostachis
o o, o
Morenia Chamaedoreopsis Moreniella
o, e, oo,
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ANALISIS DE COMPONENTES

Considerando la filogenia de las especies integrantes de los ocho subgéneros se
desarrolld un anilisis de componentes para observar el comportamiento entre el cladograma
y los arboles rea. En este anilisis se distinguen dos clados principales en cada uno de los
cuales existen subgéneros con los distintos dmbitos de distribucién. El clado basal esta
constituido por C. redicalis (Moreniella) de distribucién norte y por otre lado un
componente en donde C. linearis (Morenia) es de distribucion sur y C. weodsoniana de una
distribucién amplia (NA, CAl, CA2 y SA). El segundo clado esta constituido por cinco de
los ocho subgéneros, en el que los subgéneros mas basales de este clado, particular la
distribucidn predominante es norte. Asi, C. tepejilote (Stephanostachis) tiene distribucién
en NA, CAl y CA2, y C elegans (Collinia) y C. sartorii (Eleutheropetalum) con
distribucién en NA y CAl, finalmente en este clado de los subgéneros mas derivados C.
pinnatifrons (Chamaedorea} se encuentra ampliamente NA, CAl, CA2 y SA, por su parte

C. pauciffora (Moreniopsis} es de distribucién en SA. (Figura 30)
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Figura 30.- Arbal resultante del analisis de componentes para las 8 especies pertenecientes

a los 8 subgéneros.
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5.6. DISCUSION.

Para el subgénero Eleutheropetalum consideraremos como hipétesis filogenética el
cladograma 7 ¢ (L. 17, IC: 0.765, TH: 0.235, IR: 0.556, RC: 0.425) en el se empled a W
como grupo extemo, en este irbol se obtuvieron los valores que demuestran la mayor
consistencia entre los caracteres y el drbol en conjunto en comparacidn del resto de
hipotesis generadas. En este arbol, C. sertorii se presenta como especie ancestral en el nodo
mis basal, de este se desprende el clado constituido por las tres especies restantes, de este
clado se derivan dos nuevos nodos, en el primero de los cuales se separa C. ernesti-angustii

de C. metallica y C. stolonifera en el nodo mas derivado.

Asi, C. sartorii, que es considerada la especie ancestral, se presenta en los extremos
dei 4rea de endemismo, siendo la especie con areas ausentes en su distribucién (GUA y
BEL). Por su parte, C. ernesti-augustii es la especie mas ampliamente distribuida en el
subgénero y sobrelapa su distribucidn con las demais especies; C. metallica y C. stolonifera
son especies endémicas para México (MEX) y tienen una distribucidn restringida, las

poblaciones de ambas especies son reportadas en zonas periféricas del area de endemismo.

Considerando las relaciones filogenéticas que existen entre las especies y como
resultado de los andlisis realizados es apreciable que existe el sobrelapamiento entre las
especies integrantes del subgénero y la disyuncién entre las poblaciones de C. sartorii
responde probablemente a la extincién en las dreas ausentes. Aqui es importante mencionar
que esta especie es reportada para dmbitos de altitud entre los 100-1360 metros (Hodel,
1992), 4mbito que es mayor en amplitud respecto al resto de las especies, teniendo que C.
ernesti-augustii se encuentra a bajas altitudes pero encontrindose en algunos casos cerca de
los 1000 metros. Para C. metallica y C. stolonifera (especies mis derivadas) el rango de

distribucion altitudinal se estrecha tentendo 50-600 y 600-800, respectivamente.

En el subgénero Morenia fos IC fueron igual a 1.0 en todos los casoes lo que
significaria que todos los arboles fueron altamente congruentes. Sin embargo, los 1H no
muestran lo mismo, éstos indican numeros altos de homoplasia, a pesar de que en las

busquedas s¢ eliminaron los caracteres no informativos. Para cfecto de esta discusion
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consideraremos como hipdtesis filogenética a uno de los arboles resultantes de la bisqueda
con P, arbol en el que C. linearis es ubicado en el nodo ancestral y C. smithii y C. latisecta

en €l nodo derivado.

Henderson er al. (1995) incluyen a las especies derivadas dentro de C. linearis y
mencionan que esta es muy variable y ampliamente distribuida, las tres especies sobrelapan
su distribucidn en el drea de endemismo y C. linearis se describe dentro de 50-2800 metros
de altitud, C. smithii a los 1800 metros y C. latisecta entre los 2000 y 2300 metros. Para el
subgénero cs muy probable que el proceso que esta determinando el patrdén de distribucién
sea la especiacidn simpitrica, de manera similar que en el subgénero Eleutheropetalum y
que las condiciones ecolégicas particulares de cada drea de distribucidn de las especies

estén modulando los mecanismos de aislamiento entre ellas.

Hodel (1992a) reconoce para el género dos subgéneros compuestos de un alto
ndimero de especies, Chamaedorea con 26 especies y Chamaedoreopsis con 47 especies, en

éstos el niimero de especies repercutié notablemente en el desarrolio de los analisis.

El subgénero Chamaedorea presentd la longitud menor (463) y los indices mas
consistentes con W (IC: 0.607, IH: 0.623, I R: 0.437, RC: 0.265), los valores tan altos de
homoplasia y consecuentemente los menores de sinapomorfias se dan por el alto numero de
especies consideradas, nlimero que sobrepasa los sugeridos por los autores de programas de
parsimonia (PAUP y Mac Clade), sin embargo, €l IC no es menor a 0. 500 y consideramos
que de alguna manera las tipologias de W representan hipdtesis cercanas a la filogenia del

subgénero.

Para Chamaedorea se aprecia un alto namero de especies endémicas en las distintas
regiones consideradas y un menor mimero de especies ampliamente distribuidas. Esto
dificulta el determinar los patrones de distribucion del subgénero, principalmente por la
presencia de Areas redundantes (cuando una misma area cs habitada por mas de un taxén),
¢sto se observa en los endemismos que se concentran en CA2 y CAl y ademas, por los
taxones ampliamente distribuidos {(cuando un taxén terminal se distribuye en mas de una de

las dreas analizadas), que es el caso de C. pinnatifrons y C. graminifolia ubicados en ramas
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mas derivadas. En si, la temporalidad relativa de las especies del subgénero, asi como el

determinar la especie o grupo de especies ancestrales y las derivadas se dificultd.

Como se menciond, Chamaedoreopsis es el mas diversificado de los subgéneros con
46 especies, por lo que superd por mucho el limite recomendado para los anélisis
filogenéticos, resultando en reconstrucciones altamente homeopldsicas y minimamente
sinapomdrficas (con W: IC: 0.348, 1H: 0.652, [ R: 0.397, RC: 0.138) y por ende en
filogenias poco robustas. En este caso el asumir temporalidades entre las especies basados
en estas hipdtesis seria riesgoso y poco confiable, aqui se recomendaria el desarrollo de
estudios més a fondo para intentar seccionar ei subgénero en fracciones mas pequenas y asi
para generar filogenias parciales o quiza ¢l empleo de otros algeritmos, para poder discemir
procesos ¥y patrones que modulan los patrones de distribucion de las especies de

Chamaedoreopsis.

Moreniella es €l subgénero endémico para México en el limite norte del drea de
endemismo del género Chamaedorea. Como se menciono anteriormente, ¢l poseer s6to dos
especies, C. radicalis y C. microspadix, dificultd discemir relaciones filogenéticas entre
elias y quizéd para resolver esta relacidn sea necesario posteriormente buscar relaciones con

especies cercanas, pertenecientes a otros subgéneros relacionados.

Las especies de Moreniella sobrelapan su distribucién, C. microspadix ocupa el drea
sur del drea de endemismo del subgénero reportindose a medianas altitudes en bosques
himedos (Hodel 1992a), mientras C. radicalis ocupa el total del area de endemismo
reportindose a los 1000 m de altitud en bosques de encino y a latitudes por arriba del
Trépico de Céncer. Debido al sobrelapamiento entre Ja distribucién de las especies y
también a que e} drea de endemismo podria considerarse dentro de una misma provincia la

de la Sierra Madre Oriental

Moreniopsis ocupa el limite sur del drea de endemismo del género Chamaedorea y
al incluir dos especies como Moremella, también presento dificultades en el andlisis.
Ambas especies muestran sobrelapamiento en su distribucién pero C. pauciflora estd mas
ampliamente distribuida y principalmente en altitudes bajas pero alcanza los 1000 metros.

Por su parte, C. angustisecta se localiza en un dmbito altitudinal mas restringido a los 700
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metros. Si consideriramos la hipdtesis de que las especies mas ampliamente distribuidas
son las mas primitivas, C. pauciflora seria la especie ancestral y C. paucifiora 1a especie

derivada.

Por su parte, Stephanostachis presenté los valores mais consistentes con W al
presentar la longitud minima de 165 (IC: 0.706, IH: 0.566, 1 R: 0.442, RC: 0.312) en los

dos &rboles resultantes.

En este subgénero, se encuentran puntos encontrados entre el nimero de especies
que lo integran, Henderson et al. (1995) menciona que C. alternans separada como una
especie (Hodel, 1992 a) es probablemente solo una forma local de C. tepejilote, Estos
autores mencionan ademés que C. curcensis y C. zamorae fueron separadas de C. allenii

por Hodel (1992 a) basado en detalles minimos.

En el subgénero se observa que C. repejilote, especie derivada, es la especie de
amplia distribucidn y el resto de especies sobrelapan su distribucion con ella. Estas especies
estan distribuidas en ambos centros de diversidad y las relaciones filogenéticas muestran
que especies de distribucién en CAl pueden estar relacionadas con especies de CA2 y
viceversa. C. nationsiana de distnbucion norte esta relacionada con C. allenii y C. zamorae
de distribucion sur, C. oreophila y C. cataractarum de distribucién norte se relacionan con
C. deckeriana de distribucién sur. Por su parte, C. alternans y C. arenbergiana sobrelapan

su distribucion en el norte del drea de endemismo con C. tepejilote.

Con respecto al andlisis en e} que se intentd observar la relacién que guardan los
subgéneros es importante mencionar que se realizaron en este caso, busquedas
considerando distintas combinaciones de especies pertenecientes a los distintos subgéneros
y la reconstruccidon que se muestra es la que resulto con los valores mas consistentes, con 2

arboles de longitud 208 (IC: 0.832, IH: 0.433, IR: 0.470, RC: 0.391).

En esta hipotesis los subgéneros ampliamente distribuidos se muestran en los clados
mas derivados no asi los subpgéneros mis restringidos ubicados en 1a base de los clados

principales que se observan en ambas reconstrucciones.
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En el nodo basal se ubican los subgéneros que cubren los extremos del area de
endemismo del género Chamaedorea, Moreniella en el norte y Moreniopsis en ¢l sur,
ademas, el subgénero mayormente diversificado Chamaedoreopsis, que juntos cubren el
drea de endemismo del género. En el clado derivado se encuentran subgéneros de
distribucién restringida como Collinia y Eleutheropetalum de distribucién norte (MEX y
CA1) que sobrelapan su distribucién con los subgéneros ampliamente distribuidos de este
clado, estos son Stephanostachis y Chamaedorea; este ultimo sobrelapando su distribucién

con Moreniopsis de distribucién sur.

Los resultados de este andlisis sugieren que dentro de Moreniella, Moreniopsis ¢
incluso Chamaedoreopsis s¢ encuentra la especie o grupo de especies ancestrales del género
Chamaedorea, la cual ocupé gran parte del drea de endemismo del género. Dentro de esta
area se dieron procesos vicaniantes asi como dispersadores que involucraren la formacién
de barreras geogrdficas asi como también de indole ecoldgico y medioambiental en
distintos tiempos. Asi, las especies del género Chamaedorea son el resultado de distintas
respuestas a esta variedad de procesos, respuestas tan variables capaces de generar la gran
diversidad de formas y habitos presente en el género Chamaedorea. Considerando lo
anterior, la alta concentracién de especies en los dos centros de diversidad para ¢l género
Chamaedorea representaria un efecto de las condiciones que imperan en las zonas
tropicales caracterizadas por propiciar altos niveles de diversidad mis que como centros de

origen del género.
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DISCUSION GENERAL

Riqueza de especies del género Chamaedorea en México.

Las revision de herbario, dio como resultado una riqueza de 39 especies del género
Chamaedorea presentes en México, 1a cual difiere del miimero de 45 especies reportado por
Hodel (1992a). Esta diferencia se debe a que en los herbarios se encuentran ejemplares
determinados como especies que Hodel ha denominado como sinonimias de otras, asi por
ejemplo C. concolor y C. aguilariana reportadas en los herbarios consultados son descritas
por el autor como C. pinnatifrons, y en esta situacidn se encuentran seis especies mas: C.
erumpens es definida como (. seifrizii, C. humilis como C. geonomiformis, C.
karwinskiana como C. pochutlensis, C. lepidota como C. liebmanii y C. wendlandiana
como C. tepejilote; incluso en los herbarios aparece una colecta determinada C. ibarrae que
no es reconocida por Hodel, sin embargo Henderson et al. (1995) si la reconocen como tal.
Considerando esto, la diferencia en el niimero de especies reportadas de esta revision con
Hodel se incrementa de seis a catorce de las 45 especics de Hodel, ya que en la riqueza
descrita por el autor no estan consideradas estas. Por otro lado, la diferencia de 14 especies
estaria dada por el nuevo reporte de especies para México: C. atrovirens, C. carchensis, C.
Sferruginea, C. foveata, C. fractiflexa, C. hooperiana, C. microspadix, C. parvisecta, C.
guezaiteca, C. rhizomatosa, C. stricta, C. vulgata y C. whitelockiana, especies que han sido
depositadas en herbarios distintos a los que se tuvo acceso. Como resultado de esta
revision, se reconoce la necesidad de un mayor trabajo floristico y taxonémico del género
en México.

Con respecto a la distribucion de Ia riqueza de especies observada en esta revision,
se corrobord la existencia de un centro de diversidad del género en el sureste de México
distinguido por Hodel (1992a), especialmente en el estado de Chiapas (23 especies). A esta
entidad le continuaron en diversidad los estados de Oaxaca y Veracruz reportando cada une
de ellos 17 especies.

Los tres indices de similitud especifica empleados para comparar las entidades

federativas presentaron los valores mds altos cuando se compararon Chiapas, Oaxaca y
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Puebla con Veracruz, también cuando se comparo Puebla y Tabasco. En el analisis también
se observa que Chiapas compartié especies con todos los estados.

El resto de estados de la reptblica Mexicana reportaron un menor mimero de
especies de las cuales al menos una es compartida con alguno de los tres estados mis
diversos. Con los anilisis de similitud se observé también los estados son mds similares
entre st con aquellos que se encuentran en la misma regién (Pacifico, Golfo y Peninsula de

Yucatin} y ellas comparten especies con la regién Sureste.
Biogeogralia del género Chamaedorea en la region de Los Tuxilas Veracruz, México.

En la regién de Los Tuxtlas se encontraron once especies de las diecisiete reportadas
para el estado de Veracruz y dos especies no registradas y denominadas “segunda” y

“ceniza” (Chamaedorea sp.).

Los patrones de distribucién analizados mostraron que las especies del género
Chamaedorea en la region de Los Tuxtlas, poseen distintas amplitudes de distribucion
altitudinal distinguiéndose al menos dos categorias: una representada por C. concolor con
amplia distribucién y especies con un reducido rango de distribucidn en el gradiente

altitudinal, siendo C. tuerckheimii y C repejilote los casos extremos.

Para la regi6n existe el antecedente de los trabajos de Ramirez y Velazquez (1993)
desarrollados en la Sierra de Santa Marta sobre la distribucién de especies del género en el
gradiente altitudinal en especial para cinco especies de importancia econdmica. Estas cinco
especies se presentaron en los censos realizados y los patrones de distribucién fueron
distintos. C. hooperiana es reportada por Ramirez y Veldzquez en el rango de 900 y 1500
m.s.n.m. mostré un rango mas amplio al ser encontrada a los 500 m en la localidad Lépez
Matecos perteneciente también a la Sierra de Santa Marta. C. woodsoniana fue poco
representada en los censos realizados y solo se presento en el intervalo de altitud de 600 a
800 m.s.n.m., mientras Ramirez y Velazquez la reportan por arriba de los 1 000 m. Para C.
oblongata el rango de distnibucién fue mayor en los datos de los aulores encontrando esta
incluso a los 1 300 m. En C elegans y “segunda™ (Chamaedorea sp.} los rangos de
distnibucién altitudinal coincidieron con los autores, asi, C. efegans presento un intervalo de

distnibucién amplio (100 - 1400 m.s.n.m.) y “segunda’” un rango reducido a elevadas
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altitudes (1 200 - 1 600). Ramirez y Velazquez mencionan que Ia distribucién actual de
especies del género en la localidad Santa Marta ha sido en gran medida moldeada por
actividades agropecuarias o incendios, los cuales han restringido la presencia de especies a
altitudes mayores. Esto fue evidente con los muestreos realizados en la localidad Lépez
Mateos, ¢jido perteneciente también a la Sierra de Santa Marta en donde se abarcaron
altitudes menores y en donde se presentaron los rangos de distribucion mas bajos de C.
elatior, C. hooperiana, C. elegans y C. pinnatifrons. En esta localidad los fragmentos de
selva son mas conservados debido a que las actividades humanas interfieren en menor

escala sobre ellos.

En las especies restantes, los rangos de distribucion de las especies fue comparado
con los reportes de Hodel, presentado diferencia en todos los casos, diferencias que
atribuimos a que Hodel considera la totalidad de distribucién de las especies, a pesar de
esto, en la mayoria de las especies los rangos de distribucién de las poblaciones
muestreadas caen dentro de estos intervalos. Es importante mencionar que las especies
encontradas generalmente se distribuyen en manchones de diverso tamafio v con densidades

y condiciones microambientales vanables.

Como resuitado de los muestreos realizados, en l2 mayoria de Ias especies se
aprecian picos en la distribucion de los individuos reproductivos, sin embargo, no sucedié
en todos los casos como se esperaba y C. elegans asi como C. concelor, muestran
densidades significativas de individuos reproductivos en los limites de sus intervalos de

distribucion altitudinal.
Filogeografia del génere Chamaedorea.

Para cubrir el estudio filogeografico del género Chamaedorea se realizaron hipotesis
filogenéticas basadas en el analisis de parsimonia. El resultado de estos analisis fue en gran
medida determinado por el nimero de taxa que constituyen cada uno de los subgéneros, asi
comao por el grupo externo empleado para cada caso. En general, se observa que los analisis
que emplearon a Wendlandiella (W) como grupo externo presentaron los valores més
consistentes, es decir, los de menor valor de homoplasia para los caracteres empleados en

las distintas reconstrucciones. La diferencia con los valores cuando se empled a C.
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pinnatifrons y C. woodsoniana muy probablemente responda a que al ser mis cercanos al
grupo interno exista la posibilidad que estas especies o los subgéneros a los que pertenecen
sean derivados del resto de subgéneros como se demuestra en el analisis que considerd a
ocho especies de los ocho subgéneros y con ello se incrementaron los indices de

homoplasia.

El subgénero Eleutheropetalum es constituido por cuatro especies y en la filogenia
seleccionada C. sartorii es considerada la especie ancestral; esta especic es reportada en dos
poblaciones aisladas en México y Honduras, que corresponderian a los dos extremos del
irea de endemismo. En esta reconstruccion las tres especies restantes son derivadas y C.
ernesti-augustif se presenta en un clado independiente del constituido por C. metallica y C.
stolonifera. El drea de distribucién de C. ernesti-augustii abarca el drea de endemismo del
subgénero, mientras C. merallica y C. stolonifera sobrelapan su distribucién con C. ernesti-
augustii. El subgénero en si no presenta una segregacion geogrifica y muy probablemente

sea el reflejo de un proceso de especiacion simpétrica.

El subgénero Morenia es constituido por tres especies C. linearis, C. latisecta y C.
smithii (Hodel, 1992). Henderson et al. (1995) a diferencia de Hodel integran a C. latisecta
y C. smithii junto con C. linearis la cual mencionan ellos es ecoldgicamente tolerante,
ampliamente distribuida y muy variable. Esto es importante resaltarlo ya que las hipétesis
generadas para este subgénero presentaron distintas topologias, y los valores en todos los
casos fueron muy consistentes, probablemente como consecuencia de las pocas diferencias
morfolégicas que presentan las especies. Considerando las areas de distnbucién y el 4rea de
endemismo no es dificil pensar a C. linearts como especie ancestral con distribucion amplia
y C. smithii y C. latisecta especies derivadas con una distribucién restringida. En el
subgénero la distribucidn podria ser reflejo de algin tipo de aislamiento ecolégico de las
especies derivadas y al no existir una segregacion geografica es probable que en el

subgénero se este dando un proceso de especiacién simpatrica.

Para el subgénero Chamaedorea el desarrollo de las filogenias fue mediante el
procedimiento de bisqueda heuristica debido al niumero de especies que lo constituyen (26

Hodel 1992 a) y prescnto los indices més consistentes con W, ef resuitado de este anélisis
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fueron cuatro arboles, el consenso (ver Fig. 13a) muestra una politomia de 6 clados, 4 de
cilos para especies independientes C. verapazensis, C. simplex, C. serpens y C. rojasiana,
los otros dos clados agrupan mas especies, uno cuatro, y el ltimo a las restantes diecioche
especies. Como patron general, se observa que las especies mas ampliamente distribuidas se
localizan en los clados mas derivados, tal es el caso de C. pinnatifrons, C. geonomiformis y
C. graminifolia, no asi las especies de distribucién restringida que en general se encuentran
en clados ancestrales. La excepcién que es importante resaltar es C. simplex ubicada en la
politomia basal y la que es reportada en los dos centros de diversidad para Chamaedorea.
Las tres especies restantes de la politomiz son localizadas en alguno de los centros de
diversidad, C. serpens en particular para ¢l centro de diversidad Costa Rica-Panama (C2),
C. verapazensis y C. rojasiana en ¢l centro de diversidad México-Guatemala (C1). El clado
constituido por cuatro especies muestra este mismo patron con las especies ancestrales en
C1 y las derivadas en C2. Para el clado del resto de las especies, los clados mas ancestrales
corresponden a especies de distribucién restringida, principalmente en C2, y los mas

derivados se observan principalmente en C1 y algunos solo en México (MEX).

Con la informacién observada en este andlisis, la hipotesis que se podria sugerir es
la que en un principio el subgénero fue ampliamente distribuida en Centroamérica y que de
esta distribucion ancestral surgieron dos lineas de diversificacién una en el centro de
diversidad de Costa Rica y Panama (C2} y otra en México y Guatemala (C1); cada una de
estas lineas es mas afin a alguno de los dos centros pero con especies compartidas entre
ambos, generalmente las especies mas derivadas del subgénero y siendo el Cl mas
diversificado que C2.

Para el subgénero Chamaedoreopsis se obtuvieron indices bajos de homologia y
consecuentemente altos de homoplasia; esto fue resultade del nimero alto de taxa
considerados. Como se menciond para esle caso, seria riesgoso generar conclusiones
considerando la hipdlesis generada, y como consecuencia de esto se puede observar gue en
el arbol no es perceptible un patrén de distribucion como tal. En general, se encuentran
especies de distribucidn restringida de uno u otro centro de diversidad tanto en clados
derivados como ancestrales, asimismo especies con amplia distribucidn son encontrados en

distintos niveles filogenéticos del arbol. Por ejemplo, en la base del arbol se encuentran
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especies de distribucion restringida principalmente en C2 (C. deneversiana, C. dammeriana
y C. correae) y por otro lado, se encueniran clados que agrupan a mis de una especic de
amplia distribucidn; un clado es integrado por C. selvae y C. volcanensis con distribucion
en C1, CA y C2, y uno que agrupa C. rhizomatosa, C. nubium y C. pachecoana en MEX,
Cl y CA. El resto de especies del subgénero se agrupa en siete clados principales vy al igual

que las ramas ancestrales no es perceptible un patrdn,

Para este subgénero en particular, y considerando los resultados obtenidos, seria
prudente recomendar un mayor trabajo taxondmico, asi come el empleo de técnicas

distintas de analisis de la informacién y el empleo de otras fuentes, quiza moleculares.

Moreniella es un subgénero constituido por dos especies distribuidas en el extremo
mas al norte del género, al estar constituido por dos especies se dificulto el establecer
relaciones de ancestria-descendencia entre ellas; ambas especies sobrelapan su distribucién
y C. radicalis es la mas ampliamente distribuida llegando ésta a los estados de Tamaulipas
e incluso reportindola Hodel (1992a) cerca de Nuevo Ledn por arriba del Trépico de
Céncer. Por otro lado el subgénero esta emparentado con Chamaedoreopsis y Morenia en el
analisis que considerd a los ocho subgéneros ocupando Moreniella la rama basal de este
clado. Es importante resaltar la importancia del subgénero en este sentido, pudicndo
constituir este una posibilidad viable de taxdn ancestral del género Chamaedorea, en base a

los resultados de este anilisis filogenético.

El subgénero Moreniopsis al igual que Moreniella estd constituido por dos especies
y presenté las mismas dificultades al establecer relaciones filogenéticas entre las especies
que lo constituyen. En este caso, C. angustisecta presentd una distribucion extrema en el
limite sur de distribucion del género y C. pauciflora una distribucién mas al norte; ambas
especies sobrelapan su distribucidn, aunque este sobrelapamiento no es total. El subgénero
estd relacionado con Moreniopsis y Chamaedorea en el clade mas derivado del analisis que
considerd a la totalidad de los subgéneros.

En el subgénero Stephanastachis existen diferencias de definicién de especies entre
los especialistas; Henderson er af. (1995) mencionan que C. alternans separada como una

especic por Hodel {1992a) es probablemente solo una forma local de C. tepejilore. Estos
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autores mencionan ademas que C. curcensis y C. zamorae fueron separadas de C. allenii
por Hodel {1992 a) basado en detalles minimos. En este subgénero se observa que C.
tepejilote, es la especie de mayor distnibucion y el resto de las especies sobrelapan su
distribucidn con ¢lla. Las especies del subgénero estdn distribuidas en Cl y C2 y las
relaciones filogenéticas muestran que especies de distribucién en CAl pueden estar
relacionadas con especies de CA2 y viceversa. C. nationsiana de distribucién norte esta
relacionada con C. allenii y C. zamorae de distribucién sur, C, oregphila y C. cataractarum
de distribucion norte se relacionan con C. deckeriana de distribucion sur. Por su parte, C.
alternans y C. arenbergiana sobrelapan su distribucién en el norte del irea de endemismo
con C. tepejilote. El subgénero constituye un clado independiente en al anélisis del género y
esta ubicado en una posicién intermedia, en la base del clado mas derivado constituido por
los subgéneros Collinia, Eleutheropetalum, Chamaedorea y Moreniopsis.

El andlisis de la relacién entre los subgéneros, muestra en el clado basal a
Moreniella y Moreniopsis, ambos con distribucién restringida en los dos extremos del drea
total de distribucion del género, emparentados con el subgénero mas ampliamente
distribuido (Chamaedoreopsis). En el clado derivado se encuentran Collinia y
Eleutheropetalum de distribucidn norte, relacionados con Stephanostachis y Chamaedorea
este Gltimo con amplia distribucién,

Considerando los resultados de este estudio filogeogrifico resulta probable pensar
que dentro de Moreniella , Moreniopsis e incluso Chamaedoreopsis se encuentra la especie
o el grupo de especies ancestral el género Chamaedorea as cuales ocuparon gran parte del
irea de endemismo del género, dentro de la cual se dieron procesos vicariantes y
dispersantes junto con la formacién de barreras geograficas y ecoldgicas en distintos
momentos de la historia evolutiva de este género.

Tomando en cuenta las dificultades en el desarrollo del analisis filogenético y la
diferencia en el ¢riterio de reconocimiento de especies resulta relevante resaltar [a necesidad
de una mayor atencién en la sistemética del grupo. Por ejemplo, Henderson ef al. (1993)
mencionan que Ja formacién de individuos hibridos entre especies del género no es dificil
en condiciones experimentales y no descartan que en condiciones naturales sca un cvento

frecuente.
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CONCLUSIONES

El desarrollo de la presente tesis permitid mediante un enfoque biogeogréifico
integrar distinlos aspectos relacionados con la biologia de las especies de! género
Chamaedorea, género que indiscutiblemente requiere una atencidn especial por su
importancia econdmica y sobre todo bioldgica en las regiones tropicales. Se integraron
aspectos tan particulares de las especies como lo fueron los dmbitos de distribucién en un
gradiente altitudinal asi como la especificidad que guardan las especies con respecto a su
medioambiente, esto en una escala local. En la escala regional y con ayuda de la revisién de
herbario se logrd establecer la riqueza de especies, asi como los patrones de distribucidn de
estas para una regién determinada {México). Los aspectos globales del género fueron
abarcados mediante empleo de los métodos de la biogeografia cladistica, la cual con ayuda
del desarrollo de filogenias asi como con la determinacién de ireas de endemismo cubrid
los aspectos relacionados con la historia del génerc. En si, la tesis permitié el ejercicio de
metodotogias que llevaran al entendimiento de los fenémenos naturales que originan y
mantienen la biodiversidad, siendo la biogeografia la disciplina que permitid el estudio de
fendmenos historicos y evolutivos relacionados con ¢l origen de las especies asi como

aspectos ecologicos a los que se atribuye el mantenimiento de ellas.

Por otra parte, la tesis demostré la dificultad que implica cubrir las varias
posibilidades que existen dentro de la escala espacio-temporal y los pesos que tienen los

procesos y patrones para cada grupo en particular.
Finalmente como resultado del presente trabajo se puede concluir:

1. - Que para el género Chamaedorea, se reconoce la necesidad de estudios respecto
a la sistemitica y definicion de subgéneros, asi como en la determinacion de especies, ya

que existe un gran desacuerdo entre los especialistas del género y sus puntos de vista.

2. — En las especies del género se observa una gran variedad de rangos de
distribucion, tanto en el contexto ccoldgico como en el geografico, y esto se aprecia por el
alto ntimero de endemismos asi como por la presencia de especies con amplia distribucién,

tanto como €l gérero mismo.
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3. - Los patrones de distribucién en el género Chamaedorea son ¢l reflejo de un gran
espectro de procesos, en ¢! que no se descartan procesos de especiacion vicariantes asi
como dispersionistas y en los que han influido factores eccoldgicos, geogrificos y

adaptativos para e] desencadenamiento de mecanismos de especiacion.

4. — Al cstablecer una jerarquia de prioridades considerando criterios biogeogrificos
y filogenéticos, resulla claro que la regién del sureste mexicano requiere upna mayor
atencién, destacando dentro de la regidn los fragmentos de selva tropical presentes en los

estados de Chiapas, Oaxaca y Veracruz.
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Cuadro [2.- Caracteres y estados de caracter
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empleados para la filogenia del subgénero

Eleutheropetalum.
HABITO. ANCHO LAMINA. CALIZ BASE. BRACTEA.
0: cespitoso 0: 6.0-19.8 0: 0.25-0.90 0: acutado
1: solitaria 1: 19.8-33.6 I: 0.90-1.55 1: acuminado
2: estolonifera 2: 1.55.2.20 2: fibroso
PEDUNCULO 3: lanceolado
FORMA FRUTO. INFLORESCENCIA CALIZ ALTO.
0: globoso MAXIMO 0: 2.2:29 CALLZ
1: subgloboso 0: 55-32.4 1: 2.9-36 0: sup. Jobado
2: elipsoide 1: 32.4-59.3 2: 3.6-4) I: prof. lobado
3: ovoide 2: 59.3-86.2
PETALO BASE. SEPALO BASE.
COLOR FRUTO. RAQUIS 0: 2.2.28 0: conado
0: negro INFLORESCENCIA 1: 2.8-34 I: imbrincado
I: rojo MINIMO. 2: 3440 2: libre
2: naranja 0: 1.0-7.5 3: transversalmente oblic
3: azul I: 14.0-20.5 PETALO ALTURA.
4: verde 0: 1.290-2.032 SEPALO APICAL.
5. cafe RAQUIS I: 2.032-2.774 0: acwtado
5: amarillo INFLORESCENCIA 2: 2.774-3.516 l: redondeado
MAXIMO.
INFLORESCENCIA. ¢ 2.0-11.6 FRUTO DIAMETRO FILAMENTO.
0: interfoliar 1: 21.2.30.8 MAX. 0: conado
b: infrafoliar 0: 6.36-9.24 1: corto
FLOR ESTAMINADA I: 9.24-12.12
HOJA LARGO. 2: 12.12-15.00 CALIZ.
O Pinada 0: 1.8-2.6 0: lobade
I: Bifida 1. 2634 TALLO. 1: prof lobado
2: 3442 0: anillado
INTERNUDO MEDIA. I: prominentemente SEPALO BASE.
0: 5-6.4 FLOR ESTAMINADA anillado 0: conado
1: 18.2-24.1 ANCHO. 1; imbrincado
0: 2.48-3.32 NERVADURA.
INTERNUDO MAXIMO. 1: 3.32-4.16 0: estriado SEPALO APICAL.
0: 1.0-78 2: 4.16-5.0 1: conspic estriado 0: acutado
1: 28.2.350 ¥: redondo
CALIZ ALTURA. PECIOLO.
NO. HOIAS MEDIA. 0 1.4-23 0. acanalado PETALO DISPOSICION,
0: 3.0-54 1: 2.3-3.2 |: aplanado 0: imbrincado
1: 5.4-78 2: 12401 2: redondo 1: valvado
2: 12.6-15.0 3. escasamenie acanalado
PETALO BASE. ESTIGMA.
NO. HOJAS MAXIMO. 0: 18-246 RAQUIS. 0: sesiles
0 4.0-64 1: 2.6-3.4 0: triangular- redondo |- separados
1. 64-88 PETALO ALTURA. I redondoe PISTILO ANCHO
2: 13.6-16.0 0. 1.7-24 0: 2.6-34
1. 24-3.1 PINA. I: 3442
LARGO RAQUIS MEDIA. ANTERA LARGO 0: lanceolada
0: 1.25-33.00 MINIMO. I: lanceclada-oblongada
1. 33.00-64.75 0: 0508
1o 0848 BRACTEA.
LARGO LAMINA. 2 11-1.4 0: fibroso
0: 15.0-32.0 PISTILO LARGO 1: tubular
1 49.0-66.0 0 714213 2 fMexible
12332 3. redondo

2 1241

A




135

Cuadro 13.- Caracteres y estados de caracter empleados para el desarrollo de la filogenia

del subgénero Morenia,

HARBITO.

0: cespitoso
1: solitania

2: estolonifera

FORMA FRUTO.
0: globoso
1: elipsoide

COLOR FRUTO.
0: rojo
1: naranja

INFLORESCENCIA

0: interfoliar
1: infrafoliar

INF RAQ MIN.
0: 1.0-7.5

1: 7.5-14.0

2: 14.0-205

TALLO.

0: anillado
1:prominentemente
anillado

NERVADURA.
0: estnado
1: conspic estnado

HOJA.
0: Pinada
1: Bifida

TALLO MEDIA.
0: 3.2-5.9

1. 8.6-11.3

2: 11.3-14.0

PINA MEDIA.
0: 2.0-13.6
1: 13.6-25.2
2: 25.2-36.

PINA ANCHO,
0: 4.96-8.72
1: 8.72-12.48

INF PED MED.
0: 4.5-23.6

1: 23.6-42.7

2: 42.7-
MAYORES

ESTIGMA.
0: sesiles
1. separados

ESTIGMA.
0: erecto
1. recurvado




Cuadro 14.- Caracteres y estados de caracter empleados para el desarrollo de la filogenia

del subgénero Chamaedorea.

HABITO. NO. HOJAS MED. PINA ANCH. PETAL BAS.
0- cespitoso 0 3.0-5.4 0: 1.2-4.96 0: 1.8-2.6
I- solitaria 1: 5.4-78 1: 4.96-8.72 1: 2.6-3.4

2. 7.8-102 2: 8.72-12.48 2: 3.4-4.2
HABITO 2 3: 12.48-16.24 3: 4250
0: erecta NC. H MAX. 4: 16.24-20.0
I: decumbente 0: 4.0-6.4 PETALO ALT.
2: erecta frec. decum 1: 6.4-8.8 LAMINA ANCH. 0:1.7-24

2: 8.8-11.2 0: 6.0-19.8 1: 2.4-3.1
FORMA FRUTO. 3 11.2:16.0 1: 19.8-33.6 2: 3138
(: globoso 3: 3.8-4.5
1: subgloboso LAR. HOJA MED. INF. PED. MED.
2: elipsoide 0: 2.5-28.0 0: 4.5-236 ANTERA. L. MIN.
3: ovoide 1: 28.0-53.5 1 23.6-42.7 0. 0.5-08
4: oblongado 2: 53.5-130.0 2. 42.7-61.8 1: 0.8-1.1

3. 61.8-80.9 2: 1.i-1.4

COLOR FRUTO. LAR. HOJA MAX. 4: 80.9-100.0 3 1.4-1.7
0: negro 0 4.0-332 4: 1.7-2.0
1: rojo 1: 33.2.624 INF. PED. MAX.
2: naranja 2: 62.4-120.8 0: 5.5-32.4 PISTILO. LARG.
3; azul 1: 32.4-59.3 0: 0.5-1.4
4: cafe LAR. RAQ. MED. 2 59.3-86.2 1: 1423

0: 1.25-33.00 22332
INFLORESCENCIA. 1: 33.00-64.75 INF. RAQ. MIN.
0: interfoliar 2: 64.75-96.50 0 1.0-75 PISTILO. ANCH.
1: infrafoliar 3: 96.50-128.25 1: 7.5-14.0 0: 1.0-1.8

4: 128.25-160.00 2: 14.0-20.5 1: 1.8-26
HOJA. 3: 20.5-27.0 2. 2.6-3.4
0: Pinada LAR. RAQ. MAX. 3 3.4-42
I: Bifida 0 15612 INF. RAQ. MAX.

1: 61.2-1209 6: 2.0-11.6 CALIZ. BASE.
TALLO. MEDIA. 2: 180.6-240.3 1 11.6-21.2 0: 0.25-0.90
0. 3.2-59 3: 240.3-300.00 2 21.2-30.8 1: 0.90-1.55
1: 5.9-B.6
2 86-11.3 PINNAE MED. ESTAM. LARG. CALIZ. ALT.
3 11.3-140 0: 2.0-13.6 0 1826 0 1522

1: 13.6-25.2 I: 2.6-3.4 12229
TALLO. MAXIMO. 2: 252-36.8 2: 34.42 2: 2936
0: .690-4.552 3 36.8-484 3 36-4.3
1: 4.552-8414 ESTAM. ANCH.
2 2414.1227 PINA MAX. 0: 1.64-248 PETALO. BASE.
3: 12.276-16.138 0: 4.0-17.2 I: 248-3.32 0 1.0-16

1: 17.2-304 2 3.32-4.16 1: 1.6-2.2
INTERNUDO MEDIA. 2: 304-43.6 2: 2228
0 564 3. 41.6-56.8 CALIZ. ANCH. 32834
I 6.4-12.3 a: 56.8-70.0 0: 0.40-092
2 123182 1: 0.92-144 PETALO ALT
3 18.2-24.1 PINA LARG. 2: 1.44-196 0 1.290-2.032
4 24.1.30.00 0: 11.0.258 3. 1.96-2.48 I+ 2032.2.774

I: 25.8-40.6 4. 2.48-3.00 2 27743516
INTERNUDO MAX. 2. 406-554 3 3516-5000
0 1078 3 55.4.70.2 CALIZ ALT.
I 7.8-14.6 0 0514 PISTILO BASE.
114.6-214 b 1.4-2) D 1018
3214-282 223312 1 1.8-26
4 282350 33241 1 026.34




PISTILO ALTURA.
0: 1.0-1.7
1: 1.7-24
2. 2438

FRUTG DIA. MAX.
0: 3.48-6.16

1: 6.36-9.24

2: 9.24-12.12

3: 12.12-15.00

FRUTO DIA. MIN.
0: 44-78

1. 7.8-11.2

2: 11.2-14.6

TALLO

0: anillado

l: prominentemente
anillado

TALLO TEX.

hoja
0: tubular
1: peciolada

NERVADURA.
O promin estnado
I: estriado

2: estriado long

3: conspic estriado

PECIQOLO.

0: acanalado

: aplanado

: redondo

: tnangular

. escasamente
acanalado

T R N

RAQUIS

0: triangular redondo
1. redondo

2. lig angulad

3. aplanado a redondo
4: angulado-
redondeado

5: angulado

6 afilado angulado-
redon

7: aflado angul

FORMA.

0: sigmoide

I: sigmoide - falcada
2: escasamente
sigmoide

3: no sigmoide

4: fuertemente
sigmoide

APICE.
(: acutado acurminado
1; acuminada

PEDUNCULO.

0: aplanado

: redondo

: delgadao

: muy delgado

: aplanado a redondo

4 s B =

PEDUNCULO DIR,
: erecto

. horizontal

. extendido

. curvado

: penduloso

. arqueado

[V T e

BRACTEA.

0: acuminado
1: bifido
2: acutado
3: fibroso

BRACTEA.

0: fibroso

1: tubular

2: membranoso

RAQUIS DIR.
0: penduloso
1: erect
2: recto

RAQUIS.
. angules obtusos
. aplanados
. delgados
- extendidos
flexibles
ngtdo
simple

B e b — D

RACHIS DIR.
(: ascendente
1: curvado

1. erecto

CALIZ.
0: lobado
I: sup. lobado

2; prof. lobado

3. conado

4; anudado
SEPALO BASAL.
0: conado

i: imbrnncado
2: libre

SEPALO APICAL.

0: acutado

1: conado

2: redondeado
3: truncado
4: triangular
5. adnate

PETALO BASE
0: acutado

1: adnate

2. conado

3: redondo
PETALO APICAL
0: adnate

1: valvado
2: pistiloide

FILAMENTO
0: adnado

1. conado

2. corto

3. engrosado
ANTERA.
0 bifido

- bilobado

. oblongade
. entero

. ovoude

. ¢longadeo

L N T

CALIZ.
0: lobado

1: prof lobado

2: redondeado

3: suborbicular

4: superficialmente
lobado

SEPALO BASAL.
C: conade

1. brebemente
imbrincado

2: imbrincado

SEPALO APICAL.
: azcutado

: obtuso

: recto

: redondo

: wiangular

: tmincado

hoda L b =

PETALO BAS.
0: acutado

1: conado

2: ovado

3: suborbicular

PETAL DISP.
0: imbrincado
1: libre

PISTILO.

: columnar
: ovoide

: oblongade
obtuso
depresed

: globoso

: elipsoide

. subgloboso

e Y N =

ESTIGMA
0: sesties
I: separados

ESTIGMA u
0. erecto

1 escasamente
recurvado

2 recurvade
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Cuadro 15.- Caracteres y estados de caracter utilizados para el desarroilo de la filogenia del

subgénero Chamaedoropsis.

HABIT NO. H MED. PINA ANCH CALIZ ANCH CALIZ ALT
0: cespitoso 0: 3.0-54 0: 1.2-4.96 0: 0.40-0.92 0: 1.5-22
1: solitaria 1: 54-78 1: 4.96-8.72 1: 0.92-1.44 1: 2.2-29
2: 7.8-10.2 2: 8.72-12.48 2 1.44-1.96 2. 2.9-36
HABIT2 3: 10.2-12.6 3: 12.48-16.24 3: 1.96-3.00 3 3.6-43
0: erecta 4: 12.6-15.0
i: decumbente BLADE LARG. [ CALIZALT PETAL BASE
2: erecta frec. NO.H MAX. 0: 15.0-32.0 0: 0.5-14 0: 1.0-1.6
decum 0: 4.0-6.4 1: 32.0-49.0 1: 1.4-2.3 1. 1.6-22
3. erecta rara. 1: 6.4-8.8 2; 49.0-66.0 2: 2.3-3.2 2: 2.2-2.8
decum 2: 8.8-11.2 3: 66.0-83.0 3: 3241 3: 2.8-34
3 1L2-13.6 4. 34.40
FORM FRUT 4: 13.6-16.0 BLADE ANCH. PETAL BAS
0: globoso 0: 6.0-19.8 0: 1.0-18 PETAL ALT
1: subgloboso L.H.MED 1: 19.8-33.6 1: 1.8-2.6 0: 1.290-2.032
2: elipsoide 0: 2.5-28.0 2: 336474 2: 2.6-34 1 2.032.2.714
3: ovoide 1: 28.0-53.5 3: 47.4-6122 3: 3.4-42 2: 2.774-3.516
4: gblongado 2: 53.5.79.0 3: 3.516.4.258
3: 79.0-105.0 INF PED MED. PETAL ALT 4: 4.258-5.000
COLOR FRUT. 0: 4.5-23.6 0 1.0-1.7
0: negio L.H. MAX. 1: 23.6-42.7 f: 1.7-24 PISTIL BASE
1: rojo . 4.0-33.2 2: 42.7-61.8 2: 24-31 0: 1.0-1.8
2: naranja 1: 33.2-62.4 3: 61.8-80.9 3: 3,145 I: 1.8-2.6
3: amarillo 2: 62.4-91.6 4: 30.9-100.0 2: 2.6-34
3: 91.6-120.8 ANTER L MIN 3 3.4-42
INFLORESCENCI INF PED MAX 0: 0.5-08
A L-RAQ. MED 0: 5.5-324 1: 0.8-1.1 PISTIL ALT
0: interfoliar 0: 1.25-33.00 1: 32.4-593 2: 1.1-14 0: 1.0-1.7
1: infrafoliar 1: 33.00-64.75 | 2: 59.3.86.2 3: 1.4-1.7 1: 1.7-24
2: 64.75-96.50 | 3: 86.2-113.1 4: 1.7-2.0 2: 2431
HOJA 3: 96.50-128.25 33138
0- Pinada 4: 128.25- INF RAQ MIN ANTER L MAX
. Bifida 160.00 0 1.0-7.5 0: 0.64-0.98 FRUT D MAX
1: 7.5-14.0 l: 0.98-1.32 0: 0.60-3.48
TALLO MED LRAQMAX. |2 140-205 2: 1.32-1.66 I; 3.48-6.36
0. 0.5-32 0: 1.5-61.2 3: 20.5-27.0 3: 1.66-2.00 2: 6.36-9.24
1: 3.2-59 1: 61.2-120.9 4: 27.0-33.5 3: 9.24.12.12
2: 5986 2: 120.9-180.6 PISTIL LARG 4: 12.12-15.00
3 8.6-11.3 INF RAQ MAX. | 0: 0.5-14
4: 11.3-14.0 PINA MED 0 20-11.6 I: 1.4-23 FRUT D. MIN.
0: 2.0-13.6 1: 11.6-21.2 2 2.3.3.2 0 44738
TALLO MAX 1: 136.25.2 13241 1: 7.8-11.2
0; .690-4.552 2 25.2-36.8 ESTAM LARG 4: 4.1.5.0 2: 11.2-14.6
1: 4.552-8414 0 10-1.8
2: 8.414-12276 PINNAE MAX. | I 1.8-26 PISTIL ANCH
3. 12.276-16.138 0. 4.0-17.2 2: 2.6-14 0: 1.0-1.8
4: 16.138-20.000 I: 17.2-30.4 3 344172 [. 1.8-2.6
2: 30.4-43.06 4: 4.2-50 2. 2.6-34

3 3442




140

T
INTERN MED PINNAE LARG | ESTAM ANCH CALIZ BASE TALLO
0. .5-64 0: 11.0-25.8 0: 0.8-1.64 0: 0.25-0.50 0: anillado
1: 6.4-12.3 10 25.8-40.6 1: 1.64-2.48 1: 0.90-1.55 1: conspicuamente
2: 12.3-18.2 2: 40.6-55.4 2: 2.48-3.32 2: 1.55-2.20 anitiado
3: 18.2-24.1 3: 55.4-70.2 3 332416 3: 2.20-2.85 2: densamente
4. 4.16-5.0 apillado
INTERN MAX 3: promtnentemente
0: 1.0-7.8 anillado
1: 7.8-14.6
2: 14.6-21.4
3: 21.4-28.2
4: 28.2-35.0
HOJA APICE BRACT AFIC SEPAL APIC
0: wbular 0: long acuminada 0: acutado 0: acutado ¢ acutade
I: lanceolada 1: acutado 1: acuminado 1: conado 1: obtuse
2: tnangular acuminado 2: biftdo 2: incurvado 2: recto
2: acutado 3: membranoso 1 erecto 3: redondo
DISPOCICION 3: acuminada 4: extendido
0. oblicuo 4: acuminada RACHIS 5: recurvado PETAL BAS
|: long open angosta 0: delgados 6: oblongado 0: acutado
2: long oblicua I: extendidos 7: ovado 1: conado
PEDUNCUL 2: flexibles 8: ovoide 2: deltoid
NERV 0: aplanado 3: angulado 3: eliptic
0: promin estriado | ): redondo 4: rigido PETAL APIC* 4; ovado
1: estriado 2: delgadao 5. simple 0: adnate 5: lobado
2: esmiado long 3: muy delgado 1t libre 6: oblongado
3: densaestriado | 4: robusto RACHIS DIR 2: valvado 7: triangular
long 5: aplanado a 0: ascendente
4: densa estriado redondo l; curvade FILAM PETAL DISP.
§: conspic estriado 2: inclinado 0: adnado 0: imbrincado
PEDUN DIR. 3: erecto 1: pistiloide t: libre
PECIOLO 0: ascendente 4: recto 2: angulado 2: valvado
0: acanalado [: erecto 5: penduloso 3: columnar
|: aplanado 2: extendido 6 horizontal 4: conado PETAL APIC.
2: redondo 3: curvado 5: corto 0: acutado
3: triangular 4: penduloso CALIZ 6: delgado 1: mucronado
4: escasamente 3: arqueado 0: lobado 7: engrosado 2: redondeado
acanalado 6: recto 1: sup. lobado 1: erecto
2: prof. lobado ANTER 4: extendido
RAQIS BRACT 3: membranoso 0: bifido 5: orbicular
0: redondo Q: acuminado 4: truncado 1: bilobado 6: truncado
|- escasa angulad- | 1: bifido 2: oblongado
redondo 2: acutado SEPALBAS 3: delgado PISTAL
2: aplanado a 3: oblicuo O conado 4: ciipsoide 0: conico
redondo 4. obtuso 1 imbrincado 5. entero 1. ovoide
3. angulado- 2: kbre 6: ovoide 2: oblongado
redondeado BRACT XX 7: curvado J: obtuso
4; angulado obtuse | 0: fibroso 8: elongado 4: depresed
redondo I: tbular 9: reniforme 5: globoso
5: angulado 2: membranoso 6: subglobaso
o: afilado 3: tubular angosta 7. ovoovaide
angulado-reden 1 J
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PIN.

0: rombxca

1: lanceolada
2: oblongada
3: rectangular
4: ovovado
5: eliptico

6: oblongado
angosto

T: linear
lanceolada

8&: lanceolada
angosta

9: lanceolada long

FORMA

0: subfalcada
1: sigmoide
2; falcada

3. sigmoide -
falcada

4: escasamente
sigmoide

3: no sigmoide

RACHIS
0: corpulento
1: delgado
2; extendido
3: flexible
4: simple
5: ondulado

CDIR
pendulosc
erect

: inclinado
curvado

: recto

SEPALAPIC
: acutado

: conado

: redondeado
: truncado
recto

: triangular

u-_.;:.uu.—-o

PETALBAS
; acutado

; conado

; deltoid
ovado

: oblongado
: redondo

: triangular

PETAL BAS *
0: valvado

1. Libre

2: imbrincado

CALIZ

0: lobado

1: prof lobado
2:
supetficialmente
lobado

3: truncado o
simp. muesc apic

SEPAL BAS
0: conado

1: brebemente
imbrincado

2: brebemente
conado

: imbrincado
: redondeado
; libre

: triangular

[ PR E T S

-STIGMA
0: sesiles
l: separados

ESTIGMA

0 erecto

1: escasamente
recurvado

2: fuertemente
recurvado

3: recurvado




Cuadro 16.~ Caracteres y estados de carcter empleados para ¢l desarrolle de la filogenia del

subgénero Meriniella.

HABIT L.RAQ. MED PETAL BAS PEDUNCUL
0: cespitoso 0: 33.00-64.75 0: 2.6-3.4 0: aplanado
1: solitaria 1: 64.75-96.50 1: 4.2-5.0 1; redondo
2: estolonifera
PINNAE MED PISTIL LARG RACHIS
FORM FRUT 0: 2.0-13.6 0: 2.3-32 0 aplanado
0: globoso b 13.6-25.2 1: 4.1-5.0 1: delgado
I: elipsoide
PINNAE LARG PETAL BASE SEPALBAS
COLOR FRUT. 0: 11.0-258 G: 2.2-28 0: conado
0: rojo 1: 25.8-40.6 I 3.4-4.0 1: imbrincado
1: naranja 2: libre
PINA ANCH PISTIL BASE 3. transversalmente
INFLORESCENCIA 0: 1.2-4.96 0: 3.4-4.2 oblic
0: interfoliar 1: 4.96-8.72 1: 4.2-5.0
1: infrafoliar SEPAL. APIC
INF PED MED. FRUT D MAX 0: acutado
HOJA 0: 45236 0: 0.60-3.48 I: redondeado
0: Pinada 1: 80.9-100.0 1: 9.24-12.12
1: Bifida PETALBAS
STAM LARG RAQIS 0: acutado
TALLO MED 0: 2.6-34 0: triangular redonda | 1 €O"340
0: 3.2-59 I: 42-50 1: escasa angulad-
I: 5.9.8.6 redondo ESTIGMA
CALIZ ANCH 2: afilado angul 0: sestles
INTERN MED 0: 0.40-0.92 I: separados
0 64-123 1t 1.44-196 PINA
I 12.3-18.2 0: lanceolada ESTIGMA
CALIZ ALT 12 linear lanceolada 0: erecto
0 0.5-14 !: recurvado

1: 2332




Cuadro 17.- Caracteres y estados de caracter empleados para el desarrollo de las filogenias

del subgénero Moreniopsis.

HABIT
0: cespitoso
1: solitaria

COLOR FRUT.
;. negro

rojo

: naranja
azul

verde

cafe

: amarillo

HOJA
0: Pinada
I: Bifida

NO. H MED,
3.0-54
54-78
7.8-102
10.2-12.6
12.6-15.0

L gl el

L.H.MED

: 2.5-28.0

1 280-535

1 53.5-79.0

: 79.0-104.5
: 104.5-130.0

L.H. MAX.
: 4.0-33.2
: 33.2-62.4
. 624916
: 91.6-120.8
: 120.8-150.0

B B D

L.RAQMAX.
0. 1.5-61.2
1: 120.9-180.6

PINA MED
0: 2.0-136
1: 25.2-368

PINA MAX.
0: 4.0-17.2
1: 30.4-43.6

PINNAE ANCH
0: 1.2-4.96

1: 4.96-8.72

2: 8.72-12.48
3: 12.48-16.24
4: 16.24-20.0

INF PED MAX
: 5.5-32.4

1 324-593

: 59.3-86.2

1 86.2-113.1

1 113.1-140.0

T )

INF RAQ MIN
0: 1.0-7.5
1: 27.0-335

INF RAQ MAX.
0: 2.0-11.6
1: 40.4-50.0

STAM LARG
0: 1.0-1.8
1: 3442

CALIZ ALT
0: 0.5-1.4
1: 1.4-23
2: 2.3-3.2
3 3241
4. 4.1-5.0

PETAL BAS
0: 1.8-2.6
1: 3.4-4.2

PETAL ALT
0: 1.0-1.7
1. 1.7-24
2: 24-3.1
3 31-38
4: 3.8.45

PETAL BASE
0: 1.6-2.2
- 2.2-2.8

TALLO

0: anillado

[: prominentemente
anillado

DISPOSICION
0: oblicuo

1: long open

2: long oblicua
3: brebe oblicua

NERV.
0: estriado long
1: conspic estriado

PECIOLO
0: acanalado
1: redondo

RAQIS
0: triangular redondo
I: angulado-redondeado

PINA
0: lanceolada
1: linear lanceolada

FORMA

0: subfalcada
1: sigmoide
2. falcada

3: no sigmoide

APICE
0: acutado acuminado
I: acurminada

PEDUNCUL
0: redondo
1: delgadac

pedun der.
0: erecto

1: extendido
2: curvado

BRACT
0: bifido
1: acutado

bract XX
0: tubular
1: membranoso

BRACT

0: bifido

1: membranoso
2: truncado

RACHIS
0: extendidos
1: angulade

PETALBAS
0: acutado
1: ovado

PETAL BAS*
0: valvado
1: libre

SEPAL APIC
0. acutado

1; ovado

2: redondo

PETAL DISP.
0: imbrincado
I: libre
ESTIGMA

0: sesiles

1: separados




Cuadro 18.- Caracteres y estados de caracter empleados en el desarrollo de 1a filogenia

det subgénero Stephanostachys.

HABIT
0: cespitoso
1: solitaria

HABIT2
0: erecta
1: erecta frec. decum

FORM FRUT
0: globoso

l: subgloboso
2: elipsoide
3} ovoide

COLOR FRUT.
0 negro

1: rojo

2: naranja

INFLORESCENCIA
0 interfoliar
1: infrafohar

HOJA
0: Pinada
1. Bilda

TALLO MAX
0: .690-4.552
1: 4.552-8.414
2: B414-12.276

INTERN MAX
G: 1.0-7.8

1: 7.8-14.6

2: 14.6-21 4

NO. H MAX.
0 4.0-6.4
1: 6.4-8.8
2: 8.8-13.6

L.HMAX
0. 2.5-28.0
l: 28.0-53.5

PINNAE MAX.
0: 4.0-17.2
1 17.2-304
1 304430
1 43.6-56.8
: 56.8-70.0

T

PINNAE LARG
0: 25.8.40.6
1: 40.6-554
2: 55.4-70.2

PINNAE ANCH
0: 1.2-4.96

1: 4.96-8.72

2: 8.72-1248
3: 12.48-16.24

INF PED MAX
0: 5.5-324

1: 32.4-86.2
2: 36.2-140.0

INF RAQ MAX
0: 1.0-7.5

1: 7.5-14.0

2: 14.0-20.5

STAM LARG
0: 1.8-2.6
1: 2.6-3.4
2: 3.4-4.2

STAM ANCH
0: 0.8-1.64
1: 248-3.32
2: 3.32-4.16
3 4.16-5.0

CALIZ ANCH
0: 0.40-0.92
1: 0.92-1.44
2: 1.44-1.96
3: 1.96-2.48
4: 248-3.00

CALIZ ALT
0: 14-23
1: 2.3.3.2

PETAL ALT
0: 1.0-1.7
1: 1.7-2.4
2 24-3.1
3 3.1-3.8

ANTER L MiN
0: 0.5-0.8
1: 0.8-1.1

ANTER L MAX
0: 0.30-0.64
1: 0.64-0.98
2: 0.98-1.32

PISTIL LARG
0: 1.4-23
1 2.3-3.2
2: 3.2-4.1

PISTIL ANCH
0. 1.8-26
1: 2.6-3.4
2: 3442
3: 4,2.50

CALLZ BASE
0: 0.25-090
1: 0.50-1.55

CALIZ ALT
0: 1.5-2.2
I: 2.2-29
2: 1936
3: 4.3.5.0

PETAL BASE
0: 1.0-1.6
1: 1.6-2.2
2 2.2-2.8
3: 28-34

PETAL ALT

0: 2.032-2.7714
I: 2.774-3.516
2: 3.516-4.258
3. 4.258-5.000

PISTIL ALT
0: 1.7-2.4
1: 2.4-3.1
2; 3.8-45

FRUT D MAX
0: 0.60-3.48

1: 9.24-12.12
2: 12.12-15.00

TALLO

0: anillado

1: conspicuamente
anillado

2: prominentemente
anillado

HOJA
0: tubular
1: auriculiforme

NERV

0: estriado

1: estriado long

2: conspic esuiado

PECIOLO

; acanalado

: aplanado

: redondo

: triangular

: ¢scasamente
acanalado

LR =]

RAQIS

0: angulado-
redondeado

1: angulado obmuso
redendo

PINA

: lanceolada

: oblongada

: ovovado

1 eliptico

: lanceolada angosta
; lanceolada long

W B B e O




2: 3241

3: 4.1-5.0
L.RAQ MAX. PETAL BAS PISTIL BASE FORMA
o 1.5-61.2 0. 1.0-1.8 0: 1.0-1.8 0: sigmoide
1: 61.2-120.9 1: 1.8-2.6 1: 1.8-2.6 1: falcada
2: 120.9-180.6 2: 2.6-34 2: 26-34 2: sigmoide - falcada
3: 3442 3. escasamente
sigmoide
4: no sigmoide
PICE RACHIS DIR PETAL APIC PETAL BAS
0: long acuminada 0: curvado 0: libre 0: suborbicular
1: acutado 1: inclinado I: valvado 1: triangular
acuminado 2: erecto
2: acutado 3: recto FILAM PETAL APIC.
1; acuminada 4: penduloso ¢: aplanado 0: acutado
5: horizontal 1: eilindrico 1: redondeado
PEDUNCUL 2: corto 2; erecto
0: aplanado CALIZ 3: engrosado 3: ovadoE
1: redondo 0: lobado
2: muy delgado 1: sup. lobado ANTER PISTAL
3: robusto 2: prof. lobado 0: bilobado 0: columnar
4: escasamente 3: membranoso 1: oblongado I: conico
aplanado 2: elipsoide 2: ovoide
SEPAL. BAS 3: ovoide 3: depresed
pedun dir. 0: conado 4: globoso
0: ascendente I: libre CALIZ 5. subgloboso
1: erecto 0: lobado
2: horizontal SEPAL. APIC 1: prof lobado ESTIGMA
3: extendido 0: redondeado 2: superficialmente | 0: sesiles
4: curvado i: recto lobado 1: separados
3: superficialmente
BRACT PETALBAS irilobado ESTIGMA
0: acuminado 0: conado 4: superficialmente {0: erecto
I: bifide 1: deltoid ondulado 1: recurvado:
2: acutadotado 2: ovado 5: truncado o simp.
3. fibrose 3: oblongado muesc apic
4: oblicuo 4: redondo
5: triangular SEPAL BAS
RAC DIR 0: conado
0: penduloso PETAL BAS 1: imbrincado
1: inclinado 0: valvado 2: libre
1: libre
RACHIS 2: imbrincado SEPAIL APIC
0: aplanados 0: recto
1: carnosos APIC I: redondo
2: extendidos 0: acutado 2: truncado
3: nigido 1: erecto

2: extendido
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