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RESUMEN

Cambios significativos en el clima se han presentado a lo largo de la historia de la
Tierra, sin embargo el calentamiento global que se ha registrado a partir del siglo XX se esta
suscitando de manera acelerada, modificando rdpidamente el habitat de las especies. Se
han postulado dos posibles respuestas de las especies ante eventos de cambio climatico 1)
adaptacion a nuevas condiciones o 2) que modifiquen sus areas de distribucion. En el
Desierto Chihuahuense durante el ultimo ciclo glacial/interglacial ocurrieron cambios en la
distribucion de las especies. Recientemente esta zona se ha identificado como una region
particularmente vulnerable al calentamiento global actual. En este trabajo se analizd si
especies que se distribuyen en el Desierto Chihuahuense mantienen sus nichos constantes y
responden mediante cambios en su distribuciébn geografica concomitantes con los
movimientos de su nicho a los cambios del clima durante: 1) ventanas de tiempo del ultimo
ciclo glacial/ interglacial, 2) en el presente y 3) para los afos 2020 y 2050. Se generaron
modelos de nicho ecoldgico (MNE) para cada especie en los diferentes tiempos estudiados.
Se realizaron muestreos en campo con el fin de detectar posibles sefiales del presente
calentamiento global a nivel de poblaciones segun lo predicho por los modelos. Los
resultados muestran que durante la ultima glaciacion, algunas especies de afinidades aridas
se refugiaron en sitios donde existian condiciones ambientales que estaban dentro de su
espacio climatico. La predictibilidad de las distribuciones del nicho ecolégico sugiere que el
conservadurismo del nicho es un patron extendido en la historia evolutiva y biogeografica de
las especies. Los MNE permiten tener una idea de la direccién y el cambio en la distribucién.
Para el caso de los actuales niveles de calentamiento global se detectaron “sefiales” de sus
posibles efectos a nivel poblacional. Se encontraron abundancias bajas y bajo reclutamiento
en sitios donde se predice que las condiciones ambientales se han modificado hacia niveles
subo6ptimos del nicho de las especies. Por otra parte, para especies cuyos atributos son sus
altas tasas de dispersién, su capacidad de migracién a larga distancia y su establecimiento
exitoso, se encontraron poblaciones colonizadoras en sitios que se han modificado hacia los
optimos de su nicho, mientras que para especies de baja dispersién y migraciéon de corta
distancia no se observ expansion de sus areas de distribucion. Finalmente las proyecciones
al futuro muestran que la fragmentacién del habitat aunado al calentamiento global pondra
en riesgo de extincién a las especies de distribucion restringida, poco vagiles y especialistas.



ABSTRACT

Climate changes have occurred throughout the Earth's history, however global
warming detected since the XX century is raising in a quick way, altered biotic environment
very fast. In the face of environmental change, species may respond by 1) adaptation to
conditions outside their present niches or 2) changing their distributions tracking their niches
spatially. During the last glacial/interglacial cycle species that inhabited the current
Chihuahuan Desert experienced expansions or contractions in their geographical range. Also
recent survey of projected climate change effects in Mexico concluded that the spatial foci of
the most serious effects of global warming on biodiversity are focused in the Chihuahuan
Desert. In this paper we analyzed if Chihuahuan Desert species studied have tracked
consistent climate profiles throughout the drastic climate change events: 1) in the past
(across the Pleistocene—Recent transition), 2) present and 3) for two periods of time (2020
and 2050). We use ecological niche modeling to predict geographical distributions across this
periods, and carried out field work with the purpose of proving if it is possible to detect in the
present a climate change signs at population level according to predicted by the models. The
results show that during the last glaciation, some arid affinity species refuges in sites where
environmental conditions were inside their climatic niche. This study provides support for
conservative assumptions that the ecological niches tend to remain relatively constant over
evolutionary timescales and across space and represent long-term stable constraints on the
distributional potential of species. For the case of the present we detect evidence for warming
change “fingerprint’ by a concordance between population level impacts and species range
shifts. We found low abundances and low recruitment rates in sites where it’s predicted that
the environmental conditions have modified outside de species niche. On the other hand, for
species whose attribute are high dispersal rates, long distance dispersion and successful
establishment, while species with low dispersion and short distance dispersion we not
observed expansion of their distribution areas. Finally the projections to the future show that
habitat fragmentation and global warming will put in extinction risk specialists species with
restricted distribution.



INTRODUCCION

EL CAMBIO CLIMATICO

Actualmente, segun algunos autores, la vida en la Tierra esta pasando por el sexto
evento de extincion masiva de su historia (Chapin et al., 1988; Primack & Ros, 2002). En el
pasado, dichos acontecimientos se debieron a cambios ambientales provocados por
fenbmenos naturales, como la deriva continental o el choque de meteoritos con la superficie
terrestre.. Sin embargo, las actividades humanas del presente como la fragmentacién y
transformacion de los hébitats naturales, la introduccion de especies y la emisién excesiva
de gases a la atmosfera han llevado a los ecosistemas a un ritmo de deterioro acelerado
(Leakey & Lewin, 1998). En conjunto, a dichos eventos se les conoce como cambio global, y
de éstos, el cambio climatico es quiza el que presupone un mayor riesgo para las especies,
ya que tiene el potencial de influir en cualquier sitio del planeta, incluyendo aquellos que
estan lejos de los centros de actividad humana (Zaccaginini, 2002).

Cada dia es mas frecuente escuchar noticias acerca de las altas temperaturas
alcanzadas en algunos sitios sobre la Tierra, ondas frias intensas, tormentas mas fuertes o
sequias mas pronunciadas. Aunque las frases cambio climatico y calentamiento global
empiezan a formar parte del vocabulario no sb6lo de los cientificos, sino de politicos,
periodistas, educadores y del publico en general, éstas siguen siendo confusas. El término
cambio climatico suele usarse de forma poco apropiada, para hacer referencia tan sélo a los
cambios que se estan presentando en el clima actual, como sinédnimo de calentamiento
global. Por ejemplo, la Convencién Marco de las Naciones Unidas sobre el Cambio Climatico
lo utiliza para referirse al cambio debido a causas humanas: “por cambio climatico se
entiende un cambio de clima atribuido directa o indirectamente a la actividad humana que
altera la composicién de la atmésfera mundial y que se suma a la variabilidad natural del
clima observada durante periodos de tiempo comparables” (CMCC, 1992).

Las fluctuaciones climaticas no son eventos recientes, sino que se han presentado
desde el origen mismo de la Tierra. Asi, el cambio climatico debe entenderse como un
corrimiento o variacion estadistica significativa en el “estado del tiempo promedio” que
persiste durante un largo periodo de tiempo (IPCC, 2002). Estas oscilaciones climaticas son
el resultado de la interaccién entre los componentes del sistema terrestre (hidrosfera,
biosfera y litdsfera), asi como consecuencia de los procesos exégenos (vulcanismo),
enddgenos (tectdnica de placas) y de las variaciones en los parametros orbitales de la Tierra
y de la actividad solar (Drake, 2000). Por ejemplo, dentro de los cambios climaticos en el
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pasado geoldgico reciente estan las glaciaciones que acontecieron durante el Pleistoceno (2
millones de afios a 10 mil afos). Durante esta época se presentaron unos 20 ciclos en los
gue se alternaban periodos frios o glaciales (duracién aproximada de 90 mil afios cada uno)
donde las masas de hielo ocupaban grandes extensiones del planeta, y épocas mas
templadas o interglaciares (10 mil aflos cada una) en las que el hielo se retraia hacia las
cercanias de los polos o las altas montafias (Bowen, 1997; Imbrie & Imbrie, 1986). Las
causas de las glaciaciones no son del todo conocidas pero se han propuesto dos tipos de
teorias. En primer lugar, la teoria astronémica de Milankovitch, que involucra cambios en la
emision de energia solar afectando la temperatura de la atmdsfera terrestre, bien sea por
variaciones en la 6rbita de la Tierra alrededor del sol o por cambios en el angulo de rotacion
del eje de la Tierra (Muller & MacDonald, 1997; Tonni et al., 1998). La segunda teoria indica
que los cambios en la superficie de la Tierra pueden haber alterado el patron de circulaciéon
atmosférica y oceanica, debido al surgimiento final de los Himalayas o el desarrollo de la
corriente del Golfo de México, originada por el levantamiento de América Central (Fookes,
1991). Por otro lado, se ha detectado que dentro de las fases glaciales e interglaciales
existen fluctuaciones climaticas con duracion de mil-dos mil afios hasta unos cuantos siglos y
el transito de un estado de clima hacia otro puede suceder en unas cuantas décadas
(Vazquez-Selem, 2004). Por ejemplo, al finalizar el dltimo periodo glacial, las condiciones
calidas regresaron hace 14.5 mil afnos A. P. Sin embargo el proceso de deglaciacion se
detuvo hace ~12.9 mil afnos A. P. y las condiciones frias retornaron abruptamente,
permaneciendo asi por ~ mil afios antes del nuevo pulso de deglaciacién que conduciria a
las condiciones calidas que han dominado durante el Holoceno. Este breve estadio frio es
conocido como el “Younger Dryas” (Alley, 2000). O bien, el episodio conocido como la
Pequena Edad de Hielo que fue un periodo frio que abarcé desde comienzos del siglo XIV
hasta mediados del XIX, sin embargo no fue un evento global sino que ocurri6 en el
Hemisferio Norte y tuvo un enfriamiento de menos de 1°C (Crowley, 2000).

El calentamiento global, por otro lado, se refiere a un incremento en el valor medio de
la temperatura de la atmosfera cerca de la superficie terrestre y en la tropdsfera, lo que
puede contribuir a cambios en los patrones climaticos globales. Desde mediados del siglo
XIX se han registrado alteraciones significativas en el clima global. A escala continental,
regional y oceanica se han observado numerosos cambios que han ocurrido a largo plazo.
Ejemplos de cambios generalizados incluyen la cantidad de precipitacion, la salinidad del
océano, y los patrones de viento. Aspectos de clima extremo, se expresan como sequias,
precipitaciones torrenciales, olas de calor, y aumento en la intensidad de ciclones tropicales.
La temperatura global de la superficie comenzé a ascender de manera rapida desde 1850.
La tendencia lineal de 100 anos (1906 a 2005) muestra un aumento en la temperatura
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promedio de 0.74 °C (0.56 °C a 0.92 °C; Fig. 1). Los afos noventa han sido el decenio mas
calido; los afos 1995 a 2006 se encuentran entre los més calurosos en los registros
instrumentales. El océano ha absorbido el 80% del calor anadido, incrementando su
temperatura promedio hasta profundidades de al menos 3,000 m. Los glaciares de montana
y la cubierta de nieve han disminuido en ambos hemisferios. Las reducciones generalizadas
en los glaciares y en los casquetes de hielo han contribuido a la elevacion del nivel del mar
(los casquetes de hielo no incluyen las contribuciones ni la de los mantos de hielo de
Groenlandia y de la Antértica, IPCC, 2007).

Normalmente, cuando alguien se refiere al “calentamiento global”’, describe al
calentamiento que tiene lugar como resultado de la actividad humana. Sin embargo, existe
un fuerte debate sobre si el calentamiento global que se esta presentando en la actualidad
es debido a factores naturales o antropogénicos. El informe del IPCC (2007) afirma que la
mayoria del incremento observado globalmente en la temperatura media desde mediados
del siglo XX es “muy probablemente” debido al incremento observado en las concentraciones
de gases de invernadero. Diversos estudios han mostrado que como resultado del aumento
de concentraciones de gases invernadero tales como el diéxido de carbono, metano, éxidos
nitrosos y clorofluorocarbonos, se esta atrapando una porcién creciente de radiacion
infrarroja terrestre. Los experimentos con modelos muestran que, incluso si se mantienen
constantes todos los agentes de forzamiento en los niveles del afio 2000, se esperaria una
tendencia al calentamiento en las proximas dos décadas a un ritmo de unos 0.1°C por
decenio, debido principalmente a la lenta respuesta de los océanos (IPCC, 2007).

CAMBIO CLIMATICO Y BIODIVERSIDAD

La vida ha prosperado en la Tierra durante casi cuatro mil millones de anos. En ese
tiempo, el clima ha sufrido fluctuaciones importantes, desde glaciaciones que han durado
decenas de miles de afos hasta épocas de gran calor. Ante estos cambios, la biodiversidad
ha sido continuamente transformada como consecuencia de un rearreglo de las asociaciones
biologicas, que se ve reflejada en extinciones, migraciones, adaptaciones a nuevas
condiciones ambientales de las especies, conformando la biota que hoy dia conocemos
(Jackson & Overpeck, 2000). Muchas de las especies que tenemos en la actualidad son
supervivientes de estos episodios de cambio climatico, entonces, si estas especies se
ajustaron a los eventos del pasado, ¢seran capaces de ajustarse a los cambios previstos
debidos al calentamiento global actual?
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Figura 1. Cambios observados en (a ) la temperatura media de la superficie mundial, (b) el promedio del nivel del

mar mundial y (c) la cubierta de nieve del hemisferio septentrional en marzo-abril (tomado de IPCC, 2007).

Si bien las dimensiones fisicas de estos cambios climaticos estan siendo analizadas
en detalle y se cuenta con herramientas que permiten modelar las condiciones climaticas en
el futuro, apenas se empieza a conocer el impacto que estos fendbmenos han tenido y
tendran sobre la biodiversidad del planeta. Algunos estudios muestran evidencia que estas
alteraciones climaticas han afectado a un gran niumero de organismos, los cuales han
variado su biologia de diversas maneras:

1) Fenologia: Se ha observado que algunas poblaciones de plantas han presentado una
apariciéon temprana de brotes, asi como una floracion anticipada al incrementarse la
temperatura promedio de la primavera (Myneni et al., 1997).

2) Fisiologia: En ciertas localidades, algunos roedores (e.g., Neotoma albigula) han
disminuido su peso corporal conforme la temperatura se ha elevado (Smith et al., 1998).



3) Reproduccion y fecundidad: En Gran Bretafa se ha registrado que ciertas especies de
ranas y aves han adelantado de una a tres semanas la época en la cual depositan sus
huevos (Beebee, 1995; Crick et al., 1997).

4) Patrones de migracién e hibernacién: Se ha detectado que algunas aves e insectos han
cambiado la época de migracién anticipando o retrasando su salida, mientras que algunos
murciélagos han dejado de hibernar debido al aumento de la temperatura (Both & Visser,
2001; Humphries et al., 2002)

5) Distribucién geogréfica: Se han estudiado mariposas y aves en Inglaterra y en Estados
Unidos, encontrando una variacion de su distribucion geogréafica desplazandose hacia
latitudes mayores (Hansen et al., 2001; Parmesan, 1996; Parmesan et al., 1999; Thomas &
Lennon, 1999), este mismo patrén ha sido observado en algunas especies de pinos en China
(Xu & Yan, 2001). En Costa Rica, algunas poblaciones de tucanes que anidaban en las
tierras bajas, han comenzado a reproducirse en altitudes mayores, llegando incluso hasta el
bosque mesdfilo (Pounds et al., 1999).

Cambio climatico y distribucion de especies

Un tema fundamental de la ecologia y la biogeografia es el clima como factor
determinante de los limites de las distribuciones de las especies, asi como su persistencia,
ya que todas las poblaciones tienen limites de tolerancia a factores fisicos, mas alla de los
cudles la extincion ocurre rapidamente (MacArthur, 1972). Ante eventos de cambio climatico
abrupto se ha sugerido que la biota puede experimentar diferentes tipos de respuestas en
términos de su distribucion geografica. La respuesta de primer orden es a nivel local, e
involucra cambios en la abundancia relativa en las poblaciones, ademas de eventos de
colonizacién y/o de extinciones locales, lo cual se ve reflejado en la expansion o contraccion
de las distribuciones geogréficas de las especies. Es decir, que las especies “siguen” sus
nichos ecologicos en el espacio, dando como resultado “desplazamientos” de sus
distribuciones. La respuesta de segundo orden es la adaptacion a las nuevas condiciones
ambientales, y en casos extremos la especiacion. Pero si las especies no pueden moverse 0
adaptarse, tenderan a reducir su distribucién a las zonas que permanezcan ecoldégicamente
adecuadas; en el caso mas extremo de esta situacion, es decir, cuando no haya condiciones
adecuadas para sobrevivir bajo los nuevos regimenes climaticos dentro de sus intervalos de
distribucion originales, las especies se extinguiran (Barnosky et al., 2003; Brown & Lomolino,
1998; Holt, 1990)



Los cambios en las areas de distribucion como respuesta a cambios climaticos no
son eventos contemporaneos. El registro fosil permite hacer inferencias acerca de los
cambios de esta naturaleza coincidentes con periodos mas calientes o frios en diferentes
épocas geoldgicas. Por ejemplo, las expansiones y contracciones de los glaciales durante el
Pleistoceno son algunos de los resultados mas documentados del cambio del clima.
Comunmente se cree que los organismos han respondido a la extension de los glaciales
modificando sus distribuciones a refugios en el sur y recolonizando hacia el norte siguiendo
el retroceso del hielo (Hewitt, 2000; Ritchie & MacDonald, 1986; Taberlet, et al., 1998). Sin
embargo, actualmente, a diferencia del Pleistoceno, las transformaciones de las areas de
distribucion se estan dando a una tasa muy alta. Los cambios que en condiciones naturales
pueden tomar miles de afos en producirse ahora se estan suscitando en pocas décadas y
podrian poner en grave riesgo la supervivencia de miles de especies (Zaccaginini, 2002).

MODELADO DEL NICHO ECOLOGICO Y LA DISTRIBUCION DE ESPECIES FRENTE AL
CAMBIO CLIMATICO

Para estimar los cambios en la distribucion de las especies debidos al cambio en el
clima se han usado diferentes aproximaciones. Por medio de estudios paleoecolégicos se
han realizado reconstrucciones con los registros fésiles, sin embargo, en términos generales,
los sitios estudiados y los depésitos fosiliferos son muy escasos, dejando muchos huecos en
el conocimiento de la distribucion (Davis, 1990). En el caso de las distribuciones actuales, se
han realizado estudios de monitoreo a largo plazo que registran los efectos que el
calentamiento global ha tenido sobre la distribucion de algunas especies (Hansen et al. 2001;
Parmesan, 1996; Parmesan et al, 1999). Sin embargo, los estudios que demuestran
cambios distribucionales, requieren contar con registros detallados de los movimientos de las
especies por periodos de tiempo prolongados, ademas no permiten hacer predicciones
acerca de la direccion y magnitud de los movimientos geograficos en la distribucion de las
especies.

Recientemente se han utilizado nuevas metodologias que han permitido modelar los
requerimientos climéaticos de las especies (Austin et al., 1990; Carrol et al., 1999; Nix, 1986;
Stockwell & Peters, 1999). Este nuevo campo, conocido como modelado de nichos
ecologicos (MNE) o del espacio climatico de las especies, se fundamenta en los principios de
la teoria del nicho ecoldgico, propuesta desde principios del siglo XX (Grinnell, 1917). El
nicho ecoldgico se puede entender como las condiciones ambientales bajo las cuales las



poblaciones de las especies pueden prosperar indefinidamente sin la necesidad de
inmigracion de individuos de otras poblaciones (Grinnell, 1917; Hutchinson, 1957). Este
concepto se refiere a los limites de tolerancia de las especies tanto a las condiciones
climaticas como a las de sus especies interactuantes (densidad de competidores, presas,
etc.). Por lo tanto, el nicho de una especie determina en gran medida su distribucién y su
abundancia. Un principio general de esta teoria es que las especies tienden a mantener sus
nichos constantes por largo tiempo, incluso millones de anos (i. e., “conservadurismo del
nicho”); es decir, que las especies cambian sus requerimientos bibticos y abibticos pero de
manera muy lenta; entonces, ante alteraciones climaticas de gran magnitud, las especies
generalmente “siguen” en el espacio las condiciones ambientales a las que estan adaptadas
(Peterson et al., 1999).

Para modelar los nichos ecolégicos se requiere contar con localidades individuales y
registros puntuales de las especies asi como variables ambientales (climaticas, topograficas)
de dichas localidades. Existe una variedad amplia de algoritmos, que se diferencian entre si
en los métodos que usan para producir los modelos: los hay estadisticos (regresiones
multiples o analisis de conglomerados) y heuristicos (arboles de decisién, algoritmos
genéticos, redes neuronales y otros). En esencia, todos estos métodos buscan determinar
las asociaciones significativas entre los puntos de localidades de presencia (y a veces de
ausencia) de las especies y datos ambientales que caracterizan las condiciones ambientales
bajo las cuales es factible que la especie persista (i.e. su nicho ecoldgico); posteriormente,
estas condiciones son proyectadas en un espacio geografico para producir un mapa de
distribucion potencial (Pearson & Dawson, 2003; Soberon & Peterson, 2005). La posibilidad
de obtener una aproximacién confiable de la distribucién de las especies por estos métodos,
debido a su poder de prediccién, ha permitido su utilizaciéon en diversas areas de la biologia,
tales como en la biogeografia, la busqueda de patrones de distribucion de las especies y de
comunidades (Ferrier & Guisan, 2006; Peterson, 2001; Feria & Peterson, 2002);
exploraciones bioldgicas dirigidas (Raxworthy et al., 2003); en la biologia de la conservacion,
para definir estrategias y planes de manejo (Sanchez-Cordero et al., 2005), entre muchos
otros ejemplos de sus usos. Una de las aplicaciones mas recientes del MNE es la creacion
de escenarios predictivos de distribuciones potenciales en distintos periodos de tiempo
(proyecciones hacia el pasado o futuro) como respuesta al cambio climatico global (e.g.,
Araujo et al., 2006; Bakkenes et al., 2002; Guisan & Theurillat, 2001; Martinez-Meyer et al.,
2004; Peterson et al., 2002). Al proporcionar un prondstico de la reduccion o la expansion de
las areas adecuadas para la especie, estos escenarios del impacto del cambio del clima
pueden ayudar a identificar las tendencias esperadas que se pueden esperar.



No obstante los avances que representan tales trabajos, éstos también presentan
algunos inconvenientes. Por ejemplo, las predicciones a futuro no comprueban que los
cambios en la distribucién se estén dando. Tales modelos dan resultados estaticos que
revelan dénde existirdn sitios con las condiciones ambientales convenientes para las
especies en un futuro climaticamente cambiante, pero no consideran explicitamente todos
los procesos que conducen a los cambios predichos. Los mapas resultantes son la expresién
geografica del nicho ambiental y no toman en cuenta restricciones histéricas, barreras
geograficas o interacciones bibticas (Soberén & Peterson, 2005). Asimismo, estas
predicciones estan sujetas a elevados niveles de incertidumbre (Guisan & Theurillat, 2005).
Estudios recientes han demostrado que las proyecciones derivadas de estos modelos son
sensibles a los supuestos sobre los que se basan, al tipo, cantidad, y resolucién espacial de
las variables ambientales, escenarios de cambio climatico futuro seleccionados y la clase de
algoritmo seleccionado (Aravjo et al., 2005; Martinez-Meyer, 2005; Hijmans & Graham,
2006). Ademas, el supuesto fundamental del conservadurismo del nicho requiere de mas
evidencia empirica para conocer que tan generalizado es en la naturaleza, ya que existe
también evidencia de la adaptacién de las especies a condiciones ecologicas nuevas,
sobretodo aquellas que implican aumentos en tolerancias fisiolégicas a distintos factores
(Réale et al., 2003; Jump & Pefiuelas, 2005).

En el presente estudio se utilizaron exclusivamente variables climaticas y topogréficas
y no se consideraron otras variables como las interacciones bitticas, humedad de la tierra o
nutrientes, etc., ya que aunque estos factores son indiscutiblemente importantes para
determinar la distribucion de una especies, se ha visto que el utilizar el espacio climatico
provee resultados Utiles a escalas continentales y regionales (Thuiller et al., 2004). Esto se
debe a que la importancia relativa de las variables que determinan la distribucion y
abundancia de las especies varia con la escala. Por ejemplo, la distribucién geografica de las
especies observada a nivel continental y regional es controlada principalmente por factores
climédticos (temperatura y precipitacién), mientras que a una escala local o de microhabitat
las interacciones biéticas son mas relevantes (Grinnell, 1917; Pearson & Dawson, 2003).
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EL DESIERTO CHIHUAHUENSE: UN CASO DE ESTUDIO

En México existen pocos trabajos que evallen los efectos del calentamiento global
sobre la distribucion de las especies. Autores como Oberhauser & Peterson (1993), Parra-
Olea et al. (2005), Peterson et al. (2001, 2002), Téllez-Valdes & Davila-Aranda (2003),
Téllez-Valdés et al. (2006), Villers-Ruiz & Trejo-Vazquez. (1998) utilizaron MNE para predecir
cambios futuros en la distribucion de diferentes especies en nuestro pais, encontrando que
bajo distintos escenarios de cambio climatico, en general, las areas de distribucion de la
mayoria de las especies estudiadas se contraeran de manera drastica. Asimismo, Peterson
et al. (2002) utilizaron modelos para predecir cambios esperados para el afio 2050 en la
distribucion de 416 especies de mamiferos, 176 especies de mariposas y 1,179 especies de
aves que habitan en nuestro pais. En este estudio se llegé a la conclusién de que en el norte
de México, se concentrara el mayor numero de extinciones y colonizaciones locales
(recambio de especies), principalmente hacia la planicie costera noroeste y el Desierto
Chihuahuense.

Aunque a primera vista pareciera que los desiertos son regiones desoladas, simples
y con una baja diversidad de formas de vida, en realidad son de los biomas mas interesantes
y complejos del planeta. Sus extrafos paisajes, clima extremoso, especies con adaptaciones
peculiares, son el resultado de su intrincada historia geoldgica. Se ha visto que cambios
climéticos ocurridos a nivel mundial, principalmente los ciclos de glaciacién/deglaciacion del
Cuaternario los afectaron de manera significativa, promoviendo modificaciones en las
especies que conformaban sus comunidades (Tarbuck & Lutgens, 2001).

El Desierto Chihuahuense es una de las tres ecoregiones desérticas mas ricas y
diversas del mundo, junto con el desierto de Tanmi en Australia y el de Namib-Karoo en
Africa. Aproximadamente 3,500 especies de plantas viven en este desierto, y algunas
estimaciones indican que existen cerca de 1,000 especies (29%) y al menos 16 géneros
endémicos (Toledo, 1988; WWF, 2007), asi como un gran numero de animales propios de la
regién. Debido a este inusual nimero de taxones endémicos es urgente evaluar los efectos
que el cambio climatico esta teniendo sobre esta region, asi como el futuro que les depara.

El Desierto Chihuahuense tiene una extension de aproximadamente 70 millones de
hectareas que ocupan gran parte de los estados mexicanos de Chihuahua, Coahuila,
Durango, Zacatecas, grandes porciones de San Luis Potosi, Nuevo Ledn, Tamaulipas y
areas significativas de Texas y Nuevo México, en los Estados Unidos (Fig. 2). El area se
caracteriza por las cuencas desérticas y cordilleras del Altiplano Mexicano, rodeada por los
cerros de la Sierra Madre Oriental y Occidental. Aunque mas himedo que algunas partes
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desérticas de Estados Unidos, el desierto Chihuahuense experimenta veranos calientes,
inviernos frios y secos y lluvia intermitente, principalmente de origen monzénico. La
vegetacion de la ecorregion es tipicamente matorral y pastizal desértico, con areas de
bosques en las laderas de las montanas, bandas estrechas de vegetacion riparia y
matorrales a lo largo de los rios y arroyos. Con la notable excepcién del Rio Grande o Rio
Bravo, la mayoria de los sistemas hidroldégicos son cuencas cerradas y muchos son arroyos
aislados (Hernandez-Macias, 2006).

PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

Los cambios climaticos que se han presentado a través del tiempo han influenciado la
distribucion geografica y la historia natural de las especies, y en la actualidad el
calentamiento global que se esta suscitando de manera acelerada estd modificando los
patrones de temperatura y precipitacion, provocando cambios rapidos en los habitats de las
especies. La hipotesis del conservadurismo del nicho propone que las especies tienden a
mantener sus nichos constantes por largos periodos de tiempo, por lo que se esperaria que
las especies respondan a los cambios climaticos moviendo sus areas de distribucién
“siguiendo” sus nichos ecoldgicos.

Diversos estudios han demostrado la compleja historia climatica y biogeografica del
Desierto Chihuahuense, donde en el ultimo ciclo glacial/interglacial del Pleistoceno
ocurrieron cambios dramaticos en la distribucion de las especies. Asimismo, el estudio de
Peterson et al., (2002) identifica al Desierto Chihuahuense como una region particularmente
vulnerable al calentamiento global actual. Tomando como base estos antecedentes el
presente trabajo analiza en primer instancia si especies del Desierto Chihuahuense
mantienen sus nichos constantes y responden mediante cambios en su distribucién
geogréfica concomitantes con los movimientos de su nicho, a los cambios del clima durante
el ultimo ciclo glacial interglacial (Capitulo 1). Enseguida evaluamos si ya se han producido
cambios en la distribucion o en aspectos poblacionales de las especies debido al
calentamiento global actual (Capitulo 2), para finalmente anticipar el efecto tanto del
calentamiento global para los afos 2020 y 2050 como de la fragmentacion del habitat en la
distribucion de especies endémicas y con distribucién restringida (Capitulo 3).
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Figura 2.- Limites geograficos del Desierto Chihuahuense obtenidos a partir de las ecorregiones terrestres
propuestas por Olson et al., (2001)

Debido a los inconvenientes mencionados acerca las técnicas de modelado de nicho,
en este trabajo se analizaron diversas estrategias para validar los modelos generados bajo
este enfoque, como: 1) el uso de datos fésiles para al analizar su concordancia con las
paleodistribuciones obtenidas (Capitulo 1), 2) validar con datos de campo las distribuciones
gue ante el cambio climatico actual muestran los modelos (Capitulo 2), y 3) utilizar diversos
escenarios de cambio climético a fin de reducir la incertidumbre de las predicciones (Capitulo
3).
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HIPOTESIS

Considerando: (1) El marco conceptual general de las consecuencias de los cambios
climaticos sobre la biodiversidad, el cual propone que las especies pueden responder a los
efectos de tales cambios sobre su héabitat en tres formas; adaptandose, cambiando su
distribucion geografica o extinguiéndose en el caso que ninguna de las anteriores ocurra; y
(2) los estudios tedricos y empiricos que demuestran que las especies tienden a mantener
sus nichos constantes por largos periodos de tiempo, este estudio propone que la respuesta
mas probable de las especies a los cambios climaticos que acontecen dentro de la regién del
Desierto Chihuahuense, consistirdan principalmente en movimientos espaciales de sus
poblaciones (ya sea expandiendo o retrayendo sus distribuciones geogréficas), en

concordancia con los movimientos espaciales de sus nichos ecolégicos.

OBJETIVO GENERAL

Evaluar los impactos potenciales del cambio climatico, en los patrones de distribucion
geografica de diversas especies del Desierto Chihuahuense, dentro de tres ventanas de
tiempo: 1) en el pasado, durante el Ultimo ciclo glacial/interglacial, 2) en la actualidad (siglo
XX'y principios del XXI) y en el futuro (afio 2020 y 2050).

OBJETIVOS PARTICULARES

1.- Modelar el nicho ecologico de una especie representativa del Desierto Chihuahuense
durante ciertas ventanas de tiempo en el Pleistoceno: Ultimo Maximo Glacial (hace ~21 mil
anos), el Holoceno medio (~6 mil) y el Holoceno tardio (presente), y evaluarlo con datos
paleoecoldgicos y paleontolégicos a fin de conocer si las respuestas distribucionales de
dicha especie coinciden con los cambios espaciales de su nicho.

2.- Modelar los nichos ecolégicos de dos especies representativas del Desierto
Chihuahuense bajo las condiciones climaticas previas al calentamiento global mas drastico
del siglo XX (antes de 1970) y proyectar esos modelos a las condiciones climaticas
presentes.
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3.- Vincular los modelos de nicho ecolégico y los muestreos en campo con el fin de probar si
es posible detectar las sefales del cambio climatico a nivel poblacional.

4.- Evaluar el efecto de la deforestacion y del calentamiento global para dos periodos de
tiempo en el futuro (afos 2020 y 2050) y bajo dos escenarios de cambio de clima, en la
distribucion geografica de dos especies endémicas y de distribucién restringida del Desierto
Chihuahuense.

15



LITERATURA CITADA

- ALLEY, R. B. 2000. The Younger Dryas cold interval as viewed from central Greenland.
Quaternary Science Reviews 19: 213-226.

- ARAUJO, M. B., PEARSON, R. G., THUILLER, W. & M. ERHARD. 2005. Validation of
species-climate impact models under climate change. Global Change Biology 11:
1504-1513.

- ARAUJO, M. B., THUILLER, W. & R. G. PEARSON. 2006. Climate warming and the decline
of amphibians and reptiles in Europe. Journal of Biogeography 33: 1712-1728.

- AUSTIN, M. P., NICHOLLS, A. O. & C. R. MARGULES. 1990. Measurement of the realized
qualitative niche: Enviromental niches of five Eucalyptus species. Ecological
Monographs 60: 161-177.

- BAKKENES, M., ALKEMADE, J. R. M., IHLE, F., LEEMANSAND, R. & J. B. LATOUR.
2002. Assessing effects of forecasted climate change on the diversity and distribution
of European higher plants for 2050. Global Change Biology 8: 390—407.

- BARNOSKY, A. D., HADLY, E. A. & C. J. BELL. 2003. Mammalian response to global
warming on varied temporal scales. Journal of Mammalogy 84: 354-368.

- BEEBEE, T. C. J. 1995. Amphibian breeding and climate. Nature 374: 219-220.

- BOTH, C. & M. E. VISSER. 2001. Adjustment to climate change is constrained by arrival
date in a long-distance migrant bird. Nature 411: 296-298.

- BOWEN, D. Q. 1997. Quaternary Geology. Pergamon. Oxford. New York.
- BROWN, J.H. & M. LOMOLINO. 1998. Biogeography. Sinauer, Sunderland.

- CARROLL C., ZIELINSKI W. J. & R. F. NOSS. 1999. Using presence-absence data to build
and test spatial habitat models for the fisher in the Klamath Region, U.S.A.
Conservation Biology. 13: 1344-1359.

- CMCC (CONVENIO MARCO SOBRE EL CAMBIO CLIMATICO). 1992. The Convention and
the Kyoto Protocol” (La Convencion y el Protocolo de Kioto), Convencién Marco de las
Naciones Unidas sobre el CambioClimatico (http:/www.unCMCC).

- CRICK, H. Q. P., DUDLEY, C., GLUE, D. E. & D. L. THOMSON. 1997. UK birds are laying
eggs earlier. Nature 388: 526.

- CROWLEY, T. J. 2000. Causes of Climate Change Over the Past 1000. Science 289: 270 —
277

- CHAPIN 1ll, F. S., SALA, O. E., BURKE, I. C., GRIME, J. P., HOOPER, D. U,
LAUENROTH, W. K., LOMBARD, A., MOONEY, H. A., MOSIER, A. R., NAEEM, S.,
PACALA, S. W., WIILIAM, J. R., STEFFEN L. & D. TILMAN. 1988. Ecosystem
consequences of changing biodiversity. BioScience 48: 45-52.

16



- DAVIS, O. K. 1990. Caves as sources of biotic remains in arid western North America.
Palaeogeography, Palaeoclimatology & Palaeoecology 76: 331-348.

- DRAKE, F. 2000. Global Warming. Arnold Publishers, Oxford University Press, New York.

- FERIA, T. P. & A. T. PETERSON. 2002. Prediction of bird community composition based on
point-occurrence data and inferential algorithms: a valuable tool in biodiversity
assessments. Diversity and Distribution 8:49-56.

- FERRIER S. & A. GUISAN. 2006. Spatial modeling of biodiversity at the community level.
Journal of Applied Ecology 43: 393-404.

- FOOKES, P. G. 1991. Quaternary engineering geology. Engineering Geology. Special
Publication N°7, p. 73-98.

- GUISAN, A. & J. P. THEURILLAT. 2001. Assessing alpine plant vulnerability to climate
change: A modeling perspective. Integrated Assessment 1: 307-320.

- GRINNELL, J. 1917. Field test of theories concerning distributional control. The American
Naturalist 51: 115-128.

- HANSEN, A., NEILSON, R. P., DALE, V. H., FLATHER, C. H., IVERSON, L. R., CURRIE,
D. J., SHAFER, S., COOK, R. & P. J. BARTLEIN. 2001. Global changes in forest:
Responses of species, communities and biomes. BioScience 51: 765-779.

- HERNANDEZ-MACIAS, H. 2006. La vida en los desiertos mexicanos. Coleccion: La Ciencia
para Todos No. 213. Fondo de Cultura Econémica, México, D. F.

- HEWITT, G M. 2000. The genetic legacy of the Quaternary ice ages. Nature 405: 907-913.

- HIUMANS, R. J. & C. H. GRAHAM. 2006. The ability of climate envelope models to predict
the effect of climate change on species distributions. Global Change Biology 12: 1-10.

HOLT, R. D. 1990. The microevolutionary consequences of climate change. Trends in
Ecology and Evolution 5: 311-315.

- HUMPHRIES, M. M., THOMAS, D. W. & J. R. SPEAKMAN. 2002. Climate-mediated
energetic constraints on the distribution of hibernating mammals. Nature 418: 313-
316.

HUTCHINSON, G. E. 1957. Concluding remarks. Cold Spring Harbor Symposia on
Quantitative Biology 22:415-427.

- IMBRIE, J. & K. P. IMBRIE. 1986. Ice ages: Solving the Mystery. Cambridge,
Massachusetts. Harvard University Press.

- IPCC (GRUPO INTERGUBERNAMENTAL DE EXPERTOS SOBRE EL CAMBIO

CLIMATICO). 2002. Cambio climatico y Biodiversidad. World Meteorological
Organization and United Nations Environment Program.

- IPCC (GRUPO INTERGUBERNAMENTAL DE EXPERTOS SOBRE EL CAMBIO
CLIMATICO). 2007. Climate Change 2007: The Physical Science Basis. Contribution

17



of Working Group | to the Fourth Assessment Report of the Intergovernmental Panel
on Climate Change. IPCC Secretariat, Ginebra, Suiza.

- JACKSON, S. T. & J. T. OVERPECK. 2000. Responses of plant populations and
communities to environmental changes of the late Quaternary. Paleobiology 26: 194—
220.

- JUMP, A. S. & J. PENUELAS. 2005. Running to stand still: adaptation and the response of
plants to rapid climate change. Ecology Letters 8: 1010-1020.

- LEAKEY, R. & R. LEWIN. 1998. La sexta extincién: El futuro de la vida y de la humanidad.
Tusquets Editores, Barcelona.

- MACARTHUR, R. H. 1972. Geographical Ecology. Patterns in the distribution of species.
Harper and Row. New York.

- MARTINEZ-MEYER, E. 2005. Climate change and biodiversity: some considerations in
forecasting shifts in species' potential distributions. Biodiversity Informatics 2:42-55.

- MARTINEZ-MEYER, E., A. T. PETERSON, & W. W. HARGROVE. 2004. Ecological niches
as stable distributional constraints on mammal species, with implications for
Pleistocene extinctions and climate change projections for biodiversity. Global
Ecology and Biogeography 13:305-314.

- MULLER, M. A. & G. J. MACDONALD. 1997. Spectrum of 100-kyr glacial cycle: Orbital
inclination, not eccentricity. Proceedings of the National Academy of Sciences 94: 8329-
8334.

- MYNENI, R. B., KEELING, C. D., TUCKER, C. J., ASRAR, G. & R. R. NEMANI. 1997.
Increased plant growth in the northern high latitudes from 1981 to 1991. Nature 386:
698-702.

- OBERHAUSER, K. S. & A. T. PETERSON. 2004. Modeling current and future potential
wintering distributions of eastern North American monarch butterflies. Proceedings of
the National Academy of Sciences USA 100:14063-14068.

- OLSON, D. M., DINERSTEIN, E., WIKRAMANAYAKE, E. D., BURGESS, N. D., POWELL,
G. V. N.,, UNDERWOOD, E. C., D'AMICO, J. A., ITOUA, I, STRAND, H.E.,
MORRISON, J. C., LOUCKS, C. J., ALLNUTT, T. F., RICKETTS, T. H., KURA, Y.,
LAMOREUX, J. F., WETTENGEL,W. W., HEDAO, P..& K.R. KASSEM. 2001.
Terrestrial Ecoregions of the World: A New Map of Life on Earth. BioScience 51:933-
938.

- PARMESAN, C. 1996. Climate and species” range. Nature 382: 765-766.
- PARMESAN, C., NILS, R., STEFANESCUS, C., HILL, J.K., THOMAS, D., DESCIMON, H.,
HUNTLEY, B., KAILA, L., KULLBERG, J., TAMMARU, T., TENNENT, W. J,

THOMAS, J. A. & M. WARREN. 1999. Polewards shifts in geographical ranges of
butterfly species associated with regional warming. Nature 399: 579-583.

18



- PARRA-OLEA, G., MARTINEZ-MEYER, E. & G. PEREZ-PONCE DE LEON. 2005.
Forecasting climate change effects on salamander distribution in the highlands of
central Mexico. Biotropica 37:202-208.

- PEARSON, R. G. & T. P. DAWSON. 2003. Predicting the impacts of climate change on the
distribution of species: are bioclimate envelope models useful? Global Ecology and
Biogeography, 12: 361-371.

- PETERSON, A. T. 2001. Predicting species’geographic distributions based on ecological
niche modeling. Condor 103: 599-605.

- PETERSON, A. T., SOBERON, J. & V. SANCHEZ-CORDERO. 1999. Conservatism of
ecological niches in evolutionary time. Science 285: 1265-1267.

- PETERSON, A. T, SANCHEZ-CORDﬁRO, V., SOBERON J., BARTLEY J., BUDDEMEIER
R. W. & A. G. NAVARRO-SIGUENZA. 2001. Effects of global climate change on
geographic distributions of mexican Cracidae. Ecological Modelling 144: 21-30.

- PETERSON, A. T., ORTEGA- HUERTA, M. A., BARTLEY, J., SANCHEZ-CORDERO, J.,
SOBERON, J., BUDDEMEIER, R. H. & D. R. B. STOCKWELL. 2002. Future
projections form Mexican faunas under global climate change scenarios. Nature 416:
626-629.

- POUNDS, J. A., FOGDEN, M. P. L & J. H. CAMPBELL. 1999. Biological response to climate
change on a tropical mountain. Nature 398: 611-615.

- PRIMACK, R. B. & J. ROS. 2002. Introduccion a la biologia de la conservacion. Ariel
Ciencia, Barcelona.

- RAXWORTHY, C. J., MARTINEZ-MEYER, E., HORNING, N., NUSSBAUM, R. A;
SCHNEIDER, G. E. ORTEGA-HUERTA M. A. & A. T. PETERSON. 2003. Predicting
distributions of known and unknown reptile species in Madagascar. Nature 426:837-
841.

- REALE, D., MCADAM, A. G., BOUTIN, S. & B. DOMINIQUE. Genetic and plastic responses
of a northern mammal to climate change. Proceedings of the Royal Society of London
- B - Biological Sciences 270: 591-596.

- SANCHEZ-CORDERO, V., ILLOLDI-RANGEL, P., LINAJE, M., SARKAR, S. & A. T.
PETERSON. 2005. Deforestation and extant distributions of Mexican endemic
mammals. Biological Conservation 126:465-473.

- SOBERON, J. & A. T. PETERSON. 2005. Interpretation of models of fundamental
ecological niches and specie’s distributional areas. Biodiversity Informatics 2:1-10.

- STOCKWELL, D. R. B. & D. PETERS. 1999. The GARP modeling system: problems and
solutions to automated spatial prediction. International Journal of Geographic
Information Science 13: 143-158.

- TABERLET, P., WUST-SAUCY A. G. & J. F. COSSON. 1998. Comparative phylogeography
and postglacial colonization routes in Europe. Molecular Ecology 7: 453—-462.

19



- TARBUCK E. & F. LUTGENS, 2001. Ciencias de la Tierra, Una Introduccion a la Geologia
Fisica. Prentice Hall, Madrid.

- TELLEZ-VALDES, O. & P. DAVILA-ARANDA. 2003. Protected areas and climate change: a
case study of the cacti in the Tehuacan-Cuicatlan Biosphere Reserve, México.
Conservation Biology 17: 846-853.

- TELLEZ-VALDES, O., DAVILA-ARANDA, P. & R. LIRA-SAADE. 2006. The Effects of
Climate Change on the Long-Term Conservation of Fagus grandifolia var. mexicana,
an Important Species of the Cloud Forest in Eastern Mexico. Biodiversity and
Conservation 15:1095-1107.

- THOMAS, C. D. & J. J. LENNON. 1999. Birds extend their ranges northwards. Nature 399:
213.

- TOLEDO, V. M: 1988. La diversidad biolégica de México. Ciencia y Desarrollo 81: 17-30.

- TONNI, E., CIONE, A. & R. PASQUALI. 1998. Los climas del Cuaternario: causas y
consecuencias. CienciaHoy 8 (45) (http://www.ciencia-hoy.retina.ar/hoy45/clim4.htm)

- THUILLER, W., BROTONS, L., ARAUJO M. B. & S. LAVOREL. 2004. Effects of restricting
environmental range of data to project current and future species distributions.
Ecography, 27, 165-172.

- VAZQUEZ-SELEM, L. 2004. Investigaciones de los glaciares y de los hielos de los polos. In
J. Martinez & A. Fernandez Bremauntz (comp.) Cambio Climatico: una vision desde
México, pp. 53-64. SEMARNAT, INE, México.

VILLERS-RUIZ L. & I. TREJO-VAZQUEZ. 1998. Climate Change on Mexican Forests and
Natural Protected Areas. Global Environmental Change 8 (2): 141-157.

- WWF (Fondo Mundial para la Naturaleza) 2007. EI Desierto Chihuahuense.
(http://www.wwf.org.mx/wwfmex/prog_desierto.php)

- XU, D. & H. YAN. 2001. A study of the impacts of climate change on the geographic
distribution of Pinus koraiensis in China. Enviromental International 27: 201-205.

- ZACCAGININI, M. E. 2002. Agricultura y conservacion: el aguilucho langostero de
Argentina. In R. Primack, R. Rozzi, P. Feinsinger, R. Dirzo & F. Massardo (eds.),
Fundamentos de Conservacion Biologica: Perspectivas Latinoamericanas, pp 212-
223. Fondo de Cultura Econémica, México.

20



CAPITULO |

DISTRIBUCION GEOGRAFICA DE LARREA TRIDENTATA EN RESPUESTA A LOS
CAMBIOS CLIMATICOS DEL PLEISTOCENO-HOLOCENO
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INTRODUCCION

Los desiertos de Norteamérica han sido motivo de diversas investigaciones para
explicar su establecimiento y evolucién, debido, entre otros factores, a un alto grado de
endemismo y a las adaptaciones caracteristicas de su flora y fauna que les permiten
sobrevivir a las condiciones ambientales extremas. Unos de los eventos importantes a
considerar en el origen y distribucién de las especies tales desiertos son, sin lugar a dudas,
los cambios climaticos que se presentaron durante la época del Pleistoceno (2 millones a 10
mil anos Antes del Presente [A.P.]). En este periodo sucedieron al menos 20 ciclos
glaciales/interglaciares, lo que llevé a cambios drasticos no s6lo en el ambiente sino en la
composicion de las comunidades bitticas que lo conformaban (Pielou, 1991).

A partir de estudios paleoclimaticos se ha podido inferir que durante el Ultimo Maximo
Glacial (UMG, hace 18 mil afios A.P.) las condiciones ambientales de Norteamérica fueron
distintas. En esta época ocurrieron importantes cambios en la circulacion atmosférica que
tuvieron consecuencias en el sistema climético, ya que al expandirse el casquete llamado
Laurentido hacia el sur, la corriente de chorro (jet stream) se dividi6 en dos y los vientos
alisios y del oeste bajaron de latitud; esto provocéd un incremento en las lluvias de invierno en
el norte y centro de México, lo que permiti6 que aparecieran lagos en el Altiplano Mexicano.
La temperatura promedio era aproximadamente 5 °C mas baja que la actual y el nivel del
mar descendi®é 100 m, lo que pudo traducirse en el aumento de los territorios aridos
colonizables en la region del Desierto de Sonora al dejar expuestas las planicies costeras
arenosas (Bradbury, 1997; Lozano-Garcia, 2004). Al parecer, bajo este escenario de mayor
frio y humedad, los bosques de Pinus y Juniperus dominaron lo que hoy son los desiertos
Sonorense y Chihuahuense e impidieron el establecimiento de plantas suculentas y algunos
arbustos que no toleran las heladas, por lo que el matorral xeréfilo caracteristico de
condiciones extremadamente aridas ocupd, durante la ultima glaciacién, una superficie
mucho mas restringida (Thompson, 2002; Van Devender, 1990a, Van Devender & Burgess
1985). Esto se ve reforzado con la evidencia fésil ya que investigaciones han revelado que
las areas que hoy en dia corresponden a zonas aridas, presentan floras fosiles procedentes
de ecosistemas del bosque de pino-encino, lo cual indica que el matorral xerdfilo y los
pastizales semidesérticos fueron precedidos por ambientes templados mas mésicos, y por
consiguiente las especies de zonas aridas, o son de origen relativamente reciente en esas
areas, o no estuvieron presentes en ellas de modo ininterrumpido, extinguiéndose o
disminuyendo gran parte de la flora y fauna (Betancourt et al., 1994; Ezcurra & Montana,
1988; Morafka et al., 1992)
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Si bien existen avances significativos en el conocimiento de la composicién
taxonémica y extensiébn de los bosques que ocuparon las zonas ahora aridas de
Norteamérica, lo que ocurrié durante la ultima glaciacion con las especies de afinidades
desérticas sigue siendo poco conocido. Se ha especulado que las comunidades xerofilas
sobrevivieron la era de hielo refugiandose en el sur de México, y subsecuentemente
invadieron el norte de México y sur de Estados Unidos durante el Holoceno (Wells &
Hunziker, 1976). Otros autores, tomando en cuenta el grado de endemicidad de las especies
de cactus del desierto de Sonora consideraron que éste pudo haber sido un refugio para las
especies desérticas (Shreve & Wiggins, 1964).

Una de las especies vegetales que hoy dia habita en todos los desiertos de
Norteamérica y que es considerada como representativa de las zonas aridas es Larrea
tridentata (Zygophyllaceae), comunmente conocida como “la gobernadora”. Esta planta
posee un area geografica relativamente bien definida, exhibe un fenotipo caracteristico (Fig.
3), ha sido estudiada en diversos aspectos, como su taxonomia, fisiologia, fitoquimica
(Mabry et al., 1977), es ampliamente usada y recolectada comercialmente en México,
utilizdndose como alimento para humanos y forraje de animales (Shreve &. Wiggins, 1964;
Vazquez-Yanes et al, 1999). Sin embargo, no sélo su llegada y la diferenciacion en los
desiertos de Norteamérica, sino su distribucion durante la dltima glaciacién son temas de
debate. Algunos investigadores afirman que su evolucién debié ser relativamente rapida,
pues ciertos estudios indican que Larrea no estuvo presente en el desierto Chihuahuense —al
parecer su centro de dispersién en México- sino hasta hace apenas 9 mil afios (Axelrod,
1979; Morafka et al., 1992; Wells & Hunzinker, 1976). Otros investigadores proponen que su
llegada al norte de México pudo ser en el Plioceno, pero que durante las glaciaciones del
Pleistoceno se refugié en ciertos lugares entre los rios Extorax y Tula, en Querétaro e
Hidalgo (Rzedowski, 1991) respectivamente. Sin embargo, en algunas partes de los
desiertos de Norteamérica se han descubierto restos de Larrea datados en més de 20 mil
anos, lo que ha permitido sugerir que durante el Pleistoceno la gobernadora quedé limitada a
unos cuantos refugios situados en tierras bajas, desde donde se habrian expandido para
alcanzar su distribucion actual una vez que la aridez aumenté hacia finales de la dltima
glaciacién (Cole, 1986).

La existencia de tan diversas hipétesis sobre la distribucién de las especies en el
pasado puede deberse a que las reconstrucciones paleogeograficas y paleoecolégicas se
han realizado principalmente por medio del registro f6sil, lo cual tiene diversas limitaciones.
En principio, la propia naturaleza de las regiones é&ridas hace que la formacion y
conservacion de los restos fésiles sea rara. Ademas, el uso de datos fosiles en si mismo es

problematico debido a que es dificil obtener una identificacién precisa y correcta del material
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fosil, asi como una buena resolucién espacio-temporal (Challenger, 1998). Otra forma en que
se han analizado las distribuciones pasadas ha sido aplicando modelos espaciales a fin de
obtener los factores climaticos limitantes en la distribucion de las especies en el presente.
Estos resultados se interpolan a los factores de la época que se desea reconstruir y se
determinan areas de posible presencia (Arundel, 2002). Sin embargo, estos trabajos han
utilizado s6lo una parte de toda el area de la distribucion real de la especie, dejando fuera
informacion valiosa sobre la variabilidad ambiental, con lo cual los resultados se consideran
limitados.

En anos recientes el modelado de nicho ecol6égico (MNE) ha mostrado ser una
herramienta Util en predecir la distribucion de especies bajo escenarios de cambio climatico.
Los MNE parten del supuesto de que la distribucién conocida de las especies provee
informacion suficiente para caracterizar sus requerimientos ecolégicos (Kadmon et al., 2003).
Los MNE asocian localidades (latitud—Ilongitud) de presencia/ausencia de las especies con
datos ambientales (clima, topografia, etc.), entonces para modelar el nicho ecoldgico de las
especies, el cual puede ser posteriormente proyectado y visualizado en un espacio
geografico mediante el uso de los Sistemas de Informacion Geografica (SIG) (Peterson et al.,
2002; Soberdn & Peterson, 2005). Considerando la hip6tesis de que las especies tienden a
mantener sus nichos constantes por largos periodos de tiempo (conservadurismo del nicho,
Peterson et al., 1999), las asociaciones especies-ambiente pueden ser proyectadas a
diferentes escenarios de clima, ya sea en el futuro (Araujo et al., 2006; Guisan & Theurillat,
2001; Peterson et al., 2001, 2002) o bien hacia el pasado (Araujo et al., 2008; Martinez-
Meyer & Peterson, 2006).

Comprender como han cambiado las distribuciones de las especies bajo cambios
climaticos del pasado, en este caso los ciclos glacial/interglacial, puede permitir analizar los
efectos que el calentamiento global actual tendré sobre la biodiversidad y revelar patrones y
procesos no detectados en estudios que comprenden sélo unas pocas décadas (Lyford et
al., 2003). Asimismo, las relaciones entre la distribucién pasada y actual de una especie y los
parametros climaticos pueden proporcionar la base para estimar cémo los cambios
climaticos futuros pueden influenciar las distribuciones de las especies (Thompson &
Anderson, 2000).

En este capitulo se analizd si L. tridentata ha respondido a cambios climaticos
manteniendo su nicho ecolégico y moviendo su area de distribucién de manera concordante
con el de su nicho. Para ello se utilizé una prueba “longitudinal” siguiendo a la especie en
tres periodos de tiempo -durante el Ultimo Maximo Glacial (UMG, hace 21 mil afios), el
Holoceno medio (6 mil afios) y el Holoceno tardio (presente). Se evalu6 si el modelado del
nicho ecologico de esta especie en un tiempo es capaz de predecir la distribucion conocida
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de la misma en otro tiempo, es decir, después de un cambio climatico. El proceso se realizé
en tres pasos: (1) se model6 el nicho ecolégico para un sélo periodo de tiempo; (2) se
proyectaron los modelos de nicho obtenidos para un segundo periodo de tiempo; y (3) se
probd la habilidad de los modelos obtenidos en el paso 1 para predecir presencias conocidas
para el segundo periodo de tiempo. Las pruebas se llevaron a cabo tanto en el espacio
ecolégico como en el geogréfico y se repitieron invirtiendo los periodos de prediccion.

Con los mapas de distribucion obtenidos, se propone una hipétesis de la posible
distribucion de L. tridentata durante el UMG y posterior expansion en el Holoceno medio.

Asimismo, se propone la delimitacion de su espacio climatico.

METODOS

ESPECIE ESTUDIADA

Larrea ftridentata (Mog. & Seseé ex DC.) Coville (1893), conocida como ‘“la
gobernadora” o “jarilla”, es el arbusto mas abundante y de amplia distribucién en los
desiertos de Norteamérica. En México se encuentra desde la Peninsula de Baja California,
Coahuila, Chihuahua, Durango, Guanajuato, Hidalgo, Nuevo Ledn, Querétaro, San Luis
Potosi, Sinaloa, Sonora, Zacatecas, Tamaulipas e Hidalgo. En Estados Unidos se distribuye
en el sur de Nevada, el suroeste de Utah, sur de Arizona, oeste de Texas y el sur de Nuevo
México (Mabry et al., 1977).

Es un arbusto muy ramificado, perennifolio, de 0.6 a 3 m de altura. Sus hojas
formadas por 2 foliolos unidos entre si en la base (Fig. 3). Los foliolos oblicuamente ovados
a lanceolados o falcados, divaricados, de 4 a 15 mm de largo por 3 a 8 mm de ancho,
enteros, coriaceos, resinosos, de olor penetrante, verde o verde amarillentos. La copa tiene
un volumen promedio de 0.124 m® x arbusto (Campos-Lépez et al., 1981).

Crece en los sitios secos de México, en terrenos planos, laderas, lomerios bajos
(originados de materiales geoldgicos del Cretacico Superior e Inferior) y en planicies
aluviales. Se desarrolla en lugares con temperaturas de 14 a 28 °C, pero puede soportar
temperaturas de hasta 43 °C y presencia de 8 meses de sequia. Prevalece en climas aridos
(BS) y muy aridos (BW) y en precipitaciones de 150 a 500 mm anuales. Los suelos en los
que se desarrolla son de profundidad variable, textura franco-arenosa, estructura granular,
drenaje interno medio de consistencia friable, de color café grisaceo, compacto arcilloso,
calcareo, blanco-arenoso, aluvial con pH de 6.8 a 7.6. Es uno de los principales
componentes de la vegetacién arida y semiarida del pais. Forma comunidades exclusivas y
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extensas. Es una planta prolifica y territorialista, presenta alelopatia y compuestos quimicos.
(Hunziker et al., 1977).

Figura 3.- La gobernadora, Larrea tridentata, arbusto ramificado y perennifolio, representativo de los desiertos de
Norteamérica.

MODELOS DE NICHO ECOLOGICO

Datos biolégicos

a) Localidades fdsiles

Se gener6 una base de datos de localidades de presencia para Larrea tridentata para
el Pleistoceno y el Holoceno partir de registros recopilados de las siguientes bases de datos:
USGS/NOAA North American Packrat Midden Database version 3
(http://esp.cr.usgs.gov/data/midden/); Fossil Packrat Midden Database

(http://www.usgs.nau.edu/global change/middens).  Paleontology = Database  Network

(http://www.ucmp.berkeley.edu/pdn/pdnhomelinks. html), asi como de la literatura (Cuadro

1). Debido a que existen pocas localidades fésiles se definieron los siguientes intervalos de
edad para cada periodo: para las localidades del Pleistoceno (UMG) se consideraron las
localidades cuyos registros fosiles fueron datados con una antigiedad de 26 mil a 10 mil
anos A. P., y para el Holoceno Medio entre 8 mil y 4 mil afios A.P.
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b) Localidades actuales

Se realiz6 una busqueda de localidades de presencia de la especie en distintas bases
de datos de colecciones y herbarios en linea: Comision Nacional para el Conocimiento y uso
de la Biodiversidad (www.conabio.gog.mx); GBIF Biodiversity Data Portal (www.gbif.org);

Plant Resources Center; The University of Texas at Austin
(http://www.biosci.utexas.edu/prc/), asi como de informacién proveniente de la literatura
(Campos-Lopez et al., 1981; Huzinker & Comas, 2002; Mabry et al., 1977; Rzedowski &
Calderén de Rzedowski, 1988; Rzedowski, & Medellin Leal, 1958). Se consideraron las

localidades de toda la distribucion de la especie tanto para Estados Unidos como para
México. Los registros fueron georreferenciados utilizando cartas topograficas de INEGI
(1:250,000), el gacetero electronico Global Gazetteer V2.1.(http:/www.fallingrain.com/world)

y el georrefernciador automatico BioGeoMancer (http://classic.biogeomancer.org).

Posteriormente, tanto para los datos fésiles como para los actuales se seleccionaron
las localidades que estuvieran separadas por mas de 0.1° de latitud o longitud y se
eliminaron los registros repetidos y con informacién incompleta para tener localidades

puntuales.

Coberturas climaticas

Los modelos de nicho se generaron usando distintos tipos de superficies ambientales.
Los datos topograficos se obtuvieron de la base de datos Hydro 1k del Geological Survey de
los Estados Unidos (Gesch & Larson, 1996; http://edcdaac.usgs.gov/gtopo30/hydro/) e
incluyeron: pendiente, aspecto e indice topografico. Los datos climaticos incluyeron
temperatura media anual y la precipitacion media anual. Las coberturas para el Pleistoceno
(21 mil afios A.P.) y Holoceno Medio (6 mil afos A.P) se obtuvieron del Hadley Climate
Change Centre mediante el Paleoclimate Modelling Intercomparison Project (Kim et al.,
2002; http://pmip.Isce.ipsl.fr/,), mientras que las coberturas climaticas actuales (1961-90;

New et al., 1999) se encuentran disponibles en la pagina del Panel Intergubernamental para
el Cambio Climatico (http://www.ipcc.ch/). Todas las coberturas fueron remuestreadas a una

resolucion de 1 km?2.
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Modelado de nicho ecoldgico

Los MNE se basan en la asociacion de los puntos de presencia de las especies con
factores ambientales. Primero se generd un modelo del nicho ecoldgico de L. tridentata para
las condiciones actuales utilizando las localidades en donde ha sido recolectada en el
presente y las variables topograficas y de condiciones climaticas actuales (modelos A).
Posteriormente, usando las mismas localidades de recolecta del presente se proyectaron
hacia las condiciones ambientales del Pleistoceno (hasta los 21 mil A.P.) y del Holoceno
medio (6 mil A.P.) (modelos B). De la misma manera, se produjeron los modelos de la
distribucion para el Pleistoceno y el Holoceno medio utilizando localidades de los registros
fosiles (de cada periodo de tiempo 21 mil afios A. P. y 6 mil anos A. P.) y las coberturas
climaticas para el respectivo periodo de tiempo asi como las topograficas. Después
utilizando las localidades fosiles de cada ventana de tiempo, se proyectaron a los escenarios
climaticos del presente, teniendo como resultado dos mapas de la distribucién potencial para
el presente (uno con los registros fésiles del Pleistoceno y otro con las localidades fosiles del
Holoceno medio).

En este trabajo los modelos se generaron con el algoritmo genético GARP por sus
siglas en ingles (Genetic Algorithm for Rule-set Prediction) (Stockwell & Noble, 1992;
Stockwell & Peters, 1999, http:/www.lifemapper.org/desktopgarp/). Este método ha

demostrado su capacidad predictiva y robustez en modelar la distribucién de especies aun
con tamafno de muestra pequena (cuanto?: 10 localidades?) (Peterson & Cohoon, 1999;
Stockwell & Peterson, 2002; Raxworthy et al., 2003). GARP es un algoritmo genético que
produce de manera iterativa una serie de reglas que definen las condiciones ecol6gicas en
las cuales se encuentra la especie, las evalla e incorpora o rechaza. Los detalles
matematicos del método se han descrito en Stockwell y Noble (1991) y Stockwell y Peters
(1999). A partir de los datos de colecta, GARP genera al azar 1250 puntos de presencia de
la especie por medio de un remuestreo con substitucion y 1250 puntos de pseudoausencia.
Estos 2500 puntos los divide aleatoriamente en dos partes con el fin de tener 1250 puntos de
presencia y pseudoausencia para la obtencion de los modelos y los otros 1250 puntos para
probarlos. Después, el sistema desarrolla reglas ambientales condicionales que describen la
relacion que tienen las localidades de presencia y pseudoausencia con las variables
ambientales utilizando cuatro métodos: regresion logistica, envoltura bioclimatica, envoltura
bioclimatica negada y reglas atomicas. Cada modelo o regla producido es evaluado
estadisticamente por medio de una prueba de Chi cuadrada (x?) al sobreponer los puntos de
prueba y son ordenadas en funciéon de su desempefno, o sea, la regla que resulté mas

predictiva es la primera y asi sucesivamente. Una vez que se tiene la serie de reglas semilla,
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GARP las modifica al azar semejando un proceso evolutivo (i.e., a través de mutaciones y
traslocaciones de las reglas), y el funcionamiento de la regla es re-evaluada. Si una regla
transformada muestra mejoria en su funcionamiento, entonces reemplaza a la regla original;
de otra forma se descarta, y las reglas son acomodadas nuevamente de acuerdo con sus
nuevos puntajes de desempenfio. El algoritmo desarrolla 1,000 iteraciones o hasta que las
reglas no incrementan la precision predictiva. Finalmente, el modelo generado en GARP en
un espacio ecolégico es proyectado a un escenario geografico. Cada pixel (celda) del mapa
es diagnosticado para determinar si cumple con las condiciones enunciadas en la regla 1, si
no las cumple evalta si cumple las condiciones de la regla 2, y asi sucesivamente hasta que
alguna de las reglas se ajusta a las caracteristicas del pixel y le asigna el resultado de
presencia 0 ausencia que indica esa regla, obteniéndose al final un mapa binario de
presencia/ ausencia correspondiente a una especie determinada. Para realizar los modelos
de nicho ecoldgico en el experimento se tomo6 el 60 % de los registros como datos de
entrenamiento (construcciéon del modelo) y el 40 % restante fueron datos de verificacién de
los modelos; dado que existe una variabilidad entre los modelos generados por GARP, se
corrieron 100 modelos con 0.01 de limite de convergencia a 1000 iteraciones maximo para
delimitarlos; seleccionando 20 modelos con un umbral de 20% de error de omisién y de
éstos se escogid el 50% mas cercanos a la mediana del area de distribucién predicha, para
obtener finalmente los 10 mejores modelos que predigan la distribucion geografica potencial
de la especie (Anderson et al., 2003). Los 10 modelos se combinaron en Arcview 3.2
creando mapas de consenso (es decir, el valor de pixel representa el nimero de modelos
qgue predicen la presencia de la especie en ese pixel) de la distribucién geografica del nicho
ecolégico de la especie para las condiciones actuales y del pasado. Cabe mencionar que, al
igual que otros MNE, los modelos que genera GARP se basan en factores ambientales y no
toman en cuenta los factores bidticos ni histéricos, los cuales pueden ser la causa de la
ausencia de especies en zonas habitables, por lo que se habla de modelos de nicho
ecolégico o de distribucion potencial (Peterson et al., 1999; Sanchez-Cordero et al., 2005).
Para evaluar la interpredictibilidad entre periodos de tiempo, se utilizé una prueba de
Chi cuadrada (x%). Las localidades fésiles del Pleistoceno y del Holoceno fueron
superpuestas en los mapas proyectados obtenidos a partir del modelo generado con las
localidades del presente (modelos B). Se calculé el porcentaje de puntos que cayeron dentro
el area de prediccién y se evalué su significancia estadistica. El mismo proceso fue seguido
para evaluar la predictividad del Pleistoceno y del Holoceno para el presente; es decir, las
localidades actuales se sobrepusieron a los modelos generados a partir de la proyeccion de
las localidades fosiles a condiciones del presente (Martinez—Meyer et al., 2004). Una vez
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obtenidos los modelos y probada su interpredictibilidad se obtuvieron mapas de consenso,
donde se determinoé el &rea de coincidencia de ambos modelos (A y B).

ANALISIS DE LAS VARIABLES AMBIENTALES

La distribucién espacial de cada especie se encuentra restringida, entre otros, por los
factores climéticos que son particulares a cada taxén. El conocimiento de las tolerancias
ambientales actuales de la distribucién espacial de las especies puede ser usado para la
interpretacion de la distribucion geografica en distintos periodos de tiempo, ya sea en el
pasado o hacia el futuro. Sin embargo, los factores climaticos limitantes para la mayoria de
las especies permanecen desconocidos, ya que involucran estudios autoecoldgicos de largo
plazo y costosos (Arundel, 2002).

Pocos trabajos han analizado las influencias climéaticas de las distribuciones de las
plantas cuantificando el espacio climatico ocupado por una especie (Bartlein et al., 1986,
Thompson et al., 1999). En el caso de L. tridentata, Arundel (2005) realizd este tipo de
andlisis pero limitando su estudio tan sélo para la distribucién de la gobernadora en el
desierto de Mojave y parte del desierto Sonorense. Sin embargo, es importante analizar toda
la distribucién completa de la especie, con el fin de definir con mayor precisién su espacio
climatico.

En este trabajo se explord una nueva forma para conocer el espacio climatico de la
especie. Se extrajeron los datos de la temperatura media anual y la precipitacion anual para
cada localidad conocida en el presente utilizando la extensiéon GetGrid en ArcView 3.2. Lo
mismo se realizd con las localidades del Pleistoceno y Holoceno con sus respectivas
coberturas climaticas. Los valores obtenidos del espacio climéatico para el presente fueron
analizados por medio de la estimacion de densidad por Kernel para establecer el
comportamiento de las distribuciones. La estimacion de densidad de Kernel fue obtenida
usando el programa “EDK2000” (Salgado-Ugarte, 2002) insertado en el programa STATA
(STATA corporation, 1999). Para conocer si los valores de la precipitacion y la temperatura
media anual que se presentaron en el Pleistoceno se encuentran dentro del espacio
climatico actual de la especie, los valores que se obtuvieron para las localidades de este
periodo de tiempo se superpusieron a los histogramas Kernel obtenidos para del presente.

Tomando en cuenta que los desiertos de Norteamérica (Mojave, Sonorense y
Chihuahuense) poseen diferencias en sus tipos climaticos, es decir en sus patrones de
temperatura y precipitacion, se analizaron los espacios climéticos de la especie separando
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las localidades actuales para cada uno de estos desiertos y se compararon entre ellos y con
los del Pleistoceno Tardio y el Holoceno Medio. Para ello se utilizaron las graficas de caja
con bigotes (Tukey, 1997) para evaluar la forma de las distribuciones, ya que permiten
visualizar no sélo dénde se posiciona la mediana, sino también los valores minimo y maximo
de la variable lo que hace a estas graficas muy utiles para hacer comparaciones (Wainer,
1992).
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LOCALIDADES DE LA ESPECIE

RESULTADOS

Al realizar una busqueda exhaustiva en la literatura y en colecciones electronicas se

obtuvieron un total de 17 localidades fésiles para el Pleistoceno datados entre ~26 mil a 10

mil A.P., 22 localidades para el Holoceno Medio, ~8 mil a 4 mil A.P. (Cuadro 1) y 283

registros para el presente.

CUADRQO 1.- Localidades fésiles utilizadas para modelar los nichos ecolégicos para el Pleistoceno Tardio (~26 mil
a 10 mil Antes del Presente) y Holoceno Medio (~8 mil a 4 mil A.P). Se incluyen las coordenadas en longitud
(LONG) vy latitud (LAT), el fechamiento por medio de radiocarbono (EDAD) y las fuentes donde se obtuvieron

(AUTOR).
PAIS ESTADO LOCALIDAD LONG LAT EDAD AUTOR
EUA California Eureka Valley -117.78 37.33 3,900 Spaulding, 1990; Hunter et al.., 2001
San Andres
Van Devender, 1990a; Betancourt et
Mountains (Rhodes al., 2001:
EUA Nvo. Mexico Canyon) -106.65 33.28 4,300 Van devender & Toolin, 1983
México | Sonora Montafas Hornaday | -113.60 31.98 4,400 Hunter et al., 2001
Spaulding, 1990; Van Devender,
EUA California Marble Mountains -115.58 34.67 4,500 1990b
Spaulding, 1990; Van Devender,
EUA California Whipple Mountains -114.37 34.23 4,500 1990b
Van Devender, 1990a; Betancourt et
EUA Nvo. Mexico Otero Mesa -105.88 32.38 4,800 al., 2001
México | Sonora Sierra Bacha -112.48 29.83 5,340 Van Devender, 1995
EUA California Lucerne Valley -116.83 34.50 5,800 King, 1976
México | Sonora Hornaday Mountains | -113.60 31.98 6,065 Van Devender et al., 19902
Waterman
EUA Arizona Mountains -111.46 32.35 6,195 Anderson & Van Devender, 1991
Waterman Anderson & Van Devender, 1991;
EUA Arizona Mountains -111.27 32.20 6,195 Hunter et al., 2001
Harquahala
Mountains, Eagle
EUA Arizona Eye Mountain -113.17 33.88 6,424 McAuliffe & Van Devender, 1998
EUA California Desierto de Mojave -115.17 35.75 6,480 Packrat Midden Database
McCullough
EUA Nevada Mountains -115.10 35.45 6,480 Packrat Midden Database
EUA Nevada Little Skull Mountain | -116.26 36.72 6,680 Wigand, 1990
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EUA California Picacho Peak -114.83 32.97 7,350 Cole, 1986; Hunter et al., 2001
EUA California Desierto de Mojave -116.67 34.82 7,400 Wells & Hunziker, 1976
Puerto Blanco Van Devender, 1987a; Hunter et al.,
EUA Arizona Mountains -112.78 31.97 7,900 2001
McCullough Range,
EUA Nevada Peanut Butter Pass -115.17 35.76 7,930 Spaulding, 19912
Devil’s Hole Hills-
EUA Nevada Owl Canyon -116.29 36.43 8,290 Forester et al., 1999
EUA Nevada River Mountains -114.86 36.03 8,300 Spaulding, 1990; Hunter et al., 2001
Chocolate
Mountains_Salt
EUA California Creek -115.67 33.50 8,640 Rinehart & McFarlane, 1995
México | Sonora Hornaday Mountains | -113.60 31.98 10,000 Van Devender et al., 19902
EUA California Marble Mountains -115.58 34.67 10,550 Spaulding, 1990; Hunter et al., 2001
Van Devender 1990b; Van Devender,
EUA Arizona Welton Hills -114.13 32.60 10,800 1973
EUA Arizona Trigo Mountains -114.61 33.29 11,080 Shelley & Altschul, 1989
EUA Nevada Sheep Ranch -115.25 36.47 11,550 Spaulding, 1981
Rowlands, 1978; Van Devender,
1990b;
EUA California Whipple Mountains -114.37 34.23 11,650 Hunter et al., 2001
México | Coahuila Canon la Fragua -102.72 25.75 11,700 Hunter et al., 2001
New Water
EUA Arizona Mountains -113.95 33.63 12,090 King & Van Devender, 1977
EUA California Picacho Peak -114.83 32.97 12,730 Cole, 1986; Hunter et al., 2001
Amargosa Desert,
EUA Nevada Point of Rocks -116.08 36.56 13,130 Spaulding, 1985
EUA Arizona Grand Canyon -113.93 36.12 13,430 Phillips, 1977
Organ Pipe Cactus
EUA Arizona National Monument -106.18 32.18 14,120 Davis & Anderson, 1987; Davis, 1990
EUA Nevada Spring Range -115.38 36.03 15,040 Sapulding, 1981
Chemeheuvi
EUA California Mountains -114.50 34.70 16,900 Wells, 1983
Van Devender 1990b; Hunter et al.,
EUA Arizona Tinajas Altas -114.16 32.36 18,700 2001
México | Baja California Catavifia -114.75 29.75 21,700 Hunter et al., 2001
EUA Texas Big Bend -102.83 29.55 26,400 Van Devender 19902
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MODELADO DE NICHO ECOLOGICO

Los modelos de distribucion potencial obtenidos a partir de los puntos de presencia y
de las coberturas de cada periodo de tiempo (Figs. 4 y 5) mostraron una alta significancia
predictiva (P < 0.0001). Para el presente se obtuvo un porcentaje de prediccion del 93%, x° =
102.30, p< 0.0001; para el Holoceno Medio estos valores fueron de 96%; x* = 20.94, p<
0.0001 y para el Pleistoceno 88.23%,x?= 23.57 y p< 0.0001. Asimismo, las predicciones de
los modelos de un periodo de tiempo proyectados a otro periodo también fueron
estadisticamente significativas. Esto se refleja en los siguientes resultados: en el modelo de
las localidades actuales proyectadas a condiciones de hace 21 mil anos, 15 de las 17
localidades del Pleistoceno cayeron dentro de la prediccién (82.35%, x° = 9.63, p< 0.001),
mientras que en el modelo actual proyectado a las condiciones del Holoceno Medio 19 de 22
localidades del Holoceno Medio fueron bien predichas (76%, x*= 8.12, p< 0.005). Cuando se
utilizaron los puntos de presencia del Pleistoceno y del Holoceno proyectados a las
condiciones actuales la predecibilidad también fue significativa: 81%, = 12.76, p< 0.001 y
73 %, x? = 45.35, p< 0.001, respectivamente.

Los resultados del area predicha para cada modelo, fueron los siguientes: para el
presente se estimé un area de 1,310,851 km? (Fig. 4A") para el Pleistoceno Tardio y
Holoceno Medio fue de 591,244 km? y 101,272 km?, respectivamente (Figs. 4A y 5A). Las
proyecciones a diferentes tiempos arrojaron los siguientes resultados: para los modelos
utilizando las localidades del presente y proyectados a las condiciones del Pleistoceno el
area fue de 609,334 km? (Fig. 4B) y para el Holoceno medio fue de 1,071,989 km? (Fig. 5B).
Utilizando las localidades del Pleistoceno y del Holoceno medio para proyectar y obtener los
mapas de la distribucién al presente resultaron en areas de 1,206,676 km?y 1,218,698 km?,
respectivamente (Figs. 4B” y 5B"). Los mapas de consenso (Fig. 4C) mostr6 que ambos
modelos coincidieron en 411,940 km? , mientras que el mapa de consenso del Holoceno
Medio (Fig. 5C) mostr6 una coincidencia de 819,825 km? .
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Pleistoceno

Presente

Figura 4.- Modelos de distribucion potencial de Larrea tridentata para el Ultimo Maximo Glacial (UMG, 21 mil afios
AP) y para el presente. La figura A muestra el modelo del UMG generado a partir de localidades fosiles (circulos
rojos) y coberturas ambientales del UMG; la B es el modelo para el UMG generado con localidades actuales
(cuadros) y proyectadas a las condiciones ambientales del UMG, C representa el mapa consenso de A y B. El
mapa A" se generado a prtir de localidades actuales (cuadros ) y coberturas ambientales actuales,, B" con
localidades fosiles del UMG proyectadas a las condiciones ambientales del presente y C’es el mapa consenso de
A'yB".
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Holoceno Medio

Presente

Figura 5.- Modelos de distribucion potencial de Larrea tridentata para el Holoceno medio (6 mil afos AP) y para el
presente. La figura A muestra el modelo para el Holoceno medio generado a partir de localidades fésiles (circulos
rojos) y coberturas ambientales del mismo periodo; la B es el modelo para el Holoceno medio generado con
localidades actuales (cuadros) y proyectadas a las condiciones ambientales del Holoceno, C representa el mapa
consenso de Ay B. El mapa A" se generado a partir de localidades actuales (cuadros) y coberturas ambientales
actuales, B” con localidades fosiles del Holoceno medio proyectadas a las condiciones ambientales del presente
y C” es el mapa consenso de A"y B’.
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CARACTERIZACION DE LAS VARIABLES CLIMATICAS Y DE ALTITUD LIMITANTES

La distribucién de la gobernadora con respecto a la temperatura media anual,
presenta un promedio de 18.8 °C, alcanzado valores minimos de 5 °C en algunos puntos de
su distribucion y maximos de hasta 24.3 °C. Sin embargo, el andlisis de densidad de Kernel
muestra que la distribucion de la temperatura a lo largo del area ocupada por las poblaciones
de la planta tiene tres grupos de ambientes térmicos donde se concentran las localidades de
la especie, éstas son a los 10.36 °C, 17.6 °C y a los 21 °C. Los valores de las localidades
fosiles para el Pleistoceno oscilan desde los 10.2 °C hasta los 21 °C, con un promedio de
16.5 °C, por lo que se encuentran dentro del espacio térmico actual de la especie (Fig. 6A).

Los datos de la precipitacion para las localidades a lo largo de su distribucion
presentan un promedio de 316 mm, alcanzado valores maximos de 893 mm y minimos de 54
mm. El andlisis de densidad de Kernel muestra que el comportamiento de ésta a lo largo de
su distribucion geografica no es de tipo normal, ya que también muestra tres grupos o modas
con los siguientes valores 140.8 mm, 387 mm y 880 mm. Con respecto a los registros de
precipitacién que se obtuvieron de las localidades del Pleistoceno estas fueron como
promedio 243 mm, 425 mm como valor maximo y 84 mm como minimo, con lo que la
mayoria de estos valores se encuentran justo en los intervalos de mayor densidad de
localidades actuales (Fig. 6B).

Finalmente, las poblaciones de L. tridentata presentan mayores densidades en tres
diferentes tipos de altitudes a los 157 m, a los 1,254 m y a los 1,881 m. No obstante hay
poblaciones desde los 2 m hasta los 2,236 m, teniendo como promedio 1,244 m. Para el
Pleistoceno, las localidades se encontraban a altitudes mas bajas de los 235 a los 1,244 m,
pero como promedio a los 609 m (Fig. 6C).

Al comparar estas variables con los valores actuales entre los distintos desiertos,
vemos que las condiciones de temperatura de las localidades encontradas para el
Pleistoceno (16.5°C), aunque ligeramente mas bajos que el promedio para el Mojave (17.3
°C), estan dentro del intervalo de temperatura de este desierto. Para el Holoceno Medio la
temperatura aument6 (17.9°C) encontrdndose en el intervalo de los valores actuales del
desierto Chihuahuense (18.6°C) y el Mojave (17.5°C; Fig. 7A). En cuanto a la precipitacion
media anual, al parecer las condiciones del Pleistoceno (243 mm) eran mas humedas pero
intermedias entre las condiciones actuales del Chihuahuense (375 mm) y el Sonorense
(181.7 mm). Sin embargo, para el Holoceno Medio (564 mm) la precipitacibn aument6 aun
por arriba de las condiciones presentes en el Chihuahuense hoy dia (375 mm; Fig. 7B).
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Figura 6.- Estimacion de densidad por Kernel de la temperatura media anual (A), precipitacién anual (B) y altitud

(C) alo largo de la distribucién geografica de las poblaciones de Larrea tridentata. Las lineas verticales
corresponden a los valores de estas variables obtenidas de las localidades fésiles del Pleistoceno Tardio.
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media anual en milimetros (B) para las condiciones actuales de los desiertos Chihuahuense (Chih), Mojave (Moj),
Sonorense (Son), asi como para las localidades fésiles del Pleistoceno tardio (Pleis) y Holoceno Medio (Holo). Se

presenta el promedio, el error y las desviacion estandar.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos en este trabajo muestran que el MNE es una herramienta
util no sélo para determinar la distribucion geografica potencial de una especie bajo las
condiciones actuales de clima, sino también al determinar cuél es el ambiente propicio para
que las especies mantengan poblaciones (e.g. nicho ecoldgico), entonces es posible predecir
sitios en los que las especies pudieron haber permanecido incluso antes y después de
eventos de cambio climatico dramaticos y asi realizar reconstrucciones de distribuciones
histéricas. Este estudio muestra también que es posible estimar las distribuciones de
especies, antes y después de eventos de cambios climaticos en el pasado, incluso con un
bajo numero de registros fosiles, esto concuerda con los resultados obtenidos en otros
estudios (Araujo et al, 2008; Martinez-Meyer & Peterson, 2006). Los MNE pueden ser
utilizados como una herramienta eficaz y con mayores ventajas para hacer reconstrucciones
paleogeograficas, no sbélo de una especie sino de las comunidades del pasado, en
contraposicién con la reconstruccion basada a partir de registros fésiles, la cual puede ser
limitada debido a la carencia de registros fosiles. Aunque los modelos pueden también servir
como guia para mostrar sitios fosiliferos potenciales de determinada especie que se esté
estudiando.

Sin embargo, cabe sefalar que la utilizacion de los modelos aun tiene varias
limitaciones, por ejemplo cada tipo de algoritmo tiene sensibilidad de acuerdo al niumero de
localidades que se utilicen, diferentes supuestos (diferentes algoritmos producen diferentes
modelos) (Pearson, et al., 2007), ademd&s de no considerar factores histéricos y bidticos, los
cuales afectan directamente o indirectamente a la especie (aunque la incorporacion de estos
factores se puede realizar a posteriori) (Soberdn & Peterson, 2005). Ademas de las
limitaciones mencionadas anteriormente, se suman otras, entre ellas la resoluciéon espacio-
temporal de las proyecciones climaticas; el tipo y calidad de las variables ambientales y
topograficas utilizadas (Guisan & Theurillat, 2005). No obstante, por medio de estudios
experimentales se ha demostrado que algunas variables son mas informativas que otras. Por
ejemplo, como las temperaturas maxima y minima y la precipitacién las cuales coinciden con
las tolerancias fisiolégicas, mientras que las topograficas modifican los regimenes climaticos
(Aradjo et al., 2005; Guisan & Theurillat, 2005). En este caso, los modelos predijeron con una
alta significancia la distribucién geografica potencial de Larrea tridentata, tanto en el presente
como bajo las condiciones ambientales que prevalecieron durante el UMG hace 21 mil anos
y la subsecuente deglaciaciéon, hace 6 mil afios. Asimismo, la alta interpredecibilidad entre
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los modelos generados en distintos periodos de tiempo es reflejada en los mapas donde se
consensuaron las areas de los modelos proyectados y no proyectados, los cuales
presentaron valores de hasta el 80% de concordancia, con 70% como el valor mas bajo para
los modelos del Pleistoceno, que a pesar de haberse generado con relativamente pocas
localidades fue altamente significativo y consistente.

La alta predecibilidad de las distribuciones del nicho ecolégico sugiere que Larrea
tridentata ha mantenido su nicho estable en al menos los ultimos 21 mil afos. Estos
resultados apoyan la hipétesis de que el conservadurismo del nicho es un patrén extendido
en la historia evolutiva y biogeografica de las especies (Holt & Gomulkiewicz, 1996). Asi, si el
nicho ecoldgico de las especies se mantiene estable, entonces de las tres posibilidades que
tiene esta especie ante un cambio climatico —adaptacion, migraciéon o extincion- la que
podemos esperar es la de migrar a fin de seguir las condiciones de su nicho. Estos
resultados coinciden con las conclusiones de trabajos recientes en los que también se ha
evaluado la estabilidad del nicho entre periodos de tiempo y bajo condiciones de cambio
climatico (Martinez-Meyer et al., 2004; Martinez-Meyer & Peterson, 2006)

En cuanto a la caracterizacion de algunos ejes del nicho ecoldgico de la especie,
como son la temperatura y precipitacion, en contraste con trabajos previos, aqui se incluy6
su andlisis a lo largo de toda la distribucion de la especie y no sélo de una parte de la misma.
Esto permite visualizar la amplitud de su nicho y conocer al menos algunos de sus
requerimientos y tolerancia fisioldgica y contrastarla con ambientes que se presentaron en
épocas pasadas, lo que permite tener al menos inferencias de como ha respondido ante los
cambios climéticos. Larrea tridentata se puede considerar como una especie de nicho
amplio, ya que soporta una extensa gama de condiciones fisicas. Se encuentra en sitios
cuya temperatura media anual es de 18.8 °C, pero puede vivir en zonas que oscilan
alrededor de los 9 °C hasta los 24 °C; es decir, tiene un intervalo térmico de 15 °C. En
cuanto a la precipitacion, puede estar en sitios donde las lluvias son sumamente
esporadicas, llegando a tan sélo 54 mm al afno, hasta sitios con una precipitacién de 893 mm
al ano, por lo que esta planta puede sobrevivir ante condiciones de aridez extrema o en sitios
de precipitacion moderada. Esta gran tolerancia pudo haber permitido que durante la Gltima
glaciacién del Pleistoceno, algunas de sus poblaciones supervivieran en sitios donde existian
condiciones ambientales que estaban dentro de su espacio climatico. Asi, aunque su nicho
fundamental es en realidad amplio, durante el UMG se manifesté en un area geogréfica
pequefa comparada con la actual. Esto lleva a pensar que las especies con areas de
distribucion restringidas o bien en realidad poseen nichos fundamentales relativamente
restringidos o son de amplitud mayor pero no encuentran sitios en la geografia para
establecerse (Jackson & Overpeck, 2000)
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Respecto a la historia biogeogréafica de la gobernadora, los resultados de los MNE
permiten generar una hipétesis acerca de los cambios en su distribucion geogréfica debidos
al cambio climatico del ultimo ciclo glacial/interglacial. Durante el UMG en el Pleistoceno
Tardio, las condiciones climaticas y de composicién de especies en los sitios donde hoy se
encuentran los desiertos de Norteamérica fueron completamente distintas a las actuales.
Con el aumento en la precipitacion de invierno y la disminucién en la temperatura se
present6 en estas zonas una expansion de muchas especies tipicas de bosques (Pefalba &
Van Devender 1997; Van Devender, 1990 a y b; Van Devender & Burgess 1985). Pero al
parecer existieron sitios en los cuales se mantuvieron condiciones ambientales propicias
para especies de afinidades xéricas en los estados de California, Arizona, sur de Nuevo
México y Texas, asi como Baja California, Sonora, Chihuahua y posiblemente Coahuila,
Nuevo Le6n y Tamaulipas. Estas éareas presentaban condiciones de temperatura y
precipitacién dentro de los intervalos climaticos en los que actualmente se distribuye y que
se asemejan a las condiciones del actual desierto de Mojave. De esta forma, quiza no sélo
Larrea sino algunas especies que hoy se consideran tipicas o representativas de las zonas
aridas lograron mantener poblaciones y reproducirse, quizd con poblaciones poco
abundantes, por lo que no quedaron suficientes paleoregristros. Es claro que las especies
respondieron individualmente a estos cambios en el clima siguiendo cada una las
condiciones de su propio nicho, esto posiblemente conformé en estos sitios comunidades
muy diferentes a las de la actualidad donde coexistieron especies de afinidades mas
mésicas con las adaptadas a la aridez. Este patron de mezclas de especies con afinidades
climaticas distintas ha sido detectado en algunos paleoregistros de Europa (Hewitt, 1999;
Huntley, 1990). Con la subsecuente deglaciaciéon, el aumento en la temperatura y los
cambios en los patrones de lluvia, las especies de bosques quedaron confinadas en sitios
reducidos, con poblaciones pequefas y aisladas (Webb, 1992). Por el contrario muchas
especies adaptadas a condiciones aridas comenzaron a expandir sus areas, asi pasaron de
ser un elemento raro en las comunidades a abundante (Betancourt et al. 1990).

Los resultados aqui obtenidos, por tanto, son contrarios a la hipétesis que afirma que
durante el Pleistoceno Larrea se mantuvo en sitios de los estados de Querétaro e Hidalgo,
particularmente en los rios Extorax-Tula (Rzedowski, 1991), y a la que menciona que no
estuvo presente en el desierto Chihuahuense sino hasta hace apenas 9 mil afos (Axelrod,
1979; Morafka et al., 1992; Wells & Hunzinker, 1976). Sin embargo, coinciden parcialmente
con las hipétesis de Wells (1976) y Cole (1986). Wells (1976), de acuerdo al grado de
endemismo que posee el desierto Sonorense, propuso a este desierto, junto con parte del
Mojave y el este de México como refugios para especies desérticas durante el Pleistoceno.
Cole (1986) se baso en los registros fésiles de Larrea datados para el UMG en Arizona y en
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Colorado, argumentando que la especie se mantuvo como parte de la flora del Rio Colorado
y los desiertos bajos adyacentes.

El Holoceno temprano (10-8 mil afos A. P.) fue testigo del paulatino fin de la
glaciacion Wisconsiniana. Los estudios paleoambientales han revelado que hubo una
reduccion de las lluvias invernales y un incremento de las lluvias de verano, la insolacién
aumenté y con ella la temperatura (Metcalfe, et al., 2000). El incremento de la aridez regional
ocasiond, hace unos 9 mil anos, la contraccion de la vegetacion mésica —como el bosque de
pino y encino- que se retird hacia latitudes septentrionales (Van Devender & Spaulding,
1979). Esta contraccion de los bosques fue sincronica en los desiertos de Chihuahua,
Sonora y Mojave (Turner & Brown, 1982), asi como la expansion de los ecosistemas aridos
hacia los territorios que aquellos ocupaban, adoptando asi su patrén de distribucién actual
(Challenger, 1998, Van Devender & Spaulding, 1979). Seguramente en este periodo el clima
cambid hacia las condiciones ambientales del nicho de Larrea y los sitios habitados por
especies templadas se convirtieron en zonas adecuadas para el establecimiento de la
gobernadora, la cual se propag6 rapidamente. Durante el Holoceno Medio (8 mil a 4 mil afios
A. P.) se presentan los maximos en temperatura y aridez en todas las regiones desérticas de
Norte América resultado del maximo de insolacion de verano y la reduccién de humedad
efectiva. (Morafka et al. 1992). La vegetacion del desierto fue sufriendo cambios conforme
iba migrando hacia las nuevas regiones, lo que se tradujo en nuevas agrupaciones de taxa
derivadas de la vegetacion xerofila original, que era mas homogénea y de ahi surgieron los
principales y distintos biomas desérticos que se conocen en Norteamérica (Van Devender &
Spaulding, 1979)

Los MNE nos permiten tener una idea de en qué direccion y cuanto cambié la
distribucion de la gobernadora. Para el Holoceno Medio el area de distribucion de Larrea
habia aumentado al doble y su expansién se dio hacia el noreste, hacia Texas y Nuevo
México y hacia el suroeste migrando hacia Coahuila, Nuevo Ledn, parte de Tamaulipas,
Zacatecas, San Luis Potosi, Querétaro e Hidalgo, alcanzando practicamente su distribucion
actual. Al analizar los datos de precipitacion para las localidades del Holoceno Medio, se
observa la utilidad de la estimacién densidad Kernel. Estos datos muestran que durante esta
época la precipitacion aument6 (llegando a 564 mm) adn por arriba de las condiciones
actuales en el Chihuahuense (375 mm), que es el desierto menos arido del norte de México.
Podria pensarse a primera vista que esta cantidad de humedad estd por arriba de las
condiciones convenientes para la especie, sin embargo el analisis Kernel muestra las
localidades actuales se concentran en sitios con valores 140.8 mm, 387 mm y 880 mm, por
lo que cantidad de precipitacion que se presenté durante el Holoceno Medio no excede lo
que la especie puede tolerar.
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El calculo de las areas de distribucién de L. tridentata para cada periodo de tiempo
permite estimar, las tasas de colonizaciébn hacia nuevas areas. Conforme el clima fue
cambiando, hubo nuevos lugares con las condiciones adecuadas para que se estableciera la
especie, tomado en cuenta que entre el UMG y el Holoceno Medio hubo un lapso de 15 mil
anos y que la gobernadora en ese tiempo duplicé su area de distribucion, se obtuvo que en
promedio incrementé su area en unos 27 km? por afo, mientras que del Holoceno Medio al
presente la tasa de colonizacion fue de unos 20 km? anuales. Esto nos puede dar una idea
de que conforme aparecieron nuevos sitios con las condiciones de su nicho, se establecio de
manera mas rapida en comparacion a la velocidad en que lo hizo durante el Holoceno Medio
al presente en que las condiciones para esa época ya eran cercanas a las actuales y al
parecer ya se habia establecido en los sitios disponibles. Es importante aclarar que los
mapas resultantes del modelado del nicho deben interpretarse como distribuciones
potenciales, por lo que existe un nivel de incertidumbre en estos calculos, pero al menos nos
permite tener una idea de la magnitud de las tasas de colonizacion.

Estos resultados acerca de la tasa de migracion de la especie pueden parecer altos
en comparacion a lo que se esperaria por medio de la dispersion de las semillas por el viento
o animales. Sin embargo, el paleoregistro proporciona evidencia que las migraciones de
algunas especies en el pasado fueron muy rapidas (Clark et al., 1998; Pitelka et al. 1998), o
recientemente se ha registrado la gran capacidad de establecimiento de ciertas plantas
invasoras (Mack, 1986). Los factores que determinan las tasas de colonizacion de las
especies son: 1) la distancia media en la cual los individuos pueden dispersarse, 2) el
niamero total de individuos dispersantes en una poblacién, que es una funcién de los
descendientes producidos por individuo y la densidad poblacional, y 3) la cantidad y
distribucion de habitat conveniente (Freckleton et al., 2005). Hewitt (1996) propuso el modelo
de “borde pionero o colonizador” (leading edge) para explicar la colonizacion de areas que
previamente habian estado bajo las condiciones de glaciacién. Este modelo argumenta que
tal grado de expansion de los rangos de varias especies puede deberse a la rapida
colonizacién llevada a cabo por una dispersion tanto de corta como de larga distancia; es
decir, tal tasa de dispersion es posible debido a que la migracién se puede presentar por
medio de “saltos de gran longitud” de los dispersantes, creando poblaciones demasiado
esparcidas que podrian servir de focos para invasiones rapidas cuando las condiciones
ambientales son adecuadas. Estos individuos “pioneros” podrian extenderse rapidamente
para llenar el area antes que otros dispersantes lleguen, dominando asi el nuevo sitio y
haciendo mas dificil para otra especie migratoria competidora establecerse (Hewitt, 2000).
Mientras tanto los dispersantes de “corta” distancia se estableceran en los sitios intermedios
entre las poblaciones fuente y las establecidas por los colonizadores de “larga” distancia. Sin
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embargo, la dispersion es sélo el primer paso hacia la colonizacion exitosa. Las plantas
deberan germinar exitosamente, crecer y reproducirse para servir de fuente de nuevos
propagulos que puedan dispersarse también (Burg et al., 2006).

Las caracteristicas de historia de vida de L. tridentata son al parecer apropiadas para
su expansion y persistencia en los habitat que coloniza. Este arbusto es de vida larga ya que
se puede reproducir tanto sexualmente como por reproduccién clonal o vegetativa, ademas
de ser capaz de producir multiples fases reproductivas durante una misma estacién de
crecimiento (Vasek, 1980), se autopoliniza y es polinizada por distintas especies de insectos
(Simpson et al., 1977; Minckley et al., 2000). Florece durante todo el afo, los frutos
probablemente son transportados por mamiferos y pajaros (Hunziker et al., 1977), los
mamiferos grandes y las aves son importantes agentes de dispersion de larga distancia y
pueden transportar las semillas muchos kildmetros. Tiene un porcentaje de germinacién: 55
a 93 % en un intervalo de temperatura de 10 a 60 °C. Es una planta prolifica y territorialista,
ya que inhibe el crecimiento de la vegetacion que se desarrolla a su alrededor. Posee un
gran numero de compuestos quimicos en sus hojas, aparentemente como una estrategia
para no ser consumida por los herbivoros. En sitios en donde el mezquite ha reemplazado a
los pastos, la gobernadora puede reemplazar al mezquite al cabo de 70 a 80 afos (Duran et
al., 2005).

Finalmente, para el Holoceno Tardio (4 mil A.P. a la fecha), la insolacién de verano y
la intensidad de las lluvias de tipo monzénico disminuyeron hacia las condiciones actuales,
estableciéndose el régimen climatico moderno con una reduccién en la frecuencia de las
heladas de invierno, establecimiento de lluvias de verano, aunque con sequias. El
establecimiento del matorral desértico tal y como lo conocemos hoy en dia se registra hace 4
mil afios, secandose los lagos pluviales restantes que habian persistido en el norte del
Desierto de Chihuahua. Para el desierto Sonorense la maxima aridez la alcanza hace unos
2000 y 1000 anos (Van Devender 1990 a y b). La vegetacion del desierto fue sufriendo
cambios conforme iba migrando hacia nuevas regiones, lo que se tradujo en nuevas
agrupaciones de taxa derivadas de la vegetacion xerdfila original, y de ahi surgieron los
principales biomas desérticos de la actualidad (Anderson y Van Devender, 1991). Asi L.
tridentata se ha conformado como una especie ampliamente distribuida y que domina en las
dos terceras partes de los ecosistemas de desierto de Norteamérica (Marroquin et al., 1981;
Sosa et al., 2006) y ha podido permanecer y mantenerse a pesar de los drasticos cambios
en el clima que se suscitaron durante los ciclos glaciar/interglacial del Pleistoceno y
Holoceno. Sin embargo surgen varias preguntas ¢;hasta qué punto puede tolerar los cambio

en el clima? ;serd capaz de sobrevivir al calentamiento global por el que actualmente
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estamos pasado? ;cdémo cambiaran en el futuro en cuanto a su composicion de especies las
comunidades de las zonas aridas?

Hay que tener presente que aunque tenemos un panorama de cémo pudo haber
respondido Larrea ante los cambios climaticos acontecidos en los ultimos 21 mil anos, el
cambio del clima en el pasado no proporciona condiciones analogas y estrictas a las
condiciones del futuro ya que esta cambiando a una magnitud mayor y de manera acelerada
(IPCC, 2007; Webb et al., 1993). Asi, los patrones de expansion del Holoceno, no garantizan
gue su capacidad de migracién y establecimiento rapido sean una respuesta suficiente para
el cambio del clima en el futuro. Ademas, la fragmentacién del paisaje natural por las
actividades humanas y la introduccién de especies competidoras o invasoras proponen
desafios adicionales. Resulta interesante tratar de reconstruir por el método aqui utilizado, la
distribucion de especies para las que se tienen paleoregistros para el Pleistoceno en estas
regiones de zonas &ridas, a fin de conocer cémo estaban conformadas y cémo fueron
cambiando las comunidades a lo largo de los distintos periodos geoldgicos y futuros para
predecir qué tipo de comunidades se podrian esperar, ya que como las especies responden
de manera individual ante los cambios de clima podriamos esperar que muchas especies

aumenten su &rea de distribucion mientras que otras lo contraigan.
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CAPITULO Il

CAMBIOS EN LA DISTRIBUCION DE ESPECIES DEL DESIERTO
CHIHUAHUENSE DEBIDO AL CALENTAMIENTO GLOBAL DURANTE EL SIGLO XX.
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INTRODUCCION

Se ha detectado que el clima actual de la Tierra estd cambiando de una manera sin
precedentes. En un lapso relativamente corto de tiempo, se estdn presentando a nivel
mundial alteraciones sensibles en los regimenes climaticos, debidos posiblemente a que las
concentraciones de los gases de efecto invernadero se han incrementado. El Grupo
Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio Climatico (IPCC) determiné con base en
diversos estudios que en las décadas de 1970°s y 1990°s las concentraciones de los gases
de efecto invernadero alcanzaron los niveles mas altos registrados en al menos 10,000 afnos
(IPCC, 2001).

Como se observa en la figura 8, la mayor parte del aumento en la temperatura
mundial desde fines del siglo XIX se ha producido en dos periodos distintos: de 1945 a 1965
y a partir de 1976, siendo los afos de 1995 a 2006 los mas calurosos desde 1850.
Asimismo, se determind que la tendencia de la temperatura en los Ultimos 100 afios (1906 a
2005) es de un incremento de 0.74°C. Sin embargo, este aumento no es uniforme ya que en
los ultimos 50 afnos la temperatura se elevd a un ritmo dos veces mas rapido que en las
décadas precedentes. Los regimenes de precipitacion también se han modificado,
incrementando su frecuencia en algunas regiones, principalmente en forma de las lluvias
torrenciales, mientras que en otras zonas se han presentado sequias mas prolongadas a

partir del decenio de 1970, principalmente en los tropicos y subtrdpicos (IPCC, 2007).
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Figura 8.- Valores de las anomalias en la temperatura promedio global anual durante el periodo de 1880 a 2003.
Tomado del National Climate Data Center (NCDC).
http://lwf.ncdc.noaa.gov/oa/climate/research/2003/ann/global.html
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Un tema fundamental en diversas disciplinas tales como biogeografia, conservacion,
ecologia y evolucion es determinar el efecto del clima en la existencia y persistencia de las
especies y sus poblaciones, ya que se considera que actua directa o indirectamente como un
factor de seleccidn natural y moldea en gran medida sus distribuciones geogréficas. Ninguna
especie conocida observa un patrén de distribucién global debido sobre todo a que las
especies presentan limites fisioldgicos a los factores del ambiente (Mac Arthur, 1972). Tanto
la temperatura como la humedad pueden tener relacion con el desarrollo y fisiologia de los
organismos, asi como en su distribucién espacial, dindmicas poblacionales e interacciones
entre las especies, por tanto es de esperar que cambios importantes en los patrones
climaticos de la Tierra -como los que estamos viviendo en la actualidad- tengan un efecto en
las poblaciones (Hulme, 2005).

Una de las formas en que se ha visto que las especies son afectadas por las
alteraciones en el clima es en su distribucion geografica. Se han postulado tres posibles
patrones de respuesta de las especies ante el cambio climatico global: 1) que cambien su
distribucion y/o abundancia conforme a los regimenes ambientales a los a los que han
estado adaptadas, 2) que se adapten a las nuevas condiciones, y por ende, no observen
cambios importantes en su distribucion, o bien, 3) si las especies no pueden moverse o
adaptarse, su distribucién geografica tendera a reducirse a los sitios que se mantengan
propicios; en casos extremos de esta Ultima situacién, las especies pueden llegar a la
extincion (Holt, 1990). Sin embargo, si suponemos que una de las caracteristicas del nicho
ecolégico es que tiende a ser estable en tiempo evolutivo (i. e., “conservadurismo del nicho”),
es decir, que las especies cambian sus requerimientos bidticos y abiéticos pero de manera
muy lenta, esperariamos entonces que la respuesta de las especies frente al actual cambio
climatico fuera la del movimiento espacial de sus poblaciones, reflejandose en
desplazamientos de sus distribuciones geograficas en concordancia con los movimientos de
sus nichos ecolégicos (Peterson et al., 1999).

Aunque el cambio en la distribucién geografica es una cuestion dificil de detectar, en
anos recientes se han realizado numerosas investigaciones que intentan determinar la
influencia del calentamiento global en los movimientos distribucionales de las especies.
Algunos estudios se han centrado en realizar monitoreos minuciosos de las poblaciones,
particularmente mediante el registro simultaneo de los patrones fenoldgicos y geograficos
tanto de las especies como de variables ambientales durante largos periodos de tiempo
(décadas), con el fin de detectar posibles asociaciones entre los cambios en la biologia o en
la distribucion de las especies y las alteraciones en los patrones climaticos. Estos trabajos
han encontrado que las especies estan respondiendo a los efectos del cambio climatico
moviendo sus limites de distribucién hacia los polos, o bien hacia altitudes mayores; en

56



ocasiones aumentando y en otras reduciendo sus areas de distribucién, e incluso, algunas
veces estos cambios conllevan extinciones locales. Por ejemplo, en algunas especies de
aves y mariposas los margenes de distribucion se han desplazado a mayor altitud y mas al
Norte (18.9 km en promedio para aves britanicas, segun Thomas & Lennon, 1999, y 2° en
latitud para la mariposa Euphydryas editha, segun Parmesan, 1996). En Costa Rica, algunas
especies de aves que anidaban en las selvas bajas, como los tucanes, han migrando hacia
los bosques de niebla (Pounds et al., 1999). En el Reino Unido se estudié la distribucién
geografica de 35 especies de mariposas no migratorias durante 30 afos, encontrandose que
existia una correlacion entre el aumento de 1.0-1.5 °C de temperatura en el verano y la
expansion del margen nortefio del area de distribucion de las especies generalistas y con
mayor capacidad de movimiento, mientras que las especies con menor movilidad y mayor
especializacion del habitat mostraron una reduccién de su area (Parmesan et al., 1999).

Si bien estos trabajos tienen la ventaja de mostrar una relacién directa entre el
cambio climatico y los efectos en los organismos, presentan la desventaja de requerir un
gran esfuerzo en tiempo y continuidad para su realizacion. Es por ello que este tipo de
estudios se han llevado al cabo s6lo en pocos grupos biolégicos para los que existe
informacion histérica suficiente y en regiones con una tradicion aneja de investigacion
sistematica, como en Europa, particularmente el Reino Unido, y en los Estados Unidos. Otro
de sus inconvenientes es que estos estudios demuestran las respuestas que ya se han
estado presentando en la distribucion de las especies pero no permiten hacer predicciones
precisas de los efectos hacia el futuro.

Sin embargo, la revolucién tecnol6gica ha traido consigo un importante avance de la
informatica tanto en las ciencias de la Tierra como en las ciencias biolégicas en los ultimos
20 anos. Esto ha permitido la generacion de informacién y de técnicas de analisis novedosas
que estan impulsando una forma de investigacion cientifica predictiva que vale la pena
analizar. El modelado de nicho ecoldgico o del espacio climatico de las especies, relaciona
las localidades de presencia de éstas con sus condiciones ambientales. Entonces, si se
determina cudl es el ambiente propicio para que las especies mantengan sus poblaciones (i.
e., su nicho ecolégico) es posible predecir los sitios en los que una especie puede
establecerse. Estos modelos han probado su efectividad para predecir las distribuciones
actuales de varios taxa desde escalas regionales y/o continentales (Brotons et al., 2004,
Raxworthy, et al.,, 2003; Thuiller et al., 2003;). También se han utilizado para predecir el
impacto ecolégico del cambio climatico y y la determinacion de distribuciones potenciales de
varias especies con diversos escenarios de cambio climatico para el futuro (Aravjo et al.,
2006; Guisan & Theurillat, 2000; Téllez-Valdés et al., 2006; Thuiller et al., 2006) produciendo
estimaciones del recambio de especies y expansion o contraccion de las distribuciones bajo
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escenarios de cambio climatico (Bakkenes et al., 2002; Peterson et al., 2002). Dentro de las
ventajas que presentan estos métodos, podemos mencionar la capacidad de modelar
distribuciones geogréficas para un gran numero de especies en poco tiempo y con pocos
datos, ademas de poder generar hipdtesis en escenarios geograficos distintos en tiempo y
espacio. Sin embargo, dentro de sus limitaciones se encuentra el hecho obvio de que las
distribuciones futuras son desconocidas y por lo tanto, la precision de los modelos para
distribuciones futuras contiene niveles de incertidumbre indeterminados. Los resultados
pueden variar dependiendo del método de andlisis que se utilice para realizar los modelos,
asi como de calidad y cantidad de los datos de entrada (localidades de presencia y/o
ausencia de la especies y tipo de escenarios climaticos) que se ocupen para alimentar
dichos algoritmos (Elith et al., 2006; Guisan & Thuiller, 2005; Thuiller et al., 2005; Pearson et
al. 2006)

Debido a las ventajas e inconvenientes de ambos tipos de estudios, resulta adecuado
tratar de vincularlos. A la fecha son escasos los estudios que han combinado ambos
enfoques para validar con datos de campo, la predictibilidad hacia el futuro de los modelos
de nicho (Dominguez-Pérez, 2007; Martinez-Villeda, 2006; Newton et al., 2001; Warren et
al., 2001). El gran impacto que parece estar teniendo el actual cambio climatico sobre
diferentes aspectos de la biologia, ecologia y geografia de las especies hace ineludible
tomar en cuenta este factor en los planes de conservacion y manejo de los recursos
naturales y en los programas de salud publica. Por ello es necesario que se amplien las
investigaciones que nos permitan tener al menos una idea de la magnitud de los posibles
efectos del cambio global sobre la biodiversidad, particularmente en especies y ecosistemas
vulnerables. Estos trabajos, debido a la velocidad en que se estdn dando los cambios en el
clima, deberian realizarse en un tiempo relativamente corto pero con una buena confiabilidad
en sus predicciones.

En este capitulo se vincularon los modelos de nicho ecoldgico y los muestreos en
campo con el fin de probar si es posible detectar las sefiales del cambio climéatico a nivel
poblacional. Segun el esquema de Hutchinson (1957), y dados los patrones de cambio en el
clima debidos al calentamiento global actual, se espera encontrar que las poblaciones que se
encuentran dentro de las condiciones “Optimas” del nicho de la especie tendran una
probabilidad de supervivencia maxima, lo cual se vera reflejado en una alta abundancia y
reclutamiento de juveniles. Mientras que las poblaciones que habitan en sitios donde las
condiciones del nicho estén cambiando hacia los “subdptimos” o hacia fuera del nicho
mostraran una menor supervivencia que se expresara en una menor abundancia 0 menor
tasa de reclutamiento. Asimismo se espera encontrar poblaciones en los sitios en donde las
condiciones se han modificado hacia las condiciones del nicho de las especies.
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METODOS

ESPECIES ESTUDIADAS

a) Larrea tridentata

La gobernadora, Larrea tridentata (Fig. 9) es una de las especies mas abundantes de
plantas de los desiertos esclerofilos de Norteamérica (Ezcurra et al., 1991). Las
caracteristicas detalladas de su biologia se encuentran en los Métodos del Capitulo 1, sin
embargo, es importante mencionar que esta especie se considera como generadora de islas
de fertilidad. Larrea tridentata es una especie colonizadora que realiza un mejoramiento
fisico del habitat, al causar la acumulacion de nutrientes y agua, redundando en un
incremento de la fertilidad del suelo (McAulliffe 1984, Valiente-Banuet & Ezcurra, 1991). Se
le ha visto también como una planta que ayuda a mantener la biodiversidad en las zonas
aridas de Norteamérica, ya que su papel de “nodriza” hace que muchas especies encuentran
proteccion contra las condiciones ambientales adversas, por lo que el establecimiento y
supervivencia de semillas y plantulas de diversas especies pueden mantenerse estables bajo
su cubierta (Callaway 1995; Valiente-Banuet & Escurra, 1991). No soélo las plantas sino
varias especies de animales establecen sus madrigueras debajo de sus copas, ademas
pudiendo consumir sus semillas (Nagy & Gruchacz, 1994)

b) Ferocactus pilosus

Se conoce comunmente como biznaga roja. Es un cactus que crece agrupado, simple
o cespitoso; tallo columnar, hasta de 3 m de altura y 50 cm de didmetro; de 13 a 20 costillas
no tuberculadas en las plantas adultas. Sus espinas, que son un caracter diagnéstico de la
especie no diferenciadas en radiales y centrales; se encuentran dispuestas en cruz, la
superior y la inferior frecuentemente aplanadas dorso-ventralmente; ligeramente curvas,
extendidas, de color rojo o amarillo o de ambos colores; cerdas marginales radiadas en torno
de la aréola, a veces ausente (Fig. 10). Se distribuye en suelos calizos o aluviales tanto en
las faldas de los cerros como en planicies formando parte del matorral desértico microéfilo
como matorral desértico rosetofilo en los estados de San Luis Potosi, Zacatecas, Durango,
Coahuila, y Nuevo Leén (Bravo & Sanchez-Mejorada, 1978). Presenta los siguientes
requerimientos fisiolégicos: su tolerancia al frio es de hasta -4 °C, la temperatura minima
promedio en la que se encuentra es de 10 °C. Sus requerimientos de agua son de pequena
a moderada una vez que la planta esta establecida. Este cactus es usado por las personas
ya sea como alimento o como planta de ornato (Pilbeam & Bowdery, 2005). Ferocactus
pilosus es de endémico y esta considerado en la categoria de Proteccion Especial de
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acuerdo con la Norma oficial Mexicana (NOM-059-ECOL-2001). A la fecha no se han
realizado estudios ecolédgicos sobre ninguna de sus poblaciones, por lo tanto, no se conoce
el estado actual de las mismas en su area de distribucion.

MODELOS DE NICHO ECOLOGICO

Datos bioldgicos

Las localidades de registro de F. pilosus fueron amablemente proporcionados por el
Dr. Héctor Hernandez Macias (Dpto. de Botanica, Instituto de Biologia), ademas se realiz6
una busqueda en la literatura (Anderson, 2001; Lindsey, 1996; Pilbeam & Bowdery, 2005 ) y
bases de datos de colecciones y herbarios en linea: Comision Nacional para el Conocimiento
y uso de la Biodiversidad (www.conabio.gog.mx); GBIF Biodiversity Data Portal

(www.gbif.org). Para el caso de L. tridentata las fuentes de informacién se mencionan en los
métodos del Capitulo 1, sin embargo, para el presente capitulo se tomaron en cuenta
Unicamente las localidades que se distribuyen en la parte del desierto Chihuahuense
correspondiente a México.

Los registros fueron georreferenciados utilizando cartas topograficas de INEGI
(1:250,000), el gacetero electrénico Global Gazetteer V2.1 (http://www.fallingrain.com/world)

y el georrefernciador automatico BioGeoMancer (http://classic.biogeomancer.org).

Coberturas climaticas

Los modelos de nicho se generaron usando distintos tipos de superficies ambientales.
Los datos topograficos se obtuvieron de la base de datos Hydro 1k del Servicio Geoldgico de
los Estados Unidos (USGS, Gesch & Larson, 1996; http://edcdaac.usgs.gov/gtopo30/hydro/)
e incluyeron: pendiente, aspecto e indice topografico. Las coberturas climaticas (temperatura
media anual y precipitacion media anual) consistieron en periodos de 30 afos durante el
siglo XX (1900-1931, 1931-1960, 1961-1990) y se obtuvieron del Panel Intergubernamental
para el Cambio Climatico (New et. al., 1999; http://www.ipcc.ch/). Para tratar de obtener la

distribucion potencial de las especies lo més cercana a la actualidad, es decir, para principios
del siglo XXI, se utiliz6 un escenario conservador de cambio climatico (CGCM2 SRESB2)
para la década 2000-2010, que considera una concentraciéon de CO, de 539 ppm y un
incremento en la temperatura del afio 2000 al 2010 de 0.4°C, este modelo fue desarrollado
por el Canadian Climate Centre (Flato et al, 2000; http://www.ipcc-

data.org/sres/gcm data.html). Todas las coberturas fueron re-escaladas a una resolucién de
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0.01° x 0.01° (~1 km?® para su utilizacién en la elaboracién de los modelos de nicho
ecologico.

MODELADO DE NICHO ECOLOGICO

Debido a que la mayor parte de las localidades de registros que se tienen de ambas
especies corresponden a colectas realizadas en las décadas de 1970 a 1990 se generaron
los modelos del nicho ecoldgico utilizando las coberturas ambientales del periodo 1961-1990.
Una vez construidos estos modelos de nicho se proyectaron a los escenarios climaticos de
1901-1930; 1931-1960 y 2000-2010, obteniéndose como resultado mapas de la distribucion
potencial para esos periodos de tiempo. Los modelos se realizaron con el algoritmo Genetic
Algorithm for Rule-set Prediction (GARP) (Stockwell & Noble, 1992; Stockwell & Peters,
1999, http://www.lifemapper.org/desktopgarp/). La forma en que este algoritmo funciona se

describe en los métodos de los Capitulos 1y 3.

Para determinar los cambios que han ocurrido en el area de distribucién para cada
especie, se midio6 la diferencia en el nUmero de pixeles que ocuparon entre 1931-1960,
1961-1990, 2000-2010, y se saco el porcentaje que representa esta diferencia con respecto
a la distribucion potencial de 1901-1930 (Thuiller et al., 2005; Warren et al., 2001) que es el
periodo menos afectado por el calentamiento global mas drastico (ocurrido a partir de la
década de los 70°s).

MUESTREO EN CAMPO

Se realizaron 5 salidas a campo durante el periodo comprendido entre enero de 2005
a marzo de 2007 a los estados de Aguascalientes, Zacatecas, San Luis Potosi, Tamaulipas,
Nuevo Ledén, Coahuila, Durango y Chihuahua. Se registraron datos de presencia de las
especies por medio de geoposicionador y se realizaron muestreos para verificar si las
poblaciones de las especies estan respondiendo a lo predicho segun las proyecciones
generadas por los modelos de nicho ecoldgico. Por lo que, con base en los resultados de
dichos modelos, se eligieron sitios de acuerdo con los siguientes criterios:
Categoria 1.- Localidades en donde las condiciones del nicho ambiental de las especies han
existido (1901-1990) y los modelos predicen que persistiran (2010).
Categoria 2.- Lugares en donde se presentaban las condiciones (antes de 1960) y los
modelos muestran que ya no se encuentran (1961-1990 y/o 2000-2010).
Categoria 3.- Sitios en donde no estaban las condiciones ambientales (1901-1960) pero los
modelos predicen que cambiaron hacia las condiciones adecuadas del nicho (de 1961-1990
y/0 2000-2010).

61



Densidad poblacional

En cada uno de los sitos de muestreo se registr6 el numero de individuos en
cuadrantes de 25 x 10 m para el caso de Larrea 'y de 25 x 20 m para Ferocactus. Sin
embargo, la identificacién de individuos en este tipo de plantas es problematico, ya que estas
especies son multi-tallos. Aqui utilizamos la definicién de un individuo como aquel que
representa una unidad demogréfica (no necesariamente un individuo en el sentido genético o
fisiolégicamente individual), asi que los tallos que se encontraron emergiendo dentro de un
diametro de 30 cm fueron considerados como parte de un solo individuo (Miller & Huenneke,
2000).

Se determiné si existian diferencias significativas entre el niumero de individuos
incluidos en las distintas categorias de condicién del nicho. Primero, para establecer si los
datos cumplian los supuestos de normalidad, se aplicé la prueba de Shapiro-Wilks y la
homoscedasticidad de los datos por medio de la prueba de Levene. En caso de resultar con
distribucion normal se utilizaron analisis de varianza (ANOVA) para determinar si existian
diferencias estadisticamente significativas entre los grupos y la prueba de comparaciones
multiples de Bonferroni para conocer cual categoria era diferente. De ser muestras
heterocesdasticas o su distribucion no se ajustaba a la normal, se utilizaron pruebas no
paramétricas, como la prueba de t para dos muestras con varianzas desiguales o la prueba
de Kruskal-Wallis para mas de dos muestras, y la prueba de Mann-Whitney-Wilcoxon para
determinar qué categoria es diferente (Sokal & Rohlf, 1995). Todas las pruebas fueron
realizadas con el paquete estadistico SPSS Version 10.0.

Estructura poblacional

Debido a que en multiples trabajos sobre demografia de plantas han clasificado a los
individuos de una poblacién de acuerdo a su estado de crecimiento, en vez de su edad
cronoldgica, ya que determinar la edad resulta complejo y el destino de un individuo no
depende necesariamente de su edad (Silvertown, 1992), se utilizaron los datos de altura y el
volumen total/individuo para tener una idea del estado de los individuos en las poblaciones.
Para ello, a cada individuo se le tomaron por medio de un flexdmetro los siguientes datos:
para Larrea el alto (h), anchura mayor (DM) y anchura menor (dm) de su cobertura; en
Ferocactus el numero de cabezuelas, alto (h) y perimetro maximo (Pm ) de cada una de
ellas, esto con el fin de determinar el volumen total/individuo.

Para calcular la biomasa de los individuos, vista como el volumen de los mismos, se
supuso en el caso de L. tridentata, que ésta presenta la forma de un cono invertido (Fig. 9)

de tal manera se siguié la siguiente férmula:
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Volumen = Area de la elipse x h /3

Area de la elipse = (DM x dm) Tt

T =3.1416

h = altura
DM = Diametro mayor

dm = Didmetro menor

Figura 9.- Medidas tomadas para calcular el volumen de Larrea tridentata

Mientras que para el caso de Ferocactus se supuso que posee la forma de un cilindro
(Fig. 10) obteniendo su volumen:

Volumen = Tt xr? x h
T =3.1416

r = Perimetro maximo /27t

h = altura de la cabezuela
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No obstante, debido a que es una especie que presenta una o mas cabezuelas
(multicaules), el volumen total (VT) corresponde a la sumatoria de los volumenes individuales

de éstas.

VT = X Volumenes

Se realizé la transformacion de los datos de volumen total aplicandoles la raiz cubica
(Miller & Hunneke, 1996).

Figura 10.- Medidas con las que se calcul6 el volumen de Ferocactus pilosus.

Con la informacion obtenida se determiné si existian diferencias entre las tres
categorias de condicién del nicho ambiental con respecto a la altura y biomasa de los
individuos. Para visualizar estas diferencias y la forma en que se comportan los datos se
realizaron graficas de caja con bigote para determinar no sélo donde se posiciona la

mediana, sino también los valores minimo y maximo de las variables, analizar su simetria y
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verificar suposiciones sobre una distribucién. Este grafico es particularmente Otil para

comparar diferentes muestras.

ANALISIS DE LAS VARIABLES AMBIENTALES

Se caracterizdé el espacio climatico de las especies utilizando el sistema de
informacion geografica ArcView 3.2. Se obtuvieron los valores de la temperatura media y la
precipitacién anual para cada una de las localidades histéricas. Estos valores fueron
analizados por medio de la estimacion de densidad por Kernel (Fox, 1990, ver métodos en el
Capitulo 1) para establecer tanto los maximos y minimos de temperatura y precipitacion
dentro de los cuales habitan, asi como los valores en donde se concentran la mayoria de las
poblaciones, que suponemos son las condiciones Optimas para que persistan las especies.
La estimacion de densidad de Kernel se realizd con el programa “EDK2000” (Salgado-
Ugarte, 2002) insertado en el programa STATA (STATA corporation, 1999). Para conocer en
qué sitio de estos espacios climaticos se encuentran los valores de las localidades incluidas
en las categorias de condicién de nicho ecoldgico, se calculd el promedio de los valores de
temperatura media y precipitacién anual por categoria y se superpusieron a los histogramas
Kernel. Si bien los datos obtenidos de esta manera pueden tener el inconveniente del sesgo
debido a un esfuerzo de colecta desigual, es con la Unica informacién que se cuenta hasta el
momento para dar una idea de la distribucién ambiental de las especies y arrojar informacion
valiosa para analizar.

Por otra parte, debido a que se obtuvieron los valores de temperatura y precipitacién
para las localidades agrupadas en las categorias de condicion de nicho, al igual que con los
datos poblacionales se realizaron pruebas paramétricas y no paramétricas a fin de de
conocer si existen diferencias entre las categorias de nicho con respecto a las variables

climaticas antes mencionadas.

RESULTADOS

MODELADO DE NICHO ECOLOGICO

Con base en la busqueda realizada en colecciones y herbarios, asi como de la
literatura, se recopilaron un total 89 registros para L. tridentatay 61 para F. pilosus (Fig. 11)
con los cuales se realizaron los modelos de nicho ecolégico. Los modelos generados a partir
de las coberturas ambientales del periodo 1960-1990 y de los registros histéricos de L.
tridentata y F. pilosus mostraron una alta significancia predictiva. Para L. tridentata se
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obtuvo un éxito de prediccién del 90%, x*= 180.09, p< 0.0001; para F. pilosus estos valores
fueron de 82%; x* = 224.95, p< 0.0001.

Con respecto a los cambios que han ocurrido en el area donde se encuentran las
condiciones de nicho ambiental de las especies entre los diferentes periodos de tiempo, se
tiene que para 1901-1930 el area potencial de L. tridentata se estimé en 324,013 km?, para
1931-1960 en 319,570 km?, para 1961-1990 en aproximadamente 306,168 km? y para 2000-
2010 el area potencial sera de 290,126 km? de los cuales 123,071 km? son ganados, es
decir, corresponden a areas en donde las condiciones ambientales cambiaran
favorablemente para la especie. Con esto se tiene que del ano 1901 a 1990 se redujo el area
en que se encontraban su nicho ecolégico en 5.5%, mientras que para 2010 sera 10.45%
menor (Fig. 12 A). En tanto que para F. pilousus se obtuvo que durante el periodo de 1901-
1930 el area fue de 34,776 km?, de 1931-1960 de aproximadamente 30,550 km?, 25,969 km?
para 1961-1990 y para el afio 2010 se estima que sera de 17,913 km?, por lo que de 1900 a
1960 el area disminuy6 12.15%, para 1990 en un 25 % y se estima que para el afio 2010 la
reduccion sera del 48.5% (Fig. 12B).

MUESTREO EN CAMPO

Durante las salidas al campo se visitaron un total de 60 localidades, sin embargo en 18 de
ellas no se encontraron a las especies, por lo que se tuvieron en total 29 sitios de muestreo
para L. tridentata, en donde se tomaron datos a 1,778 individuos para evaluar la abundancia
y estructura de las poblaciones; y 13 sitios para F. pilosus, censando 86 ejemplares (Fig. 11).
Estos datos se agruparon de acuerdo al criterio de la condicion del nicho, con ello, para L.
tridentata se tienen 15 localidades dentro de la Categoria 1 (las condiciones del nicho
ecologico se mantienen), 10 sitios en la Categoria 2 (sitios en donde existian las condiciones
del nicho ecoldgico pero lo perdieron) y 4 en la Categoria 3 (sitios en donde no existian las
condiciones del nicho ecoldgico pero las tendran). Para F. pilosus, no se encontraron sitios
para realizar los muestreos de la Categoria 3. No obstante se tuvieron 5 localidades que se
ubicaron en la Categoria 1 y 8 en la Categoria 2 (Fig. 12, Cuadro 2).

Densidad y estructura poblacional

a) Larrea tridentata

Se contabilizaron y tomaron datos a 1,342 individuos agrupados en la Categoria 1,
304 en la Categoria 2 y 132 en la Categoria 3. Los resultados de los analisis estadisticos
para L. tridentata, mostraron que existen diferencias significativas con respecto a la
abundancia entre las tres categorias (Kruskal Wallis 19.59, g.l.2, p < 0.0001). Con la prueba
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de Mann-Whitney-Wilcoxon se determind que la abundancia en los sitios agrupados en la
Categoria 1 es mayor que en los sitios en donde las condiciones ambientales se han
modificado (Categoria 2, z = -3.9, p = 0.0001 y Categoria 3, z = 3.02, p = 0.0025; Fig. 13A,
Cuadro 2). Mientras que no hay diferencias significativas en la abundancia de los sitios de
la Categoria 2 y de la Categoria 3 (z =-1.134, p = 0.2569)

-110 -100 -90
-102 -100

26

24

22

150 Kilometers

Figura 11.- Localidades histéricas (puntos amarillos) y sitios en donde se realiz6 verificacién en campo y toma de
datos de las poblaciones (puntos rojos) para A) Larrea tridentata'y B) Ferocactus pilosus.
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CUADRO 2.- Localidades de Larrea tridentata (L.t.) y Ferocactus pilosus (F.p.) en donde se tomaron datos de las
poblaciones. Se incluyen las categorias (CATEG) a las que se asociaron dependiendo de las condiciones del
nicho de las especies respecto a los resultados de las proyecciones de los modelos: 1 las condiciones se
mantienen, 2 se han modificado fuera del nicho, 3 se han modificado acercandose a las condiciones del nicho.
También se muestra el numero de individuos (INDIV), los valores promedio y la desviacion estandar por
cuadrante de la altura en centimetros (ALT) y volumen en metros cubicos (VOL) de los individuos.

SP  CATEG ESTADO MUNICIPIO LONGITUD LATITUD INDIV ALT VOL
Lt 1 Chihuahua Camargo -104.6 28.15 149 63.4 + 35 0.74+0.4
L.t 1 Chihuahua Coyame -105.13 29.47 84 54.2 £ 20 0.6+£0.3
L.t 1 Chihuahua La Cruz -104.85 27.85 62 90.57 + 30 121204
L.t 1 Chihuahua Ojinaga -104.48 28.93 92 53.3 £ 26 0.84 £0.4
L.t 1 Chihuahua Rosales -105.72 28.46 63 83.3+£28 1£0.3
Lt 1 San Luis Potosi Ahualulco -101.12 22.43 80 112.5 £ 46.6 1.33+£0.5
Lt 1 San Luis Potosi Matehuala -100.51 23.25 78 129.41 £ 42.6 1.46 £0.5
L.t 1 San Luis Potosi  Santo Domingo -101.69 23.38 63 89.2+40 1.09+£0.3
L.t 1 San Luis Potosi Villa Hidalgo -100.84 22.47 127 111.45 £ 52 1.54+£0.3
L.t 1 Zacatecas Mazapil -101.38 24.48 70 130.9 +£28.5 1.2+0.3
L.t 1 Zacatecas Miguel Auza -103.44 24.28 73 75.22 £31.1 0.91+0.3
L.t 1 Zacatecas Pinos -101.46 22.58 213 91.4+28 1+0.3
L.t 1 Zacatecas Ruimbo a Villa -102.5 23.8 71 119.4 + 50 1.36 £0.5
Lt 1 Zacatecas Villa de Cos -102.35 23.30 67 104.16 £ 27.9 09+0.3
Lt 1 Zacatecas Tulillo -101.77 23.82 50 128.9 £ 38.3 1.02+0.4
Lt 2 Chihuahua M. Benavides -103.45 28.92 31 77.6 £25.9 0.9+0.3
L.t 2 Coahuila Cuatrociénegas -102.09 26.88 18 104.8 + 34 1.2+04
L.t 2 Coahuila Juarez -100.73 27.59 33 92 £ 35 11103
L.t 2 Coahuila Progreso -101.17 27.39 7 115+ 33 1.2+04
L.t 2 Coahuila Ramos Arizpe -100.79 25.63 23 105.54 + 31 1.22 +£.35
L.t 2 Coahuila San Pedro -102.73 26.21 15 92.1 £29 111204
Lt 2 Durango Mapimi -103.8 25.82 59 79.2+345 1.05+0.4
L.t 2 Durango Escalona -104.25 26.67 68 60.32 + 49 1.06 £ 0.6
Lt 2 Nuevo Leén Anéhuac -99.76 26.99 31 83+35 195 + 0.4
Lt 2 Nuevo Ledn Salinas -100.37 27.36 19 96.8 £ 49 1+£04
L.t 3 Chihuahua Cd. Juérez -107.16 31.55 39 87.4 £35.7 11106
L.t 3 Chihuahua Ascension -107.78 31.31 39 88.4 £ 30 1.05+0.4
L.t 3 Zacatecas Fresnillo -102.9 23.22 34 51.4+15 0.7%0.2
L.t 3 Zacatecas Rumbo a Fresnillo -102.59 23.15 20 136.2 + 38 1.3+0.3
F.p 1 Nuevo Ledn Mier y Noriega -100.3 23.36 11 76 £ 45 04+1.2
F.p 1 San Luis Potosi Guadalcazar -100.51 22.62 5 141.8 + 87 0.6+0.2
F.p 1 San Luis Potosi Noria -100.45 23 17 56.2 +24.7 0.4 £0.07
F.p 1 Tamaulipas Bustamante -99.84 23.48 9 84.1+35 0.2 £0.04
F.p 1 Zacatecas Concepcion Oro -101.38 24.61 11 86.6 £ 65 0.3+0.15
F.p 2 Coahuila Parras -101.64 25.19 4 43 £17 0.33x0.7
F.p 2 Nuevo Ledn Aramberri -100.01 23.97 4 50.2 £ 20 0.3 £0.1
F.p 2 Nuevo Leén 30 km a Dr Arroyo -100.05 23.89 5 95.8+18 0.4 £0.05
F.p 2 Nuevo Ledn Doctor Arroyo -100.47 24.04 6 54 + 21 0.3 £0.02
F.p 2 Nuevo Leén Sta. Cruz -100.2 24.34 3 52 + 31 0.3 £0.09
F.p 2 Nuevo Ledn Galeana -100.58 24.6 6 51.3+29 0.26 +0.06
F.p 2 San Luis Potosi Catorce -100.84 23.77 4 97 £ 22 0.4 £0.06
F.p 2 Tamaulipas Tula -99.74 22.89 1 140 0.38
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Con respecto a la estructura poblacional, de acuerdo a los 1,766 datos de la altura de
los individuos agrupados por localidad y categoria de condicién de nicho, éstos presentaron
homogeneidad de varianza y una distribucién normal. El andlisis de varianza probd que
habia diferencias entre las categorias (F = 3.19, p = 0.0414), siendo, segun la prueba de
rangos multiples de Bonferroni, las plantas de la Categoria 1 de mayor tamano que las de las
Categorias 2y 3 (p = 0.04 y p = 0.02 respectivamente), pero el tamarfo de los individuos de
la Categoria 2 es similar a los de la Categoria 3 (p = 0.98; Fig. 13A). Ademas, se puede
observar que las plantas que habitan en los sitios de Categoria 1 no solamente son mas
grandes en promedio si no que hay una mayor variabilidad de tamaros, es decir hay desde
plantas pequefias a muy grandes, lo ocurre en menor grado en los sitios de las otras
categorias (Fig. 14)

En cuanto al volumen de las plantas, las categorias difirieron significativamente
(ANOVA F = 4.83, p = 0.0081). Los sitios de la Categoria 1 fueron similares a los de la
Categoria 3 (p = 1.0), pero fueron distintos con respecto a los sitios de la Categoria 2 (p =
0.03), siendo esta ultima categoria la que presenta los individuos con menor volumen. El
volumen de las plantas de la Categoria 3, en cambio, no difiere al de las plantas de las
Categorias 1y 2 (p =1y p = 0.95, respectivamente); es decir, las plantas de la Categoria 3
presentan volumenes intermedios entre las otras dos categorias. En los graficos de caja con
bigote se puede observar que aunque los valores de la mediana son aproximadamente
similares entre las categorias, los individuos de la Categoria 1 muestran un mayor gradiente
(Fig. 14).

b) Ferocactus pilosus

Los datos obtenidos de los 86 individuos a los que se tomaron medias de altura y
volumen se agruparon dentro de las categorias de condicion de nicho, 33 individuos dentro
de la Categoria 1 y 53 en la Categoria 2. A pesar de haber visitado 10 localidades que estan
dentro de la Categoria 3 no se encontré ningun ejemplar de la especie. En cuanto al analisis
de abundancia, las pruebas estadisticas determinaron que los datos no mostraban
homocedasticidad, por lo que se aplicé una prueba no paramétrica. Asi, se obtuvo que
existen significativamente mas individuos en la Categoria 1 que en la Categoria 2 (t =3.1989;
p = 0.026; Fig. 13 B). Sin embargo, con respecto al tamafo y biomasa de los individuos no
se encontraron que éstas difirieran entre los grupos (t = -1.2842, p = 0.1013;t = -1.0900, p
= 0.1394, respectivamente). No obstante, al analizar los graficos de caja con bigote se
observa que las tallas y biomasa de los individuos incluidos en la Categoria 1 presentan un
intervalo mas amplio que los de la Categoria 2 (Fig. 14).
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Figura 12.- Distribucién potencial para A) Larrea tridentata y B) Ferocactus pilosus en diferentes periodos de
tiempo: rosa de 1901-1930, verde de 1931-1960, rojo de 1961-1990, azul para el afio 2010 y en naranja los sitios
en donde se han mantenido las condiciones ambientales de 1901 a 2010. También se presentan las localidades
de muestreo por categorias de condicion del nicho (ver texto), los circulos negros representan la Categoria 1, los
amarillos la Categoria 2 y los blancos la Categoria 3.
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Figura 13.- Numero de individuos registrados en cada localidad para A) Larrea tridentatay B) Ferocactus pilosus.
Las barras amarillas corresponden a los sitios ubicados en la Categoria de condicion de nicho ambiental 1, las
barras rojas a la Categoria 2 y las barras blancas a la Categoria 3 (ver texto). Las localidades se enlistan en el
Cuadro 2.

ESPACIO CLIMATICO DE LAS ESPECIES

a) Larrea tridentata

El espacio climatico de Larrea tridentata dentro del Desierto Chihuahuense en
México, se encuentra dentro de los 5 °C y 22.4 °C, con una media de 18.3 °C. Sin embargo,
segun el andlisis de densidad de Kernel, la mayoria de las localidades se encuentran en los
16.7 °C y los 19.8 °C (Fig.15A). Con respecto a las localidades clasificadas por categoria de
condicion de nicho se tiene que en promedio los sitios de la Categoria 1 presentan una
temperatura de 17.6 °C, los de Categoria 2 de 20.6 °C y los de Categoria 3 de 15.8 °C. El
resultado del analisis de varianza mostré que habia diferencias entre los grupos (F = 7.38, p
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> 0.0001), siendo los grupos de las Categorias 1 y 2 diferentes (prueba de Bonferroni p =
.001), y ésta, a su vez, fue diferente de la Categoria 3 (p = 0.0001). Sin embargo la
Categoria 1 y 3 no mostraron diferencias significativas (p = 0.62).

Para la precipitacién, el valor minimo es de 179 mm y el maximo de 869 mm, con un
promedio de 403.5 mm y la moda se encuentran en 386.4 mm. Los datos de la precipitacion
para las localidades por categoria de nicho tiene valores de 375.1 mm para la Categoria 1y
de 323.5mm y 325.7 mm para las Categorias 2 y 3, respectivamente (Fig. 15B). Sin
embargo, no existen diferencias significativas entre las categorias (ANOVA F = 1.37, p =
0.2567).

b) Ferocactus pilosus

Esta especie se encuentra en sitios cuya temperatura promedio oscila entre los 11.7
°C y los 21.3 °C, y una media de 18.2 °C. Sin embargo, el analisis de densidad de Kernel
muestra que la distribucion de la temperatura a lo largo del area ocupada por las poblaciones
de la planta presenta tres grupos de ambientes térmicos donde se concentran las localidades
de la especie, éstas son a los 11.8 °C, 16.9 °C y a los 19 °C. Los valores promedio de las
localidades por categorias fueron para la Categoria 1, 18.6 °C y 18.5 °C para la Categoria 2
(Fig. 15A).

El intervalo de la precipitacion anual para toda su distribucién tuvo un promedio 437.7
mm, alcanzado valores maximos de 711 mm y minimos de 239 mm. Pero la mayoria de las
poblaciones se encuentran a los 415.3 mm. Los registros de precipitacion que se obtuvieron
por categoria fueron: 454 mm para la Categoria 1 y 603 mm para la Categoria 2.

La prueba de t para dos muestras con varianzas desiguales probd que en no existen
diferencias significativas entre los grupos en cuanto a la temperatura, mientras que para los

valores de precipitacion si (t = -16.2615, p=1;t =-149.125, p =0.028, respectivamente).
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Figura 14.- Diagramas de caja con bigote del tamafo (cm) y volumen (raiz cubica del volumen) de los individuos
de Larrea tridentatay Ferocactus pilosus agrupados de acuerdo a las categorias de nicho ambiental (ver texto).
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Figura 15.- Estimacién de densidad por Kernel de la temperatura media anual (A) y precipitacién anual
(B) a lo largo de la distribucion geografica de las poblaciones de Larrea tridentata'y Ferocactus pilosus. Las lineas
verticales corresponden a los valores de estas variables obtenidas a partir de las localidades agrupadas en las
categorias de condicion de nicho (ver texto).
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los resultados muestran que las dos especies presentan respuestas geograficamente
diferentes ante el evento actual de calentamiento global. Esto puede deberse a que ambas
especies tienen limites de tolerancia fisiol6gica diferentes, como se observa en el analisis de
sus espacios climaticos. Mientras que L. tridentata vive en sitios que pueden variar
alrededor de los 5 °C a los 22.4 °C y de 179 mm a 869 mm de precipitacién es decir, tiene un
intervalo térmico de mas de 17 °C e hidrico de 690 mm, y F. pilosus presenta intervalos de
sblo 9 °C y de 472 mm. Se ha visto que las respuestas de las especies a los eventos
climaticos son idiosincrasicas, es decir, cada especie responde a los cambios que se
presentan en el clima modificando sus areas de distribucion en diferentes direcciones debido
a que tienen sus propias tolerancias a las condiciones climaticas y a la duraciéon en los
cambios en el clima. Asi un organismo o0 una poblacion estaran ausentes de todos los
lugares en que cualquiera de dichos factores esté fuera de sus umbrales (Broennimann et
al., 2006; Thuiller, 2004).

Los cambios en las areas de distribucion de diversas especies por el cambio climatico
reciente han sido documentados en los ultimos anos (Parmesan, 1996; Parmesan et al.,
1999; Thomas et al., 2004), encontrando que los limites nortefios de sus distribuciones se
han movido hacia latitudes méas septentrionales mientras que los limites surefios se han
contraido. Los MNE, al proporcionar una representacion geografica del nicho de las especies
bajo escenarios de cambio climatico, ayudan a identificar las tendencias de cambio que se
pueden esperar y determinar la direccionalidad espacial de los movimientos. En este caso,
se observa que las especies aqui estudiadas presentan diferentes respuestas ante el
calentamiento global, ya que si bien en algunos sitios se encuentran habitando juntas, las
zonas en donde se estimaron los cambios o la permanencia de las condiciones de su nicho
no son las mismas. Por ejemplo, para L. tridentata los sitios donde se predice que las
condiciones del nicho se volveran adversas, se debe al incremento de la temperatura,
mientras que para F. pilosus serd el aumento en la precipitacién. Estos sitos para L.
tridentata se encuentran principalmente en la parte este (San Luis Potosi y Tamaulipas, norte
de Nuevo Leodn y Coahuila) y centro (donde confluyen los estados de Coahuila, Durango y
Chihuahua) de su distribucion, mientras que en la parte noroeste (norte de Chihuahua) y
suroeste (parte central de Zacatecas y Aguascalientes) posiblemente las condiciones se han
modificado hacia el rango del nicho de la especie. En tanto que para F. pilosus los sitios
donde se predice que se han perdido las condiciones ambientales se encuentran en la parte
este (Nuevo Ledn y Tamaulipas) y sureste de su distribucién (centro este de San Luis
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Potosi), mientras que en la parte oeste (Coahuila y oeste de San Luis Potosi) se espera que
se vuelvan adecuados.

Los modelos también permitieron determinar posibles tasas de transformacion del
nicho de las especies en los sitios donde habitan a lo largo del tiempo. Los resultados
obtenidos muestran que si bien desde 1901 se puede apreciar una cierta disminucién en el
nicho optimo para ambas especies, es a partir del periodo de 1961-1990 donde se presentan
los cambios de clima mas drasticos que conllevan a un decremento importante en areas
adecuadas para la especie. Para el periodo 2000-2010 y aun usando un escenario de
cambio de clima conservador, las tendencias son mas marcadas, la pérdida de area para
Larrea puede llegar a ser del 25% de su tamano original, mientras que para Ferocactus la
situacién seria mas critica, se estima una pérdida de casi la mitad de su area. Sin embargo,
no so6lo se pierden sitios con condiciones adecuadas, sino que también se generan nuevas
zonas que se vuelven adecuadas al menos en términos ambientales para su
establecimiento, sobre todo para L. tridentata.

Se ha visto que los cambios en la distribucién de las especies en relaciéon con los
cambios en el clima se manifiestan de diferentes formas, por ejemplo, la densidad de las
poblaciones puede cambiar en localidades especificas dependiendo si el clima se vuelve
mas o menos favorable. En sitios en donde las condiciones del nicho son las éptimas
(centroide del nicho) o cercanas al éptimo, las poblaciones pueden persistir sin necesidad de
inmigracion y se mantendran con una adecuacion aproximadamente igual a uno. Mientras
qgue en lugares donde las condiciones han cambiado hacia valores sub-éptimos del nicho, se
tiene que la supervivencia se reducira paulatinamente, pudiendo llegar a una adecuacion de
cero en sitios donde el cambio va mas alla de la tolerancia ambiental de la especie y las
poblaciones pueden entonces sufrir la extincion local (Hutchinson, 1957; Maguire, 1973). Sin
embargo, el cambio ambiental también puede crear las oportunidades para la colonizacion
de sitios previamente no adecuados (Jackson & Overpeck, 2003). Por tanto, la abundancia
de las poblaciones puede reflejar qué tanto los ambientes cumplen los requisitos del nicho de
cada especie. Esto sugiere que la abundancia debe variar a lo largo del area, de valores
altos, donde las condiciones locales son mas conducentes para la supervivencia y la
reproduccion, a cero donde una o mas variables impiden su presencia (Brown et al., 1995).

En este estudio se puede observar precisamente este patrén. Podemos considerar a
la Categoria 1 como los sitios cercanos a la condicion 6ptima de nicho ya que para ambas
especies se tiene que sus valores de temperatura media y precipitacion anual se encuentran
muy cercanos a la moda. Asimismo, en estas localidades la abundancia de individuos es
mayor que en las otras categorias. La diversidad de tamanos y biomasa puede interpretarse
como poblaciones estables en donde existen individuos jévenes, maduros y viejos; ademas,
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como el reclutamiento de nuevos individuos ocurre por semillas, si hay muchas plantas
jovenes significa que las condiciones ambientales han permitido la germinacion y el
establecimiento de nuevos individuos. Se puede decir entonces que la abundancia, las tallas
y los volumenes de los individuos de las poblaciones de la Categoria 1 reflejan un buen
desempeno biolégico. Por otro lado, en los lugares de las poblaciones de L. tridentata
incluidos dentro de la Categoria 2, el valor de la temperatura esta hacia el extremo derecho
del histograma, es decir, son zonas de mayor temperatura y aqui los individuos presentaron
parametros poblacionales mas bajos. De manera mas drastica se presenta en F. pilosus con
respecto a la precipitacion que se encuentra casi fuera de la curva, tendiendo su valor hacia
sitios mas humedos. Aqui las abundancias son mucho mas bajas y la diversidad en tallas y
biomasa son menores. Es posible que el efecto del cambio en el clima haya creado
condiciones menos favorables para la produccion y/o germinacién de las semillas o la
supervivencia de los individuos, y pudieran reflejar entonces poblaciones en declive. Desde
luego que para probar estas hipétesis es necesario realizar estudios demograficos a un plazo
mas largo que permitan determinar las tendencias de las poblaciones en los diferentes sitios.
En la Categoria 3 encontramos para la gobernadora que los valores de la temperatura son
mas bajos que la moda, aunque se encuentran dentro de la curva del éptimo. La abundancia
y la talla en estos sitios son menores que en los de la Categoria 1, pero igual a los de la
Categoria 2. Para F. pilosus, a pesar que de haberse realizado busquedas intensivas en 10
localidades con estas caracteristicas no se encontraron ejemplares.

La abundancia de las poblaciones y su capacidad para migrar hacia otros sitios, se
pueden manifestar como expansiones o contracciones en los limites de distribucion de las
especies, que son en realidad de procesos de colonizacién y extincién. (Gaston & Blackburn,
2002). Asi, la dindmica de las poblaciones que habitan en los margenes de distribucion de la
especie es muy importante en estos procesos de colonizacion-extincién. Se ha propuesto el
modelo del “borde colonizador o pionero” (leading edge) que afirma que la expansion del
area de distribucion involucra una dispersién de “larga” distancia seguida por un crecimiento
exponencial. Por otro lado, puede existir un “borde de extincion” (trailing edge) en donde hay
poblaciones que son completamente extirpadas. Ambos procesos se expresan como
desplazamientos del area de distribucion de la especie, las colonizaciones predominaran
para especies que extienden su area de distribucion, y las extinciones para especies cuya
area de distribucion se esta contrayendo (Hampe, 2005; Hewitt, 1996). Segun Foden et al.
(2007) en los modelos bioclimaticos se asume implicitamente que las extinciones del “borde
de extincion” estaran acompafadas por una simultanea expansion del “borde de
colonizacién” (Parmesan et al., 1999). Sin embargo, se ha detectado un retraso en las
expansiones de las poblaciones debidas a las limitaciones de las tasas de dispersion y
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establecimiento (Pitelka, 1997), principalmente en especies sésiles (Walther et al., 2002).
Los resultados de los muestreos de campo realizados en los sitios de la Categoria 3 para la
gobernadora, se pudieron encontrar poblaciones de la planta, algunas incluso estuvieron
muy cercanas a las registradas por Miller & Huenneke (2000) en donde detectaron que
Larrea ha invadido al cabo de 70 a 80 anos areas antes dominadas por pastizales, por lo que
podria pensarse que son producto de procesos de colonizacién. Sin embargo, para F.
pilosus no fue posible encontrar poblaciones en los sitios visitados de esta categoria.

Es importante considerar que la colonizacién involucra varios procesos: la tasa de
dispersién, habitat disponible, el establecimiento y la reproduccion exitosa (Pitelka, 1997). En
este sentido, L. tridentata ha mostrado durante la transicién del Pleistoceno-Holoceno Medio
(como se refirié en el Capitulo 1) su gran capacidad de colonizacion. Su capacidad de
dispersion de “larga” distancia y persistencia en los lugares se debe a diversos rasgos de su
biologia e historia de vida: tiene reproduccion sexual y clonal, produce mdultiples fases
reproductivas durante una misma estacién de crecimiento (Vasek, 1980), se autopoliniza y
también es polinizada por distintas especies de insectos (Simpson et al., 1977; Minckley et
al., 2000), florece durante todo el afo y posee frutos consumidos por agentes de dispersion
de larga distancia, tiene un alto porcentaje de germinacion, es prolifica y territorialista,
alelépata y con compuestos que inhiben la herviboria (Hunziker et al., 1977). Ademas, posee
una amplia tolerancia a los factores ambientales, lo que al parecer ha permitido que dadas
las tendencias del cambio en el clima actual, se hayan creado zonas adecuadas que le
permitan establecerse. Por el contrario, Ferocactus presenta caracteristicas que hacen dificil
la colonizacién de nuevos sitios: tiene una dispersion principal de “corta” distancia, llevada a
cabo por hormigas, aves y roedores (Pilbeam & Bowdery, 2005). Se dispone de muy poca
informacion tanto de la demografia como de la biologia de esta especie, no obstante la
mayoria de las especies de esta familia poseen caracteristicas que las hacen altamente
vulnerables, como son bajas tasas de crecimiento y reclutamiento, baja supervivencia de las
semillas, areas de distribucién restringidas y especializacion a condiciones edaficas
(Hernandez & Godinez, 1994). En conjunto, la baja movilidad y la alta especializacién del
habitat restringe a las especies y limita su expansion a través de los parches que quedan
disponibles (Warren et al., 2001).

Estas mismas caracteristicas pueden poner en peligro la persistencia de las
poblaciones de F. pilosus en los sitios de la Categoria 2, que podemos considerar como en
el “borde de extincion”, ya que el deterioro de las condiciones ambientales ocasionadas por
el calentamiento global pueden llevar a una disminucién en la tasa de reproduccion y/o
germinacion, y con esto un decremento en el tamafo poblacional, lo que al parecer esta
sucediendo al mostrar abundancias y diversidad de tallas y biomasa bajas. Este mismo
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patron parece ocurrir en las poblaciones de L. tridentata, que a pesar de sus caracteristicas
biol6gicas antes sefialadas, en estos sitios en donde la temperatura ha aumentado hacia
fuera de sus tolerancias térmicas, es posible que el desempefio, reproduccion y/o
establecimiento de esta planta no sean los adecuados.

Los resultados de Ferocactus parecen coincidir con los de Foden et al (2007),
quienes registran que existe un desbalance entre las tendencias de contraccion y la
expansion de las poblaciones de Aloe dichotoma, una planta de dispersién limitada, al no
encontrar sefales de expansion del rango de la especie en el “borde colonizador”, pero si
una alta mortalidad en el “borde de extincion”: Sin embargo, aqui detectamos posibles
ampliaciones del rango de L. tridentata, que es una planta de dispersion “larga” y que en
otros trabajos ha sido reportada como colonizadora o invasora de pastizales.

Aunque los resultados obtenidos muestran que los MNE permiten mostrar tendencias
en los cambios en las condiciones del nicho ambiental de las especies debidas a los cambios
en los patrones climaticos, y con estos resultados se pueden focalizar los estudios de campo
hacia sitios donde se predigan zonas de probable “colonizacion” o “extincién”, el no encontrar
individuos o bien encontrar poblaciones con abundancias bajas puede deberse a muchos
otros factores que deben tomarse en cuenta. Por una parte, el método de los MNE tiene sus
propias limitaciones; por ejemplo, el mapa producido es la expresion geografica del nicho
ambiental de la especie y no la distribucién geografica de la misma, por lo que puede
entenderse como su distribucién potencial, sin restricciones de tipo histérico (procesos de
vicarianza), de historia natural (barreras geogréficas, capacidad de dispersion) o
interacciones biéticas (competencia, depredacién) por lo que pueden haber en ellos errores
de sobreprediccion o de omisién (Martinez-Meyer & Sanchez-Cordero, 2006), que indicarian
qgue las especies no estan en equilibrio con su ambiente, y que es un supuesto central en
este enfoque (Guisan & Theurillat, 2000, Guisan & Zimmermann, 2000). Otra limitacién se
refiere a la descripcién incompleta de las dimensiones de los nichos ecoldgicos de las
especies, ya que no se capturan completamente las condiciones ambientales requeridas por
la especie (Pearson et al., 2002). Aun falta tener coberturas climaticas de mejor calidad en
cuanto a resolucién y a la incertidumbre de las proyecciones hacia el futuro o el pasado.

Por otro lado, en cuestion de la estructura poblacional, las variaciones locales pueden
deberse no necesariamente al cambio en los patrones del clima sino por la historia de vida
de las especies, o por que las especies pueden ser sensibles a condiciones no tomadas en
cuenta por los modelos, como el tipo de suelo. Ademas, la ausencia de plantas jévenes no
significa que el clima sea el Unico factor que impida el reclutamiento; puede haber otros
factores biol6gicos responsables de la falta de juveniles, como la herbivoria o la falta de
polinizadores (Miller & Huenneke, 2000). Si bien aunque en el trabajo de campo se procur6
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buscar sitios que no mostraran signos de perturbacién, las cactaceas histéricamente han
sido objeto de colecta ilegal excesiva, tanto para fines comerciales como de coleccion (Arias,
1993; Hernandez & Barcenas, 1995). Para ambas especies, la quema de la vegetacion,
actividades agricolas, el sobrepastoreo y el ganado feral equino y vacuno pueden ser una
seria amenaza (Hernandez et al., 1999) y que podrian haber afectado las abundancias
detectadas.

Debido a la diversidad y expansién de los efectos perturbadores, es dificil aislar el
efecto del cambio climéatico en las especies estudiadas; sin embargo, es alentador que los
modelos de nicho y los datos de campo muestren alta congruencia, indicAndonos las
tendencias (direcciones y magnitud) de los cambios en los patrones de distribucion de las
espacies, asociados con los cambios climéticos recientes. Este es el primer estudio en
México de su tipo y uno de los primeros en el mundo, por ello es importante desarrollarlos
mas, combinando el modelado espacial con estimaciones cuantitativas de los tamanos
poblacionales, y de la estructura poblacional a mayor detalle, e incluyendo ademas procesos
relacionados con la degradacion y fragmentacion del habitat. De esta forma podremos tener
un panorama mas amplio sobre implicaciones bioldgicas del cambio climatico, conocimiento
que nos permitira disefiar e implementar estrategias de adaptacion y mitigacién de impactos,

orientadas a la conservacioén a largo plazo de las especies nuestros recursos naturales.
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Effects of Land-Cover Transformation and Climate Change on the
Distribution of Two Microendemic Lizards, Genus Uma, of
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AssTrRACT.—TWoO species of the Fringe-Toed Lizard, Uma exsul and Uma paraphygas, are restricted to small
areas of sand dunes in the Chihuahuan Desert, where land cover transformation has increased dramatically
in recent years and future climatic changes are expected to be severe. The current geographic distribution of
each species was estimated by ecological niche modeling using the Genetic Algorithm for Rule-set
Prediction (GARP). A recent land-use map was used to determine areas where habitat has been transformed
by human activities, and niche models were projected under two simulated climatic scenarios and for two
periods of time (2020 and 2050) to estimate their future potential distributions. Results indicate a high degree
of anthropogenic habitat transformation within the distribution of U. exsul, and an important reduction of its
distribution by 2050. For U. paraphygas land cover transformation is less severe, but a complete collapse of its
current distributions is expected in the future because of climate change. Despite the uncertainty involved,
the general trends seem highly feasible and immediate conservation actions are recommended.

Although natural fluctuations and local ex-
tinctions are common in reptilian populations,
increasing evidence indicates a severe decline
worldwide during the last two decades (Gib-
bons et al., 2000). In countries with high
biological diversity, this situation must be of
major concern. Mexico is highly diverse (Mit-
termeier and Goettsch, 1992), holding 804
species of reptiles, many of them endemic
(Flores and Canseco-Marquez, 2004). Accel-
erated rates of habitat loss—an estimated
250,000 ha/yr (FAO, 2001)—place many of
these at risk (see www.ine.gob.mx). Further-
more, current global warming affects diverse
aspects of the natural history and biogeography
of species (Parmesan, 1996; Parmesan and Yhoe,
2003), including reptiles (e.g., Janzen, 1994).
Since the warming trend is expected to continue
at even higher rates during the 21st century
(IPCC, 2007), it becomes important to develop
methods to anticipate such alterations.

Ecological niche modeling (ENM) is a research
tool developed to produce spatially explicit
distributional hypotheses for species (Aratjo
and Guisan, 2006). ENM has been used to
successfully predict the potential distribution of
species in transformed compared to untrans-
formed habitat (Sdchez-Cordero et al., 2005), as
well as to model past and future distributional

2Corresponding Author. E-mail: emm@ibiologia.
unam.mx

shifts caused by climate change (Peterson et al.,
2001, 2002; Martinez-Meyer, 2005). With this
approach, distributional shifts caused by cli-
matic change or habitat transformation can be
estimated based on the environmental envelope
that a species occupies (Martinez-Meyer, 2005).

Reptiles” responses to land-cover transforma-
tion or climate change have been poorly
explored (e.g., Janzen, 1994; Gibbons et al.,
2000; Aradjo et al., 2006). However, it is
reasonable to expect that species with higher
environmental specialization and more restrict-
ed distributional ranges would be more vulner-
able to changes in their habitat compared to
wide-ranging generalist species, causing in
extreme cases the extinction of populations or
species (Pounds et al., 1999; Ballesteros-Barrera
et al., 2004).

Fringe-Toed Lizards of the genus Uma are
confined to sand deposits (Norris, 1958; Com-
mins and Savitzky, 1973) in the southwestern
United States and northern Mexico. Species of
this genus in the United States have been
studied extensively (Mosauer, 1935, Mayhew,
1965; Pough, 1969), in marked contrast to the
two Mexican endemic species, Uma exsul and
Uma paraphygas (Schmidt and Bogert, 1947;
Gadsden et al., 1993, 2006; Gadsden and
Palacios-Orona, 1997). Anthropogenic habitat
conversion added to prolonged and recurrent
drought processes have drastically affected
these species, resulting in a reduction of effec-



734

Fic. 1.
Chihuahuan Desert. The localities were gathered from scientific collections and from published records.

tive population sizes and a high degree of
inbreeding, placing these species in danger of
extinction but without a strategy to conserve
their limited habitat (Gadsden et al., 2001).

In this paper, we use an ecological niche
modeling approach and Geographic Information
Systems (GIS) techniques to evaluate the impacts
of habitat conversion by human activities and the
effects of global climate change expected for the
next 20 and 50 yr on the geographic distribution
of U. exsul and U. paraphygas.

MATERIALS AND METHODS

Species under study.—Uma exsul and U. para-
phygas are both endemic to the central Chihua-
huan Desert, in northern Mexico. They have
highly restricted geographic distributions: U.
exsul is found in extreme southwestern Coa-
huila, in the Viesca and Bilbao dunes, whereas
U. paraphygas inhabits southeastern Chihuahua
and Laguna del Rey in Coahuila (Fig. 1;
Morafka, 1977). Both species present extremely
low genetic variation, reduced vagility, and low
effective population size (Gadsden et al., 1993).
According to the Mexican Official Norm (NOM-
059-ECOL-2001), both species are considered at
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Known occurrences of Uma exsul (open circles) and Uma paraphygas (black triangles) in the

risk: U. paraphygas is listed as endangered and
U. exsul is subject to special protection.

Modeling species” distributions.—Several meth-
ods have been developed to model the ecolog-
ical niche and predict the geographic distribu-
tion of a species (Elith et al.,, 2006). These
approaches combine occurrence data (georefer-
enced localities) with environmental variables
(GIS raster layers) to develop a model of the
ecological niche of species that is the set of
environmental conditions suitable for the long-
term survival of the population of species
(Grinnell, 1917, Hutchinson, 1957). These con-
ditions are located onto a geographic landscape
in order to identify areas of current potential
distribution (Nix, 1986; Stockwell and Peters,
1999; Peterson et al., 2001) and can be projected
also onto past and future scenarios (Téllez-
Valdés and Davila-Aranda, 2003; Martinez-
Meyer, 2005). Models generated are based solely
on environmental factors and do not take into
account biotic or historical factors, which may
prevent species from occupying their distribu-
tional potential in full; thus, produced maps
should be considered potential distribution
models rather than historic/actual distribution
maps (Soberén and Peterson, 2005).
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We use the Genetic Algorithm for Rule-set
Prediction (GARP) to develop the models; the
details of the method have been described in
Stockwell and Peters (1999). This method has
high predictive ability and robustness in mod-
eling species’ distributions even at relatively
low sample sizes (Peterson and Cohoon, 1999;
Stockwell and Peterson, 2002). GARP is a genetic
algorithm that produces iteratively a series of
rules that define the ecological conditions under
which the species lives, evaluates them, induces
changes to the rules in a genetic fashion (i.e.,
through point mutations and crossovers), re-
evaluates them, and incorporates or rejects
additional rules depending or their perfor-
mance. Finally, the model generated in ecolog-
ical space is projected onto a geographic space,
resulting in a binary map of presence/absence
of the species.

Distribution models were generated using
different environmental surfaces: (1) topographic
data (U.S. Geological Survey; http://edcdaac.
usgs.gov/gtopo30/hydro/); (2) soil type (INIFAP-
CONABIO, 1995; available at www.conabio.gob.
mx); and (3) 19 bioclimatic parameters kindly pro-
vided by Oswaldo Téllez-Valdés (tellez@servidor.
unam.mx), url: . Projections of future distributions
were based on the same topographic and edaphic
data and estimates of the bioclimatic parameters
for the next 20 and 50 yr, using two scenarios
from the Canadian Climate Centre (http://www.
ipcc-data.org/sres/gem_data.html): one conser-
vative (CGCM2 SRES B2) and one liberal (CGCM2
SRES A2). The different scenarios depend on
different future atmospheric compositions result-
ing from different assumptions regarding world
development. The A2 scenario is described as “a
very heterogeneous world.” The underlying
theme is that of strengthening regional cultural
identities, high population growth, and less
concern for rapid economic development. This
scenario, yields global increases in tempera-
tures predicted for 2,100 of 3.0-5.2°C. The B2
scenario is described as ““a world in which the
emphasis is on local solutions to economic,
social, and environmental sustainability.”” This
scenario results in a range of 2.1-3.9°C in-
creases (IPCC, 2001). All maps for the present
and future were resampled to a spatial resolu-
tion of 30 arc sec (~1 km?). After models were
produced, we used a digital map from the
Inventario Nacional Forestal 2000 IGUNAM-
INEG]I, 2001) as the basis for current land use
and vegetation. Habitats transformed into
agrosystems and rural or urban settlements
were eliminated from current and future
distribution models because we considered
that these constitute unsuitable habitat for the
species, and we assumed that they will not be
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retransformed to undisturbed conditions in the
next decades.

In contrast to studies of other species (Peter-
son et al., 2001; Parra-Olea et al., 2005), our
projections assumed inability of either species to
disperse outside their current range because
these lizards are specialized and restricted
exclusively to dunes, and their vagility is very
low (Gadsden et al., 1993; Castafieda-Gaytan et
al., 2004). Thus, projections assume that species
would inhabit only those portions of their
present distributional areas that remain habit-
able.

Finally, to estimate which climatic variables
are more relevant to determine the current
geographic distribution of species in the mod-
els, a jackknife analysis was carried out using
the Maximum Entropy software (MaxEnt). In
this procedure, each variable is excluded at
a time, and a model is created with the
remaining variables. Then, a model is created
using each variable in isolation (Phillips et al.,
2006).

REesuLTs

Distributional data are represented by 17 and
10 unique localities for U. exsul and U. para-
phyguas, respectively, which were gathered from
scientific collections (Museum of Zoology ““Al-
fonso L. Herrera,” UNAM, Mexico; Herpeto-
logical Collection, California Academy of
Sciences; Museum of Vertebrate Zoology, Uni-
versity of California, Berkeley) via the Red
Mundial de Informacién sobre Biodiversidad
(REMIB; www.conabio.gob.mx/remib/); and
from published records (Commins and Savizky,
1973; Morafka, 1977).

Although sample sizes for both species were
small, models produced were acceptably accu-
rate. Results of the ENM generated for each
species (Table 1, Fig.2) had high statistical
significance (x* = 60.1, d0. = 1, P < 0.0001
and y* = 1852, d0. = 1, P < 0.0001 for U. exsul
and U. paraphygas, respectively). This predictive
ability is observed in the zero omission error
registered in the 10 best-subset models for both
species, as well as the fact that the areas
obtained for the current distribution do not
show high overprediction, as compared to the
known distribution. Previous studies have de-
veloped reliable distribution models with less
than 20 record points as well (Anderson and
Martinez-Meyer, 2004; Ortega-Huerta and Pe-
terson, 2004).

Estimated potential distribution area for U.
paraphygas is 1,546 km?; this area is slightly
reduced when areas that have been transformed
are removed (Table 1). Furthermore, about 47%
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Current distribution, habitat loss caused by anthropogenic habitat conversion, and predicted future

distributional area of Uma exsul and Uma paraphygas, using two climatic scenarios drawn from the Canadian
Climate Centre, CGCM2 SRES B2 and CGCM2 SRES A2 for two periods of time, 2020 and 2050. All values are

in km?.
Uma exsul Uma paraphygas

Current distribution 5,151 1,546
Area already lost 2,278 82
Predicted Potential distribution SRE B2 in 2020 1,741 593
Predicted Potential distribution SRE A2 in 2020 1,247 396
Predicted Potential distribution SRE B2 in 2050 845 0
Predicted Potential distribution SRE A2 in 2050 705 0

of the distribution of the species is officially
protected by the Mapimi Biosphere Reserve
(Fig. 2E). In comparison, the current potential
distribution of U. exsul is 5,151 km? but has
experienced a strong transformation because of
human activities, mainly, agriculture and hu-
man settlement; according to the land-use map,
44% of the area has been converted (Table 1,
Fig. 2A).

Strong climatic changes are projected to occur
in the central Chihuahuan Desert in the coming
decades, particularly in the period 2020-2050.
According to the two scenarios, an increase of
around 2°C and a very important reduction of
rainfall are expected in the region by 2050, being
more drastic in the distributional area of U.
paraphygas (Table 2).

Effects of these climatic changes are expected
to affect dramatically the geographic distribu-
tion of both species, but results are variable
depending on the scenario. In general, B2
scenarios were less drastic for both species in
either time period. Under this scenario, a 40%
reduction of the modeled range of U. exsul
and 60% of U. paraphygas is expected by 2020,
whereas under the A2 scenario reductions of
57% and 73%, respectively, are expected for the
same time period. In 2050, the picture looks
even worse, since 70% and 75.5% of the dis-
tributional area of U. exsul is predicted to be lost
under B2 and A2, respectively, and the whole
range of U. paraphygas is expected to collapse
under both scenarios (Table 1, Fig. 2).

DiscussioN

This is one of the first efforts to evaluate the
possible future consequences of two main
drivers of current global change—habitat de-
struction and climate change—on the distribu-
tion of endemic reptiles in Mexico. In the case of
U. exsul and U. paraphygas, their very specific
adaptations to the dune ecosystem, in addition
to their low vagility, reduces the likelihood of
migration to sites where these dune conditions
can be maintained (Gadsden, 1997). The scant

vegetative diversity and cover in these sandy
ecosystems makes them particularly vulnerable
to the multiple alterations to which they are
being subjected.

Destruction of the habitat of U. exsul by di-
verse factors (e.g., urbanization, agricultural use,
cattle ranching) is very serious. The spatial
analysis followed in this study allowed a range-
wide picture of the problem, detecting that the
major portion of suitable habitat of U. exsul is
located in the middle of the “Comarca Lagu-
nera”’ area, one of the most important textile,
agricultural, and industrial regions in northern
Mexico, bordered by large human settlements,
like Torreén, Gémez Palacio, and Lerdo. In
addition to the high human density in the area,
roads are also considered an important part of
the problem. Highways and roads are major
contributors to habitat fragmentation because
they divide continuous landscapes into smaller
patches and convert interior habitat into edge
habitat (Noss and Cooperrider, 1994). According
to our results, almost 44% of U. exsul distribu-
tional area has been recently lost because of
habitat transformation, and this threat is exac-
erbated by the fact that there is no formal
protection of any region within its current range.
In addition to this, expectations of climatic
changes in the region indicate that only between
24.5% and 29.4% of the remaining current range
will continue to be habitable by 2050.

The situation for U. paraphygas does not
appear to be less dire. Despite habitat conver-
sion that has so far been less extensive (only
5.5% of its current range has been drastically
transformed) and protection of at least some
populations within the Mapimi Reserve
(Fig. 2E), both climate change scenarios indicate
the complete collapse of the suitable area by
2050. This is mainly the result of a predicted
drastic drop in rainfall levels during the
summer and winter and a spring temperature
rise in the period 2020-2050. These parameters
were the main driving factors determining the
distribution of this species, according to the
jackknife analysis (Table 2).
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Fic. 2. Potential distributions models of Uma exsul for (A) conservative climate change scenario (SRES B2) for
2020, (B) liberal climate change scenario (SRES A2) for 2020, (C) SRES B2 for 2050, and (D) SRES A2 for 2050, and
of Uma paraphygas for (E) SRES B2 for 2020, and (F) SRES A2 for 2020. The whole distributional range for 2050
under the two climatic scenarios is expected to disappear for 2050; thus, maps are not shown in the figure.
Colors correspond to light-grey = distributional areas lost by habitat conversion; dark-grey = current potential
distribution, black = predicted distribution remaining in future. Black border indicates the Biosphere Reserve of
Mapimi, black and grey lines area highways and roads, white stars are main cities.
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TabLE 2. Average and standard deviation values of the main bioclimatic parameters that determine the
distribution of Uma exsul (top of each cell) and Uma paraphygas (bottom of each cell) according to the jackknife
analysis. The values shown are for the present and the next 20 and 50 yr, using two climatic scenarios, the
conservative (CGCM2 SRES B2) and the liberal (CGCM2 SRES A2).

SRES B2 SRES A2 SRES B2 SRES B2
Bioclimatic Parameters Present 2020 yr 2020 yr 2050 yr 2050 yr
Annual mean temperature (°C) 205+14 212+15 213+16 202=*+15 223=*14
184 +22 192=*18 193*19 195*16 203=*2
Maximum temperature of the warmest 358 =47 371 47 37 =47 377 £47 382 *48
period (°C) 336 £56 348 +57 349 *5. 355 *+ 54 36 * 5.6
Precipitation of the driest period (mm) 2.01 0 0 0 0
1 0 0 0 0
Mean precipitation of the driest 21+03 0 0 0 0
quarter (mm) 4.6 = 0.5 0 0 0 0
Mean precipitation of the warmest 263 £ 5.1 65 2 1.3 =12 54 29 1.2+ 16
quarter (mm) 475 +£34 176 £33 95+ 1.3 9.6 = 2 8+ 15
Mean precipitation of the coldest 62 04 0 0 0 0
quarter (mm) 89 = 0.7 1 0 0 0

In general, possible responses of species to
climate change include niche tracking and
adaptation (Holt, 1990). When species are vagile
enough, individuals are able to move relatively
long distances in search for suitable areas.
Alternatively, if species are capable of rapid
evolutionary change, or have a wide range of
physiological tolerances, adjustments to chang-
ing conditions may be possible. Failing both,
extinction is the likely result (Holt, 1990).
Unfortunately, the current warming event is
causing highly accelerated climatic changes
(IPCC, 2007). Coupled with the fact that both
Uma species have extremely low genetic varia-
tion, reduced vagility, and low population sizes
(Gadsden et al., 1993), the two species appear to
be facing a critical situation in the near future.
This has been observed for several other
herptile species elsewhere. For example, since
1987, 20 of the 50 amphibians species that live in
the cloud forest of Monteverde, Costa Rica,
including the endemic Golden Frog (Bufo
periglenes), as well as lizards of the genus Anolis
have disappeared because of the increase of
temperature and reduction in humidity (Schnei-
der, 1999).

Our results indicate that both species face
a critical situation, although for different rea-
sons. Uma exul is currently at a higher risk
because of habitat transformation. This merits
a serious and critical review for formal pro-
tection of dunes in this area and possibly the
elevation of its current conservation status from
““special protection” to “critically endangered.”
According to recent field studies, some realistic
conservation strategies include ecotouristic ac-
tivities and allocation of critical areas for
conservation and research considering the po-
tential effects of climate change, involving the
active participation of local people and a strong

communication campaign (Gadsden et al,
2001). Conversely, U. paraphygas seems to be at
a higher risk in the future as a consequence of
climate change. In this case, an ex situ conser-
vation program coupled with protection of
areas that consider the potential effects of
climatic alterations seems appropriate (Williams
et al., 2005; Martinez-Meyer et al., 2006).

A word of caution regarding our results is
pertinent here. Different sources of uncertainty
may be affecting our estimations. While eco-
logical niche modeling predicts potential geo-
graphic distributions of species, certain areas
may not be occupied currently because of
factors external to the model, such as historical
constraints, species interactions, geographic
barriers and changes in land use patterns
(Anderson et al., 2003; Sanchez-Cordero et al.,
2005). In this case, modeled distribution area
may be overestimating the actual distributional
range of species, since both lizards inhabit
highly specific dune environments within the
area. For example, recent field studies for U
exsul estimated around 170 km? of remaining
dune habitat (L6pez-Corrujedo, 2004). Further-
more, future scenarios hold an important deal
of uncertainty (Murphy et al., 2004). Also,
desertification of some areas in the Chihua-
huan Desert might increase the current cover
of sand dunes, but this is totally unknown.
Finally, ecological niche modeling algorithms
involve some level of uncertainty that is
exacerbated in projections to simulated scenar-
ios (Pearson et al., 2006). Our work nonetheless
provides support to the general trends ob-
tained. We consider that our results are a valid
coarse-grain approximation, which provide an
“early warning”’ of a likely outcome if current
land-use activities and climatic trends contin-
ue.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES
GENERALES

Los resultados obtenidos en el presente trabajo apoyan la hipo6tesis del
conservadurismo del nicho, mostrando que este es un patron extendido en la historia
evolutiva y biogeografica de las especies estudiadas. En el Capitulo 1 se demostré6 que
Larrea tridentata, al parecer ha mantenido estable su nicho ambiental al menos desde el
Pleistoceno. Asimismo, al poseer un nicho ambiental amplio pudo durante la época glacial
mantener algunas poblaciones en sitios que presentaban condiciones ambientales incluidas
en su nicho y que funcionaron como refugios. Mientras que al cambiar en el Holoceno los
patrones de temperatura y precipitacion hacia las condiciones adecuadas para este arbusto,
esta misma amplitud de nicho permitié una expansion de su area de distribucion de manera
muy rapida. Esto aunado a caracteristicas como una capacidad de dispersién de larga
distancia y establecimiento eficiente en los sitios a colonizar.

Surge entonces la pregunta sobre si las especies de distribucion restringida son mas
susceptibles a los cambios climaticos que comparadas con especies de amplia distribucion.
Los resultados que se obtuvieron muestran que una cuestion importante es la amplitud de
nicho de la especie, es decir, si esta distribucion restringida es producto de un nicho
ambiental restringido lo cual se traduce en bajas tolerancias ambientales o bien si la especie
presenta un nicho amplio pero existen pocos lugares en la geografia que presenten dichas
condiciones. En este ultimo caso, ante un cambio climéatico en contra de las condiciones del
nicho podria tener mayor oportunidad las especies de nicho amplio que las especies de
nicho restringido de encontrar sitios donde refugiarse, mientras que si el cambio climatico es
a favor de las condiciones del nicho, esta puede tener mayor oportunidad de colonizar
nuevos ambientes.

Sin embargo, ademas de la amplitud del nicho y si los cambios en las condiciones
ambientales se alteran a favor o en contra de la especie, hay otros procesos involucrados.
Para el caso del calentamiento global actual, es dificil detectar los cambios distribucionales
sin embargo, se cuenta con parametros que no se pueden medir en las especies en el
pasado. Existen “sefnales” de cémo afecta el cambio climatico que se pueden identificar en la
dindmica de las poblaciones, ya que la ampliacién y el decremento de las areas de
distribucion son al fin y al cabo procesos de colonizacién y/o extincion que involucran
cambios en la abundancia relativa de los individuos en las poblaciones. Si la respuesta de
las especies es de seguir en la geografia las condiciones de sus nichos, entonces en los
sitios donde las condiciones ambientales se mantienen adecuadas la abundancia de la

especie sera alta y habra reclutamiento de nuevos individuos, mientras que si el ambiente
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cambia hacia fuera del rango del nicho habra una menor supervivencia o menor
reclutamiento, por lo que la abundancia serd menor. Se encontr6 que las especies
estudiadas efectivamente presentan estos patrones de cambio de las poblaciones en
respuesta al calentamiento global. Sin embargo en el caso de los sitios en donde las
condiciones se han modificado hacia las condiciones del nicho de las especies, y en donde
se espera encontrar poblaciones colonizadoras, se detectaron posibles ampliaciones de la
distribucion de L. tridentata, mientras que para F. pilosus al parecer, existe un desbalance
entre las tendencias de contraccion y la expansién de las poblaciones al no encontrar
sefnales de expansion del area de distribucién de la especie en el “borde colonizador”, pero si
una baja abundancia en el “borde de extincién”. Se puede concluir que las especies que
presentan una dispersion de corta distancia, poblaciones locales pequefas, que son
especialistas a las condiciones del habitat, y que presentan bajas tasas de reclutamiento son
menos eficientes en colonizar en comparacion a las de nicho amplio y dispersién de larga
distancia. Asi las caracteristicas del nicho y de historia de vida pueden ser indicadoras de la
respuesta de las especies ante el cambio climatico.

La sensibilidad de las especies que han presentado ante los cambios climaticos en el
pasado y en eventos recientes muestra la posibilidad de que en un futuro préximo, el
calentamiento global podria actuar como una de las causas principales en el recambio de
especies en muchos sitios. Sin embargo, otra amenaza a considerar es la pérdida del
habitat, que actualmente afecta a muchas especies y se proyecta que este incremento
continuara con el crecimiento de las poblaciones. Si bien, como ya se vio una especie puede
persistir en ciertas localidades menos afectadas por el cambio de clima, su supervivencia a
largo plazo puede estar comprometida seriamente por el creciente deterioro del habitat.
México presenta uno de indices mas altos de deforestacién en Latinoamérica lo que puede
llevar a la pérdida de la mayor parte de la vegetacidén natural en pocas décadas (FAO, 2001),
con lo cual se aumenta el riesgo de extincion ya que pueden llevar a una disminucién de la
variabilidad genética, reduciendo la capacidad de los individuos para responder a los
cambios ambientales o evitar la dispersién de los organismos. El caso de especies con
poblaciones pequenas, altamente especializadas a su habitat y de distribuciéon restringida
seran mas vulnerables a los cambios causados tanto por el calentamiento global como por la
transformacién del habitat, llegando posiblemente en casos extremos a la extincion de sus
poblaciones, como se prevé para Uma exsul y U. paraphygas. Generalmente los efectos del
calentamiento global y la fragmentacién son considerados por separado, por lo que se
sugiere que al disenar estrategias de adaptacién y mitigacion se tomen en cuenta la
interaccion de estos factores
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Ahora bien, con respecto a las zonas aridas y semiaridas, éstas son las mas extensas
del pais ya que abarcan cerca del 48.29 % del territorio nacional (Gonzéalez-Medrano, 2003).
Desde el punto biolégico son centro de origen y evolucién de muchos taxa, con hasta un
60% de especies endémicas (Challenger, 1998) ademas de que se presentan relaciones
ecolégicas estrechas entre especies como la facilitacion, que son responsables de la
composicion y diversidad de sus comunidades (Valiente-Banuet et al., 2006). Esto
fundamenta el hecho de continuar investigando los patrones y procesos involucrados en la
respuesta de las especies que ahi habitan, por que es de pensar que existiran grandes
cambios en la composicién de sus comunidades. Se abren una amplia gama de preguntas al
respecto ;Qué pasara con las especies que necesitan nodrizas para su desarrollo?, ;Se
extinguiran las especies endémicas o encontraran refugios para sobrevivir?, ;Expandiran
sus areas de distribucién las especies adaptadas a la condiciones aridas?.

Para ello los MNE a pesar de los inconvenientes antes mencionados han mostrado
son una herramienta eficaz ya que permiten : 1) inferir tanto las posibles paleodistribuciones
de diversas especies con un numero limitado de variables bioclimaticas y bajo nimero de
localidades fésiles, 2) las proyecciones generadas proporcionan una aproximacion acerca de
cuanto y cémo se puede modificar el area de distribucion potencial de la especie por el
efecto de los cambios climaticos 3) realizar hipétesis biogeograficas 4) mostrar sitios de
posible cambio en el nicho de las especies y asi indicar sitios para realizar monitoreos de las
poblaciones, lo cual ofrece una alternativa rapida y eficiente para conocer el estatus de las
poblaciones.

La aplicacién de lo aqui generado puede ser de gran utilidad para resolver problemas
globales en poco tiempo para desarrollar mejores estrategias de conservacion y entender de

una manera mas amplia los procesos ecoldgicos que conllevan el cambio climatico.
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