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Resumen

A pesar del reconocimiento de otros modos de especiacion, la alopatria o
vicarianza sigue siendo el modelo predominante para explicar la formacién de
nuevas especies. Este modelo considera que las barreras -geograficas,
ecologicas o de otro tipo- son la explicacién principal tanto para un fenédmeno
filogenético (disyuncién) como para uno biogeografico (alopatria) y por tanto su
identificacién es una manera indirecta de reconocer los factores promotores de
la especiacion. Por otro lado, las barreras también podrian promover cambios
morfoldégicos como resultado de la adaptacién a nuevas condiciones. Dioscorea
(Dioscoreaceae) es un género de monocotiledoneas que experimenté una
diversificacion importante en México, donde casi la mitad de especies que se
distribuyen en el pais son endémicas; sin embargo, hasta el momento no se
conocen las causas de esta diversificacion. Por ello, este trabajo buscéd las
disyunciones asociadas a barreras geograficas y ambientales que se encuentran
actualmente aislando la distribucion de especies y clados de las especies
mexicanas de Dioscorea. Ademas se buscd si algun estado de caracter estaba
asociado con la presencia de alguna barrera. Para este fin, se integré una base
de datos con registros georreferidos de 46 especies de Dioscorea distribuidas
en México, América Central y América del Sur; se aplico un Analisis Espacial de
Vicarianza (AEV) para buscar las barreras geograficas y pruebas de interrupcion
de distribucion (range-breaking) y de similitud de nicho ecoldgico para las
barreras ecologicas. Finalmente, se integr6 una matriz de caracteres
morfolégicos informativos con los cuales se realizd6 una reconstruccién de
caracteres ancestrales. Tanto el AEV como las pruebas de interrupcion de la
distribucion y las comparaciones de nicho evidenciaron algunas barreras
geograficas y ambientales asociadas con disyunciones filogenéticas. En la
reconstruccion de caracteres ancestrales se asocié un cambio de estado de
caracter con la presencia de una barrera geografica y por otro lado se detect6
un cambio de estado -respecto a la posicion de las anteras- localizado en la

base del cladograma que no pudo ser asociado con ninguna barrera. Las



barreras geograficas identificadas ya han sido relacionadas con la
diversificacion de otros grupos, pero este no fue el caso para las barreras
ambientales, que podrian considerarse un fendmeno especie-especifico para
Dioscorea. No se sabe si el cambio de estado de caracter asociado con la
disyuncion podria involucrar alguna ventaja, pero al menos podria ser
igualmente eficiente que el estado anterior. Por otro lado, el cambio registrado
hacia la base podria asociarse con la diversificacion temprana del grupo. Los
resultados obtenidos no explican completamente la diversidad de Dioscorea en
México, por lo que se sugiere estudiar la influencia de otros factores como los

edaficos, microambientales o bioticos.

Palabras clave: Disyuncion, barreras geograficas, barreras ambientales,
diversificacion, estados ancestrales.




Abstract
Despite the recognition of other modes of speciation, research is still focused in

allopatric or vicariant speciation to explain the origin of species. This model
considers barriers the main reason to phylogenetic (disjunction) and
biogeographic (allopatry) phenomena, so looking for barriers (geographical,
environmental among others) is an option to study allopatric speciation. Barriers
could also promote morphological changes as result of adaptation to new
environments. Dioscorea (Dioscoreaceae) is a monocot genus that exhibits an
important diversification in Mexico because near of the half of the number of
species is endemic to this country. Because of the important number of endemic
species, it would be interesting to know what was the main cause -or causes- of
the diversification. However, there is any study regarding this issue. Thus the
present study looked for disjunctions associated with geographic and
environmental barriers which are between the distribution of species and clades
of Mexican Dioscorea. Moreover, | searched if a particular character state was
correlated with some barrier previously found. Then, | assembled a database
with georeferenced records of 46 species of Dioscorea which are distributed in
Mexico, Central and South America. | applied a Spatial Analysis of Vicariance
(SAV) to search for geographic barriers and range-breaking and similarity test of
environmental niche to the environmental barriers. Finally, | reconstructed
ancestral character states of some informative morphological characters. There
is evidence of geographic and ecological barriers associated with phylogenetic
disjunctions. Regarding ancestral character state reconstruction, | found only a
change partially associated with a barrier. | also found an important character
state change that could not be associated with any barrier. The geographic
barriers identified have already related as promoters of diversification in other
taxa. It was not the same situation for the ecological barriers, which in turn they
could be considered as a specie-specific phenomenon to Dioscorea. It is not
known if the character state change associated with the disjunction involves an
advantage but it is possible that it is as functional as the former character state.
On the other hand, character state change at the base of clade could be related
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with early diversification of the group. Results obtained do not explain at all the
diversity of Dioscorea in Mexico, so | suggest studying the influence of other

factors, namely edaphic, microenvironmental, biotic interaction, etc.

Key words: Disjunction, geographic barriers, environmental barriers,
diversification, ancestral states.



1. Introduccion

La especiacion es el evento que causa la division de una especie en dos o mas
unidades o linajes evolutivos (Wiens 2004, Savolainen et al. 2006). Mediante su
estudio se intenta reconocer y comprender los principales procesos que han
generado la gran diversidad de especies que existe actualmente. Esto constituye
uno de los mayores retos en biologia evolutiva, biogeografia, ecologia y biologia

de la conservacién (Evans et al. 2009, Papadopulos et al. 2011).

Diversos factores -de indole genética, geografica y ecoldgica- promueven
la especiacion y pueden actuar ya sea por separado o en conjunto (Barraclough
et al. 1998, Orr y Smith 1998, Pyron y Burbrink 2010, Anacker y Strauss 2014).
El origen e influencia de dichos factores son clasificados de manera general
segun la perspectiva con la que se aborde su estudio: algunos autores buscan y
analizan patrones geograficos mientras que otros dan prioridad al proceso de
divergencia (Kirkpatrick y Ravigné 2002, Butlin et al. 2008, Fitzpatrick et al.

2009). A continuacion se resena brevemente el origen de esta disyuntiva.

La especiacion no esta ligada estrictamente al componente espacial, sin
embargo muchos modelos hacen énfasis en él (Butlin et al. 2008, Singh 2012),
pues han tomado como referente una de las clasificaciones mas usuales e
histéricamente mas influyente: la de Mayr (1942, 1963). Este autor distingue la
existencia de especiacion geografica (alopatrida), especiaciéon semigeografica
(peripatrida) y especiacion no geografica (simpatrida) (Barraclough y Vogler
2000, Losos y Glor 2003). Esta clasificaciéon constituye un reflejo aproximado
del comportamiento del flujo génico en el proceso (Harrison 2012). Mayr
concluy6 que el modo geografico era predominante debido a la observaciéon de
dos hechos: 1) la relacion espacial de diferentes especies con sus hermanas es
discontinua (alopatrida) y 2) los principales cambios tectdénicos que estan
asociados a la formacién de barreras geologicas y climaticas han sido
relativamente constantes a lo largo del tiempo (Cracraft 1985). Por ello,

concebia a la alopatria como una especie de modelo por defecto, pues
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poblaciones aisladas -no conectadas por flujo génico- resultarian en especies

diferentes, ya fuera por deriva génica o por seleccién natural (Harrison 2012).

Por esta razdén, convincente en primera instancia, el estudio de la alopatria 'y
el aislamiento geografico gand popularidad dentro de la investigaciéon sobre

especiaciéon durante largo tiempo (Wolinski 2010).

Por otro lado, la evolucidon del aislamiento reproductivo entre poblaciones
adyacentes en respuesta a seleccion natural (especiacion parapatrida) y la
especiacién ocurrida dentro de la misma area geografica quedaron relegados
por la necesidad de una barrera al flujo génico que explicara el inicio de la

especiacion (Fitzpatrick et al. 2009).

Con el curso del tiempo se encontro mas evidencia de simpatria y parapatria
e incluso con el surgimiento y auge de las diferentes técnicas moleculares se
han confirmado algunos supuestos sobre especiacion simpatrida en poblaciones
aun con flujo génico aparentemente no restringido y reforzadas por seleccion

natural (Papadopulos et al. 2011, Bird et al. 2012).

Actualmente se reconoce que la especiacion es un evento complejo, por lo
qgue enfocarse en un solo eje (geografico, genético, ambiental, etolégico u otro)
podria resultar en falsas dicotomias (Butlin et al. 2008). Es por esta razén que
algunos autores han propuesto estudiar y entender los procesos que podrian
ser importantes en la especiacion. White (1978) consider6 que existen tres
componentes: a) mecanismos genéticos que promueven la variabilidad, b)
mecanismos genéticos que conducen al aislamiento reproductivo y ¢) un
componente geografico que va de total influencia (alopatria) hasta ausente
(simpatria) (Singh 2012). Kirkpatrick y Ravigné (2002) senalaron que son
importantes el flujo génico (presencia o ausencia), la divergencia inicial (alta o

baja) y los caracteres que promueven directa o indirectamente el aislamiento.

Existen dos propuestas interesantes resultadas del intento por integrar

distintos aspectos de la especiacion como un evento complejo. En la primera de
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ellas, Dieckmann et al. (2004) conciben la especiacion como un grafico de tres
ejes: espacial, ecolégico y de apareamiento; asi mismo describen el proceso
como un viaje que puede tomar cualquiera de estos tres ejes o rutas. Segun su
propuesta, antes de la divergencia, una poblaciébn se encuentra en un punto
donde no existe diferenciacion ecoldégica ni espacial y el apareamiento es
aleatorio. Al inicio de la divergencia, cierta parte de la poblacién se mueve a
través de los ejes, posiblemente en diferentes magnitudes en cada uno. Luego
de un determinado tiempo, esta parte de la poblacién llega a un punto donde
hay diferenciacion completa en el eje del apareamiento, asi como cierta
distincion entre en el eje ecoldégico y/o espacial. Este esquema enfatiza el
caracter continuo de los tres ejes y brinda una idea de las interacciones entre
ellos. Por su parte, Butlin et al. (2008) reconocen que existen fuentes
extrinsecas e intrinsecas que propician el aislamiento reproductivo. La primera
involucra el contexto espacial (continuo alopatria-simpatria) y en la segunda se
encuentran fuerzas evolutivas como la mutacion, deriva génica, seleccion
natural y sexual. La contribucién relativa de dichas fuerzas determina el papel
del azar, la ecologia y las interacciones para el apareamiento dentro del proceso

de especiacion.

Estudios basados en las perspectivas anteriores involucrarian amplio
conocimiento ecoldgico, genético y de la historia de vida de las especies. Es
quiza por ello y pese a las propuestas de considerar a la especiacion un evento
complejo, que algunos autores sostienen la validez y vigencia de la perspectiva
de Mayr. Turelli et al. (2001) argumentan que existe una gran cantidad de
evidencia que apoya la especiacion alopatrida mientras que son pocos los
ejemplos en los que se atribuye especiaciéon simpatrida libre de ambigliedades.
Coyne y Orr (2004), aunque desde la perspectiva genética, favorecen la
clasificaciéon geografica pues atribuyen un papel importante a las barreras

(debido a su influencia en el flujo génico).

En un sentido practico, la perspectiva geografica ofrece ventajas. Algunos
autores han basado sus estudios en la premisa de que las barreras a la
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dispersion son responsables de la gran diversidad de especies en muchas partes
del mundo (Glor y Warren 2010, Bentley et al. 2014) y promueven el estudio de
los eventos vicariantes que pudieron haber influido en la formaciéon de los
patrones de distribucion que se observan actualmente (Hovenkamp 1997, 2001,
Arias et al. 2011).

Por lo anterior y pese al reconocimiento de la existencia y validez de otros
modos de especiacion, el presente trabajo se abordara desde la perspectiva

geografica, con especial énfasis en barreras a la distribucion.

1.1  Cambios morfoloégicos asociados a la especiacion

Se ha propuesto que cambios morfolégicos, fisiologicos, de comportamiento,
de habitat, entre otros, son adaptaciones a presiones ambientales (por lo que se
denomina especiacion adaptativa); asi mismo, este tipo de especiacion podria
ser resultado de eventos peripatridos o parapatidos, en los que no
necesariamente esta involucrado el aislamiento geografico. Para aquellos casos
en los que la especiaciéon fue producto del aislamiento geografico (alopatria) se
esperaria que se presentara menor evidencia de divergencia adaptativa y mayor
influencia de procesos neutrales, como la deriva génica; en este caso se ha

denominado especiaciéon no adaptativa (Bentley et al. 2014).

Por el contrario, también se ha sugerido que no hay una relacién general
entre patrones de evolucion de caracteres y los modos geograficos de

especiacion (Losos y Glor 2003).

1.2 Breve historia natural de Dioscorea y su distribucion en

Mesoameérica

El género Dioscorea esta compuesto por poco mas de 640 especies (World
Checklist of Selected Plant Families 2011). Al estar presente en diversas
regiones tropicales de Asia, Africa y América, se le considera un grupo
pantropical, aunque algunas especies también se distribuyen en Europa y el
norte de América (Téllez-Valdés y Geeta 2007). Se considera como un grupo de
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origen antiguo, al ubicarse entre las monocotiledéneas y las verdaderas

dicotiledéneas (Mignouna et al. 2009).

Se ha propuesto que el grupo se distribuia en buena parte del antiguo
continente Pangea y posterior a la formacién del océano Atlantico (hace unos
130 millones de afos; Magallén y Castillo 2009), los linajes americano y
africano siguieron cursos evolutivos completamente diferentes, de tal modo que
en la actualidad estas areas no comparten especies o secciones (Burkill 1960,
Raven y Axelrod 1974).

La gran mayoria de las especies que se abordan en el presente trabajo se
distribuyen en lo que Morrone (2006) denomina como dominio Mesoamericano
(conocido también como Mesoameérica por Myers et al. 2000) e incluye las
provincias Costa Mexicana del Pacifico, Golfo de México, Chiapas, Este de
América Central y Oeste del Istmo de Panama (Morrone 2006). Los rangos de
distribucion de Dioscorea en dicha area van del endemismo en diferentes
grados (endemismo puntual hasta unos pocos estados o distritos) hasta

ampliamente distribuidas (Téllez-Valdés com. pers.).

Ambientalmente, el habitat de las especies de Dioscorea es diverso, pues
abarca desde selvas altas perennifolias y subperennifolias, selvas medianas,
selvas bajas caducifolias, bosques templados, vegetacion riparia y laderas

rocosas (Téllez-Valdés y Geeta 2007).

Especificamente en México se distribuyen alrededor de 80 especies y casi la
mitad de ellas son endémicas al territorio o apenas alcanzan una pequefia
porcion de Guatemala o Belice (Téllez-Valdés, com. pers.). Dado este importante
numero de endemismos, es interesante conocer las causas de la diversificacion
de este grupo en al pais, ya que no hay actualmente ningun estudio de este

tipo.
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2 Antecedentes

2.1 Estudio de la especiacion bajo la perspectiva de la distribucion

geografica

Un gran numero de trabajos enfocados en evaluar los patrones geograficos
tienen como objetivo saber qué modo de especiaciéon -si es que hay uno- es
predominante en la historia evolutiva de un grupo y por tanto el causante de
modelar los patrones que se observan actualmente (Losos y Glor 2003, Wiens
2004, Butlin et al. 2008, Fitzpatrick et al. 2009). Una de las maneras para
averiguar esto es analizar la distribucidn de las especies dentro de un grupo y el
grado de superposicion entre ellos (Barraclough y Vogler 2000, Losos y Glor
2003, Anacker y Strauss 2014).

Sin embargo, algunos autores no toman en cuenta el hecho de que la
distribucion puede cambiar a lo largo de la historia evolutiva de las especies
(Chesser y Zink 1994, Hewitt 1996, Losos y Glor 2003, Perret et al. 2007,
Bradshaw et al. 2014), el porcentaje de superposicion que emplean para decidir
entre modos de especiacion puede ser arbitrario (Chesser y Zink 1994) y
muchos de los que asumen que las distribuciones ancestrales correspondian a
la union de las distribuciones de especies actuales, no toman en cuenta los
cambios en la distribucion, los taxones extintos ni otros problemas inherentes a

la reconstruccion (Kodandaramaiah 2010).

Debido a todas estas condiciones, se ha sugerido enfocarse en los eventos
disyuntivos -0 vicariantes- (Hovenkamp 1997, 2001, Wiens 2004, Glor y Warren
2010, Arias 2011, Arias et al. 2011) mas que en una determinada area o
porcentaje de ella. Los eventos vicariantes corresponden a barreras que limitan
la dispersion ecologica (Hovenkamp 1997, Arias 2011), por lo que en ultima
instancia son éstas la principal explicacion tanto para un fenémeno filogenético
(disyuncién) como para uno biogeografico (alopatria), aunque no el Unico,

teniendo en cuenta que también es posible la dispersion (Arias 2011).
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Por otro lado, se ha reconocido que la especiacion alopatrida no es
promovida Unicamente por barreras geograficas. A lo largo de la historia de la
Tierra, los cambios ambientales han promovido la expansion y contraccion de la
distribucion de muchos taxones y ello se ha reflejado en patrones de
diversificacion (Hewitt 1996, Sotuyo et al. 2007, Fitzpatrick et al. 2009, Pyron y
Burbrink 2010).

Las barreras ambientales representan areas poco propicias para el
establecimiento de algunos organismos, por lo que en ultima instancia también
actuan como agentes que prevén el flujo génico y en muchas ocasiones
promueven la especiacion (Orr y Smith 1998, Fitzpatrick et al. 2009). Diversos
autores han reconocido la dicotomia especiaciéon geografica-especiacion
ecologica y le han asignado diferentes nombres: vicarianza dinamica (debida a
factores ecoldgicos; Zunino y Zullini 1995), alopatria suave y dura (especiacion
ecologica y geografica, respectivamente; Pyron y Burbrink 2010) o vicarianza
geografica y ecoldgica (Struwe et al. 2011). Pyron y Burbrink (2010) consideran
que estas dos variantes del componente alopatrido pueden ser los extremos de

un continuo.

Para fines practicos, en el presente trabajo se emplearan los términos
especiacion geografica para denominar aquellas disyunciones atribuidas a
rasgos geomorfoldgicos y especiacion ecoldgica para las disyunciones asociadas

a diferencias ambientales, especificamente climaticas.
2.1.1 Especiaciéon asociada a barreras geograficas y ecolégicas

La evidencia de la influencia de las barreras geograficas y ecolégicas en la
especiacion es diferente segun el grupo que se estudie. En algunos taxones, las
barreras geograficas han tenido mayor impacto en la distribuciéon y por tanto en
la diversificacion, por ejemplo en ranas del género Pseudacris en el este de
Estados Unidos (Lemon et al. 2007). En otros grupos la especiacion fue
resultado de la acciéon conjunta -aunque en diferentes momentos- de barreras
geograficas y ecoldgicas: especies del complejo Caesalpinia hintonii en la
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Depresion del Rio Balsas (Sotuyo et al. 2007, 2010), algunas especies de plantas
endémicas de México (Hunnemannia fumariifolia, Sosa et al. 2009 y Ruiz-
Sanchez et al. 2012; Nolina parviflora, Ruiz-Sanchez y Specht 2013), arboles del
bosque tropical perennifolio de Africa (Couverur et al. 2011), diferentes
especies de vertebrados del oeste de Estados Unidos (Pyron y Burbrink 2010,
Riddle y Hafner 2006) y de México (Bryson et al. 2011, 2012). Otros grupos
muestran principalmente senales de especiacion ecolégica debida a cambios
climaticos: plantas del género Oenothera (Evans et al. 2009), la serpiente
Lampropeltis pyromelana (Burbrink et al. 2011), arbustos del género Ephedra
(Loera et al. 2012) o por exposicion a ambientes contrastantes: primates de
Madagascar (Kamilar y Muldoon 2010), especies del género Solanum (Nakazato
et al. 2010). Finalmente, también se ha registrado la influencia de otros factores
a escala local como el suelo o el tipo de habitat: especies de la familia
Gentianaceae (Struwe et al. 2011) y diferentes especies endémicas de la

Provincia Floristica de California (Anacker y Strauss 2014).

En los casos citados anteriormente, las barreras geograficas parecen
haber sido eventos historicos a gran escala como cambios del curso de rios y
transgresiones marinas (Lemon et al. 2007, Pyron y Burbrink 2010), orogenias
(Cortés-Ortiz et al. 2003, Sotuyo et al. 2007, 2010, Sosa et al. 2009, Ruiz-
Sanchez et al. 2012, Ruiz-Sanchez y Specht 2013) y erosion de sistemas
montanosos (Glor y Warren 2010, Torres-Carvajal y Mafla-Endara 2013) o una

combinacion de todos ellos (Riddle y Hafner 2006).

Respecto a las barreras ecoldgicas se pueden distinguir aquellos taxones
que fueron resultado de la accion de cambios climaticos a gran escala espacial y
temporal, como la aridificaciéon en el oeste de América del Norte (Riddle y
Hafner 2006, Evans et al. 2009, Loera et al. 2012) o en la Depresion del Rio
Balsas (Becerra 2005) y los ciclos glaciales e interglaciales (Ruiz-Sanchez et al.
2012, Ruiz-Sanchez y Specht 2013). Por otro lado estan aquellos cuya accion

tomé lugar en escalas temporales y/o espaciales menores a través de la
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adaptacion o invasion de nuevos ambientes (Kamilar y Muldoon 2010, Nakazato
et al. 2010).

Por otro lado, respecto a Mesoamérica y en especial México han sido
caracterizados como una region tectonica y litolégicamente variada, compuesta
por provincias geomorfoléogicamente complejas (Cevallos-Ferriz y Gonzalez-
Torres 2005, Marshall 2007) y de historia geoldgica reciente (comprendida
dentro de los ultimos 25 millones de afos, Ortega-Gutierrez et al. 1994). Se ha
propuesto en diversas ocasiones que estas caracteristicas junto con los cambios
climaticos que han sucedido durante la ultima era glaciar han causado la
fragmentacion e incluso aislamiento promoviendo eventos de especiacion vy, a
gran escala, el resultado ha sido la gran diversidad de especies que se
presentan en este territorio (Flores-Villela y Gerez 1992, Cevallos-Ferriz y
Gonzalez-Torres 2005, Espinosa et al. 2008, Bryson et al. 2011, Luna-Vega et al.
2013). Y aunque se ha probado directamente esta hipotesis con otras especies
tanto animales (McCormack et al. 2008, Bryson et al. 2011, 2012, Gonzalez et
al. 2011) como vegetales (Loera et al. 2012, Sosa et al. 2009, Ruiz-Sanchez et
al. 2012, Ruiz-Sanchez y Specht 2013), no se tiene reporte de un estudio similar

para el género Dioscorea en México.
2.2 Cambios morfoldgicos asociados a la especiacion

Givnish et al. (2000) estudiaron la radiacion morfoldégica y de habitat con
respecto a la distribucién de diferentes especies de la familia Rapateaceae. Los
autores concluyeron que la distribucion actual de las especies de esta familia se
alcanz6 tanto por eventos de dispersion como de vicarianza y senalan que
muchos de los caracteres analizados constituyen adaptaciones principalmente a
los ambientes donde se encuentran (resistencia al fuego, adaptacion a lugares
con baja radiaciéon solar) y a los polinizadores (corolas rojizas tubulares para

atraccion de colibries).

Por su parte, Bentley et al. (2014) sugieren que la evidencia principal de
divergencia en especies del género Macowania, endémico de la flora
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Afrotemplada, es debida a especiacion adaptativa, relacionada con eventos no

alopatridos.

Usualmente, la informacion de las especies se analiza mediante el estudio de
la variacion cuantitativa de los caracteres (Perret et al. 2007, Bentley et al.
2014), sin embargo, el presente trabajo buscé directamente la asociacion de

algun cambio de estado de caracteres con la presencia de alguna barrera.

La reconstruccién de estados ancestrales es una proposicion acerca de los
estados de caracter que presentaban los ancestros de las especies que se
observan actualmente. La reconstruccion es una manera de entender los
patrones de la evolucion de los caracteres, lo que en ultima instancia ayuda a

entender el proceso evolutivo (Pagel 1999, Xiang y Thomas 2008).
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Objetivos

Objetivos generales

Reconocer los rasgos geolégicos y climaticos que pudieron haber influido

en la diversificacion de Dioscorea (Dioscoreaceae) en México

Reconstruir los estados ancestrales de algunos caracteres informativos de
las especies estudiadas de Dioscorea para analizar si los cambios
morfologicos a lo largo de la historia del grupo corresponden con las

disyunciones geograficas y/o ambientales encontradas

Objetivos particulares

Aplicar un Analisis Espacial de Vicarianza para reconocer disyunciones y
asociarlas con rasgos que pudieron haber actuado como barreras

geograficas en la distribucion de Dioscorea en México.

Aplicar pruebas de interrupcion de distribucion (range-breaking) para
detectar areas ambientalmente no aptas que pudieran haber actuado
como barreras climaticas y/o estén manteniendo la separacion espacial

entre las especies.

Reconstruir los estados ancestrales de algunos caracteres para conocer el
estado previo a las disyunciones y analizar si éstas promovieron cambios

en la morfologia.
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4 Métodos

El presente estudio esta basado en la propuesta de Walls (2009) acerca de las
relaciones filogenéticas dentro del género Dioscorea (Dioscoreaceae, Fig. 1).
Este analisis incluyd especies de Asia, Europa, Africa y América y si bien no
comprende la totalidad de las especies que componen el género (cerca de 450
especies segun Govaerts et al. 2007), si contiene una porcion considerable de
las especies distribuidas en Mesoamérica. El estudio esta basado en el analisis
de las secuencias de dos regiones génicas de cloroplasto: ndhF (subunidad F de
la nicotinamida deshidrogenasa) y la region espaciadora entre atpB y rbclL
(subunidad B de la ATP sintasa y subunidad larga de la ribulosal, 5-bifosfato
carboxilasa, respectivamente). El arbol obtenido corresponde a un consenso de

mayoria (obtenido a partir de 8000 arboles) resultado de un analisis bayesiano.

Los estudios sobre diversificacion a menudo asumen que se ha incluido
en los analisis filogenéticos el total de especies existentes actualmente dentro
de un grupo (Barraclough y Nee 2001). Sin embargo, el trabajo de Walls (2009)
es un analisis preliminar, pues incluye un nimero considerable de especies
distribuidas en Mesoamérica, principalmente México (54 especies) pero no el
total de éstas (cuyo numero es cercano a 80 especies). Este sesgo fue debido
principalmente a que no se encontraron en campo ejemplares de las especies

faltantes.

Ademas, y segun lo sefialado anteriormente, es pertinente aclarar que el
presente trabajo considerara como especies y grupos hermanos a los que se
encuentren compartiendo un ancestro (nodo) directo, a reserva de que en un

futuro se complete el esquema filogenético y se incluyan las especies restantes.

4.1 Integracion de la base de datos

De las especies con distribucion mesoamericana se eligié un clado con 46
especies reconocidas (Figura 1). Cuarenta y tres se distribuyen en México y

algunas partes de América Central, una se encuentra en el Caribe (D. tamoidea
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Griseb.) y dos mas en América del Sur (D. guianensis R. Knuth en Colombia y D.

brachybotrya Poepp. en los limites de Argentina y Chile).

Se integr6é una base de datos con las referencias geograficas para las 46
especies empleadas en el analisis (Cuadro 1). La informacion proviene de la Red
Mundial de Informaciéon sobre Biodiversidad (REMIB), que integra referencias de
ejemplares depositados en los herbarios MEXU, IE-XAL, ENCB-IPN, UAM-I y CICY.
Se revisaron e integraron nuevos registros de los herbarios MEXU y FCME y se
consultd literatura para recabar localidades que no contaban con coordenadas.
Estas ultimas fueron obtenidas con ayuda del programa Google Earth para

Windows.

Las bases de datos fueron revisadas por el experto del grupo, O. Téllez-
Valdés, para eliminar registros erroneos; asi como para corregir errores
taxondmicos y cambios nomenclaturales. Adicionalmente, los puntos de
ocurrencia por especie fueron proyectados en ArcView GIS version 3.1 (ESRI

Copyright 1999) para corroborar la congruencia de su distribucion.
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Figura 1. Filogenia de Dioscorea segun Walls (2009). La flecha indica el grupo a

estudiar en el presente trabajo. Las especies del Caribe y América del Sur se indican

con un asterisco.
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4.2 Busqueda de distribuciones disyuntas y barreras geograficas

Se aplicé el marco metodolégico del Analisis Espacial de Vicarianza (AEV) para
detectar disyunciones geograficas en la distribucion de especies de Dioscorea.
Para ello se empled el Programa de Inferencia Vicariante (VIP por sus siglas en
inglés; Arias 2010, 2011, Arias et al. 2011).

Tomando como datos de entrada un arbol filogenético y los registros
geograficos de cada una de las especies dentro de esa filogenia, el programa
VIP (Arias 2011) reconstruye la distribucién de todo el clado, uniendo las celdas
en las que se distribuyen las especies (terminales) hacia los nodos internos
(Arias et al. 2011). Es importante resaltar que el objetivo del programa no es
reconstruir areas ancestrales si no Unicamente evidenciar areas disyuntas (Arias
2011). En este sentido, se considera que la distribucion es completamente
disyunta cuando sus registros no se superponen en ninguna celda (Fig. 2A), de
otro modo, cuando algunas especies no son completamente disyuntas (por
haber experimentado contacto secundario, por ejemplo) se pueden eliminar
ciertos registros para hacer evidente la separacion (Fig. 2B). Esto, sin embargo,
requiere de un criterio de optimizacion que penaliza eliminaciones vy
superposiciones, asignando costos. La mejor busqueda o reconstruccion es
aquella que maximiza la disyuncién y minimiza la eliminacion de registros, por
tanto presenta el menor costo posible. Los valores de penalizacién por
eliminacion y superposiciéon pueden ser modificados por el usuario previo al

analisis (Arias et al. 2011).
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Figura 2. Reconstruccion de la distribucion. (A) Las especies no se superponen,
lo que significa que sus distribuciones son disyuntas, (B) La reconstruccion de la
izquierda indica que no hay distribuciones disyuntas a ningun nivel, pero si se eliminan
algunas celdas (marcadas en negro), se obtienen mas disyunciones; mostrado en la
reconstruccion de la derecha. Las disyunciones se representan en los nodos como
cuadros negros. Tomado de Arias et al. (2011).

Para el analisis, se emplearon el clado que comprende uUnicamente las
especies a estudiar (tomado de Walls 2009, Cuadro 1) y los puntos de
ocurrencia para cada una ellas. El programa VIP crea una gradilla donde
proyecta tales puntos y posteriormente lleva a cabo la busqueda de
disyunciones con base en la filogenia proporcionada. Se realizaron dos analisis:
el primero de ellos con las 46 especies del estudio y el segundo Unicamente con
las especies que se encuentran en México, incluidas aquellas cuya distribucion
alcanza América Central y América del Sur. Las especificaciones para el primer
analisis fueron: tamano de celda de 1° (latitud-longitud), valor de llenado de
0.00 para todas las especies, costo de eliminacion de 1.5 unidades, costo de
eliminaciéon parcial de 0.750 unidades, superposicion parcial maxima de 10%.
Por otro lado, las especificaciones de la segunda corrida fueron las mismas a
excepcion del tamano de celda, en cuyo caso fue de 0.25°. La razén por la cual
fueron excluidas las especies caribefna y sudamericanas fue el cambio de
resolucion, pues el analisis es muy demandante de tiempo y espacio en la
memoria RAM, ademas de que éstas siempre resultarian disyuntas del resto de

las especies mexicanas sin una barrera aparentemente clara que las divida.

El programa VIP arroja tres tipos de reconstruccién: consenso, buffer y OR
(O-Ring, que representa la unién de dos grupos, segun Cressey et al. 1983; en
este caso dos distribuciones). Dado que la reconstruccion de consenso estricto

acepta unicamente aquellos pares de especies o clados en cuya distribucién no
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se superpone ninguna celda, sélo mostré cuatro disyunciones que se
consideraron poco informativas (pues la mayoria involucraba especies
distribuidas en lugares sumamente alejados, como D. sessiliflora y D.
oaxacensis, la primera ubicada en Nayarit y la segunda en Oaxaca, ambas de
distribucion muy restringida) y en el caso mas evidente, la disyuncion entre el
clado de las especies mexicanas y las del Caribe y América del sur. Por este

motivo se decidié explorar también la reconstruccion OR.

Las disyunciones mostradas por VIP fueron visualizadas con la ayuda de
GeomapApp 3.3.8 (www.geomapapp.org 2013), que despliega un mapa con
rasgos geomorfoldgicos. Las coordenadas geograficas de las especies
implicadas en la disyuncion fueron proyectadas en dicha aplicacion y las

imagenes obtenidas se editaron para marcar la barrera mostrada por VIP.

4.3 Busqueda de barreras climaticas

Con el objetivo de encontrar areas climaticamente poco propicias, que en ultima
instancia podrian actuar como barreras, se aplicaron las pruebas de
interrupcion de distribucion (de aqui en adelante range-breaking, por su
significado en inglés) del programa ENMTools (Warren et al. 2008, 2010, Glor y
Warren 2010).

Glor y Warren (2010) distinguen dos tipos de barreras (Fig. 3) y tienen tres
pruebas distintas: prueba lineal (de aqui en adelante linear-test) y prueba de
mancha (de aqui en adelante blob-test) para el caso de distribuciones
adyacentes con climas contrastantes (Fig. 3A) y prueba de liston (de aqui en
adelante ribbon-test) para las areas con climas similares separados por un area
climaticamente poco propicia (Fig. 3B). Sin embargo, en este estudio
Unicamente se aplicaron las pruebas linear-test y blob-test puesto que la
distribucion de las especies no cumplié con los requisitos necesarios para

aplicar le prueba ribbon-test.
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Figura 3. Tipos de barreras ambientales. A) La distribucion de dos especies esta
marcada por un cambio abrupto de las caracteristicas climaticas. B) Dos habitats
igualmente idoneos estan separados por un area con caracteristicas climaticas
diferentes. Modificada de Glor y Warren (2010).

La busqueda de barreras climaticas mediante las pruebas range-breaking
comprende la comparacion estadistica de los valores de similitud de la
distribucion observada contra los valores de similitud de un modelo creado a
partir de pseudo-réplicas o distribuciones nulas, que son obtenidas a partir de
los mismos datos observados (Glor y Warren 2010). Dichos valores se calculan a
partir de los parametros sugeridos por Warren et al. (2008): D de Schoener (D
para valores observados y D~ para valores tedricos) e |, derivado de la distancia

de Hellinger (I para valores observados e I~ para valores tedricos).

El Cuadro 2 muestra aquellos pares de especie para los cuales se buscé al
menos un tipo de barrera. El criterio para la inclusion en el analisis fue el estar
espacialmente adyacentes o casi adyacentes, esto es, que su distribuciéon no
estuviera separada por una extension en la que pudiera presentarse mas de una
condiciéon climatica o en la que no se distribuya al menos una de las dos
especies implicadas (Glor y Warren 2010). Como ejemplo de lo anterior estan D.
remotiflora - D. fasciculocongesta, especies que no se consideraron para el
analisis. La primera se distribuye ampliamente por la cuenca del Pacifico y unos
pocos registros en San Luis Potosi y Tamaulipas, mientras que D.
fasciculocongesta esta restringida a una pequena area entre Puebla y Veracruz
(Téllez-Valdés y Geeta 2007), es decir, no son geograficamente adyacentes. De

igual manera, los nodos en los cuales estuvieron implicadas las especies de
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América del Sur y el Caribe también fueron descartados. Por ultimo, se
incluyeron también algunos pares de especies que VIP calific6 como adyacentes

y que ademas cumplieran el criterio mencionado.

ENMtools emplea modelos de distribucion potencial (MDP) para realizar la
busqueda de barreras, por ello se modeld la distribucién de cada una de las
especies referidas en el Cuadro 2 con ayuda de MaxEnt 3.3.3k (Phillips et al.
2004, 2006). Las especificaciones empleadas para obtener los modelos fueron:
No “write clamp”, no “MESS analysis”, 20% de registros para prueba, cinco
réplicas y “Bootstrap” como tipo de corrida. Se eligié el mejor modelo de entre
las cinco réplicas con base en el rendimiento del AUC (area bajo la curva,

Phillips y Dudik 2008) y con la opinion del experto del grupo, O. Téllez-Valdés.

Los MDP se compararon por pares en ENMTools con la opciéon “Niche
overlap” para conocer el valor de similitud observado. Por otro lado, para
obtener los valores de similitud tedricos se aplicaron las pruebas “linear-test” y
“blob-test” -por separado- con 100 pseudoréplicas independientes para cada
par de especies del analisis. Con dichas réplicas se obtiene un valor percentil (P,
al 0.05) contra el que se compara el valor observado; si éste es mayor que el
teodrico, se acepta la hipoétesis nula que propone que el arreglo observado entre
ambas especies no esta asociado con alguna barrera particular (es decir, la
distribucion podria ser debida al azar). Por otro lado, si el valor observado es
menor que lo esperado, se acepta la hipotesis alternativa que sugiere la
presencia de un arreglo o distribucion que esta explicada por una diferencia

climatica (Glor y Warren 2010).

Adicionalmente a la informacién que pudieran proporcionar las pruebas
range-breaking, se aplicd la prueba de similitud de nicho o background para
probar la hipodtesis nula de que ambas especies no son mas similares (o
diferentes) que lo esperado segun el azar (Warren et al. 2008, 2010), esto con el
objetivo de obtener mayor informacion sobre el clima y el area donde se

distribuyen las especies implicadas. Para obtener los valores teoricos, esta
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prueba compara mediante 100 pseudoréplicas el modelo de la especie A contra
el area (background) donde se encuentra la especie B y viceversa: el modelo de
la especie B contra el area donde se encuentra A. A partir de éstos valores se
obtienen los percentiles (P, 0.05 y 0.95) contra los que se va a comparar el valor
observado; es decir, se convierte en una prueba de dos colas. Esto es posible y
biologicamente importante, pues si se acepta la hipotesis alterna, los nichos
pueden ser menos similares (si se aproximan a 0) o mas similares (si se

aproximan a 1) que lo esperado al azar (Warren et al. 2008).

Finalmente, existe la posibilidad de que algunas comparaciones o
busquedas de barreras no puedan realizarse. Esto es debido principalmente a
que el conjunto de datos para cada especie es asimétrico (en numero de datos o
en su localizacion geografica) y el programa no puede dividir adecuadamente el
conjunto de puntos para formar dos distribuciones comparables con los datos
originales (Warren et al. 2008). Al respecto, Glor y Warren (2010) senalan que la
prueba linnear-test puede ser poco resolutiva cuando la distribucion de dos
especies es mas bien alargada (en un costa, por ejemplo) o cuando las
distribuciones de dos especies a comparar estan separadas por una region

amplia que no esté ocupada por alguna de las dos especies.

4.4 Reconstruccidon de estados ancestrales

Se realizé una reconstruccion de estados ancestrales de algunos caracteres de
las especies estudiadas para investigar si los cambios morfologicos a lo largo de
la historia del clado corresponden con las disyunciones geograficas vy

ambientales encontradas.

La reconstruccion estuvo basada en la propuesta filogenética de Walls
(2009), sin embargo no fue posible emplear el mismo arbol para este analisis y
el de las busquedas de barreras debido a que éste ultimo no contaba con largos
de ramas. Por ello, se eligié un arbol (de los resultantes del analisis bayesiano
de Walls 2009) cuya topologia fuera lo mas similar posible al que se empled

para el de la busqueda de barreras.
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Se consulto literatura especializada (Burkill 1960, Knuth 1924, McVaugh
1989, Téllez-Valdés y Geeta 2007) y al experto del grupo (O. Téllez-Valdés) para
conocer los estados de los siguientes caracteres: 1) numero de
estambres/estaminodios, 2) inflorescencia (disposicion de las flores) y 3)
disposicion de las anteras. La eleccién de estos caracteres se basd en dos
criterios: ser evolutiva y taxonémicamente informativos y contar con
informacion para la mayoria de las especies analizadas. Se elabor6 una matriz
de especies/estados de caracteres y se integré al arbol mencionado
anteriormente. Todo ello se realizé con ayuda del programa Notepad++ v. 6.6.7
(Don Ho 2011).

El método de reconstruccion empleado fue el de verosimilitud maxima
con el modelo de evolucidon “Mk1” (parametro de Markov k-state 1) en el que los
cambios entre cualquier estado de caracter son igualmente probables. Se eligio
este parametro a pesar de que se tiene una idea general del cambio de los
estados de caracter (Téllez-Valdés, com. pers.); sin embargo, no se conoce cual
es la probabilidad de evolucion de un estado sobre otro; mismos valores que
son necesarios para otro tipo de parametros (Madison y Madison 2011). De
acuerdo con Glor (2008), la matriz se analizé con la herramienta “Trace

character story” del programa Mesquite 2.75 (Madison y Madison 2011).

La busqueda se aplico tanto para el grupo de las especies mexicanas,
como para el de las mexicanas, caribena y sudamericanas. La edicion del arbol
para excluir estas ultimas especies también se realizo con ayuda de Mesquite
2.75.

Segun criterios morfologicos de Knuth (1924), D. pilosiuscula se ubica en
la seccion Dematostemon Griseb. compuesta por 43 especies, de las cuales 40
se encuentran en América del Sur (Knuth 1924); mientras que el resto de las
especies con las que comparte ancestros en comun segun la filogenia de Walls
(2009) (D. ulinei, D. militaris, D. guerrerensis, D. galeottiana, D. morelosana, D.

howardiana, D. liebmani, D. convolvulacea y D. gallegosii) pertenecen a la
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seccion Trigonobasis Uline, ambas del subgénero Helmia. Es probable que
especies de dos secciones diferentes aparentemente sean hermanas (segun el
esquema de Walls 2009) debido al muestreo incompleto para obtener la
filogenia. Y si bien la reconstruccion de estados ancestrales se basa en la
informacion proporcionada por dicha filogenia, los datos de entrada son
caracteres morfolégicos; por ello se decidié tomar en cuenta esta informaciéon y
explorar el resultado al “eliminar” la evidencia de D. pilosiuscula; por lo cual se
realizaron dos ejercicios preliminares, uno en el que se incluyeron cada uno de
los estados de caracter de dicha especie y otro en el que todos fueron

codificados como desconocidos (“?”).
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5. Resultados

5.1 Base de datos

Se obtuvo un total de 3043 registros para las 46 especies de Dioscorea (Cuadro
1). Algunas cuentan con un gran numero de registros mientras que de otras se
obtuvieron muy pocos, sin embargo, esto es reflejo en gran medida de la
amplitud de su distribucion y abundancia en campo, aunque factores como el

sesgo de muestreo también podrian influir.

Cuadro 1. Especies de Dioscorea incluidas en el estudio y niumero de registros por cada una

Especie No.
registros

D. berenicea McVaugh 4
D. brachybotrya Poepp. 11
D. composita Hemsl. 420
D. convolvulacea Schltdl. & Cham. 462
D. cyanisticta Donn. Sm. 46
D. densiflora Hemsl. 108
D. fasciculocongesta (V. Sosa & B.G. Schub.) O. Téllez 11
D. floribunda M. Martens & Galeotti 281
D. galeottiana Kunth 155
D. gallegosi Matuda 34
D. gaumeri R. Knuth 37
D. gomez-pompae O. Téllez 24
D. guerrerensis R. Knuth 4
D. guianensis R. Knuth 6
D. igualamontana Matuda 2
D. jaliscana S. Watson 75
D. juxtlahuacensis (O. Téllez & Davila) Caddick & Wilkin 5
D. howardiana O. Téllez, B.G. Schub. & R. Geeta 40
D. liebmannii Uline 49
D. matagalpensis Uline 153
D. mcvaughii B. G. Schub. 2
D. mesoamericana O. Téllez & A.l. Martinez 7
D. mexicana Scheidw. 82
D. militaris B.L. Rob. 81
D. minima B.L. Rob. & Seaton 38
D. morelosana Matuda 21
D. multinervis Benth. 44
D. oreodoxa B.G. Schub. 2
D. pallens Schltdl. 27
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D. palmeriR. Knuth 25
D. pilosiuscula Bertero ex Spreng. 74
D. platycolpota Uline ex B.L. Rob. 15
D. polygonoides Humb. & Bonpl. Ex Willd. 217
D. preslii Steud. 8
D. pringlei B.L. Rob. 6
D. pumicicola Uline 2
D. remotiflora Kunth 191
D. sessiliflora McVaugh 6
D. spiculiflora Hemsl. 182
D. sumiderensis B.G. Schub. & O. Téllez 7
D. taamoidea Griseb. 1
D. tubiperianthia Matuda 7
D. ulinei Greenm. ex R. Knuth 33
D. urceolata Uline 37
TOTAL 3043

5.2 Busqueda de distribuciones disyuntas y barreras geograficas

La aplicacion del AEV tuvo como resultado la distincion de disyunciones
geograficas tanto entre especies como entre clados, sin embargo, no fue

posible asociar todas ellas a un rasgo geologico evidente.

El primer analisis, aquel realizado con todas las especies, mostro 12
disyunciones geograficas (Fig. 4) y tuvo un costo de reconstruccion de 33
unidades. Cinco disyunciones estan asociadas a ramas terminales (disyunciones

3,5,10, 11y 12)ysiete en nodos internos (disyunciones 1, 2, 4,6, 7, 8 y 9).

La gran mayoria de estas disyunciones son resultado de la evidente
separacion espacial (de cientos de kilbmetros en muchos casos) de dos o mas
especies, ya sea entre especies mexicanas o entre éstas y las del
Caribe/América del Sur. Por el contrario, algunas otras disyunciones podrian
explicarse como resultado de la intervencion de un rasgo geoldgico particular.
Ejemplo de éstas son la disyuncion entre (D. urceolata + D. tubiperianthia) y D.
mcvaughii (Fig. 5A); las primeras se distribuyen principalmente en la Faja

Volcanica Transmexicana y la segunda hacia el sureste de Nayarit; por otro lado
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esta la disyuncion de este clado (D. urceolata + D. tubiperianthia + D.

mcvaughii) y D. sumiderensis (Fig. 5B) donde interviene el Istmo de
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L ———— sumiderensis Y,
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Figura 4. Disyunciones encontradas por el AEV para las especies de México, América

-

Central y del Sur. El costo de reconstrucciéon fue de 33 unidades.
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Tehuantepec; la de D. morelosana-D. howardiana (Fig. 5C), separadas por
algunas provincias de la Sierra Madre del Sur, pues la primera esta distribuida
en la Depresion del Balsas y la segunda en la planicie costera del Golfo; y por
ultimo la de D. militaris-D. guerrerensis (Fig. 5D), en la que estan involucradas
la Faja Volcanica Transmexicana/Sierra Madre Occidental, donde se ubica la
primera y la Depresion del Balsas, lugar donde se encuentra la segunda; ello

indica que también se encuentran en altitudes contrastantes.
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Figura 5. Disyunciones encontradas en el analisis a 1° y posiblemente asociadas
a un rasgo geoloégico particular (las disyunciones estan marcadas con la linea punteada
amarilla). A) [D. urceolata-D. tubiperianthia; rojo]l y D. mcvaughii (azul), B) [D. urceolata
a D. mcvaughii, rojo] y D. sumiderensis (azul), C) D. morelosana (rojo) y D. howardiana

(@zul), D) D. militaris (rojo) y D. guerrerensis (azul).
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El segundo analisis hizo evidentes 15 disyunciones (Fig. 6) y tuvo un
costo de reconstruccion de 26.31 unidades. Nuevamente, cinco disyunciones
estan asociadas a ramas terminales (disyunciones 3, 10, 11, 13, 14) y diez a

nodos internos (disyunciones 1, 2, 4,5,6,7, 8,9, 12, 15).

Ambos analisis mostraron un patrén similar de disyunciones en ramas
terminales, excepto entre D. spiculiflora-D. presli (Fig. 7), que fue recuperada
unicamente en el analisis con celdas de 0.25°. Estas especies se distribuyen por
un lado en la vertiente del Pacifico (D. presli) y por otro en la vertiente del Golfo
de México y hasta América Central (D. spiculiflora); sin embargo, sus

distribuciones convergen en la region del Istmo de Tehuantepec.

Las disyunciones en nodos internos fueron diferentes en ambos analisis
debido a la exclusion de las especies fuera de México, sin embargo, las mas
significativas fueron encontradas en el segundo analisis. A esta resolucion se
hicieron evidentes dos disyunciones -en clados diferentes- que separan grupos
de especies, por un lado aquellas asociadas a la vertiente del Pacifico (D.
urceolata a D. minima, Fig. 8 /D. remotiflora a D. pumicicola, Fig. 9) y por otro
especies relacionadas principalmente con la vertiente del Golfo y/o cuya
distribucion de algunas de ellas alcanza América Central (D. pallens a D.
berenicea, Fig. 8/ D. spiculiflora a D. floribunda, Fig. 9). La disyuncion entre
estos clados también se encuentra entre las regiones del Istmo de Tehuantepec

y la Sierra Madre del Sur.
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Figura 6. Disyunciones encontradas por el AEV Unicamente para las especies de
México. El costo de reconstrucciéon fue de 26.31 unidades.
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Figura 7. Disyuncién entre los clados D. spiculiflora (rojo) y D. presli (azul)

110°W 105" 100°W 95" 0% 85°W 80°W 75

Figura 8. Disyuncidn entre los clados (D. urceolata-D. minima), rojo y (D. pallens-
D. berenicea), azul.

38



1

T10°W 108V 106°WY 104°W 102°W 100°W 98°W  9B°WY 94°W 92°WW 90°W B8™W 8B°WW B84°W B82°W BO°W 78°W 7B°W 74°WW 72°W

Figura 9. Disyuncién entre (D. remotiflora-D. pumicicola), rojo y (D. spiculiflora -
D. floribunda), azul.

5.1 Busqueda de barreras climaticas

Nueve pares de especies fueron candidatos para la busqueda de barreras
climaticas debido a la cercania de sus poblaciones (Cuadro 2). Ademas se aplico
el andlisis de similitud de nicho en tales pares de especies debido a que no se

detectaron patrones claros de barreras climaticas.

Los resultados de la prueba de similitud para los indices | y D (Cuadros 3
y 4 respectivamente) fueron cualitativamente similares excepto en la
comparacion entre D. urceolata y D. tubiperianthia (Unicamente en el sentido A
vs B), para las cuales el indice | indica que la hipo6tesis nula se rechaza mientras

que el indice D sugiere lo contrario.

El Cuadro 2 muestra los resultados de la busqueda de barreras climaticas.
La prueba blob-test mostr6 que para todas las comparaciones los valores

observados son mayores que los teéricos, lo que puede significar que el arreglo
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de la distribucion del total de los pares de especies es debido al azar o no esta
influenciada por alguna barrera climatica particular. Por otro lado, la prueba
linear-test encontrd diferencias significativas (P<0.01) Unicamente entre la
distribucion de D. militaris y D. guerrerensis, lo cual sugiere la existencia de

una barrera de tipo lineal (Fig. 3A) entre estas dos especies.

Cuadro 2. Pruebas de barreras climaticas o range-breaking. Valores tedricos
obtenidos con el percentil (P) al 0.05 a excepcion del valor marcado con asterisco, en
cuyo caso se empled el P 0.01. El signo “-“indica que esa prueba no pudo llevarse a
cabo (ver explicacion en la seccién 4.3).

Valores de
superposicion p "R ) king"
observados ruebas aIn;qe breaking
(Overlap)
I
Linear Blob
D. urceolata - D. tubiperianthia 0.8305 - 0.4772
D. densiflora - D. cyanisticta 0.7562 - 0.4276
D. matagalpensis - D. gaumeri 0.6733 - 0.4037
D. polygonoides - D. platycolpota 0.748 - 0.3043
D. spiculiflora - D. presli 0.5835 - 0.2441
D. gomez-pompae - D. composita 0.7126 - 0.5096
D. palmeri - D. oreodoxa 0.3016 - 0.257
D. militaris - D. guerrerensis 0.5366 0.5501* 0.2816
D. morelosana - D. howardiana 0.6392 0.4201 0.4201

Por su parte, el analisis de similitud o background (Cuadros 3 y 4)
demostré que los modelos de algunas especies son menos similares al area de
distribucion de su especie hermana (x-), es decir las caracteristicas climaticas de
las areas donde se distribuyen ambas especies son lo suficientemente distintas
COmo para que una especie no pueda distribuirse en el area donde se encuentra
la especie hermana. El ejemplo mas claro lo representan D. gaumeri y D.
matagalpensis, para las que la prueba de similitud sugiere que el MDP de una

no es similar al area de distribucion de la otra.

Otro ejemplo interesante lo constituyen pares de especies donde una de

ellas muestra que su MDP es menos similar que lo esperado al azar
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(comparacion A vs. B, p.e.), pero en la comparacion inversa (comparaciéon B vs A,
p.e.), la prueba background indica que el MDP la especie hermana es mas
similar al area de donde se distribuye la primera (mostrado en los Cuadros 3 y 4

como “x+7).

En pocos casos (D. palmeri-D. oreodoxa, D. remotiflora vs. area de
distribucion de D. fasciculocongesta) se acept6 la hipotesis nula, la cual sugiere
que no existen diferencias entre los modelos y areas de distribucion de las

especies implicadas.

Finalmente, cabe resaltar que no se pudo realizar la comparaciéon de tres
pares de especies (D. polygonoides - D. platycolpota, D. gomez-pompae - D.

composita, D. morelosana - D. howardiana).

Cuadro 3. Prueba de similitud o background test. Valores percentiles (P) al 0.05/0.95.
El simbolo “x“significa que la hipotesis nula (HN) se rechaza y “v” significa que ésta se
acepta. El signo “-“ significa que el modelo de distribucion de una especie es menos
similar al area de distribucion de la otra especie de lo que se podria esperar segun el
azar, mientras que “+” significa que el modelo de una especie es mds similar al area de

distribucion de la otra especie de lo que podria esperarse segun el azar.

Valores de Prueba de similitud (Background test)
superposiciéon I~
A B observados
(Overlap)
I AvsB Bvs A
HN HN
0.05 0.95 0.05 0.95

D. urceolata - D. tubiperianthia 0.8305 0.8356 0.8986 x/- 0.6696 0.8042 x/+
D. densiflora - D. cyanisticta 0.7562 0.6123 0.6998 x/+ 0.5574 0.6137 x/+
D. matagalpensis - D. gaumeri 0.6733 0.8031 0.8477 x/- 0.8073 0.8599 x/-
D. spiculiflora - D. presli 0.5835 0.0785 0.1090 x/+ 0.2189 0.2914 x/+

D. palmeri - D. oreodoxa 0.3016 0.0792 04265 v 02526 0.3663 v
D. militaris - D. Querrerensis 0.5366 0.2305 04751 x/- 0.6366 0.7320 x/+

D. fasciculocongesta-D. remotiflora 0.2570 01909 0.2371 x/+ 0.2305 04127 Y
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Cuadro 4. Prueba de similitud o background test. Valores percentiles (P) al 0.05/0.95.
El simbolo “x“significa que la hipétesis nula (HN) se rechaza y “v” significa que ésta se
acepta. El signo ““ significa que el modelo de distribucién de una especie es menos
similar al area de distribucion de la otra especie de lo que se podria esperar segun el

azar, mientras que “+” significa que el modelo de una especie es mas similar al area de
distribucion de la otra especie de lo que podria esperarse segun el azar.

Valores de Prueba de similitud (Background test)
superposicion D~
A B observados
(Overlap)
D AvsB Bvs A
HN HN
0.05 0.95 0.05 0.95

D. urceolata - D. tubiperianthia 0.6133 05719 0.6636 v 04153 0.5697 x/+
D. densiflora - D. cyanisticta 0.4659 0.3248 0.4142 x/+ 0.3061 0.3558 x/+
D. matagalpensis - D. gaumeri 0.4308 0.5878 0.6407 x/- 0.5746 0.6561 x/-
D. spiculiflora - D. presli 0.4887 0.0785 0.1090 x/+ 0.2463 0.4239 x/+

D. palmeri - D. oreodoxa 0.1076 0.0758 0.1247 v 0.0133 0.1697 Y
D. militaris - D. guerrerensis 0.2502 0.3178 0.4050 x/- 0.0638 0.1944 x/+

D. fasciculocongesta-D. remotiflora 0.1019 0.0652 0.0932 x/+ 0.0930 01921 v

5.2 Reconstruccidon de estados ancestrales

Los resultados de la reconstruccién de estados ancestrales sélo se diferenciaron
por la exclusion de las especies de América Central y del Sur, por lo que se
describiran y posteriormente se discutiran los resultados obtenidos con el arbol

de las especies mexicanas.

Los caracteres mas informativos del anadlisis fueron el numero de
estambres/estaminodios (caracter 1) y la disposicion de las anteras (caracter 3).

Por otro lado, no fue posible establecer una clara asociacién entre las
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disyunciones geogréficas y los cambios de estado de caracter. Unicamente se
encontr6 coincidencia entre una disyuncion y el cambio de estados del caracter
1 (Fig. 10) “numero de estambres/estaminodios”. Este cambio puede estar
parcialmente asociado con la separacién entre el grupo de especies que se
distribuyen hacia el Golfo de México y/o América central, que presentan el
estado “3 estambres/3 estaminodios” y las que se encuentran en la vertiente del
Pacifico, caracterizadas mayoritariamente por la presencia del estado de
caracter “3 estambres” (Ver Fig. 6, disyuncion 8). En este caso, la reconstruccién
indico como estado ancestral mas probable el estado “3 estambres/3

estaminodios” (probabilidad proporcional 0.5955).

Por otro lado, respecto a la disposicion de las anteras (caracter 3), en
primera instancia se observo que cada uno de los tres clados principales estuvo
caracterizado de manera general por un estado de caracter (Fig. 11): de
izquierda a derecha, el primer grupo presentd en su mayoria anteras antrorsas,
el segundo grupo anteras extrorsas y el tercero, anteras introrsas. La
reconstruccion con los caracteres originales de D. pilosiuscula mostr6 que el
estado ancestral basal del grupo pudo haber sido anteras extrorsas
(probabilidad proporcional de 0.4629), mientras la reconstruccion con los
caracteres de esta especie marcados como inciertos (?) indico que el estado
ancestral pudo haber sido anteras introrsas (probabilidad proporcional de
0.3996). Este cambio de estados de caracter no esta relacionado con ninguna de

las disyunciones geograficas reconocidas anteriormente.
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Figura 10. Reconstruccion de estados ancestrales del caracter 1 “Numero de estambres’
(estados de caracter: 0- 6 estambres, 1- 3 estambres/3 estaminodios, 2- 3 estambres).
El cambio de estados sefalado en la reconstruccién podria corresponder a la
disyuncién 8 (Ver Figura 5) indicada con la pequefa flecha negra.
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Figura 11. Reconstruccion de estados ancestrales del caracter 3 “Disposicion de las

anteras” (estados de caracter: O- introrsas, 1- extrorsas, 2- antrorsas).
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6 Discusion
Se encontr6 evidencia tanto de disyunciones geograficas como de diferencias
ambientales posiblemente asociadas a barreras que limitan la distribucién de
las especies de Dioscorea. En ultima instancia, ello significaria que una parte de
la diversidad de este grupo en México puede ser explicada por la intervencion
de tales barreras. Por otro lado, la informacion proporcionada por el analisis de
caracteres morfolégicos permitidé el reconocimiento de un estado ancestral y su
cambio asociado con una de las barreras encontradas por el AEV y se identifico

un cambio interesante hacia la base del cladograma.

No hay duda de que los patrones de distribucidon actual de las especies son
resultado de factores historicos y ecoldgicos (Sotuyo et al. 2007) y como parte
de ellos, las barreras juegan un papel importante (Hovenkamp 1997, 2001, Glor
y Warren 2010, Arias 2011, Arias et al. 2011).

En México, diversos rasgos geomorfolégicos han sido reconocidos por actuar
como barreras promoviendo el aislamiento geografico y la diversificaciéon
(Flores-Villela y Gerez 1992, Cevallos-Ferriz y Gonzalez-Torres 2005, Espinosa et
al. 2008, Bryson et al. 2011, Luna-Vega et al. 2013). Basta recordar que la
evolucion de dichos rasgos en el territorio mexicano ha tenido como resultado
una gran diversidad y complejidad de formas del relieve (Cevallos-Ferriz y
Gonzalez-Torres 2005, INEGI 2008).

Algunas de las barreras asociadas con las disyunciones en ciertas especies y
clados de Dioscorea también fueron promotoras de la disyuncién y/o
diversificacion de otros grupos. Entre éstas estan la Faja Volcanica
Transmexicana (FVT) y Depresion del Rio Balsas (DRB), que se encontraron
relacionadas con la disyuncion entre D. militaris y D. guerrerensis (Fig. 5D).
Ruiz-Sanchez y Specht (2013) encontraron que la FVT promovi6 el aislamiento y
formacion de diferentes haplogrupos en la especie Nolina parviflora. Becerra
(2005) relaciond el levantamiento de la Sierra Madre Occidental (SMOc) y la FVT

con la expansion del bosque tropical caducifolio (derivado de la sombra
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orografica), lo que a su vez favorecid la diversificacion del género Bursera
(Burseraceae). Por su parte, Sotuyo et al. (2007, 2010) asociaron las condiciones
geomorfologicas en la DRB con el aislamiento y diversificacion del complejo
Caesalpinia hintonii (Leguminosae). Finalmente, esta region también ha sido
reconocida como area de endemismo de distintos grupos (Morrone 2004, Sosa y
De-Nova 2012) siendo Bursera uno de los mas caracteristicos (Becerra 2005,
Espinosa et al. 2006).

La disyuncion entre (D. urceolata-D. tubiperianthia) y D. mcvaughii (Fig. 5A)
pudo estar causada por la actividad volcanica ocurrida en el area que separa el
Bloque de Jalisco y la SMOc, ocurrida durante el Plioceno tardio y principios del
Cuaternario (Ferrari et al. 1999). Ello tuvo como resultado la formacion de
diferentes estratovolcanes como el de San Juan, Tepetiltic, Ceboruco y Tequila
(Ferrari et al. 1999) asi como diversos valles entre los que estan el de Tepic,
Compostela, San Pedro Lagunillas y Santa Maria del Oro (Vazquez 2004). D.
mcvaughii, que es endémica a esta ultima zona, pudo haberse originado luego

de la separaciéon propiciada por la actividad volcanica.

En el caso de D. morelosana y D. howardiana (Fig. 5C) no se pudo
determinar con precision qué estructura geomorfolégica pudo haber actuado
como barrera geografica. Ambas especies se encuentran separadas por una
gran porcion de la Sierra Madre del Sur (SMS), la cual a su vez esta compuesta
de diferentes subprovincias e infraprovincias (Ferrusquia-Villafranca 1993).
Mientras que la distribucion de D. morelosana tiene como limite oriental la
region Mixteca alta, que forma parte de las Montanas y Sierras Mixteco-
Zapotecas (Ferrusquia-Villafranca 1993); la distribucion de D. howardiana en la
vertiente del Pacifico esta delimitada por las Sierras de Miahuatlan. Por otro
lado, la disyuncion (y especiacion) también pudo haberse promovido por la
diferencia altitudinal, lo que se reflejaria en ambientes contrastantes. Y si bien,
esto ultimo no pudo ser corroborado por la prueba de similitud de nichos

realizada para otros pares de especies, Téllez-Valdés (com. pers.) indica que las
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selvas bajas en las que se distribuyen ambas especies tienen caracteristicas

climaticas especificas en cada caso.

Por otro lado, es sumamente interesante el caso de aquellas especies y
clados que se distribuyen por un lado hacia la vertiente del Pacifico y por el otro
hacia la del Golfo de México (Fig. 7, 8 y 9), pues este patrén coincide con una
porcién de lo que Morrone y Marquez (2003) y Morrone (2005) reconocen como
el componente Neotropical de las especies presentes en el territorio mexicano.
Este componente esta representado por un trazo generalizado que se extiende
desde América del Sur, a lo largo de América central y llega a México, en donde
se bifurca entre la region del Istmo de Tehuantepec (IT, segun el diagrama de
Contreras-Medina y Eliosa-Ledn 2001 y Morrone 2005) y las proximidades de la
SMS (de acuerdo al esquema de Morrone y Marquez 2003). Marshall y Liebherr
(2000), Garcia-Trejo y Navarro (2004) y Gonzalez et al. (2011) reconocen que el
area localizada entre la SMS y el IT es una barrera importante, pues son tierras
bajas que durante algunos periodos de la historia del territorio mexicano
constituyeron habitats marinos y actualmente poseen caracteristicas

ambientales muy distintas a las areas montanosas de las que estan rodeadas.

Todo lo anterior confirma que los grandes eventos orogénicos (formacién de
la FVT o la SMS) y erosivos (como la formacion de cuencas de rios) también
influyeron de algin modo en la distribucion y especiacion de Dioscorea en

México.

Los modos geografico (barreras geograficas) y ecolégico (intervencion del
ambiente) de diversificaciéon no son excluyentes, sino complementarios (Graham
et al. 2004, Sotuyo et al. 2007, Nakazato et al. 2010). En el caso de Dioscorea,
una divergencia geografica pudo haber iniciado la separacion espacial y el
cambio de ambiente la reforzd, promoviendo la diversificacion. Este pudo haber
sido el escenario para la divergencia entre D. guerrerensis y D. militaris. Ambas
especies estan separadas por la DRB, la FVT y parte de la SMOc, pero también se

encontréo que, ademas de estar separadas por una barrera climatica de tipo
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lineal (ver Cuadro 2), el nicho ambiental de D. militaris es menos similar al area

de distribucion de D. guerrerensis, no ocurriendo lo contrario (ver Cuadro 3).

Un caso similar, en el que pudieran haber actuado los dos tipos de barreras,
es el de linajes de Aphelocoma ultramarina (Corvidae), un ave distribuida en las
tierras altas de los principales sistemas montafiosos de México. McCormak et al.
(2008) proponen que el papel de dichos rasgos geoldgicos es reforzar el
aislamiento, pues los linajes muestran indicios primarios de divergencia
ecologica e incluso radiacién adaptativa, tanto en el aspecto morfoldgico
(longitud del pico) como en el ecolégico (los nichos climaticos difieren
significativamente y las diferencias en el pico indican adaptacion a ambientes
locales). Los autores sugieren también el efecto de las glaciaciones durante el
Pleistoceno, pero no lo confirman debido a ambigliedades en los marcadores

moleculares.

Respecto a la divergencia del nicho en un sélo sentido se ha sugerido que
puede ser indicio de divergencia por especializacion (Knouft et al. 2006) o
seleccion de habitat (Warren et al. 2008) resultado de la exposicion a ambientes
contrastantes adyacentes en los que pueden actuar fuerzas de seleccién que
promueven la adaptacion y en ultima instancia el aislamiento reproductivo (Orr
y Smith 1998). Anacker y Strauss (2014) consideran este caso, especiacion
ecologica/simpatrica, como un subtipo de especiacion de lo que ellos llaman
budding speciation (especiacion tipo brote), en la que el area de distribuciéon de
una especie es adyacente o se encuentra dentro de la distribucion de otra, la

cual se presume puede ser la poblacion ancestral.

Por otro lado, el hecho de mostrar que ambas especies tienen un nicho mas
similar que lo esperado al azar (D. densiflora-D. cyanisticta o D. spiculiflora-D.
palmeri) indica conservadurismo del nicho climatico persistente (Wiens 20044,
Glor y Warren 2010). Ello significaria que la diversificacion no se dio en el eje
climatico y que otras presiones de seleccion actuaron para promover la

diversificacion. De hecho, Anacker y Strauss (2014) senalan que algunos de los
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principales promotores de la diversificacion de plantas endémicas de la
Provincia Floristica de California fueron el tipo de habitat, tipo de suelo,

diferenciacion en la forma de vida, entre otros.

Hasta este punto es importante resaltar una diferencia importante: las
barreras geograficas que se asociaron a las disyunciones en la distribucion de
Dioscorea han sido reconocidas como promotoras de la diversificacion en otros
grupos, mientras que las barreras ambientales no. Pyron y Burbrink (2010)
sefialan que las barreras geograficas estan asociados a rasgos bien definidos,
mientras que las barreras climaticas tienden a ser mas oscilantes o se presentan
en forma de gradientes, lo que favorece que estas ultimas sean mas bien una
limitante especie-especifico; de este modo, si existe algun patrén de divergencia

es mas probable que sea debido a una barrera geografica que a una ambiental.

Respecto a la relacion entre modos de especiaciéon y cambios morfoldgicos,
se ha propuesto que es mas probable que poblaciones alopatridas lleguen a
conformar especies distintas cuando hay adaptaciones que les permiten
subsistir en el nuevo ambiente (Templeton 1981). En el caso contrario, se ha
sugerido que la evolucion adaptativa es resultado principalmente de especiacion
peripatrida (que involucra eventos como el aislamiento periférico), mientras que
en la vicarianza los cambios fenotipicos no son relevantes (Bentley et al 2014).
Finalmente existe también la posibilidad de que ciertos caracteres se hayan
fijado simplemente por deriva génica (Charlesworth y Charlesworth 2010) luego

de la disminucién del numero poblacional resultada del proceso vicariante.

No se sabe si el estado de caracter “3 estambres” (del caracter 1), asociado
con la disyuncion Golfo de México-vertiente del Pacifico, sea adaptativo o se
haya generado como resultado de algun proceso relacionado con la deriva
génica, pero podria ser un estado de caracter igualmente eficiente que su
antecesor “3 estambres/3 estaminodios”. En ultima instancia, la pérdida de los

estaminodios, que son estructuras estériles homodlogas de los estambres
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(Dahlgren et al 1985), podria no haber afectado la produccion de polen de los

estambres restantes (Téllez-Valdés, com. pers.).

El caso de la disposicion de las anteras (caracter 3) es diferente. Los cambios
mas significativos en este caracter se localizaron hacia la base del cladograma,
asi las divergencias posteriores forman tres grandes grupos (Fig. 11). La
reconstruccion en la que los caracteres de D. pilosiuscula fueron marcados
como inciertos y que muestra al estado ancestral basal como “anteras introrsas”
resultdé mas interesante e informativa que la otra. La primera division, que
separa el grupo que presenta anteras introrsas de los otros dos grupos, no esta
asociada con ninguna disyuncion geografica, sin embargo puede significar ya
sea un cambio morfolégico debido a la exposicién a nuevos ambientes o por el
contrario, que el mismo cambio en la morfologia influyé en la diversificacion.
De ser asi, esto coincide con la propuesta de que ciertos cambios estan
relacionados con eventos de diversificacion (evoluciéon cladogenética,
Magnuson-Ford y Otto 2012). Como ejemplo, se sabe que el cambio de ciertos
caracteres ecoldgicos de primates, como el tipo de habitat, estan asociados con
radiaciones o eventos importantes de divergencia adaptativa (Magnuson-Ford y
Otto 2012).

El estado ancestral “anteras introrsas” podria relacionarse con la propuesta
de Burkill (1960) de un ancestro hermafrodita y con posible autopolinizacion
que derivd posteriormente en especies dioicas con anteras extrorsas o antrorsas
y fertilizacion cruzada mediada por insectos de pequefia talla. Este sistema de
apareamiento (mating system) puede constituir una ventaja al prevenir o
disminuir las frecuencias de homocigosis recesiva (ocasionalmente deletérea),
tasas de mortalidad y en general la aparicion de depresion por endogamia
(Charlesworth 2006).

/ Perspectivas

El presente trabajo encontr6 limitaciones tanto tedricas como metodoldgicas. En

primer lugar, la busqueda de barreras geograficas y ecoldgicas constituye tan
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s6lo una parte del estudio de la especiacion y prueba de ello es que a pesar de
los resultados obtenidos, aln no estan completamente resueltas las causas de
la diversidad de Dioscorea en México. En primer lugar es necesario llevar a cabo
otros analisis con informacién referente a aspectos edafoldgicos, fenoldgico, de
interacciones, entre otros, para saber si tuvieron influencia en la diversificacion
(Anacker y Strauss 2014).

También existen problemas inherentes a la informacién geografica
analizada. Aunque el AEV permite la identificacion de barreras, si algun par de
especies fue resultado de un evento vicariante pero después experimentd un
contacto secundario, el AEV no podra reconocer nunca este hecho, puesto que
las barreras se infieren a partir de las disyunciones (Arias 2011, Arias et al
2011). Adicionalmente, el arreglo de la distribucion de muchas especies no
permitid al programa ENMTools aplicar la totalidad de las pruebas debido a que
trabaja mediante pseudoréplicas que se basan en la informacién proporcionada
(Glor y Warren 2010).

Respecto a relacién entre las disyunciones y las barreras, es dificil establecer
una asociacion estrecha entre las disyunciones observadas y las barreras
propuestas, puesto que no se tiene certeza de que el surgimiento y
establecimiento de dichos rasgos geomorfolégicos haya causado
verdaderamente la disyuncion de los taxones (es decir, por vicarianza y no
dispersiéon). Una manera de comparar esta asociaciéon es corroborar la fecha
aproximada de la separacion de los taxones con la del surgimiento y/o auge de
lo que se considera como barrera, tal como lo proponen Lemmon et al. (2007).
Lamentablemente, hasta el momento no se cuenta con una filogenia que
indique las edades de divergencia de los distintos linajes de Dioscorea, lo que

dificulta la busqueda.

En este sentido, se necesita una filogenia mas robusta sobre el grupo que
incluya un mayor numero de especies, tanto mexicanas como de especies de

América Central y América del Sur. A la par, es necesario incluir bases de datos
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que representen lo mas cercanamente la distribucién conocida de cada una de
las especies, lo que permitira tener una mejor idea de la historia biogeografica

del grupo en esta area.

8 Conclusiones
Se encontraron barreras geograficas y ecoldgicas tanto entre especies hermanas
como hacia el interior de los clados. Las barreras geograficas coinciden con
eventos a gran escala, como orogenias y cuencas de rios que también afectaron
la distribucién y/o especiacion de otras especies, por lo que se confirma que
estos eventos geoldgicos también influyeron en la diversificacion de Dioscorea
en México. Las barreras ecologicas, por otro lado, parecen ser eventos

particulares a la distribucion del género.

La reconstruccion de estados ancestrales permitié reconocer so6lo dos
cambios importantes, uno de ellos (del estado de caracter “3 estambres/3
estaminodios” a “3 estambres”) fue asociado con una barrera geografica
(disyuncion Golfo de México-vertiente del Pacifico), mientras que el otro (del
estado de caracter “anteras introrsas” a “anteras extorsas” o “anteras antrorsas”)
no coincidié con ninguna barrera pero parece ser un cambio filogenéticamente

importante.

El presente trabajo constituye el primer estudio acerca de la influencia de
la fisiografia del pais asi como ciertas caracteristicas ambientales en la
diversificacion de Dioscorea. Sin embargo, es necesario un analisis mas
detallado acerca de otros que pudieran haber generado la gran diversidad de

especies que se encuentran actualmente en el pais.
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