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INTRODUCCION GENERAL

La gran amplitud de la distribucion del Bosque Tropical Seco (BTS) en el Neotrdpico, origina una gran
variacion en las condiciones bajo las cuales se establece este tipo de vegetacion. Esta heterogeneidad
regional propicia la existencia de una elevada diversidad bioldgica, en donde los BTS de México se
destacan por ser algunos de los mas diversos y equiparables con las regiones Andinas y Amazdnicas de
BTS, en Sudamérica (Pennington et al., 2006; Ceballos, 2010). Para Mesoamérica, es bien conocida la
existencia de regiones de BTS de distribucion disyunta en las que la profusion del elemento endémico es
un factor comun (Trejo y Dirzo, 2002). Sin embargo, para estas regiones naturales las estrategias de
manejo y conservacion han fallado en incorporar los procesos biogeograficos, patrones floristicos y
procesos ecoldgicos que estructuran a este tipo de comunidades altamente amenazadas (Jansen 1998;
Lott y Atkinson, 2005; Pennington et al., 2006). Para México y América Central, los estudios floristicos
del BTS en cuanto a sus patrones biogeograficos, filogeograficos y genéticos, son escasos, a pesar de ser
uno de los ecosistemas tropicales mejor representados (Becerra, 2005; Sotuyo et al., 2007; Lott y
Atkinson, 2005; Sosa et al., 2009; De-Nova et al., 2012). En este sentido, el propdsito de este documento
es proveer un analisis integrativo de estos temas, como un intento de comprender a grandes rasgos, la
distribucidn, diversidad, composicidn y origen de los neotrdpicos secos norteamericanos. En el Capitulo
I, se presenta un analisis cuantitativo de la similitud floristica de las principales ecorregiones de BTS de
Mesoamérica y el Caribe. Asi mismo, se evalla la importancia de los factores ambientales en el
ensamblaje filogenético de la comunidad, con la finalidad de entender las similitudes y diferencias entre
las regiones del trépico seco bajo un contexto en donde la disponibilidad de agua impone restricciones
adaptativas al establecimiento de la flora. Como un caso particular se modela la distribucién potencial
actual e histérica del BTS en Mesoamérica y se discute la importancia de las dreas de estabilidad
climdtica como un elemento determinante de los patrones actuales de diversidad en el BTS. Las
oscilaciones climaticas del Cuaternario se han propuesto como una posible fuerza que determina los
procesos evolutivos y distribucién de las plantas endémicas al BTS, sin embargo, para la region y sistema
de estudio poco se sabe de la magnitud e impacto de las oscilaciones climaticas histéricas (Pennington,
2000). En el Capitulo Il, se presentar una diseccion detallada de la estructura genética de
Amphipterygium glaucum, una arbol endémico representativo del BTS y se demuestra como el uso de la
teoria de coalescencia y los modelos de prediccidon paleoclimatica, pueden ser el complemento ideal en
la reconstruccién de procesos biogeograficos y evolutivos que han dado forma a los patrones genéticos

actuales de los grupos taxondémicos altamente asociados al BTS.
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Biogeografia del Bosque Tropical Seco en Mesoamérica:

Dinamica historica de la vegetacion y patrones de

endemismo.




RESUMEN

En este capitulo se presenta un andlisis cuantitativo de la similitud floristica de las principales ecorregiones de
Bosque Tropical Seco (BTS) de Mesoamérica y el Caribe, con base en la distribucidon conocida de la flora endémica
del BTS. Asi mismo, se evalla la importancia de los factores ambientales como la precipitacion, temperatura y
estacionalidad en el ensamblaje filogenético de la comunidad. El andlisis estd basado en 438 especies restringidas
a este bioma, 188 géneros y 51 familias. Adicionalmente, se modela la distribucion potencial del BTS en
Mesoamérica para las condiciones climaticas del presente, para el Ultimo Maximo Glacial, asi como el Ultimo
Interglacial y se discute la importancia de las areas espacial y temporalmente estables o refugios, en los patrones
actuales de diversidad de plantas endémicas del BTS. Los analisis reconocen tres patrones de afinidad floristica: 1)
Centroamérica, 2) Costa del Pacifico Mexicano y 3) el Caribe. Asi mismo, los resultados sugieren que las
condiciones locales de estacionalidad en la precipitacidn es el factor mas importante que limita el establecimiento
de las especies entre las regiones del BTS y determina las relaciones filogenéticas de la comunidad de BTS. Por otra
parte, se encuentra una alta relacion entre la biogeografia de los endemismos, los patrones de diversidad de
especies endémicas y las areas espacio-temporalmente estables del BTS. Por tanto, se sugiere que la estabilidad

espacial y temporal del habitat es un buen predictor del grado de diversidad y endemismo para el BTS.

ABSTRACT

This chapter provides a quantitative analysis the floristic similarity of the main eco-regions in the Tropical Dry
Forest (TDF) of Mesoamerica and the Caribbean, based on the known distribution of endemic plants of the TDF.
Moreover, the importance of environmental factors, like precipitation, temperature and seasonality in the
phylogenetic community assembly is discussed. Additionally, the potential distribution in Mesoamerica TDF to the
climatic conditions of the present, the Last Glacial Maximum, the Last Inter Glacial is modeled and the importance
of the areas of climate stability or refugia in current patterns of endemic plant diversity in the TDF is discussed. The
analysis is based on 438 species restricted to this biome, 188 genera and 51 families. The analysis recognizes three
patterns of floristic affinity: 1) Central America, 2) Pacific Coast, and 3) the Caribbean. Also, the results indicate
that the drought tolerance of taxa is the most important factor that limits the establishment of the species
between regions of the TDF and they determine the phylogenetic relationships of the community of TDF.
Moreover, results found a high relationship between biogeography of endemic species, the diversity pattern of
endemic species, and the spatiotemporally stable areas of TDF and we suggest that the existence of
spatiotemporally stable regions in TDF during the glacial-interglacial cycles are good predictors of the degree of

diversity and endemism for these type of systems, and should be considered in conservation strategies.



INTRODUCCION

En los ultimos afios se han incrementado los estudios del Bosque Tropical Seco (BTS) referentes a los
analisis floristicos, estructurales, patrones sucesionales, procesos ecofisioldgicos, ciclos biogeoquimicos,
estrategias de conservacion y manejo, e historia evolutiva. (Bullock, 1995; Pennington et al., 2006;
Ceballos et al., 2010; Dirzo et al., 2011; Gonzales-Medrano, 2012; Sanchez-Azofeifa, 2014). Sin embargo,
numerosos aspectos de los BTS de Mesoamérica permanecen escasamente documentados,
especialmente, aquellos relacionados con la genética de poblaciones, fitogeografia e historia evolutiva
de estos ecosistemas (Becerra, 2005; Pérez-Garcia et al., 2012; De-Nova et al.,, 2012).A pesar de los
esfuerzos, el ensamblaje floristico y las afinidades de los BTS de Mesoamérica han sido poco explorados
debido a la escasa disponibilidad de inventarios floristicos y a la severa degradacién de los fragmentos
remanentes de BTS de esta region (Rzedowski, 1966, 2006; Janzen, 1988; Dinerstein et al., 1995; Lott y
Atkinson, 2005). Por otra parte, los estudios floristicos realizados incluyen con frecuencia informacion
de comunidades vegetales que no son tipicamente caracteristicos del BTS, en parte, por la dificultad de
distinguir entre microhabitats o unidades fisiograficas, y por lo que las afinidades ecofisioldgicas de la
vegetacién no son consideradas (Lott y Atkinson, 2002; Oliveira-Filho et al., 2006). La inclusién de tipos
de vegetacidon no asociados estrictamente al BTS (por ejemplo, manglares, vegetacion haléfita y bosque
de galeria), obstaculiza las comparaciones entre comunidades de BTS y dificulta la emergencia de
patrones y conclusiones respecto a los procesos histéricos del BTS (Pérez-Garcia et al., 2012).

Los bosques secos de México constituyen una entidad con caracteristicas floristicas particulares que los
distingue de cualquier otro tipo de vegetacion en México y América (Rzedowski, 1994). Esencialmente,
sus componentes son de afinidad tropical y con un alto contenido de elementos endémicos, el cual
representa entre el 30% y 60% de la flora asociada a este tipo de bosques (Rzedowski, 1994; Trejo, 1998;
Ceballos, 2010). El patrén biogeografico conocido como endemismo implica la existencia un grupo de
taxa integrados en el espacio y el tiempo debido a una historia evolutiva en comun (Morrone, 2009). De
acuerdo con la biogeografia evolutiva, las condiciones adecuadas para la persistencia local de un grupo
particular de especies oscila a través del tiempo y por tanto, la respuesta de las especies a las
condiciones locales (Niehi, 2008; Morrone, 2009; Sandel et al., 2011). Por ello, cuando se contempla
solo la informacidn espacial y se ignora el componente temporal, cualquier relacién entre patrones
biogeograficos y las causas que les subyacen pueden resultar inciertas (Gdmez et al., 2014). Por esta
razon, la reconstruccion de los cambios temporales en modelos de simulacion vegetal y el

reconocimiento de los componentes bidticos actuales permiten reconocer particularidades y generar



hipdtesis que expliquen los patrones actuales de diversidad y distribucion de los taxa asociados o
restringidos a los bosques secos de México y Mesoamérica.

Por tanto, en este capitulo se analizan las relaciones floristicas del BTS en Mesoamérica y el Caribe a
partir de sus endemismos, se discute el ensamble de la comunidad a la luz de la informacion de
ancestria-descendencia y su relacidn con las variables bioclimaticas. Asi mismo, se generan modelos de
simulacién vegetal (BTS) presentes y pasados (Ultimo Maximo Glacial e Interglacial), a fin de investigar la
distribucidn histérica e identificar las areas de BTS estables durante las fluctuaciones climdticas del

Pleistoceno y probar su relacién con los patrones regionales de endemismo.

OBIJETIVOS

1. Analizar las relaciones floristicas del BTS en Mesoamérica y el Caribe a partir de sus
endemismos.

2. Analizar el ensamblaje filogenético de la comunidad de BTS y sus relaciones con las variables
bioclimaticas.

3. Generar modelos de simulacién vegetal (BTS) presentes y pasados (Ultimo Maximo Glacial e
Interglacial), a fin de investigar la distribucion histérica e identificar las areas de BTS estables
durante las fluctuaciones climaticas del Pleistoceno y probar su relacion con los patrones

regionales de endemismo.

ANTECEDENTES

Para las regiones Sudamericanas de BTS, existen aproximaciones fitogeograficas que explican las
relaciones evolutivas entre distintas comunidades de BTS (Oliveira-Filho et al., 2006, Pennington et al.,
2006; Linares-Palomino, 2006; Linares-Palomino et al., 2006). Linares-Palomino (2011), define 10
grandes bloques floristicos de BTS en continente Americano y considera a la regién de Mesoamérica
como un unico nucleo fitogeografico. Por su parte, Trejo y Dirzo (2002) reconocen a partir del analisis
floristico de 20 sitios representativos de BTS en México la existencia de al menos dos grandes grupos de
afinidad floristica en los BTS de México. Recientemente, Lott y Atkinson (1995, 2002) reconocen la
existencia de cinco subregiones biogeograficas de los BTS limitadas a la costa del Pacifico de México y
Centroamérica: 1) Noroeste, 2) Jalisco-Centroamérica, 3) Costa Central, 4) Costa oeste de México y 5)

Mesoameérica.



Pennington (2000) propone que la complejidad y diversidad de los bosques secos de Sudamerica
obedece a dos grandes procesos en los que: la estabilidad temporal de los bosques secos ha permitido
una gran acumulacién de especies, y las oscilaciones climaticas del Pleistoceno han contribuido a la
formacién de especies endémicas a través de procesos alopatricos causados por la fragmentacion y
extincion de los habitats durante los periodos glaciales e interglaciales. Igualmente, Prado y Gibbs (1993)
a partir de especies no relacionadas de amplia y discontinua distribucion en distintas regiones de BTS,
proponen que los cambios climaticos en el Pleistoceno han influenciado la distribucién del BTS en los
Neotrépicos y dirigido asi la evolucidn de las especies altamente asociadas a estos sistemas.
Actualmente, la percepcion de que la distribucidn restringida y discontinua, o bien, la proliferacion del
elemento endémico deba ser considerada como evidencia de refugios, ha sido ampliamente discutida y
continda siendo debatida (Mayle, 2004; Lavin, 2006; Werneck et al., 2011; Gdmez et al., 2014).

Werneck (2011), sugiere que los modelos espaciotemporalmente explicitos para el BTS pueden
identificar la existencia y el grado de estabilidad climatica (refugios potenciales), a través de las
fluctuaciones climaticas pasadas y que pueden ser validados a partir de datos geoldgicos,
paleoambientales y de diversidad genética. Sin embargo, dicha aproximacion no ha sido aplicada a las

formaciones de bosques secos en Mesoamérica.

MATERIALES Y METODOS

Delimitacion del Bosque Tropical Seco

La gran amplitud de la distribucion de los BTS de Mesoamérica, que va desde los 29° a los 8°
latitudinales (Fig. 1), propicia una gran variacién de las condiciones bajo las cuales se establece este tipo
de vegetacién, por ejemplo en: temperatura, precipitacién y tipo de suelo (Rzedowski, 2006). Esta
heterogeneidad ambiental se ve reflejada sobre la estructura y composicidn floristica del bosque, de
forma tal que resulta complejo definir los limites y fronteras de este tipo de bioma (Trejo, 1998). El
término Bosque Tropical Seco es amplio e incluye a las regiones intertropicales de baja altitud (0-1,900
msnm) que presentan una temporada seca bien definida (Rzedowski, 2006). La vegetacidon es
mayormente decidua durante la temporada seca y el grado de estacionalidad en la fenologia se
incrementa con la disminuciéon de la precipitacion (Rzedowski, 2006; Pennington, 2009) En este trabajo
nuestra definicion BTS obedece a la descripcidon propuesta por Trejo (1998, 2010) para los bosques secos

mexicanos. Este ocurre en regiones libres de heladas entre los 0 y 1,900 msnm, donde la precipitacion



anual se encuentra entre 400 y 1600 mm, con periodos de entre cinco y seis meses en los que existe una

precipitacién pluvial menor de 100 mm, con una temperatura media anual entre 18 y 28 °C.
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FIGURA 1. Representacion esquematica de la distribuciéon potencial del Bosque Tropical Seco en Mesoamérica de
un modelo realizado mediante el algoritmo de maxima entropia en MAXENT para las condiciones climaticas del
presente.

Relaciones biogeograficas del Bosque Tropical Seco en Mesoamérica y Caribe: Ensamblaje filogenético de

la comunidad

Se seleccionaron de la literatura un total de 551 especies reportadas como endémicas del BTS de
Mesoamérica y el Caribe. Adicionalmente se validd el estatus taxondmico de acuerdo con “The Plant List
1.1”7 (http://www.theplantlist.org/), excluyendo las especies con problemas taxondmicos no resueltos, o
especies con falta de informacién por ser relativamente nuevas para la ciencia. Para determinar las
relaciones fitogeograficas de flora endémica se generd una base de datos que incluye 19,967 puntos
Unicos de localidades a partir de listados floristicos, reportes botanicos, y bases de datos en linea como
la GBIF (Global Biodiversity Information Facility; http://www.gbif.org/species; Apéndice 5). Las unidades
biogeograficas comparadas fueron seleccionadas de las ecorregiones de BTS propuestos por Olson y
colaboradores (1998), para Mesoamérica y el Caribe a partir de sus similitudes ambientales, estructura
del habitat y patrones de complejidad biolégica (Fig. 2). Para generar la matriz de datos (presencia-

ausencia de especies por ecorregion) se realizd una union espacial de capas en el software ARCGIS 9.3



(ESRI), codificando la presencia de una especie con 1y sus ausencia con 0. Para el andlisis cuantitativo se
realizd una clasificacion utilizando la distancia promedio entre grupos (UPGMA) y el coeficiente de
Sgrensen como una medida de similitud. Con la finalidad de determinar la influencia de las variables
bioclimaticas en la composicion floristica, se utilizdé un método estandar de escalamiento
multidimensional (NMDS) en dos dimensiones. Todos los andlisis fueron realizados en el paquete
“Vegan” del software R (Oksanen et al., 2009).

Por otra parte, se evalud la utilidad de las variables bioclimaticas y las relaciones filogenéticas para
predecir la composicién de especies que integran las comunidades de BTS. Para recuperar las distancias
filogenéticas entre los taxa de la metacomunidad se utilizé la base de datos R20120829 para géneros de
plantas en PHYLOMATIC v3 (http://phylodiversity.net/phylomatic/). Adicionalmente, se utilizé el valor
medio de la variable bioclimatica Biol5 (estacionalidad) de 438 especies a partir de su rango completo
de distribucién como una medida de sus atributos ecoldgicos y funcionales que reflejan su nivel de
tolerancia al estrés hidrico. Los datos climaticos fueron obtenidos de la base de datos de WorldClim a
una resolucion espacial de 2.5" (Hijams et al., 2005). El grado de sefial filogenética de la comunidad fue
evaluado mediante los métodos estadisticos K de Blomberg, y A de Pagel, que asumen un modelo
Browniano en la evolucién de los caracteres (Munkemuller et al., 2012). Para probar la hipdtesis nula
(no dependencia filogenética), los valores observados de la variable Biol5 en la filogenia de la
comunidad fueron comparados con los valores esperados a partir de la aleatorizacion del valor de la
variable Biol5 entre las puntas de las ramas. Todos los analisis fueron realizados en el paquete

estadistico “Picante” del software R (Kembel et al., 2010).
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FIGURA 2. Bosque Tropical Seco en ecorregiones de Mesoamérica y el Caribe determinadas por Olson vy
colaboradores (1998).

Distribucion histdrica del BTS en Mesoamérica

Los datos bioclimaticos para la modelacidn de la distribucién potencial del BTS para las condiciones
climaticas del presente se obtuvieron de la base de datos de WorldClim a una resolucién espacial de 30”
(1km?; http://www.worldclim.org/; Hijams et al., 2005). Los datos climaticos del Ultimo Maximo Glacial
(LGM 21 Ka) se obtuvieron de las bases de datos de dos modelos climaticos de circulacion atmosférica a
una resolucién espacial de 2.5”: el modelo de Sistema Climatico de Comunidad (CCSM3: Collins et al.
2004), y el Modelo para Investigacion Interdisciplinaria en Clima (MIROC, ver. 3.2 Michell et al., 2003). El
modelo del Ultimo Interglacial (LIG 130 Ka; Otto-Bliesner et al., 2006) se obtuvo a una resolucién
espacial de 30” (Disponibles en linea en: http://www.cesm.ucar.edu/models/ccsm3.0/;
http://www.ccsr.u-tokyo.ac.jp/~hasumi/MIROC/,  http://www.Isce.cea.fr/pmip/). Para evitar la
sobreparametizacién de los modelos de prediccion con variables bioclimaticas redundantes, se
realizaron anélisis de correlacién para el grupo de variables bioclimaticas en JMP8® (SAS Institute, 2003).

Sélo las variables con correlaciones < 0.85 fueron conservadas en el modelo con base en su relevancia



bioldgica y considerando las variables propuestas por Trejo (1998) que mejor explican la presencia de

bosque seco en México (CUADRO 1).

CUADRO 1. Descripcion de las variables bioclimaticas de WORLDCLIM utilizadas en el modelo de la actualidad, en
los modelos del Ultimo Méximo Glacial (modelo del Sistema Climatico de Comunidad y modelo para Investigacién
Interdisciplinaria en Clima) y en el modelo del Ultimo Interglacial de distribucién potencial para el Bosque Tropical
Seco.

Variable bioclimatica Descripcion

BIO1 Temperatura promedio anual (°C).

BIO3 Isotermalidad [(Temperatura promedio anual/intervalo anual de temperatura)*100]
BIO4 Estacionalidad de la temperatura (Coeficiente de Variacion)

BIO12 Precipitacién anual

BIO15 Estacionalidad de la precipitacion (Coeficiente de Variacién)

BIO17 Precipitacién del cuarto mas seco

Se obtuvieron 450 puntos de ocurrencia a partir de 20 sitios representativos a lo largo de la distribucion
geografica del BTS en México, para los cuales hay caracterizacion floristica, geolégica y ambiental
(Gentry, 1995; Trejo, 1998; Trejo y Dirzo, 2002; Ceballos, 2010), asi como de poligonos de las reservas
bioldgicas y dreas naturales protegidas que preservan este tipo de bioma (Ceballos, 2010).
Adicionalmente, se generd en ARCVIEW 9.3 (ESRI) un set de 1000 puntos aleatorios del drea entera de
distribucidn para el BTS de México, a partir de los poligonos de ecorregiones de nivel Il determinadas
como Selvas Secas Caducifolias definidos por el Instituto Nacional de Estadistica Geografica e
Informatica (INEGI, 2006; INEGI-CONABIO-INE, 2007). Esta aproximacion caracteriza ambientalmente la
region de estudio a partir de informacién validada, y trata de minimizar la autocorrelacion espacial de
los datos, por ejemplo: que las localidades cercanas unas a otras presentan valores climaticos mas
similares que aquellas localidades espacialmente distantes (Dormann et al., 2007). Los modelos de
simulacidn vegetal fueron generados utilizando MAXENT, que utiliza el método de maxima entropia para
predecir la distribucién ecolégica (Phillips, 2006). El modelo se construyé con 50 réplicas independientes
para cada escenario climdtico, el 25% de los registros de ocurrencia fueron empleados para generar las
curvas de entrenamiento y el 75% restantes para generar las curvas de prueba.

Para generar las dreas de idoneidad de habitat se convirtieron las salidas continuas en mapas de
presencia-ausencia de BTS (1, 0) con base en el “umbral minimo de habitat” de 10%, para cada una de
las 50 réplicas por escenario climatico. Para determinar el nicho bioclimatico del BTS se generé un mapa
consenso de las 50 capas considerando el 95% de correspondencia entre dreas de presencia en ARCVIEW
9.3 (ESRI). Esta aproximacién es considerada uno de los mejores métodos para adquirir el consenso de

las distribuciones potenciales obtenidas de diferentes algoritmos (Marmion et al., 2009). Para identificar



las dreas de estabilidad climatica que representan los refugios en donde el BTS ha ocurrido desde el
Ultimo Méximo Glacial, se sobrepusieron las proyecciones de presencia-ausencia de habitat de cada
escenario climatico pasado (LGM-CCSM, LGM-MIROC, LIG) y presente. En este trabajo se emplea el
término “estabilidad climatica” como una medida del grado en el que un darea en particular ha sido
continuamente ocupada por algun tipo de ambiente, independientemente de la composicion de la

comunidad de plantas (Carnaval et al., 2014).

Patrones de diversidad de especies endémicas del Bosque Tropical Seco de México

Para determinar la composicidn de especies, riqueza y patrones de distribucién de flora endémica de los
bosques secos de México, se generd una base de datos que incluye 7,337 puntos Unicos de localidades
con registros de 298 especies. La validacidn taxondmica y sistematica de especies se realizd de acuerdo
con “The Plant List 1.1”, se excluyeron las especies con problemas taxonémicos no resueltos, o especies
con falta de informacion. Para generar mapas de diversidad se realizd un analisis a nivel regional
(México) usando una capa raster de 0.1° x 0.1° y utilizando el niumero de registros de especies
endémicas por celda como unidad de diversidad (Hijams et al., 2005). Para evaluar la correlacién
espacial entre las areas de estabilidad climatica de bosque seco (refugios) y las areas hotspots se realizé
un andlisis de unidén espacial en ARCVIEW 9.3 (ESRI). Para probar la hipdtesis de que las areas
espaciotemporalmente estables permiten la acumulacién de altos niveles de diversidad, se extrajo el
valor del nimero de especies por celda a partir de los poligonos de BTS y refugios. Para determinar
diferencias estadisticas entre las condiciones (areas estables vs no estables), se analizaron los datos bajo

un modelo lineal generalizado en el sistema SAS (SAS Institute, 2003).
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RESULTADOS

Relaciones floristicas y diversidad de especies

Tanto los andlisis de ordenamiento NMDS, como los de agrupamiento UPGMA permiten describir los
datos de manera eficiente (stress = 0.13) y distinguir tres grandes grupos de composicién floristica
homogénea (Fig. 3).

1) Costa del Pacifico Mexicano: Se extiende desde Sonora hasta el norte del golfo de Tehuantepec e
incluye las ecorregiones de bosques secos del Balsas, Tehuacan, Tehuantepec, Jalisco, Bajio, Baja
California y Sonora-Sinaloa. Esta subregion corresponde con la region México Occidental propuesta en la
clasificacién de Ceballos (1995) para vertebrados endémicos del BTS, y con la subregién Costa Oeste de
México propuesta por Lott y Atkinson (2002, 2005) para la flora del BTS. Morrone (2001), a partir de
trazos generalizados de distintos taxones la identifica y define como Provincia de la costa Pacifica
Mexicana. Esta regidn presenta afinidades floristicas mas estrechas con la subregidon de Centroamérica.
En ella se distribuyen 278 especies, 215 de las cuales son exclusivas de la regiéon (aunque no
necesariamente de amplia distribucién dentro de esta), y 44 especies que alcanzan sus limites de
distribucion mas al sur en la subregién de Centroamérica (Apéndice 1).

2) Centroamérica: Se extiende desde los bosques secos de Veracruz y Yucatan en el Atlantico, y por el
Pacifico, desde la depresion central de Chiapas México, hasta el golfo de Nicoya, Costa Rica. Incluye los
valles internos de Guatemala, Honduras y Nicaragua. En esta subregion se presentan 101 especies, 37%
de las cuales no se encuentra en ninguna otra region del BTS (Apéndice 1). Ceballos (1995) identifica
esta misma region como América Central. Estos bosques secos presentan una alta afinidad con los
bosques secos de la Costa Pacifica Mexicana, ya que comparten alrededor del 43% de sus especies en un
sub-patron de distribucidn que Lott y Atkinson (2002) definen como Jalisco-América Central.

3) Caribe: Esta region comprende esencialmente los bosques secos de Cuba, Puerto Rico, Haiti,
Republica Dominicana y las Antillas menores. Sus afinidades floristicas se encuentran mads préximas con
la subregién de Centroamérica con la cual comparte alrededor del 4% de la flora. En esta subregién se
registraron alrededor de 141 especies y de las cuales el 85% presenta distribucion restringida.

Por otra parte, la posicion de los Bosques secos de Panama y Jamaica es intermedia, ya que sus
afinidades floristicas con las regiones adyacentes de Centroamérica y el Caribe son debidas a especies

de amplia distribucién.
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FIGURA 3. a) Dendograma producido por el analisis de grupos (UPGMA) que muestra la similaridad entre 20
ecorregiones de Bosque Tropical Seco, representando los tres mayores grupos de composicion floristica con base
en la presencia de especies endémicas de los Bosques Tropicales Secos. Nota: Ver CUADRO 3 para definiciones de
las abreviaciones. En b) se muestran los ensambles biogeograficos propuestos para el Bosque Tropical Seco de

Mesoameérica y Caribe con base en la composicion de especies endémicas a partir del analisis de similitud floristica
de UPMGA.
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CUADRO 2. Patrones de diversidad de las subregiones de BTS para Mesoamérica y el Caribe, a partir de la flora
endémica.

Subregion No. Especies Restringidas Géneros Familias
Costa del Pacifico Mexicano 278 215 (77%) 121 40
Centroamérica 101 37 (37%) 51 28
Caribe 141 120 (85%) 95 40

El nimero de especies endémicas por ecorregion varioé de 3 a 160 (CUADRO 3), los valores mas altos en
numero de especies se observaron para la ecorregion de Bosques Secos del Balsas y los mas
depauperados para la ecorregiéon de Bosques secos de Panama. De las 438 especies, solo 18 presentan
amplia distribucién y estan presentes en las tres regiones floristicas identificadas en este trabajo (Fig.

3b, Apéndice 1).

CUADRO 3. Ecorregiones de BTS consideradas en el estudio, entidad federativa y nimero de especies endémicas.
Las abreviaciones en paréntesis son aquellas usadas en los anadlisis de ordenacion y clasificacion.

Ecorregion

Entidad politica

Especies endémicas

Sierra de Laguna dry forest (BC_TDF)

Baja California

9

Sonoran-Sinaloa transition subtropical dry Sonora, Sinaloa 24

forest (Son-Sin_TDF)

Sinaloan dry forest (Sinaloan_TDF) Sinaloa, Nayarit, Jalisco 61

Jalisco dry forest (Jalisco_TDF) Jalisco, Colima 93

Bajio dry forest (Bajio_TDF) Jalisco, Michoacdan, Guanajuato 17

Balsas dry forest (Balsas_TDF) Michoacan, Guerrero, Morelos, Puebla, 160
Oaxaca

Southern Pacific dry forest (PacificoSur_TDF) Michoacan, Guerrero, Oaxaca 111

Tehuacan dry forest (Tehuacan_TDF) Puebla, Oaxaca 31

Chiapas Depression dry forest (Chiapas_TDF) Chiapas, Guatemala 21

Central American dry forest Chiapas, Guatemala, Salvador, Honduras, 42

(CenAme_TDF) Nicaragua, Costa Rica

Veracruz dry forest (Veracruz_TDF) Veracruz 15

Yucatan dry forest (Yucatan_TDF) Yucatdn, Campeche 24

Caribbean shrublands (Caribbean_TDF) Anguila, San Martin, Antigua Barbuda, San 39
Cristobal, Monserrat, Guadalupe, Dominica,
Martinica, Santa Lucia, Barbados.

Cuban dry forest, Cuban cactus scrub Cuba 52

(Cuban_TDF)

Hispaniolan dry forest Haiti, Republica Dominicana 57

(Hispaniolan_TDF)

Jamaican dry forest (Jamaican_TDF) Jamaica 18

Lesser Antillean dry forest (Antillean_TDF) Barbuda, Monserrat, Martinica, Santa Lucia, 9
San Vicente, Granada

Puerto Rican dry forest (PtoRican_TDF) Puerto Rico 53

Panamian dry forest (Panamian_TDF) Panama 3

Montagua Valley thornscrub (Montagua_TDF)  Guatemala 13
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Ordenacion de la vegetacion en relacién con las variables climaticas

El escalamiento multidimensional explica eficientemente la similitud floristica de las regiones de BTS
(stress 0.13) y demuestra la existencia de tres grandes grupos de composicion homogénea (Fig. 4b). El
primer grupo esta compuesto por los BTS del Caribe. El segundo grupo incluye los BTS de
Centroamérica, ademas de las regiones de Yucatan y Veracruz. El tercer grupo floristico esta compuesto
por los BTS del Pacifico mexicano. Adicionalmente, el analisis NMDS indica un considerable recambio de
especies a lo largo de los ejes (k= 2). El primer eje NMDS1, implica el reemplazo de especies a través de
un gradiente de estacionalidad y discrimina eficientemente las comunidades de BTS identificadas en el
analisis de grupos (Fig. 4a CUADRO 4). Mientras el segundo eje NMDS2, refleja una variacién en la
magnitud de la precipitacidn y temperatura promedio anual, en funcidn de la latitud dentro de cada
grupo floristico. Esto sugiere, que la composicién floristica de los BTS de Mesoamérica y el Caribe esta
altamente correlacionada con los atributos ecofisioldgicos de las especies en respuesta al estrés hidrico,
dentro y entre grupos de BTS. Por tanto la similaridad floristica es alta entre ecorregiones que

comparten rangos anuales similares de temperatura, precipitacion y estacionalidad.
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FIGURA 4 a) Escalamiento multidimensional NMDS (stress= 0.13), de la ordenacién de 19 ecorregiones de Bosque
Tropical Seco para Mesoamérica y el Caribe, solo las variables bioclimaticas que aportan significancia estadistica al
modelo se presentan en azul. b) Los datos revelan un gradiente en la composicion de especies a lo largo del primer
eje NMDS1, los grupos identificados por el andlisis de clusters (lineas azules) se separan a lo largo de este eje.
(Bio15 = estacionalidad, Bio12 =Precipitaciéon promedia anual, Biol = Temperatura promedio anual). Ver CUADRO
3 para nombres de las localidades.

14



CUADRO 4. Vectores de ordenacién para los ejes x (NMDS1) y y (NMDS2), coeficiente de correlacién y
significancias estadisticas de 1000 permutaciones. Umbrales de significancia *** p< 0.001, stress 0.13.

NMDS1  NMDS2  r2 Pr(>r)
Biol5 (Estacionalidad de la precipitacion) -0.93333 -0.35903 0.9022 0.001 ***
Bio3 (Isotermalidad) 0.58400 -0.81175 0.0515 0.644
Bio12 (Precipitacion anual) 0.79719 0.79719 0.4710 0.005 **
Biol (Temperatura promedio anual) 0.99879 0.04908 0.3490 0.026 *

Sefal filogenética de las variables bioclimaticas

Las pruebas de sefial filogenética al usar K de Blomberg y A de Pagel fueron consistentes al detectar
mayor grado de dependencia filogenética de la variable bioclimatica Biol5, que lo esperado bajo un
modelo Browniano (aleatorio) de evolucién (Munkemuller et al.,, 2012). Sin embargo, la fuerza y
significancia de la sefial filogenética varié para cada analisis. Por ejemplo, los resultados para el
estadistico A de Pagel, muestran fuerte evidencia de conservacidn filogenética en los valores de
estacionalidad en la precipitacion de la metacomunidad (CUADRO 5). Por el contrario, para el estadistico
K de Blomberg se muestran valores bajos y marginalmente significativos de dependencia filogenética.
No obstante, el estadistico K de Blomberg resulta poco sensible cuando se presentan politomias dentro

de la filogenia (Munkemuller et al., 2012)

CUADRO 5. Seiial filogenética para el grado de estacionalidad en la precipitacién de 438 especies de 51 familias en
una metacomunidad de Bosque Tropical Seco vy significancias estadisticas de 1,000 permutaciones. Umbrales de
significancia *** p< 0.001

K de Blomberg A de Pagel
Caracter Valor P Valor P
Bio15 (Estacionalidad de la precipitacion) 0.1684779 0.051 0.9375642 0.001%**

Distribucidn potencial y areas de estabilidad climatica del BTS

Para sistemas tropicales y secos se ha comprobado que las variables bioclimaticas resultan predictores
apropiados al momento de demostrar el impacto de los cambios climaticos en la distribucidn natural de
los ecosistemas y especies que los habitan (Peterson y Nayary, 2007; Simon et al., 2009; Werneck et al.,
2011; Angulo et al., 2012). En este trabajo, los modelos de prediccién bajo las condiciones climaticas

actuales y pasadas presentan un buen ajuste a la distribucion (promedio para las 50 réplicas AUC
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=0.993) y para el caso de las condiciones climaticas actuales los resultados son comparables a los
propuestos por INEGI (Mapa de cobertura vegetal INEGI, 2006). En general, la distribucion predicha para
el BTS bajo las condiciones del Ultimo Interglacial es similar a la obtenida bajo las condiciones climaticas
actuales (Fig. 5a), pero considerablemente mas restringida que las proyecciones bajo los escenarios del
Ultimo Maximo Glacial; teniendo en cuenta las dreas ganadas con la disminucién del nivel del mar (~130
m; Fig. 5b). Por el contrario, considerando sdlo las areas actualmente emergidas, las comparaciones
entre distribuciones para el presente y el Ultimo Maximo Glacial muestran que entre el 47% y 63% de
las dreas actualmente ocupadas por BTS eran climaticamente inadecuadas para el desarrollo de este
bioma, segun los modelos MIROC y CCSM respectivamente (Fig. 5¢c, Fig. 5d). Con respecto a las areas de
estabilidad climatica se consider6 solo el modelo climatico del Ultimo Méximo Glacial (CCSM 21 ka)
debido a que representa temporalmente el evento climatico mas reciente que mas ha reducido la
distribucidn del BTS, asi como por la abundante evidencia palinoldgica que soporta las proyecciones de
este modelo para el territorio Mexicano (ver discusidn). Los resultados identifican ocho dreas
potenciales que pudieron actuar como refugios (CUADRO 6, Fig. 6). Tres de las areas de estabilidad
climatica predicha se encuentran sobre la costa del océano Pacifico. La primera zona, la cual es la mas
extensa, se localiza desde el norte del estado de Sinaloa hasta los valles internos de la Sierra Madre
Occidental en Nayarit y Jalisco. La segunda comprende la costa Pacifica Central, desde Boca de
Tomatlan, Jalisco hasta Coalcoman, Michoacan. Una tercera zona estd ubicada en un area casi continua
entre Tepalcatepec y Huetamo, Michoacan en la regidn del Bajo Balsas, la cuarta zona se ubica entre los
estados de Guerrero, Morelos y Puebla en la region del Alto Balsas. La quinta zona representa una
pequefia fraccién del valle de Tehuacdn-Cuicatldn en el estado de Oaxaca. La sexta zona se ubica en la
region del istmo de Tehuantepec desde las bahias de Puerto Escondido hasta las costas de Salina Cruz en
Oaxaca y continuando sobre la vertiente del Rio Tehuantepec. La séptima se ubica en el valle de Zacapa
entre los departamentos del Progreso y Zacapa, Guatemala. Y finalmente un area discontinua entre los
valles secos interiores entre el departamento de Choluteca, Honduras hacia el sureste en la zona

Norcentral de Nicaragua, y hasta el departamento de Managua, Nicaragua.
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FIGURA 5. Mapas de estabilidad climatica histérica que representan los refugios predichos en los que el bosque
tropical seco ha existido en: a) las condiciones actuales, b) el Ultimo Inter Glacial, c) el Ultimo Maximo Glacial
modelo MIROC, y d) el Ultimo Maximo Glacial modelo CCSM.

CUADRO 6. Areas climaticamente estables de BTS (refugios) desde el Ultimo Maximo Glacial de acuerdo con el
modelo CCSM vy entidad politica.

Refugio Entidad politica Pais

Noroeste Sinaloa, Durango, Nayarit, Jalisco (México) México
Jalisco-Colima Jalisco, Colima, Michoacan (México). México

Bajo Balsas Guerrero, Michoacan (México). México

Alto Balsas Guerrero, Morelos, Puebla (México). México

Tehuacan Oaxaca (México). México
Tehuantepec Oaxaca (México). México
Motagua-Zacapa Zacapa, El progreso Guatemala
Nicaragua Choluteca, Esteli, Matagalpa, Boaco, Managua Honduras, Nicaragua
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FIGURA 6. Mapas de estabilidad climatica histérica que representan los refugios de BTS en Mesoamérica de
acuerdo con el modelo para el Ultimo Maximo Glacial- CCSM (LGM ~21 Ka).

Patrones de distribucion y hotspots de especies endémicas en los bosques secos de México

El endemismo de la flora del BTS es alto a nivel de especie pero bajo en otras jerarquias taxondmicas. En
este trabajo se registré un total de 298 especies endémicas distribuidas en 40 familias, que representan
entre el 22% al 29% de las especies de plantas reportadas para el BTS en México (Trejo, 1998; Lott,
2002). El BTS de México es mas diverso de lo esperado en comparacién con otros bosques secos de
Centro y Sudamérica, y su variacidn en riqueza de especies no se explica sélo por la precipitacién anual
total (Trejo y Dirzo, 2002). De acuerdo con los analisis de riqueza, esta se encuentra concentrada en
varias dreas o hotspots, especialmente en las costas de Jalisco y Colima. Otras areas de gran
concentracion de especies endémicas estdn localizadas en la cuenca del Bajo Balsas entre Michoacan y
Guerrero, asi como en el Alto Balsas entre Guerrero y Morelos (Fig. 7). Los andlisis bajo un modelo linear
generalizado demuestran que independientemente de la region geografica de BTS, los poligonos de las
areas espaciotemporalmente estables presentan estadisticamte mayor diversidad de especies
endémicas que las dreas de BTS que no han sido estables a través del tiempo (Fig. 8, APENDICE 2). Tanto

los analisis de diversidad, como los modelos de prediccidn de nicho demuestran que las areas con mayor
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numero de especies endémicas presentan un patron geografico bien definido no aleatorio, que puede

ser explicado con base en la existencia de areas de estabilidad climatica en el BTS de México.
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FIGURA 7. Patrones de diversidad (hotspots) de 298 especies endémicas del bosque tropical seco en México.
Nétese la concentracion de especies en las areas propuestas como refugios de BTS.
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FIGURA 8. a) Modelo lineal generalizado del efecto de la estabilidad climatica (estable e inestable) sobre el nimero
de especies de plantas endémicas del Bosque Tropical Seco en México, a partir de analisis de diversidad y
proyecciones de cambio en la distribucién de Bosque Tropical Seco para el Ultimo Maximo Glacial modelo CCSM.
b) Las areas en negro representan las areas estables (refugios) de Bosque Tropical Seco en México de acuerdo con
el modelo para el Ultimo Maximo Glacial- CCSM (LGM 21 Ka). Las areas en gris representan las areas inestables
recientemente colonizadas en la distribucién actual del Bosque Tropical Seco en México.
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DISCUSION

Fitogeografia del Bosque Tropical Seco en Mesoamérica y el Caribe

La diversidad floristica de los BTS de Mesoamérica es mas diversa de lo esperado en comparacién con
otros bosques secos de Sudamérica, en parte debido, al elevado recambio de especies a escalas
geograficas relativamente pequefias (Janzen, 1967; Trejo y Dirzo, 2002). Por ejemplo, Trejo (1998) para
un total de 975 especies encontradas en el BTS de México no observé ninguna especie que estuviera
presente en todos los 20 sitios evaluados. En coherencia con el estudio de Lott y Atkinson (2005), los
resultados sugieren que la subregién “Costa Pacifico Mexicana” es la mds diversa de los BTS de
Mesoamérica en cuanto a numero de especies (CUADRO 2). Igualmente, resulta importante destacar la
diversidad y composicion floristica de los BTS del Caribe, en los que el 85% de su flora es de caracter
microendémico y la cual presenta valores de diversidad equiparable a la subregién Costa Pacifico
Mexicana, a nivel de géneros y familias. La presencia de especies microendémicas en esta region esta
altamente relacionada con factores edaficos, particularmente con la presencia de suelos calcareos que
imponen restricciones adaptativas al establecimiento y desarrollo de la flora (Lésvesque et al., 2011).
Por otra parte, los resultados demuestran que tanto los andlisis de escalamiento como los de
agrupamiento son congruentes al identificar el nUmero de areas de endemismo y la identidad de las
ecorregiones que las componen (ensamblajes biogeograficos). De acuerdo con su area geografica y
composicion floristica son claros tres patrones generales de distribucion en los bosques tropicales secos
de Mesoamérica y el Caribe: Costa Pacifico Mexicana, Caribe y Centroamérica (Fig. 3). En las regiones
floristicas delimitadas por Linares-Palomino (2011), se incluye a estas tres subregiones en un Unico
bloque de vegetacion. Sin embargo, esta clasificacidén esta basada en especies comunes en el Neotrépico
y no en especies endémicas y restringidas al BTS.

Rosen (1988) propone que la clasificacién de areas de endemismo puede tener dos interpretaciones
mutuamente complementarias, la histdrica y la ecoldgica. Por una parte, las relaciones entre las puntas
de las ramas (areas) estan determinadas por procesos de vicarianza y dispersidon en una sucesiéon de
eventos geoldgicos; y por otra parte, si la raiz es interpretada como un drea que presenta condiciones
desfavorables para la persistencia de los taxa, las relaciones entre areas pueden identificar afinidades
ecoldgicas. En este sentido, los patrones biogeograficos de BTS detectados en este trabajo para
Mesoamérica y el Caribe reflejan procesos ecoldgicos e histéricos determinados por: el nimero de
especies compartidas entre regiones, y las afinidades ecoldgicas de las especies de BTS. Por ejemplo,

para regiones como los bosques secos del Bajio, Baja California, Veracruz, Yucatdn y Panama, en las que
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se demuestra que las condiciones climéticas no permitieron la persistencia de BTS durante el Ultimo
Maximo Glacial, la diversidad de especies endémicas es proporcionalmente mas baja que las areas
adyacentes y estables climaticamente (CUADRO2). Por otra parte, sus similitudes se basan sélo en las
especies compartidas de mediana distribucidn afines ecolégicamente. Por lo tanto, se puede sugerir que
las especies encontradas en estas regiones de BTS han llegado recientemente a partir de las regiones
adyacentes y estables de BTS. Por ejemplo, Burham y Carranco (2004) proponen que la estabilidad a
largo plazo de la vegetacién del BTS, puede resultar en el aumento de especies endémicas a través de
procesos naturales promovidos por la fragmentacién y aislamiento geogréfico de estos bosques. Bajo
esta misma suposicion, Huber y colaboradores (2006) determinan que el bajo nimero de taxa
endémicos de la flora de los Llanos en Venezuela (alrededor del 1% de la flora total), puede ser el
resultado del reciente origen geoldgico a partir del retiro de las aguas marinas de esta regidn durante el

Cuaternario.

Ordenacion de las comunidades vegetales, senal filogenética y similaridad ecoldgica entre las especies

Los resultados de escalamiento multidimensional (NMDS) concuerdan con las conclusiones de Durigan y
colaboradores (2003), quienes analizaron la distribucién de especies del Cerrado en San Paulo, Brasil, e
identificaron que las caracteristicas geograficas y ambientales son los factores mas importantes que
determinan la composicidn floristica de estas areas. Sus resultados, hacen notar la importancia de los
factores climaticos, particularmente la temperatura, precipitacion y la longitud de la temporada seca
como los principales determinantes del ensamblaje floristico de las comunidades del Cerrado de San
Paulo.

El grado en el que los integrantes de una comunidad predicen sus relaciones define la estructura
filogenética de la comunidad (Webb, 2002). Mediante este concepto, Lavin y Matos (2008) proponen
que, la biogeografia ecoldgica (dependencia filogenética entre las especies) aporta mayor informacion
biogeografica al detectar los procesos ecoldgicos que influencian el ensamblaje entre comunidades y
por tanto de sus patrones biogeograficos. Frecuentemente, el ambiente fisico impone limitantes
ecoldgicas y evolutivas que generan un “filtrado ecolégico”, de forma tal, que especies con
requerimientos ecoldgicos similares se encuentran ocupando ambientes fisicos similares (Webb, 2000).
La idea general detrds de este concepto radica en que las especies cercanamente relacionadas son
ecoldgica y funcionalmente mas similares que las especies lejanamente emparentadas, por lo tanto, es

posible hacer inferencias respecto a la influencia relativa de los factores abidticos en el ensamblaje de
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una comunidad (Swenson y Enquist, 2009), ya que los caracteres funcionales contribuyen a la
adquisicion de recursos y definen el nicho que los organismos ocupan. El proceso de evolucion de
caracteres de resistencia, tolerancia y escape a la sequia pueden tener fuertes implicaciones en el
ensamblaje de las comunidades del BTS. Para las leguminosas, un grupo altamente asociado a los BTS,
se ha demostrado que las relaciones filogenéticas muestran un elevado grado de asociacidn geograficay
de afinidades ecoldgicas, en las cuales, las especies hermanas tienden a ocupar las mismas regiones del
BTS (Schrire, 2005; Lavin 2006; Pennington, 2006). De igual forma, los resultados de este trabajo
demuestran que el grado en que las relaciones filogenéticas predice el grado de estacionalidad en la
precipitacién de los taxa es mayor a lo esperado bajo un modelo Browniano de evolucién. De esta
forma, el grado de tolerancia de las especies a la sequia es el factor mds importante que promueve el
recambio de los taxa entre regiones de BTS (Lavin, 2006), y el cual estda determinado tanto por la
adaptacidon de los taxa a las caracteristicas ambientales de cada regidn, como por la ancestria
compartida. Baltzer y colaboradores (2008) demuestran que para bosques tropicales, los patrones de
distribucién de especies a lo largo de gradientes de disponibilidad de agua estan determinados por la
resistencia diferencial a la sequia debido a caracteres morfoldgicos y fisiolégicos como el contenido letal
de agua, punto de marchites hidrica, sistema radicular profundo, baja conductancia cuticular, entre
otros. En sintesis, los patrones de coexistencia de especies de BTS que vemos actualmente en
Mesoamérica y el Caribe, son el resultado del grado de persistencia de la vegetacidn, asi como de
eventos histéricos de dispersion dentro y entre regiones vecinas en donde las especies con
requerimientos ecoldgicos similares inmigran y prosperan en regiones climaticamente similares (Schrire

et al., 2005).

Distribucion histdrica del BTS en México y evidencia palinoldgica

La reconstruccidn histdrica de la distribucién de los BTS de Mesoamérica, arrojan resultados robustos
como lo indican los valores de AUC > 0.9. Para el LIG (130 Ka) bajo un escenario climatico similar al
actual, se observa una disminucidon de 39% de la cobertura de BTS, aunque, con una configuracién
comparable a la actual. Los modelos de distribucién para el LGM (21 Ka) predicen una disminucién
drastica, del 47% y 63% del area adecuada para el desarrollo de BTS. Sin embargo, difieren en cuanto al
arreglo espacial de las areas predichas. No obstante, los datos palinoldgicos del centro de México son

congruentes con los resultados obtenidos bajo los datos climaticos del modelo LGM-CCSM.
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Por ejemplo, las principales lineas de evidencia para el LGM en México (26 ka-19 ka) estiman una
disminucién en la temperatura de 6° C a 8° C. En este sentido, la respuesta de las comunidades
vegetales al enfriamiento se identifica en los registros polinicos como un desplazamiento altitudinal de
aproximadamente 1,000 m en la distribucién de la vegetacién hacia altitudes menores (Caballero et al.,
2010). Por ejemplo, el BTS es particularmente sensible a las bajas temperaturas, por los que se espera
haya experimentado una retraccion de su limite altitudinal a aquellas areas geograficas libres de
heladas. Las areas de estabilidad climatica identificadas en este trabajo (modelo LGM-CCSM) indican la
prevalencia del BTS sélo por debajo de ~1,100 msnm, lo que representa una retraccidn altitudinal de
aproximadamente 800 m respecto al limite altitudinal actual del BTS.

Por otra parte, los registros palinoldgicos del centro de México para el LGM estan relativamente bien
documentados, al menos para las regiones lacustres de Texcoco, Chalco, Cuitzeo y Patzcuaro (Lozano-
Garcia et al. 1993, Lozano-Garcia y Ortega-Guerrero 1994, Caballero et al. 1999). Para estas cuencas, es
posible observar en el registro polinico indicios de condiciones secas durante el LGM. Por ejemplo, para
la cuenca de Chalco se registra la predominancia de polen de Mimosa aff. biuncifera, lo que sugiere
entornos predominantemente secos (Lozano-Garcia et al., 1993). Igualmente, otro elemento abundante
en los perfiles polinicos de Patzcuaro, Chalco, Texcoco y Lerma es el tipo Cupresaceae (Cupresus y
Juniperus), el cual esta asociado a condiciones secas y frias (Lozano-Garcia et al., 1993; Lozano-Garcia y
Ortega-Guerrero, 1994).

Si bien, el registro polinico para los BTS de México durante el LGM es insuficiente, resulta posible
observar en los perfiles polinicos de Ixtacyola y lagunas de Tuxpan en Guerrero, indicios de condiciones
secas y frias para estas cuencas durante el Pleistoceno tardio (Piperno y Ranere, 2006). Por ejemplo, los
andlisis sedimentoldgicos para Ixtacyola en lguala Guerrero indican: 1) una sequia severa de la cuenca,
2) un incremento significativo de carbdn y dominancia de taxa herbaceos (Astereceae, Poaceae), y 3) la
presencia en menor proporcién de elementos caracteristicos de BTS como Bursera, Spondias y Quercus
(Piperno y Ranere, 2006). En general, los datos paleolimnolégicos de los lagos durante el Ultimo Méximo
Glacial indican niveles disminuidos, en concordancia con la interpretacién de climas mads secos obtenida
de los datos palinoldgicos (Piperno y Ranere, 2006; Caballero et al., 2010).

Por otra parte, Caballero y colaboradores (2010) explican que, a partir de la menor altitud de la ELA
(Equilibrium-Line Altitude) en el Tancitaro en Michoacdn con respecto al Cofre de Perote en Veracruz,
existié un mayor aporte de humedad desde el Pacifico que en el Golfo de México. Esta evidencia ha sido
interpretada como un indicador de heterogeneidad climatica en el centro de México durante el LGM, lo

cual determiné ambientes mdas humedos en el oriente del eje neovolcanico en comparacion al centro,
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donde aparentemente prosperaron ambientes mas secos (Caballero et al., 2010). Si bien, no hay datos
gue sustenten esta gradiente de humedad, es posible observar en los modelos de estabilidad climatica
para el LGM (CCSM) una disminucion progresiva del tamarfio de los refugios de norte a sur y de este a
oeste de la Republica Mexicana. Este patron en las areas iddneas para el BTS durante este periodo,
sugiere condiciones mas calidas y con mayor precipitacion como para sustentar un bosque estacional en
el nor-occidente de México. Becerra (2005, 2008), sugiere en esta direccion que la Sierra Madre
Occidental provee las condiciones climaticas necesarias para el establecimiento del BTS, bloqueando los
frios vientos del norte. Estas evidencias son coherentes con los modelos de paleodistribucién del BTS en
México (LGM-CCSM) y sugieren que los BTS redujeron su distribucion durante los periodos glaciares.

Las reconstrucciones de distribucion histérica de este trabajo difieren de la hipdtesis que plantean
Pennington (2000) y Prado y Gibbs (1993); en la cual proponen que las comunidades de bosques secos
bajo un escenario climatico mas seco para el LGM, expandieron su distribuciéon en la cuenca del
Amazonas (Pennington et al., 2000, 2004). Por el contrario, las simulaciones histéricas de BTS en
Mesoamérica sugieren que las condiciones climaticas del LGM fueron demasiado secas y frias como para
sostener comunidades extensas de BTS. Estos resultados confirman estudios previos realizados para los
bosques secos de Sudamérica. Mayle (2004) y Werneck y colaboradores (2011), a partir de modelos de
circulacion climatica y secuestro de CO,, demuestran condiciones frias y secas para el LGM, que
limitaron la distribucion del BTS mucho mas alld de las regiones previamente propuestas. Por el
contrario, ellos sugieren retracciones del BTS durante el LGM, seguidas de expansiones mas recientes
durante el Holoceno. Igualmente, la reconstruccién del BTS con base en los limites de tolerancia al frio
de la vegetacidn presente en el espectro polinico de Sudamérica, sugiere que las bajas temperaturas, en
lugar de la precipitacidn, fueron el pardametro climatico clave que restringe el establecimiento de BTS en
las tierras bajas de Bolivia durante los periodos glaciares (Colinvaux et al., 1996; Whitney et al., 2014).
De forma paralela, los resultados de este trabajo son congruentes con los observados para los bosques
secos sudamericanos y con base en estas evidencias se puede sintetizar la dinamica histérica del BTS en
Mesoamérica como sigue: Durante los periodos cdlidos, como el LIG y el presente Inter Glacial u
Holoceno, el BTS se vio favorecido aumentando su distribucion y alcanzando el maximo de su
distribucidon en Holoceno o presente. Mientras que en los periodos frios como el LGM, el BTS tenia
distribuciones mas restringidas, permaneciendo aislado en ocho principales bloques de vegetacidn

(CUADROES, Fig. 6).
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Biogeografia histdrica del BTS en México y su relacion con los patrones actuales de diversidad

Las fluctuaciones climaticas del Cuaternario han influenciado la historia evolutiva de los organismos en
distintas formas, entre ellas, cambios en la distribucidn, fragmentacidn o extincién de poblaciones
(Waltari et al., 2007; Carnaval, 2009). Bajo este enfoque, la existencia y ausencia de areas de estabilidad
climatica puede predecir la diversidad genética, o bien los patrones actuales de distribucién y el grado
de endemismos (Graham et al., 2006). Los BTS de México y Centroamérica se consideraban como
regiones tropicales depauperadas en cuanto a diversidad bioldgica, y con respecto a las selvas humedas
(Gentry, 1988; Ceballos, 1995). Sin embargo, recientemente se ha demostrado que los BTS son
bioldgicamente muy complejos y albergan una gran diversidad floristica, mayor a la esperada para
regiones de este tipo (Cowling y Samways, 1994; Gentry, 1995; Trejo y Dirzo, 2002; Lott, 2005; Ceballos
y Garcia, 1995; Janzen, 1988). Los andlisis floristicos del BTS exhiben diferencias pronunciadas en la
composicion, diversidad y nimero de especies endémicas entre los BTS de México, Centroamérica y
Sudameérica, herencia de procesos geoldgicos, biogeograficos y evolutivos propios, en donde los BTS de
Meéxico y el Chaco en Sudamérica son los mas diversos en especies endémicas (Gentry, 1995; Linares-
Palomino et al., 2001, Ceballos y Martinez, 2010; Ceballos y Valenzuela, 2010).

La composicion floristica de especies endémicas, demuestra que los elementos predominantes en los
BTS Mesoamericanos pertenecen a las familias Fabaceae, Cactaceae, Burseraceae, Euphorbiaceae,
Asteraceae, Anacardiaceae, Acanthaceae y Rubiaceae, que en conjunto constituyen mads del 75% de las
especies endémicas de estos ecosistemas. Estos resultados son de esperarse, si consideramos que las
familias mejor representadas en los bosques secos son precisamente Fabaceae, Euphorbiaceae,
Cactaceae, Burseraceae, Asteraceae, Malpighiaceae, Rubiaceae y Anacardiaceae (Lott et al., 1995).

La riqueza de especies alcanza sus maximos valores cerca del ecuador y disminuye gradualmente hacia
mayores latitudes (Gentry, 1995; Mitellbach et al., 2007); sin embargo, en el BTS de México la riqueza de
especies no es sélo anormalmente alta, sino ademas elevada en cuanto el nimero de endemismos
(Trejo, 1998). Los analisis de riqueza de especies endémicas demuestran un patrén geografico bien
definido y distinto al esperado del patrén latitudinal. Las dreas de mayor riqueza se concentran en la
costa Pacifico Central y la Depresion del Balsas. Especificamente, sobresalen por su gran diversidad cinco

regiones: 1) Las costas de Jalisco y Colima, 2) el Bajo Balsas, 3) el Alto Balsas, 4) el valle de Tehuacan-
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Cuicatlan, 5) y el istmo de Tehuantepec. Estos resultados corroboran las predicciones hechas por Gamez
y colabores (2014) quienes identifican estas mismas regiones como centros de endemismos y diversidad
para las especies del género Bursera.

El porcentaje de especies endémicas en el BTS de México varia a través de distintos nucleos floristicos y
diferentes grupos de organismos (plantas vasculares 30%, anfibios 22%, reptiles 27%, mamiferos 30%,
lepidopteros 50%, y cerambicidos 49%; Rzedowski, 1978; Lott y Atkinson, 2005, 2010; Sousa, 2010;
Garcia, 2006; Ceballos y Martinez, 2010; De la Maza, 2010). Sin embargo, independientemente del
grupo taxondémico, emergen patrones ampliamente congruentes con las regiones descritas en este
trabajo como dareas espaciotemporalmente estables de BTS (ver Ceballos, 2010).

Los factores que pueden estar involucrados con este patrén de distribucion estdn ampliamente
relacionados con la biologia evolutiva e historias de vida de las especies asociadas al BTS. Por ejemplo, la
mayoria de los mamiferos endémicos a los BTS, tales como musarafas, armadillos, ratones y especies
fosoriales, tienen masas corporales pequefias, movilidad relativamente reducida, alimentacidn granivora
y tiempos generacionales cortos (Ceballos, 1995; Ceballos y Martinez, 2010). Estas caracteristicas se han
interpretado como evidencia de eventos de especiacién recientes, generados por la fragmentacion de
habitat y aislamiento de parches pequefios del BTS (Ceballos y Martinez, 2010). Por ejemplo, Sandel y
colaboradores (2011) demuestran que los efectos del cambio climatico del Cuaternario sobre la
biodiversidad, dependen en parte de la tasa de desplazamiento climatico (velocidad del cambio) y las
caracteristicas intrinsecas de las especies como su capacidad de dispersion. Ademads, los autores
manifiestan que la alta velocidad en el desplazamiento climatico estd asociada con bajo endemismo a
escalas continentales, y que las areas con bajas tasas de cambio funcionan esencialmente como refugios
para las especies de distribucidon restringida (Fjeldsa, 1995; Sandel et al, 2011). De forma
independiente, Jansson (2003) propone que los cambios climaticos pasados son un mejor predictor del
grado de endemismo en un area que el intervalo anual de temperatura, y sugiere tres mecanismos
interrelacionados que vinculan la estabilidad climatica, los patrones de riqueza y la distribucién de las
especies, los cuales son: 1) Las areas climaticamente inestables pueden favorecer especies generalistas y
de gran capacidad de dispersién, 2) las tasas de especiacién gradual pueden ser menores en areas
inestables, produciendo la carencia de especies jévenes de distribucion restringida, y 3) es probable que
especies de distribucion restringida se hayan extinto en las areas inestables.

Bajo esta misma linea de pensamiento, Carnaval y colaboradores (2009, 2014) demuestran a partir del
estudio de la filogeografia comparada de ranas endémicas de los bosques lluviosos de Brasil, que la

estabilidad climatica es un buen predictor de la diversidad genética para las regiones tropicales.
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De la misma forma, los resultados de este trabajo sugieren que la alta concentracion de especies de
plantas y otros grupos endémicos del BTS estd altamente relacionada con las dindmicas
espaciotemporales del BTS. Estas regiones que funcionan como verdaderas islas y peninsulas ecoldgicas
pueden servir como laboratorios naturales en los cuales es posible poner a prueba los supuestos de la
teoria de biogeografia de islas, como la relacion entre el nimero de especies y el tamafo del area, la
distancia entre fragmentos, y el equilibrio extincidn-colonizacién, que no explican del todo la presencia
de especies endémicas (MacArthur y Wilson, 1967). Paraddjicamente, los datos para el BTS (drea total)
no apoyan la idea general de que las areas de mayor tamafio permiten una mayor acumulacién de
especies (Jannson, 2003; Graham et al., 2006). Por ejemplo, el refugio de mayor area identificado en
este trabajo (Sonora-Sinaloa) soporta proporcionalmente menos del 50% de especies endémicas que
areas de menor tamafio, como las comprendidas en la region del Balsas. Esta evidencia es apoyada por
estudios de Becerra y Venable (2008), quienes a partir del analisis filogenético del género Bursera, uno
de los grupos mas diversos y altamente adaptados al BTS, identifican el drea de Sonora-Sinaloa como un
sitio donde las especies de Bursera son mantenidas pero donde la diversificacion es menos probable que
ocurra (sumidero). La teoria de coalescencia predice que las areas geograficas que han funcionado como
refugios a largo plazo exhiben una alta frecuencia de haplotipos ancestrales y por tanto el nimero
promedio de mutaciones de su ancestro mas reciente son significativamente mads bajas en tales
regiones, que lo esperado bajo el azar (Wakeley, 2008). En términos de area, cuando esta es mayor, la
probabilidad de extincién puede ademas disminuir debido al incremento en los tamafios poblacionales y
el drea de distribucién de las especies, lo que en ultima instancia atenda los efectos genéticos de la
estocasticidad bajo un flujo genético constante (Rosenzweig, 1995). En este trabajo se sugiere, que la
estabilidad climatica no solo facilita la sobrevivencia de especies neoendémicas y paleoendémicas (Por
ejemplo, Beiselia mexicana), ademds promueve la diferenciacion morfolégica de los taxa divergentes

permitiendo la agregacién de taxa de distribucion restringida (Fjeldsa y Lovett, 1997).

Consideraciones para la conservacion del BTS

Se estima que el 44% de todas las especies de plantas vasculares y el 35% de todas las especies de
vertebrados estdn confinadas a 25 hotspot que comprenden tan solo el 1.4% de la superficie de la Tierra
(Myers, 2000). Bajo este enfoque, la investigaciéon y esfuerzos de conservacion bioldgica deberian
concentrarse en el mantenimiento de estas areas que contribuyen desproporcionadamente a la

biodiversidad global, entre ellas la region de Mesoamérica y el Caribe. Dinerstein y colaboradores
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(1995), califican a los bosques secos de Mesoamérica entre los tres hotspot mas importantes para el
Neotrdpico, solo por debajo del las selvas secas del Cerrado y las del Chaco en Sudamérica. Dado que el
endemismo (especies restringidas a un area) y el riesgo de extincidén estan estrechamente relacionados
(Davies et al., 2006), deben contemplarse acciones que minimicen la pérdida de especies en los hostpot
de diversidad. De esta forma, el conocimiento de las dindmicas pasadas de la vegetacién y hotspot es
esencial para el mantenimiento de los procesos ecoldgicos y evolutivos histéricos. Sin embargo,
actualmente es ampliamente aceptado que existen importantes discordancias entre los patrones
espaciales del pasado y el futuro cambio climatico, por ejemplo: areas con bajas tasas de cambio
climdtico en el pasado y altas concentraciones de especies endémicas, se espera que durante el préximo
siglo experimenten elevadas tasas de cambio climatico (Malcom et al,, 2006, Sandel, 2011; Mortiz y
Agudo, 2013). El hecho de que la diversidad floristica del BTS en Mesoamérica y el Caribe sea alta, tanto
a nivel local (diversidad a), como a nivel regional (diversidad 8) tiene importantes implicaciones desde el
punto de vista de la conservacidn. Lott y Atkinson (2005) sugieren que la proteccion de los BTS deberia
tomar en cuenta la formacion de una red de numerosas reservas a lo largo de la distribucién del BTS. En
este sentido, en este trabajo se sugiere que la conservacion de areas de endemismos del BTS deberia
también reconocer que los ecosistemas y las especies son naturalmente dindmicos y por tal razén
contemplar la formacién de reservas bioldgicas a lo largo de gradientes altitudinales que garanticen la

resilencia y persistencia de las dinamicas espaciotemporales de la vegetacion.

CONCLUSIONES

En este trabajo, los andlisis de sefial filogenética, ordenamiento multidimensional y agrupamiento
sugieren que las afinidades ecoldgicas y las relaciones de los taxa juegan un papel determinante en la
identidad floristica de las regiones de BTS. Los ensambles biogeograficos propuestos en este trabajo son
un reflejo de procesos geoldgico-temporales, ecolégicos y evolutivos propios, por lo que, ameritan sus
propios esfuerzos de conservacion.

Por otra parte, se encontrd una alta relacién entre la biogeografia de los endemismos, los patrones de
diversidad de especies endémicas y las areas espacio-temporalmente estables del BTS. Por lo tanto, se
sugiere que el grado de persistencia temporal del bioma, al menos durante los ciclos glacial-
interglaciales del Cuaternario, determina en parte los patrones de endemismo y diversidad de los BTS de
Mesoamérica. El conocimiento con respecto a las dindmicas de la vegetacion puede permitir la

formulacion de predicciones acerca del comportamiento genético de las comunidades y de especies
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asociadas a los BTS. Bajo escenarios drasticos de futuro cambio climatico, esta aproximacidon puede
ayudar a guiar las futuras investigaciones y conservacion de una de las areas bioldgicamente mas
diversas y amenazadas del planeta en el contexto del mantenimiento de los procesos ecoldgicos y

evolutivos a largo plazo.
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RESUMEN

Las oscilaciones climaticas del Cuaternario han sido propuestas como una posible fuerza que determina
los procesos evolutivos y distribucién de las plantas endémicas al Bosque Tropical Seco (BTS). En este
estudio se pone a prueba esta hipdtesis y se hace uso de la teoria de coalescencia y modelos de
prediccién paleoclimaticos para inferir la historia demografica de Amphipterygium glaucum, un arbol
endémico representativo del BTS. Los resultados indican que la historia biogeografica de esta especie
implica multiples refugios glaciales en la Costa del Pacifico Mexicano, desde el estado de Jalisco al
estado de Guerrero. La distribucion geografica y las relaciones genealdgicas de la variacidén genética del
cloroplasto son congruentes con los modelos de nicho ecoldgico y demuestran que las poblaciones de A.
glaucum presentan fuerte subdivision genética y la existencia de tres grupos genéticos, a través de la
Costas del Pacifico Mexicano. La historia demografica es consistente con la expansiéon demogréfica solo
para uno de los tres linajes de A. glaucum. Adicionalmente, la reconstrucciéon de la distribucién ancestral
de los haplotipos muestreados indica que la regién de Jalisco-Colima ha funcionado como un reservorio
de diversidad genética durante los cambios climaticos del Cuaternario. Los resultados confirman que los
modelos de prediccién de habitat pueden proveer un complemento util a los estudios de diversidad,
ofreciendo hipdtesis menos subjetivas y espacialmente explicitas.

ABSTRACT

Quaternary climatic oscillations have been proposed as a possible force that determines the
evolutionary processes and distribution of endemic plants in the seasonally dry tropical forest (SDTF).
This study tested this hypothesis using a representative endemic tree of the SDTF to evaluate the
demographic history and genetic variation in order to recognize the historical processes that structure
the current patterns of diversity. We sequenced the chloroplast psbA-trnH and trnL-trnF intergenic
spacers of 156 individuals sampled along the geographical range of Amphipterygium glaucum, in the
MPC. Intra specific phylogenetic relationships, population genetics analyses and group testing were
conducted on the haplotypes. Ecological niche reconstructions were implemented to identify habitat
stability through climatic changes in order to contrast the molecular data and demographics scenarios
suggested by climate-based models. Geographic and genealogical relationships of chloroplast genetic
variation are consistent with ecological niche models, and show that populations of A. glaucum have
strong genetic subdivision and the existence of three genetic groups through the MPC, from the state of
Jalisco to Guerrero. The demographic history is consistent with population expansion only for one of the
three lineages of A. glaucum. In addition, the reconstruction of the ancestral haplotype distribution
indicates that the region of Jalisco-Colima behave as a reservoir of genetic diversity during the
Quaternary climatic changes. The biogeographic history of A. glaucum entails multiple refugia in the
MPC, from the state of Jalisco to Guerrero. Only one of these, located in the states of Jalisco and Colima
shows homogeneous genetic variation, existence of ancestral haplotypes and long habitat stability.
Therefore, it is suggested that the Jalisco-Colima region has functioned as a reservoir of ancestral
genetic variants for SDTF species.
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INTRODUCCION

El sur de Norteamérica y el sur de Europa, se han reconocido como importantes refugios para la
sobrevivencia y diversificacion de la flora neartica durante los ciclos climaticos del Cuaternario (Hewitt,
2004; Petit et al., 2005; Soltis et al., 2006; Miraldo et al., 2011). Estas areas a altas latitudes se han
caracterizado por etapas de recolonizaciéon sur-norte durante los periodos calidos (interglaciares),
seguidas por retracciones norte-sur durante los periodos glaciares (Petit et al., 2005; Soltis et al., 2006).
Para México y América Central, los estudios filogeograficos se han enfocado principalmente en regiones
templadas de alta montafia, en las que el efecto de las oscilaciones climaticas del pasado pudieron tener
sus mayores repercusiones (Gonzdalez-Rodriguez et al.,, 2004; Gugger et al., 2010, Bryson et al., 2012;
Ruiz-Sanchez y Specht, 2013; Rodriguez-Gémez et al., 2013). Para estas regiones, algunos patrones de
divergencia comienzan a emerger, generalmente asociados al surgimiento de barreras topograficas,
cambios climaticos, y aumentos en la actividad volcanica (Gonzales-Rodriguez et al., 2004; Gugger et al.,
2010; Ornelas et al., 2013). Sin embargo, poco es conocido acerca de las zonas desérticas y en particular
de las zonas tropicales como lo es el bosque tropical seco (BTS), con respecto a los procesos
biogeograficos que determinan la distribucidn y estructura genética de las especies representativas de
estas comunidades (Becerra, 2005; Sotuyo et al. 2007; Sosa et al.,, 2009; De-Nova et al.,, 2012). La
reconstruccion paleoclimatica de los trépicos demuestra que los trépicos americanos (Neotrdpico) se
encuentran entre las zonas con mayor disminucién de la temperatura durante el Ultimo Maximo Glacial
(Farrera et al., 1999). Para México, Caballero y colaboradores (2010) estiman un descenso de la ELA
(Equilibrium-Line Altitude of glaciars, por sus siglas en inglés) de aproximadamente 1,000 metros, con
una disminucién de la temperatura estimada en 6 °C a 8°C. En este sentido, la respuesta de las
comunidades vegetales al enfriamiento se identifica en los registros polinicos como un desplazamiento
en las areas distribucion hacia altitudes menores (Caballero et al.,, 2010). El proceso de expansion y
retraccidon en el drea de distribucion de la vegetacidon puede influenciar atributos como la ecologia,
demografia y la distribucion de las especies altamente asociadas a los sistemas tropicales (Aschroft,
2010). Pennington (2000), propone que las oscilaciones climaticas del Pleistoceno han contribuido a la
formacidon de especies endémicas a través de procesos alopatricos causados por la fragmentacion y
extincion de los habitats durante los periodos interglaciares.

Recientemente, el uso de informacién ecoldgica, datos paleo-climaticos y los modelos de distribucién de
especies han ayudado a la construccidon apropiada de modelos demograficos y filogenéticos que son

espacial y ecoldogicamente explicitos (Peterson, 2006; Peterson y Nayary, 2007; Nogues-Bravo, 2009;
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Chan et al., 2012). Carnaval y colaboradores (2009), sugieren que a partir de la reconstruccién de areas
de estabilidad climatica se puede predecir los patrones regionales de diversidad y endemismo de las
especies. Por ejemplo, para las regiones tropicales de bosque lluvioso Atlantico de Brasil y bosque
lluvioso de Australia, se predicen adecuadamente los patrones filogeograficos de distintos grupos
taxondmicos a partir de las proyecciones en retrospectiva de nicho ecoldgico (Graham et al.,, 2006,
Carnaval et al., 2014, Peres et al., 2014).

El objetivo de esta contribucidon es presentar una disecciéon detallada de la estructura genética de
Amphipterygium glaucum (Hemls. & Rose), e inferir los procesos biogeograficos que la determinan.
Especificamente, se generan mapas de estabilidad climdtica para determinar las dreas en las que A.
glaucum pudo haber sobrevivido a través de los cambios climdticos del Pleistoceno en la Costa del
Pacifico Mexicano. Asi como, determinar la historia demografica y estructura genética de la especie bajo
un marco de coalescencia utilizando secuencias de las regiones intergénicas trnH-psbA y trnL-trnF del
cloroplasto. Esta aproximacion contrasta con los estudios realizados para Sudamérica, en los que se
plantea que los patrones de distribucidn actuales del BTS representan relictos de una formacidon mas
continua que alcanzd su maxima extensidén durante los periodos de contraccidon del Bosque Tropical
Humedo en el Ultimo Maximo Glacial (LGM por sus siglas en inglés; Prado y Gibbs, 1993; Collevatti et al.,
2012). Naciri y Caetano (2006, 2008), argumentan a favor de esta hipotesis al encontrar evidencia de
eventos histdricos de vicarianza en los patrones actuales de distribucion de Geoffroea spinosa vy
Astronium urundeuva, pero no confirman si la expansion del BTS entre las regiones del Chaco y la
Catinga, como lo sugieren ambas especies, pre data del Ultimo Maximo Glacial.

Por el contrario, en este trabajo se sugiere de acuerdo con los requerimientos ecofisioldgicos del BTS
inferidos de su distribucion actual, que bajo un escenario climatico mas frio y seco en el LGM, el BTS
pudo haber permanecido retraido en ciertas areas (refugios) climaticamente adecuadas para la

persistencia de BTS y expandido su distribucion hasta alcanzar su configuracién actual.
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OBJETIVOS

1. |Inferir los procesos demograficos histéricos que determinan los patrones filogeograficos
actuales en la distribucién de Amphipterygium glaucum sobre la Costa del Pacifico
Mexicano, utilizando secuencias de las regiones intergénicas trnH-psbA y trnlL-trnF del
cloroplasto.

2. Reconstruir la biogeografia historica de Amphipterygium glaucum a partir de modelos
climaticos de la dltima era glacial y presente en el drea de su distribucidén en la Costa del

Pacifico Mexicano.

ANTECEDENTES

La exploracién de los patrones biogeografico y filogeograficos a partir de datos moleculares en el BTS
de México y Mesoamérica permanecen poco documentados (Becerra, 2005., De-Nova et al. 2012). Sin
embargo, antecedentes pioneros sugieren que los BTS de Meéxico estdan formados por linajes
relativamente viejos que divergieron principalmente en el oeste de México, seguidos de radiaciones
temporalmente mas recientes hacia el centro y sur del pais; sugiriendo asi, que los BTS de México se
establecieron tempranamente en el oeste y se expandieron hacia el sur y este del territorio Mexicano
hace 20-30 millones de afios. Estas mismas investigaciones determinan que la formacién de la Sierra
Madre Occidental y el Eje Volcanico Mexicano durante el Oligoceno y el Mioceno temprano pueden
haber catalizado los procesos de cladogénesis y comenzado el establecimiento de los biomas
modernos al oeste y centro de México (Becerra, 2005., De-Nova et al. 2012). De la misma forma, son
pocos los trabajos que documentan los procesos de especiacion de la flora dentro de las regiones de
BTS en México. Por ejemplo, Sotuyo y colaboradores (2007) determinan que los patrones de
diversidad del género Caesalpinia en la depresidn del Balsas estdn claramente asociados con proceso
de expansion reciente, desplazamiento y extincidon de poblaciones, asi como al incremento de la
actividad volcanica. Para la costa del Pacifico Mexicano no existen estudios filogeograficos previos en
plantas. Sin embargo, estudios filogeograficos y genéticos de grupos incluyendo: reptiles, mamiferos,
e insectos, documentan patrones filogeograficos que sugieren la existencia de una importante
barrera biogeografica histérica para los taxa asociados al BTS, que probablemente implica la

persistencia a largo plazo de poblaciones en esta area al menos durante los cambios climaticos del
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Cuaternario (Zarza et al., 2008; Ortega et al., 2009; Zarza et al., 2011; Sanchez-Gémez, 2014; Pringle
et al., 2014; Suarez-Atilano et al., 2014).

Por otra parte, Gdmez y colaboradores (2014) estudiaron las dindmicas temporales de areas de
endemismo para el género Bursera, bajo escenarios de cambio climatico del Ultimo Maximo Glacial.
Este trabajo documenta la existencia de areas geograficas de BTS que han permanecido como
sectores estables climaticamente, y en los que las especies del genero Bursera han permanecido o

expandido sus dreas de distribucion.

MATERIALES Y METODOS

Especie de estudio

Amphipterygium glaucum. Helms y Rose (Anacardiaceae); es una especie arborea, dioica, endémica del
Bosque Tropical Seco. Se distribuye en la vertiente del pacifico en el area de Nueva Galicia, desde el
estado de Jalisco al estado de Guerrero, México (Solares-Arenas y Cortes, 2002; Cuevas, 2005). La
distribucidn de A. glaucum hace de esta especie ideal para el estudio de los patrones filogeograficos de
los endemismos del BTS y dada su aparente dispersién por viento proveé una buena oportunidad para
identificar procesos de dispersién histérica en el BTS, ya que las especies con fuertes capacidades de
dispersidn que habitan climas relativamente estables pueden seguir de cerca los cambios en las

condiciones adecuadas para su persistencia (Sandel et al., 2011).

Muestreo y procedimiento experimental

Se realizd un muestreo intensivo sobre la costa del Pacifico Mexicano cubriendo el area de distribucion
de A. glaucum. Se colectaron muestras frescas de hojas y meristemo apical de 205 individuos de 23
poblaciones. Todas las muestras fueron desecadas en silica gel y almacenadas a -90°C hasta ser
procesadas. La extraccion de ADN fue realizada con el Kit comercial “DNeasy Plant Mini Kit” de la
compania QIAGEN®, siguiendo las especificaciones del proveedor. Se seleccionaron dos marcadores del
cloroplasto (espaciadores intergénicos trnH-psbA y trnL-trnF) con base en su facilidad de amplificacion y
nivel de polimorfismo, a través de distintos grupos taxondmicos (Kress et al., 2005). Para amplificar el
espaciador intergénico trnL-trnF se utilizaron los primers “c” y “d” reportados por Taberlet (1991). Las
reacciones fueron realizadas usando el kit QIAGEN® Multiplex, en 8 ul de reaccidn conteniendo 3mM de

MgCl, 0.2 UM de mezcla de iniciadores, 1x PCR Master Mix, y 5-20 ng de ADN templado. Las
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amplificaciones se llevaron a cabo en un termociclador Veriti PCR System (Applied Biosystems®) con las
siguientes condiciones de reaccion: Un periodo inicial de desnaturalizacion a 94°C por 5 min,
posteriormente 25 ciclos a 94°C por 1 min, 52°C por 45s, 72°C por 45 s y finalmente una extension a
72°C durante 10 min. Los primers psbA3f y trnH (Sang et al., 1997) fueron usados para amplificar la
regioén intergénica trnH-psbA utilizando el mismo protocolo descrito para trnlL-trnF, pero bajo las
siguientes condiciones de amplificacion: Un periodo inicial de desnaturalizacion a 94°C por 5 min,
posteriormente 28 ciclos a 94°C por 1 min, 56°C por 1 min, 72°C por 1 min y finalmente una extensién a
72°C durante 10 min. Los productos amplificados fueron purificados utilizando ExoSAP-IT® para remover
el exceso de primer y cualquier residuo de dNTPs. Los productos de PCR fueron secuenciados
empleando BigDye Terminator v3.0 Sequencing Kit (Applied-Biosystems) y visualizados un secuenciador
“ABI PRISM 3100-Avant” (Applied-Biosystems) y mediante los servicios de secuenciacidon de compaiiia

Macrogen USA®.

Andlisis de los datos

Distribucion de Amphipterygium glaucum y modelos paleoclimaticos

Para probar el efecto de las oscilaciones climaticas pasadas en el nicho bioclimatico de A. glaucum se
modelaron distintos escenarios: actual y ultimo maximo glacial (LGM 21 Ka), bajo dos modelos de
circulacién atmosférica distintos. Los datos bioclimaticos actuales se obtuvieron de la base de datos de
“WORLDCLIM Project” a una resolucién espacial de 30” (1km’ Disponibles en linea en
http://www.worldclim.org/; Hijams et al. 2005). Para los datos climaticos del Ultimo Maximo Glacial se
utilizaron las bases de datos del Modelo de Sistema Climatico de Comunidad (CCSM) y Modelo para
Investigacion Interdisciplinaria en Clima (MIROC, ver. 3.2 Michell et al., 2003; Collins et al., 2006), a una
resolucién espacial de 2.5 (Disponibles en linea en: http://www.cesm.ucar.edu/models/ccsm3.0/ vy

http://www.ccsr.u-tokyo.ac.jp/~hasumi/MIROC).

Se obtuvieron 150 puntos de ocurrencia de A. glaucum a partir de registros georeferenciados de
herbario y colectas propias a lo largo de su distribucién geografica. Los modelos de simulacién de nicho
ecoldgico fueron generados utilizando MAXENT 3.3.3, que utiliza el método de maxima entropia para
predecir la distribucién ecoldgica (Phillips, 2006). Para evitar la sobreparametizacién de los modelos de

prediccidn con variables bioclimaticas redundantes, se realizaron andlisis de correlacion para el grupo de
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variables bioclimaticas en JMP8® (SAS Institute, 2005). Sélo las variables con correlaciones < 0.85 fueron

conservadas en el modelo con base en su relevancia biolégica (CUADRO 1).

CUADRO 1. Descripcién de las variables bioclimaticas de WORLDCLIM utilizadas en los modelos de la actualidad y en
los modelos del Ultimo Méximo Glacial (modelo del Sistema Climatico de Comunidad y modelo para Investigacién
Interdisciplinaria en Clima) de distribucidn potencial para Amphipterygium glaucum.

Variable bioclimatica Descripcion

BIO1 Temperatura promedio anual

BIO3 Isotermalidad (Temperatura promedio anual/Intervalo anual de temperatura)* 100
BIO4 Estacionalidad de la temperatura (Coeficiente de Variacion)

BlIO12 Precipitacion anual

BIO15 Estacionalidad de la precipitacion (Coeficiente de Variacién)

BIO17 Precipitacion del cuarto mas seco

El modelo se construyd con 50 réplicas independientes para cada escenario climatico, el 25% de los
registros de ocurrencia de cada modelo fueron empleados para generar las curvas de entrenamiento y
el 75% restantes para generar las curvas de prueba. Para generar las areas de idoneidad de habitat se
convirtieron las salidas continuas en mapas de presencia-ausencia (1, 0) con base en el umbral minimo
de 10%, que define la probabilidad minima de habitat adecuado para cada una de las 50 réplicas, por
escenario climatico. Para determinar el nicho bioclimatico de A. glaucum, se generd un mapa consenso
de las 50 capas considerando el 95% de correspondencia entre areas de presencia en ARCVIEW 9.3
(ESRI). Esta aproximacién es considerada uno de los mejores métodos para adquirir el consenso de las
distribuciones potenciales obtenidas de diferentes algoritmos (Marmion et al., 2009). Para identificar las
areas de estabilidad climatica que representan los refugios en donde A. glaucum ha ocurrido desde el
LGM, se sobrepusieron las proyecciones de presencia/ausencia de habitat de cada escenario climatico

pasado y presente.

Andlisis de las secuencias

Diversidad genética y estructura filogeografica

Las secuencias de ADN fueron alineadas manualmente en el software PHYDE 0.9 (Muller et al., 2006), y
debido a que el genoma del cloroplasto es considerado un solo locus los dos fragmentos secuenciados
fueron concatenados para definir los haplotipos (Avise, 2000). Se estimd la diversidad genética total
(h7), diversidad genética entre poblaciones (h,), y diversidad nucleotidica en cada poblacién, en DNASP 5

(Librado y Rozas, 2009).
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La sefial filogenética en la distribucion de los haplotipos fue evaluada comparando los valores de Gsrcon
los de Ng; usando el software PERMUT, en un andlisis con 10,000 permutaciones (http://
www.pierroton.inra.fr/genetics/labo/Software/Permut/). Valores de Ng; mayores que Ggr usualmente
indican la presencia de estructura filogeogréfica, encontrando mas a menudo los haplotipos
cercanamente relacionados en la misma darea, que los haplotipos menos emparentados (Tian, 2015).
Con la finalidad de reconstruir las principales discontinuidades genéticas entre las localidades
muestreadas de A. glaucum, se utilizé el algoritmo de maxima diferencia de Monmonier en el software
BARRIER 2.2 (Manni et al., 2014). Adicionalmente, para determinar los grupos de poblaciones que son
geograficamente homogéneos y genéticamente diferenciados, se realizd un analisis de varianza
molecular espacial en SAMOVA 1.0 (Dupanloup et al., 2002). El nimero mas probable de grupos (K) fue
determinado en analisis independientes de dos a 19 grupos con 1,000 réplicas cada uno. Se seleccioné la
particién con el valor maximo de F. de acuerdo con la metodologia propuesta por Dupanloup vy
colaboradores (2002). Se generaron redes de parsimonia estadistica entre los haplotipos en Tcs 1.2.1
(Clement et al., 2000), usando el 95% de probabilidad de conexién como limite y codificando los gaps

como quinto estado.

Demografia histdrica

Se realizaron pruebas de neutralidad con 10,000 permutaciones (D de Tajima, Fs Fu’s), para inferir
procesos demograficos histéricos en los grupos y linajes genéticos de A. glaucum. El anadlisis de
sublinajes dentro de la genealogia puede ser justificado cuando el objetivo es reconstruir las historias
independientes de los linajes (Stadler et al., 2009; Stewart, 2014). Adicionalmente, se observd la
distribucidn de frecuencias de diferencias pareadas (mismatch distributions) entre haplotipos para cada
grupo y sublinaje genético. Se usd la suma de las desviaciones cuadradas (SSD) para probar desviaciones
del modelo nulo de expansién poblacional en un andlisis con 1,000 pseudoréplicas. Todos los analisis

fueron realizados en ARLEQUIN 3.5 (Excoffier y Lischer, 2010).

Anadlisis filogenético y distribucion de los haplotipos ancestrales

Las relaciones filogenéticas entre los haplotipos de A. glaucum fueron obtenidas usando inferencia
bayesiana (BI) en MRBAYES v 3.1.2 (Ronquist y Huelsenbeck, 2003). Se utiliz6 JMODELTEST v 0.1 (Posada,

2008), utilizando los resultados del criterio AIC (Akaike Information Criterion) para detectar el modelo de
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evolucion molecular que mejor se ajusta a los datos del cloroplasto. Los andlisis Bl fueron realizados
utilizando dos corridas independientes. Para cada corrida se emplearon tres cadenas calientes y una fria
con 30, 000,000 de generaciones, remuestreando cada 1,000 generaciones. Las probabilidades
posteriores para soportar los clados fueron determinadas de acuerdo con la regla consenso del 50% de
los arboles.

Se utiliz6 PHYLOMAPPER 1bl (Lemmon y Lemmon, 2008) para estimar la historia filogeografica de
distintos linajes de A. glaucum y determinar la ubicacién geografica del ancestro de los individuos
muestreados. Como datos de entrada, se utilizd la topologia y distancias genéticas de los haplotipos
Unicos generados en MRBAYES v 3.1.2. PHYLOMAPPER requiere que las coordenadas geograficas sean
asignadas a cada haplotipo. Si las localidades compartian haplotipos, entonces se seleccioné
aleatoriamente uno para el analisis (Apéndice 4). Los analisis fueron realizados sélo para el clado Cl
debido a insuficientes localidades muestreadas para los clados Cll y Clll. Todos los analisis en
PHYLOMAPPER fueron realizados usando 10,000 iteraciones y utilizando los pardametros predeterminados
por Lemmon y Lemmon (2008). La superficie de puntos con las ubicaciones ancestrales y sus valores de
verosimilitud fueron importadas en ARCMAP 9.3 (ESRI), e interpoladas en un mapa continuo utilizando la
técnica de distancia inversa (Chan et al., 2012). Dado que PHYLOMAPPER estima parametros de dispersion
en unidades de distancia por generacion a partir de la posicién geografica de los descendientes, con
respecto a las coordenadas ancestrales, es posible recuperar el tiempo que ha tomado a los
descendientes alcanzar el extremo sur de su distribuciéon (asumiendo colonizaciéon norte-sur de los

T . r P .
modelos paleoclimdticos) mediante; t = (d—)(n* g) donde n es el nimero de generaciones, r el

intervalo de distribucidon del clado en metros, d es la media de la distancia de dispersidon en metros
estimada por PHYLOMAPPER, y g el tiempo generacional de A. glaucum estimado entre 10 a 15 afios

(observacion personal).
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RESULTADOS

Los modelos de prediccion de nicho ecolégico muestran predicciones adecuadas de distribucion como lo
evidencian los valores de area bajo la curva (AUC; todos los valores > 0.94). De acuerdo con los modelos
de prediccién de hébitat para el Ultimo Maximo Glacial, existen dos escenarios potenciales que predicen
el comportamiento genético de A. glaucum. El modelo LGM-CCSM sugiere la persistencia de areas
estables climaticamente hacia la parte central de las costas de Jalisco y Norte de Colima, un segundo
refugio mucho mas pequefio es predicho en la regién central de las costas de Guerrero, y un tercer
refugio es predicho hacia la costa sur del estado de Guerrero. Por otra parte, el modelo climatico LGM-
MIROC predice la existencia de areas estables en las costas del sur de Guerrero y la costa norte del
estado de Oaxaca (Fig. 1). Ambos modelos son congruentes en predecir la existencia de pequefias areas
de estabilidad climatica en la region central de las costas de Guerrero.

Los registros palinolégicos del LGM son limitados espacial y taxondmicamente para el BTS de México, y
en particular para la Costa Pacifica Mexicana (Caballero et al., 2010). Sin embargo, los resultados del
modelo LGM-CCSM son ademas congruentes con las simulaciones de cobertura vegetal para el BTS
durante el LGM, que predicen un mayor grado de estabilidad climatica para los bosques secos de la

costa de Jalisco (ver capitulo I).
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FIGURA 1. Mapas de estabilidad climatica histdrica que representan los refugios predichos en los que
Ampbhipterygium glaucum ha persistido desde: b) el Ultimo Maximo Glacial modelo CCSM (21 Ka), d) Ultimo
Maximo Glacial modelo MIROC, (21 Ka). En c) se representa la proyeccion de estabilidad climatica para el Bosque
Tropical Seco para el Ultimo Maximo Glacial (LGM-CCSM).

Diversidad genética y estructura geografica de los haplotipos

Se secuenciaron un total de 150 individuos de 23 poblaciones para las regiones trnL-trnF y trnH-psbA del
cloroplasto. La longitud total de la matriz combinada para ambos marcadores fue de 1,147 pb. El
alineamiento de la matriz identific6 55 posiciones polimdrficas, 51 sitios parsimoniosamente
informativos, y 8 indels de 1-43 pb. Se identificaron 36 haplotipos entre los individuos analizados, tres
pertenecen a poblaciones de Amphipterygium molle utilizados como grupo externo (Apéndice 3). La
diversidad nucleotidica a través de todas las poblaciones fue relativamente baja=(0.00797 DE =
0.001), indicando un elevado nimero de polimorfismos Unicos en la distribucién de A. glaucum. La
diversidad genética total (H =0.923 DE =0.033) fue mayor a la diversidad promedio entre poblaciones (H

=0.322 DE 0.186), lo que resulta en una alta diferenciacion genética (Gs; = 0.263 DE = 0.049, Ns; = 0.659

47



DE = 0.101). Las pruebas de permutacion indican que Nsr es significativamente mayor que Ggr (P =

0.001) y demuestran que las poblaciones de A. glaucum presentan estructura filogeografica.

Los resultados de SAMOVA revelan una marcada subdivision genética y geografica para ocho grupos de
poblaciones con un valor maximo de Fr de 0.618 (P= 0.0001). Los analisis de estructura identifican a la
region de bosques secos de Jalisco, desde la costa central de Jalisco hasta la costa norte de Michoacan
como un sdlo grupo genético; y sugieren una estructura poblacional marcadamente fragmentada para
las poblaciones del sur, de la costa central de Michoacdn a las costas centrales de Guerrero, en donde se
identifican siete grupos de poblaciones (Fig. 2). El analisis para la estructura definida por SAMOVA
(CUADRO 2), reveld que el 61% de la variacién puede ser explicada por diferencias entre grupos, -2% por
diferencias entre poblaciones dentro de grupos y 40% por diferencias dentro de poblaciones (CUADRO
3). Por otra parte, en congruencia con los resultados de diferenciacion genética, BARRIER estimd la
discontinuidad genética mas importante sobre el norte de la costa michoacana en la regién de
Coahuayana, separando a las poblaciones del norte de las del sur de la Costa Pacifico Mexicana. Esta

barrera corresponde a la distancia genética mas grande entre las localidades analizadas de A. glaucum.
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FIGURA 2. Ruptura genética principal identificada con BARRIER 2.2 (linea gris) para los espaciadores intergénicos
trnH-psbA y trnL-trnF del cloroplasto, en la distribucion de Amphipterygium glaucum sobre la Costa Pacifico
Mexicana. Las poblaciones muestreadas se indican en circulos grises, las elipses representan los grupos de
poblaciones identificados por el analisis de SAMOVA, y las areas negras representan los refugios predichos del
Bosque Tropical Seco.
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CUADRO 2. Informacion de las localidades muestreadas de Amphipterygium glaucum en la Costa Pacifica Mexicana
y variacién genética dentro de las poblaciones. Se indica la estructura genética determinada por SAMOVA (Pob), el
tamafio de muestra (N), el nimero de haplotipos (S), la diversidad haplotipica (H), la diversidad nucleotidica (i), la

desviacion estandar (DE), el nimero de individuos por haplotipo en cada poblacion (paréntesis).

Localidad Estado Pob N S H (DE) MN(DE) Haplotipos Latitud Longitud

Pichilinguillo  Michoacan 2 6 4 0.533(0.172) 0.00149(0.00048) H1(3), H4(1), 18.2368327  -103.229155
H5(1), H6(1)

Peiiitas Michoacédn 8 10 3  0.51(0.164) 0.027(0.00025) H7(2), H8(1), 18.024364 -102.511504
H9(7)

Pichilinguillo  Michoacan 3 8 1 0 0 H1(8) 18.213605 -103.164564

Maruata Michoacédn 3 10 4  0.644(0.152) 0.00151(0.00032) H1(6), H10(2), 18.292 -103.394602
H11(1), H12(1)

Cayaca Colima 4 3 2 0.66(0.314) 0.00119(0.00056) H16(2), H17(1) 18.563366 -103.64769

Cayaca Michoacédn 1 6 4 0.8(0.215) 0.00049(0.00032) H16(1), H18(1), 18.573893 -103.661892
H19(3), H20(1)

Cihuatlan Jalisco 1 8 1 0 0 H16(8) 19.241386 -104.557217

Zapata Jalisco 1 4 1 0 0 H16(4) 19.245976 -104.717973

Tecuan Jalisco 1 5 2 0.4(0.237) 0.00072(0.00043) H21(4), H22(1) 19.310601 -104.925032

Kma5 Jalisco 1 4 2 0.5(0.265) 0.00045( 0.00024)  H23(3), H24(1) 19.593271 -104.94711

Juan Gil Jalisco 1 8 5 0.89(0.086) 0.00122(0.00020) H23(2), H25(2), 19.609902 -105.068757
H26(1), H27(1),
H28(2)

Coahuayana Michoacédn 1 7 3 0.66(0.160) 0.00145(0.00042) H16(4), H17(2), 18.681238 -103.692284
H30(1)

Manzanillo Colima 1 8 3 0.464(0.180) 0.00023(0.00016) H16(6), H34(1), 19.01579 -104.245392
H35(1)

Agua Jalisco 1 4 3 0.83(0.265) 0.00090(0.00048) H16(2), H34(1), 19.346335 -104.907258

Caliente H36(1)

Arroyo Seco Jalisco 1 8 2 0.25(0.180) 0.00045(0.00032) H21(7), H37(1) 19.33385 -104.947773

Estacion Jalisco 1 8 3 0.77(0.169) 0.00118(0.00046) H34(4), H38(2), 19.495795 -105.042929
H39(2)

Cuixmala Jalisco 1 7 4 0.71(0.181) 0.00196(0.00064) H27(4), H29(1), 19.503061 -105.036579
H30(1), H31(1)

Caiman Jalisco 4 5 2 0.55(0.233) 0.00025(0.00016) H27(4), H32(1) 19.484056 -104.945675

Calvario Guerrero 6 4 2 0.5(0.265) 0.00046(0.00025) H13(3), H14(1) 17.376886 -101.14781

Tlacoyuque Guerrero 5 9 2 0.22(0.120) 0 H13(8), H15(1) 17.254999 -101.010733

Villa Rotaria Guerrero 5 6 3 0.6(0.270) 0.00025(0.00019) H13(4), H14(1), 17.196177 -100.674235
H15(1)

Muelle Guerrero 7 9 4 0.77(0.110) 0.00461(0.00070) H13(4), H14(1), 17.276773 -101.054042

Vicente H16(2), H33(2)

Guerrero

Bolafios Jalisco 9 3 2 0.66(0.314) 0.02664(0.01256) H2(2), H3(1) 21.84053 -103.807974

CUADRO 3. Resultados del Andlisis de Varianza Molecular Espacial, para 23 poblaciones de Amphipterygium
glaucum de ocho grupos genéticos en la Costa Pacifico Mexicana, basados en datos de secuencias del cloroplasto.

Fuente de variacion Grados libertad Suma de Componentes de la Porcentaje de
cuadrados varianza variacion

Entre grupos 7 2587.464 24.33533 Va 61.8

Entre poblaciones dentro de grupos 14 136.482 -1.00942 Vb -2.56

Dentro de poblaciones 125 2006.285 16.05028 Vc 40.76

Total 146 146 4730.231
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Por otra parte, la red de parsimonia estadistica recuperd cinco grupos principales de distribucion
parapatrica sobre la Costa Pacifica Mexicana (Fig. 3a). Los haplotipos mas frecuentes H16, H13.y H1
fueron recuperados en 28, 19 y 17 individuos respectivamente, representando alrededor del 43% de las
muestras. El grupo Gl con 23 haplotipos exhibe un patron en forma de estrella y presenta la distribucion
geografica mas amplia. Este ocurre desde el norte de las costas de Jalisco, al norte de las costas de
Guerrero. El grupo Gll con cuatro haplotipos, presenta una distribucion mas restringida y limitada a las
costas del sur de Michoacan. El grupo GllI, con solo tres haplotipos es exclusivo de las costas del norte
de Michoacdn. Tres haplotipos exclusivos del centro de la costa de Michoacan forman el grupo GIV. Diez
haplotipos no muestreados separan el grupo GV que ocurre inmediatamente hacia el sur en las costas
de Guerrero. En este grupo se presentan haplotipos Unicos que no se comparten entre las poblaciones
del norte de la Costa Pacifico Mexicana (H13 y H14). De acuerdo con la frecuencia, distancia geografica y
numero de conexiones se determind que el haplotipo mas ancestral esta probablemente representado
por el haplotipo H16 (clado Gl), distribuido geograficamente en las poblaciones de Jalisco, Colima y

Michoacan (Fig. 3b).
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FIGURA 3. En a), se presenta la red de parsimonia estadisticas de TCS 1.2.1 para los haplotipos del cloroplasto de
Ampbhipterygium glaucum, el tamano de los circulos es proporcional a la frecuencia de los haplotipos. Los grupos
(GI-GV) estan determinados por las rupturas genéticas (//) obtenidas con el 95% de probabilidad como limite de
conexion. Las cajas en gris representan los clados identificados en la reconstruccién filogenética de los haplotipos.
En b), se muestra la distribucion de los haplotipos en las poblaciones de Amphipterygium glaucum. El area
sombreada representa la distribucidon potencial actual de Amphipterygium glaucum en la Costa del Pacifico
Mexicano.
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Demografia histérica

Los valores de la Fs de Fu no detectan desviaciones significativas de la neutralidad, tanto para las
regiones geograficas como para los grupos genéticos (CUADRO 4). En contraste, los valores de la D de
Tajima fueron negativos y significativos solo para el clado Cl, indicando expansiéon demografica dentro
de este linaje. Ademas, la distribucion unimodal en las diferencias pareadas muestra evidencia de

eventos de expansidon demografica (SSD no significativa) sélo dentro de los grupos genéticos.

CUADRO 4. Resultados de los andlisis demograficos y pruebas de neutralidad para los datos combinados del

cloroplasto (trnH-psbA y trnL-trnF). Las muestras de Amphipterygium glaucum se agrupan por region geografica

(BTSPS, Bosque Tropical Seco del Pacifico Sureste y BTSJ, Bosques Tropical Seco de Jalisco) y por grupo genético

(Clado I, Clado Il y Clado Il1), se incluyen en los analisis la D de Tajima, la F de Fu y la mistmatch distribution (SSD).

Los valores de P, que son consistentes con expansion demografica, se muestran en negrita. Las regiones de Bosque

Tropical Seco (BTS) corresponden con las regiones fitogeograficas propuestas por Olson y colaboradores (1998).
Localidad D P FS P SSD P N

Region de bosque seco

BTSPS 0.14727 0.5989 17.82988 0.9999  0.05119 0.0 28
BTSJ 1.0237 0.8769 16.69785 1 0 0.0 119
Grupo genético

Cl -1.49951  0.0429 0.29485 0.599 0.00751 0.7134 82
(o] 1.41496 0.9239 6.65308 0.84697 0.11208 0.144 34
chi 0.48028 0.7847 0.9783 0.511 0.00348 0.3652 24

Andlisis filogenético y distribucion de los haplotipos ancestrales

El modelo de sustitucidon nucleotidica que mejor se ajusta a los datos de cloroplasto fue el modelo de
evolucion GTR+I+G. El drbol bayesiano consenso identificé tres clados principales geograficamente
estructurados, que incluyen cinco sublinajes estadisticamente soportados (PP > 0.95; Fig. 4). El clado Cl
incluye individuos de Jalisco, Colima, Michoacan y Guerrero. Los haplotipos de este grupo fueron
mayoritariamente poco resueltos, y presenta dos subgrupos bien soportados. Dentro del clado Cll se
encuentran dos sublinajes bien resueltos que incluye individuos de Michoacan y Guerrero. El clado Cll

se presenta exclusivamente en las costas de Guerrero.
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FIGURA 4. Arbol bayesiano consenso (50% majority-rule) con base en la matriz concatenada del cloroplasto (trnH-
psbA y trnL-trnF), mostrando las relaciones entre los haplotipos de Amphipterygium glaucum en la Costa Pacifico
Mexicana. Se identifican tres grupos principales. Los nimeros en los nodos son las probabilidades bayesianas
posteriores (PP).

La reconstruccion de la distribucién ancestral estimada mediante maxima verosimilitud indica que el
ancestro comun mas reciente (MRCA) se localiza al norte de la distribucién del clado Cl, en la regién
central de las costas de Colima y no al centro de su distribucion como seria de esperarse si
consideramos un escenario donde la dispersion ancestro-descendiente es radialmente simétrica
(Lemmon y Lemmon, 2008; Fig. 5). Finalmente, se encontré evidencia de estructura filogeografica
significativa en el clado Cl de A. glaucum (P = 0.001) con una distancia media de dispersion por
generacidon de 176.65 metros. El tiempo transcurrido desde el inicio de la dispersién del clado
asumiendo un tiempo generacional de 10-15 afios, se estima alrededor de 17,989 a 26,984 aios antes
del presente. Esto sugiere que los miembros del clado Cl de A. glaucum pueden haber entrado en una
fase de expansion desde el Ultimo Maximo Glacial hacia el sur a lo largo de la Costa del Pacifico

Mexicano.
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FIGURA 5. Estimacién de la ubicacidn geografica del ancestro de Amphipterygium glaucum. Las capas de
temperatura representan la superficie de mdaxima verosimilitud de distribucidon ancestral, los colores calidos
delimitan los haplotipos mas viejos (ancestrales). Los circulos grises representan la ubicacidon geografica de los
haplotipos muestreados del clado Cl. Los asteriscos indican la ubicacién geografica del ancestro basal del clado Cl a
partir de Maxima Verosimilitud. En a), se presenta la superficie de verosimilitud esperada con base en las
localidades muestreadas. En b) se presenta el modelo nulo, asumiendo no dependencia geografica de los
haplotipos. Las areas negras indican los refugios predichos de Amphipterygium glaucum.

DISCUSION

Los modelos de distribucién de especies para el LGM presentan buen ajuste a la distribucion (AUC >
0.94) y predicen una disminucién de area en la distribucién de A. glaucum. Sin embargo, arrojan
resultados contradictorios al predecir distintas areas climaticamente estables dependiendo del modelo
de circulaciéon atmosférica utilizado (Fig. 1). Estas diferencias probablemente deriven de distintas
metodologias y suposiciones de ambos modelos, que generalmente resultan en una fuerte disminucion
en la temperatura modelada por CCSM, en comparacién con MIROC (Ferndndez-Mazuecos y Vargas,
2013). Adicionalmente, estos modelos son generados a partir de capas climaticas de poca resolucién por
lo que fallan en capturar la variabilidad de los predictores a escalas espaciales finas, lo que subestima el
papel de la heterogeneidad micro-ambiental como un factor crucial para la persistencia de las especies
(Mortiz y Agudo, 2013). No obstante, los datos del modelo climatico CCSM son congruentes con las
reconstrucciones de cobertura vegetal para el BTS de México que mejor se ajustan a las condiciones
prevalecientes para el territorio Mexicano y para Europa durante el LGM (Capitulo I, Bistryakova et al.,

2013; Fernandez-Mazuecos y Vargas, 2013). Por tanto, se puede deducir que el drea potencialmente
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ocupada por A. glaucum a distintas escalas temporales ha permanecido estable en una matriz de
fragmentos de BTS a lo largo de la Costa del Pacifico Mexicano. El mas grande y estable se localiza al
norte de la distribucion de la especie, en las costas de Jalisco y Colima. Ademas, el modelo sugiere
menor estabilidad climatica hacia el sur a través de las costas de Michoacan y Guerrero, en donde se
predicen tres refugios de menor tamano, que pudieron haber mantenido poblaciones pequefias de A.
glaucum. La estructura genética identificada por SAMOVA y BARRIER fue consistente con las regiones
geograficas propuestas por los modelos de prediccidon de nicho ecoldgico. Por ejemplo, los resultados
indican que 13 de las 17 poblaciones dentro del refugio mas grande (Jalisco-Colima) son genéticamente
homogéneas y constituyen un solo grupo (Fig. 2). Adicionalmente, los resultados muestran una
estructura poblacional marcadamente fragmentada para las poblaciones del sur, desde de la costa
central de Michoacdn a las costas centrales de Guerrero, en donde se identifica poca estabilidad
climatica y multiples microrefugios. Pabijan y colaboradores (2014) observaron para una especie de
anfibio (Lissotriton vulgaris) de la peninsula Balcdnica, que la redistribucion de la variacién genética a
partir de escenarios con multiples refugios y areas de contacto secundario puede producir patrones
complejos de diversidad genética. Mientras que en areas climaticamente estables la diversidad y la
estructura parece mantener su integridad, como en el caso del arbol tropical A. glaucum.
Recientemente, para la iguana Ctenosaura pectinata se han detectado regiones de contacto secundario
entre distintos genotipos nucleares, con introgresién evidente en individuos de algunas localidades de la
costa de Jalisco, Colima y Michoacan (Zarza et al., 2011). Para el elemento endémico de la Costa Pacifica
Mexicana Lott y Atkinson (1995), sugieren que el principio de la distribucion media puede predecir la
alta diversidad de especies en areas geograficamente centrales. Por tanto, con base en su posicion
intermedia entre centros de endemismo (Jalisco-Oaxaca) las costas de Guerrero funcionarian como un
centro de diversidad para el BTS de la costa del Pacifico Mexicano.

La distribucion geogréfica y las relaciones genealdgicas de la variacién genética del cloroplasto muestran
que las poblaciones de A. glaucum presentan fuerte subdivision genética (Fr = 0.618) y la existencia de
tres grupos principales con un elevado nimero de haplotipos privados en las Costas del Pacifico
Mexicano. El primer haplogrupo (Cl) se encuentra ampliamente distribuido desde Jalisco hasta el norte
de la costa de Guerrero. Por otra parte, todos los haplotipos encontrados en el segundo grupo (Cll) son
exclusivos de las costas de Michoacan y todos los haplotipos del grupo Clll estan restringidos a las costas
de Guerrero, y sur de las costas de Michoacan. Los estudios filogeograficos y genéticos de grupos
incluyendo: reptiles, mamiferos, insectos y plantas, a lo largo de la Costa del Pacifico Mexicano

documentan patrones filogeograficos congruentes con los de este estudio. Esto sugiere la existencia de
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una importante barrera biogeografica histérica para los taxa asociados al BTS, entre estas areas
geograficamente préximas y sin barreras geograficas, ecoldgicas o ambientales que coincidan con las
subdivisiones genéticas actuales (Zarza et al., 2008; Ortega et al., 2009; Zarza et al., 2011; Sanchez-
Gbémez, 2014; Pringle et al., 2014; Suarez-Atilano et al., 2014). Mas aun, la presencia de un importante
numero de endemismos en las costas de Jalisco-Colima (Hernandez-Lépez, 1995; Lott y Atkinson, 1995;
Olson et al., 1998, Ceballos, 2002; Sousa, 2010) implica la persistencia a largo plazo de poblaciones en
esta drea, al menos durante los cambios climaticos del Cuaternario. Por ejemplo, para la iguana negra
del Pacifico Mexicano, Zarza (2011) sugiere que la distribucion no aleatoria de los haplotipos
mitocondriales es el resultado del aislamiento geogréfico de las poblaciones en el pasado debidas al
cambio climatico, seguido por la expansion en el drea de distribucidn y posterior contacto secundario e
introgresion.

Para Musonycteris harrisoni (una especie de murciélago nectarivoro endémico del BTS), Ortega y
colaboradores (2009) sugieren que la estructura genética y la presencia de grupos genéticos bien
definidos en su muestreo, son, posiblemente, el resultado del flujo genético limitado entre poblaciones
debido a una moderada separacién en el area de su distribucion. Para esta especie de murciélago, se
observan patrones de estructura genética similares a los de A. glaucum, encontrando los haplotipos mas
frecuentes y de amplia distribucién al norte de la distribucion de la especie. El andlisis de la distribucion
geografica de alelos ancestrales puede proveer evidencia de refugios y subsecuentes procesos de
expansiéon (Miraldo et al., 2011; Lemmon y Lemmon, 2008). De acuerdo con su frecuencia, su nimero de
conexiones y su posicion central dentro de la red, se puede determinar que el haplotipo H16 (clado Cl)
es el mas ancestral para los datos del cloroplasto de A. glaucum. Los analisis de mdxima verosimilitud
indican que la ubicacién estimada del MRCA del clado Cl puede estar asociada con ciertas areas
fundadoras. La superficie con el intervalo de confianza del 95% rechaza los refugios predichos para A.
glaucum en el norte del estado de Colima, pero no asi los refugios identificados para el BTS (Capitulo I),
que parecen ser predicciones mas robustas (Fig. 1c). El ancestro del clado Cl se localiza en la regién
central de las costas de Colima y no al centro de su distribucion, si se considera que los genes tienden a
fluir del centro al borde de la distribucion de las especies (Kirkpatrick y Barton, 1997). Durante una
expansion, los individuos comienzan en una region geografica y se dispersan a nuevas regiones. Bajo
este escenario, el MRCA del clado Cl probablemente no existié en el centro de la distribucién actual,
pero puede haber existido en el centro de la regidon habitada justo antes de la expansidn; por ejemplo en
un refugio (Lemmon y Lemmon, 2008). La distribucion unimodal de las diferencias pareadas, SSD no

significativa y valores significativos de la D de Tajima, son consistentes con expansién demografica solo
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para el linaje Cl de A. glaucum. Igualmente, se han detectado procesos de expansion de rango en
algunos estudios filogeograficos en la Costa del Pacifico Mexicano. Por ejemplo, para la iguana
Ctenosaura pectinata, Zarza y colaboradores (2008) encuentran valores consistentes para expansion
demogréfica en las poblaciones de Jalisco, pero no para las poblaciones de Guerrero. Ortega vy
colaboradores (2009), mediante un analisis de clados anidados en M. harrisoni, encuentra patrones de
expansion continua en el area de distribucidn para el clado compuesto principalmente por murciélagos
muestreados al norte de su distribucidn (Jalisco-Colima). Por otra parte, Gdmez y colaboradores (2014)
analizaron las dinamicas temporales de areas de endemismo para el género Bursera en México, a partir
de modelos de distribucidén de especies bajo escenarios de cambio climatico en el UGM. Sus resultados
demuestran que, para la regiéon de la Costa Pacifica Mexicana; 16 especies de Bursera muestran

expansion en su distribucién desde el LGM al presente.

CONCLUSIONES

La integracién de distintas fuentes de evidencia como son los patrones de distribucién de especies
endémicas, modelos de paleo-distribucién y filogeografia, facilitan la reconstrucciéon de la historia
evolutiva y biogeografica de especies restringidas al BTS durante los cambios climaticos del Cuaternario.
En este trabajo se respaldan las reconstrucciones climaticas del modelo CCSM para el LGM, en relacidon
con las predicciones del modelo MIROC. Las reconstrucciones del modelo CCSM son consistentes con los
patrones filogeograficos de A. glaucum. La historia biogeografica de esta especie implica multiples
refugios en la regidn de Nueva Galicia, desde Jalisco al estado de Guerrero. Solo uno de estos, localizado
en los estados de Jalisco y Colima muestra evidencia de expansién post-glacial. Por tanto, se sugiere que
la region Jalisco-Colima ha funcionado como un reservorio de variantes genéticas ancestrales para A.
glaucum, en comparacion con las poblaciones de Guerrero y Michoacdn que han experimentado
dinamicas poblacionales mas complejas. De acuerdo con las areas de estabilidad climatica y estructura
genética, A. glaucum puede haber formado adaptaciones locales durante los periodos del LGM en las
gue las poblaciones del norte y sur de la Costa del Pacifico Mexicano permanecieron aisladas. El
conocimiento de las dinamicas espaciotemporales y su repercusion sobre la diversidad genética tiene
fuertes implicaciones para la conservacion de los BTS, para explicar el origen de la diversidad actual y

para predecir la respuesta de las comunidades vegetales al cambio climatico futuro.
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DISCUSION GENERAL

Los Neotrépicos portan algunas de las regiones mas diversas en el mundo, y comprender su historia
biogeografica tiene fuertes implicaciones para el éxito de las estrategias de conservacidn, para explicar
el origen de biodiversidad tropical, y para predecir la respuesta de las comunidades al cambio climatico
futuro (Mitellbach et al., 2007; Cavers y Dick 2013). Numerosos factores que actlan a distintas escalas
espaciotemporales han dado origen, forma y estructura a los ecosistemas tropicales. La disponibilidad
de agua es uno de los mas importantes factores que controlan la distribucion de especies en los
ecosistemas terrestres (Holdridge, 1967). En el Bosque Tropical Seco, los organismos han desarrollado
una compleja variedad de adaptaciones fisioldgicas para evadir, tolerar o resistir la poca disponibilidad
de agua (Maas y Burgos 2011). Es crucial reconocer y comprender estas adaptaciones en el ensamblaje,
funcién y biogeografia de los BTS de Mesoamérica. Sin embargo, pocos trabajos han examinado el papel
que desempenan los factores ambientales como la estacionalidad de la precipitacidn, temperatura
promedio anual y precipitacién anual, en la composicién de especies de los BTS (Durigan et al., 2003).
Los resultados de este trabajo demuestran que las afinidades ecoldgicas y las relaciones filogenéticas de
las especies juegan un papel determinante en la identidad floristica de los distintos bosques secos del
Neotrdpico. Por ejemplo, los resultados sugieren que las condiciones locales de estacionalidad en la
precipitacidn es el factor mds importante que limita el establecimiento de las especies entre las regiones
del BTS.

Los bosques secos del Neotrépico constituyen una entidad con caracteristicas floristicas particulares
gue los distingue de cualquier otro tipo de vegetacion en el mundo (Rzedowski, 1994). Esencialmente,
sus componentes son de afinidad tropical y con un alto contenido de elementos endémicos, el cual
representa entre el 30% y 60% de la flora asociada a este tipo de bosques (Rzedowski, 1994; Trejo,
1998; Ceballos, 2010). Las oscilaciones climaticas del Cuaternario se han propuesto como una posible
fuerza que determina los procesos evolutivos y distribucién de las plantas endémicas al BTS, sin
embargo, para la region y sistema de estudio poco se sabe de la magnitud e impacto de las
oscilaciones climaticas histéricas (Pennington, 2000). Por tanto, el presente conocimiento de las
especies y sus distribuciones geograficas deberia ser usado para elucidar las causas de los patrones de
diversidad y endemismo. En la segunda parte de este documento se realizaron analisis de nicho
ecoldgico para examinar las respuestas de la historia demografica y cambios en el drea de distribucion
de Amphipterygium glaucum, a los cambios climaticos del Ultimo Maximo Glacial (LGM). Los

resultados contradicen las predicciones propuestas por Pennington (2000) y Prado y Gibbs (1993), en
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la que plantean que los patrones de distribucién actuales del BTS representan relictos de una
formacién mas continua que alcanzd su maxima extension durante el LGM. Por el contrario, los
resultados demograficos fueron consistentes con los cambios y reduccion en el drea de distribucion
de A. glaucum en el LGM. Adicionalmente, se determino una sobrevivencia in situ en areas de relativa
estabilidad climatica a largo plazo en los BTS de Jalisco y Colima. De acuerdo con las dreas de
estabilidad climatica y estructura genética identificada para la regidén central de la Costa del Pacifico
Mexicana, A. glaucum puede haber formado adaptaciones locales durante los periodos del LGM en

las que las poblaciones permanecieron aisladas.

Los resultados combinados de diversidad de especies endémicas, y reconstruccién ancestral de
habitat y demografia histérica de A. glaucum indican que existe cierta relacion entre la biogeografia
de los endemismos, los patrones de diversidad de especies endémicas y las areas espacio-
temporalmente estables del BTS. Por lo tanto, se sugiere que el grado de persistencia temporal del
bioma, al menos durante los ciclos glacial-interglaciales del Cuaternario, determina en parte los
patrones de endemismo, diversidad y filogeografia de los BTS de Mesoamérica. El conocimiento con
respecto a las dindmicas de la vegetacidn tiene fuertes implicaciones en la conservacion del BTS bajo

escenarios drasticos de futuro cambio climatico.
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APENDICES

Apéndice 1. Especies endémicas de BTS de las principales regiones identificadas en el estudio.

Region Costa Pacifico Mexicana

Amphipterygium adstringens, Amphipterygium gluaucum, Amphipterygium molle, Acacia bilimekii,
Acacia chamelensis, Acacia rosei ,Acacia tequilana, Acacia willardiana, Acaciella bicolor, Acaciella
painteri, Adenopodia oaxacana, Aeschynomene hintonii, Aeschynomene paucifoliolata, Agave
angustiarum, Agave cupreata, Ageratina sandersii, Annona palmeri, Aphelandra verticillata,
Astrocasia peltata, Backebergia militaris, Barkeria schoemakeri, Bauhinia ramirezii, Bernardia
lagunensis, Bombax palmeri, Bourreria rubra, Bouvardia capitata, Brahea aculeata, Brongniartia
alamosana, Brongniartia cuneata, Brongniartia montalvoana, Brongniartia pacifica, Brongniartia
podalyrioides, Brongniartia proteranthera, Brongniartia sousae, Bunchosia sonorensis, Bursera
aloexylon, Bursera aptera, Bursera arbdrea, Bursera arida, Bursera aspleniifolia, Bursera bicolor,
Bursera bolivarii, Bursera bonetii, Bursera cerasifolia, Bursera chemapodicta, Bursera citronella,
Bursera copallifera, Bursera coyucensis, Bursera crenata, Bursera denticulata, Bursera discolor,
Bursera hindsiana, Bursera hintonii, Bursera instabilis, Bursera lancifolia, Bursera mirandae,
Bursera palaciosii, Bursera paradoxa, Bursera sarcopoda, Bursera sarukhanii, Bursera stenophylla,
Bursera submoniliformis, Bursera tecomaca, Bursera trifoliolata, Bursera trimera, Bursera vejar-
vazquenzii, Bursera velutina, Bursera xochipalensis, Caesalpinia oyamae, Caesalpinia coccinea,
Caesalpinia hintonii, Caesalpinia laxa, Caesalpinia melanadenia, Cardiospermum cuchujaquense,
Celaenodendron mexicanum, Cephalocereus purpusii, Chalema synanthera, Chlorophora mollis,
Clowesia dodsoniana, Cnidoscolus rostratus, Cnidoscolus tehuacanensis, Conzattia multiflora,
Conzattia sericea, Coursetia hintonii, Coursetia madrensis, Coursetia mollis, Croton chamelensis,
Cyrtocarpa edulis, Cyrtocarpa procera, Dalembertia populifolia, Desmanthus balsensis, Dieterlea
fusiformis, Dioscorea platycolpota, Dioscorea uruapanensis, Diphysa punctata, Erycina echinata,
Erythrina oliviae, Esenbeckia nesiotica, Euphorbia alatocaulis

Euphorbia apatzingana, Euphorbia dioscoreoides, Euphorbia infernidialis, Euphorbia lottiae,
Fougquieria leonilae, Gossypium laxum, Guapira macrocarpa, Habenaria oreophila, Haematoxylum
sousanum, Haplocalymma microcephalum, Havardia mexicana, Hechtia carlsoniae, Hechtia
melanocarpa, Heliocarpus velutinus, Hesperothamnus pentaphyllus, Holographis pallida, Jatropha
alamani, Jatropha bullockii, Jatropha chamelensis, Jatropha elbae, Jatropha galvanii, Jatropha
jaimejimenzii, Jatropha malacophylla, Jatropha stephani, Justicia zopilotensis, Karwinskia
johnstonii, Karwinskia parvifolia, Karwinskia umbellata, Karwinskia venturae, Lagascea aurea,
Lagascea pringlei, Lagrezia monosperma, Lasiocarpus ferrugineus, Leucaena confertiflora,
Leucaena macrophylla macrophylla, Leucaena matudae, Lonchocarpus andrieuxii, Lonchocarpus
argyrotrichus, Lonchocarpus balsensis, Lonchocarpus emarginatus, Lonchocarpus epigaeus,
Lonchocarpus eriophyllus, Lonchocarpus hermannii, Lonchocarpus hintonii, Lonchocarpus
huetamoensis, Lonchocarpus longipedunculatus

Lonchocarpus magallanesii, Lonchocarpus minor, Lonchocarpus oaxacensis, Lonchocarpus
obovatus, Lonchocarpus phaseolifolius, Lonchocarpus schubertiae, Lonchocarpus spectabilis,
Lysiloma watsonii, Macroptilium pedatum, Malpighia emiliae, Malpighia rzedowskii, Mammillaria
standleyi, Manfreda chamelensis

Mascagnia parvifolia, Matelea magallanesii, Mexacanthus mcvaughii, Milla magnifica, Mimosa
costenya, Mimosa sicyocarpa, Mimosa sousae, Mimosa torresiae, Mimosa xochipalensis, Mirabilis
russellii, Myrospermum frutescens, Neobuxbaumia mezcalaensis, Nissolia montana, Opuntia
auberi, Pachycereus grandis, Pachycereus hollianus, Pachycereus militans, Pachycereus pecten-
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aboriginum, Pachycereus tepamo, Pachycereus weberi, Pectis decemcarinata, Peniocereus
cuixmalensis, Peniocereus fosterianus, Peniocereus rosei, Perymenium hintonii, Perymenium
macrocephalum, Randia echinocarpa, Randia laevigata, Randia mollifolia, Randia sonorensis,
Rhacoma managuatillo, Ruellia fruticosa, Sabal pumo, Schaefferia lottiae, Senna argéntea,
Sickingia mexicana, Sida alamosana, Stenocereus alamosensis, Stenocereus beneckei, Stenocereus
chrysocarpus, Stenocereus kerberi, Stenocereus martinezii, Stenocereus quevedonis, Stenocereus
standleyi, Stenocereus stellatus, Stenocereus treleasei, Stuessya michoacana, Styphnolobium
protantherum, Tabebuia palmeri, Tetramerium glandulosum, Tetramerium yaquianum,
Thompsonella xochipalensis, Trigonospermum auriculatum

Trixis pterocaulis, Verbesina lottiana, Vitex mollis, Zapoteca tehuana.

Region América Central

Acacia gaumeri, Acacia sphaerocephala, Anisacanthus nicaraguensis, Ateleia chicoasensis, Ateleia
hexandra, Bonamia douglasii, Bursera heteresthes, Caesalpinia exostemma subsp exostemma,
Comocladia guatemalensis, Coursetia apantensis, Coursetia elliptica, Coursetia paucifoliolata,
Dalbergia retusa, Diospyros morenoi, Euphorbia ephedromorpha, Inga calderonii, Jatropha
stevensii, Leucaena collinsii, Leucaena magnifica, Leucaena salvadorensis, Leucaena shannonii sub
shannonii, Lonchocarpus costaricensis, Lonchocarpus hughesii, Lonchocarpus martinezii,
Lonchocarpus phaseolifolius, Lonchocarpus retiferus, Lonchocarpus rugosus sub rugosus,
Mammillaria eichlamii, Mammillaria eriacantha, Mimosa zacapana, Opuntia eichlamii, Opuntia
guatemalensis, Pilosocereus gaumeri, Psittacanthus minor, Pterocarpus michelianus, Randia
truncata.

Regidn Caribe

Abutilon buchii, Acacia anegadensis, Acacia roigii, Acacia scleroxyla, Acacia tortuosa, Annona
bullata, Auerodendron northropianum, Bourreria succulenta, Brya ebenus, Bursera aromatica,
Caesalpinia domingensis, Caesalpinia intermedia, Cephalocereus apicicephalium, Chamaecrista
pygmaea, Chrysophyllum pauciflorum, Citharexylum spinosum, Citharexylum tristachyum,
Coccoloba microstachya, Comocladia cordata, Comocladia dodonaea, Cordia rickseckeri,
Crossopetalum decussatum, Croton discolor, Croton eluteria, Croton humilis, Croton poitaei,
Dendropemon caribaeus, Diospyros grisebachii, Echites umbellatus, Elaeodendron xylocarpum,
Erithalis fruticosa, Erythroxylum brevipes, Espadaea amoena, Eugenia cordata, Eugenia sauvallei,
Euphorbia helenae, Forestiera eggersiana, Grimmeodendron eglandulosum, Guaiacum sanctum,
Guapira brevipetiolata, Harrisia eriophora, Harrisia nashii, Helicteres semitriloba, Hylocereus
trigonus, Jacquemontia havanensis, Jacquinia arbdrea, Jacquinia berteroi, Lantana exarata,
Lasiocroton bahamensis, Leptocereus grantianus, Leptocereus quadricostatus, Leucocroton
flavicans, Leucocroton lineariformis, Leucocroton ovobatus, Lonchocarpus domingensis,
Lonchocarpus neurophyllus, Lonchocarpus patens, Lonchocarpus pycnophyllus, Mammillaria
jamaicensis , Maytenus buxifolia, Melocactus intortus, Melocactus lemairei, Mitranthes maxonii,
Nashia inaguensis, Neobracea valenzuelana, Oplonia spinosa, Opuntia jamaicensis , Opuntia
moniliformis, Opuntia repens, Opuntia rubescens, Peltophorum adnatum, Pentalinon Iluteum,
Phlebotaenia cowellii, Phyllanthus axillaris, Picrodendron baccatum, Pictetia aculeata, Pictetia
angustifolia, Pictetia marginata, Pictetia mucronata, Pictetia obcordata, Pictetia spinosa, Pictetia
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sulcata, Pilosocereus royenii, Pisonia albida, Plumeria filifolia, Poitea carinalis, Poitea florida,
Poitea galegoides, Poitea gracilis, Randia portoricensis, Rauvolfia nitida, Reynosia uncinata,
Rhodocactus cubensis, Schoepfia obovata, Scolosanthus triacanthus, Sebastiana howardiana
Senna angustisiliqua, Senna insularis, Serjania sinuata, Sideroxylon obovatum, Simarouba
berteroana, Sophora saxicola, Stahlia monosperma, Stenocereus fimbriatus, Stigmaphyllon
emarginatum, Tetramicra canaliculata, Thouinia patentinervis, Thouinia striata, Thouinia trifoliata,
Tillandsia calcicola , Tillandsia adamsii, Uniola virgata, Wallenia laurifolia, Zanthoxylum flavum,
Zanthoxylum martinicense, Zanthoxylum thomasianum, Ziziphus reticulata, Ziziphus rhodoxylon,
Ziziphus rignonii.

Costa Pacifico Mexicana-América Central

Amphiterygium simplicifolium, Acacia cochliacantha, Acacia picachensis, Agave pachycentra,
Apoplanesia paniculata, Bonamia mexicana, Bourreria pulchra, Bursera cinérea, Bursera
diversifolia, Bursera excelsa, Bursera glabrifolia, Bursera grandifolia, Bursera penicillata,
Caesalpinia exostemma, Caesalpinia velutina, Cephalocereus totolapensis, Comocladia engleriana,
Cordia dodecandra, Cordia oaxacana, Coursetia polyphylla, Diospyros oaxacana, Erythroxylum
compactum, Eugenia salamensis, Euphorbia steyermarkii, Hauya elegans, Karwinskia calderonii,
Lennea viridiflora, Leucaena collinsii subsp collinsii, Leucaena esculenta, Leucaena lanceolata,
Leucaena lanceolata varlanceolata, Leucaena leucocephala, Leucaena macrophylla, Leucaena
shannonii, Lonchocarpus acuminatus, Lonchocarpus caudatus, Lonchocarpus eriocarinalis,
Lonchocarpus rugosus subsp. Apricus, Lonchocarpus salvadorensis, Nopalea gaumeri, Pereskiopsis
kellermanii, Randia capitata, Senna holwayana, Senna skinneri.

Amplia distribucion en Mesoamérica y Caribe

Acanthocereus tetragonus, Amyris elemifera, Bastardia viscosa, Bauhinia dipétala, Bunchosia
glandulosa, Caesalpinia coriaria, Caesalpinia gaumeri, Caesalpinia vesicaria, Coccoloba venosa,
Colubrina elliptica, Commicarpus scandens, Cordia gerascanthus, Exostema caribaeum,
Haematoxylum brasiletto, Hibiscus phoeniceus, Oxandra lanceolata, Quadrella indica, Savia
sessiliflora, Sideroxylon salicifolium.
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Apéndice 2. Parametros estadisticos del modelo linear generalizado del efecto de la estabilidad climatica (estable
e inestable) sobre el nimero de especies de plantas endémicas del Bosque Tropical Seco en México, a partir de
analisis de diversidad y proyecciones de cambio en la distribucién del habitat para el Ultimo Maximo Glacial (Fig.
8). a. Parametros utilizados, b. Variables definidas en SAS, c. Criterios para valorar la bondad de ajustes, d.
Estadisticos del analisis tipo lll, e. Cuadrados minimos por categoria, f. Diferencias entre categorias, g. Cuadrados

minimos por entidad, y h. Diferencias entre entidades.

a)
Informacion del modelo
Conjunto de datos WORK.ESPECIES
Distribucién Poisson
Funcion de vinculo Log
Variable dependiente Especies
NuUmero de observaciones leidas 1718
NuUmero de observaciones usadas 1718
b)
Informacion de nivel de clase
Clase Niveles Valores
Entidad 5 Balsas Chiapas Pacifico Sonora-S Tehuantepec
Categoria 2 Estable Inestable
c)
Criterios para valorar la bondad de ajuste
Criterio DF Valor Valor/DF
Desviacion 1708 5536.2350 3.2414
Desviacidon escalada 1708 1812.7931 1.0614
Chi-cuadrado de Pearson 1708 5216.1988 3.0540
Pearson X2 escalado 1708  1708.0000 1.0000
Verosimilitud log 26359.5705
Verosimilitud log completa -6680.1515
AIC (mejor mas pequefio) 13380.3029
AICC (mejor mas pequefio) 13380.4318
BIC (mejor mas pequefio) 13434.7921
d)
Estadisticos LR para analisis de tipo 3
Fuente Num DF DenDF F-Valor Pr>F Chi-cuadrado Pr> ChiSq
Categoria 1 1708 90.19 <.0001 90.19 <.0001
Entidad 4 1708 872.83 <.0001 3491.32 <.0001
entidad*categoria 4 1708 39.80 <.0001 159.19 <.0001
e)
categoria Least Squares Means
Categoria  Estimate  Standard z Value Pr> Alpha  Lower Upper Mean Standard Media Media
Error |z| Error inferior superior
of Mean

Estable 3.0429 0.03435 88.57 <.001 0.05 29755 3.1102 20.9652 0.7202 19.6000 22.4254
Inestabl 2.5930 0.01903 136.28 <.001 0.05 2.5557 2.6303 13.3693 0.2544 12.8799 13.8773

f)
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Differences of categoria Least Squares Means
categoria _categoria Estimate Standard Error zValue Pr>|z| Alpha Lower Upper

Estable Inestabl 0.4499 0.03927 11.46 <.0001 0.05 0.3729 0.5269
g)
entidad Least Squares Means
Entidad Estimate  Standard  z Value Pr> Alpha  Lower  Upper Mean Standard Media Media
Error |z] Error inferior superior
of Mean

Balsas 3.6396 0.01234 295.03 <.0001 0.05 3.6154 3.6637 38.0755 0.4697 37.1659 39.0073
Chiapas 2.2536 0.08610 26.18 <0001 0.05 2.0849 2.4224 9.5222 0.8198 8.0437 11.2725
Pacifico 2.9030 0.02357 123.17 <.0001 0.05 2.8568 2.9492 18.2291 0.4296 17.4061 19.0909
Sonora-S 2.2482 0.02483 90.55 <.0001 0.05 2.1996 2.2969 9.4711 0.2351 9.0213 9.9434

Tehuante 3.0451 0.03004 101.36 <.0001 0.05 2.9862 3.1040 21.0121 0.6313 19.8106 22.2866

h)

Differences of entidad Least Squares Means
Entidad _entidad Estimate  Standard Error zValue Pr>|z| Alpha Lower Upper

Balsas Chiapas 1.3859 0.08697 15.94 <.0001 0.05 1.2155 1.5564
Balsas Pacifico 0.7366 0.02660 27.69 <.0001 0.05 0.6844 0.7887
Balsas Sonora-S 1.3913 0.02772 50.19 <.0001 0.05 1.3370 1.4457
Balsas Tehuante 0.5945 0.03248 18.30 <.0001 0.05 0.5308 0.6581
Chiapas Pacifico -0.6494 0.08926 -7.28 <.0001 0.05 -0.8243 -0.4744
Chiapas Sonora-S  0.005378 0.08960 0.06 0.9521 0.05 -0.1702 0.1810
Chiapas  Tehuante -0.7915 0.09119 -8.68 <.0001 0.05 -0.9702 -0.6128
Pacifico Sonora-S 0.6548 0.03423 19.13 <.0001 0.05 0.5877 0.7219
Pacifico  Tehuante -0.1421 0.03818 -3.72 0.0002 0.05 -0.2169 -0.06724
Sonora-S Tehuante -0.7969 0.03897 -20.45  <.0001 0.05 -0.8732 -0.7205

69



Apéndice 3. Definicion de los haplotipos para los datos concatenados trnL-trnF, trnH-psbA del cloroplasto de A.
glaucum. Se muestra el haplotipo, su secuencia y en nimero de veces que fue muestreado a través de las

poblaciones (N).

Haplotipo  Secuencia N
H1 TAGACGGGC-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCATAAAAC-——-—GTGAATCCACTATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAACA 1
7
H2 GAGACAA-T-TATATATA ATTTCATTGATATGTTAAG-GAAAAAGAGTT-—-—-CACGATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAATC 1
H3 GAGGAGGGT-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCGT-AAAA-—-—-GTGAATCCACGATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAACA 1
Ha4 TAGACGGGCTTTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCATAAAAC-——-GTGAATCCACTATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAACA 1
H5 TAGACGGGC-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCATAAAAC------GTGAATCCACG--m-mremrmmemememmememees ACCC 1
H6 TAGACGGGCTTTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCATAAAAC - GTGAATCCACGA---mwrrmmemmmemememmemece ccc 2
H7 TAGAAGGGC-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCGT-AAAA-------GTGAATCCACGA—---remmmemememmememeee ccc 1
H9 TAGAAGGGC-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCGT-AAAA-—----GTGAATCCACGA---r-rmememmmmememmmemcs ACC 7
H10 TAGAAGGGC-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCGT-AAAA-—-—-GTGAATCCACGATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAACA 2
H11 TAGACGGGC-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCATAAAAC-—---GTGAATCCACGA---mremmmrememememeneee ccc 1
H12 TAGACGGGC-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCATAAAAC-------GTGAATCCACGA----rmmrmrmmmmrmmmmemmnme ACC 1
H13 TAGACGGGC-TTAATATA ATTTCATTGATAGGTTCATAAAAC—---GTGAATCCAAGA——-rwmmeremeemememmenen ACC 1
9
H14 TAGACGGGCTTATATATA ATTTCTTTGATATGCTAAG-GGAA-—---—-GTGAATCCAAGA—---remrmrmmememrememens AAC 3
H15 TAGACGGGCTTATATATA ATTTCTTTGATATGCTAAG-GGAA-——---GTGAATCCACGA-----rmmmemmmemememmemece cce 2
H16 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-———-ATTGATATGTTAAGAGAAA-——-—-GTGAATCCAAGA ~--rnmnmrmmmmemmmmememeee 2
AAC
8
H17 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-——-ATTGATATGTTAAGAGAAA -G TGAATCCAAGA-~—--rnwmrmmmmemmmememece 3
ACC
H18 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-———-ATTGATTTGTTAAGAGAAA-—---GTGAATCCACGA--—-mrmrmmememrmmemeennnen 1
ccc
H19 TGTACGGGC-TATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-—-ATTGATATGTTAAGAGAAA-—--GTGAATCCACGA--rrrmememmmemmmememeee 3
ccc
H20 TGTACGGGC-TATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-—-ATTGATATGTTAAGAGAAA - 1
GTGAATCCACGATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAACA
H21 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-——-ATTGATATGTTAAGAGAAA -G TGAATCAACG--r-rremrmemmeremeemememes 1
ACCC 1
H22 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-—-ATTGATATGTTAAGAGATA TGAATCAAC 1
ACcC
H23 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-——-ATTGATATGTCAAGAGAAA -G TGAATCAACG---rrnrmmmrememememcnee 5
ACCC
H24 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-—-ATTGATATATTAAGAGAAA -G TGAATCAACG----rmmwmrmmmmememmemeneee 1
ACcC
H25 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-——-ATTGATATGTTAAGAGAAA -G TGAATCCACG---rrmmmmememmmmememmemene 2
ACCC
H26 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-—-ATTGATATGTCAAGAGAAA -G TGAATCCACG-m-mrrmrmmmmememememen 1
ACcC
H27 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA--ATTGATATGTTAAGAGAAA - 9
GTGAATCCACGATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAATC
H28 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA 2
GTGAATCCACTATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAACA
H29 TGTACGGGCTAATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA 1
ACCC
H30 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-—— 2
ACC
H31 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA. 1
H32 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA--— 2
ccc
H33 TGTACGGGCTTATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA-——-A--—-ATGTTAAGAGAAA - 2
GTGAATCCACGATTTTTTCATTACGTATACATAGTGTAACA
H34 TGTACGGGC-TATGAATTAATATTAATAATTAATATATATTTATAATTAATATATATTTAA--—-ATTGATATGTTAAGAGAAA-—---GTGAATCCAAGA---nrrmrmmemrmmemememene 6
ACC
H35 TGTACGGGCTTAT--emememmememcemcm ATATATTTATAATTAATATATATTTAA-——ATTGATATGTTAAGAGAAA-—-----GTGAATCCACGA---r-mrmrememmmmememmemece ccc 1
H36 TGTACGGGCTTAT--mwmememmememeemeee ATATATTTATAATTAATATATATTTAA-—--ATTGATATGTTAAGAGAAA-——-— 1

GTGAATCCACTA CATTACGTATACATAGTGTAACA
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Apéndice 4. Ubicacion geografica de las localidades y muestras utilizadas para el analisis en PHYLOMAPPER

Haplotipo Localidad Entidad politica Latitud Longitud

H1 Pichilin6012 Michoacan 18.2368327 -103.229155
H1 Pichilin6005 Michoacan 18.237616  -103.229858
H1 Pichilin6003 Michoacan 18.237084 -103.227486
H1 Pichilin5 Michoacan 18.214253 -103.16753
H1 Pichilin3 Michoacan 18.214272 -103.165927
H1 Pichiliné Michoacan 18.214259 -103.166535
H1 Pichilinl Michoacan 18.213605 -103.164564
H1 Pichilin4 Michoacan 18.213449 -103.164023
H1 Pichilin9 Michoacan 18.212787 -103.162518
H1 Pichilin7 Michoacan 18.219232 -103.173451
H1 Pichilin8 Michoacan 18.21962 -103.174335
H1 Maruatad Michoacan 18.287852 -103.391648
H1 Maruata2 Michoacan 18.289017 -103.390845
H1 Maruata? Michoacan 18.289362 -103.390059
H1 Maruatall Michoacan 18.28786 -103.39194
H1 Maruata5 Michoacan 18.288371 -103.388365
H1 Maruata6 Michoacan 18.288654  -103.38773
H2 AmolleLP8 Bolafios, Jal. 21.7856151 -103.768842
H2 AmolleLP11 Bolafios, Jal. 21.78434 -103.769902
H3 AmolleLP6 Bolafios, Jal. 21.78313 -103.770284
H4 Pichilin6001 Michoacan 18.237906 -103.228887
H5 Pichilin6011 Michoacan 18.20309 -103.11278
H6 Pichilin6004 Michoacan 18.202769 -103.113134
H7 Penitas4 Michoacan 18.024364  -102.511504
H7 Penitas10 Michoacan 18.02431 -102.51317
H8 Penitas3 Michoacan 18.023536  -102.509784
H9 Penitas2 Michoacan 18.024115 -102.518102
H9 Penitas9 Michoacan 18.023873 -102.517673
H9 Penitasl Michoacan 18.02381 -102.517403
H9 Penitas5 Michoacan 18.024255 -102.516893
H9 Penitas11 Michoacan 18.023787 -102.515716
H9 Penitas7 Michoacan 18.024324  -102.515315
H9 Penitas8 Michoacan 18.024263 -102.514281
H10 Maruata9 Michoacan 18.290994  -103.394027
H10 Maruata3 Michoacan 18.292 -103.394602
H11 Maruata8 Michoacan 18.289231 -103.39428
H12 Maruatal0 Michoacan 18.291547 -103.3944
H13 Calvariol0 Guerrero 17.376886  -101.14781
H13 Calvario4 Guerrero 17.377803 -101.145448
H13 Calvario3 Guerrero 17.377363 -101.14651
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H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H13
H14
H14
H14
H15
H15
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16

Tlacoyuquel0 Guerrero

Tlacoyuque9
Tlacoyuque3
Tlacoyuque8
Tlacoyuqueb
Tlacoyuque4
Tlacoyuquel
Tlacoyuque5
Rotaria7
Rotariad
Rotaria9
Rotaria2
MVGS8
MVG4
MVG9
MVG10
Calvariol
Rotariab
MVG6
Tlacoyuque?7
Rotaria3
Caya3
Cayal
Cayaca5
Cihuatalan2
Cihuatlan8
Cihuatlan4
Cihuatlan5
Cihuatlan7
Cihuatlanl
Cihuatlan6
Cihuatlan3
Zapata2
Zapatal
Zapata3
Zapata5
MVG3
MVG1
Coahua4d
Coahua5
Coahual
Coahuab

Manzanillo8

Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Michoacan
Michoacan
Michoacan
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Guerrero
Guerrero
Michoacan
Michoacan
Michoacan
Michoacan

Colima

17.253885
17.255284
17.254999
17.254685
17.254406
17.254136
17.253505
17.253556
17.196288
17.196177
17.195915
17.195142
17.273621
17.270864
17.269349
17.274807
17.376908
17.197373
17.27731
17.253798
17.196944
18.563366
18.56327
18.573893
19.241386
19.241875
19.241815
19.242074
19.240378
19.239
19.240115
19.240926
19.24779
19.245976
19.248522
19.249612
17.275881
17.275076
18.681238
18.681242
18.681582
18.679053
19.016753

-101.008321
-101.01127
-101.010733
-101.010342
-101.009871
-101.009198
-101.008103
-101.007358
-100.675744
-100.674235
-100.672548
-100.670145
-101.060496
-101.059244
-101.059392
-101.060387
-101.148385
-100.674321
-101.055006
-101.007714
-100.675815
-103.64769
-103.647432
-103.661892
-104.557217
-104.55723
-104.556575
-104.556048
-104.55737
-104.557696
-104.557381
-104.556963
-104.717877
-104.717973
-104.717934
-104.716686
-101.0595
-101.061284
-103.692284
-103.69273
-103.693298
-103.688506
-104.245532
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H16
H16
H16
H16
H16
H16
H16
H17
H17
H17
H18
H19
H19
H19
H20
H21
H21
H21
H21
H21
H21
H21
H21
H21
H21
H21
H22
H23
H23
H23
H23
H23
H24
H25
H25
H26
H27
H27
H27
H27
H27
H27
H27

Manzanillo10
Manzanillo3
Manzanillo7
Manzanillo4
Manzanillol
AguaC2
AguaCl
Caya2
Coahua3
Coahua7
Cayacal
Cayaca2
Cayacab
Cayaca3
Cayacad
Tecuan22
Tecuand
Tecuan3
Tecuan
Arroyo3
Arroyo4
Arroyo6
Arroyo2
Arroyo8
Arroyo7
Arroyol
Tecuan2
Km45_5
Km45_3
Km45_2
1G7

1G4
Km45_1
JG8

JG2

1G6

JG5

Estal2
Esta9

Estab

Esta3
Caim4

Caim2

Colima
Colima
Colima
Colima
Colima
Jalisco
Jalisco
Colima
Michoacan
Michoacan
Michoacan
Michoacan
Michoacan
Colima
Colima
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco

Jalisco

19.017713
19.01579

19.015174
19.014553
19.013356
19.346494
19.346335
18.563172
18.679967
18.677608
18.576417
18.575944
18.575578
18.575022
18.574087
19.310048
19.310601
19.310628
19.314414
19.33385

19.334203
19.334401
19.333995
19.333657
19.333596
19.332096
19.331909

19.5935021

19.59323
19.593271

19.6107472

19.610392
19.590612
19.610331
19.609902
19.610246
19.610294
19.502188
19.5027

19.503061

19.5034643

19.481788
19.483035

-104.24555
-104.245392
-104.245184
-104.245300°
-104.245474
-104.907695
-104.907258
-103.647682
-103.69286
-103.695778
-103.662517
-103.662424
-103.662452
-103.662375
-103.66196
-104.925216
-104.925032
-104.922999
-104.919931
-104.947773
-104.947557
-104.947162
-104.94667
-104.946453
-104.945798
-104.945355
-104.911915
-104.946333
-104.946609
-104.94711
-105.069208
-105.069725
-104.945315
-105.06885
-105.068757
-105.069136
-105.067057
-105.03694
-105.037037
-105.036579
-105.036319
-104.944609
-104.945802
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H27
H27
H28
H28
H29
H30
H30
H31
H32
H33
H33
H34
H34
H34
H34
H34
H34
H35
H36
H37
H38
H38
H39
H39

Caiml
Caim3
JG3

IG1
Estall
Esta8
Coahua2
Esta7
Caim5
MVG5
MVG2
Manzanillo9
AguaC10
sbch7
sbch8
sbhc5
sbch4
Manzanillo2
AguaCé
Arroyo9
sbch9
sbch1l
sbchl
sbch2

Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Colima
Jalisco
Jalisco
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Colima
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco

Jalisco

19.484056
19.483838
19.610336
19.610106
19.502529
19.500665
18.678327
19.500504

19.4811511

17.278037
17.276773
19.014262
19.346703
19.495121
19.494198
19.48969
19.48973
19.016046
19.346369
19.33598
19.492841
19.490057
19.495795
19.4957

-104.945675
-104.945254
-105.068262
-105.067875
-105.036692
-105.037515
-103.694955
-105.037137
-104.945848
-101.054663
-101.054042
-104.245326
-104.907184
-105.046031
-105.046671
-105.042573
-105.042089
-104.245364
-104.90802

-104.948606
-105.044841
-105.042937
-105.042929
-105.044277
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Apéndice 5. Registros de 551 especies endémicas del BTS de Mesoamérica y el Caribe utilizados en los andlisis de

ordenamiento.
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