UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA
DE MEXICO

FACULTAD DE CIENCIAS

INFERENCIA CLIMATICA A PARTIR DE MODELOS
BASADOS EN CARACTERES ANATOMICOS DE LA
MADERA DE LA LOCALIDAD DE SAN JUAN
ATZINGO, FORMACION TEHUACAN, PUEBLA,
MEXICO

T E S I S

QUE PARA OBTENER EL TITULO DE:

BIOLOGO
P R E S E N T A:

MARCO ANTONIO RUBALCAVA KNOTH

DIRECTOR DE TESIS:
DR. SERGIO R. S. CEVALLOS FERRIZ

2016

CIUDAD UNIVERSITARIA, CDMX


Lourdes
Texto escrito a máquina
CIUDAD UNIVERSITARIA, CDMX


e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



HOJA DE DATOS DEL JURADO

. Datos del alumno

Rubalcava

Knoth

Marco Antonio

5532614672

Universidad Nacional Autébnoma de México
Facultad de Ciencias

Biologia

306306691

. Datos del asesor

Dr.

Sergio Rafael Silvestre
Cevallos

Ferriz

. Datos del Sinodal 1

Dra.

Guadalupe Judith
Marquez
Guzman

. Datos del Sinodal 2

Dra.

Julieta Alejandra
Rosell

Garcia

. Datos del Sinodal 3

Dra.

Maria del Socorro
Lozano

Garcia

. Datos del Sinodal 4

Dra.
Aurora
Zlotnik
Espinosa

. Datos de la tesis.

Inferencia climatica a partir de modelos basados en caracteres anatomicos de la madera
de la localidad de San Juan Atzingo, Formacion Tehuacan, Puebla, México.

101p.

2016.



El presente trabajo se realizé bajo la direccién del Dr. Sergio R. S. Cevallos Ferriz en
el Laboratorio de Paleobotanica del Departamento del Instituto de Geologia gracias
al apoyo econdémico otorgado con el proyecto de CONACYT 221129, PAPIIT IN
210416 y la Facultad de Ciencias en el Taller de “Sistemas Vegetales en el tiempo:
reconstruyendo el pasado a través del presente y entendiendo el presente al conocer

el pasado”.



DEDICATORIAS

A mi madre y a mi padre, por apoyarme siempre y creer en mi, sin ustedes jamas
hubiera llegado hasta aqui. Me han ensefiado que las mejores cosas de la vida se
obtienen con esfuerzo, muchas gracias.

A mi hermana, aunque no puedas hablar siento el carifio que me tienes, gracias.

A Paulina Camacho, por demostrarme que los verdaderos amigos existen. Eres y
seras toda la vida mi segunda hermana, gracias por todo tu apoyo.

A mi mejor amigo de cuatro patas Teodoro.



AGRADECIMIENTOS

Mi mayor agradecimiento es para el Doctor Sergio R. S. Cevallos Ferriz por permitirme
conocer el mundo de la Paleobotanica y brindarme todo el apoyo para hacer el trabajo. Le
doy las gracias por abrirme las puertas del laboratorio y por permitirme conocer gente y
lugares que solo podia imaginar.

A las Dras. Julieta Alejandra Rosell, Aurora Zlotnik y Socorro Lozano por revisar mi tesis y
ser parte de mi comité. Sus correcciones fueron muy valiosas.

Agradezco especialmente a Ixchel Gonzalez por introducirme al mundo de la estadistica.

A Hugo Israel Martinez Cabrera y a Juliana Méndez Garcia por la valiosa orientacién que
me dieron.

A los docentes integrantes del taller “Sistemas Vegetales en el tiempo: reconstruyendo el
pasado a través del presente y entendiendo el presente al conocer el pasado”.

Agradezco a Angélica Quintanar, Fabiola Estrada y Ana Hernandez por soportarme y hacer
del laboratorio un lugar agradable.

A mis compafieros del laboratorio de Paleobotanica: Alma, Enoch, Luis, Jerénimo, César,
Mar, Gris, Aldo, Xochilt, Jorge.

A mis amigos Isabel Celis, Victor Garcia y Francisco Salgueiro por estar siempre conmigo.

Agradezco a la Universidad Nacional Autbnoma de México y a la Facultad de Ciencias por
la educacion que he recibido y por ser mi segunda casa.

Agradezco al Instituto de Geologia por el apoyo econémico que se me otorgo.



Rubalcava-Knoth, M. 2016

INDICE

L U | 1
PR [ 200 10 Lo o o 1 X [ 2
1.1 Determinacién paleoclimatica a través de caracteres anatomicos de la madera........... 6
1.1.1 El Oligoceno y €l MioCeN0 €N MEXICO ........ceueiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieiiieeeeeeeeeeeeeeeeeeeee e 11
2. JUSTIFICACION........ecuieicueececeeeeesesesesesese e e e e et s e e e e e s ss s e s s s s nsse e e ne bt ne et 14
3. OBUETIVOS......co oo ss s an e e e e e e e anmn e e e e e e e e n s nnnns 14
A, HIPOTESIS .....cooiteireriririreresteee e ees s s s s s s s s s s s s s e s e et se b e ne ettt st e e e s s s s 15
5. METODO .....ocueeueuereuesseeasesessseseasssesssseseasssesssseseasssessasssessssesaseseasssesasssesssssseasssensssseasens 16
5.1 Area de ESIUAIO .......cveuecveeeeeeeeeee ettt ee e et enn e aaeananes 16
5.2 Formacion Tehuacan (Oligoceno tardio — Mioceno temprano).............ccccoeeeeeeeeeeeee.. 17
5.3 Estratigrafia de la localidad de SJA..........ooii i 19
5.4 Material FOSIl .. ..o 21
541  Colecta y PreparacCion ..........ouuuuiiiiiii it e e 21

5.5  Matriz BasiCa de DatOs.........ooouiuuiiiii i 22
5.6 Inferencia ClIMAtICA...........oooii i 24
5.8 ANAlISIS EStadiSHtiCO......uuuiiiiee e 26
5.8.1  AnAlisis de COrrelacion ..........ooooi i 27
5.8.2  Analisis de Componentes Principales (PCA) ... 27
5.8.3  Analisis de Agrupamiento ... 29

5.9  indice Vulnerabilidad y MESOMOIa. ............coveviueeieeeceeeeeeeeeeeeee e 30
6. RESULTADOS ... cccceerrreerisssssssssssseeeesssssssssssssssnee e sesassssssssnsnsssseesssasssssnnnsnnesneesanssssnnnns 33
6.1  Matriz BaAsiCa de datOs .......couuuiiiiiii i 33
6.2 Inferencia ClIMALICA........c.ooiiiiiiiiiii e 37
6.3  ANAlISIS de COMTElaCION........coeiiiiii et 39
6.4  Andlisis de componentes prinCipales............oouiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieee 41



Rubalcava-Knoth, M. 2016

6.5  Analisis de AQrupamientO..........cooiiiiiiiiiiiiiiiiii e 47
6.6  Indice Vulnerabilidad y MESOMOMIa. .........c...oovieeeeeeeeeeee e 50
LR 0 1 0 UL [0 56
8. CONCLUSIONES .........ccoiiiieirie e s s s sae e s e sm e s me s s me e s e an e s e ane e s s mn e s e nnas 78
TR = 11T I o T Y N 80
10. APENDICES ...t e e me e s mn e s s n e s e ne s s e e s e ane e e s mn e s e nnas 97
Y 0 1= o o o = 97
FaY 01T o Lo [ [oT= T It PSSO PPPPPR 98
Y 01T Lo [ To7 > PP RUSUPPPPPPRN 99
FaY 01T g (o [[oT= TG RSO UPPPPRRUSPPIN 100
F Y 0= oo [ To7 = PP PPUPPPPPTPN 101



Rubalcava-Knoth, M. 2016

Lista de Figuras

Fig. 1 Escala del tiempo geoldgico que incluye las eras Mesozoica y Cenozoica con sus

respectivas SUDAIVISIONES. ..o 11
Fig. 2. Situacion geografica y geoldgica de México durante el Oligoceno........................ 13
Fig. 3 Situacion geografica y geoldgica de México durante el Mioceno........................... 14
Fig. 4 Ubicacion de la localidad de San Juan Atzingo..........coooiiiiiiiiiiii e 17

Fig. 5 Valle de Tehuacan y sus principales componentes geoldgicos incluyendo a la

Formacion Tehuacan que es el principal rellenode estevalle...................oool. 19

Fig. 6 Columna estratigrafica de la localidad de San Juan Atzingo, Formacién Tehuacan,

Fig. 7 Grafica del primer componente contra el segundo de las comunidades actuales y

{011 (=1 T 45

Fig. 8 Grafica del primer componente contra el tercer componente de las comunidades

ACHUAIES Y OSIIES. e 45

Fig. 9 Grafica del primer componente contra el segundo componente de las comunidades
actuales y fosiles en la que se muestra la distribucion espacial de los caracteres anatomicos

(o [oR= TolN (=T o [0 = T U R o7=1 o = T 46

Fig. 10 Grafica del primer componente contra el tercer componente de las comunidades

actuales y fosiles en la que se muestra la distribucidén espacial de los caracteres anatémicos

€ ACUEIAO @ SUS CAIJAS. ... ettt ettt et ettt et ettt et ettt et e e eans 47
Fig. 11 Fenograma de distancias a partir de la variante “complete” ......................o. 50
Fig. 12 Fenograma de distancias a partir de la variante “average” ..................c.ocoiia. 50

Fig. 13 Fenograma de distancias a partir de la variante “single”.................ccii. 50



Rubalcava-Knoth, M. 2016

Fig. 14 Grafica de proyeccion a partir del PCA de las categorias ecolégicas, comunidades

actuales y localidades fOSIIES. ..o 55

Fig. 15 Fenograma de distancias entre las categorias ecoldgicas, comunidades y localidades

{0511 (=1 T 56

Fig. 16 Distribucion general de la vegetacion durante el Cretacico, Paleoceno y Eoceno en
I [0 i (Y 4 = 4 o= T 74

Lista de Tablas

Tabla 1. Caracteres anatémicos contemplados para construir la matriz basica de datos......22

Tabla 2. Ecuaciones propuestas en el modelo de modelo de inferencia paleoclimatica
basada en caracteres anatoémicos de la madera por Martinez-Cabrera y colaboradores
200 25

Tabla 3. Estimaciones climaticas para la localidad de San Juan Atzingo....................... 38

Tabla 4. Caracteres anatdmicos que presentan valores de correlacion significativos a p<0.05

con alguna de las variables climaticas contempladas por Martinez-Cabrera et al., (2006) y

Weimann et al., (1989)........ii i 40
Tabla 5. Variables climaticas con un valor significativo de intercorrelacion...................... 39
Tabla 6. Porcentajes de variacién por componente y de variacién acumulada.................. 41
Tabla 7. Distancia entre San Juan Atzingo y el resto de las localidades........................... 48

Tabla 8. indices de vulnerabilidad y mesomorfia de los morfotipos y especies de San Juan
AL ZIN GO0 . 50

Tabla 9. Matriz basica de datos con 9 caracteristicas de los elementos de vaso................ 51



Rubalcava-Knoth, M. 2016

RESUMEN

Con el fin de reconstruir las condiciones climaticas que prevalecieron durante el
Oligoceno-Mioceno en la localidad de San Juan Atzingo, perteneciente a la Formacion
Tehuacan, se utiliz6 el modelo de estimacion paleoclimatica basado en caracteres
anatémicos de la madera propuesto por Martinez-Cabrera et al. (2008). Con base en el
comportamiento de los elementos de vaso como respuesta al clima, fueron calculados los
indices de mesomorfia y vulnerabilidad de cada uno de los morfotipos. Ademas, la anatomia
de la paleoflora de San Juan Atzingo fue comparada con la anatomia de 6 comunidades
actuales mexicanas, 3 comunidades actuales de Sudamérica y 3 paleofloras mexicanas. Los
resultados sugieren que las condiciones bajo las que crecio la paleoflora de San Juan
Atzingo fueron en general humedas y con elevadas temperaturas, condiciones muy
parecidas bajo las que crecen las selvas altas actuales (Garcia, 2004), sin embargo, este
paleoclima parece encontrarse en un punto intermedio entre los climas Af (calido con lluvias
todo el ano) y Am (calido con lluvias en verano). Los resultados climaticos son apoyados por
los indices de mesomorfia y vulnerabilidad que son muy parecidos a los de una selva alta.
Ademas, las maderas de San Juan Atzingo muestran una alta eficiencia en el transporte de
agua y una alta vulnerabilidad a embolismos por estrés hidrico, condicién sugerida por la
presencia de elementos de vaso anchos y solitarios. Sin embargo, los analisis estadisticos
y la presencia de anillos de crecimiento en algunas maderas parecen indicar que la
paleocomunidad de San Juan Atzingo tiene gran similitud a las selvas bajas caducifolias,
siendo la condicién caducifolia la caracteristica que pudo compartir la paleocomunidad con
este tipo de vegetacion. Aunque la condicién caducifolia relaciona a San Juan Atzingo con
las selvas bajas, parece ser que esta caracteristica no era determinada unicamente por los
patrones de precipitacidn, sino que al parecer fue determinada por un conjunto de variables
climaticas como la temperatura y la evaporacion. Por la aparente contradiccidn entre el clima
tropical humedo y la presencia de elementos caducifolios, se propone que la
paleocomunidad de San Juan Atzingo pudo ser una comunidad vegetal de transicion: plantas
muy eficientes en cuanto al transporte de agua, como las de las selvas altas pero con

afinidades taxonémicas y adaptaciones fenoldgicas propias de las selvas bajas caducifolias.
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1. INTRODUCCION

La Tierra se puede entender como un sistema dinamico y complejo que esta
compuesto por cuatro componentes principales: atmdsfera, litdsfera, hidrésfera y bidsfera.
Estos componentes no se encuentran aislados, sino que interactuan y forman procesos
complejos en los que hay flujos de energia y materia (Tarbuck et al., 2005; Zuniga-Lopez et
al., 2010). Dentro de estos procesos el clima es uno de los procesos mas importantes. El
clima se puede definir como el valor promedio de las variables meteorologicas (precipitacion,
temperatura, evaporacion, viento, etc.) en un periodo de tiempo de 30 afios (Casas-Castillo
y Alarcon-Jordan, 1999; Rossbach, 2014). Se trata de un sistema complejo formado por
numerosos elementos que interactuan entre si (precipitacion, temperatura, radiacion solar,
humedad, vegetacion, etc.) y que a su vez se rigen y se originan por la situacién altitudinal,
latitudinal, la topografia (situacion de cordilleras, planicies, valles, mesetas, etc.) y por la

influencia oceanica de una region determinada (Gavilan-Garcia, 1994; Rzedowsky, 2006).

Dentro de los elementos que componen la dinamica climatica de la Tierra la
vegetacion es uno de los mas importantes. La relacidén clima-vegetacion esta caracterizada
por ser un sistema en el que ambos elementos influyen uno sobre el otro; por un lado, la
vegetacion influye en el clima cambiando la composicidn de gases atmosféricos (O2, CO2) y
transformando las condiciones fisicas del lugar. Esta influencia se atribuye a caracteristicas
como el albedo, la transpiracion y la densidad de la vegetacion. Por otro lado, el clima
determinara el tipo de vegetacion que crece en una region influyendo directamente en la
morfologia foliar y en el funcionamiento fisiolégico de las plantas, asi, cada tipo de
vegetacion tendra ciertas caracteristicas morfo-anatomicas adaptadas al tipo de clima donde
se desarrolle (Foley et al., 1998; Brovkin, 2002; Baldocchi et al., 2008)

El estudio de la influencia del clima sobre las plantas ha permitido comprender a
mayor detalle las interacciones que tienen los ecosistemas terrestres con el medio fisico
(flujos de energia atmosfera-vegetacion, productividad de masas forestales). Esto ha sido
fundamental en la construccion de modelos de cambio climatico (Turner et al., 1999; Smith
et al., 2013) y ademas numerosos estudios han reconocido que la morfologia y anatomia de

ciertos caracteres de las plantas, como la arquitectura foliar o el diametro de los elementos
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de vaso en la anatomia del xilema, mantienen una estrecha relacion con las condiciones
climaticas en las que las plantas se desarrollan (Chaloner y Creber, 1990; Wheeler y Baas,
1991; Woodcock e Ingas, 1994; Wolfe, 2001 Martinez-Cabrera y Cevallos-Ferriz, 2008).

El estudio de esta relacidn permiti6 comprender que ciertas modificaciones
morfofisioldgicas de las plantas se generan como respuesta a las condiciones climaticas bajo
las que crecen y ha hecho posible utilizar el registro fosil vegetal para construir modelos que
permitan determinar las condiciones climaticas bajo las que vivieron esas plantas (Chaloner
y Creber 1990; Huff et al. 2003).

Cuando se utilizan las plantas fosiles para hacer estimaciones paleoclimaticas existen
dos procedimientos generales para realizar el estudio. La primera, llamada “Pariente vivo
mas cercano” se realiza a través de la determinacion taxondémica de la planta fosil. Una vez
ubicada taxondmicamente se extrapolan las tolerancias ecologicas de los taxones actuales
emparentados asumiendo que las relaciones planta/cima no han cambiado
significativamente a lo largo del tiempo. El principal problema de ésta metodologia es la
identificacion taxondmica de las plantas fosiles; entre mas antiguos son los fésiles, su
identificacion taxondmica sera mas dificil. Este problema se debe a que un gran nimero de
generos se encuentran actualmente extintos y al hecho de que las tolerancias ecoldgicas y
distribucion geografica de muchos taxa tanto Cretacicos como Cenozoicos éran muy
distintas a la actual, situacion que muchas veces hace imposible la extrapolacion de
tolerancias ecologicas (Chaloner y Creber, 1990; Mosbrugger y Utescher, 1997; Martinez-
Cabrera et al., 2014).

La segunda via de determinacion paleoclimatica consiste en utilizar aquellas
estructuras vegetales cuya expresion se encuentre fuertemente modelada por el clima. En
los fésiles suelen preservarse esas estructuras y son un indicio directo de las condiciones
climaticas que prevalecieron mientras las plantas vivian y, por tanto, este método es
independiente de las afinidades taxonémicas del fésil, siendo este método el mas utilizado

en la actualidad por los investigadores (Chaloner y Creber, 1990).

De las estructuras vegetales cuya expresiéon se encuentra fuertemente modelada por

el clima, la ldmina foliar (arquitectura foliar) y el xilema secundario han sido las mas
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estudiadas y utilizadas para la determinacion paleoclimatica. Dentro de los estudios
realizados con la lamina foliar, destaca el modelo “Climate Leaf Analysis Multivariate
Program” (CLAMP) el cual fue desarrollado por Wolfe (1993; 2001) y permite estimar ciertas
variables climaticas relacionadas directamente con la arquitectura foliar. Actualmente, es
uno de los modelos basados en la fisionomia foliar mas completos y robustos que existen.
En el caso de los estudios realizados con el xilema secundario, también se han desarrollado
modelos estadisticos con la capacidad de estimar ciertas variables climaticas, entre ellos
destacan los propuestos por Weimann (1998) y por Martinez-Cabrera (2008), los cuales

seran detallados con mayor profundidad mas adelante.

A pesar de que la segunda via de estimacion paleoclimatica es la mas utilizada por
los investigadores, uno de los principales problemas que surgen al utilizar esta via de
estimacion paleoclimatica es que los datos proporcionados por las angiospermas para este
tipo de interpretaciones se tornan mas confusos conforme se va retrocediendo en el tiempo
geologico. Esto se debe a que en plantas del Cretacico y un poco posteriores, la incidencia
de caracteres plesiomorficos es muy alta y a que las condiciones climaticas generales eran
homogéneas sin una estacionalidad bien marcada. Por ello, las caracteristicas morfo-
anatémicas de las plantas Cretacicas parecen indicar que estas tenian una ecologia muy
distinta a la de las plantas actuales, sugiriendo que las relaciones planta-clima no han sido
las mismas a lo largo del tiempo y que éstas plantas tenian un funcionamiento muy distinto
al que presentan las actuales. Para poder minimizar el problema planteado anteriormente,
se ha sugerido que este tipo de estudios se pueden aplicar a paleocomunidades posteriores
al Paleoceno, siendo el Eoceno el momento en el que las caracteristicas morfo-anatdomicas
de plantas son mas parecidas a las actuales y las interpretaciones climaticas pueden ser

mas detalladas y confiables (Wheeler y Bass, 1991; Martinez-Cabrera et al., 2014).

Sin importar la via de estimacion paleoclimatica que se utilice, estos estudios han
dejado claro que a lo largo de la historia de la Tierra los procesos climaticos y geoldgicos
han dado forma a la riqueza y distribucién de la vegetacion en el planeta. México no ha
estado exento de esto y por ello es importante entender cdmo estos procesos han
influenciado el origen y establecimiento de las comunidades que caracterizan a la vegetacion

que hoy crece en México (Cevallos-Ferriz et al., 2012; Flores Rocha, 2014). Conocer el

4|



Rubalcava-Knoth, M. 2016

origen de la vegetacion mexicana es de suma importancia ya que el pais es considerado
una de las regiones floristicas mas ricas del planeta albergando cerca del 10% de la flora
mundial con aproximadamente 23,424 especies de plantas vasculares, de las cuales 21 841
especies corresponden a plantas con flor. Es importante resaltar que la gran diversidad
vegetal de México compone casi todos los tipos de vegetacion presentes en planeta
(Villasenor y Ortiz, 2014; Villasenor, 2004).

Actualmente, la enorme diversidad floristica de México es explicada por la compleja
topografia del territorio, la enorme diversidad climatica, la amplia variacion altitudinal y por la
situacion geografica en la que se encuentra el pais. Estas caracteristicas hacen de México
una region particular en la que interactuan elementos floristicos de dos bioregiones: la regién
Neartica (América del Norte) y la region Neotropical (América del Sur). Por ello, se considera
a México como escenario importante en la evolucién y desarrollo de floras; se propone que
el desarrollo de la biodiversidad actual se inicia hace ca. 132 millones de afios y el momento
de mayor diversificacion se sitia sobre todo durante el Cenozoico (Rzedowski J., 1991;
Cevallos-Ferriz et al., 2012).

5|
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1.1 Determinacion paleoclimatica a través de caracteres anatémicos de la madera

Desde principios del siglo XX ya se discutia la existencia de una relacidon entre las
caracteristicas anatomicas del xilema secundario y el clima (precipitacion, temperatura y
iluminacién) pero se desconocia como se originaban y establecian estas relaciones
(Cannon, 1905; Starr, 1912; Chermezon, 1910).

Fue hasta finales del siglo XX que numerosas investigaciones comenzaron a probar
la existencia de una relacion directa entre el xilema secundario y el clima. Uno de los
investigadores méas destacados en el estudio de esta relacién es Sherwin Carlquist. El ha
aportado numerosa y valiosa informacién para entender como el clima es un importante
modelador de la expresion y evolucion del xilema secundario. Uno de los primeros trabajos
que publicé sobre este tema fue en 1966 donde correlacioné los caracteres anatomicos de
328 especies diferentes con las condiciones climaticas del medio en el que se desarrollan.
A partir de este analisis de correlacion encontré la existencia de una estrecha relacion entre
la disponibilidad de agua con la proporcién de engrosamientos en espiral, la frecuencia y
longitud de los vasos, la proporcion de radios multiseriados y la proporcion de radios
homogéneos y estratificados. Ademas, encontré diferencias anatomicas entre plantas que
crecen en climas insulares y las que crecen en climas continentales (menor presencia de

vasos por grupo y la predominancia de células erectas en los radios) (Carlquist, 1996).

En los anos setenta, Carlquist publico el libro “Ecological strategies of xylem evolution”
en el cual resume sus observaciones sobre la influencia que tiene el clima sobre la
morfologia y expresion de algunos caracteres anatdmicos de la madera y como los
organismos han desarrollado estrategias y adaptaciones como respuesta a las condiciones

climaticas a las que se enfrentan (Carlquist, 1975).

En 1977 realizé un estudio en el que analizo la relacidn que existe entre los caracteres
anatémicos de distintas especies de Australia Occidental y las variables ambientales en las
que se desarrollan. Los valores arrojados por el estudio fueron suficientemente significativos
para concluir que la anatomia del xilema secundario presenta una relacion directa con las
caracteristicas ambientales de las zonas en las que se desarrollan (de caracteristicas

mésicas vs xéricas) (Carlquist, 1977). Mas tarde en 1980, publicé un trabajo en el que
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resumio los avances que se tenian hasta ese momento en cuanto a la interpretacion
ecoldgica que se les da a los diferentes tipos de anillos de crecimiento. Ademas, discuti6 la
importancia que tiene el elemento de vaso como estructura adaptativa, la posibilidad de la
interpretacion ecologica del xilema primario y los avances en la microscopia electronica de

maderas (Carlquist, 1980).

A partir de la década de los ochenta aparecieron trabajos con importantes
aportaciones al entendimiento de las relaciones que guarda la madera con el ambiente. Entre
esos trabajos destaca el realizado por Zimmerman en 1983, en el cual se concluye que los
caracteres anatomicos de la madera de cada especie responden a su necesidad para

conducir el agua de manera eficiente y segura.

En 1987 Baas y Schweingruber compararon las caracteristicas anatomicas de 505
especies pertenecientes a las principales zonas macroclimaticas de Europa (boreal,
templado, mediterraneo y tropical) con las variables ambientales de estas zonas. Al obtener
las graficas de proporcion encontraron que algunas caracteristicas anatomicas aumentaban
o decrecian con respecto al gradiente macroclimatico de Europa. Por ejemplo, la proporcion
de especies con placas de perforacion escalariforme disminuye considerablemente si se va
de la zona boreal a la mediterranea, y la aparicion de vasos solitarios disminuye
gradualmente desde la zona boreal a la mediterranea hasta alcanzar valores minimos en la

tropical.

Al entender la relacion que existe entre el clima y algunas caracteristicas anatdmicas
del xilema secundario, se penso6 que los restos fésiles de las plantas también podian dar
indicios de como eran las condiciones climaticas en las que crecieron. Explorando esta
posibilidad, Chaloner y Creber en 1990 mencionan que muchos caracteres presentes en los
fésiles pueden ser en mayor o menor medida indicadores de los climas en los que crecieron.
En cuanto a las maderas fésiles, resalta que el estudio de sus caracteristicas anatomicas
podria ser util para la interpretacion ecoldgica de los anillos de crecimiento, para estimar la
productividad de los bosques fosiles (siempre y cuando se encuentren in situ) y para la

reconstruccion paleoclimatica.
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Explorando el potencial que tienen las maderas para la reconstruccidn paleoclimatica,
Woodcock e Ingas (1994) encontraron que muchas de las caracteristicas anatomicas de la
madera (anillos de crecimiento, arreglo tangencial de los vasos, radios homocelulares,
tamano de vasos, frecuencia de parénquima axial vasicéntrico, aliforme y confluente) se
encuentran mas relacionadas con la temperatura que con otras variables ambientales. Ellos
concluyeron que estas caracteristicas anatomicas, al mostrar una respuesta lineal con la
temperatura o a la precipitaciéon en toda la gama de climas, son prometedoras para la

reconstruccion de climas basandose en maderas fésiles (Woodcock y Ingas, 1994).

En 1991, Wheeler y Baas analizaron la incidencia de caracteres anatémicos en las
maderas de dicotiledoneas desde el Cretacico hasta el Cenozoico. Con base en los
resultados estadisticos encontraron que a lo largo del tiempo, la correlacion de los caracteres
anatémicos de la madera con variables climaticas no han sido constantes; entre mas
antiguas sean las maderas de las dicotileddneas, la informacién climatica que proporcionan
sus caracteres anatomicos se ira tornando menos precisa. Asi, la idea de utilizar la anatomia
de la madera como indicador climatico para el Cretacico no es aplicable, cuestion aceptada
ampliamente por los investigadores de este campo. Proponen que la situacion anterior se
debe principalmente a que en ese periodo la predominancia de caracteres ancestrales en
las dicotiledoneas era muy alta, ademas de que éstas eran comunmente de habitos
arbustivos y las condiciones climaticas eran tropicales, por lo que no existia una
estacionalidad marcada. En cambio, el principio de correlacion climatica puede ser aplicado
a maderas pertenecientes al Eoceno y edades posteriores (Fig. 1). Segun Wheeler y Baas
(1991), esto se debe a que las caracteristicas del xilema ligadas a las condiciones climaticas
son mas parecidas a las actuales y por lo tanto la inferencia climatica a partir de modelos
basados en caracteres anatémicos de la madera resulta ser mas confiable a partir de este
periodo. Aunque, como ya se menciono, este problema podria referirse mas bien a que las

plantas antes del Eoceno respondieron de forma diferente a las condiciones climaticas.

Posteriormente, con la certeza de que las maderas fosiles son buenos indicadores
climaticos, Weimann y col., en 1998 proponen el primer modelo estadistico que permitio
predecir un grupo variables climaticas tales como la temperatura media anual, el intervalo

medio anual de temperatura, la longitud de la temporada seca, la precipitacién media anual,
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temperatura del mes mas frio y la precipitacion del mes mas seco. Este modelo fue
construido a partir del analisis de correlacion de 50 caracteres anatomicos de la madera con
las seis variables climaticas mencionadas anteriormente, aquellos caracteres que tuvieran
una carga de correlacion alta con las variables climaticas fueron utilizadas posteriormente
en un analisis de regresion el cual arrojo una serie de ecuaciones capaces de arrojar un

valor predictivo para cada una de las variables climaticas contempladas en el estudio.

Basandose en las ecuaciones propuestas por Weimann y colaboradores (1998),
Poole y colaboradores (2000) realizaron la inferencia climatica para el rango del Cretacico
tardio al Eoceno medio (Fig. 1) de la peninsula Antartica a partir de 600 maderas fosiles de
coniferas y angiospermas. Los resultados que se obtuvieron para el Campaniano
(Cretacico), apoyan las conclusiones de Wheeler y Baas (1991) de que las caracteristicas
anatomicas de las dicotiledoneas cretacicas no son buenas para inferir las condiciones

climaticas por “presentar caracteristicas ancestrales”.

Siguiendo la metodologia de Weimann, Martinez-Cabrera y col., en 2008 propusieron
un nuevo modelo basado en caracteres anatomicos de la madera. Este nuevo modelo
incluydé una serie de ecuaciones predictivas para 7 variables climaticas (temperatura media
anual, intervalo medio anual de temperatura, longitud de la temporada seca, evaporacion
media anual, intervalo medio anual de evaporacién, evaporacion maxima y evaporacion
minima). Al incluir un mayor numero de datos, las ecuaciones de este modelo presentan un
rango de error menor, por o que representan un gran paso para la construccion de un
modelo robusto para interpretar las condiciones paleoclimaticas de forma mas completa y
confiable. Posteriormente, Castafieda-Posadas (2007) hizo un esfuerzo por generar un
nuevo modelo, sin embargo, los resultados arrojados por éste son anédmalos ya que no
concuerdan con el tipo de vegetacion y clima sugeridos para localidades cercanas y de
edades semejantes (Hernandez-Villalva, 2012; Dominguez de la Torre, 2013).
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Fig. 1. Escala del tiempo geoldgico que incluye las eras Mesozoica y Cenozoica con sus respectivas
subdivisiones. (Tomado y modificado de Walker et al., 2012).
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1.1.1 EIl Oligoceno y el Mioceno en México

Para poder entender las condiciones climaticas que prevalecieron en la localidad de
San Juan Atzingo, es necesario situar a la Formacién Tehuacan en el contexto geologico y
geografico del Oligoceno tardio y Mioceno medio, épocas en las que se depositaron los

estratos de esta formacion.

El Oligoceno

El Oligoceno de México (33.9 — 23 m.a) (Fig. 1 y 2) esta caracterizado por presentar
una intensa actividad volcanica que inicié en el Cretacico, continu6é durante el Paleégeno y
terminé en el Mioceno medio. Esta actividad volcanica se desarrollé paralela a la costa del
Pacifico en lo que hoy son los estados de Sonora, Chihuahua, Durango, Nayarit, Colima,
Jalisco y Guerrero, formando gran parte de la Sierra Madre Occidental (SMO) (Ferrari et al.,
2005).

Durante esta época ocurrié el primero de dos pulsos ignimbriticos que dieron origen
a la estructura volcanica mas importante de esta sierra; el Supergrupo Volcanico Superior
(SVS) que tiene un ancho promedio de 250 km, un largo aproximado de 1 200 km y un
volumen de ~300 000 m? (Ferrari et al., 2005). Actualmente, se relaciona esta intensa pero
corta actividad volcanica con dos periodos de enfriamiento global; durante el Oligoceno
temprano (glaciacion Oi-1) y uno mas corto durante el Mioceno temprano (glaciacion Mi-1)
(Cahter et al., 2003).

Casi a la par que se formaba la SMO, durante el Eoceno-Oligoceno ocurrié la maxima
deformacion compresiva y el maximo levantamiento de la Sierra Madre Oriental (Eguiluz de
Antuiano et al., 2000). Este acontecimiento tuvo importantes repercusiones en el clima
continental mexicano y por tanto, en la distribucion de la vegetacién ya que este evento
acentuo el efecto de continentalidad en la porcion norte del pais (Coahuila, y Nuevo Ledn) y
dio comienzo a la expansidén de zonas con regimenes de lluvia estacionales que continud

hasta llegar al centro-sur del pais.
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El proceso de desecacion para la region centro-sur del pais fue progresivo y se debio
principalmente a tres procesos: el primero y mas importante fue el levantamiento de la sierra
madre Oriental, el segundo, al cambio espacial del arco volcanico que dio origen a la SMO
y posteriormente a la Faja Volcanica Transmexicana (FVTM) (Gémez-Tuena et al., 2007;
Cevallos-Ferriz et al., 2012) y el tercero, a la actividad magmatica de la Sierra Madre del Sur
que para el Oligoceno tardio desplazé su eje hacia el oriente del actual Estado de Oaxaca
(Moran-Zenteno et al.,2000). Estos procesos geoldgicos impidieron la entrada de masas de
aire humedas al norte de la FVTM y Sierra Madre del Sur, y a zonas ubicadas al occidente
de la Sierra Madre Oriental. Prueba de ello son las localidades fosiles pertenecientes al
Oligoceno en las que se han encontrado paleofloras que recuerdan a selvas bajas o
chaparrales (localidad de los Ahuehuetes y Coayuca, ambos en el estado de puebla). Las
caracteristicas de estas paleofloras incluyen: hojas pequefas, mayor frecuencia de hojas
pinnadas y la presencia marcada de anillos de crecimiento en maderas fésiles (Cevallos-
Ferriz et al., 2012).

Deposiciones lgnimbriticas Zona de compresion y levantamiento
del SVS D de |a Sierra Madre Oriental |}

Fig. 2. Situacion geogréfica y geolégica de México durante el Oligoceno. (Imagen
tomada y modificada de Blakey).
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El Mioceno

El Mioceno en México (23-5.3 m.a) (Fig. 1 y 3), esta caracterizado por la formacion de
la porcidn suroeste del Supergrupo Volcanico superior (perteneciente a la SMO) (Fig. 3) el
cual esta relacionado con la caida de la temperatura global (glaciacién Mi-1) (Cahter et al.,
2003; Ferrari et al., 2005).

Otro evento geoldgico de gran importancia que ocurrié entre el Mioceno medio y el
Mioceno tardio fue el comienzo de la actividad volcanica que dio origen a la Faja Volcanica
Transmexicana (FVTM). Este complejo volcanico se formd por la rotacion en sentido
antihorario del arco volcanico que dio origen a la SMO (Fig. 3). La actividad volcanica de la
FVTM inicid en el centro de México y durante el Mioceno la actividad volcanica se extendi6
desde el Pacifico hasta el Golfo de México (Gémez-Tuena et al., 2007; Ferrari et al., 2000).
La formacion y progresivo levantamiento de la FVTM provoco que México se dividiera en
dos grandes zonas: al norte la presencia de zonas con caracteristicas climaticas calidas
subhumedas y al sur, el desarrollo de zonas tropicales humedas favorecidas por la descarga
de humedad proveniente del Golfo de México (Dominguez de la Torre, 2006; Martinez-
Cabrera et al., 2008; Cevallos-Ferriz et al., 2012).

Segundo pulso ignimbritico Faja volcanica Transmexicana

del svs[7} n

Fig. 3. Situacion geografica y geologica de México durante el Mioceno. (Imagen
tomada y modificada de Blakey).
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2. JUSTIFICACION

El uso de modelos basados en caracteres anatomicos de la madera como herramientas
para entender climas pasados es de suma importancia para ayudar a interpretar con mayor
precision el entorno ecolégico bajo el que crecieron las plantas fosiles. Por ello, el presente
trabajo pretende aportar nueva informacion al conocimiento de las condiciones climaticas
que prevalecieron durante el Oligoceno-Mioceno en el centro de México, especificamente
en la localidad de San Juan Atzingo, perteneciente a la Formacion Tehuacan, Puebla. Este
trabajo se suma al resto de localidades oligocénicas y miocénicas mexicanas a las que se
les ha asignado un paleoclima por medio de modelos basados en caracteres anatomicos de
la madera. Ademas, a través de la inferencia climatica y a la interpretacién del entorno
ecoldgico bajo el que vivieron esas plantas, se pretende contribuir al entendimiento del
origen y evolucién de la vegetacion mexicana ligada a los cambios climaticos que han

acontecido en la compleja y larga historia geoldgica del pais.

3. OBJETIVOS

- Inferir las condiciones climaticas que existieron durante el Oligoceno en la localidad
de San Juan Atzingo perteneciente a la Formacion Tehuacan, Puebla, a partir de
modelos basados en caracteres anatomicos de la madera.

- A partir de la comparacion anatémica de la paleoflora de San Juan Atzingo (SJA) con
otras paleofloras y comunidades actuales, inferir de forma general algunos aspectos
fenoldgicos de esta paleocomunidad,

- Conocer las que relaciones de similitud anatémica que guarda SJA con el resto de

las comunidades actuales y paleofloras.
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4. HIPOTESIS

Los registros paleontologicos indican que en la regién central de México, durante el
Oligoceno tardio Mioceno medio, se desarrollaron algunos tipos de vegetacion similares a
selvas bajas o chaparrales (Cevallos-Ferriz et al., 2012). Sin embargo, la anatomia de las
maderas de la paleoflora de San Juan Atzingo, perteneciente a la Formacién Tehuacan,
Puebla sugieren que se desarrolld un clima tropical humedo, parecido a las condiciones
climaticas que prevalecen en las selvas medianas y altas de México actual (Sainz Reséndiz,

2011), por lo que se espera encontrar un clima parecido al que se presentan en estas selvas.
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5. METODO

5.1 Area de Estudio

El material fosil con el que se realizo el presente trabajo fue recolectado en la localidad
de San Juan Atzingo (SJA), en la base de la Formacién Tehuacan (Davalos et al., 2007,
Sainz Reséndiz, 2011). Se encuentra en el municipio de San Gabriel Chilac, en el valle de
Tehuacan, estado de Puebla, colinda con los municipios de Tehuacan, San José Miahuatlan,
Altepexi y Zapotitlan Salinas (INAFED) (Fig.4) y alcanza una altitud de 1301 m.s.n.m, en las
coordenadas geograficas 18° 19.2° Ny 97° 22.75" W, al norte del poblado de San Juan

Atzingo, en la ribera del rio Zapotitlan (Sainz Reséndiz, 2011).

@ Tehuacan

* San Juan Atzingo

San Gabriel Chilac

Fig. 4. Ubicacién de la localidad de San Juan Atzingo, cerca del poblado de San Gabriel Chilac. Mapa
tomado y modificado del Mapa Digital de México en Linea, INEGI.
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5.2 Formacién Tehuacan (Oligoceno tardio — Mioceno medio)

En 1906, Aguilera describié una secuencia de limolita y arenisca la cual identificé como
la Formacion Tehuacan, que posteriormente fue asignada al periodo Terciario (Cenozoico)
(Calderén-Garcia, 1956; Hernandez-Estévez, 1980). En trabajos mas recientes, por medio
de fechamiento isotépico la edad de la Formacion Tehuacan se ha estimado entre los 27.1
1 0.7 millones de afios (K-Ar) para la base de la formacion (Oligoceno tardio) y los 15.6 + 0.4
millones de anos (K-Ar) para la parte superior (Mioceno medio) (Nieto-Samaniego et al.,
2006; Davalos-Alvarez et al., 2007; Ramirez-Arriaga et al., 2014).

Esta formacion pertenece a la provincia fisiografica de la Sierra Madre del Sur y es el
principal relleno de Valle de Tehuacan (Fig. 5). El valle, es una cuenca endorreica originada
por el movimiento de la falla de Oaxaca (Ramirez-Arriaga et al., 2014; Avellaneda et al.,
1987) y corresponde a una secuencia sedimentaria lacustre con intercalaciones de
horizontes volcanicos con un espesor que varia de los 700 a 800 m de espesor. Hacia la
base, la formacion se encuentra formada por rocas calcareas, areniscas y limolitas. Hacia la
cima predominan las lodolitas y yesos, apareciendo entre ellas capas volcanicas de tobas.
De acuerdo a los datos litoldgicos, se interpreta al ambiente como una secuencia continental
con facies lacustres que se depositaron en cuencas endorreicas asociadas a la actividad de
la falla de Oaxaca. Los lagos que originaron estas facies tenian un tirante de agua variante

que se encontraba sujeto a inundaciones y sequias (Davalos-Alvarez, et al., 2006).

17 |



Rubalcava-Knoth, M. 2016

Qplt | Conglomerado Teotitldn - Cretdcico Superior (Indef.)

| Basalto Cuayucatepec - Formacién Zapotitlan
Estratos lacustres Altepexi

Formacién Chivillas

Tomt | Formacién Tehuacan

* Localidad &e San Juan Atzingo

18°35'N -

(I

Santiagr;

18°30'N 18°30°N

18"25'N

97°25'W

Fig.5. Valle de Tehuacan y sus principales componentes geoldgicos incluyendo a la Formacion

Tehuacan que es el principal relleno de este valle. (Tomado y modificado de Ramirez-Arriaga et al.,
2014.
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5.3 Estratigrafia de la localidad de SJA

La columna estratigrafica de la localidad (Fig. 6) (Sainz-Reséndiz, 2011) comienza con
un grupo de areniscas de grano fino de aproximadamente 1.30 m de espesor seguidas por
un estrato de areniscas de grano grueso con presencia de clastos volcanicos y paleocanales
con 1m de espesor. Los siguientes estratos corresponden a un conglomerado medio,
areniscas de grano fino y medio y un conglomerado polimictico masivo compuesto por

clastos volcanicos mal clasificados de 3.5 m de espesor.

La secuencia continua con un paquete de areniscas de 20 m de espesor con matriz
arcillosa, un estrato de roca silicificada con presencia de grietas de desecacién, una arenisca
de color blanquecino, un conglomerado de 1.20 m de espesor con clastos de silice bien
redondeados, y un estrato silicificado con grietas de desecacion. Sobre estos estratos se
encuentra una arenisca fina de laminacion delgada con lentes de conglomerado, un estrato
que en su base esta formado por areniscas gruesas y el resto por estromatolitos de 1.5 m
de espesor. Estos estratos son sobreyacidos por una arenisca fina y una arenisca media que
es donde se encuentran las maderas fosiles usadas en este estudio. Hacia la cima continua
otro estrato con espesor aproximado de 21m de arenisca fina con intercalacion de lentes de
conglomerado. Finalmente, en la cima de la columna aparecen rocas calcareas de tipo

mudstone (lodo calcareo) con un espesor de 0.7m.
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- Roca silicificada.
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- Arenisca con
estromatolitos.

- Calcarea Mudstone

Fig.6. Columna estratigrafica de la localidad de San Juan Atzingo, Formacion
Tehuacan, Puebla. (Tomado de Sainz-Reséndiz, 2011).
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5.4 Material Fosil

5.4.1 Colecta y Preparacion

El material fésil con el que se realizo el presente trabajo fue colectado en el afio 2011 y
llevado al laboratorio de paleobotanica en él Instituto de Geologia, UNAM para ser

clasificado, procesado, estudiado y almacenado.

Para poder realizar el estudio anatomico de la madera fosil fue necesario elaborar
laminas delgadas. Estas laminas fueron elaboradas por el técnico del laboratorio de
paleobotanica Enoch Ortiz Montejo, quien utilizé la técnica estandar de laminacion delgada
de la cual obtuvo de 10 a 15 laminillas con un grosor aproximado de 30 um en los planos

transversal, tangencial y radial para cada muestra.
La técnica estandar de laminacion delgada consiste en:

e Reconocer los planos transversal, tangencial y radial en las maderas fésiles.

e Cortar 5 muestras de cada plano con ayuda de una cortadora de disco con filo
de diamante.

e Fijar los cortes con resina epodxica en un portaobjetos de vidrio evitando en
medida de lo posible que queden atrapadas burbujas dentro de la resina.

e Devastar la cara sin portaobjetos con un esmeril de disco movil y polvos
abrasivos de distintos calibres (120, 240, 320, 400, 600 y 1000) hasta alcanzar
un espesor aproximado de 30um.

e Cubrir la cara devastada con un cubreobjetos usando pegamento termoplastico
para permitir la observacion de la muestra en un microscopio Optico. Es
importante tener cuidado que no queden burbujas dentro del pegamento para

permitir una adecuada observacion al microscopio.

Del material colectado en campo (89 muestras), se reconocieron 29 morfotipos
diferentes (con un numero variable de laminillas cada uno), de estos morfotipos reconocidos

8 fueron trabajados por Sainz-Reséndiz en 2011.
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Se construyd una matriz basica de datos que incluyé los valores promedio (media) y de

proporcion de 42 caracteres anatdmicos (Tabla 1) de distintas comunidades vegetales

actuales y fésiles (Weimann et al., 1998; Martinez-Cabrera et al., 2008).

Para que la anatomia de una paleoflora o de una
comunidad actual se encuentre bien representada dentro de una
matriz de datos, Weimann et al. (1998; 1999) sugiere que los datos
deben estar representados por los valores promedio (media) y de
proporcion de por lo menos 23 morfotipos diferentes (para

paleofloras) o especies diferentes (para comunidades).

Una parte de la matriz basica de datos fue construida a partir
de los datos compilados de otros trabajos paleoclimaticos que
cumplieron con el minimo de 23 morfotipos o especies segun el
caso (Weimann et al., 1998; Castafieda-Posadas 2007; Martinez-
Cabrera et al., 2008). Especificamente, de Martinez-Cabrera et al
(2008) se compilaron los datos de cinco comunidades actuales
(Chamela, Mesodfilo, Tuxltas, Manaus y Potovelho) y una fésil (El
Cien), de Weimann et al (1998) se compilaron los datos de una
comunidad actual (Tafelberg) y por ultimo de Castafieda (2007)
se compilaron los datos de tres comunidades actuales (Ocuilan,
Chamela y Tehuacan) y dos fdésiles (Panotla y Chajul). Estos
datos incluyen 9 comunidades americanas actuales (Chamela,
Ocuilan, Manaus, Tafelberg, Tehuacan, Mesdfilo, Tuxtlas, Porto

Velho y Campeche) y 3 fosiles (Panotla, Chajul y EI Cien).

Los datos anatdomicos que fueron compilados corresponden a
valores promedio (media) y de proporcion calculados a partir de
las caracteristicas anatémicas de por lo menos 23 especies (para
las comunidades actuales) o 23 morfotipos (para las

paleocomunidades). El numero de especies y morfotipos medidos

Tabla 1. Caracteres
anatémicos contemplados
para construir la matriz
basica de datos.

Agrupamiento
Frecuencia (V/mm2)
Diametro de vasos (um)
Pared de vaso (um)
Longitud elemento de vaso (um)
Placa de perforacién simple
Placa de perforacion escalariforme
Diametro punteaduras v-v (um)
Punteaduras v-v alternas
Punteaduras v-v opuestas
Punteaduras v-v escalariformes
Apotraqueal difuso
Apotraqueal en agregados
Bandas apotraqueales
Paratraqueal escaso
Vasicéntrico
Confluente
Aliforme
Bandas paratraqueales
Marginal
Bandas concéntricas
Frecuencia de radios (r/mm)
Alto radios multiseriados (um)
Ancho radios multiseriados (c.)
Ancho radios multiseriados (um)
Extensiones uniseriadas en rm (c.)
Extensiones uniseriadas en rm (um)
Alto radios uniseriados (c.)
Alto radios uniseriados (um)
Radios exclusivamente uniseriados
Radios uniseriados
Radios heterocelulares
Radios homocelulares
Fibrotraqueidas
Libriformes
Fibras septadas
Septos por fibra
Pared fibra (pm)
Diametro lumen fibras
Anillos de crecimiento
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varia de acuerdo al autor. Para las comunidades actuales y la fosil que Martinez-Cabrera et
al (2008) midi6, el numero de especies y morfotipos contemplados fueron los siguientes:
Chamela (62 especies), Los Tuxtlas (56 especies), Ocuilan (31 especies), Manaus (25
especies), Porto Velho (25 especies) y El Cien (25 morfotipos). El numero de especies y
morfotipos medidos por Castafieda (2007) para las comunidades actuales y la fésil fue el
siguiente: Campeche (30 especies), Tehuacan (43 especies), Chajul (25 morfotipos) y
Panotla (24 morfotipos). Por ultimo, Weiman et al (1998), midieron 25 especies para

Tafelberg.

Los datos climaticos de las comunidades actuales fueron compilados de distintas fuentes.
Martinez-Cabrera et al (2008) compilé los datos climaticos del Extractor Rapido de
Informacién Climatoldgica (ERIC) (INTA, 200), de estaciones climatoldgicas locales y para
las comunidades Sudamericanas se obtuvieron a partir del Instituto Nacional de
Meteorologia de Brasil. Castafieda (2007) obtuvo los datos climaticos de la Comision
Nacional del Agua, de Garcia (1981) y de Abundis et al (1981).

A la matriz basica de datos compilados se le afiadieron los nuevos datos de la localidad
de SJA. Para poder incluir los datos de esta localidad a la matriz, se midieron los 42
caracteres anatomicos (Tabla 1) de 20 morfotipos diferentes. Los datos anatémicos de cada
morfotipo (Tabla 1) se capturaron segun el resultado de la media (para caracteres
cuantitativos), o por proporcion (para caracteres cualitativos) (Carlquist et al., 1985;
Carlquist, 1985; Weimann et al., 1998; Martinez-Cabrera et al., 2008). Ya que la matriz
requiere como minimo 23 morfotipos (Weimann et al., 1998; 1999) y solo se midieron 20, se
incluyeron las mediciones hechas por Sainz-Resendiz (2011) que incluyeron 3 especies

identificadas (Dia sainzae, Prioria mariensis y Cordia laureana) y 5 morfotipos descritos.

La matriz basica de datos fue construida con la finalidad de conocer las relaciones
anatomicas que presenta la paleoflora de San Juan Atzingo con las comunidades actuales
y fésiles a través de distintos analisis estadisticos. Ademas, la matriz basica de datos es
importante para realizar la inferencia climatica ya que las ecuaciones propuestas por el

modelo requieren algunos de los 42 caracteres anatémicos incluidos en esta matriz.
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5.6 Inferencia climatica

Para inferir las condiciones climaticas de SJA durante el Oligoceno-Mioceno se utilizé el

modelo de inferencia climatica propuesto por Martinez Cabrera et al. (2008).

Las variables climaticas que predice este modelo son: TMA (temperatura media anual),

IMAT (intervalo medio anual de temperatura), LTS (longitud de la temporada seca), EMA

(evaporacion media anual), IMEA (intervalo medio anual de evaporacion), E max

(Evaporacion maxima), E min (Evaporacion minima).

Las ecuaciones utilizadas en este trabajo estan basadas en el estudio hecho por

Martinez-Cabrera et al (2008) y se obtuvieron de la siguiente manera:

Se correlacionaron las caracteristicas anatomicas promedio de 5 comunidades
actuales con las algunas variables climaticas bajo las que estas crecen: TMA
(temperatura media anual), TMMF (temperatura del mes mas frio), IMAT (intervalo
medio anual de temperatura), PMA (precipitacion media anual), PMMS
(precipitacién del mes mas seco), LTS (longitud de la temporada seca), EMA
(evaporacién media anual), IMEA (intervalo medio anual de evaporacion), E max
(Evaporacion maxima) y E min (Evaporacion minima), mismas que fueron
utilizadas en este trabajo. Siguiendo los parametros de Weimann et al (2008), los
valores promedio de cada comunidad actual fueron calculados a partir del
promedio de las caracteristicas anatémicas de por lo menos 25 especies para
cada comunidad; Chamela (62 spp.), Los Tuxtlas (56 spp), Ocuilan (31 spp),
Manaus (25 spp) y Porto Velho (25 spp).

Una vez conocidas las variables con coeficientes de correlacién significativos con
alguna variable climatica, estas fueron utilizadas como variables regresoras en un
analisis de regresion lineal. El método utilizado para hacer la regresion fue el de
regresion “stepwise”. Este consiste en la introduccion progresiva de variables
regresoras una a una, comenzando por la mejor correlacionada con la variable
dependiente (las variables climaticas). Una vez que han sido afadidas cierto
numero de variables, se buscan de nuevo a aquellas que no deben permanecer

dentro del modelo. La permanencia o eliminacion de variables dependera de si
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son o no utiles en conjunto con las demas variables contempladas en el modelo.
Finalmente, el modelo estara completo cuando ninguna variable regresora entre o

salga de este.

Martinez-Cabrera el al (2008) obtuvo ecuaciones significativas para las variables TMA
(temperatura media anual), IMAT (intervalo medio anual de temperatura), LTS (longitud de
la temporada seca), EMA (evaporaciéon media anual), IMEA (intervalo medio anual de
evaporacion), E max (Evaporacién maxima) y E min (Evaporacion minima). Las ecuaciones
completas, junto con sus coeficientes de determinacion (r?), los coeficientes de
determinacién ajustada (Aj. r?), las probabilidades (p) y los errores estandar pueden verse
en el (Ver Tabla 2).

Tabla 2. Ecuaciones propuestas en el modelo de modelo de inferencia paleoclimatica basada en caracteres
anatémicos de la madera por Martinez-Cabrera y colaboradores (2008) con los valores de P, de los
coeficientes de determinacion, coeficientes de determinacion ajustados y errores estandar.

Variable . Err.
ECUACION p r2 |Aj.r?
Climatica Est.
27-.42(diametro de punteaduras) +2.94(bandas apotraqueales) -
.0034 | 999 | .999 | .144
33.88(punteaduras escalariformes)

s 29.9-32.85(punteaduras escalariformes) -.75(diametro de punteaduras) .0003 .998 | .996 .55
23.53-31.33(punteaduras escalariformes) +6.11(bandas apotraqueales) .0002 | 997 | .995 | .36
2.026+.907(diametro punteaduras) +1.37 (bandas paratraqueales) -.867

.0004 1 .999 | .0123
(pared fibras)

IMAT
2.91+.889(diametro de punteaduras)-1.01(pared de fibras) .0012 .998 | .997 ,60
-1.743-.0729(diametro punteaduras)-.052(lumen fibra)

.0002 1 1 .002
+10.49(homocelular)

LTS
-1.94-0.13(lumen de fibras) +10.32(homocelular) .00001 | .99 | .99 .009

EMA -1473.5+1228(agrupamiento)+(vasos/mm?) .019 996 | .993 | 53.47

IMEA -134.4+121.86(agrupamiento) .028 .92 9 4.9

E max 144.467+2.58(vasos/mm?) -.25(altura radios uniseriados células) .012 99 | 98 | 6.02

E min 15.849+2.54(vasos/mm?) .032 .98 | 98 | 4.6
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5.8 Analisis Estadistico

Se ha demostrado que comunidades vegetales que crecen bajo climas semejantes
presentan rangos de similitud entre los caracteres relacionados con el clima (frecuencia de
vasos, agrupamiento, diametro de vasos etc.) (Carlquist et al., 1985; Baas et al., 1987). Es
decir, bajo condiciones climaticas semejantes, la expresién y funcionamiento de ciertos
elementos celulares sera parecida. Por ello, si se contrastan los caracteres anatomicos de
distintas comunidades vegetales actuales con comunidades fosiles es posible conocer las
afinidades anatdmicas que mantienen dichas comunidades y a partir de ello extrapolar las
caracteristicas climaticas de las comunidades actuales para sugerir las caracteristicas
climaticas de la comunidad fosil (caracteristicas xéricas, mésicas, etc.) (Chaloner y Creber,
1990; Wheeler y Baas, 1991; Woodcock e Ingas, 1994; Weimann et al., 1998; Poole et al,,
2000; Martinez-Cabrera et al., 2008).

Con el fin de sustentar y contrastar la inferencia climatica de SJA, se sometieron las
caracteristicas representadas en la matriz basica de datos a distintos analisis estadisticos
para poder reconocer las afinidades que mantiene la comunidad de estudio con el resto de
las comunidades. El analisis permitira deducir bajo qué condiciones crecieron las plantas de
San Juan Atzingo (condiciones xéricas o mésicas) y contrastar éstos resultados con la

inferencia climatica realizada para esta localidad.

El programa estadistico utilizado para realizar dichos analisis fue R (R core project,
3.2.4 for Windows) que fue elegido por ser un software de distribucion libre y por ser un
sistema integrado de herramientas para el analisis de datos. Los paquetes estadisticos
utilizados fueron ade4, FactoMineR y picante. En las siguientes secciones se mencionaran

los analisis estadisticos que se aplicaron en este trabajo.
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5.8.1 Analisis de correlacion

El analisis de correlacidon tiene como objetivo medir el grado de asociacion que existe
entre dos variables dependientes una de la otra. Este estadistico esta definido por el
coeficiente de correlacion, el cual es representado en una escala que varia entre el -1 y el
+1. Si el coeficiente de correlacién es igual a + 1 quiere decir que existe una relacién perfecta
y directa entre dos variables, en cambio, si el valor del coeficiente es igual a -1, indicaria que
existe una relacién perfecta pero inversa entre las variables estudiadas. En el caso de que
el valor del coeficiente de correlacién sea igual o cercano a 0, significaria que no existe
correlacion entre las variables y que estas son independientes entre si (Achelis, 2004;
Pedroza y Dicovskyi, 2007).

Este analisis se realiz6 para eliminar en lo posible los caracteres con bajo o nulo grado
de asociacion con las variables climatolégicas para que en los siguientes analisis, no

causaran un sesgo al no tener alguna relacién con las variables climatoldgicas.

Para éste analisis se utilizaron todos datos que contiene la matriz basica de datos,

incluyendo los datos climaticos de las comunidades actuales.

5.8.2 Analisis de Componentes Principales (PCA)

El PCA, es una herramienta estadistica multivariada de simplificacion que es utilizada
cuando se tiene un gran numero de variables con un alto grado de correlacion y permite la
reduccion de variables sin pérdida de informacion importante. Esta reduccion se ve reflejada
en la sintesis lineal de las variables en pocos componentes. Entonces, cada componente
seria un conjunto sintético de variables correlacionadas en donde el primer componente
explicarda la mayor cantidad de varianza del conjunto de datos y los subsiguientes
componentes representaran en orden decreciente el resto de la varianza. Por tal razén, al
conocer el aporte de cada componente se puede decidir el numero de componentes a
utilizar, estos representaran un porcentaje cercano al 100% de la varianza del conjunto de
datos (Zapotitla, 2011; Di Franco (2013).
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Ademas de formar componentes que representen las diferentes dimensiones de la
variacion de forma independiente, este analisis elimina la redundancia y permite al
investigador comprender e interpretar de forma mas fidedigna el comportamiento de las
variables estudiadas. Otra ventaja de este analisis es que examina el agrupamiento de las
unidades de estudio en un espacio multidimensional, permitiendo realizar clasificaciones y

diferenciaciones espaciales de los elementos utilizados (Cebrian, 1995).

Para realizar éste analisis se utilizé la matriz basica de datos que previamente se depuro
de caracteres sin relacion con alguna variable climatica. Es importante mencionar que en el
analisis se incluyeron los datos climaticos de las comunidades actuales y las caracteristicas
anatomicas de las maderas. Para éste analisis se utilizé el paquete ade4 y FactoMineR del

programa R (R core project, 3.2.4 for Windows).

Si bien éste analisis ya fue realizado por Martinez-Cabrera et al. (2008), el principal
objetivo de realizar el mismo analisis es observar en un plano grafico y numérico como se
asocia la paleoflora de SJA con el resto de comunidades tanto actuales como fésiles. Al
incluir en este analisis comunidades actuales con variables climaticas ya conocidas, la
asociacion de SJA con alguna de ellas permitira hacer una comparacion entre las variables
climaticas inferidas por el modelo estadistico de Martinez-Cabrera et al. (2008) y las
variables climaticas de las comunidades actuales asociadas con esta paleoflora fosil. La
comparacion reforzara la inferencia climatica hecha con el modelo estadistico o en su

defecto, entrara en conflicto con ella.

A pesar de que las comunidades fésiles no cuentan con datos climaticos, son de suma
importancia dentro del analisis ya que se podra observar si la paleoflora de San Juan Atzingo

tiene asociacion anatomica con alguna de ellas.
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5.8.3 Analisis de Agrupamiento

Para este analisis, las comunidades actuales y fésiles fueron tomadas como Unidades
Basicas de Caracterizacion (UBC). Estas son definidas como la unidad basica del objeto que
sera descrito y posteriormente caracterizado. El criterio utilizado para la seleccion de dicha
unidad se debe a que el estudio pretende observar el agrupamiento de las comunidades por
sus diferencias y similitudes anatdmicas y no por los taxones vegetales que conforman a
cada comunidad, tal como sucede en las OTU (Unidad Taxonomica Operativa) que son
utilizadas generalmente para estudios de caracterizacion de taxones bioldgicos (Sokal et al.,
1963; Gonzalez-Andrés, 2001; Nufiez-Colin et al., 2011).

El analisis de conglomerados es una técnica estadistica multivariante que sirve para agrupar
una serie de unidades de analisis en un numero determinado de grupos homogéneos. Estos
grupos son formados a partir del indice de similitud o disimilitud que hay entre “n”
caracteristicas evaluadas para cada unidad de analisis (OTU o UBC). De esta manera las
unidades de analisis pertenecientes a un grupo seran mas parecidas entre ellas pero
diferentes al resto de los grupos (Rodriguez-Jaume et al., 2001; Pedroza et al., 2007; Nufiez-
Colin et al., 2011). Para éste analisis se utilizé el método Hierarchical Clustering del

programa R (R core project, 3.2.4 for Windows).

Al ser una técnica en la que existen distintas formas de agrupamiento, existen distintos
meétodos para realizar el analisis cluster. En este trabajo se eligio utilizar la medida mas
basica de disimilitud o distancia llamada euclidiana (distancia taxonémica media) la cual es
facil de interpretar: entre mas pequefo sea el valor de distancia, la disimilitud entre las
unidades de analisis sera menor (se pareceran mas entre si) y por el contrario, entre mas
grande sea el valor de distancia, la disimilitud entre las unidades de analisis sera mayor
(tendran un menor parecido entre si). Esta distancia fue aplicada en el analisis de
conglomerados jerarquico aglomerativo del cual se utilizaron tres variantes: Simple Linkage
(Vecino mas préximo), Complete Linkage (Vecino mas lejano) y Average Linkage (método
de la media) con la finalidad de observar el comportamiento que toman las comunidades al

someterse a tres formas distintas de agrupacion.
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Las tres variantes del analisis de conglomerados jerarquico aglomerativo consisten en
(Fernandez, 2011; Nunez-Colin et al., 2011)

Simple Linkage: éste método considera que la distancia entre dos conglomerados
es la menor de las distancias existentes entre los individuos de ambos
conglomerados, es decir, agrupa a individuos que tienen menor distancia entre
todas las distancias maximas posibles.

Complete Linkage: éste método estima que la distancia entre dos conglomerados
es la mayor de las distancias existentes entre los individuos de ambos
conglomerados. Al comienzo, este método formara los primeros conglomerados
que estén separados por la distancia mas reducida para después agruparlos
ascendentemente por la distancia maxima entre los individuos de estos primeros
grupos.

Average Linkage: en éste método, la distancia entre dos clusters sera el promedio
de las distancias entre todos los pares de individuos, perteneciendo cada uno de

los individuos de dichos pares a un cluster diferente.

5.9 indice Vulnerabilidad y Mesomorfia

Con el fin de conocer la resistencia al estrés hidrico y el grado de mesomorfia del xilema

secundario de la paleoflora de SJA, se calcularon los indices de vulnerabilidad y mesomorfia

propuestos por Carlquist en 1977. El calculo se hizo para los 20 morfotipos identificados en

este trabajo y los trabajados por Sainz-Reséndiz en 2011 (3 especies identificadas y 5

morfotipos descritos).

El indice de vulnerabilidad calcula la susceptibilidad de los elementos de vaso a sufrir un

embolismo. Asi, una madera sera mas vulnerable cuando el diametro de los elementos de

vasos sea mayor y su frecuencia menor, en cambio, sera menos vulnerable si la frecuencia

de los elementos de vaso es mayor y el diametro de los vasos menor. Segun Carlquist, el

indice de vulnerabilidad se calcula dividiendo el diametro de los vasos entre el nUmero de

vasos por mm?2. Si el indice de vulnerabilidad es menor a 1, la planta tendra mayor capacidad
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para soportar el estrés hidrico, en cambio, si es mayor a 1, la planta sera mas vulnerable a
sufrir embolismo por estrés hidrico (Carlquist, 1977; Martinez-Cabrera, 2004; Brea et al.,
2013).

El indice de mesomorfia es producto de la multiplicacion del indice de vulnerabilidad con
la longitud de los elementos de vaso. Carlquist (1977) considera un xilema mesomorfico si
el valor de mesomorfia obtenido es superior a 200, en cambio, si se encuentra por debajo
de 75, el xilema es xerdfito. Este indice es un indicador de disponibilidad de agua que tienen
las plantas, por lo tanto, si la madera es mesomérfica, esta adaptada a una disponibilidad
constante de agua y si es xerdfita, esta adaptada a una baja disponibilidad de agua (Carlquist
1977; Brea et al., 2013).

Una vez conocidos los indices de vulnerabilidad y mesomorfia de la paleoflora de San
Juan Atzingo, adicionalmente se realizé un analisis de componentes principales y otro de
conglomerados con los paquetes ade4, FactoMine y método Hierarchical Clustering del
programa R (R core project, 3.2.4 for Windows), con el fin de tener un panorama general de
que comunidades y categorias ecologicas tienen similitud con las capacidades conductoras

de los elementos de vaso de la localidad de San Juan Atzingo.

Para ello se construyé una matriz basica de datos (ver en resultados secc. 6.6) en la
que se compilaron los datos de diez categorias ecoldgicas del Sur de California estudiadas
por Carlquist y Hoekman (1985) (Riparia, Moist, Chaparral, Coastal sage, Alpina, Desert
scrub, Desert wash, Suculentas, Haldfitas y Wood land), cinco comunidades actuales
(Chamela, Los Tuxtlas, Porto Velho, Manaus y Mesdfilo) y una fésil (El Cien) estudiadas por
Martinez-Cabrera et al (2008), una comunidad actual (Tafelberg) estudiada por Weimann et
al (1989) y por ultimo dos comunidades actuales (Tehuacan y Campeche) y dos fésiles
(Panotla y Chajul) estudiadas por Castafieda (2007). Para cada categoria ecoldgica,
comunidad actual y localidad fosil, se incluyeron 9 caracteristicas anatomicas que presentan
los elementos de vaso (vasos por milimetro cuadrado, diametro de los vasos en pym, longitud
de los elementos de vaso en pm, agrupamiento, promedio de barras por placa de
perforacion, proporcion de traqueidas, proporcion de engrosamientos en espiral, porosidad

y el indice de mesomorfia) (Carlquist, 1977). Los valores que se muestran en la tabla
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corresponden a los valores promedio que resultaron de la medicion de distintas especies

(para las comunidades y categorias) o morfotipos (para las comunidades fésiles).

Para poder incluir la paleoflora de SJA a la matriz de datos, se midieron las 9
caracteristicas anatémicas de los elementos de vaso de los 20 morfotipos ya utilizados
anteriormente y adicionalmente se incluyeron las caracteristicas anatomicas de los 5

morfotipos descritos y 3 identificados por Sainz-Reséndiz (2011).
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6. RESULTADOS

6.1 Matriz Basica de datos

Después de compilar los datos anatomicos y climaticos de las 9 comunidades actuales
(Chamela, Ocuilan, Manaus, Tafelberg, Tehuacan, Mesdfilo, Tuxtlas, Porto Velho y
Campeche), los datos anatémicos de 3 localidades fosiles (Panotla, Chajul y El Cien)
(Weimann et al., 1989; Castafieda-Posadas 2007; Martinez-Cabrera, 2014) y de haber
anadido los nuevos datos de la localidad de SJA, se obtuvo la matriz basica de datos
(Apéndice 1 y 1.1) que fue la base de los analisis y calculos posteriores con excepcion de

los analisis de capacidad conductora.

En las Laminas 1, 2 y 3 se pueden observar laminas en los cortes transversal, radial y
tangencial que ejemplifican la variacion anatdomica de los morfotipos pertenecientes a la
localidad de SJA.
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Lamina 1. Corte Transversal. Fig. A= Morfo. 2. Fig. B= Morfo. 5. Fig. C= Morfo. 64. Fig. D=
Morfo. 12. Fig. E y F= Morfo. 18. Fig. G= Morfo. 56. Fig. H= Morfo. 65. Fig. | = Morfo. 47. Fig.
J =Morfo. 55. Fig. K =Morfo. 8. A= porosidad difusa; vasos solitarios y en agregados (2 y 3).
Barra 1mm. B= porosidad difusa; vasos solitarios y en agregados de 2. Barra 1mm. C=
elemento de vaso solitario con pared gruesa (flecha® ). Barra 500um. D= elemento de vaso
solitario con pared gruesa (flecha®). Barra 500um. E= porosidad difusa con bandas de
parénquima (flecha® ). Barra Tmm. F=elementos de vaso en agregados con pared muy gruesa
(flecha®). Barra 125um. G= porosidad difusa con bandas de parénquima (flecha® ). Barra
500um. H= porosidad difusa con bandas de parénquima (flecha®» ). Barra 1mm. I= porosidad
difusa con bandas de parénquima (flecha®). Barra 1mm. J= porosidad difusa con bandas de
parénquima (flecha® ). Barra Tmm. K= porosidad difusa con bandas de parénquima (flecha®).
Barra 1Tmm. 34 |
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Lamina 2. Cortes Radial (RL) y Tangencial (TG). Fig. A= Morfo. 2. (RL). Fig. B= Morfo. 13. (RL).
Fig. C= Morfo. 33. (RL). Fig. D= Morfo. 5. (TG). Fig. E= Morfo. 47. (RL). F= Morfo. 55. (RL). Fig. G=
Morfo. 87. (TG) Fig. H= Morfo. 56. (RL). A= elemento de vaso con placa de perforaciéon simple
(flecha®); punteaduras intervasculares alternas. Barra 100um. B= elemento de vaso con
punteaduras intervasculares alternas. Barra 100um. C= elemento de vas con punteaduras
intervasculares alternas. Barra 100um. D= elemento de vaso con punteaduras intervasculares
alternas. Barra 100pym. E= elemento de vaso con placa de perforacion simple (flecha®). Barra
200pm. F= elemento de vaso con placa de perforacion simple (flecha® ). Barra 200pm. G= elemento
de vaso con placa de perforacion simple (flecha® ). Barra 200pm. H= elemento de vaso con placa
de perforacion simple (flecha® ). Barra 200um.
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Lamina 3. Fig. A= Morfo. 2. Fig. B= Morfo. 4. Fig. C= Morfo. 5. Fig. D= Morfo. 87. Fig. E= Morfo. 64. F= Morfo. 13. Fig.
G= Morfo. 55. Fig. H= Morfo. 58. A= radios multiseriados; elemento de vaso con tilides (flecha® ). Barra 500um. B= radios
biseriados. Barra 200um. C= radios multiseriados. Barra 200um. D= radios multiseriados. Barra 500um. E= radios
multiseriados; elemento de vaso con placa de perforacion simple (flecha® ). Barra 200pm. F= radios biseriados. Barra
500um. G=radios multiseriados. Barra 250um. H= radios multiseriados; radios uniseriados (flecha® ). Barra 250um.

36 |



Rubalcava-Knoth, M. 2016

6.2 Inferencia Climatica

Las variables climaticas obtenidas a través de las ecuaciones del modelo estadistico
propuesto por Martinez-Cabrera y colaboradores (2004) aparecen en la Tabla 3. Se
incluyeron todas las ecuaciones propuestas, por lo que en la tabla pueden aparecer mas de

una estimacion para cada variable.

La Temperatura Media Anual estimada para la Localidad de SJA oscila entre los 25.2 y
los 24.6°C, con un promedio de 24.9°C. La TMA sugiere que prevalecié un clima calido con
una oscilacion de temperatura anual entre los 4.6 y los 5.5°C, a partir de esta variacion se
puede inferir que la temperatura a lo largo del afio nunca estuvo por debajo de los 18°C. En
comparacion con climas actuales, esta variacion se acerca mas a la que existe en selvas
bajas, medianas y altas de México pero no a la existente en selvas altas de Sudamérica en
las que la variacion de temperatura anual es mucho mas restringida. Cabe mencionar que la
estimacion de temperatura para San Juan Atzingo es muy parecida a la estimada para la

localidad de El Cien, Baja California Sur, México.

A partir de los datos obtenidos de TMA y IMT, se calcularon los valores maximos y
minimos de temperatura que pudieron presentarse en la localidad: 19.8°C Temp Miny 30°C
Temp Max. Estos valores sugieren de nueva cuenta que el clima de la localidad fue calido

ya que la temperatura minima no se encuentra por debajo de los 18°C.

Con respecto a la longitud de la temporada seca, segun las estimaciones, la LTS en San
Juan Atzingo fue de un mes a un mes y medio, un periodo relativamente corto pero mayor
al registrado en las selvas altas en las que practicamente no existe la temporada seca y muy
inferior a las selvas medianas y las selvas bajas, las cuales tienen una LST entre 5y 8 meses
respectivamente. Esta estimacion indicaria que en la localidad existia una estacionalidad no

muy marcada y por tanto la disponibilidad de agua a lo largo del aio pudo ser constante.

Tomando en cuenta los valores estimados de la evaporaciéon media anual y el intervalo
medio anual de evaporacién, se sugiere que en San Juan Atzingo la humedad llego a ser
alta durante casi todo el afo; esta caracteristica hace que el patrén de evaporacion sea
parecido a los patrones que presentan las selvas altas actuales.
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En resumen, los parametros estimados sugieren que la localidad de San Juan Atzingo
presentd un clima calido humedo con altas temperaturas durante todo el afio. Este tipo de
clima segun Enriqueta Garcia (2004) puede corresponder a los tipos Af o Am. Estas
caracteristicas climaticas son parecidas a las que se presentan actualmente en selvas altas

y las selvas medianas (Miranda y Hernandez, 1963; Rzedowsky, 2006).

Tabla 3. Estimaciones climaticas para la localidad de San Juan Atzingo.

Variable Estimacion | Error Estandar p r? Aj. r?
1249 °C 0.14 0.0034 | 0.999 0.999
Temperatura media anual (TMA) 252 °C 0.55 0.0003 | 0.998 0.996
1246 °C 0.36 0.0002 | 0.997 0.995
£55°C 0.012 0.0004 1 0.999
Intervalo Medio Anual de Temperatura (IMAT)
+4.6°C 0.6 0.0012 | 0.998 0.997
+ 1 mes 0.002 0.0002 1 1
Longitud de la Temporada Seca (LTS)
* 1.6 meses 0.009 0.00001 0.99 0.99
Evaporacion Media Anual (EMA) + 936.7 mm 53.47 0.019 0.996 0.993
Intervalo Medio Anual de Evaporacion (IMAE) | + 78.4 mm 4.9 0.028 0.92 0.9
Evaporacion maxima (Emax) +169.9 mm 6.02 0.012 0.99 0.98
Evaporacion minima (Emin) +42.51 mm 4.6 0.032 0.98 0.98
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6.3 Analisis de correlacion

De los 42 caracteres anatomicos contemplados, 29 de ellos presentaron valores
significativos de correlacion (p<0.05) con algunas de las variables climaticas contempladas
(Tabla 4). Los caracteres anatomicos se encuentran relacionados principalmente con: TMA
(con 14 caracteres relacionados), Emin (14), EMA (7), TMMF (6), LTS (4) IMAT (3) y IMAE

2).

A su vez, algunas variables ambientales presentan  Tapla 5. Variables climaticas con un

algun grado de interrelacion (Tabla 5). Es importante valor significativo de intercorrelacion.

resaltar que en algunas de las variables ;?r:;t'?:ss '";e;f';_g's""
interrelacionadas, los caracteres que se correlacionan __interrelacionadas
TMA, TMMF 0.82
con ellas son en su mayoria los mismos. TMA, Emin -0.77
PMA, PMMS 0.92
TMA y E min presentan una intercorrelacion inversa EMA, Emax 074
significativa de -0.77 (p< 0.05), en éste caso son 9 IMAE, Emax 0.79

caracteres anatomicos los que se correlacionan con ambas variables climaticas (pared de
vaso, placa de perforacion simple, placa de perforacion escalariforme, punteaduras v-v
alternas, punteaduras v-v opuestas, punteaduras v-v escalariformes, extensiones
uniseriadas en rm (numero de células y ym) y diametro del lumen de las fibras). A su vez,
TMA tiene una intercorrelacion de 0.82 con TMMF pero en éste caso solo 3 caracteres
anatémicos son los que se correlacionan con ambas variables climaticas (frecuencia

(v/mm?), bandas apotraqueales y radios exclusivamente uniseriados).

PMA (precipitacién media anual) y PMMS (precipitacién del mes mas seco) tienen un alto
indice de intercorrelacion (0.92 a p<0.05) pero no hay caracteres anatdomicos que se
relacionen con ambas variables. Lo mismo sucede para Emax que a pesar de tener valores
de correlacion significativos con EMA (0.74) y con IMAE (0.79) no hay caracteres anatémicos
que se relacionen con las tres variables. Este comportamiento podria deberse a que estos
parametros climaticos no influyen de forma significativa sobre los caracteres anatémicos. Si
ésta informacioén se extrapola al caso de esta paleocomunidad, se puede decir que no fueron

factores climaticos determinantes sobre los caracteres anatémicos
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Tabla 4. Caracteres anatdmicos que presentan valores de correlacion significativos (en gris) a
p<0.05 con alguna de las variables climaticas contempladas por Martinez-Cabrera et al., (2006) y
Weimann et al., (1989).

Caracter TMA | TMMF | IMAT | PMA | PMMsS | LTS | EMA | IMAE | Emax | Emin
Agrupamiento 032 | -070 | 0.41 | -040 | -0.21 | 0.95 | -0.41 | -0.25 | -0.50 | -0.31
Frecuencia (v/mm?) -0.82 | -0.75 | 0.38 | -0.67 | -0.68 | 0.57 | 0.46 | -0.04 | 0.23 | 0.39
Diametro de vasos (um) | 0.71 0.31 0.18 | 0.38 047 | -0.13 | -0.74 | 0.15 | -0.26 | -0.63
Pared de vaso (um) 076 | 031 | 0.02 | -022 | -0.05 | 0.33 | -0.66 | 0.48 | -0.09 | -0.92
\';ggg‘;:x'eme”m de | 058 | 011 |-025| 018 | 005 |-059 | 058 | -047 | 0.13 | 0.95
z';%"l"ede ORI 0.78 | 036 | 0.01 | 015 | 027 | 036 | 0.70 | 0.30 | -0.33 | -0.97

Placa de perforacion
escalariforme
Diametro punteaduras v-

-0.74 | -0.29 | -0.09 | -0.11 | -0.27 | -0.42 | 0.69 | -0.33 | 0.30 | 0.98

-043 | -0.51 | 0.90 | -0.14 | -0.16 | 0.01 | 0.33 | 0.35 | 0.56 | 0.24

Vv (um)
Punteaduras v-v 083 | 043 |-013 | 013 | 028 | 033 |-0.71 | 027 | -036 | -0.97
alternas
Punteaduras v-v -0.77 | -0.35 | -0.06 | -0.17 | -0.34 | -0.36 | 0.66 | -0.34 | 0.29 | 0.98
opuestas

Punteaduras v-v
escalariformes
Apotraqueal en

-0.79 | -0.37 | 0.11 | -0.08 | -0.25 | -0.38 | 0.73 | -0.25 | 0.39 | 0.97

0.22 0.39 | -0.75 | 0.03 0.09 | -0.53 | -0.16 | -0.36 | -0.23 | 0.26

agregados

Bandas apotraqueales 0.87 0.76 | -0.61 | 0.35 0.40 |-0.38 | -0.58 | 0.02 | -0.32 | -0.50
Paratraqueal escaso -063 | -0.36 | -0.34 | -0.32 | -0.35 | -0.19 | 0.23 | -0.62 | -0.14 | 0.81
Vasicéntrico 0.84 0.54 0.02 | 0.21 0.20 -0.27 | -0.54 | 0.46 0.07 | -0.65
'(Tj'tn‘:)radios multiseriados | 54 | 910 | -0.06 | 020 | 022 |-063| 0.60 | -0.35 | 0.21 | 0.89

Ancho radios
multiseriados (c.)
SIERE (TR 027 | 019 | 0.06 | 030 | 019 |-073 | 0.82 | 0.21 | 068 | 0.65
multiseriados (um)
Extensiones uniseriadas

-0.50 | -0.04 | 0.16 | 0.23 0.08 | -0.61 | 0.86 | 0.07 | 0.62 | 0.79

-0.83 | -045 | 0.14 | 0.13 0.07 | -0.25 | 0.62 | -0.47 | 0.10 | 0.91

enrm (c.)
Extensiones uniseriadas | a5 | 945 | 0.06 | 0.05 | -008 | -029 | 062 | -050 | 0.11 | 0.97
en rm (Um)
Radios exclusivamente | 78 | g9 | .0.80 | 029 | 021 |-041|-019 | 015 | -0.08 | -0.37
uniseriados
Radios uniseriados 024 | 066 |-030| 048 | 030 |-0.94 | 056 | 0.31 | 0.58 | 0.35

Radios heterocelulares -0.40 | -0.11 -0.46 | 0.38 0.35 -0.10 | 0.11 | -0.83 | -0.57 | 0.52
Radios homocelulares 0.40 0.1 043 | -042 | -0.36 | 0.24 | -0.07 | 0.87 0.56 | -0.60

Libriformes 0.56 0.71 | -0.56 | 0.54 0.52 | -0.10 | 0.01 | 0.10 | -0.18 | -0.42
Pared fibra (um) -0.35 | -0.74 | 0.28 | -0.44 | -0.27 | 0.88 | -0.55 | -0.47 | -0.65 | -0.20
Diametro lumen fibras -0.82 | -0.53 | 0.51 0.04 | -0.05 | -0.09 | 0.74 | -0.09 | 0.40 | 0.73
Estratificacion 042 | -0.03 | 050 | -0.35 | -0.27 | 0.50 | -0.38 | 0.66 | 0.20 | -0.78
Engrosamientos en

-0.58 | -0.76 | 0.50 | -0.55 | -0.56 | 0.17 | -0.13 | -0.25 | 0.01 | 0.41

Vvasos
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6.4 Analisis de componentes principales

El analisis muestra que el 78.07% de la variacion total se  Tabla. 6 Porcentajes de

variacion por componente
(%VE) y de variacion

tomaron en cuenta y analizaron estos primeros tres acumulada (%VA).

acumula en los tres primeros componentes (Tabla 6), por ello se

componentes. cP %VE %VA
1 46.72 46.72

En el primer componente, el cual representa el 46.72% de la 5 P YEY
variacion observada (Tabla 6), se forman 3 grupos principales: 3 1375 2807
localidades tropicales secas, selvas altas y bosque mesdfilo 4 0.66 86.73
(Figs. 7 y 8). La distribucién de las localidades dentro de este 5 520 9196

componente parece corresponder en mayor medida a las
variables de temperatura y la evaporacion. Los caracteres que tienen valores altos de
correlacion con las variables climaticas TMA, EMA y Emin, son en su mayoria los mismos
caracteres que tienen valores altos de correlacién con este componente. Es decir, de los 15
caracteres que tienen valores altos de correlacién con este componente (Apéndice 2) (Figs.
9 y 10), TMA, comparte 11 caracteres altamente relacionados con esta variable, EMA,

comparte 6 caracteres y finalmente, Emin, comparte 12 caracteres.

El grupo de localidades con caracteristicas tropicales secas aparece dentro del primer
componente con valores negativos (Figs. 7,y 8) y es el grupo opuesto al de bosque mesofilo.
Dentro del grupo de las localidades tropicales secas, SJA se encuentra cerca de Panotla,
Chajul y (Fig. 7, y 8)

En este componente el grupo de las selvas altas aparece en la grafica con valores
positivos localizandose como grupo intermedio entre las localidades tropicales secas y el
bosque mesdfilo (Fig. 7 y 8).

Por ultimo, el bosque mesofilo y Ocuilan forman un grupo muy alejado de los otros
grupos, éste comportamiento puede deberse a las marcadas diferencias tanto climaticas
como anatdmicas que hay entre los bosques mesofilos y las localidades tropicales secas.
En la figura 9 y 10 se puede observar que los bosques mesofilos se diferencian de las demas

comunidades principalmente por las paredes de vaso (pvm), el diametro de los vasos (dvm),
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la estratificacién (e) y la proporcion de parénquima vasicéntrico (v). Una de las diferencias
anatébmicas mas marcadas que hay entre los bosques meséfilos y el resto de las
comunidades es el tamafio de los radios; en los bosques mesofilos los radios tienden a ser
muy grandes (Aguilar-Rodriguez et al., 2000), en este caso son las comunidades con los
radios mas gruesos de todas las comunidades. En cuanto al clima, la temperatura media
anual de los bosques mesdfilos es la mas baja entre todas las comunidades estudiadas (Ver
Apéndice 1.1).

El segundo componente representa el 17.48% (Tabla 6) de la variacién y la distribucion
de las localidades parece estar relacionada también con la temperatura, principalmente con
IMAT. De los 3 caracteres que tienen valores altos de correlacion con este componente
(Apéndice 2) (Fig. 9), dos de ellos también tienen una alta correlacion con el IMAT. Por ello,
este componente discrimina a las localidades de forma que situa en el extremo negativo de
la grafica a las selvas altas sudamericanas (con intervalos de temperatura muy cortos), y en
el positivo a aquellas localidades con intervalos de temperatura mucho mas amplio como

Tehuacan y Chamela (Fig. 7 y 9).

Partiendo de que el segundo componente esta relacionado principalmente con el IMAT,
la posicion de los bosques mesdfilos dentro de este componente puede ser explicado porque
el IMAT para estas dos comunidades es muy parecido al presentan el resto de las

comunidades actuales con las que se agrupa (Ver Apéndice 1.1).

A pesar de ser una selva alta, la comunidad actual de los Tuxtlas se encuentra muy
alejada de las otras selvas altas sudamericanas (Fig. 7, 9). Este comportamiento se debe,
entre otras cosas a que algunos de los caracteres anatdmicos de las plantas de esta
localidad son muy distintos a los de las plantas de las selvas sudamericanas, incluyendo a
aquellos caracteres que son discriminantes del segundo componente (diametro de

punteaduras v-v y radios exclusivamente uniseriados) (Ver Apéndice 2) (Fig. 9).

En el segundo componente, la posicion de SJA es mas cercana a la localidad de Chaijul,

a la comunidad actual de Tehuacan y a los bosques Mesdfilos (Fig. 7).
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El tercer componente explica el 13.75% (Tabla 6) de la variacion y parece estar
relacionado con la longitud de la temporada seca ya que los caracteres discriminantes de
este componente (agrupamiento y pared de fibra [um]) también estan fuertemente
relacionados con esta variable climatica ) (Ver Apéndice 2) (Fig. 9). A pesar de esto, la
comunidad de Tehuacan tiene una posicion anémala dentro de la grafica y se coloca hacia
la parte negativa del componente, muy lejana de las localidades tropicales secas (Fig. 8 y
10). Este comportamiento se debe a que algunas de las caracteristicas anatémicas de
Tehuacan tienen valores demasiado extremos si se comparan con el resto de las
comunidades actuales y localidades fosiles. Las caracteristicas extremas que presenta
Tehuacan son paredes de fibra muy gruesas (133.82 ym) y un valor de agrupamiento muy
superior al resto de las comunidades (2.56). Es importante resaltar que ambas

caracteristicas son a su vez los principales discriminantes para este componente (Fig. 10).

En este componente, la localidad de SJA se encuentra cercana a las localidades fésiles

de Panotla, Chajul y El Cien.

Es importante mencionar que para el tercer y segundo componente el bosque mesofilo y
Oculian son situadas de forma andmala. Este comportamiento puede ser explicado
principalmente por sus caracteristicas anatdmicas extremas como el tamafo de los radios,
la longitud de los elementos de vaso, la proporcion de punteaduras v-v opuestas y
escalariformes, engrosamiento de los vasos, el diametro de los vasos y la longitud de las

extensiones.

Por ultimo, enfocandose en la localidad de SJA, los datos arrojados por este analisis
muestran que la variacion anatdmica de la localidad presenta una tendencia a agruparse con
comunidades actuales de caracteristicas climaticas tropicales secas en las que ademas se
desarrollan tipos de vegetacion como la selva saja caducifolia, la selva mediana y el matorral
xerofilo. Ademas, SJA muestra afinidad anatémica con localidades fosiles como El Cien,
localidad miocénica a la cual se le ha inferido un clima parecido al que fue inferido por el
modelo estadistico para SJA. Por ello, el PCA sugiere que la paleocomunidad de SJA, al
tener afinidad anatomica con comunidades tropicales secas, pudo crecer bajo condiciones
climaticas tropicales secas, contraponiéndose a la inferencia climatica que sugiere un clima

tropical humedo.
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Fig.7. Grafica del primer componente contra el segundo de las comunidades actuales y fésiles. El
circulo rojo engloba a las comunidades con caracteristicas climaticas secas. El circulo verde

engloba a las selvas altas. El circulo azul engloba a los bosques mesdfilos.
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Fig.8. Grafica del primer componente contra el tercer componente de las comunidades actuales y fosiles.
El circulo rojo engloba a las comunidades con caracteristicas climaticas secas. El circulo verde engloba

a las selvas altas. El circulo azul engloba a los bosques mesdfilos.
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Fig.9 Grafica del primer componente contra el segundo componente de las comunidades actuales y fésiles en la que se muestra la
distribucion espacial de los caracteres anatémicos de acuerdo a sus cargas. Ver simbologia en recuadro de abajo.

a (Agrupamiento), frv (Frecuencia (v/mm?2)), dvm (Diametro de vasos um), pvm (Pared de vaso um), lvm (Longitud elemto de vaso um),
pps (Placa de perforacién simple), ppe (Placa de perforacién escalariforme), dpv (Didmetro de punteaduras v-v), pva (Punteaduras v-v
alternas), pvo (Punteaduras v-v opuestas), pve (Punteaduras v-v escalariformes), aa (Apotraqueal en agregados), ba Bandas
apotraqueales), pe (Paratraqueal escaso), v (Vasicéntrico), armm (Alto radios multiseriados um), armc (Ancho radios multiseriados c.),
arnmm (Ancho radios multiseriados um), euc (Extensiones multiseriadas en rm. c.), eum (Extrensiones multiseriadas en rm. um), reu

(Radios exclusivamente uniseriados), ru (Radios uniseriados), rh (Radios heterocelulares), rho (Radios homocelulares), | (Libriformes), pf

(Pared de Fibra), dIf (Diametro lumen fibras), e (estratificacidn), ev (Engrosamientos en vasos).
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Fig.10 Grafica del primer componente contra el tercer componente de las comunidades actuales y fésiles en la que se muestra la
distribucidn espacial de los caracteres anatémicos de acuerdo a sus cargas. Ver simbologia en recuadro de abajo.

a (Agrupamiento), frv (Frecuencia (v/mm?2)), dvm (Didmetro de vasos um), pvm (Pared de vaso um), lvm (Longitud elemto de vaso um),
pps (Placa de perforacion simple), ppe (Placa de perforacion escalariforme), dpv (Didmetro de punteaduras v-v), pva (Punteaduras v-v
alternas), pvo (Punteaduras v-v opuestas), pve (Punteaduras v-v escalariformes), aa (Apotraqueal en agregados), ba Bandas
apotraqueales), pe (Paratraqueal escaso), v (Vasicéntrico), armm (Alto radios multiseriados um), armc (Ancho radios multiseriados c.),
arnmm (Ancho radios multiseriados um), euc (Extensiones multiseriadas en rm. c.), eum (Extrensiones multiseriadas en rm. um), reu

(Radios exclusivamente uniseriados), ru (Radios uniseriados), rh (Radios heterocelulares), rho (Radios homocelulares), | (Libriformes), pf

(Pared de Fibra), dIf (Diametro lumen fibras), e (estratificacidn), ev (Engrosamientos en vasos).
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6.5 Analisis de Agrupamiento

El analisis muestra que, a través de su distancia euclidiana (Apéndice 3), las
comunidades actuales y las localidades fosiles forman cuatro grupos: un grupo engloba a
las selvas altas, otro al bosque mesdfilo, un tercero a las comunidades tropicales secas vy el
ultimo que incluye a las localidades fosiles de Panotla y Chajul. Estos grupos se forman
cuando los valores de distancia que hay entre comunidades y localidades fosiles son bajos,

lo que indica que existe una afinidad anatémica general entre las comunidades relacionadas.

Para el primer grupo las tres variantes del analisis (“average", “complete” y “single”)
muestran el mismo comportamiento; se puede observar que las comunidades de Tuxtlas y
Manaus forman un cluster que esta relacionado inmediatamente al cluster de Porto Velho y
Tafelberg (recuadro color verde en las Figs. 11,12 y 13). De esta forma se puede observar
que la selva de los Tuxtlas, anatdbmicamente es mas parecida a Manaus que a Tafelberg o

Porto Velho.

El segundo grupo, formado por los bosques mesdfilos, contiene a la comunidad
Mesofilo y la comunidad de Ocuilan. Las caracteristicas anatomicas de estas dos
comunidades son tan similares que su distancia euclidiana es la mas baja de todas (0.06)
por lo que aparecen como un cluster en todas las variantes del analisis (recuadro azul en
las Figs. 11, 12 y 13). Este comportamiento se da por la enorme diferencia que hay entre el
indice de similitud de las comunidades que conforman a este cluster y el resto de los indices

de similitud de las demas comunidades y localidades fosiles (Apéndice 3).

El tercer grupo esta formado por comunidades que tienen caracteristicas climaticas
tropicales estacionales secas, tal es el caso de Tehuacan, Chamela, Campeche y la
localidad fosil de El Cien (recuadro naranja en las Figs. 11, 12 y 13). Dentro de este grupo
se encuentra incluida la localidad de SJA. En |la Tabla 7 se muestran los indices de similitud

entre San Juan Atzingo y el resto de las comunidades actuales y localidades fésiles.
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Los altos valores de distancia muestran que anatémicamente SJA tiene una similitud
poco significante (es menos parecida) con los bosques mesdfilos y las selvas altas. En
cambio, por los bajos valores de distancia, la localidad tiene mayor similitud con las
comunidades tropicales secas, especialmente con Chamela, Campeche y El Cien (Tabla 7).
Esta similitud también se puede observar en los dendogramas arrojados por las tres
variantes del analisis (Figs. 11, 12 y 13). Aunque hay pequefas variaciones en su posicion,
San Juan Atzingo siempre esta directamente relacionada con las tres comunidades

mencionadas anteriormente.

Por ultimo, el cuarto grupo que esta formado por las localidades fésiles de Panotla y
Chajul parece tener similitud con el grupo de las comunidades tropicales secas, pero sin ser
incluido dentro de este grupo (recuadro rojo en las Figs. 11, 12 y 13). Lo anterior indica
que las plantas de estas comunidades estaban adaptadas a condiciones climaticas con
cierto parecido a las condiciones climaticas bajo las que se desarrollan las comunidades
tropicales secas actuales, pero al no encontrarse dentro del grupo, las condiciones climaticas

pudieron ser mucho mas acentuadas.

Tabla 7. Distancia entre
San Juan Atzingo y el resto
de las localidades.

Atzingo
Chamela 120.23

Campeche Aziggo
Chamela 120.23
Camieche 386381
Tehuacan 189.39
Porfended 238696
Manaus 387.79
PSPRPVEIho 032999
Ocuilan 647.68
Megofilo 84788
'Fafellierg ‘ 329‘.63
‘ElCien '106.46
Panotla 168.45
Chajul 154.12
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6.6 indice Vulnerabilidad y Mesomorfia

indices de Vulnerabilidad y Mesomorfia

Los indices de vulnerabilidad calculados para los
morfotipos de la localidad de SJA muestran un rango de valores
entre los 5.1 y 30.5. Tomando el criterio de Carlquist (1977), en
esta localidad se presentan tanto especies capaces de soportar
ciertos niveles de estrés hidrico como especies con capacidad
limitada para soportarlo y sufrir cavitaciones. Ademas, por el
criterio de Carlquist (1977) se puede observar que el numero de
maderas vulnerables a sufrir cavitacion por estrés hidrico es
mayor al de las maderas resistentes al estrés hidrico (Tabla 8).
Es importante mencionar que el diametro promedio de los vasos
de SJA es muy grande (Ver Apéndice 1 y Laminas 2 y 3),
superando por mas de 20 micras al diametro promedio de la
comunidad de Campeche y en mas de 50 micras a las Selvas.
Esta caracteristica sugiere, junto con los indices de
vulnerabilidad, que las maderas de esta localidad tenian una
gran eficiencia para conducir agua pero una vulnerabilidad

considerable a sufrir embolismos.

Con respecto al indice de mesomorfia, todos los morfotipos
y especies de la localidad presentan valores superiores a 200;
entre los 613 y los 13 489. Bajo el criterio de Carlquist (1977),
todas las maderas son de caracter mesomorfico, este aspecto
coincide con la inferencia climatica que hace referencia a un

ambiente con alta disponibilidad de agua.

Rubalcava-Knoth, M. 2016

Tabla 8.

M.1
M.2
M.3
M.4
M.5
M.6
M.7
M.8
M.9
M.10
M.11
M.12
M.13
M.14
M.15
M.16
M.17
M.18
M.19
M.20
D. sainzae
P. mariensis
C. laureana
Tipo 1
Tipo 2
Tipo 3
Tipo 4
Tipo 5

indices  de
vulnerabilidad y mesomorfia de
los morfotipos y especies de
San Juan Atzingo.

v
247
8.4
9.8
8.5
5.9
27.8
30.5
33.1
11.0
235
22.3
22.0
19.1
18.0
16.9
18.1
15.5
221
284
24.9
13.8
16.2
11.5
19.3
5.1
18.4
12.7
20.8

IM
76571
3143.3
3459.5
3007.9
2524.8
14314.3
11903.6
11388.7
3789.9
8009.4
6715.2
6640.9
6719.4
5851.6
5630.3
5701.4
5471.4
7144 .4
6143.7
5385.1
4610.8
75245
1725.0
10024.5
613.9
8450.5
3591.5
13489.4
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Matriz basica de datos

Después de compilar los datos anatomicos de los elementos de vaso de diez categorias
ecoldgicas del Sur de California (Carlquist y Hoekman, 1985), 6 comunidades actuales y una
fésil (Martinez-Cabrera et al., 2008), una comunidad actual (Weimann et al., 1989) y por
ultimo una comunidad actual y 3 fosiles (Castafieda, 2007), se obtuvo la matriz basica de
datos (Tabla 9) que fue la base de los analisis y calculos de los analisis de capacidad

conductora.

Tabla 9. Matriz basica de datos con 9 caracteristicas de los elementos de vaso. V/M (vasos por
milimetro cuadrado, V/D (diametro de los vasos en pm), V/L (longitud de los elementos de vaso
en um), V/G (agrupamiento), BAR (promedio de barras por placa de perforacion), T (proporcion
de traqueidas), SE (proporcion de engrosamientos en espiral), GR (porosidad), MESO (indice
de mesomorfia).

VIM VD VL VIG = BAR T SE GR MESO
Riparia 63 50.7 418 177 6.75 375 125 56.3 253
Moist 198 36.6 338 4.62 4.1 30 20 75 106
Chaparral 299 29.2 261 476 0122 244 549 622 66.7
Coastal sage | 212 34.5 188 7.55 0 6.06 4245 622 80.7
Alpina 442 20.9 266 253 475 583 29.15 75 27 1
Desert scrub 361 25.9 190 2.62 0 40 44 80 20.9
Desert wash 148 422 185 3.61 0 11.8 26.45 70.6 139
Suculentas 446 57.5 245 1.84 10 0 0 66.7 368
Halofitas 158 29 100 2.6 0 0 12.5 50 25.8
Wood land 19.3 77.8 454 1.15 0 0 0 50 1950
Mesofilo 34.7 75.63 703.9 166 2059 222 233 1833 3511.6
Chamela 32.77 87.56 293 1.89 0 0.16 0 22.31 2810
Los Tuxtlas 13.16 120.8 484.25 1.79 0.53 0 0 6.67 13768
Tafelberg 13.89 90.88 577.4 155 | 0.24 0 8 4 6913.4
Porto Velho 13.58 | 104.57 477.54 1.56 0 0 4 0 8126.8
Manaus 9.49 107.54 540.1 1.65 1.2 0 0 6 12354.8
El Cien 16.24 | 126.67 313.63 1.49 0 0 0 18.18 5948
Campeche 11.638 | 143.691 | 345.758 1.65 | 0.012 | 0.292 0 0 4268.97
Tehuacan 37.116 101.674 340.395 2.566 0 0.8 0 0 932.46
Panotla 8.938 | 122.677  259.319 | 1.787 0 0.08 0 0 3361.13
Chajul 13 113.909 325 1.888 0 0.21 0 0 3766.53
Atzingo 10.5 | 171.342 344965 1.74 0 0 0 19.9 6451.14
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PCA y Analisis Cluster

El primer componente del PCA presenta una tendencia a agrupar a las comunidades de
acuerdo a cuatro caracteristicas de los elementos de vaso; vasos por milimetro cuadrado
(VM), porosidad (GR), mesomorfia (MESO) y diametro de vasos (VD), caracteristicas que
presentan altos valores de correlacion con el primer componente (Tabla 10). Hacia los
valores negativos se encuentran aquellas comunidades con valores altos de mesomorfia y
vasos muy anchos (Fig. 14). Conforme se avanza hacia los valores positivos se presentan
localidades con indices de mesomorfia bajos, valores de porosidad altos y una menor
frecuencia de vasos por milimetro cuadrado, es decir comienzan a aparecer comunidades
xéricas (Fig. 14). Para el caso de SJA, el primer componente del PCA coloca a la localidad
muy cercana a las selvas altas y también la coloca cerca de Campeche, Chajul, El Cien y

Panotla.

En el caso del analisis cluster, se puede observar que la mayoria de las categorias
ecologicas del Sur de California (a excepcion de Wood Land) forman un grupo en que se
incluye a la comunidad de Tehuacan (recuadro naranja, Fig. 15). El siguiente grupo esta
formado por localidades que aparentemente no tienen relacion con respecto a su tipo de
vegetacion o clima; mas bien esta agrupacion parece responder a la similitud que guardan
con respecto al indice de mesomorfia y a que sus atributos anatémicos se encuentran entre

las comunidades extremas xerofitas y mesomorficas (recuadro amarillo, Fig. 15).

El dltimo grupo estad formado por las selvas altas (recuadro verde, Fig. 15). Este
presenta una similitud muy baja con el resto de los grupos formados por el analisis. Ademas,
dentro de este grupo se encuentran las localidades fosiles de El Cien y San Juan Atzingo,
localidades que presentan indices de mesomorfia cercanos al de las selvas altas. En el caso
de San Juan Atzingo, se puede observar que la localidad tiene gran similitud con la localidad
fésil de El Cien y con la selva alta de Tafelberg (con una distancia de 506.12 y 523.93

respectivamente).

Por ultimo, de acuerdo a la posicion de SJA dentro de la grafica, a su posicion en el
fenograma, a su alto indice promedio de mesomorfia (6451.14) que la coloca muy cercana
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a las selvas altas (Tafelberg), pero también con afinidad a comunidades mas secas
(Campeche) y por las caracteristicas de los elementos conductores, se puede decir que las
maderas de San Juan Atzingo en su mayoria tenian baja resistencia al estrés hidrico y por
tanto mayor susceptibilidad a la cavitacion por falta de agua. Ademas, por su cercania a las
selvas altas y de acuerdo a la inferencia climatica, la disponibilidad de agua pudo ser
constante y abundante.

Tabla 10. Valores de correlacion de
las caracteristicas de los elementos
de vaso por componente.

Caracter Comp1 | Comp 2

V.M 0.91 0.00
VD -0.90 -0.14
VL -0.57 0.69
V.G 0.69 -0.32
BAR 0.10 0.88
T 0.74 0.46
SE 0.87 0.07
GR 0.90 0.05
MESO -0.77 0.069<
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Segundo componente principal

1
1
1
1
| 3
o ! Coas. saA
l
|

-5 0 5
Primer componente principal

Fig. 14. Grafica de proyeccion a partir del PCA de las categorias ecolégicas (A), comunidades actuales
y localidades fésiles. Alp (Alpina), Moi (Moist), Chap (Chaparral), Des. sc (Desert scrub), Des. wa
(Desert wash), Halo (Halofitas), Rip (Riparia), Suc (Suculentas), Wood (Wood land), Cham (Chamela),
Teh (Tehuacan), Pan (Panotla), Cha (Chajul), Ci (ElI Cien), Cam (Campeche), Port (Porto Velho), Tux
(Los Tuxtlas), Man (Manaus), Taf (Tafelberg).

VIM (vasos por milimetro cuadrado, V/ID (didmetro de los vasos en ym), V/L (longitud de los elementos
de vaso en ym), VIG (agrupamiento), BAR (promedio de barras por placa de perforacion), T (proporcion
de traqueidas), SE (proporcion de engrosamientos en espiral), GR (porosidad), MESO (indice de
mesomorfia).
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Cluster de categorias ecologicas
y Tehuacan.

Cluster de comunidades

intermedias

Cluster de las selvas altas

Fig. 15. Fenograma de distancias entre las categorias ecoldgicas, comunidades y localidades fosiles.
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7. DISCUSION

El estudio de la relacién que existe entre el clima y el xilema secundario ha permitido
comprender que la expresion y plasticidad de ciertos caracteres anatomicos de la madera
responden a las condiciones climaticas a las que se enfrenta la planta. Gracias a ello, ha
sido posible construir modelos estadisticos con la capacidad de predecir ciertas variables
del clima a partir de ciertas caracteristicas morfo-anatomicas que presentan las
comunidades vegetales fosiles, tal es el caso de la inferencia climatica basada en la
paleoflora de SJA. El analisis climatico de esta localidad se suma al esfuerzo por conocer el

origen y evolucion de la vegetacion de México a través del registro fosil.

7.1 Paleoclima de SJA.

Segun la modificacién al sistema de Kdppen realizada por Enriqueta Garcia (2004), el
clima durante el Oligoceno-Mioceno en SJA pertenecié al grupo climatico calido humedo (A)
ya que la temperatura media anual calculada es superior a los 22°C y la minima, si se toma
en cuenta el intervalo medio anual de temperatura, durante todo el afio se encontraba por
arriba de los 18°C (Ver tabla 3). Dentro del grupo calido humedo, clasificar con precision la
el paleoclima de la localidad de SJA resulta un poco mas complicado. Esto se debe en mayor
medida a que se desconocen los valores de precipitacion, datos que resultan importantes al
momento de clasificar el clima de una region. No obstante, a partir de los datos generados
en este trabajo y el registro litolégico es posible saber de forma general la cantidad de lluvia
que caia en la region por lo que es posible aproximarse al tipo de clima (dentro del grupo A)

que pudo tener la localidad fosilifera de SJA.

El modelo de inferencia climatica predice que la longitud de la temporada seca fue
aproximadamente de un mes, a partir de ésta informacién se puede deducir que el resto del
afio (11 meses) fue lluvioso. Esta informacién unicamente dice que durante casi todo el afno

hubo lluvias mas no informa sobre la intensidad de éstas.

La evaporacion es otro aspecto que sugiere la existencia de condiciones calidas

humedas ya que los valores calculados para la evaporacion anual y el intervalo de
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evaporacion tienen comparacion con climas Af, Am y Aw (Rzedowsky, 2006; Garcia, 2004).
En estos tipos climaticos la evaporacion suele estar determinada por factores como la
temperatura y los patrones de precipitacion a lo largo del afio. El clima Af, en el cual no existe
limitacion de agua, la evaporacion suele estar determinada por la saturacién de humedad
del aire, y la capacidad del viento para renovar el aire saturado de humedad. Es decir, si la
velocidad del viento es baja y la humedad es alta, se saturara la superficie de evaporacion y
la evaporacion cesara. Este fenomeno suele suceder en selvas altas donde la altura y la
abundancia de la vegetacion propician una baja velocidad del viento (Martinez-Cabrera,
2004).

Para los climas Am y Aw, la evaporacion esta condicionada principalmente por la
disponibilidad de agua, ya que se trata de climas en los que existe una estacionalidad bien
marcada. Bajo estas condiciones la evaporacion tendera a ser mas alta en época de lluvias
y disminuira considerablemente en época de secas (Martinez-Cabrera, 2004). A pesar de
ello, se tiene reportado que en ciertas regiones de México con climas Am la evaporacion es
baja durante la época de sequias debido a que la humedad atmosférica se mantiene muy
elevada, causando un efecto parecido al de las zonas con climas Af (baja evaporacion por
la saturacién de humedad), tal es el caso de Chamela y Campeche, zonas en las que la
humedad ambiental se mantiene alta durante todo el afio a pesar de que en Chamela y
Campeche la longitud de la temporada seca es larga, la humedad ambiental se mantiene
alta durante todo el afio (Barradas y Fanjul, 1985; Maass et al., 2002; Martinez-Cabrera,
2004; Rzendowsky, 2006).

Si se comparan las caracteristicas de evaporacion descritas anteriormente y los
valores de evaporacion de localidades actuales con SJA (Apéndice 1.1 y 4), SJA tiene
similitud con las selvas altas mexicanas y con regiones mas secas como Campeche o
Chamela. Aligual que SJA, en estas localidades los valores de evaporacion no son extremos
y se mantienen relativamente cercanos entre ellos, ésta caracteristica puede relacionarse
con condiciones de alta humedad a lo largo del afio. Uno de los factores que pudo contribuir
a mantener altos valores de humedad en SJA, fue la presencia de grandes lagos en la region
(Déavalos-Alvarez, et al., 2006) los cuales debieron tener un alto régimen de evaporacién por

las altas temperaturas estimadas en este trabajo.
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Con respecto a los lagos y a las fuentes que los mantenian, el registro litolégico de
SJA muestra que durante el Oligoceno tardio (base de la Formacién Tehuacan) en el valle
de Tehuacan los ambientes lluviosos con temporadas de inundaciones y la posible presencia
de rios permanentes fueron caracteristicos de la region (Sainz-Reséndiz, 2011; Ramirez-
Arriaga et al., 2014). Esta informacién es importante ya que la ocurrencia periddica de
inundaciones podria sugerir que la precipitacidn si bien fue relativamente constante, pudo
existir cierta temporalidad en la region: un periodo de alta precipitacion que propiciara dichas

inundaciones y otro periodo en cual las precipitaciones pudieron ser de menor intensidad.

Si se toman en cuenta todas las caracteristicas climaticas de SJA propuestas
anteriormente (una temporada seca muy corta, altos valores de evaporacion, precipitaciones
durante casi todo el afio con temporadas de mayor intensidad) y basandose en la
modificacion al sistema de Koppen para México (Garcia; 2004), el clima Af (m) es el mas
cercano al que pudo tener la localidad de SJA. . Enriqueta Garcia (2004), en su modificacion
al sistema de Koppen define al tipo climatico transicional Af (m) como un clima calido con
lluvias todo el afio pero con la caracteristica de presentar valores de precipitacion del mes

mas seco intermedios entre los climas estrictamente Af y Am.

El clima Af (m) se ajusta a las condiciones climaticas sugeridas para SJA ya que las
condiciones paleoclimaticas de ésta localidad parecen tener caracteristicas de ambos tipos
de climas; condiciones de humedad y alta precipitacion como el clima moderno Af, pero con
una temporada muy corta de secas, parecido a algunos climas modernos Am y Aw (Garcia,
2004; Miranda F. y Hernandez X, 1963).

7.2 Los analisis estadisticos muestran que los elementos de vaso de la paleoflora
de SJA son parecidos a los de comunidades tropicales humedas.

A pesar de que el clima no es un factor que determine el tamafio ni la densidad de los
elementos de vaso (Olson et al., 2013), en este trabajo se tomaron en cuenta otras
caracteristicas de los elementos de vaso (Ver Tabla 10) que pueden dar una idea de como
eran las condiciones de disponibilidad de agua y humedad en el Oligoceno de SJA. Si se
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toman en cuenta los analisis estadisticos que se realizaron unicamente con las
caracteristicas de los elementos de vaso, SJA tiene gran similitud con comunidades que se
desarrollan bajo climas tropicales humedos. Tanto en el PCA, como en el analisis de
conglomerados (fig. 14 y 15), la paleoflora de SJA se encuentra dentro del grupo que incluye
a las selvas altas, siendo mas similar a las selvas altas de Portobelho, Tafelberg y a la
paleoflora El Cien. La similitud que tienen los elementos de vaso de esta paleoflora con las
selvas altas de Sudamérica sugiere que las condiciones de humedad y disponibilidad de
agua fueron similares a las que se presentan en estas selvas y por tanto, probablemente

también su fisiologia.

Es importante resaltar que la paleoflora de SJA presenta un gran parecido a la paleoflora
de El Cien, tanto en sus caracteristicas anatdémicas como en la inferencia climatica. Esta
ultima paleoflora, perteneciente al Mioceno de Baja California, se interpreté como una
comunidad en la que los elementos de vaso estuvieron adaptados a transportar
eficientemente grandes cantidades de agua pero con una gran vulnerabilidad al estrés
hidrico, sugiriendo que esta paleoflora crecié bajo un clima calido humedo. Sin embargo,
también se reporta la posible presencia de elementos deciduos o que pudieron responder a
la estacionalidad térmica, esta observacion se basa en la presencia de morfotipos con anillos

de crecimiento bien con porosidad anular (Martinez-Cabrera et al., 2008).

Si se compara la mesomorfia y la proporcion de la porosidad de la paleoflora de SJA con
la de las comunidades actuales (Tabla 10), se observa que ocupa una posicion intermedia
entre la selva mediana de Campeche y la selva alta de Tafelberg. Por otro lado, la proporcion
de la porosidad de SJA es mucho mayor a la de las selvas altas, siendo mas similar a la
selva baja de Chamela. La condicién intermedia de SJA sugiere que las plantas estuvieron

sujetas a la variacion estacional de alguna variable climatica.

Finalmente, por las caracteristicas de los elementos de vaso que presentan las maderas
de SJA, parece ser que las plantas estuvieron adaptadas a transportar eficientemente
grandes cantidades de agua, y por tanto se desarrollaron bajo condiciones de alta
disponibilidad de agua y humedad, tal como sucede con las selvas altas y algunas selvas
medianas de México (Rzendowsky, 2006). Sin embargo, al ser los elementos de vaso
grandes la probabilidad de sufrir embolismos por estrés hidrico fue muy alta, caracteristica
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que se ve reflejada en los altos indices de vulnerabilidad (superiores a “1”) (Carlquist 1977)
que presentan todos los morfotipos, siendo un fuerte indicador de que estas maderas

tuvieron acceso constante al agua.

7.3 Ciertas caracteristicas de los elementos de vaso no reflejan necesariamente el
clima de SJA.

Como ya se ha discutido, existe una relacion estrecha entre el clima y el xilema
secundario de las angiospermas. Uno de los principales rasgos anatdmicos que
tradicionalmente se han relacionado a condiciones con disponibilidad de agua es el gran
tamafio de los elementos de vaso (Baas, 1973; Carlquist; 1977; Barajas-Morales, 1985). Sin
embargo nuevos estudios apuntan a que no todas las caracteristicas del xilema se
encuentran estrechamente relacionadas con el clima; se ha observado que el diametro y la
densidad de los elementos de vaso tienen una relacion mas directa con la altura y el diametro
de la planta que con el clima o la region geografica donde ésta viva (Olson y Rosell; 2012;
Anfodillo et al., 2013; Olson et al., 2013; Olson et al., 2014). A la luz de estos trabajos seria
importante reconsiderar si debe incluir el tamano y densidad de los vasos en futuros modelos
de inferencia climatica o deberian usarse para construir modelos que permitan conocer la

altura y diametro de las plantas fésiles.

Aunque éstos los nuevos estudios sugieren que las condiciones climaticas no influyen
directamente en el tamafio de los vasos, los trabajos hechos por Olson y col. (2013; 2014)
pueden ayudar a que la interpretacion de la paleocomunidad de SJA sea mas completa. En
dichos trabajos, se menciona que elementos de vaso grades (100-200 um) generalmente
estan presenten en plantas con alturas entre los 10 y50 metros. Aunque se desconoce de
qué parte del tallo de la planta (base o apice) vienen las muestras estudiadas, el tamafo
promedio de los elementos de vaso de SJA es muy grande (171 um) por lo que se puede
inferir que la paleocomunidad de SJA estuvo compuesta por plantas con una altura que pudo

variar entre los 20 y 50 metros de altura.
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Otra caracteristica que puede ser inferida es el diametro que pudieron tener las plantas
que vivieron en SJA. Olson y col. (2013; 2014), muestran que generalmente las plantas con
elementos de vaso grandes (100-50 pm) tienen diametros entre los 20 y 100 cm
aproximadamente. Por el tamafio promedio de los vasos de SJA (171um), éstas plantas

pudieron tener diametros mas alla de los 100 cm, siendo muy altas y muy anchas.

7.4 SJA presenta una mezcla de elementos perennifolios y elementos que

respondieron a algun tipo de estacionalidad y/o pudieron ser caducifolios.

Al igual que EIl Cien, SJA presenta elementos tanto de zonas humedas y lluviosas
(perennifolios) como elementos que respondieron a algun tipo de variacibn ambiental
(deciduos). Dichas observaciones estan basadas en las caracteristicas anatomicas que
tienen las maderas identificadas y en el principio del “pariente vivo mas cercano”. Este
principio extrapola las tolerancias ecolégicas de los taxones emparentados con el fosil,
asumiendo que las relaciones planta/clima no ha cambiado significativamente a lo largo del

tiempo (Chaloner y Creber, 1990; Mosbrugger y Utescher, 1997).

En el caso de las plantas que apoyan condiciones tropicales humedas, el pariente vivo
mas cercano de Prioria mariensis, segun Sainz-Reséndiz (2011), es P. copaifera que se
distribuye desde Nicaragua hasta Colombia y en algunas islas del caribe (Jamaica),
normalmente en regiones muy humedas, con altas precipitaciones y muchas veces es el
elemento arbéreo perennifolio dominante en las selvas altas inundables de Centroamérica
(Kukachka, 1965; Jiménez y del Valle, 2011; Herrera y del Valle, 2011; Tropicos, 2015).
También la presencia de elementos perennifolios queda evidenciada por la presencia de

morfotipos sin anillos de crecimiento (Lamina 1).

La presencia en la localidad de Cordia laureana (Sainz-Reséndiz, 2011) no solo apoya
la hipétesis de que SJA tuvo un clima tropical, sino que también sugiere la posible presencia
de elementos caducifolios. Actualmente este género se distribuye en zonas tropicales y
subtropicales de todo el mundo (Pantropical), sin embargo, el mayor numero de especies se
encuentran restringidas en las regiones secas del neotrépico y muchas de ellas son

caducifolias. Se ha observado que algunas especies distribuidas en zonas tropicales
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humedas mantienen su condicién caducifolia a pesar de que en estos lugares el agua no es
una limitante, inclusive se tiene registro de especies caducifolias creciendo en selvas
inundables (Boshier y Lamb, 1997; Miller, 2001; Schongart et al., 2002; Miller y Gottschling,
2007). Cabe destacar que esta madera presenta uno de los indices de vulnerabilidad y
mesomorfia mas bajos de la paleoflora, estando incluso por debajo de la mesomorfia general
de Chamela (Tabla 10). Este aspecto es muy interesante ya que si se compara la
mesomorfia con otras especies del género, esta madera se encuentra en un punto
intermedio entre la mesomorfia de especies caducifolias que crecen en selvas muy secas
(C. curassavica IM=99) y la mesomorfia de especies perennifolias tipicas de selvas altas
(C.thaisiana IM= 3293) (Lindorf, 1994; Aranque et al., 2009; Williams, 2013).

El registro fosil del género Cordia hasta el momento incluye tres especies: Cordioxylon
barthelii del Paledgeno de Egipto (Suss, 1987), Cordioxylon multiseriatum del Mioceno de la
India (Awasthi, 1984) y Cordioxylon prototrichomona del Paleoceno superior de Argentina
(Breay Zucol, 2006). Para las tres especies, se ha interpretado el ambiente en el que vivieron
como tropical humedo en el que se desarrollaron selvas altas (Awasthi, 1984; Brea y Zucol,
2006). Ahora bien, si se compara C. laureana con estas especies fosiles, esta es la unica
que presenta anillos de crecimiento y, comparada con C. prototrichomona presenta
elementos de vaso cortos. Estas dos caracteristicas sugieren que C. laureana respondi6 a

un tipo de estacionalidad.

Al igual que C. laureana, Dalbergia sainzae posee caracteristicas que sugieren que esta
planta se desarrolldé bajo condiciones tropicales sujetas a algun tipo de estacionalidad y/o
que fueron caducifolias. Actualmente el género Dalbergia esta compuesto por plantas de
habito arboreo, arbustivo o trepador, pueden ser perennes o caducifolias y distribuyen en
regiones tropicales y subtropicales de América, Africa y Asia (Tan-Shu, 2010). Sainz-

Reséndiz (2011) reconoce que D. sainzae tiene dos posibles parientes vivos mas cercanos:

e Dalbergia decipularis Rizzini & A. Mattos. Se trata de una especie caducifolia y se
distribuye en el trépico seco de Brasil en los tipos de vegetacion “mata de cipo”
que corresponde a un tipo de selva semi-decidua y a la vegetacion “caatinga”, un

tipo de matorral xerdfilo. Al igual que Dalbergia sainzae presenta anillos de
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crecimiento distinguibles (de Carvalho, 1997; Brandes, 2007; Sainz-Reséndiz,
2011).

e Dalbergia melanoxylon Guill & Perrott. Es una especie caducifolia que se
distribuye ampliamente en el Africa subsahariana y el subcontinente indio.
Normalmente crece en selvas caducifolias, matorrales costeros y sabanas en las
que los suelos son humedos (Sacandé et al., 2007). A pesar de que se trata de
una especie caducifolia, solo crece en lugares con una disponibilidad de agua
constante (Orwa et al., 2009). A diferencia de D. sainzae, D. melanoxylon no

presenta anillos de crecimiento.

Segun la comparacion hecha por Sainz-Reséndiz (2011), la especie fosil presenta una
combinacion de caracteres de ambas especies (anillos de crecimiento distinguibles, paredes
de vaso delgadas (9 ym) y una densidad de vasos baja (12 vasos/mm?)) mencionando que

esta planta pudo desarrollarse bajo un clima tropical humedo.

Si se considera que la mesomorfia se encuentra intermedia entre las maderas de la selva
mediana de Campeche y la selva alta de Tafelberg y a que la vulnerabilidad de esta madera
fosil es relativamente alta, se puede decir que se trata de una madera altamente
mesomorfica. Este aspecto es muy importante ya que actualmente se ha visto que las
plantas con caracteristicas mésicas y que crecen en zonas tropicales estacionales, son
caducifolias (Méndez-Alonzo et al., 2012). Tomando en cuenta que la inferencia
paleoclimatica apunta a que SJA pudo tener condiciones estacionales y que la madera de

D. sainzae es altamente mesomorfica, ésta madera fésil pudo ser caducifolia.

7.1 Los anadlisis estadisticos apoyan la posible presencia de elementos que

respondieron a un tipo de estacionalidad y/o pudieron ser caducifolios.

Junto con las especies identificadas, la presencia de elementos caducifolios y/o que
respondieron a un tipo de estacionalidad marcada, queda evidenciada en los resultados que
arrojaron los analisis de componentes principales y de conglomerados que incluyeron todos
los caracteres anatdomicos. Tanto en el PCA, como en el analisis de componentes

principales, San Juan Atzingo se agrupa con comunidades de ambientes secos, siendo mas
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cercano dentro del primer componente a la selva baja de Chamela y a las paleofloras de

Panotla y Chajul.

En el PCA se puede observar que una parte de los caracteres anatdmicos se encuentran
fuertemente relacionados con la temperatura, la evaporacion y la longitud de la temporada
seca, resultados parecidos a los que obtuvieron Martinez-Cabrera (2004) y Weimann (1998).
Por otro lado, el analisis de conglomerados indica que en conjunto, los caracteres
anatémicos de SJA tienen gran similitud con la paleoflora de El Cien y Selva Baja de
Chamela, aparentemente entrando en conflicto con las caracteristicas de los vasos, mas

parecidos a las selvas altas.

Otro aspecto que se puede inferir a partir de estos analisis es que las condiciones de
temperatura y evaporacién fueron mas parecidas a las que prevalecen en Chamela. En esta
region, los niveles de humedad se mantienen por arriba del 65% durante todo el afio, siendo
el mar el mayor aportador de humedad al ambiente, ademas, se ha registrado que en las
noches la humedad alcanza el 100%. Con respecto a la temperatura, la oscilacién a lo largo
del afio ocasiona que los veranos sean muy calidos y los inviernos frescos (Camou, 2001;
Maass et al., 2002; Noguera et al., 2002). Como se ha venido discutiendo, si se toma en
cuenta el registro litolégico, SJA al igual que Chamela tenia probablemente un aporte de
humedad muy grande, en este caso por parte de los lagos que existieron en region, ademas,
por la inferencia climatica, esta zona pudo tener oscilaciones de temperatura anuales muy

parecidas a Chamela, propiciando temporadas muy calidas y temporadas frescas.

Por la comparacién anterior y por la posiciéon de SJA dentro del PCA y del analisis de
conglomerados, se puede observar que las variables de temperatura y evaporacion fueron
muy parecidas a las que presentan las selvas bajas caducifolias, especialmente Chamela.
Asi, la probabilidad de que las variables “temperatura, evaporaciéon” tuvieran una
estacionalidad mucho mas marcada que la precipitacién es muy alta. Con respecto a la
precipitacion y a la longitud de la temporada seca, estos analisis también revelan que
probablemente estas variables fueron muy parecidas a las que presentan las selvas altas
actualmente. Las caracteristicas climaticas contrastantes de SJA muestran que esta
paleoflora poseia atributos que actualmente se encuentran en dos tipos de vegetacion
completamente distintos.
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7.2 Algunas plantas de SJA pudieron ser caducifolias como estrategia de

proteccién.

La condicién caducifolia en plantas que actualmente crecen en selvas tropicales secas
parece ser una caracteristica que se debe a multiples factores (Fanjul y Barradas, 1987,
Bullock y Solis-Magallanes, 1990). Sin embargo, esta condicidn comunmente se ha asociado
como respuesta al cambio en las condiciones ambientales, en este caso como estrategia
adaptativa para evitar la pérdida excesiva de agua por evaporacion durante la estacion seca,
a la disponibilidad de agua, al cambio en el fotoperiodo o una combinacion de las tres
(Murphy y Lugo, 1986; Fanjul y Barradas, 1987; Condit, et al., 2000; William et al., 2008).

Ya que las plantas de SJA probablemente respondian a la amplia estacionalidad como
alta temperatura y evaporacion, la estacionalidad de estas variables climaticas debio
presentar ciertos problemas fisioldgicos a las plantas que crecieron en SJA. Los principales
efectos que tienen las altas temperaturas sobre las plantas son la alteraciéon de la fotosintesis
y la generacion de un estrés oxidativo severo (Weis y Berry, 1988; Hasanuzzaman et al.,
2013). Ademas, cuando la evaporacion es muy alta, el estrés es tan severo que la
probabilidad de que el xilema sufra cavitaciones es muy alta, sin importar la disponibilidad
de agua para la planta (Ayup et al, 2012). Ambos efectos tienen consecuencias
devastadoras para las plantas, por lo que la condicion caducifolia de las plantas de SJA
pudo ser una estrategia de proteccion ante estos efectos. Esta estrategia de proteccién pudo
presentarse en SJA bajo dos posibles situaciones: la primera, como resultado de por la
excesiva evaporacion que pudo ocurrir durante la temporada de altas temperaturas, o bien,
como proteccion de los altos regimenes de evaporacion que pudieron presentarse durante
la breve temporada seca. Esta adaptacion debi6 de ser muy importante ya que como se ha
observado, el xilema de estas plantas era muy susceptible a sufrir cavitaciones.

Un estudio hecho en la selva baja de Chamela que buscaba observar la relacion que
existe entre el xilema y la senescencia de las hojas mostrd que las plantas con un xilema
denso (vasos/mm?), con gran resistencia al cavitacion y con paredes de vaso gruesas
tienden a retener mas tiempo sus hojas en la estacién seca. En cambio, las plantas con un
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xilema poco denso (vasos/mm?), con baja resistencia a la cavitacion y con paredes de vaso
delgadas tienden a desprender sus hojas al comienzo de la temporada seca (Méndez-Alonso
et al., 2012). Hay que recordar que la paleoflora de SJA presenta una densidad de vasos
muy baja y que, con relacién al grosor de los vasos, las paredes de estos son muy delgadas.
Si se comparan las caracteristicas de SJA con los resultados obtenidos en ese trabajo, las
plantas de esta localidad se asemejan a aquellas de Chamela que tienen caracteristicas

meésicas y que desprenden sus hojas al comienzo de la temporada seca.

Esta comparacién no se contrapone a la inferencia climatica realizada ya que al igual que
las plantas de Chamela, la paleocomunidad de SJA se enfrenté a condiciones adversas,
siento probablemente la temperatura la principal condicion adversa a la que se enfrentaron

estas plantas.

7.3 La estacionalidad en la temperatura se encuentra relacionada con algunos

caracteres anatomicos, especialmente los anillos de crecimiento.

Continuando con el tema de la estacionalidad, se ha observado que la respuesta de
algunos caracteres anatomicos de la madera como el largo de los elementos de vaso y la
presencia de anillos de crecimiento en especies tropicales, se encuentra mas relacionada
con la estacionalidad de la temperatura y la evaporacién media anual que con cualquier otra
variable climatica, en concordancia con los resultados de este trabajo (Weimann et al. 1998;
Alves y Angyalossy-Alfonso, 2000; Martinez-Cabrera, 2004; Castaneda-Posadas, 2007;
Martinez-Cabrera et al., 2008).

Con respecto al largo de los elementos de vaso, se ha relacionado este caracter con la
estacionalidad de la temperatura y la precipitacién, ademas se sabe que tiene relacion con
la latitud a la que crecen las plantas y que reflejan la tendencia xérica o mésica de una planta
o comunidad. De esta forma los vasos tenderan a ser mas largos en bajas latitudes y en
lugares calidos humedos y seran mas cortos en altas latitudes o bien en lugares calidos con
una marcada estacionalidad (Baas et al., 1983; Martinez-Cabrera, 2008). El largo promedio
de los elementos de vaso de San Juan Atzingo (344.96 um) es muy parecido a Chamela,

Tehuacan y Campeche, siendo tipos de vegetacion con climas distintos, sin embargo, la
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caracteristica comun en estas comunidades es la variacion estacional de la temperatura,

caracteristica que también pudo compartir SJA.

Es importante destacar que en la paleoflora de SJA es comun encontrar maderas con
presencia de anillos de crecimiento (Lamina 1). La actividad cambial del xilema en diversas
especies que crecen bajo condiciones tropicales parece que esta mas relacionada con la
estacionalidad de la temperatura que con otra variable climatica (Alves y Angyalossy-
Alfonso, 2000). Se ha observado que algunas especies caducifolias que crecen en zonas
tropicales lluviosas presentan caracteristicas anatomicas propias de zonas secas, una de
ellas es la presencia de anillos de crecimiento. La actividad cambial de estas plantas esta
directamente relacionada con la caida periddica de las hojas, siendo en algunas especies
un patrén estacional propio de las hojas y no del clima en el que se desarrollan (Sobrado,
1993; Choat et al., 2005; Choat et al., 2007; Callado et al., 2015). Este patrén sucede en
algunas especies de géneros como Bursera, Lonchocarpus o Cordia que son caracteristicas
de ambientes secos pero que también se pueden presentar en ambientes mucho mas
huamedos (Pittier, 1917; Miller, 2001; Ramirez-Arriaga, 2005; Kew, 2015).

El comportamiento de los anillos de crecimiento expuesto en el parrafo anterior también
se ha visto en comunidades vegetales fosiles; Pons y De Francheschi (2007) interpretaron
la presencia de anillos de crecimiento y porosidad anular o semianular en maderas del
Nedgeno de la amazonia peruana como un tipo de vegetacién caducifolia que crecié bajo un
clima tropical humedo, sin embargo, este tuvo algun tipo de estacionalidad muy marcada,
incluida una estacion seca muy corta. Al igual que estas comunidades vegetales, las
caracteristicas anatémicas de la paleoflora de San Juan Atzingo sugieren que muchos de
estos elementos respondieron principalmente a la variacion estacional de la temperatura y
la evaporacion. Ademas, segun Martinez-Cabrera (2004), por las caracteristicas discutidas
anteriormente, se puede decir con gran certeza que estos elementos pudieron ser

caducifolios.

Profundizando en el tema de los anillos de crecimiento, es importante mencionar que los
anillos de crecimiento que presentan algunas de las maderas de SJA, de acuerdo a la
clasificacion de Carlquist (1988), corresponden a maderas con porosidad difusa pero con
bandas anuales de parénquima. Este tipo de anillos de crecimiento esta presente en familias
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como Fabaceae, la cual se encuentra representada en esta paleoflora con los géneros
Dalbergia y Prioria. La interpretacion ecoldgica de este tipo de anillos de crecimiento no es
muy clara, sin embargo se ha explicado como un almacén estacional de almidon, el cual es
utilizado por la planta para comenzar la época de crecimiento. De esta forma, los anillos de
crecimiento en este caso marcarian el comienzo de la estacion de crecimiento (Chowdhury,
1936; Chowdhury y Tandon, 1964; Carlquist, 1988). Si se extrapola esta informacion a la
paleoflora de SJA, los anillos de crecimiento marcarian el comienzo de la estacion de
crecimiento, incluida la formacidn de hojas nuevas y el fin de la estacién de altas
temperaturas. Se ha observado un efecto similar en algunas especies caducifolias actuales,
en las que las bandas de parénquima marcan el inicio de la estacion de crecimiento (Marcati,
et al., 2006), sin embargo, estas bandas también indican el fin de la temporada seca, hecho

que en la paleoflora de San Juan Atzingo probablemente no sucedio.

Ahora bien, tomando en cuenta que dentro de la paleoflora de SJA existieron plantas
caducifolias y que estas generaban anillos de crecimiento, es posible que estos anillos de
crecimiento, al igual que las plantas actuales, se formaran como respuesta a la senescencia
de las hojas (Worbes, 1999).

7.4 Por sus caracteristicas, San Juan Atzingo fue una comunidad de tipo

transicional.

Por las caracteristicas descritas en éste trabajo, durante el Oligoceno de San Juan
Atzingo pudo crecer un tipo de selva tropical compuesta tanto por elementos perennifolios
como por elementos caducifolios o semicaducifolios, todos adaptados a condiciones
relativamente altas de agua. Ademas, por la presencia del género Prioria y por el registro
litolégico, se puede decir que la composicion vegetal de esta comunidad variaba conforme
se iba alejando de la orilla de los lagos: algo parecido a una selva alta inundable pudo crecer
a las orillas de los lagos y en las partes lejanas a estos, pudo crecer una selva tropical de

tipo transicional, combinando elementos caducifolios y perennifolios.

Si se compara la paleoflora de SJA con comunidades vegetales modernas, esta presenta

caracteristicas de las selvas altas perennifolias, de selvas caducifolias y de las selvas
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medianas subcaducifolias. Con respecto a las selvas medianas, Rzedowsky (2004), las
describe como a un tipo de vegetacion que se encuentra “a medio camino” entre las selvas
altas y las selvas bajas, siendo similar a las selvas altas en cuanto a su fisionomia y a las
selvas bajas en cuanto a su fenologia. A diferencia de las selvas bajas, las especies con
hojas senescentes suelen ser caducifolias facultativas; pueden perder o no sus hojas
dependiendo de las condiciones climaticas y los periodos de defoliacion pueden ser muy
cortos. SJA comparte con las selvas medianas la caracteristica de encontrarse “a medio

camino entre las selvas altas y bajas” por las caracteristicas descritas en este trabajo.

Ya que SJA comparte caracteristicas con los tres principales tipos de selvas tropicales
que actualmente crecen en México, resulta muy dificil encajar esta paleocomunidad en
alguna de las tres, por ello se propone que la paleocomunidad de SJA fue un tipo de
vegetacion unico que ya no existe actualmente y que esta se encontraba “a medio camino
entre los tres tipos principales de selvas tropicales actuales”. Por la razén anterior y a que
no se le ha asignado un nombre especifico a este tipo de paleocomunidades, al tipo de

vegetacion que crecié en SJA durante el Oligoceno se le llamara “Selva Tropical Transitoria”.

7.5 La condicion transitoria de SJA parece apoyar la idea de que las selvas bajas se

originaron a partir de componentes provenientes de selvas altas.

Utilizando los cambios espaciales y temporales del genero Bursera, Becerra (2004)
estima que las selvas bajas mexicanas tuvieron su origen en la vertiente del Pacifico y
diversificacién entre los 30 y 20 millones de afos, coincidiendo con la formacién de la Sierra
Madre Occidental, el maximo levantamiento de la Sierra Madre Oriental y el inicio de
formacion de la Faja Volcanica Transmexicana (Eguiluz de Antufiano et al., 2000; Ferrari et
al., 2000; Ferrari et al., 2005). Estos tres eventos geoldgicos propiciaron condiciones
estacionales secas al norte y centro del pais, permitiendo el establecimiento de este tipo de

vegetacion.

De acuerdo a Becerra (2004), la divergencia del género Bursera en la depresion del
Balsas, fue hace aproximadamente 27.5 m.a, esta edad resulta ser muy cercana a la edad

de la paleoflora de SJA (27.1 m.a.), por lo que si se considera que el valle de Tehuacan se
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encuentra muy cerca de la provincia de la depresion del Balsas y que la paleoflora de SJA,
segun este trabajo tuvo una fuerte presencia de elementos caducifolios, es posible que sea
un registro del establecimiento de comunidades vegetales adaptadas a condiciones
estacionales en la regidén central del pais. De acuerdo al estudio palinolégico de la parte
superior de la Formacion Tehuacan (Mioceno medio), Ramirez-Arriaga et al. (2014) reporta
que en la regidon ya se encontraban elementos pertenecientes a la familia Burseraceae. Sin
embargo, seria importante seguir el estudio e identificacidén las maderas de la paleoflora para

averiguar si en el Oligoceno también crecieron elementos del género Bursera.

Aun sin la presencia del género Bursera, es posible decir que durante el Oligoceno, en
SJA existio un clima de transicion entre los tropicales lluviosos y los tropicales estacionales,
contando con caracteristicas propias de ambos tipos de climas, ademas, este clima permitié
el desarrollo de un tipo de vegetacion muy particular que se encontraba a “medio camino
entre las selvas altas y las selvas bajas”, contando con caracteristicas propias de ambos

tipos de vegetacion, siendo un tipo de clima y vegetacion que actualmente ya no existen.

Sin embargo, de acuerdo a registro litolégico y palinolégico, parece ser que las
condiciones climaticas que prevalecieron en el Oligoceno de SJA cambiaron drasticamente;
de ser tropicales humedas, cambiaron a tropicales secas en un lapso aproximado de 11
millones de afios, tiempo relativamente corto a escala geoldgica. Estos cambios incluyen la
disminucién considerable de las tasas de sedimentacion y la aparicion de estructuras
sedimentarias caracteristicas de ambientes secos tales como grandes capas de evaporitas
y la presencia de marcas de desecacién. Ademas, el registro palinolégico muestra que para
el Mioceno medio ya existian en la zona taxones presentes en ecosistemas aridos o
semiaridos tales como Agave, Acacia, Cactaceae y Burseraceae (Sainz-Reséndiz, 2011;
Ramirez-Arriaga et al., 2014). Este importante cambio muestra que durante el Oligoceno y
el Mioceno las condiciones climaticas del norte y centro del pais fueron tornandose mas

aridas.

En los siguientes apartados de esta discusion, se explicaran las condiciones climaticas
generales que prevalecieron durante el Oligoceno de México, se detallara como es que esas
condiciones se establecieron y como estas fueron modelando la vegetacion a lo largo del

tiempo. Todo lo anterior servira para colocar a SJA en un contexto epacio-temporal mas
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amplio y se podra observar si la informacion geoldgica y paleontoldgica de ésa época apoya

tanto la inferencia climatica como la condicion transitoria de la paleocomunidad de SJA.

7.12 En México, durante el Oligoceno las condiciones climaticas fueron estacionales.

Si bien los estudios paleobotanicos del Oligoceno en México son pocos, estos apuntan a
que en el norte y centro del pais las condiciones climaticas predominantes fueron tropicales
subhumedas con algun grado de estacionalidad, siendo la vegetacion muy parecida a las
selvas bajas, chaparrales o las sabanas actuales (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 2004;

Cevallos-Ferriz et al., 2012; Pérez-Garcia et al., 2012).

Las condiciones climaticas que prevalecieron durante el Oligoceno se ha explicado como
el resultado de un largo proceso en el que los climas estacionales fueron sustituyendo
lentamente a aquellos mas estables y humedos, este proceso se debio principalmente a los
importantes cambios globales ocurridos a finales del Cretacico y a la intensa actividad
geoldgica que caracterizd el Cenozoico de México. Cabe destacar que el origen de la
condicion caducifolia de las angiospermas se ha relacionado con los grandes cambios en
las condiciones fisicas y climaticas que acontecieron en estos periodos (Graham, 1999;
Cevallos-Ferriz y Calvillo-Canadell, 2012; Cevallos-Ferriz et al., 2012). Siguiendo esta idea,
la vegetacion Cenozoica caducifolia pudo originarse a partir de comunidades vegetales
tropicales Cretacicas que probablemente vivieron en climas mas estables y humedos
(Rzedowski, 1991; Cevallos-Ferriz y Ramirez, 2004; Pérez-Garcia et al., 2012).

Considerando las ideas anteriores y por las caracteristicas transitorias de la
paleocomunidad de SJA, esta paleocomunidad podria tratarse de un tipo de vegetacion que
atestigua el proceso de cambio que sufrieron las selvas tropicales Cretacicas como

respuesta al cambio en las condiciones climaticas.
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7.13 El cambio de condiciones estables a condiciones estacionales ha quedado

plasmado en el registro geolégico y paleontolégico.

El proceso de cambio, tanto climatico como de vegetacion empez6 a ser evidente a
finales del Cretacico, periodo en el que se desarrollaron grandes selvas tropicales y
paratropicales humedas en Estados Unidos y el norte de México (Ver Apéndice 4). Las
selvas paratropicales de la Formacion Olmos y Formacién Cerro del Pueblo, ambas en el
actual estado de Coahuila presentaron plantas con hojas simples, margenes enteros y talla
grande (mesdfilas), indicando que las condiciones climaticas fueron mucho mas calidas y
estables que en la actualidad (Estrada-Ruiz et al., 2011; Cevallos-Ferriz y Calvillo-Canadell,
2012; Cevallos-Ferriz et al., 2012; Ayala-Robledo, 2015; Guzman-Vazquez, 2015).

La presencia de comunidades caducifolias en Norte América comenzé a ser evidente a
partir de Paleoceno y el Eoceno (Graham, 1999). El Eoceno medio y superior es muy
particular ya que el registro paleobotanico parece indicar que hubo un reemplazo de las
selvas tropicales humedas a selvas tropicales caducifolias con afinidad a las selvas
caducifolias actuales de México y América Central. Este cambio se debié principalmente al
descenso global de las temperaturas, ocasionando una reduccion en la precipitacion y el

establecimiento de la estacionalidad (Fig. 16).

Uno de los eventos que pudo influenciar la composicion y distribucién de las floras
mexicanas durante el Cenozoico fue el Maximo Termal del Paleoceno-Eoceno (MTPE). Este
evento sucedié aproximadamente hace 55 m.a a finales del Paleoceno y principios del
Eoceno y es una de las perturbaciones climaticas mas abruptas de las que se tiene registro.
Durante este evento, que duré entre 100 a 200 mil afos, los biomas tropicales alcanzaron
altas latitudes y comunmente se relaciona esta expansion con una gran migracion de
especies vegetales y animales hacia Norteamérica (Rohl et al., 2007; Domingo et al., 2009;
Jaramillo et al., 2010).

En concordancia con el MTPE, el registro paleobotanico, palinolégico y geoldgico de
Estados Unidos y México indica que las condiciones climaticas durante estas épocas
llegaron a ser muy calidas siendo durante el Paleoceno y el Eoceno temprano muy comunes
comunidades vegetales compuestas en gran parte por plantas tropicales. De esta forma, la
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composicién vegetal de Norte América durante el Paleoceno y el Eoceno inferior estuvo
representada por bosques caducifolios de hoja ancha, selvas tropicales y selvas
paratropicales que gracias a las condiciones prevalecientes se expandieron hacia el norte y
el sur del continente americano. Esta gran expansion podria explicar por qué las paleofloras
de Estados Unidos presentan cierta similitud con las comunidades vegetales de México y

Centro América (Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998; Graham, 1999).

Hasta el momento, la unica paleoflora del Eoceno Medio de México que se ha estudiado
detalladamente es la paleoflora de la Popa que pertenece a la Formacion La Carroza (Nuevo
Ledn). Numerosos estudios han determinado que esta paleoflora representa en realidad dos
comunidades vegetales que crecieron muy cercanas una de la otra, aun asi se ha
determinado que estas comunidades se desarrollaron bajo un clima tropical seco y que
tuvieron un parecido a las selvas bajas o chaparrales actuales (Rodriguez, 2009; Cevallos-
Ferriz y Calvillo-Canadell, 2012; Calvillo-Canadell et al., 2013; Pérez-Maussan, 2013;
Gonzalez-Vanegas, 2014).

El periodo de transicion entre el Eoceno y el Oligoceno esta marcado por el gradual
descenso de las temperaturas globales, lo que se ha relacionado con la disminucion de la
precipitacion y por tanto el desarrollo de climas estacionales. Este cambio favorecié la
expansion de comunidades vegetales de climas frios hacia el sur de Estados Unidos y marco
la eliminacién casi completa de especies tropicales en latitudes altas (Frederriksen, 1991;
Graham, 1999). Ya que en el Eoceno acontecieron grandes cambios climaticos y ecoldgicos,
se ha considerado como la época en la que comenzd la expansidon, evolucion y
diferenciacién del tropico seco a partir de floras tropicales provenientes del norte de América
(Cevallos-Ferriz y Ramirez, 1998). Por esta razdn es de esperar que durante el Oligoceno
ya se desarrollaran tipos de vegetacion relacionados con los tipos que crecen actualmente
en el tropico seco de México.
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Distribucion de las principales floras de Cretacico(A),
Paleoceno (B) y Eoceno medio (C) de Estados Unidos
y México (Graham, 1999; Estada-Ruiz et al, 2011;
Cevallos-Ferriz y Calvillo-Canadell, 2012; Estrada-
Salinas, 2014). Mapa modificado de: Cevallos-Ferriz y
Calvillo-Canadell, 2012).

. Selva tropical lluviosa

. Selva paratropical

‘ Selva caducifolia

. Bosque caducifolio de hoja grande

Fig. 16. Distribucion general de la vegetacion durante el Cretacico, Paleoceno y Eoceno en Norte América.
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7.14 El Oligoceno de México esta caracterizado por comunidades vegetales

relacionadas con las selvas tropicales secas actuales.

Junto con la flora de SJA, para el Oligoceno de México solamente han sido estudiadas
las floras de la Formacion Coatzingo (los Ahuehuetes), de la Formacion Cuayuca, ambos en

el estado de Puebla y de la Formacion San Gregorio en el estado de Baja California.

La localidad de los Ahuehuetes (Oligoceno Inferior) es una de las floras mejor estudiadas
en el pais por la excepcional conservacion y riqueza fosilifera (Magallon-Puebla y Cevallos-
Ferriz, 1993; Gardufio- Ramirez, 1996; Calvillo-Canadell, 2000; Ramirez y Cevallos-Ferriz,
2000; Calvillo-Canadell, 2005; Calvillo-Canadell y Cevallos-Ferriz, 2007; Cifuentes-Ruiz et
al., 2007; Estrada- Salinas, 2014). Gracias a los multiples estudios que se han hecho en esta
localidad, el clima se ha interpretado como tropical seco y la paleoflora como un tipo de
vegetacion que recuerda a una selva baja o un chaparral, sin embargo también se reporta
la posible presencia de un bosque de galeria creciendo en las orillas de cuerpos de agua
permanentes (Velasco de Ledn y Cevallos-Ferriz, 2000; Cevallos-Ferriz y Calvillo-Canadell,
2012; Salinas-Estrada, 2014).

Otra de las paleofloras Oligocénicas mejor estudiadas es la perteneciente a la formacion
Cuayuca en estado de Puebla. Los estudios palinoldgicos y paleobotanicos sugieren que
durante el Oligoceno inferior la region tuvo un clima estacional tropical seco y se desarrollé
un tipo de vegetacién parecido a las selvas bajas caducifolias. Prueba de ello es la fuerte
presencia de anillos de crecimiento en maderas permineralizadas y la presencia de
palinomorfos pertenecientes a plantas caracteristicas de las selvas bajas caducifolias como
Bursera, Acacia otras y plantas afines a la familia Leguminosae. Sin embargo, estos estudios
también revelan que a grandes altitudes se pudieron desarrollar comunidades vegetales
parecidas a los bosques templados actuales (Ramirez-Arriaga, 2008; Cevallos-Ferriz y
Calvillo-Canadell, 2012).

Por ultimo, estudios palinolégicos realizados en la Formacion San Gregorio, una antigua
cuenca marina del Oligoceno tardio de BCS, sugieren una biomasa vegetal muy baja por lo

que pudieron desarrollarse tipos de vegetacion tales como pastizales, sabanas vy
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chaparrales, indicando que el clima probablemente fue seco (Martinez-Hernandez vy

Ramirez-Arriaga, 1996).

Considerando toda la informacién paleobotanica expuesta anteriormente, que las
condiciones climaticas durante el Oligoceno comenzaron a ser de tipo estacional y que el
Eoceno y Oligoceno fueron las épocas en las que probablemente se origino el tropico seco
de Meéxico (Cevallos-Ferriz y Calvillo-Canadell, 2012), no resultaria extrafio encontrar
paleocomunidades que muestren caracteristicas de tipo transicional, tal es el caso de SJA.
Como ya se menciond anteriormente, esta paleocomunidad probablemente atestigua el
proceso de cambid que sufrieron las comunidades vegetales que vivieron en el Cretacico

como respuesta a las condiciones climaticas cambiantes.

La presencia de la paleoflora de El Cien durante el Mioceno de Baja California, la cual es
muy parecida a SJA demuestra que aun en el Mioceno existieron regiones con las
condiciones climaticas aptas para el desarrollo de Selvas Tropicales Transitorias. Ademas,
por su distancia en tiempo y espacio, es probable que este tipo de comunidades transitorias
se encontraran distribuidas en otras zonas del pais y que pudieron haber prosperado entre
el Oligoceno y el Mioceno. Sin embargo, para poder observar la verdadera distribucion
espacial y temporal de este tipo de tipo de vegetacién es necesario estudiar un mayor

numero de paleocomunidades pertenecientes a estas épocas.

7.15 Es necesario actualizar y mejorar los modelos de reconstruccion paleoclimatica

Los modelos de inferencia climatica a partir de caracteristicas morfolégicas de las
plantas han sido de gran ayuda para reconstruir ambientes pasados, por ello es necesario
siempre modificar y mejorar estos modelos a la luz de los nuevos hallazgos que se tienen
en materia de ecologia y fisiologia vegetal (Olson y Rosell, 2012; Royer et al., 2012 Anfodillo
et al., 2013; Olson et al., 2013; Olson et al., 2014)

En futuros trabajos de reconstruccién climatica, especificamente los que se basan en
caracteres anatomicos de la madera, es necesario reconsiderar si todos los caracteres que

se utilizan tradicionalmente en éstos modelos se encuentran realmente influenciados por el
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clima y no por otras variables, tal es el caso del tamafio de los elementos de vaso y su
densidad que aunque tradicionalmente se pensaba que se encontraban influenciados por el
habitat y el clima, se ha visto que se encuentran mas relacionados con la altura y diametro
de la planta (Olson et al., 2014). De la misma forma, seria importante reconsiderar caracteres
anatomicos de la madera que han sido considerados tradicionalmente poco importantes en
este tipo de estudios. Las nuevas técnicas estadisticas podrian dilucidar si en verdad estos

caracteres son o no influenciados por el clima.
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8. CONCLUSIONES

El estudio de la relacion entre las plantas y el clima, especificamente la relaciéon que
existe entre el clima y la expresién de caracteres foliares y anatdmicos de la madera ha sido
muy importante en los ultimos afios para la paleobotanica ya que junto con la geologia y la
palinologia ha permitido reconstruir de manera integral los ambientes bajo los que se han
desarrollaron las angiospermas a través del tiempo. Ademas, ha permitido el desarrollo de
modelos estadisticos capaces de predecir una gran variedad de condiciones climaticas,
entre estos modelos destacan el modelo basado en la arquitectura foliar CLAMP (Climate
Leaf Analysis Multiveriate Program) desarrollado por Wolfe (1990) y el modelo basado en
caracteres anatomicos de la madera mejorado por Martinez-Cabrera et al., en 2008. Si bien
el uso de modelos basados en caracteres anatdomicos de la madera ha sido poco usado, es
una buena opcidn para la reconstruccion paleoclimatica ya que, junto con las hojas, son los

organos vegetales mas abundantes en el registro fosil.

El estudio paleoclimatico de la paleocomunidad de SJA, realizado a partir de caracteres
anatomicos de la madera se suma al esfuerzo por entender como la dinamica climatica de
la Tierra, ha contribuido al del origen, evolucion y establecimiento de la vegetacion actual de
México. Ademas, con el resto de las interpretaciones realizadas para el Oligoceno del estado
de Puebla se puede observas que la parte central del pais estaba pasando por un proceso
de transicion climatica y ecoldgica que ya venia desarrollandose desde el Cretacico.
Ademas, este estudio demuestra que las condiciones climaticas, especificamente las del
Valle de Tehuacan no fueron las mismas durante el Oligoceno-Mioceno que en la actualidad:
el modelo de estimacién paleoclimatica muestra que la paleocomunidad de SJA crecio bajo
un clima de transicién, el cual no puede ser asignado a cualquiera de los climas tropicales

actuales, contando con caracteristicas propias de dos tipos climaticos (Am y Af).

Ademas, los indices de vulnerabilidad, indices de mesomorfia, las caracteristicas de los
elementos de vaso y los analisis estadisticos, sugieren que la vegetacion de San Juan
Atzingo también tuvo caracteristicas de transicion, presentando caracteristicas propias tanto

de selvas bajas como de selvas altas.
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Por ultimo, el estudio de la paleocomunidad de SJA, junto con las paleocomunidades
oligocénicas estudiadas hasta el momento, demuestran que durante el Oligoceno ya se
encontraban establecidas en el norte y centro del pais tipos de vegetacion adaptadas a cierta
estacionalidad. También, se puede observar que la region xerofitica de Puebla presento
condiciones de aridez y estacionalidad mucho menos acentuadas que en la actualidad
permitiendo el desarrollo de comunidades vegetales de transicion: con elementos tanto de
selvas bajas, de chaparrales y de selvas altas. Resulta de interés observar que, a partir del
Eoceno las paleocomunidades de México presentan una mezcla de elementos tipicos de los
tropicos humedos y del tropico seco. Motivo por el cual, la paleocomunidad de SJA, por sus
acentuadas caracteristicas de transicion entre el trépico humedo y el trépico seco, podria
ser un ejemplo del largo proceso de evolucion, diferenciacion y expansion de las selvas

tropicales mexicanas.
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Apéndice 1. Matriz basica de datos (Martinez-Cabrera et al., 2008; Weimannet al., 1989; Castafieda-Posadas 2007)
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Cardcter CHAMELA | MESOFILO | TUXTLAS | MANAUS | PORTOVELHO | OCUILAN | TEHUACAN CAMPECHE | TAFELBERG | PANOTLA | CHAJUL CIEN ATZINGO
Agrupamiento 1.88 1.66 1.787 1.648 1.564 1.66 2.566 1.65 1.548 1.397 1.714 1.487 1.746
Frec. (V/mm2) 32.7 34.7 13.16 9.49 13.58 34.7 37.116 11.638 13.89 9.977 9.578 16.24 10.5
Diametro de vasos (um) 87.56 75.63 120.85 107.55 104.57 75.63 101.674 143.691 90.88 127.1 133.039 | 126.67 171.342
Pared de vaso (pm) 5.42 3.139 3.997 4.99 4.46 3.139 5 6.077 4.477 6.001 6.534 5.524 9.716
Long. elemento de vaso (um) 293 703.9 484.25 540.1 477.55 703.9 340.395 345.758 577.4 263.84 271.168 | 313.64 344.965
P. de perforacion 1 0.629 0.96 0.92 0.96 0.629 0.977 1 0.96 0.96 1 1 1

P. de perforacion E. 0 0.55 0.072 0.12 0.16 0.55 0.023 0 0.04 0.08 0 0 0
Diametro punt. v-v (um) 6.75 7.528 7.31 4.43 4.52 7.528 6.512 8.024 3.41 8.8 8.919 5.846 6.136
Punt. v-v alternas 1 0.704 0.945 1 0.96 0.704 0.977 1 1 1 1 0.892
Punt. v-v opuestas 0 0.259 0.018 0.04 0.08 0.259 0.023 0.04 0 0 0.091 0.107
Punt. v-v escalariformes 0 0.259 0.054 0 0.04 0.259 0 0 0 0 0.045 0
Apotraqueal Difuso 0.258 0.518 0.164 0.32 0.32 0.518 0.302 0.7 0.4 0.83 0.958 0.227 0.428
Apotraqueal en agregados 0.096 0.296 0.127 0.52 0.32 0.296 0.163 0.3 0.32 0.13 0.042 0.136 0
Bandas apotraqueales 0.145 0.037 0.218 0.52 0.44 0.037 0.095 0.4 0.36 0.12 0.125 0.091 0.178
Paratraqueal escaso 0.274 0.792 0.291 0.64 0.52 0.729 0.558 0.4 0.76 0.583 0.667 0.227 0.285
Vasicéntrico 0.242 0.096 0.254 0.24 0.32 0.096 0.14 0.5 0.24 0.833 0.833 0.636 0.857
Confluente 0.258 0.074 0.254 0.08 0.24 0.074 0.326 0.2 0.12 0.25 0.271 0.364 0.178
Aliforme 0.242 0.074 0.254 0.2 0.24 0.074 0.163 0 0.16 0.27 0.167 0.5 0.0714
Bandas paratraqueales 0.113 0.037 0.254 0.08 0.04 0.037 0.116 0.5 0.04 0.06 0.145 0.091 0.821
Marginal 0.354 0.118 0.2 0.16 0.24 0.118 0.233 0.6 0.2 0.79 0.875 0.273 0.142
B.concéntricas 0.032 0.037 0.072 0.08 0.04 0.037 0.047 0.2 0.04 0 0.021 0.045 0.785
Frec. de radios (r/mm) 8.61 7.61 7.209 7.59 8.84 7.61 8.814 5.36 8.33 12.228 12.926 9.044 6.247
Alto R.M (um) 376.4 846.14 683.2 660.66 481.91 846.14 400 483.573 572.79 203.73 213.949 | 394.42 341.342
Ancho R.M (c.) 2.93 4.67 3.78 2.72 2.36 4.67 1.5 2.693 2.64 1.462 2.405 2.682 2.458
Ancho R.M(um) 39.36 60.435 50.358 40.3 26.99 60.435 37.966 37.81 27.1871 32.242 36.199 56.352
Ext. uniseriadas en rm (c.) 1.588 2.837 2.361 2 1.66 2.837 1.486 1.83 0.182 0.083 1.99 0
Ext. uniseriadas en rm (um) 51.59 160.46 103.36 77.36 84.59 160.46 86 46.322 85.78 3.491 1.109 71.26 0
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Apéndice 1.1. Matriz basica de datos (continuacion) (Martinez-Cabrera et al., 2008; Weimann et al., 1989; Castafieda-Posadas 2007)

Caracter CHAMELA | MESOFILO TUXTLAS MANAUS PORTOVELHO OCUILAN TEHUACAN CAMPECHE | TAFELBERG | PANOTLA CHAJUL EL CIEN | ATZINGO
Alto Radios Uniseriados (c.) 4.21 5.857 7.48 6.286 5.3 5.857 5.4 9.593 6.42 6.172 14.999 6.934 2.097
Alto Radios Uniser. (um) 107.1 251.41 207.57 281.036 245.57 251.41 270 371.309 296.16 162.032 183.555 | 204.99 74.357
Radios exclusivamente uni. 0.129 0.037 0.073 0.2 0.24 0.037 0 0.1 0.24 0.229 0.188 0.182 0
Radios Uniseriados 0.806 1 0.963 0.96 0.92 1 0 0.9 0.96 0.625 0.667 0.954 0.428
Radios Hete. 0.516 0.778 0.8 0.84 0.8 0.778 0.764 0.4 0.88 0.375 0.333 0.591 1
Radios Homo. 0.5 0.222 0.218 0.2 0.2 0.222 0.27 0.5 0.12 0.67 0.75 0.409 0.357
Fibrotraqueidas 0.048 0.407 0.054 0 0.12 0.407 0.279 0.4 0.08 0.167 0.292 0 0.0357
Libriformes 0.984 0.666 0.981 1 1 0.666 0.698 0.6 1 0.958 1 1 0.107
Fibras septadas 0.145 0.222 0.345 0.08 0.28 0.222 0.167 0.4 0.24 0.666 0.708 0.454 0.178
Septos por fibra 0.331 0.741 0.763 0.16 0.6 0.741 0.125 0.903 0.58 1.8 1.788 1.16 0.908
Pared fibra (um) 3.84 4.538 3.2 5.256 4.54 4.538 133.826 5.204 4.616 4.084 4.021 3.038 3.63
D.lumen fibras 15.7 25.75 21.83 8.818 8.45 25.75 15.174 10.59 8.61 12.942 12.387 9.012 9.314
Anillos de crecimiento 0.89 0.77 0.509 0.36 0.6 0.77 0.667 0.3 0.6 0.645 0.354 0.727 0.608
Estratificacion 0.29 0 0.091 0 0.08 0 0.2 0.3 0.04 0.37 0.292 0.045 0.428
Engrosamientos en Vasos 0 0.259 0.018 0 0.08 0.259 0.286 0.3 0.08 0.108 0.048 0.045 0
TMA (°c) 24.59 15.67 22.84 26.6 25.1 15.67 17.7 26.8 - - - - -
TMMF (°c) 21.98 13.2 19.3 26 23.5 13.2 5.3 19.3 - - - - -
IMAT (°c) 4.98 4.97 6.23 1.6 2.5 4.97 5.9 6.2 - - - - -
PMA (mm) 798.4 1311.9 4555.7 2275.4 2355.5 1311.9 408.2 1377 - - - - -
PMMS (mm) 0.61 5.42 95.74 56.6 17.8 5.42 3.4 17.3 - - - - -
LTS (meses) 3 0 0 0 0 0 6 0 - - - - -
EMA (mm) 1322.15 1400.7 1023.4 812.1 793 1400.7 506 619.65 - - - - -
IMAE (mm) 185.54 70.3 80.24 60.5 60 70.3 29 138 - - - - -

E max (mm) 202.69 170.3 126.97 102 110 170.3 66 166 - - - - -

E min (mm) 17.1 100 46.72 42.2 50 100 37 28 - - - - -
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Apéndice 2. Caracteres con valores de correlacion altos para los tres primeros componentes (Sombreados en
gris).

Caracter 1 0 | S

Agrupamiento -0.002 | 046 | -0.82
Frecuencia tvmmm?) 0.G1 049 [ -043
Diametro devasos (um) 0.76 016 0.29
Fared dewvasa (pm} -0.79 0.26 0.20
Longitud elemento devaso (pmy) 0.93 -0.21 | 007
Flaca de perforacian simple -0.81 -0.23 | 021

Flaca de perforacion
escalariforme 0.90 | 0118 [ 0.22

Diarmetro punteaduras v-v (Hm} 0z 0.72 033

Funteaduras v-v alternas 0832 | -042 | -026
Funteaduras v-v opuestas 0.22 0.26 0.27v
FPunteaduras v-v escalariformes 0.29 0.29 0.26
Apotragueal en agregados 052 -0.64 | -015
Bandas apotraqueales -0.18 -0.80 | -0.09
Faratraqueal escaso 0.50 -0.10 | -0.05
WVasicentrico -0.749 0-1a 048
Altoradios multiseriados (g} 0.94 -016 | 0.03

Anchoradios multiseriados (c.) 0.24 0.09 0.39
Ancho radios multiseriadas (pm) 0.54 0.11 0.69
Extensiones uniseriadas en rm

() 0.26 -0.18 | -0.27
I:EI_I:-I:_II_IE}HE||:||'|es Lniseriadas en rm 096 |-007 | -017
Radins exclusivamenta

iifisanadns -033 | 076 ( 018
Radios uniseriados 0.46 -0.56 | 0589
Radins heteracelulares .53 -0.30 [ -0.21
Fadins homocelularas -0.67 0.3a n.z4
Libriformes -0.03 | -0671 | -010
Faredfibra (pm} -0.04 026 | -0.90
Diarnetro lumen fibras 0.74 .80 .09
Estratificacion 077 0.449 01z
Engrosamientos envasaos 0.45 043 | -0.28
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Apéndice 3. Distancia Euclidiana entre las comunidades actuales y fosiles.

Chamela | Meséfilo | Tuxtlas | Manaus | Porto Velho Ocuilan | Tehuacan | Campeche | Panotla | Chajul | El Cien | Tafelberg
Mesdfilo 634.07 - - - - - - - - - - -
Tuxtlas 367.47 284.05 - - - - - - - - - -
Manaus 378.84 265.52 69.13 - - - - - = = = =
Porto Velho 217.13 438.6 204.73 190.05 - - - - - - - -
Ocuilan 634.07 0.06 284.05 | 265.52 438.6 - - - - - - -
Tehuacan 148.84 597.58 348.04 355.5 207.97 597.58 - - - - - -
Campeche 133.88 527.88 25119 | 267.25 143.21 527.88 168.91 - - - - -
Panotla 187.68 797.2 537.7 539.59 360.83 797.2 264.25 2954 - - - -
Chaijul 179.13 785.64 525.97 | 527.67 349.66 785.64 256.64 283.66 15.04 - - -
El Cien 54.72 606.74 337.55 350.2 187.84 606.74 141.51 99.64 208.77 | 198.55 - -
Tafelberg 347.92 312.72 149.75 97.4 136.14 312.72 323.08 256.9 492.73 | 481.24 | 320.77 -
Atzingo 120.23 647.68 386.96 | 387.79 223.29 647.68 189.39 153.31 168.45 | 154.12 | 106.46 349.03
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Apéndice 4. Tabla con los datos de TMA, EMA, Emax y Emin para distintas selvas presentes en América.
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EMA
Pais Estado/Departamento Localidad Tipo de Vegetacion TMA (°C) (mm) Emax (mm) | E min (mm)
mm
Puente
México Veracruz . Selva Baja 25.3 1534.3 141.6 -
Nacional’
México Tamaulipas Altamira? Selva Baja 29 1391 132.4 102.5
Pera Ucayali Ucayali® Selva Baja 25.5 676.6 72 47.2
México Yucatan Celestun* Selva Baja 24.8 20171 235.55 129.8
o ] . Selva Mediana
México Yucatan Valladolid* 24 .4 1807.7 199.4 117.08
Subcaducifolia
. Cd. Del Selva Mediana
México Campeche o 26.8 619.65 166 28
Carmen® Subcaducifolia
México Chiapas Palenque® Selva Alta 26 1265.9 159.1 63.1
México Chiapas Altamirano® Selva alta 19.5 1124.5 115.7 65.3
México Tabasco Macuspana® Selva Alta 26.8 1216.6 144.7 62.5
México Tabasco Yu-Balcah® Selva Alta 26.5 1086. 132.9 54.2
México Veracruz Los Tuxtlas? Selva Alta 22.84 1023.4 102 42.2
Brasil Amazonas Manaus’ Selva Alta 26.6 812.1 110 50
Brasil Rondonia Porto Velho? Selva Alta 251 793 170.3 100
México Baja California El Cien” - 24 762.4 184.6 57
México Puebla Atzingo - 24.9 936.7 169.9 42.5
Torres y Arrieta (1999); CONAGUA. 2G.D.T. 3 Arguifiigo. 4 SEDUMA.5 Castafieda-Posada, 2007.6CONAGUA. 7 Martinez-
Cabrera et al. 2008.
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