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En algun lugar,

algo maravilloso espera a ser descubierto.

Carl Sagan

Nada en la vida debe ser temido,

solo debe entenderse.

Marie Curie

Debemos saber.

Por lo tanto, sabremos.

David Hilbert
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Resumen

El bosque mesdfilo de montaiia (BMM) es un ecosistema heterogéneo, cuya historia evolutiva esta
ligada a procesos biogeograficos y ecologicos, los cuales han definido sus caracteristicas e identidad,
lo cual ha incidido en su patron de distribucion y en sus centros de diversidad. La existencia de taxa
asociados o restringidos, los cuales solo pueden prosperar bajo un conjunto limitado de condiciones
climaticas, ambientales y ecoldgicas, establece una base para tratar de predecir la existencia del
BMM en otras areas geograficas, ademas de aquellas en las que se tiene confirmada su presencia.
Aunado a esto, es posible inferir las relaciones entre diferentes comunidades de bosque mesoéfilo y
establecer hipétesis de reconstrucciéon de su historia con base en datos geoespaciales y técnicas

biogeograficas.

En este trabajo se utilizan los datos de localizacion de un grupo de especies con distribuciéon
preferente o restringida al BMM, junto con un grupo de variables climaticas, para modelar su dis-
tribucién potencial por medio de un algoritmo de maxima entropia (Maxent). Ademas, esos mismos
datos geoespaciales se utilizan para identificar las dreas de endemismo y alta diversidad (hotspots),
y los nodos panbiogeograficos (sitios de importancia historica en la distribuciéon) presentes en el
pais, a través de un Analisis de Parsimonia de Endemismos (PAE, por sus siglas en inglés) con

eliminacion progresiva de caracteres (PCE, por sus siglas en inglés) y un analisis de trazos.

Los resultados de este estudio confirman la complejidad de este ecosistema, y de las dificul-
tades inherentes al efectuar un analisis de este tipo con un nimero limitado de datos. Asimismo,
proporciona una perspectiva de los diversos sucesos que pueden haber influido en el estableci-

miento de las comunidades de estos biomas particulares.
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Introduccidon

En México, el bosque mesoéfilo de montafia (BMM) es uno de los ecosistemas mas amenazados, prin-
cipalmente por causa de actividades antropicas. Debido a esto, el estudio de su distribucion, especies
representativas, endémicas y asociadas, su historia biogeografica y evolutiva, y sus amenazas eco-

logicas se considera como algo prioritario (Conabio, 2010).

La gran riqueza floristica de los BMM en México tiene su origen en la conjuncién de dos
regiones biogeograficas: la Neartica y la Neotropical, lo cual le confiere una identidad propia donde
es posible encontrar especies de ambas regiones que conviven en el mismo bioma (Luna-Vega et al.,
1999; Conabio, 2010). La diversidad de este ecosistema es, por tanto, una de las méas altas, ya que
contiene alrededor de 10% de las especies, 52% de los géneros y 82% de las familias de plantas del
pais, en un area que cubre entre el 0.5 y el 1% del territorio nacional (Rzedowski, 1996; INEGI, 2007;

Garcia-Franco et al., 2008; Gonzalez-Espinosa et al., 2011).

La diversidad de los BMM esta formada por la unioén de dos tipos de vegetacioén, una con
afinidad templada (neartica), principalmente arboles, tales como Fagus, Liquidambar, Pinus y
Quercus, y otra con afinidad tropical (neotropical), predominantemente en el sotobosque, donde se
encuentran especies de los géneros Ardisia, Deppea, Gentlea, Habracanthus y Hoffmannia, entre mu-
chos otros. Aunado a esto, existe una gran variedad de epifitas, helechos, orquideas y bromelias

(Rzedowski, 1996, 2006a; Conabio, 2010; Gual-Diaz & Renddén-Correa, 2014).

El BMM se distribuye de forma fragmentada en varias regiones en las zonas montafiosas de
México, principalmente en la Sierra Madre Oriental, la Sierra Madre del Sur, el Eje Volcanico Trans-
versal, la Sierra Madre Occidental y las sierras de Chiapas. Esta distribucion forma un patrén archi-
pelagico, con pequefios parches repartidos de forma mas o menos disyunta, de donde se ha inferido
su caracter vicariante y en varios casos, relictual (Rzedowski, 1996; Valdez-Tamez et al., 2003;

Conabio, 2010; Gonzalez-Espinosa et al., 2011).

Modelos de distribucion de especies

En el estudio de la biodiversidad, uno de los puntos importantes por investigar es la distribucion
geografica de las especies, debido a que ésta proporciona informacion acerca de las condiciones
ambientales requeridas para la presencia de una especie o grupo de especies, de su historia biogeo-
grafica, y es util para el trazado de planes de conservacion y restauraciéon (Posadas & Miranda-
Esquivel, 1999; Aguilar-Soto et al., 2015). Por esta razon es importante contar con datos fidedignos

de ubicacion geoespacial. Sin embargo, esto no siempre es posible, debido a varias razones, entre
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las que se encuentran datos mal georreferenciados, errores en la atribuciéon de la informacién cura-

torial, taxonomica o geogréafica, o sesgos en la colecta de ejemplares (Armenteras & Mulligan, 2010).

La distribucion de una especie es el producto de la relacion e interaccidén entre varios factores,
los cuales condicionan y restringen la existencia de una en un lugar determinado. Estos factores y
las condiciones ecologicas que dan como resultado el asi llamado nicho ecolégico (Soberén &
Peterson, 2005; Phillips et al., 2006a). Este debe entenderse entonces como el area geografica donde
se cumple la unién de tres factores: 1) la zona donde ocurren los diversos factores abidticos que
permiten el desarrollo del taxén (espacio A, o nicho fundamental), 2) la existencia de otras especies
que sean benéficas (polinizadores y simbiontes, entre otros), o la ausencia de aquellas que puedan
ser perjudiciales como depredadores y parasitos, lo cual conforma el espacio B, y 3) un area que se
encuentre dentro de las posibilidades de dispersion del taxon (espacio bidtico) (Soberén & Peterson,

2005).

Debido a que el conocimiento concreto de estos factores es limitado, se deben utilizar otros
métodos con los que se pueda llegar a una aproximacién del area de distribucion, es decir, inferir
su distribucién potencial. Los modelos de distribucion de especies (MDE), también llamados mode-
los de nicho ecologico (MNE), comprenden métodos que concatenan datos geograficos, climaticos,
ambientales y bioldgicos (Contreras-Medina et al.,, 2010), cuyos resultados pueden ser utilizados
para obtener la distribucién potencial de un taxén en sitios que no se han muestreado o que son
poco accesibles y para efectuar analisis ecologicos, biogeograficos o de biologia de la conservacion

(Pérez-Paredes, 2013).

En general, estos métodos operan sobre los datos de presencia y los del nicho fundamental,
puesto que éstos son los mas facilmente accesibles. Existen varios algoritmos para la creacion de los
MDE, sin embargo, uno de los méas utilizados debido a su precision y rapidez es Maxent (Phillips
et al., 2006a, 2006b; Elith et al., 2011; Aguilar-Soto et al., 2015). A diferencia de otros métodos,
Maxent no precisa de datos de ausencia de manera forzosa, y puede llevar a cabo los analisis tnica-
mente con datos de presencia, aun cuando la cantidad de éstos sea muy reducida, para lo cual genera
puntos de fondo (background points) o “pseudoausencias” (Pliscoff & Fuentes-Castillo, 2011;
Aguilar-Soto et al., 2015).

Maxent estima la distribucién de probabilidad a través de una distribuciéon de maxima entro-
pia que satisfaga las restricciones conocidas de la distribucién (Dudik & Schapire, 2006). Esto signi-
fica que supone que la mejor aproximaciéon que puede hacerse sobre la distribucion desconocida de

una especie es aquella que estad mas extendida y que esta sujeta a ciertas restricciones obtenidas a
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partir de datos empiricos, es decir, datos de presencia, al tiempo que se evita asumir como cierto

cualquier parametro que a priori sea desconocido para el taxon (Franklin, 2010).

Los resultados que proporciona Maxent, han demostrado ser mejores en comparacién con
otros algoritmos, tales como GARP (Phillips et al., 2006a; Escalante et al., 2013; Cruz-Cardenas et al.,
2014). Sin embargo, es también necesario hacer notar que existen ciertos problemas con la aplica-
cién de este algoritmo que requieren un estudio méas profundo, como el efecto de la aplicacion de
parametros de regularizacion antes del calculo del modelo, o que son inherentes, como el enfoque
que tiene, dirigido especialmente a problemas que cuentan solo con datos de presencia (Ortega-

Huerta & Peterson, 2008; Franklin, 2010).

En México la aplicaciéon de los MNE se ha dado con varios enfoques, como la prediccion
(Ibarra-Montoya et al., 2010; Cruz-Cardenas et al., 2012), la medicién de efectos climaticos
(Vasquez-Morales et al., 2014), la identificacion de areas de endemismo (Escalante et al., 2013), y la
medicion de las consecuencias de cambios ecologicos y la conservacion (Contreras-Medina et al.,

2010; Pérez-Paredes, 2013), entre muchos otros.

Areas de endemismo y Analisis de Parsimonia de Endemismos (PAE)

La distribucién de un taxén no solo indica la ubicacion actual o posible de éste, sino que puede
proporcionar informacién sobre su historia biogeografica y evolutiva, ademas de su diversidad, por
medio de la identificacion de las areas de endemismo, las cuales son la unidad basica de estudio para
la biogeografia histérica (Harold & Mooi, 1994; Morrone, 1994; Posadas & Miranda-Esquivel, 1999;
Hausdorf, 2002).

La definicion de a qué se refiere un area de endemismo es algo que ha sido controversial. De
manera tradicional, es posible definir el concepto de acuerdo al criterio de Platnick (1991), segin el
cual la superposiciéon de las areas de distribucion de dos o mas especies, en conjuncién con una
simpatria extensiva a cierta escala, establecen un area de endemismo. Morrone (1994), por otro lado,
menciona que es “un area de congruencia distribucional no aleatoria entre diferentes taxa”. Sin
embargo, algunos autores han indicado que dichas definiciones son demasiado simples, e incluso
restrictivas, puesto que no toman en cuenta un factor clave: el hecho de que las areas de endemismo
son entidades fundamentalmente historicas, y, por ende, para establecer una definicién correcta, es

necesario que ésta incluya la historia filogenética de los taxa.

Asi, Harold y Mooi (1994), sefialan que dichas areas son regiones donde existe una coinciden-
cia entre las distribuciones de dos o mas taxa monofiléticos, y que adicionalmente exhiben con-

gruencia distribucional y filogenética. Otra restriccién que se considera es que los taxa bajo estudio
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deben tener inicialmente una distribucion restringida, puesto que aquellos con distribucién amplia,
si bien pueden ser utilizados, no contribuiran con informacion util, debido a que afiaden homoplasia

al conjunto de datos.

Debido a las anteriores dificultades, el establecimiento de un protocolo o método para la iden-
tificacion y delimitacion de las areas de endemismo es algo que tampoco ha estado exento de pro-
blemas. De forma tradicional, se habian definido las dreas de endemismo de una manera mas o
menos intuitiva, algo que metodoloégicamente ha sido considerado inaceptable debido a que dichos

métodos no pueden ser reproducidos (Linder, 2001).

Morrone (1994) indica el primer método con un trasfondo matematico, al aplicar el Analisis
de Parsimonia de Endemismos desarrollado por Rosen (1988). En este método, el area de estudio se
divide en varias celdas, por medio de la aplicacién de una rejilla. Estas celdas son entonces codifi-
cadas de acuerdo a la presencia o ausencia de los taxa contenidos en ellas. Esta informacion es
insertada en una matriz que cruza areas/celdas con los taxa, donde una presencia se marca con 1, y
una ausencia con 0. Enseguida, se aplica un algoritmo de parsimonia, el cual dard como resultado
una serie de cladogramas de areas, en los cuales aquellas que compartan dos o mas sinapomorfias

(presencias) seran marcadas como areas de endemismo (Morrone, 1994, 2014).

Es posible modificar este método para minimizar el margen de error en los resultados o para
descubrir areas de endemismo adicionales que pudieran estar “ocultas” tras aquellas definidas por
especies con mayor peso en el estudio. Una de tales modificaciones es el Analisis de Parsimonia de
Endemismos con eliminacion progresiva de caracteres (PAE-PCE), propuesto por Luna-Vega et al.
(2000) y Garcia-Barros et al. (2002), en el cual, tras la primera ejecucion, se desactivan los caracteres
sinapomorficos (taxa) que definen los clados (areas de endemismo) y se vuelve a aplicar el algoritmo
de parsimonia, lo cual resultara en un nuevo conjunto de cladogramas de areas, sobre el cual se
repetira lo anterior hasta que ya no queden maés sinapomorfias que soporten algin clado. De este
modo, se pueden identificar areas de endemismo mas pequefias o restringidas. Este método ha sido
aplicado en varios estudios, algunos de ellos con un enfoque panbiogeografico (Garcia-Barros, 2003;

Huidobro et al., 2006; Martinez-Aquino et al., 2007; Echeverry & Morrone, 2010, 2013).
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Justificacion

Los bosques mesofilos de montafia constituyen una de las comunidades con mayor indice de diver-
sidad biologica, especialmente si se compara ésta con el area total que ocupan. Sin embargo, a pesar
de esto, ain hay muchos datos que se desconocen acerca de ellos. Si bien existen muchos trabajos
publicados, su enfoque principal versa sobre sus amenazas y su conservacion, mientras que el nu-

mero de estudios centrados puramente en los aspectos historicos, evolutivos y biogeograficos es

relativamente menor.

Existen trabajos que han sentado una base en el conocimiento de la historia bioldgica y las
relaciones biogeograficas de las distintas comunidades que componen el BMM en el pais. Sin em-
bargo, éstos han sido preliminares, y se ha llamado la atencion acerca de la necesidad de continuar

con mayor detalle los estudios para llegar a mejores conclusiones.

Asi mismo, es necesario ampliar el conocimiento relativo a la distribucion potencial del BMM,
puesto que la destruccion a la que esta sometido, por causas principalmente antropicas, es cada vez
mayor, lo que pone en tela de juicio su existencia a corto y mediano plazo. Conocer méas acerca de
las condiciones bioldgicas, climaticas y ambientales en las cuales el BMM puede subsistir da una

pauta para trazar mejores planes de conservacion o de reintroduccién de especies a este ecosistema.

Debido a lo anterior, el presente estudio tiene la intencién de expandir el cuerpo de conoci-
miento actual sobre el BMM por medio de dos perspectivas: ecoldgica e historica. La modelacién de
la distribucion potencial y la identificacion de areas de endemismo son los métodos utilizados por

cada uno de estos enfoques.

De forma tradicional, este tipo de estudios se han efectuado con la mayor cantidad de especies
posibles, no obstante, en este anélisis se ha decidido restringir el nimero de taxa a pocas especies,
en primer lugar, para llevar a cabo la validacion geografica y taxonémica de cada registro de una
manera exhaustiva, de forma que hubiera la minima incertidumbre posible en la identificacion de
cada uno; en segundo lugar, esto permitio6 elegir las especies individualmente en funcién de su afi-
nidad por el BMM vy su pertenencia a distintos estratos vegetales (arboreo y arbustivo) o formas de
vida, como es el caso de las epifitas; finalmente, gracias al nimero limitado de taxa, fue posible
optimizar el tiempo de modelacién, agilizar el analisis de cada resultado de manera separada y ob-

tener conclusiones particulares sobre los diferentes géneros estudiados.



Bosque Mesofilo de Montaria | MNE | PAE

Objetivos

Objetivo general
Analizar los patrones de distribucion de endemismos, la distribucién real y potencial de un grupo

de taxa restringidos a los BMM.

Objetivos particulares
Estudiar las posibles relaciones biogeograficas de las regiones en las que se divide el BMM por medio

de un conjunto de especies con distribucion restringida.

Identificar las areas de endemismo presentes a través de un analisis de parsimonia de endemismos

(PAE).

Inferir los procesos biogeograficos acaecidos en las regiones del BMM.
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Método

Area de estudio

El BMM es uno de los ecosistemas mas ricos y diversos que existen. Miranda (1947) lo describi6 por
primera vez como una comunidad floristica individual, densa y muy himeda, con predominio de
especies tropicales de tipo montano. Distintos autores han dado definiciones similares, donde se
sefnala su afinidad principalmente tropical, aunque tiene también elementos de las comunidades
boreales del planeta (Rzedowski, 2006b). Su distribucion en México cubre varios estados, pero es en
extremo fragmentada y se limita a las areas montafiosas del pais, en un rango altitudinal que va
desde los 600 hasta los 3000 m (Rzedowski, 2006b), generalmente en zonas abruptas y con pendiente

escarpada.

Los BMM requieren de condiciones de humedad muy especificas, con niveles de precipitacion
media anual entre 1000 y 3000 mm, aunque hay comunidades en los que se han registrado mas de
5000 mm (Gual-Diaz & Renddon-Correa, 2014). La estacionalidad de las lluvias es muy marcada, al
tiempo que las temporadas secas varian de comunidad a comunidad: en algunas comunidades éstas
no se presentan, y en otras duran cuatro meses al afio (Rzedowski, 2006b). Sin embargo, la precipi-
tacion horizontal es importante y se manifiesta con la presencia constante de niebla y humedad

atmosférica.

En relacion con la temperatura, ésta varia entre 12 y 35 °C en las distintas localidades (Gual-
Diaz & Rendén-Correa, 2014), con un clima de tipo templado himedo (Cf) segiin la clasificacion de
Koeppen (1948), si bien es posible que prospere en climas calido humedos (Af, Am, Aw), semicalidos
(Ac, (A)Cf, (A)Cm) y templados subhimedos (Cw) (Luna-Vega et al., 1988; Rzedowski, 1996;
Conabio, 2010; Gual-Diaz & Rendén-Correa, 2014).

El sustrato donde se desarrollan también es muy variable, y pueden proliferar en lutitas, ce-
rros andesiticos o basalticos y calizas (Gual-Diaz & Rend6n-Correa, 2014), con suelos de tipo Acrisol
(Ortega, 2000), Litosol (Martinez-Avalos & Mora-Olivo, 2000), Regosol (Cartujano et al., 2002), Feo-
zem haplico (Martinez-Meléndez et al., 2011) y Andosol (Garcia-Franco et al., 2008).

A pesar del caracter fragmentario de la distribucion del BMM, se han identificado las areas
en donde hay presencia de éste, y se han clasificado de acuerdo con distintos parametros, como la
ubicacién geografica, las caracteristicas ecoldgicas, las afinidades floristicas, las cuencas hidrologi-
cas asociadas y las especies presentes. Gracias a eso, se reconocen actualmente 13 regiones y 44

subregiones en México donde se establece este tipo de vegetacion (Figura 1).
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[ 1. sierra Madre Oriental Plegada [ VIl sierra Sur de Michoacan
Il. Serranias de Nayarit [ IX. Sierra Norte de Oaxaca
- Ill. Huasteca Alta Hidalguense X. Cordillera Costera del Sur
- IV. Sierra Madre del Sur y Franja Neovolcanica de Jalisco - XI. Sierras del Sur de Chiapas
V. Centro de Veracruz - XIlI. Montafias del Norte y Altos de Chiapas
[0 VI. Cuenca Alta del Balsas [ Xui. cafiadas de Ocosingo 0 625125 250 375 500
- VII. Los Tuxtlas O — w— KM

Figura 1. Principales regiones donde se distribuye el BMM en México, de acuerdo a datos de Conabio (2008a).
Modelacion

Se obtuvieron 1199 registros de 22 especies vegetales, repartidas en cuatro géneros y cuatro familias,
de dos bases de datos electronicas: Global Biodiversity Information Facility (GBIF,
http://www.gbif.org/) y Tropicos (http://www.tropicos.org), las cuales se listan en el cuadro 1. Se
eligieron géneros que fueran representativos del BMM, y que ademas tuvieran una alta proporcion
de especies endémicas en el pais, segtin la informacién proporcionada por Conabio (2010). Los cua-
dros de registros obtenidos se cargaron en una base de datos en formato de Microsoft Access, donde
los registros se sometieron a un proceso de validacion taxondmica, geografica y curatorial para

corregir o eliminar sinonimias, registros duplicados y localidades inexistentes o erroneas.
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Cuadro 1. Especies utilizadas en el Anélisis de Parsimonia de Endemismos y la modelacién de nicho ecolégico.

Orden

Familia

Especie

Ericales Bercht. & J. Presl

Polypodiales Link

Magnoliales Bromhead

Dipsacales Juss. ex Bercht.

& J. Presl

Clethraceae Klotzsch

Dryopteridaceae Herter

Magnoliaceae Juss.

Adoxaceae E. Mey.

Clethra alcoceri Greenm.

C. conzattiana L.M. Gonzalez

C. hartwegii Britton

C. occidentalis (L.) Kuntze

C. pringlei S. Watson

C. rosei Britton

Elaphoglossum alan-smithii Mickel
E. dissitifrons Mickel

E. sartorii (Liebm.) Mickel

E. vestitum (Schltdl. & Cham.) T. Moore
Magnolia macrophylla var. dealbata
(Zucc.) D.L. Johnson

M. schiedeana Schltdl.

M. sharpii Miranda

M. tamaulipana A. Vazquez
Viburnum acutifolium Benth.

V. ciliatum Greenm.

V. elatum Benth.

V. loeseneri Graebn.

V. microcarpum Schltdl. & Cham.
V. microphyllum (Oerst.) Hemsl.

V. stenocalyx (Oerst.) Hemsl.

V. tiliifolium (Oerst.) Hemsl.

El proceso de eliminacion de datos duplicados u homotipicos se efectué por medio de una

consulta disefiada para tal fin dentro del DBMS Microsoft Access, donde se especificé que los criterios

para la identificacion serian el nombre de especie y la informacién geoespacial, es decir, las coorde-

nadas asignadas a cada registro. A partir de aqui, y de forma manual, se eligieron y se eliminaron

aquellos datos que no fueran unicos, y se dejaron sélo los que contenian informacion relevante en

los campos de informacioén geografica (estado o provincia, municipio y localidad).

La validacién taxonémica se llevo a cabo por medio de consultas en la base de datos The Plant

List (http://www.theplantlist.org), Tropicos (http://www.tropicos.org) y el catalogo electronico de

Villasefior (2010). Se verificaron los datos taxondmicos de cada especie por medio de la adicion de
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un campo de nombre valido en las tablas. Se corrigieron las sinonimias y los nombres erréneos, y

se asigno el nombre cientifico correcto para cada registro.

El software Google Earth Pro (https://www.google.com/earth/desktop/) con los datos de loca-
lidades de México del Instituto Nacional de Estadistica y Geografia (INEGI, 2010a) y ejemplares de
especies en herbarios virtuales, fueron utilizados para la validacion geografica, la cual se efectud
por medio de consultas en lenguaje SQL dentro de Microsoft Access, de tal forma que los registros

quedaron separados en tres categorias:

a) Aquellos que tuvieron tanto informacion de coordenadas como de localidad, los cuales se
sometieron a un procedimiento de validacién, donde se cotejaron los datos de ambos cam-
pos y se verifico en Google Earth Pro si éstos coincidian. En caso afirmativo, se marco el
registro como véalido. De lo contrario, y si el error no superé un umbral establecido (100
metros), se corrigio el par de coordenadas o la informacion de localidad, segtn fuera el caso,
y se marcé a continuacion el registro como valido. Cuando la discrepancia entre ambos
datos fue mayor al umbral, se marcé el registro como invalido.

b) Aquellos que tuvieron informacion de localidad, més no de coordenadas, fueron sometidos
a un procedimiento de georreferenciacion. Se usaron los datos de localidades de México
(INEGI, 2010a) para ubicar los sitios referenciados en cada registro. Cuando se identifico
satisfactoriamente la localidad descrita, se asignaron las coordenadas correspondientes y se
marc) el registro como valido. En caso contrario, se marcé el registro como invalido.

c) Los registros que no tuvieron informacion de coordenadas ni de localidad se establecieron

directamente como invalidos.

Una vez que los registros se validaron satisfactoriamente, se ejecutd una consulta SQL para
separarlos y se mantuvieron sélo los campos correspondientes al nombre de la especie, la longitud
y lalatitud. A continuacién, se exportaron a un nuevo libro de Microsoft Excel. Este archivo se abrio
y se convirtié a un fichero de texto separado por comas (CSV) para su importacion en el software

de modelacion.

Con el fin de eliminar registros ubicados en localidades dudosas o que resultaran demasiado
alejados de los parametros ambientales conocidos para las regiones de BMM, las tablas de datos se
cruzaron con un grupo de 19 variables bioclimaticas en formato raster obtenidas de Wordclim v. 1.4
(Hijmans et al., 2005), las cuales se muestran en el cuadro 2, por medio del software ArcMap 10.1
(Spatial analyst tools — Extraction — Extract multi values to points). Las tablas resultantes se ex-
portaron y se trataron con el paquete estadistico IBM SPSS 22, en el cual se us6 la funcién de bus-

queda de datos atipicos (Identify unusual cases), lo que permitié reconocer y eliminar los registros

10
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extrafos, es decir, aquellos que tuvieran valores en las variables muy alejados del conjunto de los
demas casos. Enseguida, los cuadros de datos se importaron nuevamente a ArcMap, donde, a través
de la funcion Spatially Rarefy Occurence Data for SDMs del plugin SDMToolbox, con una tolerancia
de 1 km, se disminuy? la posible autocorrelacion espacial. Esta herramienta diluye cimulos de lo-
calidades con base en su distancia, de modo que, en aquellos sitios en los cuales existe un alto nt-
mero de localidades muy cercanas, toma una distancia especifica, o tolerancia, la cual se usa para
calcular la reduccioén de puntos (Brown, 2014). Esto dio como resultado un conjunto final de archi-

vos de registros validos, los cuales fueron guardados en tablas de valores separados por comas (CSV)

(Figura 2).
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Figura 2. Ubicacion geogréafica de los registros depurados y validados.

Se mantuvieron dos ficheros por cada especie: en uno se incluyeron unicamente los datos
cruzados de las variables bioclimaticas, usado posteriormente en el tratamiento de contribucién de
variables, y otro con los campos correspondientes al nombre de la especie, la longitud y latitud, el

cual se utiliz6 en la construccién final del modelo de nicho ecolégico.

11
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Cuadro 2. Variables utilizadas en la modelaciéon de nicho ecolégico.

Nombre Clave Significado de la variable
(WORLDCLIM)
BIO1 tpa Temperatura media anual
BIO2 odt Intervalo promedio de temperaturas diarias (Media del valor mensual

(temperatura maxima — temperatura minima))

BIO3 iso Isotermalidad (Valor de (BIO2/BIO7) * 100)

BIO4 edt Estacionalidad de la temperatura (Desviacién estandar * 100)
BIO5 tmppc  Temperatura maxima del mes mas calido

BIO6 tppf Temperatura minima del mes maés frio

BIO7 oat Intervalo anual de temperatura (BIO5 - BIO6)

BIOS tpcll Temperatura media del cuatrimestre mas himedo

BIO9 tpcs Temperatura media del cuatrimestre mas seco

BIO10 tec Temperatura media del cuatrimestre més calido

BIO11 tpef Temperatura media del cuatrimestre mas frio

BIO12 pa Precipitacién anual

BIO13 ppll Precipitacion del mes mas humedo

BIO14 pps Precipitacion del mes méas seco

BIO15 ep Estacionalidad de la precipitacion (Coeficiente de variacion)
BIO16 pcll Precipitacion del cuatrimestre mas himedo

BIO17 pcs Precipitacion del cuatrimestre mas seco

BIO18 pcc Precipitacion del cuatrimestre mas céalido

BIO19 pef Precipitacion del cuatrimestre mas frio

Se utilizé un mapa de subcuencas hidrologicas (INEGI, 2010b) para la creacion de los poligo-
nos de los espacios M, las cuales son zonas accesibles para las especies (Soberén & Peterson, 2005).
En ArcMap se tomd en cuenta una regién continua que abarcara la totalidad de los puntos y que
fuera coincidente con los datos existentes de distribucion historica de cada especie, los cuales fueron
consultados en la literatura correspondiente. Estas regiones asi definidas fueron unificadas por me-
dio de la herramienta de disolucion (Geoprocessing — Dissolve) de ArcMap, lo cual resulté en 22
poligonos individuales, uno para cada especie. Los poligonos a su vez se utilizaron como base para
recortar los ficheros raster de cada una de las variables bioclimaticas (Spatial analyst tools — Ex-
traction — Extract by mask). El resultado final de este proceso fue un grupo de 22 carpetas (una por
especie), cada una formada por 19 capas en formato raster, correspondientes a cada una de las va-

riables utilizadas.

12
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Para la elaboracion de los modelos de nicho ecoldgico se utiliz el software Maxent (v. 3.3.3k).
Para ello, se carg6 el archivo CSV de coordenadas y los archivos raster recortados correspondientes

a cada especie. En el software se utilizaron las siguientes opciones:

o Create response curves: activado.

e Do jackknife to measure variable importance: activado.

e Max number of background points: 10000.

e  Replicates: 10.

e Add all samples to background: activado.

e  Write plot data: activado.

e Append summary results to maxentResults.csv file: activado.
e Logscale raw/cumulative pictures: desactivado.

e Write background predictions: activado.

e Show exponent in response curves: activado.

Los modelos generados de esta manera se consideraron como modelos de entrenamiento, y
se evaluo6 su calidad por medio de la curva ROC y los valores del area bajo la curva (AUC, por sus

siglas en inglés).

Para generar los modelos definitivos o ajustados, se seleccionaron las variables con mayor
contribucién o importancia para cada especie desde los modelos de entrenamiento, a través de una
modificacion del método descrito por Cruz-Cardenas et al. (2012): Se extrajeron los datos de ganan-
cia regularizada de entrenamiento (regularized training gain) de los dos grupos de datos del analisis
jackknife del archivo de resultados de Maxent (maxentResults.csv), y se calcul6 la media aritmética
de cada conjunto de datos. A continuacién, para el primer grupo (variable tinica), se marcaron las
variables cuyos resultados tuvieran un valor mayor al de la media. En el segundo grupo (todas las
variables, excepto una), se marcaron los predictores con valores menores al de la media. Para con-

cluir, estos predictores se introdujeron en Maxent para la elaboracién de los modelos.

Los parametros de entrada de Maxent para estos modelos fueron los mismos que para los de
entrenamiento, y se asigné un 25% de los puntos como puntos de prueba aleatorios (Random test
percentage). Ademas, se establecié un umbral de corte al décimo percentil (Apply threshold rule: 10
percentile training presence) para transformar la informacién de los modelos a un formato binomial
de presencia/ausencia. No se efectuaron réplicas debido a que, cuando se establece el umbral de
corte, el algoritmo no permite esta funcion. Estos modelos se evaluaron nuevamente por medio de

la curva ROC y el AUC.
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Analisis de Parsimonia de Endemismos (PAE)

Se utilizaron dos tipos de unidades geograficas operativas (UGO) para el analisis de parsimonia de
endemismos. El primero se llevo a cabo con un mapa de regiones ecolégicas (INEGI et al., 2008),
mientras que en el segundo se utiliz6 un mapa de provincias biogeograficas (Conabio, 1997). Se
construyeron matrices de presencia/ausencia por medio Microsoft Excel, donde se cruzaron los re-
gistros con cada una de las UGO, cuyo nombre se codificé como se muestra en los cuadros 3 y 4.

Cada presencia se codificé con un 1, mientras que las ausencias se codificaron con un 0.

Cuadro 3. Regiones ecoldgicas y nombres codificados que se utilizaron para la construccion de la primera

matriz.
Regién ecologica Codificacion
Depresiones Intermontanas di
Planicie Costera y Lomerios del Pacifico Sur pclps
Planicie Costera y Lomerios del Soconusco pcls

Planicie Costera y Lomerios Himedos del Golfo de México pclhgm

Planicie Costera, Lomerios y Carfiones del Occidente pcleo
Planicie Semiarida de Tamaulipas-Texas pstt
Planicie Costera y Lomerios Secos del Golfo de México pclsgm
Planicies y Lomerios de Occidente plo
Sierra de los Tuxtlas slt
Sierra Madre Centroamericana y Altos de Chiapas smcac
Sierra Madre del Sur sms
Sierra Madre Occidental smo
Sierra Madre Oriental sme
Sistema Neovolcanico Transversal snt
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Cuadro 4. Provincias biogeograficas y nombres codificados que se utilizaron para la construccion de la se-
gunda matriz.

Provincia biogeografica Codificacion

Altiplano Sur (Zacatecano-Potosino) ~ AltiSur

Costa del Pacifico CostaPac
Depresion del Balsas DeprBalsas
Eje Volcanico EjeVolc
Golfo de México GolfMex
Los Altos de Chiapas AltosChi
Oaxaca Oaxaca
Sierra Madre del Sur SMS

Sierra Madre Occidental SMOcc
Sierra Madre Oriental SMOr
Soconusco Soconusco

La matriz de las ecorregiones terrestres incluy6 22 taxa y 15 UGO (Anexo I), mientras que la
correspondiente a las provincias biogeograficas fue de 22 x 12 (Anexo II). Se efectué un anélisis
heuristico a cada matriz por medio de los programas Winclada (Nixon, 2002) y NONA (Goloboff,
1999), con 500 réplicas, 100 arboles iniciales y 50 arboles maximos (hold), de acuerdo con el método
de Garcia-Barros (2003). En los casos donde se obtuvo mas de un cladograma, se aplico el algoritmo
de consenso de Nelson, de modo que el resultado fuera un solo arbol con mayor parsimonia. En el
PAE, los caracteres marcados en los cladogramas corresponden a taxa individuales, de modo que
un clado determinado puede estar definido por una o mas sinapomorfias, es decir, taxa que relacio-

nen un area con otra (Escalante & Morrone, 2003; Morrone, 2014).

Debido a que puede ocurrir que uno o mas clados que definen un area de endemismo tengan
predominancia sobre otros (Garcia-Barros et al., 2002), se utilizé un procedimiento de eliminacién
progresiva de caracteres (PCE, por sus siglas en inglés), donde, en cada cladograma de consenso
obtenido se identificaron las sinapomorfias que soportaban los clados, se desactivaron dichos ca-

racteres (taxa) y se efectué un nuevo analisis.

La seleccion de caracteres para desactivar se basé en el indice de retencién (RI) de cada ca-
racter, que fue obtenido mediante la funcion steps de Winclada. De este modo, aquellos caracteres
sinapomorficos con RI=80 fueron desactivados. Este valor fue seleccionado como un umbral minimo

de compromiso entre el peor valor posible del RI (0, lo que indica un caracter no informativo) y el
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mejor (1, caracter totalmente informativo). Es posible elegir un RI=100 para la seleccion de caracte-
res (taxa), pero, en este caso particular, esto habria evitado el analisis, puesto que practicamente
ningun caracter tuvo ese valor de RI. Este proceso fue repetido hasta que no hubo mas sinapomor-

fias que contribuyeran al soporte de algun clado.

Por cada uno de los cladogramas de consenso que se generaron, se identificaron las sinapo-
morfias que definian cada clado y las localidades de presencia se convirtieron a trazos individuales
por medio de la extension Trazos 2004 (Rojas-Parra, 2004, 2007) para el SIG ArcView 3.2. Para con-
cluir, se construyeron trazos generalizados para cada cladograma de consenso a través del mismo
software. Estos trazos fueron proyectados en un mapa a través del SIG ArcMap 10.1, se exportaron
como iméagenes y se identificaron los nodos panbiogeograficos, los cuales son areas de alta diversi-
dad biologica e historia geoldgica compleja, donde un trazo generalizado se interseca con otro, y
reflejan también las areas de endemismo (Morrone & Crisci, 1995; Grehan, 2001). Como paso final,
se compar¢ la posicion de los trazos generalizados con un mapa de Regiones Terrestres Prioritarias
(RTP) (Conabio, 2004) y otro de Areas Naturales Protegidas (ANP) (CONANP, 2016), con el fin de

identificar la inclusién o cercania de éstas y los nodos panbiogeograficos.
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Resultados

La validacion de datos resulté en 645 registros tnicos repartidos entre los 22 taxa. El nimero de

registros por especie se muestra en el cuadro 5:

Cuadro 5. Numero de registros unicos por especie y total de registros. Los valores corresponden a datos vali-

dos taxonémica y geograficamente.

Especie

Numero de registros

Clethra alcoceri

C. conzattiana

C. hartwegii

C. occidentalis

C. pringlei

C. rosei
Elaphoglossum alan-smithii
E. dissitifrons

E. sartorii

E. vestitum

Magnolia macrophylla var. dealbata
M. schiedeana

M. sharpii

M. tamaulipana
Viburnum acutifolium
V. ciliatum

V. elatum

V. loeseneri

V. microcarpum

V. microphyllum

V. stenocalyx

V. tiliifolium

Total

43
6
69
107
83
22

45

20

80

45

10

36

15

645
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Modelos de distribucion

Se obtuvieron 22 modelos de entrenamiento, uno para cada especie analizada. Los datos del valor
de area bajo la curva (AUC, por sus siglas en inglés) promedio y la desviacion estandar se muestran

en el cuadro 6.

Cuadro 6. Valores del area bajo la curva (AUC) promedio y desviacion estandar para los modelos de entrena-

miento.
Especie AUC promedio Desviacion estandar
Clethra alcoceri 0.909 0.065
C. conzattiana 0.980 0.017
C. hartwegii 0.904 0.031
C. occidentalis 0.943 0.034
C. pringlei 0.967 0.012
C. rosei 0.825 0.133
Elaphoglossum alan-smithii 0.894 0.124
E. dissitifrons 0.887 0.184
E. sartorii 0.817 0.082
E. vestitum 0.910 0.045
Magnolia macrophylla var. dealbata 0.869 0.112
M. schiedeana 0.952 0.034
M. sharpii 0.974 0.031
M. tamaulipana 0.909 0.043
Viburnum acutifolium 0.961 0.031
V. ciliatum 0.921 0.073
V. elatum 0.922 0.095
V. loeseneri 0.943 0.111
V. microcarpum 0.863 0.216
V. microphyllum 0.975 0.023
V. stenocalyx 0.898 0.120
V. tiliifolium 0.894 0.136

Los datos de los modelos ajustados de distribucion, calculados a partir del proceso de selec-
cién de variables de prediccion de los modelos de entrenamiento, se listan en el cuadro 7. En la
construcciéon de estos modelos no se utilizaron réplicas, por tanto, los resultados de la AUC y la
contribucion de las variables no indican promedios, sino valores inicos. De acuerdo con los umbra-

les para los valores del area bajo la curva (AUC) sefialados por Swets (1988) y citados por Burguefio
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et al. (1995), de los 22 casos, 12 de ellos tuvieron un desempefio alto, nueve regular y uno registré

un desempefio pobre.

Cuadro 7. Valores de area bajo a curva (AUC) de entrenamiento (training) y prueba (test) para las 22 especies
analizadas.

Especie AUC AUC Desviacion
(entrenamiento) (prueba) estandar

Clethra alcoceri 0.955 0.891 0.047
C. conzattiana 0.985 0.996 -1.000
C. hartwegii 0.934 0.910 0.021
C. occidentalis 0.959 0.945 0.014
C. pringlei 0.976 0.954 0.012
C. rosei 0.932 0.857 0.031
Elaphoglossum alan-smithii 0.980 0.762 -1.000
E. dissitifrons 0.884 0.936 -1.000
E. sartorii 0.913 0.741 0.077
E. vestitum 0.949 0.919 0.022
Magnolia macrophylla var. 0.924 0.769 0.067
dealbata

M. schiedeana 0.967 0.948 0.013
M. sharpii 0.972 0.977 0.013
M. tamaulipana 0.940 0.915 0.002
Viburnum acutifolium 0.980 0.968 0.011
V. ciliatum 0.960 0.839 0.057
V. elatum 0.970 0.877 0.081
V. loeseneri 0.981 0.874 0.085
V. microcarpum 0.938 0.910 0.040
V. microphyllum 0.988 0.935 -1.000
V. stenocalyx 0.966 0.757 0.070
V. tiliifolium 0.989 0.609 -1.000

En promedio, se utilizaron 10.86 predictores o variables por especie. Aquellas con la menor
cantidad de predictores fueron Elaphoglossum dissitifrons y Magnolia tamaulipana, cada una con
seis, y las que conservaron la mayor cantidad fueron E. vestitum y Viburnum microcarpum, con 15

y 16 variables respectivamente (Cuadro 8).
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Cuadro 8. Variables climaticas utilizadas por cada especie para la construccion de los modelos ajustados (Para

ver la descripcion de las variables, consultar el cuadro 2).

Especie Variables utilizadas Total de
variables

Clethra alcoceri edt, ep, pcf, pcs, ppll, tcc, tmppc, tpa, tpcf, tpcs, tppf 11

C. conzattiana edt, odt, pcc, pcll, tee, tmppe, tpa, tpcf, tpell, tpcs, 11
tppf

C. hartwegii iso, pa, pcf, pcll, pcs, ppll, tee, tmppc, tpa, tpcf, tpcll, 13
tpcs, tppf

C. occidentalis edt, ep, odt, pa, pcc, pcf, pell, pes, pps, tmppc, tpcll 11

C. pringlei edt, iso, odt, pa, pcf, pcs, tce, tpa, tpcf, tpcll, tppf 11

C. rosei edt, pa, pcf, pcll, pes, ppll, tmppe, tpa, tpcf, tpell, 11
tppf

Elaphoglossum alan-smithii  edt, ep, iso, odt, pcf, tcc, tmppc, tpa, tpcf, tpcll, tpcs, 12
tppf

E. dissitifrons ep, iso, pcf, pcs, tee, tmppe 6

E. sartorii edt, oat, pa, pcc, pcf, pcll, pps, tec, tmppe, tpa, tpcf, 14
tpcll, tpcs, tppf

E. vestitum ep, iso, oat, odt, pcc, pcf, pcs, ppll, pps, tec, tmppc, 15
tpa, tpcf, tpcll, tpcs, tppf

Magnolia macrophylla var. pplL, pps, tec, tmppe, tpa, tpcf, tpcll, tpes, tppf 9

dealbata

M. schiedeana ep, iso, odt, pa, pcf, pcs, ppll, tmppc, tpa, tpcf, tpcll, 12
tppf

M. sharpii ep, tec, tmppe, tpa, tpcf, tpcll, tpes, tppf 8

M. tamaulipana edt, iso, pa, pcc, pcll, tpes 6

Viburnum acutifolium edt, ep, pa, pcf, pcs, tee, tmppe, tpa, tpcf, tpcll, tpes 11

V. ciliatum ep, iso, oat, ppll, tcc, tmppc, tpa, tpcf, tpcll, tpes 10

V. elatum edt, ep, pa, pcf, pcs, tce, tmppc, tpa, tpcf, tpcll, tpes, 12
tppf

V. loeseneri oat, odt, pcf, pcs, tec, tpa, tpcf, tpcll, tpes, tppf 10

V. microcarpum edt, ep, iso, oat, odt, pcc, pcf, pcs, pps, tec, tmppc, 16
tpa, tpcf, tpcll, tpes, tppf

V. microphyllum iso, pa, pcf, pcs, tee, tmppe, tpa, tpcf, tpcll, tpes, tppf 11

V. stenocalyx pps, tee, tmppe, tpa, tpcf, tpell, tpes, tppf 8

V. tiliifolium ep, iso, ppll, pps, tcc, tmppc, tpa, tpcf, tpcll, tpes, 11

tppf
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Las variables con mayor contribucién o importancia fueron: temperatura maxima del mes
mas calido (tmppc), temperatura media anual (tpa), temperatura media del cuatrimestre mas frio
(tpcf) y temperatura media del cuatrimestre mas himedo (tpcll), cada una de las cuales tuvo 19
presencias. El intervalo anual de temperatura (odt), la precipitaciéon del cuatrimestre mas calido
(pce) y precipitacion del cuatrimestre mas himedo (pcll), fueron las variables con menos presencias,
con cinco en el caso de la primera y seis en la segunda y la tercera, respectivamente (Cuadro 9).

Cuadro 9. Importancia relativa de cada variable en funcion del nimero de veces que fue utilizada en la crea-
cién de los modelos ajustados.

Variable Numero de veces que se ocupd6 la variable por género
Clethra Elaphoglossum Magnolia Viburnum Total

edt 5 2 1 3 11
ep 2 2 12
iso 2 3 2 4 11
oat 0 2 0 3 5
odt 3 2 1 1 7
pa 4 1 2 4 11
pcc 2 2 1 1 6
pef 5 4 1 5 15
pcll 4 1 1 0 6
pcs 5 2 1 5 13
ppll 3 1 2 2 8
pPps 1 2 1 3 7
tece 4 4 2 8 18
tmppc 5 4 3 7 19
tpa 5 3 3 8 19
tpef 5 3 3 8 19
tpcll 5 3 3 8 19
tpcs 3 2 3 8 16
tppf 5 3 3 6 17

Los modelos ajustados obtenidos fueron de tipo booleano o binomial (presencia total/ausen-
cia total). Estos modelos se proyectaron sobre un mapa con la distribucion establecida para el BMM
de acuerdo con la informacién que indica (Conabio, 2008a). Los mapas correspondientes y las curvas

ROC se muestran en las figuras 3 a la 24.
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Figura 5. Modelo de distribucién potencial y curva ROC para Clethra hartwegii.
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Figura 8. Modelo de distribucién potencial y curva ROC para Clethra rosei.
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Figura 11. Modelo de distribucion potencial y curva ROC para Elaphoglossum sartorii.

09 1.0

Training data (AUC = 0.884) ®
Test data (AUG = 0.936) #
Random Prediction (AUC = 0.5)

Training data (AUC = 0.913) #
Testdata (AUC = 0.741) @
Random Prediction (AJC = 0.5)

24



Bosque Mesofilo de Montafia | MNE | PAE

s 2 o o

Sensitivity (1 - Omission Rate)

=

- Elaphoglossum vestitum
Regionalizacién BMM (CONABIO, 2010)

=

=

y vs. 1 - Specificity for _vestitum
Training data (AUC = 0.949) ®
I Testdata (AUC=0619) ®
I Random Prediction (AUC = 0.5) ®
00 01 02 03 04 06 06 07 08 09 10

1 - Specificity (Fractional Predicted Area)

ivity vs. 1 -

ia_macrophylla_dealbata

Training data (AUC = 0.824) ®

Test data (AUG = 0.769) #
Random Prediction (AUC = 0.5)

=

=

Sensitivity (1- Omission Rate)

=

- Magnolia macrophylla var. dealbata
Regionalizacion BMM (CONABIO, 2010)

02 03 04 05 06 07

1 - Specificity (Fractional Predicted Area)

0.8

Training data (AUC = 0.967)

Testdata (AUC = 0.948) B
Random Prediction (AUC=05) ®

=

=

e

)

Sensitvity (1- Omission Rate)

e

- Magnolia schiedeana
Regionalizacién BMM (CONABIO, 2010)

0.2 0.3 04 0.5 0.6 07

1 - Specfficly (Fractional Predicted Area)

0.8

Figura 14. Modelo de distribucion potencial y curva ROC para Magnolia schiedeana.
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Figura 17. Modelo de distribucion potencial y curva ROC para Viburnum acutifolium.
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Figura 23. Modelo de distribucion potencial y curva ROC para Viburnum stenocalyx.
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Figura 24. Modelo de distribucion potencial y curva ROC para Viburnum tiliifolium.

Clethra

El modelo del area de distribucién potencial de Clethra alcoceri (Figura 3) cubrié los estados de
Nayarit, Jalisco, Michoacan, Guanajuato, Querétaro, San Luis Potosi, Hidalgo, Estado de México, el
limite sur de la Ciudad de México, Morelos, Puebla, Veracruz, Oaxaca, Chiapas, y algunas areas

fragmentadas en Tlaxcala.

Clethra conzattiana (Figura 4) mostré una distribucion mucho mas limitada, y solo tuvo pre-
sencia en Puebla y Oaxaca. Existen ademas dos fragmentos en Veracruz, cuya area conjunta suma

aproximadamente 1.819 m?.

El area potencial de Clethra hartwegii (Figura 5) inicié desde Chihuahua y Sinaloa en el norte,
por la costa del Pacifico, y continué a través de Durango, Nayarit, Jalisco, Zacatecas, Colima, Mi-
choacan, Estado de México, Ciudad de México, Guerrero, el limite norte de Morelos, Oaxaca y Chia-

pas. Hacia el Golfo de México, tuvo presencia en Veracruz y Puebla.

Clethra occidentalis (Figura 6) cubri6 un area que incluye principalmente los estados de Hi-
dalgo, Veracruz, Puebla, Oaxaca y Chiapas. Se identificaron también pequefias porciones en Mi-

choacan y el Estado de México.

En el caso de Clethra pringlei (Figura 7), la distribucioén potencial modelada indicé una mayor
afinidad con la vertiente del Golfo: Nuevo Ledn, Tamaulipas, San Luis Potosi, Querétaro, Hidalgo,
Guanajuato y Veracruz son los principales estados en donde existen las condiciones necesarias para

que se establezca. En Oaxaca hay algunas areas pequefas fragmentadas en la zona norte de la Sierra

Madre del Sur (sms).

29



Bosque Mesofilo de Montaria | MNE | PAE

Por el contrario, Clethra rosei (Figura 8) tiene presencia hacia el oeste del pais, y su area cubrié

Sinaloa, Durango, Nayarit, Jalisco, Colima y Michoacan.

Elaphoglossum
Elaphoglossum alan-smithii (Figura 9) mostré una distribucion potencial repartida en tres estados
principalmente: Puebla, Oaxaca y Chiapas, aparte de una porcion de menor tamario en Veracruz, la

cual, por cuestion de escala, no alcanza a apreciarse en el mapa.

Elaphoglossum dissitifrons (Figura 10) se pudo localizar principalmente en Guerrero, ademas

de ocupar varias zonas de Michoacan, Estado de México, Morelos y Oaxaca.

El caso de Elaphoglossum sartorii (Figura 11) fue distinto, pues manifesté una distribucién
mucho méas amplia, con distribucién potencial en Sinaloa, Durango, Nayarit, Jalisco, Colima, Mi-
choacan, Estado de México, Ciudad de México, Morelos, Guerrero, Querétaro, San Luis Potosi, Hi-

dalgo, Puebla, Veracruz, Oaxaca y Chiapas.

Elaphoglossum vestitum (Figura 12) se extendioé por la Sierra Madre Oriental (sme), en los
estados de Hidalgo, Puebla y Veracruz, la parte norte de la sms en Oaxaca y la Sierra Madre Cen-

troamericana y los Altos de Chiapas.

Magnolia

Las especies de Magnolia manifestaron una mayor presencia hacia el este del pais, aunque una de
ellas, M. schiedeana (Figura 14), tuvo una distribucion méas amplia, con zonas desde Sonora, Sinaloa,
Chihuahua y Durango, y existencia en Nayarit, Jalisco, Michoacan, Estado de México, Nuevo Ledn,

Tamaulipas, San Luis Potosi, Querétaro, Hidalgo, Puebla, Veracruz, Oaxaca y Chiapas.

Magnolia macrophylla var. dealbata (Figura 13) cubrié una zona que incluye Nuevo Ledn,
Tamaulipas, San Luis Potosi, Guanajuato, Hidalgo, Querétaro, Estado de México, Tlaxcala, Puebla,

Veracruz, Guerrero y Oaxaca.

El caso de Magnolia sharpii (Figura 15) fue distinto, pues practicamente toda su distribucién

potencial se localizé en Chiapas, con un area muy pequefia en Oaxaca, hacia la sms.

Magnolia tamaulipana (Figura 16) se distribuy6 por el sur de Coahuila, Nuevo Leén, Tamau-

lipas, el este de San Luis Potosi, Hidalgo, Veracruz y el norte de Puebla.
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Viburnum
El género Viburnum mostrd una distribuciéon potencial hacia las serranias orientales y el Sistema
Neovolcanico Transversal (snt), y menor presencia en las areas del occidente y el sur, con excepcion

de las sierras chiapanecas.

Viburnum acutifolium (Figura 17) fue uno de los dos principales representantes de este patron,
dado que registrd su distribucion potencial en Jalisco, Michoacén, Estado de México, Puebla, Tlax-

cala, Querétaro, Hidalgo, Veracruz, Oaxaca y Chiapas.

La otra especie representante fue Viburnum elatum (Figura 19), la cual se distribuy6 en los
mismos estados que la anterior, ademas del sur de la Ciudad de México, el norte de Morelos, el

limite entre San Luis Potosi y Tamaulipas, y el este de Guanajuato.

Por otro lado, Viburnum ciliatum (Figura 18), estuvo mejor representado entre las fronteras
de Hidalgo, Puebla y Veracruz, y diversos fragmentos en Michoacan, Estado de México, el sur de la

Ciudad de México, Guanajuato, Querétaro, San Luis Potosi, Tamaulipas y el norte de Oaxaca.

Viburnum loeseneri (Figura 20) es una especie con un area de distribucion potencial princi-
palmente en el snt, a través de los estados de Jalisco, Michoacan, Estado de México, el norte de

Morelos, el este de Puebla y el oeste de Veracruz.

La extension de Viburnum microcarpum (Figura 21) fue mas amplia, y abarco principalmente
zonas en Hidalgo, el este del Estado de México y el de Querétaro, el sur de la Ciudad de México, el

norte y el este de Puebla, el centro de Veracruz y la zona centro y norte de la SMS en Oaxaca.

Viburnum microphyllum (Figura 22) comprendi6 una distribucion mucho mas fragmentada,
con zonas reducidas a través del snt en Jalisco, Michoacan y Estado de México, aparte de pequefos

parches en Guanajuato, Querétaro, Hidalgo y Guerrero.

El caso de Viburnum stenocalyx (Figura 23) fue diferente, pues el modelo revel6 dos zonas
restringidas: una al occidente de la Ciudad de México y la porcién colindante a ésta del Estado de
México, y otra al oriente de éste, junto con el sureste de Hidalgo, el occidente de Tlaxcala y el de

Puebla, y algunas porciones en Michoacan, Querétaro y Veracruz.

Por dltimo, Viburnum tiliifolium (Figura 24) cubrié una zona continua de la Sierra Madre
Oriental, en los estados de San Luis Potosi, Querétaro, Hidalgo y Puebla, ademas de algunos frag-

mentos en el snt (Estado de México y Tlaxcala) y la sms (Oaxaca).
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Analisis de Parsimonia de Endemismos (PAE)

Ecorregiones naturales

Debido al uso del método de eliminacion progresiva de caracteres, se obtuvieron varios conjuntos
de cladogramas en diferentes ejecuciones, y en cada una de ellas ademas se generd un cladograma
de consenso de Nelson para determinar qué caracteres se tendrian que desactivar. La primera eje-
cucién derivo en 20 cladogramas (L: 41, CI: 53, RI: 69), con un cladograma de consenso de Nelson
de 52 pasos (CI: 42, RI: 51) y tres sinapomorfias compartidas (Elaphoglossum sartorii, E. vestitum y
V. microcarpum), las cuales agruparon las Depresiones Intermontanas (di), la Planicie Costera y
Lomerios Himedos del Golfo de México (pclhgm), la Sierra Madre Centroamericana y los Altos de
Chiapas (smcac), la Sierra Madre del Sur (sms), la Sierra Madre Oriental (sme) y el Sistema Neovol-

canico Transversal (snt) (Figura 25-A).

La segunda ejecucion gener6 cuatro cladogramas (L: 37, CL: 54, RI: 66), y uno de consenso (L:
39, CL: 51, RI: 62) con 4 sinapomorfias compartidas (Magnolia macrophylla var. dealbata, V. acutifo-
lium, V. microcarpum y V. stenocalyx), las cuales conforman un grupo consistente dentro de las
regiones de la Planicie Costera y Lomerios Himedos del Golfo de México (pclhgm), la Sierra Madre
del Sur (sms), la Sierra Madre Oriental (sme) y el Sistema Neovolcanico Transversal (snt) (Figura

25-B).

La tercera ejecucion dio como resultado un cladograma unico (L: 34, CI: 52, RI: 65), con dos
sinapomorfias compartidas (Clethra occidentalisy C. pringlei), las cuales aglutinan una ramificacion
heterogénea con las Depresiones Intermontanas en primer lugar, la Planicie Costera y Lomerios del
Soconusco (pcls) en segundo lugar, y posteriormente la Sierra de Los Tuxtlas (slt), la Planicie Cos-
tera y Lomerios Himedos del Golfo, la sme, el snt, la smcac y la sms (Figura 25-C). La ultima ejecu-
cién generd tres cladogramas (L: 32, CI: 53, RL: 63). El cladograma de consenso final (L: 53, CI: 32,
RI: 12) estuvo dominado por una politomia basal y no tuvo ninguna sinapomorfia compartida por

eliminar, por tanto, aqui concluy6 el analisis (Figura 25-D).
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Figura 25. Cladogramas de consenso de Nelson obtenidos a partir de la matriz de regiones naturales (INEGI

et al., 2008). Los circulos de color negro representan sinapomorfias, en tanto que los de color blanco indican

homoplasias. Cada nimero situado encima de los circulos indica una especie individual. A, primer cladograma

de consenso; B, segundo cladograma; C, tercer cladograma; D, dltimo cladograma de consenso.

El anélisis de trazos de los cladogramas resultd en tres trazos individuales para la primera

ejecucion, cuatro para la segunda y dos para la tercera. Se registraron tres trazos generalizados: 1-

a, 1-b y 1-c (Figura 26-D, Figura 27-D y Figura 28-C, respectivamente).
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Figura 26. Trazos individuales y trazo generalizado correspondientes a la primera ejecucion del algoritmo
PAE-PCE. A, Elaphoglossum sartorii; B, E. vestitum; C, Viburnum microcarpum; D, trazo generalizado 1-a.

A

Figura 27. Primeros tres trazos individuales y trazo generalizado correspondientes a la segunda ejecucion del
algoritmo PAE-PCE. A, Magnolia macrophylla var. dealbata; B, Viburnum acutifolium; C, V. stenocalyx; D,
trazo generalizado 1-b.
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Figura 28. Trazos individuales y trazo generalizado correspondientes a la tercera ejecucion del algoritmo PAE-
PCE. A, Clethra occidentalis; B, C. pringlei; C, trazo generalizado 1-c.
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Figura 29. Superposicion de trazos generalizados y nodos presentes en el analisis con regiones ecoldgicas.

36



Bosque Mesofilo de Montafia | MNE | PAE

s Trazo generalizado 1-a

Trazo generalizado 1-b
== Trazo generalizado 1-c¢
- Areas Naturales Protegidas

Figura 30. Posicién de los trazos generalizados del analisis con regiones ecoldgicas respecto a las Areas Natu-
rales Protegidas de México (CONANP, 2016).
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e Trazo generalizado 1-a

Trazo generalizado 1-b
== Trazo generalizado 1-c¢

- Regiones Terrestres Prioritarias

Figura 31. Posicion de los trazos generalizados del analisis con regiones ecoldgicas respecto a las Regiones
Terrestres Prioritarias de México (Conabio, 2004).

Provincias biogeograficas

El resultado del analisis de la matriz de regiones biogeograficas generd en una primera instancia 15
cladogramas (L: 41, CI: 53, RI: 59). El cladograma de consenso de Nelson (L: 49, CI: 44, RI: 42) mostro
cinco sinapomorfias compartidas, las cuales formaron un grupo consistente en la provincia de la
Costa del Pacifico (CostaPac), el Eje Volcanico (EjeVolc), el Golfo de México (GolfMex), la Sierra
Madre Oriental (SMOr), Oaxaca, la Sierra Madre del Sur (SMS), los Altos de Chiapas (AltosChi) y el

Soconusco (Figura 32-A), ademas de una politomia basal.

La segunda ejecucion produjo 12 cladogramas (L: 37, CI: 54, RI: 56) y uno de consenso (L: 47,
CI: 42, RI: 30) con tres sinapomorfias que formaron dos grupos: una politomia que incluyé la Costa
del Pacifico, la Depresion del Balsas (DeprBalsas), el Eje Volcanico, los Altos de Chiapas, la Sierra
Madre Occidental (SMOcc) y el Soconusco; y un segundo grupo politémico conformado por el Golfo
de México, Oaxaca, la Sierra Madre del Sur y la Sierra Madre Oriental. No se efectué una cuarta
ejecucion, pues ninguna de las sinapomorfias compartidas expreso un indice de retencién (RI) ma-

yor o igual a 80, de modo que el analisis se detuvo en este punto (Figura 32-B).
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Figura 32. Cladogramas de consenso de Nelson obtenidos a partir de la matriz de provincias biogeograficas
(Conabio, 1997). Los circulos de color negro representan sinapomorfias, en tanto que los de color blanco
indican homoplasias. Cada nimero situado encima de los circulos indica una especie individual. A, primer
cladograma de consenso; B, ultimo cladograma de consenso.

El anélisis de trazos produjo cinco trazos individuales en la primera ejecucion y cuatro trazos

individuales en la segunda ejecucion. El resultado final consisti6 en dos trazos generalizados: 2-a y

2-b (Figura 33-D y Figura 34-D, respectivamente).
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Figura 33. Primeros tres trazos individuales y trazo generalizado correspondientes a la primera ejecucion del
algoritmo PAE-PCE. A, Clethra alcoceri; B, C. occidentalis; C, Elaphoglossum vestitum; D, trazo generalizado
2-a.

A

0 875175

Figura 34. Primeros tres trazos individuales y trazo generalizado correspondiente a la segunda ejecucién del
algoritmo PAE-PCE. A, Clethra hartwegii; B, Elaphoglossum sartorii; C, Magnolia schiedeana; D, trazo genera-
lizado 2-b.
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Figura 35.Superposicién de trazos generalizados y nodos presentes en el analisis con provincias biogeografi-
cas.
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e Trazo generalizado 2-a

=== Trazo generalizado 2-b
- Areas Naturales Protegidas

Figura 36. Posicion de los trazos generalizados del analisis con provincias biogeograficas respecto a las Areas
Naturales Protegidas de México (CONANP, 2016).

42



Bosque Mesofilo de Montafia | MNE | PAE

e Trazo generalizado 2-a

=== Trazo generalizado 2-b
- Regiones Terrestres Prioritarias

Figura 37. Posicion de los trazos generalizados del analisis con provincias biogeograficas respecto a las Regio-
nes Terrestres Prioritarias de México (Conabio, 2004).
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Discusion

Modelos de distribucion

En la elaboracién de un MDE puede encontrarse que no todos los predictores (variables) utilizados
proveen la misma cantidad de informacion util para generarlo. El objetivo final de un MDE es la
construcciéon de un modelo adecuado que haga uso de un grupo 6ptimo de variables, por lo que se
deben omitir aquellas que provean una minima o nula cantidad de informacién, o aquellas que
muestren una correlacién muy pronunciada con otras, lo que a su vez evitara que el algoritmo

conlleve a una sobreprediccion.

Para evitar esto y obtener un grupo adecuado de predictores, el analisis jackknife, que Maxent
gener6 en cada modelo de entrenamiento, fue usado como criterio de seleccion. En este analisis, el
programa mide el desempefio o contribucién de cada variable y lo compara con el de las demas

(Yost et al., 2008; Baldwin, 2009).

El proceso se divide en dos partes, que generan dos grupos de resultados. En primera instan-
cia, se cuantifica qué tanto contribuye cada predictor a la construccion del modelo por si solo, al
construir un modelo temporal que solo hace uso de una variable y desactiva todas las deméas. En
este caso, las variables que contribuyan mas al modelo seran aquellas que muestren un valor mas

alto. Esto se repite para cada una.

En la segunda parte del analisis jackknife, el algoritmo genera nuevos modelos temporales,
pero en esta ocasion desactiva el predictor de interés y usa todos los demas. Asi, los predictores con
mayor importancia para la modelacién seran los que registren un menor valor en el modelo tempo-

ral, puesto que al eliminarlos se habr4 afectado en mayor manera el puntaje final (Elith et al., 2011).

En un principio, los valores pueden ser dificiles de interpretar, puesto que puede existir co-
rrelacion entre las variables, lo que dificulta la asignacién de contribucién. Por este motivo, para
poder establecer un umbral bajo el cual fuera posible discriminar la importancia de las variables, se
decidi6 tomar el valor de la media aritmética del conjunto de datos jackknife, de modo que aquellos
que estuvieron por encima de la media (calculo de modelos con una sola variable) o por debajo
(calculo de modelos con todas las variables, excepto una) son los que mas importancia relativa tu-

vieron para cada especie.

De forma cuantitativa, el factor determinante para conocer el desempefio de un modelo es el
area bajo la curva ROC (AUC), la cual indica de forma general qué tan preciso o 1til es el resultado

(Burguerio et al., 1995; Phillips & Dudik, 2008). Los modelos de 12 especies tuvieron un valor AUC
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mayor a 0.9. Esto indica que el desempefio de cada uno fue 6ptimo, es decir, la prediccion de distri-

bucion fue muy precisa segin los parametros de Swets (1988) y Burgueo (1995).

Por otro lado, nueve especies registraron un puntaje entre 0.7 y 0.9. Esto significa que tales
modelos pueden considerarse buenos o regulares. S6lo uno de los registros (Viburnum tiliifolium)
tuvo un valor AUC menor a 0.7. Con base en este valor, fue marcado como un modelo de desempefio
pobre. Esto puede deberse al poco niimero de registros usados en estos modelos, a la ausencia de
variables distintas a las bioclimaticas y a la delimitaciéon que se generé del espacio bidtico, es decir,

los poligonos de corte.

La distribucién de cada especie viene dada por una serie de factores y variables que son los
que delimitan las condiciones apropiadas para la existencia de cada una (Phillips et al., 2006a,
2006b). Por este motivo, en el estudio de las areas de distribucion potenciales es necesario, antes
que nada, conocer cuales son los factores y variables que mas influyen para cada especie. Esto puede
ser particularmente complicado en el caso de especies tipicas o endémicas de un ecosistema tan
particular como el BMM, el cual requiere de condiciones caracteristicas, en ocasiones sélo observa-
bles en fragmentos muy pequefios de unos cuantos cientos de metros cuadrados (Gual-Diaz &

Rendén-Correa, 2014).

Las variables utilizadas en la modelacion del BMM de este estudio comprendieron 19 predic-
tores bioclimaticos, los cuales han sido generados a partir de datos de temperatura y precipitacion,

por lo que son adecuados para la modelacion de distribucion de especies (Kozak et al., 2008).

De acuerdo con el cuadro 9, las variables relacionadas con la temperatura (tcc, tmppc, tpa,
tpcf, tpcll, tpes y tppf) son las que tienen mayor importancia, en tanto que las tocantes a la precipi-
tacion (pa, pcf, pcs, ppll, pps, pcll, pcc) son menos significativas. E1 BMM esta influido y mediado
por varias condiciones ambientales, entre las que destaca la humedad o lluvia horizontal, el cual es
el parametro mas importante para la presencia de los bosques meséfilos, debido al efecto Massener-

hebung (Bruijnzeel, 2001; Santana et al., 2014).

Sin embargo, la precipitaciéon directa o vertical juega un papel relativamente secundario
(Bruijnzeel, 2001), especialmente si se le compara con la horizontal (Hostettler, 2002). La presencia
de humedad esta influida por muchas variables, y, mientras la temperatura es la que esta mas rela-
cionada desde el punto de vista ambiental, la altitud lo esta desde el punto de vista geografico

(Conabio, 2010; Gual-Diaz & Rendén-Correa, 2014).
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La humedad ambiental esta influida por la temperatura y la precipitaciéon (Miranda & Sharp,
1950; Vazquez-Garcia, 1995), y en forma de niebla, es uno de los factores primordiales para la exis-
tencia del BMM (Conabio, 2010; Gonzalez-Espinosa et al., 2011; Gual-Diaz & Rendon-Correa, 2014).
Debido a esto, en un analisis como el presente, donde no se incluyeron variables de humedad am-
biental en la construccion de los modelos de nicho, los resultados mostraron una mayor inclinacién
hacia las variables indicadoras de temperatura. En estudios posteriores, la inclusion de tales varia-
bles, junto con la exposicion y la pendiente, de las cuales también depende la presencia de niebla,

puede modificar estos resultados y refinar las conclusiones aqui obtenidas.

Clethra

Para Clethra, la temperatura y la precipitacion fueron los grupos de variables mas importantes. Este
género, tiene una distribucién tropical y templada, principalmente en Ameérica y el este de Asia,
requiere de condiciones de humedad alta, y no es raro encontrar ejemplares en cafladas y barrancas,
donde la baja temperatura permite la acumulacion de humedad (Barcena, 1981). Por este motivo las
especies de Clethra se encuentran fuertemente asociadas al BMM y el género es considerado impor-
tante en los estudios relacionados con este ecosistema (Rzedowski, 1996; Alcantara-Ayala & Luna-

Vega, 2001).

En la modelacion de la distribucion potencial, las variables de temperatura (edt, tmppc, tpa,
tpcf, tpcll, tppf) formaron el grupo con mayor contribucién, lo que, como se ha mencionado, con-
cuerda con la influencia que ésta tiene en la presencia de la humedad ambiental. Sin embargo, se
registré que en este grupo también estuvieron dos variables relacionadas con la precipitacion: la
precipitacion del cuatrimestre mas frio (pcf) y la precipitacion del cuatrimestre mas seco (pcs). Esto
relaciona al género con condiciones de baja temperatura y menor precipitacién vertical, las cuales
pueden ser Optimas para su proliferacion y crecimiento, asi como su floracién, la cual, de acuerdo
con la especie, se puede dar desde marzo hasta diciembre (Barcena, 1981). Este patron, ademas de
presentarse en algunas otras de las especies estudiadas, es congruente con lo mencionado por Mi-
randa y Sharp (1950) para las regiones templadas, donde la época seca (de noviembre a abril) coin-

cide con los meses mas frios de Estados Unidos y Canada.

La presencia de estas variables de precipitaciéon en la modelacion se registré en cinco de las
seis especies de Clethra analizadas (C. alcoceri, C. hartwegii, C. occidentalis, C. pringleiy C. rosei), las
cuales mostraron una distribucion extendida por la Sierra Madre Oriental hasta las sierras chiapa-
necas y, en el caso de C. alcoceri, C. hartwegii y C. rosei, también en la Sierra Madre Occidental,
desde Sinaloa hasta Jalisco, en el Eje Volcanico Transversal y parte de la Sierra Madre del Sur en

Michoacan. C. conzattiana fue la Unica especie en la cual no se hizo uso de estos predictores de
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precipitacion, empero, hay que hacer notar que esto se debe seguramente a los pocos registros va-
lidos (cinco) y a que éstos estan totalmente localizados en una zona relativamente pequenia de la

sierra del norte de Oaxaca.

En forma general, la coincidencia casi perfecta entre la distribucion potencial de las distintas
especies de Clethra con la regionalizacion existente del BMM de Conabio (2008a) era de esperarse,
al tomar en cuenta su estatus como taxon representativo, si bien también se le puede encontrar en
bosques de pino-encino (Alcantara-Ayala et al., 2002). No obstante, dos de los casos (C. hartwegiiy
C. rosei) resultaron en modelos donde la distribucién potencial cubrié un area por fuera de la regio-
nalizacion antes citada. En el primer caso, se presentaron tres zonas de interés especial: la primera
se extiende hacia el centro y norte de Jalisco, ademaés del este de Nayarit, la segunda est4 en el Eje
Volcanico, en el norte de Michoacan, y la tercera se extiende desde el norte de Sinaloa hasta el limite
sur entre Sonora y Chihuahua. Estas sobrepredicciones tienen que ver con la presencia de registros
en dichas zonas, las cuales ampliaron el intervalo de condiciones ambientales en el algoritmo de
modelacion. Ademas, este género tiene preferencia por las pendientes escarpadas, la adicion de va-

riables indicadoras de este tipo en un estudio futuro puede ayudar a reducir este tipo de problemas.

Elaphoglossum

Elaphoglossum tiene preferencia por las zonas mas htimedas de las regiones montariosas (Gual-Diaz
& Rendoén-Correa, 2014), lo que se relaciona con la importancia de la precipitacion como condicion
ambiental. Tres de las cuatro especies de Elaphoglossum analizadas (E. alan-smithii, E. sartorii y E.
vestitum) tuvieron congruencia en su afinidad por los predictores de temperatura, si bien solo la
primera los tuvo de manera casi exclusiva. En el caso de las otras dos especies hubo una respuesta
mas diversificada, donde se utilizaron la mayoria de las variables (14 y 15, respectivamente), ademas
de las de precipitacion (pa, pcc, pcf, pcll, ppll y pps). Esto concuerda con la caracteristica de que su
época de fertilidad se da precisamente en los meses de lluvia, entre abril y diciembre (Mickel &

Velazquez-Montes, 2009).

Sin embargo, E. dissitifrons tuvo una relacién muy pobre con estas mismas variables indica-
doras, y en la modelacion sélo requirio seis de ellas (ep, iso, pcf, pcs, tcc y tmppc). Es pertinente
hacer notar que tres de estas variables son representativas de condiciones calidas y secas, lo cual
también parece estar relacionado con su temporada fértil, la cual se da en la época seca, de octubre
a abril (Mickel & Velazquez-Montes, 2009). A pesar de esto, cabe la posibilidad de que este resultado
haya sido producido por la limitada cantidad de registros (cinco) y por la distribucioén restringida

de esta especie, de la cual hay muy pocos datos geoespaciales, todos limitados al estado de Guerrero.
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Para refinar el modelo de esta especie, convendria llevar a cabo mas muestreos, especialmente en

las porciones occidental y norte del estado.

De acuerdo a los MNE, todas las especies de Elaphoglossum tuvieron una distribucion con
afinidad a las vertientes de ambos océanos, cuyas areas de concentracién estan en la Sierra Madre
Oriental, la Sierra Madre del Sur, Los Tuxtlas y los altos de Chiapas. No se encontraron discordan-

cias mayores entre los MDE y la regionalizacion de Conabio.

Magnolia

La distribucion de las especies de Magnolia fue explicada de mejor manera y casi en su totalidad por
la temperatura (tmppc, tpa, tpcf, tpcll, tpes y tppf), cuyas variables mantuvieron una contribucién
casiunica para M. macrophylla var. dealbata y M. sharpii. En la primera especie, solo la precipitacion
del mes mas hiimedo (ppll) y la precipitacion del mes mas seco (pps) tuvieron importancia similar,

mientras que en la segunda fue la estacionalidad de la precipitacién (ep) la que tuvo ese papel.

Magnolia macrophylla var. dealbata tiene una temporada de floracion entre los meses de abril
y junio (Hernandez-Cerda, 1980), lo cual coincide con la temporada de lluvias de la regién monta-

fiosa del este del pais, en la Sierra Madre Oriental, donde se extiende su distribucion real y potencial.

Magnolia sharpii es una especie endémica de Chiapas (Vazquez-Garcia, 1994) con distribucién
muy limitada en zonas perturbadas, por lo que se considera una especie amenazada (Newton et al.,
2008; Gonzalez-Espinosa et al., 2011; Gual-Diaz & Rendén-Correa, 2014; Rivers et al., 2016). Al ser
un taxon tan especifico y con tan pocas localidades (ocho), el MDE resulté igualmente restringido
y no hay suficientes datos para inferir las relaciones que podrian tener las variables utilizadas en el
modelo con su presencia. Sin embargo, es probable que puede estar sujeta a variaciones climaticas
similares a las de otras especies de Magnolia presentes en Chiapas, como M. mexicana o M. schie-

deana, con floracion de abril a junio.

El conjunto de predictores utilizado en la modelacion de Magnolia schiedeana fue el mas he-
terogéneo dentro del género. La temperatura (iso, odt, tmppc, tpa, tpcf, tpcll y tppf) y la precipita-
cion (ep, pa, pcf, pcs y ppll) tuvieron la mayor contribucion al modelo. La temporada de floracion
de esta especie ocurre en la época de lluvias (abril-junio), lo cual es congruente con este resultado

(Hernandez-Cerda, 1980).

El MNE de Magnolia schiedeana registrd la mas amplia distribucion, ya que ademaés de la zona
oriental del pais, se extiende desde el sur de Sonora y Chihuahua hasta Jalisco, a través de la Sierra
Madre Occidental. Ocurrieron también algunos fragmentos en el Eje Volcanico Transversal. Por

tanto, M. schiedeana es la especie con mas amplia distribucién, junto con Clethra hartwegii, la cual
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tuvo una distribucion similar Es conveniente mencionar que existe incertidumbre sobre la identidad
taxonomica de varios registros de esta especie, especificamente aquellos de la region del Pacifico.
Gonzalez-Espinosa et al. (2011) sefialaron que éstos pertenecen en realidad a M. guerrerensis J. Ji-
ménez Ram., K. Vega & Cruz Duran o a M. vazquezii Cruz Duran & K. Vega, pero no existe infor-
macion actualizada en los registros de las bases de datos electronicas que permitan efectuar la iden-
tificacion precisa. Ante este problema, en el presente trabajo se decidi6é que estos registros corres-
ponden a M. schiedeana. Por tanto, se requiere identificar correctamente estas especies, por medio
de ejemplares depositados en herbarios y modificar los registros de bases de datos electrénicas de

forma acorde.

Magnolia tamaulipana tuvo un comportamiento completamente distinto al de las otras espe-
cies del género, pues las variables de temperatura tuvieron menor importancia y se complementa-
ron con la precipitacion. Solo tres predictores del primer tipo (edt, iso y tpcs) y tres del segundo (pa,
pce v pell) contribuyeron a la modelacién. De acuerdo con estos datos, esta especie tiene preferencia
por ambientes con alta humedad, pero, a diferencia de las otras especies, no necesita de temperatu-
ras frias, sino que su establecimiento y desarrollo depende de condiciones relativamente mas cali-
das. Esto se concilia con la informacién que hay referente a sus relaciones filogenéticas y fenologia
(Vazquez-Garcia, 1994). Este es un taxon endémico de Tamaulipas (Dieringer et al., 1999), y todos
los registros provienen de la Reserva de la Bidsfera “El Cielo”. Sin embargo, de acuerdo con la lite-
ratura (Vazquez-Garcia, 1994; Gonzalez-Espinosa et al., 2011) es probable que pueda distribuirse
también en Nuevo Ledn, como lo indica el MNE generado en este estudio (Figura 16), el cual también

refiere su presencia en San Luis Potosi y Veracruz.

Viburnum

La respuesta de las especies del género Viburnum fue hasta cierto punto similar a las de Clethra, ya
que los predictores con contribucion principal a los modelos fueron los de temperatura, seguidos
en menor medida por la precipitacion. Viburnum es un género que se caracteriza por su afinidad
climas templados, si bien llega a tener presencia en zonas tropicales o subtropicales montafiosas. La
floracion de varias de las especies ocurre durante la temporada de lluvias, entre marzo y septiembre,

aunque hay algunas que florecen todo el afio (Villarreal-Q., 2003).

De acuerdo con Rzedowski (1996) y Villarreal-Q. (2000), en este género hay especies cuyo
habitat exclusivo o preferente es el BMM, sin embargo, otras fuentes mencionan que varias de su
especies no se distribuyen en este tipo de vegetacion, e incluso su presencia en el BMM se considera
rara (Gonzalez-Espinosa et al., 2011). Esta situaciéon explicaria el por qué los modelos obtenidos

muestran una distribucién potencial fuera del area que cubre el BMM, o en zonas que no son de alta
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montafia. No obstante, los MDE de Viburnum acutifolium, V. ciliatum, V. loeseneri, V. microphyllum
y V. tiliifolium se ajustaron a las regiones de BMM establecidas por Conabio. Los modelos confir-

maron que estas especies estan presentes en cafiadas y elevaciones con bosque mesofilo.

Los modelos de Viburnum elatum, V. microcarpum y V. stenocalyx fueron registraron mayor
sobreprediccion, dado que incluyeron zonas donde el BMM no se establece, lo que evidencia que
estas especies no son exclusivas de este ecosistema, pues aunque pueden llegar a tener presencia en
él (Villarreal-Q., 2000; Gonzalez-Espinosa et al., 2011), son mas representativas de bosques templa-
dos de pino-encino. Debido a esto, se encontrd que no son especies adecuadas para estudios ecolo-
gicos sobre BMM, si bien el conocimiento de las relaciones entre los miembros del género puede

ayudar a generar hipoétesis acerca de la evolucién biogeografica de estos bosques.

Analisis de Parsimonia de Endemismos

El PAE con eliminacion progresiva de caracteres (PAE-PCE) permiti6 la deteccion de las siguientes
areas de endemismo: tres cuando se utilizaron regiones ecoldgicas como unidades geograficas, y
dos cuando se usaron provincias biogeograficas. Se encontr6 que estas areas y los trazos asociados,

a pesar de coincidir en algunas zonas, fueron muy diferentes.

Regiones Ecolégicas

El primer cladograma de consenso (Figura 25-A) mostrd una politomia definida casi exclusivamente
por regiones pertenecientes al este y sur de México: Depresiones intermontanas (di), Planicie cos-
tera y lomerios himedos del Golfo de México (pclhgm), Sierra Madre Centroamericana y los Altos
de Chiapas (smcac), Sierra Madre del Sur (sms), Sierra Madre Oriental (sme) y Sistema Neovolcanico
Transversal (snt). Este grupo tiene una afinidad netamente neotropical, aunque no incluye algunas
de las regiones adyacentes importantes desde el punto de vista de la distribuciéon del BMM como las
Planicies costeras y lomerios secos del Golfo de México (pclsgm) o las Planicie costera y lomerios
del Pacifico Sur (pclps). La Sierra de Los Tuxtlas (slt), otra area importante para la distribucion del

bosque mesdfilo, aparece como region hermana de este grupo.

Otro clado incluy6 las regiones occidentales y del sur, como la Planicie costera de occidente
(plo), Planicie costera y lomerios del Pacifico Sur (pclps), Planicie costera, lomerios y cafiones de
occidente (pclco) y la Sierra Madre Occidental (smo). Sin embargo, no estuvo soportado mas que
por una homoplasia (Clethra rosei), por lo que no se utilizd para el analisis de trazos. Las regiones
Planicie costera y lomerios del Soconusco (pcls), la Planicie semiarida de Tamaulipas-Texas (pctt) y
las Planicies costeras y lomerios secos del Golfo de México (pclsgm) quedaron en una posicion in-

determinada en el cladograma.
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El segundo cladograma de consenso (Figura 25-B) tuvo dos clados principales, el primero
reagrupo regiones del oeste y sur (plo, pclps, pclco y smo), pero sélo soportado por la misma homo-
plasia del parrafo anterior (Clethra rosei), mientras que el segundo, ademas de varias posiciones
inciertas (di, pstt, pclsgm), derivo en dos clados, uno con las regiones chiapanecas (pcls y smcac),
definido por Viburnum acutifolium, y otro que relaciona el este del pais (pclhgm, sme) con el sur
(sms) y el centro (snt), soportado por Magnolia macrophylla var. dealbata y V. microcarpum. Se
infiri6 entonces que hay una mayor relacion entre la Sierra Madre Oriental con el Sistema Neovol-
canico Transversal, y que, a su vez, las planicies costeras himedas del Golfo y la Sierra Madre del
Sur son sus regiones hermanas. Por otro lado, la Sierra de Los Tuxtlas se recuperé como el area
hermana del grupo principal de clados. Este resultado concuerda con los datos reportados anterior-
mente, donde esta region demuestra afinidades floristicas con las sierras de Chiapas y con la SME

(Luna-Vega et al., 1988, 1999).

El tercer cladograma de consenso (Figura 25-C) contiene dos clados principales: uno que nue-
vamente agrupd las regiones del occidente (plo, pclps, pclco y smo), y otro con la Sierra Madre del
Sur (sms) y la sierras centroamericanas y chiapanecas (smcac) como areas finales mas emparenta-
das. En este caso, el Sistema Neovolcanico Transversal se manifiesta como la zona hermana de este

clado, y la Sierra Madre Oriental a su vez es la regiéon hermana de todas éstas.

En general, esto indica que las regiones del este y el sureste se encuentran ampliamente em-
parentadas entre ellas y con las zonas montafiosas del centro del pais, y forman un grupo diferen-

ciado de las areas del occidente y del Pacifico.

Analisis de trazos

Los cladogramas anteriormente citados (Figura 25a-c) fueron utilizados para la construccion de tra-
zos generalizados. Los tres exhibieron un comportamiento con afinidad hacia el este y sureste del
pais, sin que ninguno de ellos cruzara ninguna region del noreste o el occidente. Esto pone en evi-
dencia la naturaleza heterogénea de estas regiones, las cuales se entremezclan o son disyuntas, lo
cual dificulta la asignacion de localidades y por ende el analisis de parsimonia. Se superpusieron los

trazos generalizados y se identificaron tres nodos.

El primer trazo generalizado (1-a, Figura 26-D), formado por Elaphoglossum sartorii, E. vesti-
tum y V. microcarpum, cruza por Hidalgo, el norte de Puebla, el centro de Veracruz, el norte de
Oaxaca y centro de Chiapas. Atraviesa cuatro sistemas montafiosos: la Sierra Madre Oriental, la
porcién mas al este del Sistema Neovolcanico Transversal, el norte de la Sierra Madre del Sur y la
Sierra Madre Centroamericana y Altos de Chiapas. Este trazo es parcialmente congruente con los

trazos propuestos por Contreras-Medina et al. (2007), localizados al este y el sureste del pais, y los
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mencionados por Corona et al. (2007). De acuerdo con estos autores, los BMM del centro de Vera-
cruz estan mas relacionados con aquellos del este del SNT. En tanto, el norte de Oaxaca (porcién
noreste de la SMS) es mas similar a Chiapas que a la SMS, lo cual ha llevado a algunos autores a

definir la division de la SMS en dos zonas (Leén-Paniagua & Morrone, 2009).

El segundo trazo generalizado (1-b, Figura 27-D) esta circunscrito totalmente dentro de la
Sierra Madre Oriental. Fue formado por cuatro especies: Magnolia macrophylla var. dealbata, Vibur-
num acutifolium, V. microcarpum 'y V. stenocalyx. Une dos subregiones dentro de la SME, la de los
bosques de encinos, coniferas y bosques mixtos, y la de los BMM. Este trazo podria indicar un puente
que une la zona sur de la SME con el SNT y la SMS, si se toma en cuenta su tamaiio y posicion.
Aunado a esto, hay que mencionar que interseca en su trayecto al trazo 1-c, y en su extremo mas

oriental al trazo 1-a, lugares donde se forman dos nodos.

El trazo 1-c (Figura 28-C), constituido por C. occidentalisy C. pringlei, parte desde el sur de la
SME, en la Huasteca hidalguense, cruza el extremo oriental del SNT, pasa por el norte de la SMS,
donde forma un nodo con el trazo 1-a, y finaliza en la Sierra de Los Tuxtlas. Este trazo refuerza lo
indicado por el trazo 1-a, y afiade el componente del Golfo de México, al relacionar los bosques
mesofilos de Los Tuxtlas con los del norte de la Sierra Madre del Sur. Este resultado es coincidente
con el analisis preliminar efectuado por Luna-Vega et al. (1999), quienes al discutir las relaciones
historicas del BMM sefialaron cinco areas de interés biogeografico, una de las cuales indicé una

historia comin para los bosques del sureste de Veracruz, el norte de Oaxaca y Chiapas.

La interseccion de estos trazos result6 en la identificacion de tres nodos panbiogeograficos.
El primero (Figura 29, nimero 1) se dio en la superposicion de los vértices finales de los trazos 1-a
y 1-b, en el municipio Tenango de Doria, del estado de Hidalgo. Esta es una zona con gran riqueza
floristica y de importancia para el BMM, debido a la presencia de varias especies endémicas y gran

diversidad en la fisonomia de las comunidades vegetales (Alcantara-Ayala & Luna-Vega, 1997).

No lejos de esta interseccion se localizo el segundo nodo (Figura 29, nimero 2), formado por
los trazos 1-b y 1-c. La superposicion entre ambos trazos fue mas amplia, pues pasé por tres muni-
cipios de Hidalgo (Tianguistengo, ZacualtipiAn de Angeles y San Agustin Metzquititlan) y uno de
Veracruz (Huayacocotla). Del mismo modo, esta es un area de alta diversidad y riqueza (Juarez-
Medina, 2008; Conabio, 2010), y conforma una zona compleja desde el punto de vista floristico,
donde al parecer han ocurrido diversos procesos vicariantes que han dividido las floras del sur de

la SME, el SNT y el norte de la SMS (Alcantara-Ayala & Luna-Vega, 1997; Luna-Vega et al., 1999).
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Cabe mencionar que estos dos nodos se encuentran contenidos dentro de una Region Terres-
tre Prioritaria (RTP, figura 31), denominada Bosques Mesofilos de la Sierra Madre Oriental (Conabio,
2004), ademés de estar a poca distancia de dos Areas Naturales Protegidas (ANP, figura 30): Barranca
de Metztitlan y la Zona Protectora Forestal Vedada de la Cuenca Hidrografica del Rio Necaxa
(CONANP, 2016). Sin embargo, no existe ninguna ANP que abarque las areas donde se dan estas
intersecciones, aunque de acuerdo a Conabio (2008b), ambas estan clasificadas con prioridad alta o

critica para su conservacion.

El tercer nodo (Figura 29, nimero 3), conformado por los trazos 1-a y 1-c, se localiz6 al norte
de Oaxaca, en la region de La Chinantla, un area que conjunta zonas pertenecientes a los municipios
de San Felipe Usila, San Juan Quiotepec, San Pedro Yo6lox, San Juan Bautista Valle Nacional, San
Pedro Sochidpam y Santiago Comaltepec. Segin Conabio (2010), ésta es una zona con prioridad de
conservacion alta, debido a su gran diversidad y a que el bosque mesoéfilo que alberga es de los mejor
conservados en el pais, ademas de que forma parte de la RTP Sierras del norte de Oaxaca-Mixe

(Conabio, 2004). Empero, no hay ninguna ANP que coincida exactamente con este nodo.

La Chinantla es una regiéon compleja desde el punto de vista geoldgico, y de alta riqueza
bioldgica, al ser su vegetacion un relicto del periodo Terciario (Ruiz-Jiménez et al., 2012). Asi, la
existencia de un nodo en esta zona indica un area donde convergen biotas con historias biogeogra-

ficas muy diversas: la SMS, el occidente del SNT y la Sierra de Los Tuxtlas.
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Provincias biogeograficas

El primer cladograma de consenso (Figura 32-A) forma una politomia basal que incluye el Altiplano
Sur Zacatecano-Potosino (AltiSur), la Depresion del Balsas (DeprBalsas) y la Sierra Madre Occiden-
tal, y un clado principal, sustentado por cinco sinapomorfias: Clethra alcoceri, C. occidentalis, Elapho-

glossum vestitum, Viburnum acutifoliumy V. microcarpum.

Dos grupos de relaciones fueron evidentes. El primer clado indica la relacion que existe entre
la provincia de Oaxaca y la de la Sierra Madre del Sur (SMS). Esta relacion esta soportada por tres
de las cinco sinapomorfias originales, pues Clethra alcoceri y Elaphoglossum vestitum resultaron
reversiones. La relacion no es del todo inesperada, si se toma en cuenta que ambas provincias for-
man parte de una sola regioén ecologica (INEGI et al., 2008), y, segiin Morrone (2005), las dos con-

forman la misma provincia (SMS).

Rzedowski (2006a) dividio esta area en dos provincias floristicas: las Serranias Meridionales,
correspondientes a la zona mas surefia de la SMS y parte del Golfo de México; y el Valle de Tehua-
can, cuya ubicacién coincide con la provincia de Oaxaca antes citada. Esta division concuerda par-
cialmente con la de Conabio (1997), y considera las afinidades geograficas de la flora y su similitud,
y asi, mientras las Serranias Meridionales son consideradas parte del reino Neotropical, el Valle de
Tehuacan es parte del reino Neartico. Sin embargo, al considerar tinicamente la flora del BMM,
Ruiz-Jiménez et al. (2012) registraron la misma relacién de similitud floristica entre diversas locali-
dades de la zona, lo que lleva a suponer que en realidad se deberia considerar toda la zona como

una sola unidad.

En el caso del segundo clado, el cual est4 formado por las provincias de los Altos de Chiapas
(AltosChi) y el Soconusco, la relacion se dio a través de Clethra alcoceri, C. occidentalis, Elaphoglos-
sum vestitumy Viburnum acutifolium. Rzedowski (2006a) considerd que el area de estas dos regiones
forman una sola provincia floristica, la de las Serranias Transistmicas, en tanto que dio el nombre
de Soconusco a una region localizada al sur de la Sierra Madre Centroamericana. De forma similar,
Morrone (2005) congregé estas dos provincias en una sola, la de Chiapas, donde se da la distribucién
mas meridional de algunos taxa nearticos. Ambas regionalizaciones concuerdan con la relacién en-

contrada por el PAE, que pone de manifiesto la similitud que hay entre ambas provincias.

Ademas, es necesario mencionar la situacion de las provincias del Golfo de México (GolfMex)
y la Sierra Madre Oriental (SMOr), las cuales aparecen como parte de una politomia dentro del
grupo principal. Estas regiones, en otros estudios biogeograficos (Luna-Vega et al., 1999; Contreras-
Medina et al., 2007), se han reportado siempre como parte del mismo clado o como regiones herma-

nas de las provincias del sur y sureste. Su posicion en el cladograma concuerda, hasta cierto punto,
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con esto, aunque la incursion del Eje Volcanico (EjeVolc) y la Costa del Pacifico (CostaPac) agrega
“ruido” a la interpretacion, principalmente en el caso de esta tltima, que se encuentra, de acuerdo
con los autores antes citados, mas relacionada con las provincias de la Sierra Madre Occidental y la
Sonorense. El estado politémico del GolfMex y la SMOr puede entonces deberse al poco niimero de
registros que se encontraron en ellas. Una situacion analoga habria ocurrido de forma similar en la

politomia basal (AltiSur, DeprBalsas, SMOcc).

El segundo cladograma de consenso (Figura 32-B) estuvo dominado por homoplasia, que de-
rivé en dos politomias y un grupo externo (AltiSur). Debido a esto, no se registré ningin patrén
especifico y las relaciones entre provincias no pudieron establecerse completamente. Sin embargo,
se formo un grupo entre las provincias del sureste y este del pais (GolfMex, Oaxaca, SMS, SMOr),
aunque, nuevamente, las relaciones entre éstas no quedaron claras. No obstante, otros estudios han
seflalado una relacion directa o indirecta entre estas provincias. Asi, de acuerdo con Contreras-
Medina et al. (2007), el Golfo de México es una region hermana de las provincias de Chiapas (Al-
tosChi, Soconusco) y éstas lo son de la SMS, la cual incluye también a Oaxaca, mientras que la SMS
es region hermana del Eje Volcanico y la SMOr. Luna-Vega et al. (1999) agruparon el Golfo de
México, Oaxaca, la SMS y Chiapas en el mismo clado, pero ubicaron a la SMOr en una posiciéon mas

alejada.

Analisis de trazos

El primer trazo generalizado (2-a, Figura 33-D) atraveso los estados de Jalisco, Michoacan, Guana-
juato y Querétaro en linea recta hasta Hidalgo, en donde continué hacia el sur por Puebla, Veracruz,
Oaxaca, nuevamente Veracruz y finalmente Chiapas. Asi, este trazo resulté congruente en su mayor
parte con el obtenido por Contreras-Medina et al. (2007) al analizar las gimnospermas de la region
este del pais, y con el patron Mesoamericano de Montaiia, propuesto por Halffter (1976, 1978, 1987),
el cual indica y establece las relaciones y afinidades de los bosques tropicales, templados y humedos

de las montanas del este, sur y sureste de México.

Sin embargo, el extremo occidental del trazo difiere enormemente de los patrones indicados
por éstos y otros autores, donde la conexion entre el occidente y el oriente del pais se da a través
del Eje Volcanico, de acuerdo a la orientacion de las regiones montafiosas (Morrone & Marquez,
2001; Morrone, 2005). Se encontrd que este fendmeno es causado por los trazos individuales de
Clethra alcoceriy C. occidentalis, debido a que existen registros de estas dos especies en la costa de
Jalisco y en porciones de la SMS en Michoacan y Guerrero. Hay que tomar en cuenta que existen

dudas acerca de la identidad de estos registros y la especie a la que estan asociados (Gonzalez-
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Villarreal, 2005; Ruiz-Jiménez et al., 2012), por lo que se sugiere la posibilidad de no tomarlos en

cuenta en un estudio posterior.

Por otro lado, el trazo 2-b (Figura 34-D), con una extensiéon mas amplia, fue mas o menos
coincidente con el Mesoamericano y con el Mexicano de Montafia, reportados por Morrone y Mar-
quez (2003). Este trazo enlazd por completo los sistemas montafiosos donde existe el BMM, y estuvo
conformado por cuatro especies: Clethra hartwegii, Elaphoglossum sartorii, Magnolia macrophylla
var. dealbata y M. schiedeana. Empero, debido a la incertidumbre de la identidad de algunos regis-
tros, especificamente los pertenecientes a M. schiedeana, es probable que la extension de este trazo

sea menor, hacia el occidente, de lo que se estimd en este estudio.

Se localizaron seis nodos panbiogeograficos en las intersecciones de estos dos trazos (Figura
35), todos al este y sureste del pais. El primero de ellos (Figura 35, ntimero 1) se ubicé al norte de
Hidalgo, en el municipio de Chapulhuacan. Este nodo es congruente con el analisis de Luna-Vega
et al. (2000), quienes identificaron este municipio como un nodo panbiogeografico debido a sus
diferentes afinidades bidticas, y establecieron que era un area prioritaria para la conservacion, de
forma similar a localidades cercanas, como Eloxochitlan y Pisaflores, en el mismo estado. Este nodo
se encuentra, ademas, en la RTP de Sierra Gorda-Rio Moctezuma (Figura 37), aunque no existe nin-
guna ANP que incluya su ubicacién. La categoria de prioridad de conservaciéon de acuerdo con

Conabio (2008b) es “critica”.

El segundo nodo (Figura 35, niimero 2) se localiz6 en las inmediaciones de Huayacocotla y
Zacualpan, municipios del estado de Veracruz. Este nodo comparte ubicaciéon aproximada con el
nodo 2 del analisis con regiones ecologicas. Como se mencioné anteriormente, toda esta zona se
encuentra dentro de la RTP de los Bosques Meséfilos de la Sierra Madre Oriental, pero no esta

considerada como ANP, a pesar de la diversidad biolégica con la que cuentan sus bosques mesoéfilos.

El tercer nodo (Figura 35, numero 3) abarcé dos municipios: Jalacingo y Altotonga en Vera-
cruz. Este nodo se encuentra en el limite interno de la subregiéon de BMM “Sierra Norte de Puebla-
Chiconquiaco” (Conabio, 2008a, 2010) y el area no esta incluida en ninguna RTP o ANP, aunque la
region a la que pertenece tiene la categoria “Alta” en prioridad de conservacion. Las RTP maés cer-

canas son Cuetzalan al norte, y Pico de Orizaba-Cofre de Perote al este (Figura 37).

El cuarto nodo (Figura 35, numero 4) se ubicé entre los municipios San Felipe Usila e Ixtlan
de Juarez, en Oaxaca. Este nodo, ubicado en la region de La Chinantla, al igual que el nodo dos,

resulto ser casi coincidente con otro nodo obtenido en el analisis con regiones ecolégicas (Figura
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29, numero 3). Esto refuerza la posiciéon de esta area como un centro panbiogeografico y como area

de endemismo, dado que convergen diferentes taxa de BMM en una regiéon muy limitada.

Un quinto nodo (Figura 35, nimero 5) se ubic6 en Ocozocoautla de Espinosa, en el estado de
Chiapas, en tanto que, entre los municipios de Bochil, Larrainzar y Chamula se localizé un sexto
nodo, 60 km al este del anterior (Figura 35, nimero 6). Esta zona, ubicada en la Provincia de Los
Altos de Chiapas, pertenece a la subregion del Archipiélago de los Altos, la cual mantiene un nivel
de prioridad de conservacion alto, a pesar de la baja calidad de BMM reportada (Conabio, 2010). En
varios estudios esta area es atravesada por trazos generalizados (Luna-Vega et al., 2000; Morrone &
Marquez, 2003; Morrone, 2005; Contreras-Medina et al., 2007), que la convierte en un vector impor-
tante desde el punto de vista biogeografico, pues indica que es un centro vicariante y de alta diver-

sidad bidtica.

Dos RTP (Selva Zoque-La Sepultura y Huitepec-Tzontehuitz) engloban ambos trazos genera-
lizados, mientras que otras dos (La Chacona-Cafién del Sumidero y los Bosques Mesoéfilos de los
Altos de Chiapas) se encuentran en sus cercanias (Figura 37), pero solo hay dos ANP cercanas a

estas zonas: Selva el Ocote y Cafiéon del Sumidero, aunque ninguna cubre algin nodo (Figura 36).
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Conclusiones

Modelos de distribucion de especies

De acuerdo con los resultados obtenidos, al modelar la distribuciéon potencial de especies pertene-
cientes al BMM, a menos que se utilicen variables indicadoras de humedad, los predictores mas
importantes son los correspondientes a la temperatura, los cuales estan asociados a las condiciones
ecologicas per se, dado que determinan el establecimiento y distribucion de las especies de este
ecosistema. En un lugar secundario se encuentran los predictores asociados con la precipitacion,
pues los regimenes de lluvias o sequias se relacionan directamente con la fenologia, es decir, con la
reproduccion y proliferacion de las especies, dado que la floracién o época reproductiva es depen-

diente de las temporadas hiimedas o secas.

Al efectuar un estudio sobre distribucién potencial del BMM, el no incluir datos altitudinales
0 humedad ambiental, puede llevar a la sobreprediccion de ésta, lo que fue registrado en algunos de
los modelos de este analisis. Esto confirmé que la seleccion de variables 6ptimas para la construc-
cion de los modelos es importante y puede paliar hasta cierto punto algunos problemas derivados

de la seleccidn inicial.

En un sentido amplio, el conjunto de modelos generados confirmé los datos existentes sobre
la extension del BMM, al tiempo que se encontraron diversas areas que pueden ser de importancia
en la busqueda y colecta de nuevos registros de las especies analizadas. Esto permitira ampliar las
perspectivas enfocadas a estudios para la conservacion de estos biomas. Sin embargo, estos modelos
representan solo un acercamiento inicial, y sera necesario probar el método utilizado con un mayor

numero de especies y con distintas variables, tanto climaticas como geograficas o bidticas.

En el analisis, los géneros Clethra, Elaphoglossum y Magnolia son los que tienen la mayor
cantidad de informacién 1til para la construccién de los modelos de nicho y para el PAE. Esto se
debe a que las condiciones ambientales requeridas por sus especies constituyentes estan mas res-
tringidas. En tanto, las especies de Viburnum son mas cosmopolitas, con afinidad a los bosques de

coniferas y bosques templados., y tienen menor afinidad por las variables ambientales del BMM.

Los géneros en el estudio tienen mayor tendencia a la vertiente del Golfo de México, con lo
que la mayoria de los modelos se concentraron en la Sierra Madre Oriental, el este del Eje Volca-

nico, la porcién norte de la Sierra Madre del Sur y los Altos de Chiapas.

La distribucidén hacia la vertiente del Pacifico fue mucho menor, consecuencia de dos facto-
res: a) las condiciones de precipitacién y humedad, y sobre todo de altitud, que son muy diferentes

en las sierras de esta zona en comparacién con las del Golfo, menos elevadas, lo que permite un
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mayor afluente de humedad, en tanto que en el Pacifico los vientos provenientes del océano tie-
nen mayor dificultad para escalar las montarias; y b) la existencia de incertidumbre y ambigiiedad
en la identificacion de varios registros de los taxa estudiados, lo cual sesgd la estimacion hacia el
este del pais. Este es un problema que, de cara a un estudio posterior, sera necesario resolver pre-

viamente.

Analisis de Parsimonia de Endemismos
Las relaciones biogeograficas encontradas por el PAE en este trabajo confirman varios de los resul-
tados obtenidos en estudios similares, aun cuando éstos fueron llevados a cabo con un mayor nu-

mero de especies, lo que pone de manifiesto el caracter restringido y localizado del BMM.

Sin embargo, estas relaciones biogeograficas, debido a su complejidad, no pueden ser establecidas
por completo en un analisis con una cantidad limitada de especies, debido a que esto afiade incerti-
dumbre excesiva a los resultados, lo que lleva a una gran cantidad de hipétesis de relaciéon en forma

de politomias, que solo pueden ser interpretadas de forma tentativa.

Al comparar la informacion obtenida por los MDE y el PAE, se encontr6 que la mayor riqueza
y diversidad de los BMM se encuentra en el este y sureste de México, en el sur de la Sierra Madre
Oriental, el este del Eje Volcanico, el norte de la Sierra Madre del Sur y las serranias de Chiapas y
Centroamérica, en tanto que los BMM del Pacifico son mas pobres y limitados en comparacion. Este

es un resultado al que se ha llegado también en otras publicaciones.

La mayoria de los nodos panbiogeograficos encontrados coinciden con o se encuentran en
las cercanias de las Regiones Terrestres Prioritarias (Figura 31 y Figura 37), lo que establece un
precedente para la consideracién del reconocimiento de estas regiones como parte de areas de con-
servacion presentes o futuras. Ademaés, se puede tratar cada nodo como un area de endemismo,
dado que un nodo también puede indicar una zona de concentracion de especies. Los trabajos donde
se utilizan herramientas panbiogeograficas en la conservacion son escasos, pero estos métodos pue-
den ser una opcién viable y rapida para la deteccién de puntos de concentracién de biodiversidad o

hotspots.

Desde el punto de vista historico, los resultados de este trabajo demuestran la existencia de
varias localidades importantes para la evoluciéon del BMM, especificamente los de la vertiente del

Golfo, donde es posible inferir procesos vicariantes:
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1. Laregion de la Huasteca Hidalguense-Veracruzana, en donde se puede establecer un punto
de inflexion que divide morfologicamente los bosques mesofilos de la Sierra Madre Oriental.
Esta division ha sido notada por otros autores, aunque existen trabajos que discrepan con
esta conclusion.

2. El centro de Veracruz y la sierra norte de Puebla. Esta es una region importante porque
marca la congregacion de los limites de tres provincias biogeograficas (Eje Volcanico, Sierra
Madre Oriental y sierras del norte de Oaxaca) y tres regiones ecologicas (Sistema Neovol-
canico Transversal, Sierra Madre del Sur y la Planicie Costera y Lomerios Himedos del
Golfo de México), con lo que se puede conjeturar la fragmentacion de una distribucién an-
cestral en tres comunidades distintas, hacia el norte, oeste y sur de esta region.

3. Las sierras del norte de Oaxaca y La Chinantla. De acuerdo a algunos estudios, la SMS con-
forma una sola unidad ecologica y biogeografica. Sin embargo, el resultado obtenido por el
analisis de trazos indica que esta area es un centro vicariante o nodo, que ha creado una
divisién de ésta en dos provincias: Oaxaca y Sierra Madre del Sur. Esto coincide con la
regionalizacién de Rzedowski (2006a) y la regionalizaciéon de Conabio (1997) con la que se
trabajo.

4. Los Altos de Chiapas. Una region de alta diversidad y endemismo en México, ademas de
que forma otro punto de inflexién para la distribuciéon del BMM hacia Centroamérica. Su
localizacion, situada justo entre dos areas de importancia biogeografica (el Istmo de
Tehuantepec y la falla de Motagua-Polochic), la convierte en un centro importante para la

biodiversidad de Mesoamérica.

En cada una de estas zonas hay evidencia de procesos de fragmentacion de una distribuciéon
ancestral mas extendida, que daria lugar a las diferentes comunidades de BMM que hay en la actua-
lidad. Sin embargo, para confirmar esto, es necesario efectuar un estudio posterior con una mayor
cantidad de especies y utilizar otras unidades geograficas en el PAE, como rejillas o la distribucién

potencial calculada por los MDE.

Como punto final, debe hacerse la mencién que las perspectivas ecoldgica e histérica de la
biogeografia estan enlazadas, y pueden llevar, por medio de diferentes métodos, a conclusiones

compatibles, como se ha visto en este trabajo.

Los resultados de procedimientos en apariencia tan dispares como la generaciéon de modelos de
nicho ecoldgico y el Analisis de Parsimonia de Endemismos pueden concatenarse para obtener con-
clusiones sobre la historia evolutiva y geografica de un taxon, o sobre las condiciones ecoldgicas

que lo hacen subsistir y proliferar.
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Se insta a ahondar mas en este tipo de enfoques en estudios biogeograficos, puesto que, como
menciono Ledn Croizat, “Tierra y biota evolucionan juntas”, por lo que es imposible separar la eco-

logia y la geografia en el estudio de la evolucion de la vida.
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Anexo Il. Matriz de presencia/ausencia de especies y provincias biogeograficas
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