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RESUMEN 

 

Se analizaron las relaciones históricas de nueve áreas de endemismo de Bosque Mesófilo de 

Montaña de México (BMM) y 29 taxones terrestres reconocidos como endémicos o 

característicos de estos bosques. Se realizaron tres análisis biogeográficos cladísticos 

divididos en tres segmentos de tiempo sucesivos: Mioceno (cenocrón Mesoamericano de 

Montaña), Plioceno (cenocrón Mesoamericano de Montaña + cenocrón Neártico) y 

Pleistoceno (cenocrón Mesoamericano de Montaña + cenocrón Neártico + cenocrón 

Neotropical). Los análisis resultaron en tres cladogramas generales de áreas, uno para cada 

segmento de tiempo. Los cladogramas generales de áreas de los tres segmentos de tiempo 

permitieron detectar influencias de diferentes eventos geológicos y paleoclimáticos que han 

promovido la distribución de los BMM a través del tiempo. Para el Mioceno y Plioceno el 

cladograma general de áreas muestra una dicotomía un clado este y un clado oeste separados 

por el Istmo de Tehuantepec, mientras que para el Pleistoceno el cladograma general de áreas 

muestra dos porciones de BMM, una relacionada con la región Neártica que incluye a las áreas 

de la Sierra Madre Occidental y la Faja Volcánica Transmexicana, y una porción de bosques 

relacionada con la región Neotropical que incluye el resto de los bosques, desde el este y sur 

de México hasta la Cordillera de Talamanca. Con base en los cladogramas generales de áreas 

se infiere que los BMM de la Sierra Madre Oriental, Sierra Madre del Sur, Tierras Altas de 

Oaxaca y Chiapas constituyen una unidad biogeográfica junto con los bosques de América 

Central. Mientras que, los bosques de la Faja Volcánica Transmexicana y la Sierra Madre 

Occidental formaría parte de otra unidad.  
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ABSTRACT 

 

The historical relationships of nine endemic areas of the Mexican cloud forest and 29 

terrestrial taxa recognized as endemic to these forests were analysed. Three cladistic 

biogeographical analysis were undertook, partitioning them into three successive time-slices, 

namely, Miocene (Mountain Mesoamerican cenocron), Pliocene (Mountain Mesoamerican 

plus Nearctic cenocrons) and Pleistocene (Mountain Mesoamerican, Nearctic and Typical 

Neotropical cenocrons). The analyses resulted in three general area cladograms, one for the 

Miocene time-slice, one for the Pliocene and one for the Pleistocene. The general area 

cladograms of the three time-slices allowed the detection of influences from different 

geological and paleoclimatological events that have promoted the distribution of Mexican 

cloud forest over time. For the Miocene and Pliocene time-slices, shows a dichotomy 

between an eastern clade and westerns clade separated by the Tehuantepec Isthmus. For the 

Pleistocene time- slice, the Mexican cloud forests showing two portions: one related to the 

Nearctic region and other related to the Neotropical region. The first portion includes the 

areas of the Sierra Madre Occidental and The Transmexican Volcanic Belt. The other portion 

of Mexican cloud forest related to the Neotropical region that includes the rest of the forest, 

from the east and south of Mexico to the Talamancan cordillera. Based on the general area 

cladograms it is inferred that the Mexican cloud forest of the Sierra Madre Oriental, Sierra 

Madre del Sur, Oaxaca Highlands and Chiapas constitute a biogeographical unit including 

the forest of Central America. While, the cloud forest of Transmexican Volcanic Belt and the 

Sierra Madre Occidental form part of another biogeographical unit. 

 

 



3 
 

INTRODUCCIÓN  

 

La biogeografía cladística es un enfoque de la biogeografía histórica que analiza la 

distribución de la biodiversidad buscando patrones de relaciones entre áreas de endemismo 

basados en las relaciones filogenéticas de los taxones que las habitan (Contreras-Medina et 

al., 2007; Crisci & Morrone, 1992; Espinosa & Llorente, 1993). Este enfoque surge como 

una combinación de las ideas biogeográficas formuladas por Croizat (1958, 1964) y los 

principios de la sistemática filogénica de Hennig (1966). El fundamento de la biogeografía 

cladística considera que la congruencia entre las relaciones filogenéticas de los taxones y sus 

patrones de distribución es evidencia de procesos históricos comunes para el conjunto de 

taxones que definen un área de endemismo (Morrone, 2009).  

Un análisis biogeográfico cladístico parte de los cladogramas taxonómicos (hipótesis 

filogenéticas) convertidos en cladogramas taxonómicos de áreas. La congruencia al comparar 

los cladogramas taxonómicos de áreas entre diferentes taxones codistribuidos permite 

dilucidar patrones biogeográficos generales producto de especiación alopátrida vicariante 

(Posadas et al., 2006). Con este procedimiento es posible proponer hipótesis sobre las 

relaciones históricas entre las áreas de endemismo y elucidar la secuencia de fragmentación 

de las áreas analizadas (Luna-Vega & Contreras-Medina, 2012). La interpretación de los 

resultados biogeográficos cladísticos suele enfocarse en la vicarianza, más que en los eventos 

de dispersión, debido a que la vicarianza afecta diferentes grupos taxonómicos 

simultáneamente (Morrone & Crisci, 1995; Nelson & Platnick, 1981). Sin embargo, datos no 

congruentes o ambiguos son explicados por eventos de especiación simpátrida o de 

dispersión, por lo que se considera que la biogeografía cladística supone la posibilidad de 

dispersión, vicarianza y extinción (Posadas et al., 2006). 
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La construcción de cladogramas de área es simple cuando cada taxón es endémico de 

una sola área y cada área alberga un único taxón de un grupo monofilético (Espinosa et al., 

2002; Morrone, 1997). No obstante, los cladogramas de áreas pueden tener complicaciones 

y generar ambigüedad o incongruencia (Ebach & Humphries, 2002) debido a tres razones: 

taxones ampliamente distribuidos, distribuciones redundantes y áreas ausentes (Morrone, 

1997; Morrone, 2009). En este sentido, los cladogramas taxonómicos de áreas deben ser 

convertidos en cladogramas resueltos de áreas (Morrone, 1997). Existen diferentes métodos 

propuestos en biogeografía cladística que resuelven los cladogramas taxonómicos de áreas 

como el análisis de parsimonia de Brooks (BPA; Brooks, 1990), o el análisis de subárboles 

libres de paralogía (Nelson & Ladiges, 1996).   

El método de análisis de subárboles libres de paralogía (Nelson & Ladiges, 1996) 

construye subárboles libres de paralogía geográfica, partiendo del nodo no parálogo más 

terminal hacia la raíz del cladograma. El procedimiento que se sigue es el de reducir los 

cladogramas complejos a subárboles libres de paralogía geográfica, es decir, que los datos 

geográficos se asocien sólo con los nodos informativos y no existan áreas duplicadas o 

redundantes en los descendientes de cada nodo y así generar los subárboles (Ebach et al., 

2005; Parenti & Ebach, 2009). Posteriormente, en un programa de parsimonia mediante el 

análisis de una matriz de compontes los nodos informativos de cada subárbol son analizados.  

A partir de los cladogramas resueltos de áreas de los diferentes taxones analizados, 

se derivan los cladogramas generales de áreas, que permiten formular hipótesis que expliquen 

la historia biogeográfica del conjunto de taxones y, por tanto, de las áreas donde éstos se 

distribuyen (Morrone, 2004).  

Las hipótesis biogeográficas cladísticas pueden mostrar relaciones de áreas diferentes 

e incluso contradictorias debido a que las áreas biogeográficas y las biotas que albergan 
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historias complejas y reticuladas. Estas hipótesis pueden estar asociadas a un intervalo de 

tiempo dado y no representar una hipótesis general atemporal (Nihei, 2008). Donoghue y 

Moore (2003) sugirieron que la búsqueda de relaciones de áreas es susceptible a mostrar 

pseudocongruencia y pseudoincongruencia si no se incorpora la información sobre la 

estimación del tiempo de diversificación de los linajes analizados (Cecca et al., 2011). La 

pseudocongruencia ocurre cuando diferentes cladogramas de áreas muestran las mismas 

relaciones de área y los taxones diversificaron en diferentes tiempos. La 

pseudoincongruencia se refiere a que los cladogramas de áreas muestran conflicto, pero las 

edades de los taxones indica que se diversificaron en respuesta al mismo evento. Distintos 

linajes pueden tener historias temporales diferentes asociadas a eventos históricos diferentes, 

entonces, la relevancia de cada uno de estos eventos puede ser segregada únicamente si 

podemos estimar el tiempo de diversificación de los taxones analizados y separarlos de 

acuerdo a segmentos de tiempo, time-slicing, por su terminología en inglés (Cecca et al., 

2011; Upchurch et al., 2002). El time-slicing (Upchurch et al., 2002) está definido como el 

análisis de la información distribucional en biogeografía cladística que divide a los taxones 

de acuerdo con una secuencia de intervalos estratigráficos individuales (segmentos de 

tiempo), donde cada intervalo estratigráfico individual es conocido como un time-slicing 

(Cecca et al., 2011). Este análisis ha sido aplicado en recientes estudios biogeográficos 

cladísticos donde se ha explorado el uso de periodos geológicos (Gámez et al., 2017) y 

cenocrones (Corral-Rosas & Morrone, 2017) como time-slices, para analizar las relaciones y 

afinidades biogeográficas de las áreas de endemismo. 

Los bosques mesófilos de montaña (BMM), como se denomina en México a los 

bosques nublados montanos tropicales (TMCF: Tropical Montane Cloud Forest sensu 

Kappelle & Brown, 2001), son especialmente diversos y albergan la segunda mayor 
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diversidad biológica de todas las ecorregiones de México, a pesar de cubrir solo el 1% de la 

superficie del territorio nacional (Ponce-Reyes et al., 2001; Rojas-Soto et al., 2012).  

En la actualidad, el BMM de México se distribuye a lo largo de los principales sistemas 

montañosos, presentándose como una serie de fragmentos aislados, los cuales albergan en 

muchos casos, especies que muestran patrones de especiación alopátrida (Rzedowski, 1996; 

Luna-Vega et al., 2001b). Este patrón de distribución de su biota ha tratado de explicarse con 

base en la existencia de rasgos fisiográficos (barreras geográficas) y cambios climáticos, que 

promovieron las condiciones propicias para el origen de grupos y linajes de plantas 

(Rzedowski, 1966). Debido a la composición biótica, donde las regiones Neártica y 

Neotropical se sobrelapan, así como a su distribución fragmentada, restringida a las laderas 

húmedas de las tierras altas de Mesoamérica, los BMM representan un escenario ideal para 

estudios de biogeografía evolutiva (Luna-Vega et al., 1999; Sullivan et al., 2000). 

Las relaciones históricas entre las áreas de BMM de México no son bien conocidas, en 

análisis biogeográficos previos se ha mostrado que existe una estrecha relación entre las 

plantas vasculares (Luna-Vega et al., 2001a) y las aves (Sánchez-González et al., 2008) de la 

Sierra Madre del Sur y la Sierra Madre Oriental con las avifaunas y plantas de los TMCF de 

América Central. No obstante, esta hipótesis de relación de áreas de los BMM basada en la 

concordancia distribucional de los taxones requiere de su corroboración a través de un 

análisis de biogeografía cladística.  

Un análisis biogeográfico cladístico debe buscar la identificación de patrones 

filogenética, espacial y temporalmente congruentes (Gámez et al., 2017). Recientemente, en 

México, los análisis realizados de biogeografía cladística han incorporado la dimensión 

temporal para reconstruir la historia biogeográfica de la biota (e.g. Gámez et al., 2017; 

Corral-Rosas & Morrone, 2017). La integración de información filogenética molecular en un 
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contexto biogeográfico cladístico para diferentes segmentos de tiempo puede permitir 

analizar empíricamente las relaciones de áreas a través del tiempo (Gámez et al., 2017). 

Asimismo, cada segmento de tiempo analizado por separado puede mostrar diferentes 

relaciones de áreas y puede tener consecuencias en determinar las afinidades biogeográficas 

de las áreas (Corral-Rosas & Morrone, 2017). 

En el presente estudio se buscó incorporar la dimensión temporal en un análisis de 

biogeografía cladística, para ello se empleó un esquema dinámico para formular hipótesis 

históricas temporales sobre las relaciones de las áreas de BMM de México. Para ello, fue 

necesario contar con hipótesis temporalmente explícitas de las relaciones filogenéticas de los 

diferentes taxones reconocidos como endémicos o característicos de estos bosques. De 

acuerdo con la edad mínima de divergencia de los taxones, cada uno fue asignado a un 

segmento de tiempo diferente (Mioceno, Plioceno y Pleistoceno). Se realizaron tres análisis 

biogeográficos cladísticos de manera sincrónica aditiva, es decir, se analizaron un conjunto 

de cladogramas de áreas en secuencia cronológica de acuerdo con los tiempos de divergencia 

de los taxones. Finalmente se compararon los resultados obtenidos con las hipótesis de 

relaciones de áreas de BMM de México generadas previamente. 
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OBJETIVOS  

 

Objetivo general 

 

Analizar las relaciones biogeográficas de las áreas de BMM, con base en la información 

filogenética y patrones de distribución de sus taxones endémicos o característicos, 

incorporando la dimensión temporal y empleando un análisis sincrónico aditivo en tres 

segmentos de tiempo (Mioceno, Plioceno y Pleistoceno) mediante el método de subárboles 

libres de paralogía.  

 

Objetivos específicos 

 

- Obtener cladogramas taxonómicos de áreas a partir de las filogenias publicadas con 

de los taxones endémicos o característicos de los BMM. 

- Obtener cladogramas generales de área para analizar las relaciones biogeográficas 

entre las áreas de BMM mexicanos para cada segmento de tiempo: Mioceno, Plioceno, 

Pleistoceno. 

- Contrastar las hipótesis de relaciones de áreas obtenidas en cada segmento de tiempo 

con hipótesis generadas previamente, basadas en concordancia distribucional. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Área de estudio.  Se analizaron nueve áreas de endemismo previamente identificadas como 

unidades biogeográficas por Arriaga et al. (1997), Espinosa et al. (2000) y Morrone (2019). 

Las áreas analizadas corresponden a las principales cordilleras montañosas de México, las 

cuales han sido reconocidas como pertenecientes a la ZTM, y donde los BMM ocurren de 

manera fragmentada a lo largo de las laderas húmedas (Halffter, 2017; Luna-Vega et al., 

1999, 2001; Sánchez-González et al., 2008). Estos sistemas montañosos incluyen la Sierra 

Madre Occidental (SMOcc), Sierra Madre Oriental (SMO), Faja Volcánica Transmexicana 

(FVT), Sierra Madre del Sur (SMS), Tierras Altas de Oaxaca (OAX) y Tierras Altas de Chiapas 

(CHI). Adicionalmente, se incluyeron dos áreas de endemismo: una correspondiente a la 

Sierra de los Tuxtlas, previamente reconocida por Escalante et al. (1998) y otra que 

corresponde a la Cordillera de Talamanca, previamente reconocida por Flores-Villela y 

Goyenechea (2001). Asimismo, el área de endemismo correspondiente a la Sierra Madre 

Oriental fue analizada en dos: Sierra Madre Oriental norte y Sierra Madre Oriental sur. Esta 

división está basada en la propuesta de regionalización previa por Luna-Vega et al. (2004), 

así como en estudios recientes donde diferentes grupos taxonómicos con distribución en los 

BMM muestran distintos niveles de divergencia en sus linajes (Grünwald et al., 2015; Mota-

Vargas et al., 2017; Parra-Olea et al., 2005; Vallejo & González-Cózatl, 2011). Las áreas 

analizadas consideradas como unidades en este estudio (Fig. 1) son las siguientes:  

- Sierra Madre Oriental norte (SMOn): ubicada en el noreste de México, en los estados 

de Tamaulipas y Nuevo León. Los BMM en esta área están ubicados en el suroeste y 

centro-norte del estado de Tamaulipas, así como en el este del estado de Nuevo León 

(Gual-Díaz & González-Medrano, 2014). 
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- Sierra Madre Oriental sur (SMOs): ubicada en la parte central del este de México. Los 

BMM en esta área consisten en una franja angosta, más o menos continua que inicia 

en Xilitla, en el SE del estado de San Luis Potosí y corre a lo largo de la ladera del 

Golfo de la provincia biogeográfica Sierra Madre Oriental (Gual-Díaz & González-

Medrano, 2014). Limita al sur con el cañón del Río Santo Domingo, en el norte del 

estado de Oaxaca. 

- Sierra Madre Occidental (SMOcc): ubicada al oeste de México, principalmente en los 

estados de Chihuahua, Durango, Jalisco, Nayarit, Sonora y Zacatecas, a una altitud 

superior a los 1000 m (Morrone, 2014). Los BMM en esta Sierra tienen una 

distribución archipelágica compuesta por pequeños fragmentos, principalmente para 

el estado de Sinaloa (Gual-Díaz & González-Medrano, 2014). 

- Faja Volcánica Transmexicana (FVT): se ubica en el centro de México y cruza al país 

en dirección este-oeste. Incluye las elevaciones mayores del territorio mexicano 

(Morrone, 2019). 

- Tierras Altas del norte de Oaxaca (OAX): ubicadas al noreste del estado de Oaxaca, 

corresponde a la Sierra de Juárez, Sierra Mazateca y Nudo de Zempoaltépetl. En 

algunas propuestas de regionalización, esta área se ha incluido dentro de la Sierra 

Madre Oriental (provincias fisiográficas de Cervantes-Zamora, 1990) y/o la Sierra 

Madre del Sur (provincias biogeográficas de Morrone, 2017). 

- Sierra Madre del Sur (SMS): ubicada al suroeste de México, en los estados de 

Michoacán, Guerrero y Oaxaca. Limita al norte con la Faja Volcánica Transmexicana 

a una altitud superior a los 1000 m. Los BMM en esta área se encuentran fragmentados 

en los estados de Michoacán, Guerrero y Oaxaca (Gual-Díaz & González-Medrano, 

2014). 
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- Sierra de los Tuxtlas (TUX): se encuentra en el sureste del estado de Veracruz e incluye 

la Sierra de Santa Marta y Los Tuxtlas. Ha sido considerada como provincia 

biogeográfica por Escalante et al. (1998), subprovincia biogeográfica por Espinosa et 

al. (2008) y distrito biótico por Morrone (2014). 

- Tierras Altas de Chiapas (CHI): ubicada al este del Istmo de Tehuantepec hasta la 

Depresión de Nicaragua. Incluye las tierras altas de Chiapas, al sur de los márgenes 

de México y continua en las tierras altas del bloque de Chortis en Guatemala, El 

Salvador, Honduras y Nicaragua (Marshall, 2007; Rovito & Parra-Olea, 2016). Los 

BMM en esta área se encuentran en forma de manchones en los macizos montañosos 

de Chiapas, continuando hasta la Depresión de Nicaragua. 

- Cordillera de Talamanca (TAL):  se extiende desde el norte de Costa Rica hasta el 

oeste de Panamá (Savage, 1966). En esta área los BMM se distribuyen entre los 500 y 

3500 m de altitud. Están ubicados en las cordilleras de Guanacaste, Tilarán, Volcánica 

Central y Talamanca (Kappelle, 2001). 
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Figura 1. Mapa de las áreas analizadas: SMOcc, Sierra Madre Occidental; FVT, Faja 

Volcánica Transmexicana; SMOn, Sierra Madre Oriental norte; SMOs, Sierra Madre Oriental 

Sur; OAX, Tierras Altas de Oaxaca; SMS, Sierra Madre del Sur; TUX, Sierra de los Tuxtlas; 

CHI, Tierras Altas de Chiapas y TAL, Cordillera de Talamanca. El polígono en verde indica 

la distribución de los bosques montanos del Neotrópico (Dinerstein, 2017).  

 

Taxones analizados. La selección de taxones inició con una búsqueda en literatura 

publicada donde se reportan géneros y/o especies exclusivas de los BMM de México (Gual-

Díaz & Rendón-Correa, 2014). Debido a que este análisis incluye áreas de endemismo que 

se encuentran en países centroamericanos, se realizó una búsqueda de taxones que incluyó 

los términos: Neotropical montane humid forest, cloud forest y Tropical Montane Cloud 

Forest, dado que está última es la designación más aceptada para los Bosques Mesófilos de 

Montaña en México y los bosques montanos húmedos, para Latinoamérica (Kappelle & 

Brown, 2001). Después de una búsqueda de trabajos publicados que incluían información 
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distribucional y filogenética, se seleccionaron aquellos taxones distribuidos en al menos tres 

de las áreas de endemismo descritas anteriormente. Finalmente, se eligieron 29 hipótesis 

filogenéticas de taxones terrestres, incluyendo plantas, anfibios, reptiles, aves y mamíferos 

(Cuadro 1), los cuales son considerados como mayormente exclusivos o característicos de 

los BMM y los bosques montanos húmedos por diversos autores (referencias: Cuadro 1).  

Con base en los trabajos de Halffter (e.g. 1987; 2017), quien explicó que grupos de 

taxones evolucionaron en diferentes áreas geográficas (cenocrones) y se ensamblaron en la 

Zona de Transición Mexicana (ZTM). En México, son reconocibles al menos cinco 

cenocrones o patrones de distribución: paleoamericano (cenocrón establecido durante el 

Jurásico-Cretácico), Altiplano Mexicano (cenocrón establecido durante el Cretácico tardío-

Paleoceno), Mesoamericano de Montaña (cenocrón establecido durante el Oligoceno-

Mioceno), Neártico (establecido durante el Mioceno-Plioceno) y Neotropical típico 

(cenocrón establecido durante el Plioceno-Pleistoceno) (Morrone, 2019; Fig. 2).  

En este contexto, para este estudio se identificaron taxones representativos de tres 

cenocrones que fueron asignados a tres segmentos de tiempo: Mioceno (23-5.3 Ma); 

cenocrón Mesoamericano de Montaña, que comprende linajes de origen septentrional junto 

con linajes de origen neotropical y elementos que evolucionaron in situ. Segmento de tiempo 

Plioceno (5.3-2.5 Ma); cenocrón Neártico, de elementos septentrionales más recientes y, 

segmento de tiempo Pleistoceno (2.5-0.1 Ma); cenocrón Neotropical típico, que comprende 

elementos de origen sudamericano, sensu Halffter (2017). 

La asignación de cada taxón a un determinado segmento de tiempo está basada en la 

edad mínima de divergencia estimada en las hipótesis filogenéticas de los taxones analizados 

(Cuadro 1, Apéndice 1). En el caso del presente trabajo, las edades mínimas de los taxones 
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no fueron tratadas como absolutas, sino que fueron empleadas como referente para su 

asignación a determinados periodos de tiempo (Mioceno, Plioceno, Pleistoceno). 

 

 

Figura 2. Ensamble de los cenocrones principales de México. a) Paleoamericano + Altiplano 

Mexicano; b) Mesoamericano de Montaña; c) Neártico; d) Neotropical típico; e) biota actual. 

Tomado de Morrone (2019). 
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Cuadro 1. Lista de taxones endémicos o característicos a los BMM de México con los que se 

realizó el análisis cladístico, clasificados de acuerdo con el cenocrón al que pertenecen. 

 

 

 

 

Segmento de 

tiempo 
Cenocron Grupo Taxones Referencia 

Mioceno   

(23-5.3 Ma) 

Mesoamericano Anfibios Chiropterotriton García-Castillo et al. 2017 

  Sarcohyla Caviedes-Solis et al. 2018 

   Thorius Rovito et al. 2013 

  Aves Lampornis García-Moreno et al. 2013 

Plioceno    

(5.3-2.5 Ma) 

Neártico Plantas Quercus (sección Quercus) Hipp et al. 2018 

 Anfibios Ishtmura Sandoval-Comte et al. 2017 

   Ishtmura belli Bryson et al. 2018 

  Reptiles Atropoides Castoe et al. 2009 

   Cerrophidium godmani Castoe et al. 2009 

   Crotalus intermedius Bryson et al. 2011 

  Aves Dendrortyx Tsai et al. 2019 

   Lepidocolaptes affinis Arbeláez-Cortés et al. 2010 

  Mamíferos Cryptotis Guevara y Cervantes 2014 

   Habromys León-Paniagua et al. 2007 

Pleistoceno 

(2.5-0.1 Ma) 

Neotropical Plantas Moussonia deppeana Ornelas y González 2014 

 Anfibios Aquiloeurycea Rovito et al. 2015 

  Reptiles Xenosaurus Nieto-Montes de Oca et al. 2017 

  Aves Aphelocoma unicolor  Venkatraman et al. 2019 

   Arremon Navarro-Sigüenza et al. 2013 

   Aulacorhynchus Bonaccorso et al. 2011 

   Chlorospingus ophthalmicus Bonaccorso et al. 2008 

   Cyanolyca Bonaccorso 2009 

   Dendrortyx macroura Tsai et al. 2019 

   Myioborus miniatus  Pérez-Emán et al. 2010 

  Mamíferos Glaucomys volans  Kerhoulas y Arbogast 2010  

   Hadleyomys Almendra et al., 2018 

   Megadontomys Vallejo et al. 2011 

   Microtus Crawford et al. 2011 

   Peromyscus aztecus Sullivan et al. 2000 

      Reithrodontomys sumichrasti  Hardy et al. 2013 
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Análisis. Un análisis biogeográfico cladístico está basado en la correspondencia entre las 

relaciones filogenéticas de los taxones y las áreas de habitan (Morrone, 2009; Parenti & 

Ebach, 2009). Este análisis comprende tres pasos básicos: 1) construcción de cladogramas 

taxón-área a partir de los cladogramas taxonómicos, donde se reemplazan los taxones 

terminales por las áreas donde están distribuidos; 2) resolución de problemas en los 

cladogramas debido a taxones ampliamente distribuidos, distribuciones redundantes y áreas 

ausentes; y 3) elaboración de un cladograma general de áreas que represente la hipótesis de 

la historia biogeográfica de los taxones analizados y las áreas donde habitan (Morrone, 2009).   

El cladograma general de áreas se obtuvo a partir de un análisis de parsimonia de subárboles 

libres de paralogía (Nelson & Ladiges, 1996; Contreras-Medina et al., 2007; Morrone 2009; 

Morrone, 2014). Este método consiste en cuatro pasos (Fig. 3): 

1) Para cada cladograma taxonómico de áreas, las áreas duplicadas o redundantes de un 

nodo son eliminadas (Fig. 3a y 3b), entonces la paralogía geográfica, equivalente a la 

paralogía genética, es eliminada o reducida significativamente y se obtienen los 

subárboles. 

2) Los componentes o nodos informativos son identificados en cada uno de los árboles 

libres de paralogía obtenidos (Fig. 3b). 

3) Se elabora una matriz de datos donde la presencia de un componente en un área o un 

nodo informativo se codifica con “1” y la ausencia con “0” (Fig. 3c). 

4) Se realiza un análisis de parsimonia de la matriz de datos para obtener el cladograma 

general de áreas (Fig. 3d). Este análisis se realizó con NONA (Goloboff, 1994) a 

través de Winclada (Nixon, 1999), aplicando una búsqueda heurística (múltiple 
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TBR+TBR) con 1000 réplicas y 100 árboles por réplica. Un área hipotética fue 

codificada con ceros para enraizar el cladograma. 

 

A partir de las 29 hipótesis filogenéticas se construyeron 29 cladogramas taxonómicos 

de áreas, donde se identificaron 32 subárboles libres de paralogía y 86 componentes 

informativos (Apéndice 2). Se construyó una matriz de datos (Apéndice 3) que fue dividida 

en tres matrices correspondientes a los tres segmentos de tiempo sucesivos, para representar 

la incorporación sucesiva de los cenocrones (Fig. 2): 

 

- Segmento del Mioceno: cenocrón Mesoamericano de Montaña 

- Segmento del Plioceno: cenocrón Mesoamericano de Montaña + cenocrón Neártico 

- Segmento del Pleistoceno: cenocrón Mesoamericano de Montaña + cenocrón Neártico + 

cenocrón Neotropical típico. 

 

Para obtener los cladogramas generales de áreas, las matrices fueron analizadas con 

NONA (Goloboff, 1999) a través de WINCLADA (Nixon, 2002), aplicando una búsqueda 

heurística (múltiple TBR+TBR) con 1000 réplicas y 100 árboles por réplica. Un área hipotética 

fue codificada con ceros para enraizar el cladograma. 
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Figura 3. Pasos de un análisis biogeográfico cladístico mediante el método de subárboles 

libres de paralogía. Tomado de Morrone (2014). 
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RESULTADOS  

 

A partir de las tres matrices analizadas correspondientes a los tres segmentos de tiempo se 

obtuvieron tres cladogramas generales de áreas (CGA) igualmente parsimoniosos: un 

cladograma correspondiente al segmento de tiempo del Mioceno (Fig. 4A), uno del Plioceno 

(Fig. 4B) y uno del Pleistoceno (Fig. 4C).  

En el cladograma general de áreas para el segmento de tiempo del Mioceno (23-5.3 

Ma), que corresponde al cenocrón Mesoamericano de Montaña, el más antiguo de los 

cenocrones analizados, se muestra la siguiente secuencia de áreas: Sierra de los Tuxtlas 

(TUX), Sierra Madre Occidental (SMOcc), Sierra Madre Oriental norte (SMOn), Tierras Altas 

de Chiapas (CHI)-Cordillera de Talamanca (TAL), Faja Volcánica Transmexicana (FVT), 

Sierra Madre Oriental sur (SMOs), Sierra Madre del Sur (SMS)-Tierras Altas de Oaxaca (OAX) 

(Fig. 4A). Las Tierras Altas de Chiapas (CHI) es área hermana de la Cordillera de Talamanca 

(TAL), mientras que la Sierra Madre del Sur (SMS) y las Tierras Altas de Oaxaca (OAX) son 

áreas hermanas a la Sierra Madre Oriental sur (SMOs) y posteriormente al área que 

corresponde a la Faja Volcánica Transmexicana (FVT).  

 El CGA para el segmento de tiempo del Plioceno (5.3-2.5 Ma) correspondiente al 

cenocrón Mesoamericano de Montaña + cenocrón Neártico (Fig. 4B) muestra dos clados 

principales: uno conformado por Las Tierras Altas de Chiapas (CHI) y La Cordillera de 

Talamanca (TAL) y otro donde se agrupan las áreas correspondientes a La Sierra de los 

Tuxtlas (TUX), La Sierra Madre Oriental norte (SMOn), Faja Volcánica Transmexicana (FVT), 

Sierra Madre del Sur (SMS) y Tierras Altas de Oaxaca (OAX).  

En el CGA correspondiente segmento de tiempo del Pleistoceno (2.5-0.01 Ma) que 

incluye al cenocrón Mesoamericano de montaña + cenocrón Neártico + cenocrón Neotropical 
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(Fig. 4C) se muestran dos clados: un clado está conformado por La Sierra Madre Occidental 

(sMOcc) y la Faja Volcánica Transmexicana (FVT) como áreas hermanas. El otro clado 

muestra la siguiente secuencia: Sierra Madre Oriental norte (SMOn), Cordillera de Talamanca 

(TAL), Sierra de los Tuxtlas (TUX), Tierras Altas de Chiapas (CHI), Sierra Madre Oriental sur 

(SMOs), y Sierra Madre del Sur (SMS)-Tierras Altas de Oaxaca (OAX). 

Algunas de las relaciones mostradas por los CGA obtenidos para segmento de tiempo 

son coincidentes. La relación cercana entre la Sierra Madre del Sur (SMS) Las Tierras Altas 

de Oaxaca (OAX) y La Sierra Madre Oriental sur (SMOs) se conserva en los tres CGA de los 

tres segmentos de tiempo. Asimismo, Las Tierras Altas de Chiapas (CHI) y La Cordillera de 

Talamanca (TAL) como áreas hermanas se mantiene en dos de los CGA obtenidos 

correspondientes a los segmentos de tiempo del Mioceno y Plioceno (Fig. 4).  
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Figura 4. CGA obtenidos y mapas correspondientes. A. Capa temporal del Mioceno, B. 

Plioceno y C. Pleistoceno. 
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DISCUSIÓN 

 

Los análisis biogeográficos cladísticos por segmentos de tiempo analizados de 

manera sincrónica aditiva permitieron inferir las relaciones de áreas entre los BMM y 

determinar las afinidades biogeográficas a través del tiempo. En algunos casos, estas 

relaciones han sido identificadas en estudios previos con diferentes taxones y métodos 

biogeográficos (Luna-Vega et al., 1999) donde las áreas de BMM que corresponden a la Sierra 

Madre Oriental, la Sierra Madre del Sur y la Faja Volcánica Transmexicana tienen una 

relación más cercana (Fig. 5A), la cual se muestra y corrobora en el cladograma general de 

áreas obtenido en el segmento de tiempo correspondiente al Plioceno (Fig. 4B) 

Posteriormente, Luna-Vega et al. (2001) en un estudio panbiogeográfico sobre las 

afinidades biogeográficas entre los bosques nublados neotropicales basado en plantas 

vasculares, identificaron dos grandes trazos generalizados desde México a Perú incluyendo 

la región caribeña. Un trazo Neotropical que incluye las áreas de BMM de México, América 

Central, Las Antillas y el norte de Colombia y un trazo Neártico que incluye a las áreas de 

bosque del este y oeste de Estados Unidos (Fig. 5B). Desafortunadamente estos autores no 

incluyeron áreas correspondientes a la Sierra Madre Occidental (Fig. 5B).  

Asimismo, el cladograma general de áreas para el segmento de tiempo del Pleistoceno 

que muestra una clado conformado por las áreas de BMM del este y sur de México, incluyendo 

a la sierra Madre del sur hasta América Central (Figs. 4C), es equivalente a los resultados 

obtenidos por Sánchez-González et al. (2008). Estos autores, en un análisis de parsimonia de 

endemismos para conocer las tendencias de distribución de la avifauna de los bosques 

montanos húmedos del Neotrópico encontraron dos clados: uno mesoamericano y otro 

sudamericano. El clado mesoamericano incluye a las avifaunas endémicas de los bosques 
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montanos húmedos de la Sierra Madre del Sur, Sierra Madre Oriental norte y sur, Tierras 

Altas de Oaxaca y Chiapas (Fig. 5C). Mientras que, la avifauna de los bosques montanos 

húmedos de la Sierra de los Tuxtlas es hermana con el área correspondiente a la Cordillera 

de Talamanca y forman parte de otro clado denominado sudamericano (Fig. 5C).  

 

Figura 5. Hipótesis de relación de áreas de los BMM obtenidas en estudios previos; (A). Luna-

Vega et al. (1999). (B). Luna-Vega et al. (2001). (C). Sánchez-González et. al. (2008). FVT, 

Faja Volcánica Transmexicana; SMOn, Sierra Madre Oriental norte; SMOs, Sierra Madre 

Oriental Sur; OAX, Tierras Altas de Oaxaca; SMS, Sierra Madre del Sur; TUX, Sierra de los 

Tuxtlas; CHI, Tierras Altas de Chiapas, TAL, Cordillera de Talamanca; ANT, Antillas; NEO, 

Región Neotropical; EUE, Este de Estados Unidos; EUW, Oeste de Estados Unidos. 

 

En el CGA del Mioceno y del Plioceno que corresponde al cenocrón Mesoamericano 

de Montaña + cenocrón Neártico, se muestra que el Istmo de Tehuantepec constituyó una 

barrera geográfica que fragmentó los bosques en dos porciones: una porción de BMM al oeste 

del Istmo y una porción al este de mismo. Con esta disyunción de los BMM se puede asumir 

que en el Plioceno (5.3-2.5 Ma), posterior a la formación en varias etapas progresivas oeste-

este de la Faja Volcánica Transmexicana (23.2.5 Ma) y del Istmo de Tehuantepec (15-5 Ma) 

las áreas de BMM ubicadas al oeste del Istmo tenía una mayor afinidad biogeográfica hacia la 
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región Neártica, debido a que los elementos bióticos septentrionales de penetración más 

reciente en la ZTM (Halffter, 2017) no lograron penetrar hacia el sur al encontrarse con tierras 

bajas una vez ya constituido el Istmo de Tehuantepec. Este rasgo fisiográfico es concordante 

en varios estudios biogeográficos donde se ha mostrado que el Istmo de Tehuantepec fue una 

barrera fisiográfica y ecológica que separó a la biota de la región entre las Tierras Altas de 

Chiapas y el resto de México (Barrier et al., 1998; Sullivan et al., 2000; Carleton et al., 2002; 

Arellano et al., 2005; León-Paniagua et al., 2007). Asimismo, en diversos análisis 

moleculares (Sullivan et al., 1997, 2000; Edwards & Bradley, 2002; Arellano et al., 2005; 

León-Paniagua et al., 2007; Esteva et al., 2010; Ornelas et al., 2013; Rovito et al., 2015) se 

ha demostrado una congruencia entre los valores de divergencia genética entre las faunas 

montanas (e.g. Campylopterus, Cryptotis, Glaucomys, Papogeomys, Habromys, Peromyscus 

aztecus, Reithrodontomys, entre otros) a ambos lados del Istmo de Tehuantepec. Sin 

embargo, de acuerdo con el CGA del Pleistoceno obtenido en este análisis y con la hipótesis 

de relación de áreas obtenida por Sánchez-González et al. (2008) respecto al clado 

Mesoamericano, el Istmo de Tehuantepec no siempre actuó como una barrera biogeográfica.  

El CGA del Pleistoceno que corresponde al cenocrón Mesoamericano de Montaña + 

cenocrón Neártico + cenocrón Neotropical, incluye a los elementos de origen sudamericano 

que han penetrado a la ZTM después del establecimiento del puente panameño a finales del 

Plioceno y en el Pleistoceno (Halffter, 2017). La dicotomía mostrada en el CGA de este 

segmento de tiempo sugiere que estos bosques están bien diferenciados en dos regiones: los 

BMM de la Sierra Madre Occidental y la Faja Volcánica Transmexicana con afinidad a la 

región Neártica y los bosques del resto de México y América Central con afinidad hacia la 

región Neotropical. Este patrón de relaciones es consistente con estudios previos de 
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biogeografía cladística de la ZTM (Marshall & Liebherr, 2000; Miguez-Gutiérrez et al., 2013 

y Corral-Rosas & Morrone, 2017), donde es evidente una fuerte relación entre la Sierra 

Madre Occidental y la Faja Volcánica Transmexicana. Asimismo, una vez establecida la 

conexión geográfica entre Mesoamérica y América del Sur, hace cerca de 2.6 Ma, se 

desencadenó el Gran Intercambio Biótico Americano (Webb, 2006), donde los elementos de 

la fauna Neotropical en su desplazamiento hacia el norte encontraron barreras geográficas 

como la Faja Volcánica Transmexicana y continuaron hacia el norte por las planicies litorales 

(Halffter, 2017). 

Las relaciones biogeográficas de los BMM que muestran los diferentes segmentos de 

tiempos sugieren que la distribución actual de estos bosques ha sido modelada por eventos 

vicariantes y de dispersión asociados con eventos geológicos modeladores de la fisiografía y 

entonces modificadores del clima, así como procesos evolutivos recientes promovidos por 

los ciclos climáticos del Cuaternario (Cevallos-Ferriz et al., 2012; Rahbek et al., 2019a). De 

acuerdo con las simulaciones del último máximo glacial (LGM) y los paleodatos disponibles 

para Mesoamérica, los cambios climáticos durante las glaciaciones cuaternarias promovieron 

ciclos de expansión de las biotas neotropicales, donde las especies adaptadas al BMM 

expandieron su distribución a las tierras bajas durante los periodos glaciales. Durante los 

periodos interglaciales posteriores la distribución del BMM se contrajo, lo que promovió el 

aislamiento, divergencia de linajes y diferenciación biótica entre las áreas de BMM (Graham, 

1999; Still et al., 1999; Caballero et al., 2010; Ornelas et al., 2013). 

El registro fósil muestra que los taxones de afinidad fría templada se extendieron 

hacia elevaciones más bajas durante el último máximo glacial (20 ka) y se contrajeron hacia 

elevaciones más altas a medida que las condiciones comenzaron a calentarse durante el 
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Holoceno (Lozano-García et al., 2005; Ortega-Rosas et al., 2008). También ocurrieron 

cambios en la precipitación, siendo este factor de particular importancia para las especies de 

los bosques nubosos (Ramírez-Barahona & Eguiarte, 2013). Un ejemplo evidente son los 

patrones de distribución de diversos taxones de plantas como Fagus, Liquidambar y Acer y 

de animales como los roedores Microtus, Peromyscus y Heteromys (Ceballos et al., 2010) 

distribuidos en las áreas de montaña del este de Estados Unidos, la Sierra Madre Oriental y 

las Tierras Altas de Chiapas, continuando por Guatemala. 

En general, los periodos glaciales corresponden a la expansión de las áreas de 

distribución de las especies de BMM, mientras que los periodos interglaciales más cálidos 

dieron lugar a la fragmentación de las poblaciones, diferenciación y posible especiación 

dentro de las cadenas montañosas. La combinación de eventos y los procesos interactivos de 

dispersión y desplazamientos, evolución de nichos, persistencia y extinción promovieron el 

aislamiento geográfico de las poblaciones (Nevado et al., 2018; Rahbek et al., 2019a), y por 

tanto de los patrones espaciales de la biodiversidad.  

Los BMM exhiben una gran disyunción geográfica en el Istmo de Tehuantepec en 

México, y los estudios de filogeografía comparativa han revelado eventos de divergencia no 

simultáneos compartidos por diversos taxones de BMM a lo largo de la Sierra Madre Oriental, 

La Sierra de los Tuxtla y las Tierras Altas de Chiapas. Así pues, este análisis corrobora que 

el Istmo de Tehuantepec ha actuado como una barrera y como un corredor en diferentes 

linajes durante diferentes ventanas de tiempo (Barber & Klicka, 2010; Ornelas et al., 2013).  

En este contexto, este estudio proporciona evidencia empírica sobre las relaciones 

biogeográficas de los BMM de México y América Central a través del tiempo, en los cuales 

el patrón actual de su distribución se explica por eventos geológicos que modificaron el 
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paisaje y en consecuencia las condiciones climáticas de las áreas durante el Mioceno-

Plioceno (Ferrari et al., 2012). Donde las barreras geográficas pudieron haber cambiado como 

resultado de la interacción directa entre los ciclos climáticos globales y la compleja 

topografía de las áreas montañosas causantes de la variación de condiciones scenopoeticas 

que promovieron la expansión-contracción de las áreas de BMM durante el Pleistoceno-

Holoceno (Graham, 1999; Ornelas et al., 2013; Rahbek et al., 2019b). 

Existen diferentes puntos de vista acerca de si los BMM son considerados una unidad 

biogeográfica natural. La congruencia distribucional de diferentes géneros de plantas (Luna-

Vega et al., 2001) y aves (Sánchez-González et al., 2008) característicos de estos bosques 

sugiere que pueden constituir una unidad biogeográfica, ya que la distribución generalizada 

de taxones dependiente del hábitat es una clara evidencia de una historia común (Chapman, 

1926). El reciente estudio de Rahbek et al. (2019a) asumen que al igual que una isla cada 

región montañosa puede ser vista como una unidad biogeográfica en si misma con procesos 

de extinción y especiación in situ, los cuales tienen un papel clave en la construcción del 

ensamble de especies que albergan las áreas.  

Los resultados de este análisis muestran que los BMM del este y sureste de México, 

incluyendo a la Sierra Madre del Sur hasta la Cordillera de Talamanca, incluyen una misma 

unidad biogeográfica con afinidad a la región Neotropical. Asimismo, la información 

filogenética obtenida de diversos taxones (e.g. Bonaccorso et al., 2008; 2011) muestra una 

estructura geográfica de un clado Mesoamericano que incluye taxones con una distribución 

de México hasta Costa Rica. Por otro lado, los bosques de la Faja Volcánica Transmexicana 

y la Sierra Madre Occidental forman parte de otra unidad. Esto sugiere que los TMCF de 

Mesoamérica podrían estar delimitados por dos unidades biogeográficas: los bosques de la 
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Sierra Madre Occidental y la Faja Volcánica Transmexicana que conforman un clado 

Neártico y, los bosques del este y sureste de México a Panamá que conformarían un clado 

Mesoamericano (clado obtenido en este análisis). En estudios futuros es recomendable 

realizar un análisis cladístico de los TMCF de América, incluyendo áreas de Estados Unidos 

hasta Argentina para corroborar los resultados obtenidos en este estudio y presentar un patrón 

general de las relaciones históricas entre las áreas de bosques nubosos de montaña del 

Neotrópico.  

Finalmente, la incorporación de la dimensión temporal en este estudio permitió en la 

práctica realizar un análisis integral y congruente del espacio, tiempo y forma, lo que permitió 

abordar la dinámica de las relaciones biogeográficas entre las áreas de endemismo de los 

BMM de México. Esta dimensión temporal que puede ser incorporada a través de fósiles, 

filogeografía intraespecifica y relojes moleculares hace posible formular hipótesis 

biogeográficas robustas y reconstruir la historia biogeográfica de la biota (Gámez et al., 

2017). 

 

 

 

 

 

 

 



29 
 

CONCLUSIONES 

 

- De acuerdo con los CGA obtenidos en este análisis los bosques mesófilos de montaña 

de la Sierra Madre Oriental, Sierra Madre del Sur, Tierras Altas de Oaxaca y Chiapas 

conforman una unidad biogeográfica junto con los bosques de América Central. 

 

- El análisis biogeográfico cladístico realizado de manera sincrónica aditiva permitió 

en la práctica integrar la dimensión espacio, tiempo y forma, es decir, un análisis que 

asume que la “Tierra y la biota evolucionan juntas” (Croizat, 1964). 

 

- El presente análisis confirma empíricamente que la incorporación del tiempo en 

análisis biogeográficos permite abordar la dinámica de los patrones biogeográficos y, 

por tanto, resulta adecuado para reconstruir la historia biogeográfica de la biota. 

 

- Una de las fuentes de incertidumbre en el presente análisis fueron las hipótesis 

filogenéticas de los taxones analizados que proporcionan una estimación temporal 

susceptible de error, la cual es dependiente de los métodos y origen de los datos.  

 

- En un futuro es recomendable robustecer las hipótesis de relaciones de áreas 

obtenidas en este análisis, donde se incluya la comparación de cladogramas de áreas 

derivados de otros taxones endémicos a estos bosques, por ejemplo: Meliosma, 

Ternstroemia, Magnolia, Abronia, entre otros. Así como otras áreas de este bosque 

en el Neotrópico. 
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APÉNDICE 1. Taxones analizados, con referencias, y datos de los métodos y origen de las 

hipótesis filogenéticas de los taxones analizados. ML=Máxima verosimilitud, MP= Máxima 

Parsimonia. 

 

Taxones  Referencia Método Origen 

Chiropterotriton García-Castillo et al. 2017 Bayesiano y ML mtDNA  

Sarcohyla Caviedes-Solis et al. 2018 Bayesiano y ML mtDNA/nuclear 

Thorius Rovito et al. 2013 Bayesiano y ML mtDNA  

Lampornis García-Moreno et al. 2013 Bayesiano, ML y MP mtDNA 

Quercus (sección Quercus) Hipp et al. 2018 ML mtDNA  

Ishtmura Sandoval-Comte et al. 2017 Bayesiano y ML mtDNA  

Ishtmura belli Bryson et al. 2018 Bayesiano mtDNA  

Atropoides Castoe et al. 2009 Bayesiano  mtDNA 

Cerrophidium godmani Castoe et al. 2009 Bayesiano  mtDNA 

Crotalus intermedius Bryson et al. 2011 Bayesiano mtDNA 

Dendrortyx Tsai et al. 2019 ML mtDNA 

Lepidocolaptes affinis Arbeláez-Cortés et al. 2010 Bayesiano y ML mtDNA 

Cryptotis Guevara y Cervantes 2014 Bayesiano mtDNA 

Habromys León-Paniagua et al. 2007 Bayesiano  mtDNA 

Moussonia deppeana Ornelas y González 2014 Bayesiano cpDNA/nuclear 

Aquiloeurycea Rovito et al. 2015 Bayesiano y ML mtDNA 

Xenosaurus Nieto-Montes de Oca et al. 2017 Bayesiano y ML genómico 

Aphelocoma unicolor  Venkatraman et al. 2019 Bayesiano mtDNA 

Arremon Navarro-Sigüenza et al. 2013 Bayesiano mtDNA 

Aulacorhynchus Bonaccorso et al. 2011 Bayesiano y ML mtDNA 

Chlorospingus ophthalmicus Bonaccorso et al. 2008 Bayesiano, ML y MP mtDNA 

Cyanolyca Bonaccorso 2009 Bayesiano, ML y MP mtDNA 

Dendrortyx macroura Tsai et al. 2019 ML mtDNA 

Myioborus miniatus  Pérez-Emán et al. 2010 Bayesiano mtDNA 

Hadleyomys Almendra et al. 2014 Bayesiano y ML mtDNA 

Glaucomys volans Kerhoulas y Arbogast 2010 Bayesiano y ML mtDNA 

Megadontomys Vallejo et al. 2011 Bayesiano, ML y MP mtDNA 

Microtus Crawford et al. 2011 Bayesiano mtDNA 

Peromyscus aztecus Sullivan et al. 2000 ML y MP mtDNA 

Reithrodontomys sumichrasti  Hardy et al. 2013 Bayesiano y ML mtDNA 
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APÉNDICE 2. Cladogramas taxonómicos de áreas (izquierda) y subárboles libres de 

paralogía (derecha) obtenidos de ellos. Los puntos negros representan los componentes 

identificados. 
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APÉNDICE 3. Matriz de datos con los tres segmentos de tiempo. Las filas corresponden a 

las áreas analizadas y las columnas a los componentes identificados en los subárboles libres 

de paralogía. Segmento de tiempo del Mioceno: columnas 1-8, segmento de tiempo del 

Plioceno: columnas 1-33, segmento de tiempo del Pleistoceno: 1-86. 

 

ROOT 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

SMOcc 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

FVT 1 1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 1 0 0 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 1 0 0 1 1 1 1 1 

SMS 0 0 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 0 1 1 0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 1 0 0 1 1 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 

1 1 1 1 0 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1 0 1 1 1 1 0 0 1 0 1 0 1 1 0 0 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 

OAX 1 0 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 

1 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 

SMOn 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

SMOs 1 1 1 0 1 0 1 0 1 1 1 1 1 1 0 1 0 1 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 1 0 0 1 1 1 0 0 1 0 0 1 1 0 1 

1 0 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 0 0 1 1 0 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 

TUX 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 0 

0 1 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

CHI 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 0 

0 1 1 0 1 0 1 1 1 1 1 1 0 1 0 1 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0 

TAL 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 

0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 
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