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Índice general

1. Introducción 8

2. Marco Teórico 10
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Resumen

El cambio climático es un fenómeno cada vez más estudiado y se han llevado a cabo
múltiples esfuerzos para entender su comportamiento y sus efectos sobre la distribución de
las especies en el futuro. Sin embargo, las variaciones climáticas han sido una constante a
lo largo del tiempo geológico, como el Cuaternario que se caracteriza por tener oscilaciones
climáticas entre periodos de enfriamiento y calentamiento.

Los estudios palinológicos permiten identificar los patrones de distribución de la vegeta-
ción en el tiempo y sus caracterı́sticas ecológicas. Este tipo de datos en zonas continentales
se obtienen mediante la extracción de núcleos de sedimento en ambientes de depósito tales
como los lagos. La cuenca de México es particularmente interesante debido a su ubicación
geográfica y caracterı́sticas topográficas, pues se localiza en la zona de convergencia inter-
tropical a una altitud que va de los 2,250 hasta 5,400 msnm, presentando distintos climas.

Los estudios que cuantifican el recambio de la vegetación se realizan mediante conteos de
polen. Si bien, existen distintas maneras de analizar los datos palinológicos, la metodologı́a
de Análisis de Redes aún no ha sido utilizada a pesar de que permite explorar los cambios
en composición y recambio de especies o taxa para largos periodos de tiempo.

El objetivo de este trabajo es aplicar el Análisis de Redes al estudio del recambio com-
posicional y resiliencia de la paleovegetación en la cuenca del Lago de Chalco durante el
Pleistoceno tardı́o (150-36 Ka) con base en el registro palinológico de la secuencia CHA08.
El ı́ndice de similitud Bray-Curtis fue utilizado para cuantificar el recambio de taxa entre las
muestras y, mediante el algoritmo de Louvain, se realizó un análisis de detección de comu-
nidades en la red resultante.

La red de muestras cuenta con 404 nodos y 7,462 enlaces (9.16% del máximo posible)
Mediante el análisis de comunidades se detectaron cinco grandes grupos de nodos que com-
prenden el 98% de las muestras. El porcentaje restante se compone por nodos aislados de
la componente gigante, los cuales indican eventos con cambios abruptos en la vegetación.
Los taxa más frecuentes en el registro son los géneros de Pinus, Quercus, Alnus, Abies, Ar-
temisia, Cupressus/Juniperus y Picea, ası́ como las familias Amaranthaceae, Asteraceae y
Poaceae. Estos mismos taxa son los conectores con el resto de elementos en la red.
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Al contrastar el cambio de los grupos de Louvain a lo largo del tiempo con indicadores
geoquı́micos fue posible identificar procesos de cambio a escala global, regional y local en
los que la vegetación pudo retornar a condiciones previas o migrar a nuevas configuraciones.
Los procesos globales se refieren a los cambios en la cantidad de energı́a que llega al planeta
desde el Sol, mientras que los procesos regionales están relacionados con la estacionalidad
y la precipitación. A su vez, los procesos locales están vinculados a eventos de incendios y
erupciones volcánicas. Por ejemplo, en la parte más antigua del registro, los procesos globa-
les provocan cambios en la vegetación, mientras que los procesos locales son los principales
responsables de los cambios en la composición de la vegetación en los sedimentos más re-
cientes.

Gracias al Análisis de Redes fue posible estimar la resiliencia del ecosistema, aspecto de
gran importancia ante escenarios de calentamiento global.
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Abstract

Climate change is an increasingly studied phenomenon and multiple efforts have been
carried out to undertand its behavior and effects on the distribution of species in the future.
However, climatic variations have been a constant througout geological time, such as the
Quaternary which is characterized by having climatic oscillations between period of cooling
and warming.

Palynological studies allow the identification of vegetation destribution patterns over time
and their ecological characteristics. This type of data in continental zones is obtained by
extracting sediment cores in depositional environments sucha as lakes. Mexico’s basin is
particularly interesting due to its geographical location and topographical characteristics,
since it is located in the Intertropical Convergence Zone at an altitude ranging from 2,250 to
5,400 m.a.s.l., thus presenting different climates.

Studies that quantify vegetation turnover are carried out through pollen counts. Although
there are different ways to analyze palynological data, the Network Analysis methodology
has not yet been used even though it allows exploring changes in composition and turnover
of species or taxa over long periods of time.

The objective of this work is to apply Network Analysis to the study of compositional tur-
nover and resilience of paleovegetation in the Chalco lake basin during the Late Pleistocene
(150-36 ky) based on the palynological record of the CHA08 sequence. The Bray-Curtis
similarity index was used to quantify the taxa turnover between the samples and, using the
Louvain algorithm, a community detection analysis was performed on the resulting network.

The sample network has 404 nodes and 7,462 links (9.16% of the maximum possible). Th-
rough the community analysis, five large node groups were detected comprising 98% of
the samples. The remaining percentage is made up of isolated nodes of the giant component,
which indicate events with abrupt changes in vegetation. The most frequent taxa in the record
are the genera Pinus, Quercus, Alnus, Abies, Artemisia, Cupressus/Juniperus and Picea, as
well as the families Amaranthaceae, Asteraceae and Poaceae. These same taxa are the con-
nectors with the rest of the network elements.

By contrasting the Louvain group changes over time with geochemical data it was possi-
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ble to identify change processeces on global, regional and local scales where vegetation
could return to previous conditions or migrate to new configurations. Global processes refer
to changes in the amount of energy reaching the planet from the Sun, while regional pro-
cesses are related to seasonality and rainfall. In turn, local processes are linked to fire events
and volcanic eruptions. Although the processes act simultaneously, some are more important
during specific periods. For example, in the record’s oldest part, global processes drive ve-
getation changes, whereas local processes lead to changes in vegetation composition in the
most recent sediments.

Thanks to Network Analysis, it was possible to estimate ecosystem resilience, a priority
aspect in the face of global warming scenarios.

7



Capı́tulo 1

Introducción

El cambio climático es un fenómeno cada vez más estudiado y se han llevado a cabo
múltiples esfuerzos para entender su comportamiento y sus efectos sobre la distribución de
las especies en el futuro. Sin embargo las variaciones climáticas han sido una constante a
lo largo del tiempo geológico, como el Cuaternario que se caracteriza por tener oscilaciones
climáticas entre periodos de enfriamiento y calentamiento (PAGES, 2016).

Ante las oscilaciones climáticas, las especies modifican su rango de distribución tanto la-
titudinal como altitudinalmente. El efecto en la distribución latitudinal de las especies por
cambios en el clima consiste en que algunas especies de zonas templadas pudieron migrar
hacia latitudes intertropicales durante periodos glaciales, mientras que las especies de zo-
nas cálidas pudieron extender su distribución hacia altas latitudes en periodos interglaciales
(Lozano-Garcı́a y Ortega-Guerrero, 1998).

La distribución altitudinal de las especies se altera cuando hay cambios en el clima de tal
manera que durante los periodos interglaciales, especies de zonas bajas son capaces de as-
cender, mientras que en periodos glaciales, las especies de zonas altas pueden descender y
migrar latitudinalmente hacia otros sitios. En una transición glacial-interglacial, las especies
tolerantes a bajas temperaturas ascienden a las montañas y quedan restringidas a estas zonas
(Mastretta-Yanes et al., 2015).

Estudios palinológicos permiten identificar los patrones de distribución de la vegetación en
el tiempo y las caracterı́sticas ecológicas en las que habitaba la paleovegetación. La obten-
ción de este tipo de datos en zonas continentales se lleva a cabo mediante la extracción de
núcleos de sedimento de ambientes de depósito, tales como los lagos.

Estudiar los sedimentos lacustres de la Cuenca de México, ubicada en la Faja Volcánica
Transmexicana (FVTM), ha permitido vislumbrar los cambios climáticos y ambientales ocu-
rridos en esta región en los últimos miles de años (Lozano-Garcı́a et al., 2005; Ortega Gue-
rrero et al., 2015). La Cuenca de México es particularmente interesante debido a su ubicación
geográfica y caracterı́sticas topográficas, pues se localiza en la Zona de Convergencia Inter-
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tropical (ZCIT) a una altitud que va de los 2250 msnm en la planicie del valle hasta cerca de
5400 msnm en la cima de los estratovolcanes Popocatepetl e Iztaccı́huatl, convirtiéndola en
un sitio con clima de montaña (Brown et al., 2019).

La Cuenca de México es una zona geológicamente activa cuya formación inició durante
el Pleistoceno Temprano y continuó hasta el Holoceno, sus depósitos de sedimentos contie-
nen evidencia de múltiples procesos biológicos, hidrológicos y tectónico-geológicos de gran
importancia para el desarrollo de asentamientos humanos (Arce et al., 2013; Macı́as et al.,
2012).
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Capı́tulo 2

Marco Teórico

2.1. Análisis de redes
Una red es un conjunto de nodos (comúnmente expresados como polı́gonos geométricos)

que se encuentran conectados mediante aristas o enlaces (lı́neas). Los nodos pueden ser cual-
quier tipo de “actores” o elementos que comparten caracterı́sticas entre sı́, mientras que las
aristas son una representación de algún tipo de relación. Ası́, una red puede estar compuesta
por personas, lugares, especies o cualquier conjunto de elementos que tengan caracterı́sticas
en común.

La información básica de una red es el nombre de los nodos y las relaciones que hay en-
tre otros nodos; es decir, las aristas asociadas a cada nodo. Sin embargo, los nodos y aristas
pueden contener más información. Por ejemplo, en el caso de una red de transporte urbano
los nodos podrı́an ser las estaciones por las que pasa el transporte, mientras que las aristas
pueden representar las conexiones directas con otras estaciones.

El anterior serı́a un caso simple de una red, pues las aristas únicamente representan la cone-
xión fı́sica entre estaciones, de tal manera que tienen un valor de ”0çuando no hay conexión
y ”1çuando sı́ la hay. En contraste, esta red podrı́a contener más que sólo información binaria
(0, 1) al contabilizar el número de usuarios que pasan de una estación (nodo) a otra. Con esta
red se podrı́a ver la movilidad urbana por el sistema de transporte e identificar fenómenos
socio-demográficos como los puntos de partida y llegada de las personas.

Cabe resaltar que una red no “conoce” acerca de la composición y dinámica de la movi-
lidad urbana en una ciudad determinada, pero puede ser capaz de detectar patrones en la
movilidad de la población como las zonas de mayor o menor afluencia (Luke, 2015).

El análisis de redes consiste en visualizar la red, describir sus caracterı́sticas generales y
particulares, ası́ como construir modelos estadı́sticos sobre la estructura y dinámica de la
red. El análisis de redes tiene sus bases en la teorı́a de grafos y en topologı́a y puede utilizar-
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se en distintas áreas de conocimiento (Luke, 2015).

Entre los modelos para describir el comportamiento de las redes se encuentran tres gran-
des tipos de red; redes aleatorias tipo Erdös-Renyi, redes de mundo pequeño y redes libres
de escala (Barabási y Albert, 1999).

Las primeras consisten en que los enlaces entre un conjunto de nodos K ocurren con una
probabilidad P, de tal forma que todos los enlaces son equiprobables. Si bien, este tipo de
redes es poco realista para modelar múltiples fenómenos naturales o sociales, funcionan co-
mo un punto de comparación entre procesos estocásticos y determinı́sticos.

Por su parte, las redes de mundo pequeño (small world network) consisten en un punto
intermedio entre las redes regulares y las redes aleatorias. Las redes con estructura regular,
también llamadas lattice, son aquellas en las que todos sus nodos tienen la misma cantidad
de vecinos y cuentan con una estructura definida; es decir, que el enlace entre los nodos está
determinado por las caracterı́sticas de la red. En las redes aleatorias del tipo Erdös-Renyi,
en cambio, es el azar quien define la estructura y propiedades de la red. Watts y Strogatz
(1998) describen a las redes de mundo pequeño como un ensamble de nodos que siguen una
estructura regular en general, pero con conexiones probabilı́sicas entre nodos separados. A
través de dichos enlaces es muy sencillo conectar nodos muy separados entre sı́, por lo que
el diámetro de la red disminuye considerablemente.

Finalmente, las redes libres de escala fueron descritas por Barabási y Albert 1999, encon-
trando que la distribución del grado de los nodos en la red sigue una ley de potencias. Ası́,
observaron que muchos nodos tienen pocas conexiones y, por el contrario, pocos nodos tie-
nen gran cantidad de enlaces. En los primeros dos modelos es poco probable que se encuen-
tren nodos hiperconectados, mientras que con este modelo es mucho más frecuente observar
nodos que dominen la conectividad de la red. Este tipo de redes permiten la adición continua
de nuevos nodos a la red y eliminan el supuesto de que la probabilidad de unión entre los
enlaces son iguales.

2.2. Construcción de la matriz de adyacencia
Cualquier red simple está construida a partir de una matriz cuadrada1. En este tipo de

redes se establecen relaciones o mediciones entre nodos u “objetos”. Por ejemplo, en la
imagen 2.1, la matriz A construye su respectiva red.

Cuando una matriz es triangular o especular, entonces la red es no dirigida; por el contrario, si
la matriz no es especular, entonces la red es dirigida. La matriz de adyacencia puede contener
valores distintos a 0 y 1. Si ese es el caso, se dice que la red contiene pesos. La red A es un

1Las redes bipartitas por lo general no se construyen a partir de matrices cuadradas, sino rectangulares.
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A B C D E
A 0 1 0 1 0
B 1 0 0 1 0
C 0 0 0 1 1
D 1 1 1 0 0
E 0 0 0 0 0

(a) Matriz A (b) Red A

Figura 2.1: Matriz generadora de la red

caso de red sin peso y no dirigida.

2.3. Métricas asociadas a una red
Existen varias métricas para analizar las caracterı́sticas topológicas de una red, pero Luke

(2015) considera especialmente relevantes: el tamaño, la densidad o probabilidad de enlace,
la cantidad de grupos, la compactación de la red y el agrupamiento entre los miembros de la
red. Además, es importante considerar la distribución del grado (Barabási y Albert, 1999).

El tamaño se refiere simplemente a la cantidad de nodos que pertenecen a la red, expre-
sados regularmente con la letra N. La densidad, en cambio, se refiere a la proporción entre
la cantidad de enlaces en la red y el número máximo de enlaces posible, de manera tal que
la densidad se encuentra en un rango entre 0 y 1. La cantidad de grupos o componentes se
refiere a los subgrupos dentro de la red, cuya obtención se aborda en el siguiente apartado.

La compactación de la red o distancia geodésica máxima se relaciona con el grado de in-
terconexión entre los nodos; es decir, el número mı́nimo de nodos o “pasos” que separan a
dos nodos. Para obtener la compactación o “diámetro” de una red es necesario calcular el
número de pasos que separan a todos los nodos entre sı́ y seleccionar en valor mayor. Esta
métrica identifica la cantidad máxima de nodos por las que tiene que pasar la información
para abarcar toda la red.

El coeficiente de agrupamiento es un reflejo de la transitividad, la cual está definida como
la proporción entre triángulos cerrados (tres nodos interconectados) y el total de triángulos
abiertos (tres nodos de los cuales uno está conectado con los otros dos, pero los dos restantes
no están conectados entre sı́) y cerrados. Este coeficiente se distribuye en el rango entre 0 y 1.

El grado de un nodo se refiere a la cantidad de enlaces que tiene. Es posible identificar
distintos tipos de red en función de la distribución del grado que sigan los nodos, que denota
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la frecuencia con que aparecen nodos con K enlaces. Dentro de la distribución del grado
es importante conocer los parámetros de dispersión como media o desviación respecto a la
media.

El primer tipo de red es aquella en la que todos los nodos de la red tienen la misma can-
tidad de enlaces, por lo que el grado promedio es igual al número de enlaces de cualquier
nodo. A esta red se le conoce como regular o de tipo lattice. Un ejemplo de este tipo de red
es la unión de átomos en el grafeno.

El segundo tipo de red es aquella en la que la unión entre cada par de nodos está dada
por una función de probabilidad constante; es decir, la unión entre dos nodos A y B es igual
a la probabilidad de unión entre B y C. Esta red se le conoce como del tipo Erdös-Rényi.
El grado de este tipo de redes sigue una distribución de Poisson; es decir, la probabilidad de
que un nodo tenga K enlaces varı́a dependiendo de la proximidad al promedio (<K>). Un
ejemplo es la red de carreteras en las que los nodos constituyen centros urbanos y los enlaces
las vı́as de comunicación que conectan dichos centros.

Otro tipo de redes son las llamadas redes de mundo pequeño o small-world network, las
cuales fueron propuestas por Watts y Strogatz 1998. Este tipo de redes suponen que cual-
quier par de nodos en la red están conectados a través de una pequeña cantidad de nodos,
haciendo que la distancia máxima dentro de la red (<d>) sea:

< d >≈ lnN
ln < K >

(2.1)

donde N es el número de nodos y <K> es el grado promedio.

Algunas redes que tienen esta propiedad son WWW, internet, colaboraciones cientı́ficas y
actores de Hollywood, entre otras (Barabási y Pósfai, 2016).

Finalmente, es posible encontrar las redes libres de escala (scale-free networks) propues-
tas por Barabási y Albert en 1999. Estas redes se distinguen porque la distribución de grado
que siguen (ec. 2.2) está relacionada con leyes de potencias en las que el exponente γ indica
propiedades relevantes de la estructura que tiene la red.

p(k) = (γ −1)kγ−1
min k−γ (2.2)

Este tipo de distribución permite explicar la presencia de escasos nodos con gran cantidad
de enlaces (llamados hubs) y, por el contrario, gran cantidad de nodos con pocos enlaces.
Los nodos hubs presentan un número K sumamente superior a <K>. Este tipo de redes son
muy comunes cuando la red presenta evolución temporal y adición de nodos debido a que la
formación de enlaces entre dos nodos depende de la cantidad de enlaces que tienen ambos
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nodos. A este fenómeno se le conoce como enlace preferencial y está presente en múltiples
procesos sociales y biológicos.

Si el coeficiente γ ≤2, se considera que el régimen de la red es anómalo y que sólo es
posible detectar este tipo de redes cuando no hay demasiados nodos. La particularidad de es-
te régimen es que hay un nodo que está unido a todos los demás, por lo que si se incrementa
el número de nodos (N), el grado del nodo central crecerá más rápido que N. Si γ 2 < γ <
3, entonces la red es del tipo de ultra mundo pequeño, pues la distancia de una red con N
nodos es ln(ln(N)); es decir, la distancia entre dos nodos disminuye drásticamente gracias a
la presencia de los hubs. Por último, si γ ≥3, entonces se considera que la red libre de esca-
la sigue un régimen aleatorio y ocasiona que los hubs tengan menos enlaces y sean menos
abundantes.

2.4. Detección de comunidades o subgrupos
Una manera de interpretar los subgrupos dentro de un red es a través de la cohesión; sub-

grupos cohesivos son un conjunto de nodos que tienen fuertes interconexiones entre sı́. A lo
largo del tiempo se han desarrollado métodos que permiten detectar sub-grupos o comunida-
des. Algunos de ellos se basan en búsquedas heurı́sticas y otros en algoritmos definidos que
no sólo buscan agrupar nodos con base en los nodos internos, sino en la relación entre los
nodos de cada grupo con nodos de un grupo distinto. El diseño de los procedimientos para
detectar comunidades se basan en identificar grupos cohesivos que tengan pocas relaciones
con otros grupos (Luke, 2015).

Un elemento común entre los métodos de detección de comunidades es la modularidad, la
cual mide la estructura de la red a partir del agrupamiento entre nodos que presentan mayor
densidad al interior del grupo y menor densidad fuera de él. Los métodos de detección buscan
maximizar la modularidad, mediante la clasificación de los nodos en “grupos verdaderos”.
La modularidad se mide como la fracción de aristas que se encuentran dentro de los grupos
menos la fracción esperada si las aristas fueran generadas aleatoriamente (Luke, 2015).

Uno de los métodos más utilizados para la detección de comunidades es el algoritmo de
Louvain (Blondel et al., 2008). Este método es una heurı́stica que se basa en la maximiza-
ción de la modularidad permitiendo unicamente cambios locales dentro de las comunidades
y agrupando los nodos de manera sucesiva hasta que la modularidad no pueda ser mejorada.
Este método asigna un subgrupo a cada nodo en el momento inicial y va probando recursiva-
mente la afiliación de los nodos en otros grupos hasta llegar a un óptimo de la modularidad,
con lo que los grupos generados son aquellos más cohesivos entre sı́. De esta manera, el
método tiene una dirección bottom-top, por lo que no fomenta sobre-aglomeración en los
grupos.

En la Fig.2.2 queda ejemplificado el proceso de Louvain aplicando dicho algoritmo a los
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datos Dune disponibles en la paqueterı́a vegan de R. Los datos consisten de 30 especies
en 20 sitios. Para agrupar a las especies se realizó una red bipartita en la que los enlaces
representan presencia de cada pareja de especies en un mismo sitio. Gracias al método de
Louvain es posible detectar dos grandes grupos o comunidades a partir de una red sin pesos.
Cabe mencionar que mediante métodos de ordenación como NMDS (Escalamiento Multi-
dimencional No métrico, por sus siglas en inglés) o RDA (Análisis de Redundancia, por
su siglas en inglés) se obtienen resultados de agrupamiento parecidos a los arrojados por el
algoritmo de Louvain cuando se consideran variables ambientales en el análisis; es decir,
cuando la ordenación es directa.

El método RDA es una herramienta de análisis multivariado que permite identificar correla-
ciones entre una matriz explicativa y otra de respuesta mediante la búsqueda de combinacio-
nes lineales, de manera tal que los ejes de la ordenación explican la variación de la matriz de
respuesta. Por su parte, la ordenación realizada por NMDS permite disminuir la dimensio-
nalidad de un número alto de variables en ejes principales manteniendo las relaciones entre
los objetos ordenados (Borcard et al., 2011).

Mediante el algoritmo de Louvain, Milošević et al. (2022) propusieron una estrategia para
generar ordenaciones y clasificación de ambientes acuáticos cuya interpretación ambiental
resulta más sencilla que con métodos tradicionales.

2.5. Análisis de redes en paleoecologı́a
Si bien, el análisis de redes se ha venido desarrollando desde la primera mitad del Siglo

XX, su aplicación en ecologı́a es mucho más reciente. En el ámbito paleoecológico ha sido
aún menos utilizado, pues son escasos los estudios que utilizan este método. Por ejemplo,
Muscente et al. (2018) utilizaron el análisis de redes para cuantificar el impacto ecológico de
las extinciones masivas durante el Fanerozóico a partir de fósiles marinos. Posteriormente,
Muscente et al. (2019) realizaron un análisis de redes con el que pudieron identificar zonas
bioestratigráficas y formas de vida con restricciones paleoambientales pertenecientes a la
fauna de Ediacara.

Ambos análisis fueron hechos a partir de datos de co-ocurrencia; es decir, presencia-ausencia,
pues en el registro fósil antiguo es el tipo de datos que pueden encontrarse. Sin embargo, no
hay estudios paleoecológicos que utilicen las redes desde métricas de abundancia de taxa.
Estos datos son de gran relevancia y es posible obtenerlos para temporalidades recientes
(Cuaternario) en las que se preserven gran cantidad de fósiles, tal como con los grupos ta-
xonómicos de invertebrados y plantas.
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Figura 2.2: Algoritmo de Louvain aplicado a los datos Dune.
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Capı́tulo 3

Marco de la investigación

3.1. Antecedentes
A lo largo del tiempo se han registrado importantes variaciones climáticas a gran escala

ante las cuales la vegetación debe adaptarse. Dentro del Cuaternario (hace 2.6 millones de
años - hoy) se han detectado periodos frı́os a los que se les conoce como estadiales, ası́ como
episodios cálidos llamados interestadiales. La detección de estos periodos que en conjunto se
les conoce como estadı́os isotópicos marinos (MIS por sus siglas en inglés) se ha realizado
con base en la concentración de δ 18O en hielo y sedimentos marinos. Al observar valores
altos del isótopo en el hielo se infiere que la temperatura fue elevada y, por el contrario, va-
lores bajos indican menores temperaturas. Los MIS siguen una numeración consecutiva que
comienza con el Holoceno (MIS 1) y va creciendo hacia el pasado (PAGES, 2016).

El análisis palinológico de los depósitos lacustres del Lago de Chalco y otros sitios de la
Cuenca de México han sido estudiados desde finales del siglo XX (Lozano-Garcı́a y Ortega-
Guerrero 1994; 1998). En las primeras investigaciones, Lozano-Garcı́a y Ortega-Guerrero
(1994; 1998) realizaron núcleos de perforación de 11 m para identificar los cambios paleo-
ambientales de la Cuenca de México, tales como cambios en el clima, la vegetación y el
nivel del lago.

Posteriormente, Lozano-Garcı́a y Vázquez-Selem (2005) documentaron la variabilidad climáti-
ca y los cambios en la vegetación durante el Holoceno en el volcán Iztaccihuatl con base en
datos de polen, cronologı́a del glaciar y tefrocronologı́a, encontrando que hubo oscilaciones
altitudinales de la vegetación entre periodos cálidos y frı́os. En los primeros, la lı́nea de bos-
ques asciende, por lo que desplazan a los pastizales alpinos a zonas más altas, mientras que
en periodos frı́os, los bosques descienden y hay mayor presencia de pastizales.

En el mismo sentido, Lozano-Garcı́a et al. (2005) hallaron que durante el MIS 2 - periodo en
el que ocurrió el Último Máximo Glacial - los registros de polen más abundantes pertenecen
a pastos y taxa no arbóreos, mientras que en el MIS 1 - periodo cálido - predominaron los
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árboles, por lo que se estima que los bosques durante periodos frı́os eran abiertos y de baja
densidad en cuanto a su cobertura, contrastando con los bosques de épocas cálidas, los cua-
les son cerrados y densos. Además, fueron capaces de identificar la ocupación humana por
medio de los registros de carbón y Zea mays.

Almeida-Lenero et al. (2005) obtuvieron dos núcleos en el suroeste de la Ciudad de México.
Con estos núcleos pudieron obtener información de la vegetación de los últimos ∼ 12 ka BP.
Gracias a esto, observaron que durante este periodo de tiempo hubo cuatro tipos de bosque:
bosques dominados por Pinus/Alnus, bosque de Pinus, bosques mixtos y bosques de Abies.

Por su parte, Torres-Rodrı́guez et al. (2015) utilizaron restos de carbón vegetal, carbón
inorgánico y susceptibilidad magnética del Lago de Chalco durante el Pleistoceno Tardı́o
(85 - 10 ka) para identificar los patrones de sequı́as e incendios en el último ciclo glaciar.

Caballero-Rodrı́guez et al. (2018), analizaron la paleovegetación en varios sitios del centro
de México, encontrando que durante el Pleistoceno tardı́o la vegetación de la FVTM no tuvo
asociación sistemática con los fenómenos climáticos globales, sino que el recambio estuvo
influenciado por las caracterı́sticas geográficas y topográficas de cada sitio. En contraste, los
cambios de la vegetación durante el Holoceno estuvieron relacionados con el régimen de
precipitación y la ocupación humana.

Además, se ha logrado reconstruir los paleoambientes de la Cuenca de México a largo plazo
gracias a las perforaciones profundas (Brown et al., 2019). Por ejemplo, Avendaño-Villeda
et al. (2018) realizaron analizaron una secuencia de entre ∼ 100 – 120 m de profundidad con
el fin de reconstruir las condiciones ambientales hace 130 ka durante el MIS 6.

Caballero et al. (2019) estimaron la variabilidad climática en el centro de México de los
últimos 40 ka a partir de funciones de transferencia generadas desde datos de diatomeas
con las que reconstruyen la temperatura, precipitación y salinidad para la región, con lo que
pudieron identificar la presencia de eventos Henrich (enfriamiento repentino) y Dansgaard-
Oeschger (calentamiento abrupto).

Por su parte, Martı́nez-Abarca (2019) caracterizó los sedimentos profundos del Lago de
Chalco (250-300 m) con lo que pudo describir el proceso de formación del lago. Si bien,
han habido diversos estudios sobre las condiciones paleoambientales de la Cuenca de Méxi-
co durante el Holoceno y Pleistoceno Tardı́o, aún no se han realizado caracterizaciones que
abarquen el Pleistoceno Temprano.

3.2. Planteamiento del problema
El cambio en la composición de especies vegetales en un ecosistema a través del tiempo

puede ser identificado desde el registro fósil. Los sedimentos en cuerpos de agua con baja
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energı́a, tales como los lagos, son sitios en los que están presentes este tipo de registros.
Los fósiles pueden pertenecer a ecosistemas acuáticos o terrestres; estos últimos llegan al
lago mediante las escorrentı́as y corrientes de viento que arrastran sedimentos hacia la zona
de depósito. Entre los elementos arrastrados van granos de polen, hojas o ramas que permi-
ten identificar especies o taxa. Gracias a los sedimentos es posible reconstruir la variabilidad
climática del pasado y el efecto que ésta tuvo sobre los ecosistemas (Williamson et al., 2009).

En el centro de México existen lagos cuyos sedimentos muestran cambios en la composi-
ción de las comunidades vegetales, ası́ como cambios en las condiciones climáticas y am-
bientales (Lozano-Garcı́a et al., 2005). En particular, el Lago de Chalco ha sido estudiado
en horizontes temporales recientes, lo que ha permitido identificar la variabilidad climática
y los paleoambientes de la zona desde el Pleistoceno Tardı́o hasta el Holoceno (Lozano-
Garcı́a et al., 2005; Caballero et al., 2019). Además, Ortega-Guerrero et al. (2020) realizaron
un estudio a largo plazo basado en análisis de diatomeas, geoquı́mica sedimentaria, sus-
ceptibilidad magnética y caracterización de facies con el que reconstruyeron la variabilidad
climática del Valle de México entre el MIS 6 y 3 (∼150-35 ka). Si bien, se han hecho estudios
que contemplan grandes lapsos temporales con análisis multiproxy (Ortega-Guerrero et al.,
2020), aún no se han identificado las tendencias de la vegetación en cuanto a su ensamblaje
y recambio a través del tiempo en la zona de estudio.

Además, el uso de redes no ha sido utilizado en el ámbito paleoecológico, por lo que es-
te trabajo es una primera aproximación al uso de esta herramienta en el área.

3.3. Justificación
Identificar el cambio de las comunidades vegetales a largo plazo ante procesos globales

de cambios climáticos es relevante debido a que con dicha información será posible identi-
ficar con mayor detalle las tendencias de la biota bajo las condiciones de cambio climático
pasado y actual (Tzedakis et al., 2009).

Si bien, hay estudios que cuantifican el recambio de la vegetación mediante conteos de polen,
no ha sido utilizada la metodologı́a del análisis de redes. Ésta permite explorar los cambios
en composición y recambio para largo periodos de tiempo, tal como en el caso del registro
del Lago de Chalco. Además, con esta metodologı́a será posible realizar estimaciones sobre
la resiliencia del ecosistema; aspecto de gran importancia ante escenarios de calentamiento
global.

Mediante la aplicación del análisis de redes a datos paleoecológicos de alta resolución se
aportará información histórica sobre las relaciones ecológicas. Adicionalmente, se contri-
buirá a la ciencia de redes sobre las caracterı́sticas de una red ecológica, tales como la distri-
bución del grado y la probabilidad de formar enlaces en una red.
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3.4. Hipótesis
La vegetación de las zonas altas de México se vio afectada por los cambios climáticos,

lo que provocó diferencias en la composición de especies por migraciones altitudinales; en
los periodos de glaciación las especies migraban a menores altitudes, mientras que en los
periodos interglaciales ascendı́an, quedando restringidas a zonas altas. A este modelo se le
conoce como dinámica sky-island (Mastretta-Yanes et al., 2015).

Si bien, existen múltiples forzamientos climáticos como la modificación de los parámetros
orbitales o la actividad volcánica, el efecto que tienen sobre la vegetación depende de la in-
tensidad del forzamiento como de la escala temporal analizada.

Considerando lo anterior, se espera que en los sedimentos del Lago de Chalco se encuentren
registros de migraciones altitudinales de ciertos taxa debido a las variaciones climáticas,
ası́ como cambios en la composición de las comunidades vegetales a lo largo del tiempo.
Sin embargo, como los cambios en el clima son cı́clicos a causa de modificaciones en los
parámetros orbitales, los cuales a su vez conllevan alteraciones de la insolación, se espera
que las comunidades vegetales sigan ese mismo patrón oscilatorio.

Por su parte, se espera que el análisis de redes permita representar la complejidad paleo-
ecológica y los cambios de la paleovegetación en el tiempo gracias a la detección de comu-
nidades.

3.5. Objetivos

3.5.1. Objetivo general
Estudiar el recambio en la composición y resiliencia de la paleovegetación en la cuenca

del Lago de Chalco durante el Pleistoceno Tardı́o (150-36 ka)con base en el registro pali-
nológico de la secuencia CHA08, aplicando el análisis de redes.

3.5.2. Objetivos especı́ficos
Cuantificar el recambio de la vegetación de la cuenca del Lago de Chalco desde el final
del MIS 6 hasta el inicio del MIS 3.

Construir una red de paleovegetación con base en la matriz de recambio resultante a
fin de realizar un análisis de comunidades.

Identificar y cuantificar la asociación que presenta la vegetación desde el MIS 6 hasta
el MIS 3 por medio de una red bipartita.
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Identificar los momentos de mayor impacto a la vegetación, ası́ como la capacidad
de resiliencia de las comunidades vegetales mediante la comparación de los grupos
generados a partir del recambio de taxa y datos geoquı́micos.
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Capı́tulo 4

Materiales y Métodos

4.1. Sitio de estudio
El Lago de Chalco está ubicado al sureste de la Cuenca de México (19º30’N, 99ºW), la

cual se encuentra en la región centro-oriental de la FVTM. Su cuenca está delimitada al N
por los domos volcánicos de la Sierra de Santa Catarina, al S por el campo volcánico Chi-
chinautzin, al E por la Sierra Nevada y al W por el cerro de las Cruces y el volcán Teuhtli
(Ortega Guerrero et al., 2015; Fig. 4.1).

La composición geoquı́mica de estas estructuras varı́a; la Sierra de Santa Catarina muestra
una composición andesı́tica y basalto-andesı́tica, mientras que el campo volcánico Chichi-
nautzin consta de dacita, andesita y basalto-andesita y la Sierra Nevada de riolita, andecita y
dacita (Arce et al., 2019).

4.1.1. Historia geológica de la Cuenca de México
La Cuenca de México tiene un origen volcánico que se remonta al Pleistoceno Temprano

(1.8 - 1.4 Ma) con el magmatismo de la Sierra Nevada (Macı́as et al., 2012). El vulcanismo
de la FVTM está relacionado con la subducción de las placas Rivera y Cocos por debajo de
la placa Norteamericana (Arce et al., 2013). La FVTM es una provincia biogeográfica com-
puesta por más de 8000 estructuras volcánicas que se originó por la subducción de la placa
de Cocos y de Rivera debajo de la placa Norteamericana, formando un arco continental.

Según Ferrari et al. (2012), el proceso de formación de la FVTM ocurrió a lo largo de cuatro
etapas. La primera fue durante el Mioceno (∼ 22 - 11 Ma) y se caracterizó por tener actividad
volcánica con erupciones efusivas de composición andesı́tica y dacı́tica. La segunda sucedió
durante el Mioceno tardı́o (∼ 11.5 - 6.5 Ma) cuando la composición del vulcanismo se volvió
más máfica y comenzó una migración de la actividad volcánica W-E. La tercera etapa tuvo
lugar durante el tránsito Mioceno-Plioceno y se caracterizó por tener vulcanismo diferencia-
do entre el E y W. Mientras que en el oriente hubo ignimbritas dacı́ticas y riolı́ticas, en el
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Figura 4.1: Modelo digital de elevación de la Cuenca de México. La intensidad de los colores
representa la altitud, el lı́mite de la cuenca está en negro y la división territorial en gris. El
polı́gono gris oscuro representa el Lago de Chalco. Elaboración propia.

centro hubo ausencia de actividad volcánica y en el occidente el vulcanismo fue bimodal, ya
que pasó de haber lavas de basaltos alcalinos a ignimbritas y estructuras con alto contenido
de silicio. La cuarta y última etapa ocurrió durante el tránsito Plioceno tardı́o - Cuaternaio
(∼ 5 Ma) y se caracterizó por tener erupciones y formación de estratovolcanes con distintas
composiciones quı́micas que variaron desde basaltos hasta riolitas. Cabe resaltar que durante
este último periodo se formó la Cuenca de México con la generación de las estructuras que
la delimitan (Martı́nez-Abarca, 2019).

Tanto la formación como el desarrollo de la Cuenca del México dependieron de las erup-
ciones de los estratovolcanes Popocatépetl y Toluca, ası́ como del campo volcánico Chichi-
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nautzin, lo que sucedió durante la última etapa de formación de la FVTM. El surgimiento
del campo volcánico Chichinautzin (CVCh) data de hace 1.2 y 0.9 Ma. Con la formación del
CVCh, la escorrentı́a que iba de la Cuenca de México a la de Cuernavaca se vio interrumpi-
da, por lo que comenzó la formación y sedimentación del paleolago de Texcoco (Arce et al.,
2013).

El CVCh está compuesto por más de 120 estructuras monogenéticas formadas en distintos
periodos de actividad volcánica posterior a su formación: 0.8, 0.2 y 0.08 Ma. Cabe resaltar
que la composición quı́mica de las erupciones es heterogénea. El CVCh presenta una alinea-
ción E-W de sus estructuras monogenéticas, lo que parece estar asociado con fallas normales
y fallas normales-sinistrales asociadas con fisuras provocadas por flujos de lava. Por su parte,
las estructuras poligenéticas, como los grandes estratovolcanes, están asociadas a un sistema
de tres fallas: N-S modernas, NE-SW y N-S antiguas (Arce et al., 2013).

Arce et al. (2019) realizaron una reconstrucción geológica de la Cuenca de México iden-
tificando las estructuras previas a la alta actividad volcánica del Mioceno, ya que los sedi-
mentos del Lago de Chalco son suficientemente profundos como para entender la actividad
volcánica de la región. Según Arce et al. (2019), la estratigrafı́a profunda de la Cuenca de
México consta de formaciones mesozóicas y cenozóicas. Las rocas mesozóicas pertenecen
al Cretácico (120 Ma) y son lutitas y dolomitas ricas en microfauna. Las formaciones ce-
nozóicas son las más abundantes en la cuenca y se subdividen en formaciones del Eoceno
(54 Ma), Oligoceno (33.7 Ma), Mioceno (23.8 Ma), Plioceno-Plesitoceno (5.3 Ma) y Holo-
ceno. (0.01 Ma).

La formación del Eoceno corresponde a una sucesión de depósitos continentales que contiene
conglomerados, areniscas, limolitas, lutitas y pequeños depósitos piroclásticos. La formación
del Oligoceno es una secuencia de lavas riolı́ticas, riodacı́ticas y dacı́ticas e ignimbritas. La
formación del Mioceno consta principalmente de depósitos volcanoclásticos de composición
basalto-andesı́tica. La formación Plioceno-Holoceno está compuesta por múltiples erupcio-
nes volcánicas, las cuales arrojaron flujos de lava que moldearon las partes altas de la cuenca,
y piroclastos, los cuales se depositaron junto con escombros en las partes bajas de la cuenca.

Por su parte, la columna estratigráfica superficial (0-26 m), según Ortega Guerrero et al.
(2015) consta de facies clásticas, volcánicas y biogénicas. Las primeras son las más abun-
dantes y contienen principalmente limos, mientras que las arenas y arcillas son de menor
abundancia. Entre los minerales presentes destacan el cuarzo, feldespatos, anfı́boles y mine-
rales arcillosos. Contienen elementos biogénicos como diatomeas, ostrácodos, gastrópodos
y restos de tejido leñoso y herbáceo. Su origen es el intemperismo y erosión de rocas ı́gneas
por corrientes fluviales superficiales, ası́ como la deflación de material no consolidado pro-
veniente de depósitos volcaniclásticos y suelos expuestos. Las segundas son mayormente
abundantes en la sección superior a 6 m de profundidad e incluyen tefras y depósitos vol-
caniclásticos retrabajados. Hay dos depósitos de erupciones documentadas; uno proveniente
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del Nevado de Toluca y otro del Popocatépetl. Las terceras incluyen ooze de diatomeas y
ostrácodos de pequeño espesor.

4.1.2. Depósitos lacustres
A causa de que la Cuenca de México se localiza en una zona con grandes estructuras

montañosas, recibe considerables cantidades de sedimentos que van a dar a los depósitos la-
custres (Brown et al., 2019). La subcuenca de Chalco (la parte sureña del Lago de Texcoco)
tiene una gran cercanı́a con los picos volcánicos de los que escurre el agua que alimenta al
lago. La cercanı́a con la fuente de sedimentos provoca que éstos no estén tan retrabajados
como los sedimentos que se encuentran en la zona más cercana al norte del lago.

En estos depósitos es posible encontrar evidencia de alteraciones ambientales, tales como
cambios en el clima y erupciones volcánicas. Los primeros quedan evidenciados tanto en
la litologı́a de los sedimentos como en el registro de distintos organismos como diatomeas,
ostrácodos o el polen de la vegetación. En cambio, las erupciones quedan registradas como
tefras - depósitos de material volcánico - con las que es posible evaluar las tasas de sedimen-
tación lacustre (Ortega-Guerrero et al., 2018).

El presente estudio se basa en los datos obtenidos en la perforación del núcleo CHA08 en
2008, el cual está descrito en Ortega-Guerrero et al. (2017). La secuencia lacustre consiste
en una perforación de 122 m que guarda el registro climático de la Cuenca de México des-
de hace 150 ka. El modelo de edad fue construido a partir de fechas con isótopos de 14C y
230Th/U. El modelo fue calibrado con las fechas que se tienen para eventos volcánicos en
la cuenca, ası́ como con las correlaciones entre los cambios de litofacies a los MIS que se
abarcan en la secuencia.

Al analizar la evolución del Lago de Chalco, Ortega-Guerrero et al. (2017) encontraron que
hacia el final del MIS 6 el lago era profundo, estratificado y con agua dulce. En cambio, hacia
el MIS 5 alternó entre condiciones someras y pantanosas con escasas e intermitentes entradas
de agua. Durante los MIS 4 y 3 continuaron las condiciones someras, aunque con entradas
de agua más frecuentes, llegando incluso a presentar condiciones de un lago profundo. En el
Último Máximo Glacial (MIS 2) hubo importantes eventos volcánicos en la cuenca, mientras
que en el MIS 1 predominaron las condiciones de sequı́a.

4.1.3. Comunidades vegetales actuales
La Cuenca del Valle de México presenta distintas condiciones climáticas y fisiográfi-

cas que dan como resultado numerosas comunidades vegetales. Rzedowski (2010) describe
los principales tipos de vegetación en el Valle de México y sus caracterı́sticas generales.
Éstos son bosque de Abies, bosque mesófilo de montaña, bosque de Pinus, bosque de Quer-
cus, bosque de Juniperus, matorral de Quercus, pastizales, matorrales xerófitos, vegetación
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halófila, ası́ como vegetación acuática y subacuática. A continuación se presenta una breve
descripción de cada uno de los tipos de vegetación mencionados anteriormente con base en
lo señalado por Rzedowski (2010).

Los bosques de Abies se localizan a altitudes que van de los 2700 a los 3500 msnm. La
precipitación media anual varı́a entre 1000 y 1400 mm, mientras que la temperatura pro-
medio va de 7.5 a 13.5ºC, volviendo a estos bosques altamente dependientes a la humedad.
La altura de dosel es superior a los 20 m y llegan a alcanzar los 40 m. En condiciones de
bajo disturbio hay pocas herbáceas y arbustos, aunque si el disturbio es mayor, la vegeta-
ción arbórea disminuye. La especie dominante de estos bosques es Abies religiosa, aunque
también pueden encontrarse Alnus jorullensis, Cupressus lusitanica, Quercus laurina, Salix
paradoxa, Pseudotsuga macrolepis, Garrya laurifolia y Prunus serotina.

El bosque mesófilo de montaña se localiza en algunas cañadas cerca a la zona de los vol-
canes en las que la humedad es elevada al igual que la precipitación. Por el contrario, la
insolación es baja, aunque la temperatura puede variar entre 12 y 14ºC. La altura del dosel
no supera los 25 m, aunque la cobertura forestal es elevada. Cabe señalar que el sotobosque
presenta alta riqueza de especies, principalmente helechos. Entre las especies dominantes de
este ecosistema se encuentran Clethra mexicana, Cornus disciflora, Garrya laurifolia, Ilex
tolucana, Meliosma dentata, Prunus prionophylla y Quercus laurina.

De manera general, los bosques de Pinus se localizan entre los 2350 y 4000 msnm, aun-
que es importante considerar que se trata de distintas comunidades asociadas a diferentes
especies de Pinus. Entre los 2350 y 2600 msnm los bosques de Pinus se encuentran fuerte-
mente degradados y la especie dominante es Pinus leiophylla aunque es posible encontrar
asociaciones con Quercus y otros árboles de alturas inferiores a los 12 m. Entre 2500 y 3100
msnm es más frecuente encontrar bosques dominados por Pinus montezumae, aunque con
presencia de otras especies de Pinus, Quercus, Abies, Arbutus, Alnus, Salix y Buddleia. La
altura del dosel va de 20 a 30 m y cuentan con una mayor densidad en la cobertura que los
bosques de menor altitud. Entre los 2700 y 4000 m son dominados por Pinus hartwegii, los
cuales son árboles de entre 5 y 20 m de altura que crecen en las laderas más pronunciadas y
con suelos poco profundos. En estos bosques la cobertura es baja, por lo que las herbáceas
son más frecuentes. Por lo general, la riqueza del sotobosque de Pinus está asociada a la
presencia de incendios. Entre los géneros mejor representados de herbáceas y arbustos en los
bosques de Pinus se encuentran Alchemilla, Archibaccharis, Arenaria, Bidens, Eryngium,
Eupatorium, Festuca, Geranium, Gnaphalium, Lupinus, Muhlenbergia, Penstemon, Ribes,
Senecio, Stevia y Stipa.

El bosque de Quercus se distribuye entre los 2350-3100 msnm y ocupa hábitats similares a
los bosques de Pinus. Igualmente, los encinares se componen de distintas especies a lo largo
de la Cuenca de México, pero en general se trata de árboles cuya altura varı́a entre 5 y 12 m.
En zonas inferiores a 2500 msnm, los árboles dominantes son Q. deserticola, Q. crassipes,
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Q. laeta, Q. obtusata y Pinus leiophylla. Entre 2500 y 2800 msnm se pueden encontrar Q. ru-
gosa, Q. mexicana, Q. crassipes, Arbutus xalapensis, Clethra, Garrya, Cupressus y algunas
especies de Pinus. Entre los 2800 y 3100 msnm la especie dominante es Quercus laurina;
especie de bajo tamaño que se encuentra frecuentemente en asociaciones con Q. crassifolia,
Q. rugosa, Abies, Arbutus, Juniperus y algunos Pinus. En las zonas más secas de la cuenca
es posible encontrar bosques bajos y abiertos de Q. microphylla, Q. greggii y Q. mexicana.
En los bosques de Quercus la riqueza de especies herbáceas y arbustivas es mayor que en
los bosques de Pinus. Entre los géneros más representativos es posible encontrar Baccharis,
Brickellia, Castilleja, Dahlia, Desmodium, Eupatorium, Galium, Geranium, Lamourouxia,
Muhlenbergia, Penstemon, Salvia, Senecio, Stevia, Symphoricarpos, Thalictrum y Valeriana.

El bosque de Juniperus se distribuye en laderas de montañas o zonas planas que se en-
cuentran entre 2450 y 2800 msnm en donde la temperatura media anual es cercana a los 11
y 14ºC. La precipitación media anual es menor que en los tipos de vegetación antes men-
cionados, pues va desde 600 hasta 800 mm. La especie dominante es Juniperus deppeana,
aunque también hay individuos de Juniperus monticola y J. flaccida. Por lo general se trata
de árboles que no superan los 6 m de altura y que tienen mucho espacio entre unos y otros,
por lo que se ven favorecidos tanto arbustos como herbáceas heliófilas. Tal es el caso de
Agave inaequidens, Quercus microphylla, Gymnosperma glutinosum, Brickellia veronicifo-
lia, Eupatorium espinosarum, Eupatorium scorodonioides y Stevia salicifolia. Este bosque
se considera una fase de la sucesión ecológica secundaria tras la pérdida de bosque de Pinus
y Quercus.

Por su parte, los matorrales de Quercus son comunidades dominadas por Quercus frutex;
una especie arbustiva de bajo tamaño (<1 m) pero con gran densidad de cobertura. Esta co-
munidad se desarrolla en suelos poco profundos entre los 2350 y 3100 msnm en donde la
precipitación media anual se encuentra entre 700 y 900 mm, mientras que la temperatura
media anual es de 9-13ºC. Hay pocas especies asociadas a esta comunidad, pero algunas de
ellas son Dasylirion acrotriche, Nolina parviflora, Painteria leptophylla y Rhus standleyi.
Esta comunidad es por lo regular inducida tras incendios en sitios donde habı́a bosques de
Pinus y Quercus.

Los pastizales son comunidades constituidas principalmente por gramı́neas y, aunque pueden
distinguirse al menos cinco tipos distintos de pastizales, en conjunto se distribuyen entre los
2250 y 4300 msnm. El pastizal más extendido en la cuenca es Hilaria cenchroides y se loca-
liza en laderas que tienen entre 2300 y 2700 m de altitud y una precipitación de cercana a los
700 mm anuales. El pastizal dominado por Buchloë dactyloides es de caracter secundario y
es posible encontrarlo entre 2250 y 2800 msnm. A su vez, el pastizal dominado por Aristida
adscensionis y Bouteloua simplex se encuentra entre 2250 y 2400 msnm, siendo también re-
levantes Lycurus phleoides, Hilaria cenchroides y Dasyochloa pulchella, además de algunos
arbustos propios de los matorrales xerófilos y árboles de Schinus molle. Otro tipo de pastizal
se encuentra en praderas a 2900-3500 msnm. La especie dominante es Potentilla candicans,
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la cual ocupa claros en los bosques de Pinus y Abies; sitios en los que el drenaje del sue-
lo es lento. En la época de lluvias esta especie se encuentra junto con algunas gramı́neas y
ciperáceas como Muhlenbergia repens, Vulpia myuros, Trisetum kochianum, Cyperus sesle-
rioides y Carex peucophila. Por último, los zacatonales alpinos y subalpinos se localizan en
altitudes entre 3000 y 4300 msnm. Por lo general, si estos pastizales no superan la altitud
de 4000 m se considera que surgen tras la destrucción de bosques de Pinus. Las especies
dominantes de estos zacatonales son Calamagrostis tolucensis, Festuca hephaestophila, F.
livida, F. tolucensis, Muhlenbergia macroura, M. quadridentata y Stipa ichu.

Los matorrales xerófilos comprenden múltiples comunidades arbustivas de zonas secas (400-
700 mm anuales) y cálidas en las que la temperatura media anual es de entre 12 y 16ºC. El
rango altitudinal de estas comunidades es de entre 2250 y 2700 m. Se han encontrado cuatro
tipos principales de matorrales. El primero es dominado por Opuntia streptacantha, Zaluza-
nia augusta y Mimosa biuncifera, siendo un matorral espinoso con una altura de entre 1 y
3 m. El segundo se encuentra dominado por Hechtia podantha y Agave lechuguilla; plantas
cuya altura es inferior 1 m y cuya densidad de cobertura es elevada. El tercero es dominado
por Eysenhardtia polystachya con presencia importante de Opuntia sp., Montanoa tomento-
sa y Mimosa biuncifera, llegando a alcanzar hasta 4 m de alto y gran densidad de cobertura.
Finalmente, el cuarto tipo de matorral es el dominado por Senecio praecox; una especie que
alcanza entre 2 y 3 m de alto y es caracterı́stica de zonas rocosas y con suelos poco profundos.

La vegetación halófila se compone de las comunidades que habitan en suelos salinos, al-
calinos y de drenaje lento; caracterı́sticas comunes en los sitios donde se encontraban los
lagos anteriormente. Las dos especies dominantes son Distichlis spicata y Eragrostis obtu-
siflora en donde en ocasiones también están presentes Atriplex linifolia y Suaeda mexicana,
de manera que se conforman pastizales de baja altura y de gran densidad.

Finalmente, la vegetación acuática y subacuática es dominada por Typha latifolia y Schoe-
noplectus. Estas especies conforman tulares que llegan a alcanzar 2 o 3 m de alto, aunque es
posible encontrar algunas especies de menor talla, tales como Polygonum, Cyperus, Juncus,
Echinochloa, Hydrocotyle, Eleocharis, Bidens, Berula, Sagittaria y Ludwigia. Cabe señalar
que tanto Alnus acuminata como Salix bonplandiana son especies leñosas que conforman
bosques de galerı́a en las zonas aledañas a las corrientes de agua. Si bien, Taxodium mucro-
natum, Fraxinus uhdei y Populus fremontii también conformaban parte de los bosques de
galerı́a, en la actualidad estas especies se encuentran en pequeñas y restringidas porciones
de la Cuenca de México.

4.2. Datos palinológicos
Los datos palinológicos provienen de tres núcleos (CHA08 IV, V y VI) extraı́dos del

Lago de Chalco (Ortega-Guerrero et al., 2017). Entre estos núcleos se realizaron en 404
muestras que se encuentran entre 30.75 y 122.05 m de profundidad. Según el modelo de
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edad, la fecha de la muestra más reciente es de 36,320 aBP ±210, mientras que la edad de
mayor antigüedad es de 149,610 ±2,950 aBP. La cronologı́a de la secuencia está descrita con
detalle en el trabajo de Ortega-Guerrero et al. (2020).

La preparación de las muestras y los conteos de polen se describe en el trabajo de Lozano-
Garcı́a et al. (2022). El procedimiento consistió en remover los carbonatos, silicatos y mate-
ria orgánica. Posteriormente fueron agregadas esporas marcadoras de Lycopodium clavatum.
Tanto el polen como los palinomorfos no polı́nicos se identificaron con base en la colección
de referencia del Laboratorio de Paleoecologı́a y Paleoclimatologı́a del Instituto de Geologı́a
perteneciente a la Universidad Nacional Autónoma de México. En cada muestra se contaron
200 granos de polen excluyendo aquellos de Pinus e hidrófitas. En caso de no alcanzar 200
granos de polen, se contó hasta tener 1,000 esporas de Lycopodium clavatum. En total, fue-
ron identificados 91 taxa polı́nicos distintos.

La cantidad de granos de polen por muestra tiene una distribución beta prima o gamma in-
versa con parámetros a = 1006,02 y b = 2,41 (Fig. 4.2A), indicando que hay gran cantidad
de muestras con cerca de 495 granos (mediana) y la probabilidad de encontrar muestras con
mayor abundancia decae rápidamente.

En promedio, las muestras fueron tomadas cada 22 cm y la separación entre mediciones si-
gue una distribución log-normal (Fig. 4.2B). A lo largo del núcleo se tomaron muestras con
menor separación cuando el modelo de edad y/o las litofacies indican etapas de transición
climática con el fin de observar los cambios de la vegetación con mayor resolución. Por el
contrario, en algunas etapas con amplia continuidad de las litofacies, las muestras se tomaron
de manera más espaciada.

4.3. Análisis de datos

4.3.1. Construcción de matrices de adyacencia
Para cuantificar el recambio de taxa entre las muestras fue utilizada la métrica de si-

militud Bray-Curtis (ec. 4.1) debido a que con ella se evitan los problemas de doble cero
asociados a los datos palinológicos.

BrCui j = 1−
2Ci j

Si +S j
(4.1)

donde BrCui j es la disimilitud Bray-Curtis, Ci j se refiere a la suma de los valores más pe-
queños para sólo aquellos taxa que comparten las muestras i y j, mientras que Si y S j son
el número total de taxa contados en los sitios i y j, por lo que BrCui j = [0,1], significando
0 que dos sitios no presentan recambio de especies, y 1 que el recambio es total. Implı́cita-
mente, la disimilitud de Bray-Curtis contiene su similitud (ec. 4.2), con lo que en términos
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Figura 4.2: A. Distribución de los conteos de polen en muestras. En negro se representa
la densidad de probabilidad de la cantidad de granos de polen en una muestra, mientras
que en azul y gris aparecen las funciones Beta Prima y Gamma Inversa. B. Distribución
de la distancia entre muestras sucesivas. En gris aparece el histograma de frecuencias log-
transformado de la distancia entre muestras sucesivas, mientras que en negro se representa
su densidad de probabilidad. En la parte inferior de ambas figuras se muestran los datos
utilizados para construir las funciones de densidad de probabilidad.
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de similitud, 0 representa que dos muestras entre sı́ son totalmente diferentes y 1 apunta a
que las dos muestras son iguales.

SimBCi j = 1−BrCui j (4.2)

La matriz de similitud Bray-Curtis tiene dimensiones de 404 x 404 debido al número de
muestras analizadas. Ésta fue utilizada como matriz de adyacencia para construir una red.
Por sus caracterı́sticas, la red es con peso y no dirigida. La matriz de adyacencia contiene va-
lores que siguen una distribución normal en la que pocos pares de nodos son muy diferentes
o muy parecidos entre sı́ (Fig. 4.3).

Una red construida a partir de una matriz con dimensiones n x n presenta un máximo número
de enlaces que depende de la cantidad de nodos (N). Al tratarse de un problema de combi-
natoria, el número máximo de enlaces posibles está dado por la ecuación 4.3, donde N es el
número de nodos y r = 2, ya que se busca combinar o enlazar pares de nodos. La presencia
cada enlace se cumple si SimBC > 0.(

N
r

)
=

N!
r!(N − r)!

(4.3)

Sustituyendo los valores de esta red particular en la ec. 4.3, se obtiene que el número máximo
de enlaces posibles es de 81,406.(

404
2

)
=

404!
2!(404−2)!

= 81406

Ya que a lo largo de todo el registro sedimentario hay presencia de Pinus, en cada par de
muestras siempre habrá elementos compartidos, haciendo que el numerador de la ecuación
4.1 sea > 0, lo que conlleva a SimBC a ser > 0, por lo que el número de enlaces de la red es
máximo. Sin embargo, gran cantidad de ellos no aportan información “relevante”; es decir,
comparten pocos elementos entre sı́ que no permiten formar asociaciones fuertes.

Al estar buscando conformar relaciones fuertes entre muestras es necesario considerar ex-
clusivamente aquellas con gran similitud; es decir, en donde SimBC sea alto. Tras observar
la distribución de SimBC se aprecia que ésta decrece rápidamente a partir del valor 0.8 (Fig.
4.3), lo que representa un punto crı́tico a partir del cual unicamente los pares de nodos con
mayor cantidad de taxa compartidos y con abundancias similares mantienen relación entre
sı́, de forma tal que sólo cerca del 10% de los enlaces tienen un valor de SimBC ≥ 0.8. En
términos ecológicos, los enlaces entre pares de muestras (nodos) con mayor similitud con-
tienen la mayor cantidad de información, por lo que aquellos enlaces con un valor menor
fueron eliminados. Al establecer el umbral de 0.8, la componente gigante de la red contiene
98% de los nodos.
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Figura 4.3: Distribución de la similitud Bray-Curtis.

4.3.2. Detección de comunidades
Con el fin de agrupar los nodos de las muestras, se realizó un análisis de comunidades

por el método de Louvain, el cual se seleccionó por ser un algoritmo de dirección bottom-top
que prioriza disminuir la modularidad de la red (Blondel et al., 2008).

Una vez que el algoritmo agrupó a los nodos de las muestras, se identificaron los momentos
de cambio más importantes que sufrió la vegetación con el fin de identificar la estabilidad y
resiliencia de los grupos generados.

32



Finalmente, se llevó a cabo la construcción de una red bipartita entre los grupos genera-
dos por el algoritmo de Louvain (12) y los taxa encontrados en las muestras (91) mediante
la cual fue posible visualizar las semejanzas y diferencias entre los grupos no sólo desde la
modularidad de los nodos, sino a partir de los taxa compartidos para brindar un significado
ecológico a cada grupo.

4.3.3. Software de análisis
La totalidad de análisis, gráficas y métricas fueron realizadas en el software R (R Core

Team, 2022). La matriz de similitud Bray-Curtis fue realizada a partir de la paqueterı́a ve-
gan (Oksanen et al., 2022). El análisis de la red de recambio composicional fue realizada
con la paqueterı́a statnet (Handcock et al., 2018), mientras que la detección de comunidades
y la red bipartita fueron hechas a través de la paqueterı́a igraph (Csardi y Nepusz, 2006).
Otras paqueterı́as utilizadas fueron RColorBrewer (Neuwirth, 2022), intergraph (Bojanows-
ki, 2015), corrplot (Wei y Simko, 2021), nparcomp (Konietschke et al., 2015) y poweRlaw
(Gillespie, 2015).
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Capı́tulo 5

Resultados

5.1. Red de muestras y agrupamiento
La red de muestras cuenta con 404 nodos y 7462 enlaces (9.16% del máximo posible).

Su transitividad es de 64%, indicando que los nodos tienen afinidad por presentar enlaces
con los vecinos de los vecinos. El diámetro de la red es de 13, apuntando a que la red no
es del tipo de mundo pequeño (small world network), pues hay casos en los que el flujo de
información requiere mayor cantidad de pasos. Las implicaciones ecológicas del diámetro de
la red se reflejan directamente en la magnitud de los cambios que sufre la vegetación, ya que,
si éstos fuesen mı́nimos, la red serı́a sumamente compacta y, por el contrario, si las mues-
tras estuvieran desconectadas con gran parte de la red, la distancia máxima para unir todos
los nodos serı́a mucho mayor. En este caso, al haber notables diferencias en los conteos de
polen entre el total de las muestras pero simultáneamente presentando elementos comunes
entre grupos de nodos - expresados en la cantidad de enlaces en la red -, la vegetación queda
conectada a lo largo del tiempo mediante varios pasos.

Mediante el análisis de agrupamiento fue posible detectar cinco grandes grupos que com-
prenden el 98% de los datos. El porcentaje restante se compone por nodos aislados de la
componente gigante, los cuales indican eventos con cambios abruptos en la vegetación (Fig.
5.1). La modularidad del agrupamiento con el algoritmo de Louvain es de 0.62; un valor alto
en comparación con otros estudios paleoambientales (Muscente et al., 2019, 2018).

Los grupos generados se componen de distintos taxa cuyas abundancias varı́an incluso entre
muestras del mismo grupo. En la Tabla 5.1 se indican los taxa con mayor presencia (segunda
columna) ası́ como aquellos que son propios dentro de cada grupo (tercer columna). Los taxa
propios son aquellos cuya presencia está asociada fuertemente con un grupo.

El primer grupo de Louvain que aparece en el registro es L; una muestra aislada de la com-
ponente gigante de la red que data de hace 145.9 ka sin taxa propios del grupo, por lo que la
diferenciación de este grupo respecto al resto se debe a las altas abundancias de Pinus y la
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Figura 5.1: Red de similitud entre muestras de la secuencia CHA08. El color del nodo repre-
senta la edad de la muestra donde el tono claro corresponde con las muestras más antiguas
y el tono oscuro a las muestras más recientes. El color del borde indica el grupo al que
pertenece cada nodo según el análisis de Louvain.
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ausencia de Quercus. Cabe mencionar que esta muestra es la más antigua del registro, por lo
que es relevante realizar más investigaciones que contemplen mayores profundidades.

Posteriormente, se establece el grupo K; un grupo con 122 nodos cuya temporalidad está en-
tre 145.8 y 92.8 ka. Los géneros más frecuentes en las muestras son Pinus, Quercus, Alnus,
Artemisia y Cupressus/Juniperus. Ası́ mismo, hay gran importancia de las familias Ama-
ranthaceae, Poaceae, Asteraceae. Si bien, Artemisia es un género de Asteraceae, separarlos
permite identificar caracterı́sticas más detalladas en cuanto a la composición de herbáceas.
La misma lógica es aplicable a la distinción entre Pinus y Pinus cembroides, especie que es
relevante en este grupo. Todos los taxa mencionados anteriormente están presentes en más
del 90% de las muestras. Es importante señalar que hay 26 taxa propios con al menos la mi-
tad de los registros en este grupo, indicando que hay una diversidad muy alta en este periodo
de tiempo.

El grupo J, por su parte, cuenta con 72 nodos que se encuentran entre los 144.8 y 78.8
ka, aunque la distribución de edad en este grupo es bimodal cuyos picos están hacia 125 y
97 ka, respectivamente; es decir, MIS 5e (132-117 ka) y MIS 5c (108-92 ka). Los géneros
más relevantes vuelven a ser Pinus, Quercus, Alnus, Artemisia y Cupressus/Juniperus, pero
Abies toma mucha mayor importancia respecto al grupo K. Las familias Asteraceae, Poa-
ceae y Amaranthaceae continúan apareciendo repetidamente al interior del grupo, ası́ como
la especie Pinus cembroides. Hay 17 taxa con al menos la mitad de sus registros en este
grupo; cantidad menor a la del grupo K, pero mayor a la de los grupos siguientes. Entre ellos
se encuentran algunos con afinidad hacia las altas temperaturas como Arecaceae o Croton.
En este grupo también resalta la presencia del género Cecropia, que es considerado pionero
y colonizador, especialmente en selvas tropicales húmedas (Martı́nez-Ramos et al., 2021;
Mesquita et al., 2001).

El grupo I aparece en múltiples periodos a lo largo del registro entre 126.4y 36.3 ka. A
pesar de ser un grupo con 67 nodos, en ningún momento del registro es un grupo con do-
minancia prolongada, sino que se trata de un grupo itinerante o de transición (Fig. 5.3). Los
géneros más importantes son Pinus, Abies y Quercus cuya presencia está en al menos 85%
de las muestras. Cabe señalar que en más de la mitad de las muestras aparecen conteos de
Picea, siendo el mayor número hasta el momento. Caso contrario ocurre con Alnus, Arte-
misia, Cupressus/Juniperus y Pinus cembroides, ası́ como con las familias Amaranthaceae,
Poaceae y Asteraceae ya que presentan una disminución respecto a los grupos anteriores. Los
taxa propios con al menos la mitad de sus registros en este grupo son solamente 7 entre los
que destacan los géneros Thuja, Heliotropium y Heliocarpus por únicamente estar presentes
en muestras de este grupo. Algunas especies de Heliocarpus son pioneras en sitios donde
ocurrieron disturbios.

En el grupo H hay 65 nodos cuyos registros están entre 125.1 y 36.6 ka. Si bien el rango
de este grupo es parecido al del grupo I, la distribución temporal es muy distinta, pues este
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grupo es sumamente importante entre 90 y 40 ka; es decir, desde el MIS 5a hasta el final del
MIS 3. Los taxa más frecuentes en los nodos de este grupo son los géneros Abies, Pinus,
Quercus, Alnus, ası́ como las familias Asteraceae y Amaranthaceae, las cuales vuelven a es-
tar presentes en la mayorı́a de las muestras. Además, Picea, Artemisia y Cupressus/Juniperus
incrementan su importancia respecto al grupo I. Los taxa propios con al menos la mitad de
sus registros dentro del grupo son siete entre los que destacan Hyptis, Lonicera y Saxifraga-
ceae como aquellas que unicamente se presentan en este grupo.

El grupo G es el último gran grupo de la red. Consta de 69 nodos que van de 87.5-38.5
ka, aunque es más frecuente entre finales del MIS 5a hasta mediados del MIS 3. Si bien, este
grupo tiene muchas conexiones con los grupos H e I, deja de ser importante hacia la parte
más reciente del MIS 3. Los taxa más frecuentes en las muestras son Abies, Pinus y Ama-
ranthaceae. Picea, por su parte logra estar presente en 84% de las muestras; su porcentaje
más alto en cualquier grupo grande. Por el contrario, Quercus, Alnus, Asteraceae, Pinus cem-
broides y Poaceae tienen porcentajes menores a los que presenta en los grupos anteriores. Es
importante señalar que en este grupo los taxa propios cuyos registros dentro del grupo sean
mayores al 50% son cinco: las familias Loranthaceae y Solanaceae, ası́ como los géneros
Bursera, Clethra y Prunus. La especie Psittacanthus calyculatus (Loranthaceae) es parásita
de árboles como Alnus, Salix y Prunus (Azpeitia and Lara, 2006).

El grupo F se trata de un nodo aislado de hace 124.4 ka. La particularidad de este nodo
consiste en conteos especialmente bajos de Pinus, Quercus y Amaranthaceae, ası́ como au-
sencia de Alnus y Artemisia. El grupo E data de hace 106.5 ka y representa la muestra con
mayor cantidad de granos de Pinus cembroides en el registro, ası́ como la única muestra con
presencia de Convulvulaceae. El resto de taxa del grupo están en abundancias similares a
las de los nodos cercanos. El grupo D consiste en una muestra de hace 97.5 ka en la que la
cantidad de granos de Pinus es entre cuatro y ocho veces menor al de las muestras cercanas.

Por su parte, el grupo C cuenta con tres muestras de hace 50.3, 46.5 y 43.2 ka en las que
resaltan tanto la baja abundancia de Pinus (entre dos y ocho veces menor a la de sus vecinos
temporales) como la baja riqueza de taxa. El grupo B corresponde con una muestra de hace
45.2 ka y cuenta la mayor cantidad de Amaranthacea en el registro, que, en combinación
con la baja riqueza presentada, ocasiona que este nodo no tenga relación con el resto de las
muestras suficientemente importantes. Finalmente, el grupo A representa una muestra de ha-
ce 41.6 ka que solamente tiene conteos bajos de Pinus y Quercus.

Los cinco grandes grupos de la red muestran caracterı́sticas distintas en cuanto a la unión
entre sus miembros (Fig. 5.2). Por una parte, los grupos J y K (verde y rojo, respectivamen-
te) tienen una alta afinidad histórica, ya que sus nodos son cercanos en términos temporales
(colores claros). Por su parte, los grupos G, H e I (azul, amarillo y morado) cuentan con
nodos de distintas temporalidades (colores claros y oscuros), indicando que la vegetación es
capaz de regresar a condiciones anteriores si el ambiente es propicio.
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Figura 5.2: Ampliación de la red de similitud entre muestras. A. Acercamiento al grupo K.
B. Acercamiento al grupo J. C. Acercamiento al grupo I. D. Acercamiento al grupo H. E.
Acercamiento al grupo G.
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En la Fig. 5.3 se aprecia la temporalidad de cada grupo y la secuencia que siguen los nodos
en la red de muestras. Es posible apreciar la aparición de fenómenos climáticos a gran escala
(transiciones entre MIS) a los que la vegetación se ve condicionada.

Por ejemplo, la vegetación correspondiente al MIS 6 (∼150-132 ka) es muy estable ya que
la gran mayorı́a de las muestras pertenecen al grupo K. Al inicio del MIS 5e la vegetación
es similar al del grupo K tras lo cual se muestran caracterı́sticas de los grupos J, I e incluso
H y F a mediados del MIS 5e. Hacia el final del MIS 5e la vegetación retorna a condiciones
intermitentes entre los grupos K y J, situación que continúa hasta finales del MIS 5d, cuando
cerca de ∼110 ka ocurre una transición hacia los grupos I, H y E cuya duración es cercana a
5 ka, posteriormente reaparecen nodos de los grupos K y J a mediados del MIS 5c. En este
mismo lapso se presenta el nodo aislado del grupo D. Es importante remarcar que durante el
final del MIS 5c aparece por última vez el grupo K, indicando que a partir de dicho momento
la vegetación pasó por un punto de no retorno a condiciones previas.

En el MIS 5b la vegetación pasa a mostrar predominantemente nodos que pertenecen al
grupo I, aunque para finales de este periodo aparecen los primeros nodos del grupo G. Tras
el inicio del MIS 5a la vegetación transita entre los grupos I, H y J hasta ∼78 ka, pues tras
dicho punto el grupo J deja de estar presente en el registro. Hacia la parte final del MIS 5a
(∼75 ka) el grupo G toma mucha relevancia, aunque durante la transición MIS 5-4 el grupo
más frecuente es H.

Durante el MIS 4, la vegetación sigue un patrón de intermitencia entre los grupos I, H y
G que abarca todo este periodo y finaliza a tras la entrada del MIS 3 (∼58 ka). En los próxi-
mos ∼6 ka la vegetación unicamente está representada por los grupos G y H, pues no aparece
ningún nodo del grupo I, pero posteriormente (∼52 ka) la vegetación vuelve a presentar ca-
racterı́sticas de este grupo. Caso contrario ocurre con la vegetación del grupo G, pues en lo
sucesivo muy pocos nodos pertenecen a este grupo. Durante la mayor parte del MIS 3 el
grupo H está presente de manera intermitente permitiendo transitar entre los grupos I y G.

Hacia mediados del MIS 3 resalta la alta frecuencia con la que se presentan nodos aisla-
dos de los grupos C, B y A, pues en menos de 10 ka hay más muestras atı́picas que en los
∼100 ka anteriores.

5.2. Red bipartita: Taxa ancla en redes libres de escala.
La red de muestras es implı́citamente una red temporal puesto que se construye a partir

de semejanzas entre taxa de muestras con distintas edades. La adición de nuevos nodos no
sigue el modelo de anclaje o enlace preferencial propuesto por Barabási y Albert (1999). En
su lugar, los nodos se enlazan por dos factores principales: proximidad histórica y similitud
ambiental. El primer factor puede observarse en el análisis de agrupamiento (Fig. 5.2) ya
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Figura 5.3: Grupos de Louvain en el tiempo. La división temporal entre MIS fue realizada
con base en los datos de Batchelor et al. (2019). A. Acercamiento al nodo aislado del MIS
5E. B. Acercamiento al primer nodo aislado del MIS 5C. C. Acercamiento al segundo nodo
aislado del MIS 5C. D. Acercamiento a la transición de la vegetación entre el MIS 5B-5A.
E. Acercamiento a la transición de la vegetación entre el MIS 4-3. F. Acercamiento a los
nodos aislados del MIS 3. Notar que los colores de los nodos son iguales a los utilizados en
las Figs. 5.1 y 5.2.
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Tabla 5.1: Configuración de los grupos de Louvain. La primer columna se refiere al grupo de
Louvain, la segunda a los taxa presentes en mayor cantidad de muestras (dentro del paréntesis
se encuentra la proporción del grupo en la que hay presencia de los taxa) y la tercera a los
taxa cuya presencia en el registro es importante al interior del grupo (en el paréntesis se
indica la proporción de presencias de los taxa que hay dentro de cada grupo). * Al ser grupos
aislados, todos los taxa se encuentran en la misma proporción.

Grupo de Louvain Taxa abundantes Taxa propios

A* Quercus, Pinus Sin taxa propios

B*

Abies,
Amaranthaceae,

Pinus cembroides,
Pinus, Quercus

Sin taxa propios

C

Abies (1), Pinus (1),
Alnus (.67),

Amaranthaceae (.67),
Quercus (.67),

Artemisia (.33),
Asteraceae (.33),

Picea (.33), Poaceae (.33),
Rubiaceae (.33)

Sin taxa propios

D*

Alnus, Amaranthaceae,
Arcethobium, Artemisia,

Asteraceae, Celtis,
Cupressus/Juniperus,

Iresine, Juglans,
Pinus cembroides,

Pinus, Poaceae,
Quercus

Iresine (.16)
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Grupo de Louvain Taxa abundantes Taxa propios

E*

Abies, Alnus,
Amaranthaceae,

Ambrosia, Asteraceae,
Convolvulaceae,

Cupressus/Juniperus,
Fraxinus, Picea,

Pinus cembroides, Pinus,
Poaceae, Podocarpus,

Quercus,
Thalictrum, Urticaceae

Convolvulaceae (1)

F*

Amaranthaceae,
Cupressus/Juniperus,

Pinus cembroides,
Pinus, Poaceae,

Quercus

Sin taxa propios

G

Abies (1), Pinus (1),
Amaranthaceae (.89),

Picea (.84), Quercus (.79),
Alnus (.76),

Asteraceae (.73),
Poaceae (.71)

Pinus cembroides (.68),
Artemisia (.52)

Loranthaceae (.57),
Bursera (.5), Clethra (.5),

Prunus (.5),
Solanaceae (.5),

Anacardiaceae (.4),
Rubiaceae (.38),
Rosaceae (.35),
Buddleia (.33)

H

Pinus (1), Abies (.98),
Quercus (.90),

Amaranthaceae (.84),
Asteraceae (.84), Alnus (.83),

Picea (.72), Poaceae (.72),
Artemisia (.69),

Pinus cembroides (.69),
Cupressus/Juniperus (.61)

Hyptis (1), Lonicera (1),
Saxifragaceae (1),

Cornus (.5),
Sapindaceae (.5),
Solanaceae (.5),

Vitis (.5),
Clethra (.4)
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Grupo de Louvain Taxa abundantes Taxa propios

I

Pinus (1), Abies (.92),
Quercus (.85), Alnus (.74),

Amaranthaceae (.74),
Pinus cembroides (.73),

Poaceae (.70),
Asteraceae (.64),
Artemisia (.58),

Cupressus/Juniperus (.5),
Picea (.5)

Thuja (1),
Heliocarpus (1),
Heliotropium (1),
Bocconia (.67),

Tsuga (.62),
Alchornea (.5),

Cornus (.5),
Liliaceae (.42),
Dodonea (.4),

Iris (.4)

J

Pinus (1), Quercus (1),
Alnus (.98),

Asteraceae (.98),
Poaceae (.98),

Amaranthaceae (.95),
Artemisia (.91),

Cupressus/Juniperus (.9),
Pinus cembroides (.84),

Abies (.79)

Arecaceae (1),
Borriera (1), Cassia (1),

Croton (1),
Hernandiaceae (1),

Psychiotria (1),
Salvia (1),

Hedyosum (.67),
Leguminosae (.67),

Sapium (.54), Cecropia (.5),
Ilex (.5), Onagraceae (.5),
Prunus (.5), Populus (.5),

Sapindaceae (.5),
Vitis (.5),

Celtis (.44), Liliaceae (.42),
Dodonaea (.4)
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Grupo de Louvain Taxa abundantes Taxa propios

K

Pinus (1), Quercus (1),
Alnus (.98),

Amaranthaceae (.98),
Poaceae (.97),

Asteraceae (.95),
Artemisia (.93),

Cupressus/Juniperus (.9),
Pinus cembroides (.9),

Abies (.47),
Ambrosia (.42)

Arbutus (1),
Arctostaphylos (1),

Violaceae (1), Myrica (.87),
Acacia (.8), Althernaera (.75),

Cnidosculus (.75),
Acanthaceae (.67),

Arenaria (.67), Meliaceae (.67),
Tilia (.67), Carpinus (.61),

Borraginaceae (.6), Carya (.6),
Arceuthobium (.57),
Caesalpinia (.53),

Ulmus (.53), Eryngium (.53),
Alchornea (.5), Cactaceae (.5),

Cecropia (.5),
Englelhardtia (.5),

Iresine (.5), Ilex (.5),
Onagraceae (.5), Populus (.5),

Caryopyllaceae (.47),
Liquidambar (.47),

Ambrosia (.45),
Sapium (.45), Urticaceae (.45),

Apiaceae (.43),
Podocarpus (.41), Iris (.4),

L*

Abies, Alnus,
Amaranthaceae,

Apiaceae, Artemisia,
Asteraceae,

Caryopyllaceae,
Cupressus/Juniperus,

Englelhardtia, Juglans,
Pinus cembroides,

Pinus, Poaceae

Sin taxa propios
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Figura 5.4: A. Distribución del grado de la red. B. Comparación de la distribución del grado
de la red con la distribución de Poisson con parámetro µ = grado promedio (< K >) y N =
404. C. Distribución del grado total y por MIS. D. Comparación de mediana del grado por
MIS mediante una prueba de Tukey con intervalo de confianza = 95%.

que gran cantidad de enlaces formados ocurren entre nodos cuya temporalidad no es alejada
(colores similares). El segundo factor puede apreciarse en la Fig. 6.4 que se desarrolla en el
capı́tulo 6.1.

Ası́ como los nodos tienden a agruparse por afinidad ambiental y temporal, la distribución
del grado también depende de dichos factores (Fig. 5.4). La estructura de la red de muestras
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Figura 5.5: Distribución de grado para A. MIS 6, B. MIS 5, C. MIS 4, D. MIS 3. La lı́nea gris
representa la distribución de Poisson considerando la media de todas las muestras, mientras
que la lı́nea verde contempla la media del grupo. La lı́nea roja es la distribución del grado
obtenida para cada periodo de tiempo.

no es estrictamente del tipo regular o lattice debido a que el grado de cada nodo es variable.
Si bien las muestras cercanas no necesariamente presentan grandes similitudes entre sı́ en
cuanto a la composición polı́nica, la proximidad temporal es un elemento importante en la
formación de enlaces entre las muestras (Fig. 5.2). En cambio, la estructura de la red parece
acercarse más a la de una red del tipo Erdös-Renyi en la que el grado de los nodos varı́a
alrededor de la media (Fig. 5.4a).
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Figura 5.6: Red bipartita entre taxa (rectángulos) y grupos de Louvain (cı́rculos). El color de
los cı́rculos representa el grupo de la red de muestras. El color del relleno en los rectángu-
los indica la estructura biológica del taxón, mientras que el contorno representa su afinidad
térmica.

El grado promedio de la red completa es 36.94 enlaces, siendo 69 la mayor cantidad que
presenta un nodo; sin embargo, la distribución del grado no sigue en el sentido estricto lo
estimado por el modelo de red aleatoria tipo Erdös-Renyi, el cual plantea que la distribución
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del grado debe seguir la distribución de Poisson (Fig. 5.4b). Comparando ambas distribucio-
nes, la red de muestras se comporta de manera más homogénea; es decir, los nodos tienen
probabilidades similares de tener cualquier cantidad de enlaces dentro del rango 0-69.

Al medir la distribución del grado en los distintos estadı́os isotópicos se observa que du-
rante el MIS 6 la cantidad de enlaces es significativamente inferior a todos los otros (< K >
= 21.19). En el mismo sentido, el MIS 5 tiene menor cantidad de enlaces que los MIS 4 y 3
(< K > = 35.79). Por el contrario, los MIS 4 y 3 tienen una distribución de grado que no pue-
de considerarse como significativamente distinta (< K > = 45.21 y 49.43, respectivamente)
(Fig. 5.4c y d; Fig. 5.5).

El grado de la red señala que conforme avanza el tiempo es más probable tener mayor canti-
dad de enlaces hasta llegar a un punto estable. En términos ecológicos esto se refiere a que
el recambio de taxa al interior de los MIS 6 y 5 es muy elevado, pero una vez que llegan el
MIS 4 y 3, la vegetación alcanza un punto de equilibrio dinámico en el que los taxa cambian
en cuanto a su abundancia, pero no en lo referente a la riqueza.

Analizando los datos palinológicos mediante una red bipartita entre taxa y los grupos de
Louvain, se pueden apreciar tanto la configuración ecológica de cada grupo como la impor-
tancia relativa de los taxa a lo largo del tiempo (Fig. 5.6). Gracias a esta visualización es
posible identificar que hay un grupo de taxa (rectágulos) centrales y otro grupo periférico.
El primero corresponde con aquellos taxa presentes en gran parte del registro palinológico;
es decir, los formadores de las comunidades capaces de establecerse bajo un rango amplio
de temperatura y humedad, tales como Pinus, Quercus, Amaranthaceae, Alnus y Asteraceae,
por mencionar los más frecuentes a lo largo del registro. En contraparte, el segundo grupo se
trata de taxa intermitentes o migratorios que llegan a la cuenca bajo condiciones ambienta-
les especı́ficas en ventanas temporales cortas, como en el caso de Acacia, Croton Lonicera,
Prunus y Thuja, por mencionar sólo algunos.

La distribución del grado de la red bipartita presenta caracterı́sticas relevantes para la teorı́a
de redes. Por ejemplo, al cuantificar el número de veces que los taxa están presentes al me-
nos una vez en las muestras se observa que la distribución sigue una ley de potencias, pues
mediante la prueba de hipótesis de bondad de ajuste no es posible rechazar la hipótesis nula
ya que α = 0.10 (Fig. 5.7). Lo anterior se refiere que hay gran cantidad de taxa que está pre-
sente en pocas etapas del registro, mientras que hay unas pocas que prevalecen en la mayorı́a
de las muestras. Estas últimas son los taxa centrales o hubs de la Fig. 5.6.

El coeficiente γ de esta red es 1.50, lo cual indica que se trata de una red libre de escala
con ‘régimen anómalo’; es decir, que todos los nodos (taxa) están unidos a través de un gran
nodo conector o hub. En el caso de esta red, el gran hub es el género Pinus. A partir de
∼250 muestras (61%) la probabilidad de seguir encontrando los taxa en el registro decae
considerablemente. Por tratarse de una red temporal, la Fig. 5.7 indica también la persis-
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Figura 5.7: Muestras en las que aparecen los Taxa. En el eje X aparece la cantidad de mues-
tras o grado (N), mientras que en el eje Y se encuentra su probabilidad asociada (P(N)). La
escala de los ejes es logarı́tmica.
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Figura 5.8: Unión entre los taxa por medio de una muestra compartida. En el eje X aparece
la cantidad de uniones con otros taxa o grado (K), mientras que en el eje Y se encuentra su
probabilidad asociada (P(K)). La escala de los ejes es logarı́tmica.

50



tencia de los taxa a lo largo del tiempo en la Cuenca de México. Los nodos cuyo valor K
es más elevado son los puntos de encuentro que tiene la vegetación en el tiempo; es decir,
son los taxa resilientes a los cambios ambientales que se van suscitando y, si bien, pueden
llegar a desaparecer del registro en algunas muestras, son capaces de regresar una vez que
hay condiciones favorables.

Al igual que con la conexión entre taxa y muestras, la unión entre los distintos taxa en
una misma muestra se obtiene a partir de la red bipartita. La distribución del grado de esta
red también sigue la ley de potencias (Fig. 5.8), pero en este caso el coeficiente γ es 2.75;
es decir, se trata de una red de ‘ultra mundo pequeño’. Según lo planteado por Barabási y
Pósfai (2016), una red de este estilo tiene la propiedad de que la distancia geodésica máxi-
ma entre dos de sus nodos queda expresada por el doble logaritmo de la cantidad de nodos
(ln(ln(N))), donde N en este caso es 91, de forma tal que la distancia máxima predicha es de
1.50. Este resultado concuerda con la distancia máxima entre dos taxa cualesquiera (2) debi-
do a que hay tres nodos unidos al resto: Pinus, Asteraceae y Alnus. Los taxa con valores de
K más elevados representan a aquellos que favorecen mayor riqueza de entidades biológicas,
pues su presencia no excluye a otros taxa o lo hace mı́nimamente.
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Capı́tulo 6

Discusión

6.1. Ecologı́a de los grupos de Louvain
Cada grupo de Louvain se caracteriza por una configuración particular de la vegetación;

por una parte hay cambios en la riqueza, pero también los mismos taxa presentan variaciones
en cuanto a su abundancia.

Mediante proyecciones de la red bipartita (Fig. 5.6) que contemplan unicamente los elemen-
tos de cada grupo es posible apreciar tanto los taxa más frecuentes como aquellos propios.
Los primeros se visualizan como rectángulos grandes en la imagen izquierda, mientras que
los segundos como rectángulos grandes en la imagen derecha (Figs. 6.1, 6.2, 6.3).

Tanto con la red bipartita como con las proyecciones es posible apreciar la importancia de
los taxa centrales entre los que destacan las conı́feras como Pinus, Abies, Picea y Cupres-
sus/Juniperus. Si bien, éstas son importantes en todo el registro, en los grupos I, H y G se
vuelven especialmente relevantes (a excepción de Cupressus/Juniperus), apuntando a que
en dichos grupos habı́a bosques cerrados y con alta densidad de la cobertura (Rzedowski,
2010). Es importante señalar que Cupressus/Juniperus es la única conı́fera con mayor afini-
dad hacia los grupos K y J. Otros taxa como Quercus, Alnus y Artemisia son especialmente
importantes en estos mismos grupos.

Las herbáceas y pastos también son abundantes en el registro; especialmente en los grupos
K y J donde se encuentra su mayor riqueza. Sin embargo, son las familias Amaranthaceae,
Asteraceae y Poaceae las de mayor importancia en términos de abundancia y frecuencia de
aparición a lo largo del registro; incluso en los grupos I, H y G, aunque con menor repre-
sentatividad que en los grupos K y J. Estas familias se caracterizan por tener gran cantidad
de especies tolerantes a distintas condiciones climáticas, por lo que es frecuente encontrar
gran diversidad de ellas en sistemas montañosos como el estudiado (González-Zamora et al.,
2007).
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Figura 6.1: Proyección de la red bipartita con taxa de los grupo K y J. El tamaño del nodo
de la red a la izquierda es proporcional al número de muestras en las que está presente cada
taxa, mientras que a la derecha es proporcional a la exclusividad de cada taxa al grupo. El
color del relleno en los rectángulos indica la estructura biológica del taxón, mientras que el
contorno representa su afinidad térmica. 53



Figura 6.2: Proyección de la red bipartita con taxa de los grupo I y H. El tamaño del nodo
de la red a la izquierda es proporcional al número de muestras en las que está presente cada
taxa, mientras que a la derecha es proporcional a la exclusividad de cada taxa al grupo. El
color del relleno en los rectángulos indica la estructura biológica del taxón, mientras que el
contorno representa su afinidad térmica. 54



Figura 6.3: Proyección de la red bipartita con los taxa del grupo G. El tamaño del nodo de
la red a la izquierda es proporcional al número de muestras en las que está presente cada
taxa, mientras que a la derecha es proporcional a la exclusividad de cada taxa al grupo. El
color del relleno en los rectángulos indica la estructura biológica del taxón, mientras que el
contorno representa su afinidad térmica.

La mayorı́a de las herbáceas y arbustos identificados tienen tolerancia a climas tropicales y
templados, aunque dentro de los grupos K y J se encuentran la mayor cantidad de herbáceas
con afinidad a climas tropicales. En estos grupos se encuentran la familia Cactaceae, la cual
es caracterı́stica de sitios con condiciones sumamente secas; Caesalpinia, con gran depen-
dencia a la estacionalidad y Croton, un género con gran riqueza de especies que se encuentra
principalmente en regiones tropicales con climas semi-áridos y secos en donde predomina la
vegetación secundaria (González-Esquivel et al., 2019), entre otras. Algunas herbáceas con
estas caracterı́sticas llegan a encontrarse en ambos grupos, pero es poco frecuente encontrar-
las en un grupo distinto y, de ser ası́, están con escasos conteos.

Al igual que las herbáceas, los árboles mesofı́ticos tienen mayor relevancia en los grupos K
y J, pues en ellos se encuentra la mayor riqueza de este grupo. Tal es el caso de Ulmus, Tilia,
Populus, Ilex, Carpinus y Engelhardtia, por mencionar algunos. La mayorı́a de los árboles
mesofı́ticos presentes en el registro tienen afinidad por los climas templados, por lo que su
reducción o desaparición indica temperaturas más elevadas (Worrall et al., 2013).

Por lo tanto, es posible inferir que las condiciones en los grupos K y J son generalmente
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de climas templados húmedos en donde la vegetación está compuesta principalmente por
herbáceas, Quercus Alnus y árboles mesofı́ticos. En este sentido, la vegetación es de bajo
tamaño con presencia pero no dominancia de conı́feras. Si bien, pudieron proliferar los bos-
ques cerrados, con gran densidad arbórea y abundante disponibilidad de agua de Quercus y
bosques mesófilos, también pudieron estar presentes grandes extensiones de pastizales alpi-
nos y subalpinos (Rzedowski, 2010). Sin embargo, en algunos momentos ocurren episodios
repentinos de calentamiento que facilitan el establecimiento de herbáceas tropicales que des-
aparecen tras el descenso de la temperatura.

Los grupos I, J y H, por su parte, apuntan a que la vegetación es cerrada, con gran domi-
nancia de las conı́feras y menor diversidad de herbáceas y árboles mesofı́ticos, indicando
que se trata de climas ligeramente templados en los que llegan a presentarse taxa (árboles,
principalmente) de climas tropicales.

6.2. Paleocomunidades en el tiempo
Mediante datos geoquı́micos es posible inferir los cambios ambientales que ocurrieron

en una cuenca a partir de la estratigrafı́a sedimentaria de lagos. Cada elemento quı́mico
aporta información relevante para llevar a cabo una reconstrucción y proponer un escenario
paleoambiental, por lo que es importante analizar los distintos elementos y sus relaciones
geoquı́micas (Boyle, 2001).

Un elemento ambiental relevante es la humedad. Mueller et al. (2009) plantean que es posible
reconstruir las condiciones de sequı́a mediante una relación geoquı́mica de cuatro elemen-
tos: Ti, Fe, Al y Ca. Los primeros tres llegan al registro sedimentario gracias al arrastre
ocasionado por la lluvia, de manera tal que si llueve poco, estos elementos estarán en bajas
concentraciones. Adicionalmente, cuando la lluvia es baja, la concentración de sustancias
disueltas en la columna de agua aumenta propiciando la precipitación de CaCO3 autigénico,
por lo que la relación Ca/Σ(Ti, Fe, Al) señala condiciones de sequı́a cuando sus valores son
altos, y condiciones de mayor humedad cuando los valores son bajos.

Las micropartı́culas de carbón, por su parte, han sido utilizadas como un proxy que indi-
ca la ocurrencia de incendios en la cuenca donde se depositan los sedimentos. Esta relación
entre carbón e incendios corresponde con estudios dendrocronológicos publicados desde la
década de 1980 (Whitlock y Larsen, 2001). Los análisis de carbón cuantifican la cantidad de
partı́culas carbonizadas en los sedimentos, por lo que los picos de carbón indican eventos de
fuego pasados.

Otro factor que influye sobre la vegetación es la insolación; es decir, la cantidad de energı́a
que entra al sistema (Caballero et al., 2019). Si bien, durante el verano hay mayor energı́a
que en invierno, los parámetros orbitales provocan que estos valores sean dinámicos. La es-
tacionalidad, entendida como la diferencia entre insolación de verano e invierno, indica el
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rango al que deben adaptarse los taxa entre las épocas más cálidas y frı́as del año.

A su vez, la temperatura es otro elemento climático de gran importancia. A pesar de ser
un factor fundamental que condiciona a los ecosistemas, es difı́cil encontrar registros locales
de la paleotemperatura (Correa-Metrio et al., 2013). Ante lo anterior, se han realizado múlti-
ples investigaciones que buscan reconstruir la temperatura a nivel global o regional mediante
δ 18O. Gracias a la cuantificación de este isótopo se ha podido establecer que cuando la me-
dición se realiza sobre núcleos de hielo, valores más grandes representan temperaturas más
elevadas y viceversa. A través de esta herramienta ha sido posible identificar eventos climáti-
cos de temporalidad considerable o de mediana escala como los estadı́os isotópicos marinos,
ası́ como eventos de corta duración como los Eventos Henrich o Dansgaard-Oeschger (D-O)
(Bassis et al., 2017; Laskar et al., 2004).

Con base en las relaciones geoquı́micas descritas anteriormente, en la Fig. 6.4 es posible
apreciar que la vegetación correspondiente al MIS 6 (∼150-132 ka) es muy estable y resisten-
te a los cambios exceptuando la muestra más antigua, pues las perturbaciones que ocurrieron
en la cuenca tales como los periodos de sequı́a y el paulatino incremento de la temperatura,
no representaron cambios suficientemente importantes como para que las muestras dejaran
de pertenecer al grupo K. Cuando llega a cambiar el grupo, la vegetación retorna a condicio-
nes previas. En las muestras de esa temporalidad se observa la mayor riqueza de taxa en el
registro, a lo que se le suma la menor cantidad de Pinus; es decir, la comunidad no presenta
dominacia clara de alguno de sus miembros, pues por una parte, hay niveles bajos de Pinus
y, por el contrario, Quercus, Amaranthaceae, Alnus, Asteraceae, Poaceae, Artemisia y Cu-
pressus/Juniperus presentan valores elevados (Fig. 6.5).

Tras el aumento de la temperatura hacia el final del MIS 6 ocasionado por la modificación de
los parámetros orbitales y reflejado en el aumento tanto de δ 18O como de la estacionalidad
(Caballero et al., 2019) (Fig. 6.4), la vegetación se mantuvo estable incluso tras la presencia
de incendios. Sin embargo, la vegetación sufrió un forzamiento térmico continuo desde el
inicio del MIS 5e que provocó cambios en su composición pues hubo transiciones entre los
grupos J, I y H; los mismos que posteriormente se volverı́an predominantes. A este periodo
de extremo calentamiento se le conoce como Eemian (∼129-116 ka) y es de especial in-
terés por tratarse de un momento análogo imperfecto al calentamiento actual en el que hubo
vegetación de latitudes medias en zonas del Ártico tras el derretimiento de los glaciares pro-
vocado por anomalı́as orbitales (Salonen et al., 2018). En la Cuenca de México se nota un
incremento de Pinus, Pinus cembroides y Abies, los cuales pudieron establecerse fácilmente
tras el retroceso de los glaciares (Gugger et al., 2011). Por el contrario, el resto de taxa cen-
trales o hubs mostraron una disminución en los conteos (Fig. 6.5).

Hace ∼127 ka hubo un descenso abrupto de la temperatura llamado evento Tunturi, ocasio-
nando que ∼3 ka después la vegetación de la cuenca presentara unicamente conteos muy
bajos de Pinus, Quercus y otros pocos taxa centrales presentes en gran parte del registro (ver
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Figura 6.4: Grupos polı́nicos de Louvain e indicadores paleoambientales: Relación Ca/Σ (Ti,
Fe, Al) (Ortega-Guerrero et al. (2020)), Micropartı́culas de carbón (Martı́nez-Abarca et al.,
2021), Estacionalidad (verde), Insolación de verano (amarillo), invierno (azul) y otoño (na-
ranja) (watts/m2) (Laskar et al., 2004) y δ 18O (Johnsen et al., 1997).
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Tabla 5.1, grupo F). Si bien, este evento ha sido estudiado principalmente mediante registros
marinos y sedimentarios cercanos al Ártico (Salonen et al., 2018), cabe plantear que la señal
de dicho evento pudo quedar registrada en la Cuenca de México a causa de los procesos
oceánicos que ocurren en el Atlántico Norte. Caballero et al. (2019) plantean que durante los
eventos Henrich el agua frı́a que proviene del derretimiento glaciar se incorporan al Atlánti-
co Norte, lo que provoca una alteración a la Circulación de Vuelco Meridional del Atlántico
(AMOC, por sus siglas en inglés), volviéndola más débil. A su vez, esta modificación a la
AMOC provoca que la Zona de Convergencia Intertropical, zona donde convergen los vien-
tos alisios del norte y sur, se desplace hacia latitudes más sureñas, provocando variaciones en
cuanto a temperatura y precipitación. En edades más recientes se han podido detectar estos
patrones en la cuenca, coincidiendo en mostrar condiciones secas y frı́as (Caballero et al.,
2019).

Posteriormente, la vegetación retorna a los grupos previos K y J de manera alternada a pesar
de la inestabilidad térmica de finales del MIS 5e e inicios del MIS 5d. Este retorno se debe
al descenso de Pinus e incremento de Quercus, Alnus, Asteraceae, Poaceae, Artemisia y Cu-
pressus/Juniperus.

Hacia finales del MIS 5d (∼112 ka) comenzó a aumentar la estacionalidad, provocando
que la vegetación dejara atrás las caracterı́sticas de los grupos K y J para transitar hacia los
grupos I y H. En este periodo resalta la importancia relativa tanto de Pinus y Pinus cem-
broides - árboles muy resistentes a las condiciones de suelos ácidos y temperaturas más
altas elevadas - como de Quercus y Poaceae. Por el contrario, Alnus, Asteraceae, Artemisia
y Cupressus/Juniperus tienen valores bajos en sus conteos (6.5), indicando que se pasó de
condiciones frı́as y húmedas a un breve periodo cálido y seco (Salonen et al., 2018).

Hace ∼106 ka (inicios del MIS 5c) se presentó un periodo de incendios (Fig. 6.4) que pro-
vocó fuertes cambios en la vegetación, pues en el registro hay una dominancia de Pinus
cembroides y Picea (grupo E). Mientras que la primera es una especie capaz de establecerse
en zonas degradadas y con suelos poco profundos, Picea suele encontrarse en zonas frı́as y
húmedas en las que ocurrieron incendios (Foster, 1985; Ortega-Rosas et al., 2008). Poste-
riormente, la temperatura presentó oscilaciones breves pero hace ∼103 ka alcanzó un punto
elevado que disminuyó lentamente. El incremento de temperatura coincidió con el aumen-
to de la estacionalidad y un periodo importante con sequı́as moderadas (Martı́nez-Abarca
et al., 2021), provocando que nuevamente la vegetación transitara de condiciones del grupo
J al grupo I donde Poaceae, Asteraceae, Artemisia y Pinus cembroides aumentaron, mientras
que descendieron Pinus y Quercus, indicando que la vegetación pasó de bosques mixtos a
pastizales con árboles aislados.

Al disminuir la estacionalidad y temperatura, la vegetación pudo retornar a los grupos K
y J de manera intercalada debido a que la abundancia de Pinus disminuyó hasta llegar a va-
lores similares presentes en el MIS 5e. Cabe resaltar que a los ∼97 ka aparece una sequı́a
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importante en el registro, provocando que disminuyera considerablemente la abundancia de
Pinus, Quercus, Alnus, Asteraceae, Poaceae, Pinus cembroides, Abies y Artemisia (grupo D).

Hacia finales del MIS 5c la vegetación nunca regresó al grupo K, pues hasta ese periodo
hubo múltiples extinciones locales de herbáceas y vegetación alpina que no soportaron pe-
riodos prolongados de calentamiento y enfriamiento. Ası́ mismo, la abundancia de Pinus
comienza a crecer paulatinamente hasta llegar a máximos históricos 6.5. Jiménez-Moreno
et al. (2007) reportan que para el lago Bear en Utah, Pinus presenta mayores conteos durante
el MIS 5c y 5a. Sin embargo, para la Cuenca de México, los valores máximos se encuentran
en el MIS 5b y 4.

Durante el MIS 5b la vegetación pasó a mostrar caracterı́sticas principalmente del grupo
I con cantidades importantes de Abies, Picea, Pinus cembroides y especialmente Pinus. En
sentido opuesto, Quercus, Amaranthaceae, Alnus, Asteraceae, Poaceae y Artemisia decrecen
sus conteos considerablemente. Hacia el máximo térmico de este periodo (Interestadial 22,
según Rasmussen et al. (2014) ∼89 ka) la vegetación pasó a formar parte del grupo G. Este
salto de la comunidad vegetal se asocia con los máximos conteos de Pinus y con la termina-
ción de un incendio prolongado en la cuenca, por lo que es posible inferir que Pinus mostró
un crecimiento en sus poblaciones Foster (1985); Rzedowski (2010).

Tras la llegada del MIS 5a (∼86 ka) disminuye la temperatura, lo que conlleva a la pos-
terior disminución de Pinus, provocando que la vegetación retornara al grupo J brevemente
gracias al incremento de Quercus, Amaranthaceae, Alnus, Asteraceae, Poaceae, Artemisia,
Cupressus/Juniperus y Picea (Fig. 6.5). En seguida, ocurrieron transiciones sumamente im-
portantes para entender la dinámica posterior de la vegetación en la Cuenca de México. Por
una parte, la temperatura seguı́a una tendencia ascendente tras llegar a un mı́nimo en ∼40
ka. Además, la estacionalidad volvı́a a ser muy elevada, provocando incendios sumamente
frecuentes e importantes sequı́as; algo concordante con lo planteado por Torres-Rodrı́guez
et al. (2015) y Martı́nez-Abarca et al. (2021). La combinación de estos factores explica que
haya ocurrido una transición del grupo H al J, teniendo hacia mediados del MIS 5a (∼79 ka)
la última muestra perteneciente al grupo J. Durante el resto de este estadı́o isotópico el grupo
más recurrente fue G a causa del incremento de Pinus en el registro. Igualmente, se observa
que la estacionalidad deja de ser tan marcada y comienza a estabilizarse.

Hacia finales del MIS 5a, se vuelven más frecuentes los periodos de enfriamiento y calenta-
miento repentino. Hacia los ∼75 ka se registra una disminución abrupta de la temperatura, ası́
como un incremento en la frecuencia de sequı́as. Tras este cambio ambiental, la vegetación
transita brevemente al grupo I y H ya que disminuyen Pinus, Amaranthaceae, Asteraceae y
Abies por una parte, y aumentan Quercus, Alnus y Cupressus/Juniperus, apuntando a que
volvió a haber disponibilidad de agua (Rzedowski, 2010). Sin embargo, la vegetación es ca-
paz de retornar al grupo G una vez que vuelve a aumentar la temperatura global provocando
que Quercus, Alnus y Cupressus/Juniperus decrezcan nuevamente (Fig. 6.5).
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Al inicio del MIS 4 aparece nuevamente un ciclo en el que primero la temperatura es ba-
ja y posteriormente sube rápidamente. A causa de dichos cambios, ası́ como de intensos
incendios la vegetación transita entre los grupos I, H y G (Fig. 6.4). Sin embargo, una vez
que la temperatura vuelve a disminuir y presenta pocas variaciones, la vegetación retorna al
grupo G gracias a la resiliencia de la comunidad. En este periodo Pinus y Picea se mantienen
relativamente estables con abundancias elevadas, mientras que el resto de los hubs cuentan
con valores muy bajos salvo algunas excepciones asociadas con periodos de sequı́as o incen-
dios (Figs. 6.4, 6.5). En contraste, durante este periodo en la parte central de Estados Unidos
habı́a dominancia de herbáceas de las familias Poaceae y Asteraceae (Jiménez-Moreno et al.,
2007).

Durante el resto del periodo la temperatura fue baja, aunque hubo otro evento de calenta-
miento (D-O 18) hace ∼62 ka (Rasmussen et al., 2014). Cerca de 3 ka después, se registra el
único nodo del grupo I entre los 62 y 51 ka, el cual se caracteriza por presentar disminución
de Pinus por un lado, y un incremento importante de Quercus, Alnus, Asteraceae, Poaceae,
Artemisia, Cupressus/Juniperus y Picea (Fig. 6.5). Con el inicio del MIS 3 la temperatura
aumentó rápidamente (D-O 17 y 16), aunque la vegetación no presentó cambios de grupo
más allá de la intermitencia entre los grupos H y G.

Ante el evento Heinrich H 5a (∼52 ka) (Rasmussen et al., 2014), la vegetación transita hacia
el primer registro del grupo C tras ∼2.5 ka. Este grupo se caracteriza por tener conteos muy
bajos de Pinus y baja riqueza. El segundo nodo de este grupo aparece a los 46.5 ka y coin-
cide con el registro de un periodo con incendios intensos, tras el cual la vegetación retorna
a los grupos H y G. Tras los periodos de incendios hay algunos taxa que se ven favoreci-
dos brevemente, como Asteraceae, Abies y Artemisia (Fig. 6.5). Es importante señalar que
Pinus es capaz de regresar a mostrar valores elevados en sus conteos después de los perio-
dos con intensos incendios, pero no ası́ Picea. Si bien, ambas conı́feras se ven favorecidas
ante la presencia de incendios (Foster, 1985), el género Picea es sensible a las condiciones
de sequı́a, las cuales son frecuentes hacia el final del registro (Schuster and Oberhuber, 2013).

Cerca de 2 ka después aparece la muestra aislada del grupo B; aquella con mayor conteo
de Amaranthaceae del registro. Al ser una familia de herbáceas que contiene cientos de es-
pecies, es posible encontrar algunas con afinidad por las bajas temperaturas y otras cuya
tolerancia a temperaturas elevadas es considerable (Rzedowski, 2010). Sin embargo, hacia
este punto, la estacionalidad es menor que en momentos cercanos, por lo que es posible in-
ferir que se trata de un evento con bajas temperaturas en la Cuenca de México.

Entre ∼47 y 45 ka se presenta el evento H5 en el que las temperaturas son sumamente
bajas. En este contexto, se presenta la última muestra del grupo C a los 43 ka en la que nue-
vamente hay muy bajos conteos de Pinus. Cabe destacar que tanto el registro de tefras como
los incendios hacia la parte superior del núcleo son muy abundantes (Ortega-Guerrero et al.,
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Figura 6.5: Abundancia en conteos de los taxa centrales o hubs y la configuración de los
grupos de Louvain en el tiempo. El color de las lı́neas muestra si se trata de una conı́fera
(verde), herbácea (amarillo), árbol no conı́fera (rojo oscuro) o arbusto-ruderal (azul claro).
Debido a que los datos crudos tienen gran cantidad de ceros se utilizó un suavizado de los
datos que permita detectar las tendencias generales de los taxa. En el caso de Pinus se indica
también la log abundancia (rosa) para apreciar momentos puntuales con grandes ascensos y
descensos del género.
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2020; Martı́nez-Abarca et al., 2021). Todas estas alteraciones que tuvieron lugar en la cuenca
provocaron que la composición de vegetación varı́e entre muestras cercanas, principalmente
entre los grupos I, H y G, haciendo poco frecuente en esta parte del registro encontrar mues-
tras consecutivas que pertenezcan al mismo grupo.

Finalmente, el nodo aislado del grupo A se presenta a los ∼41 ka. En esta muestra, la abun-
dancia de Pinus es casi tan baja como el mı́nimo de todo el registro, pero a diferencia de
otros nodos aislados con bajos conteos de este género, en esta muestra hay una cantidad
importante de Quercus.

6.3. Resiliencia y puntos de no retorno de las comunidades
vegetales

La resiliencia puede entenderse como la capacidad de un sistema para mantener su fun-
cionalidad tras la presencia de alteraciones o cambios; propiedad común entre los sistemas
complejos. Además, la pérdida de resiliencia en un sistema ecológico puede representar cam-
bios irreversibles e impredecibles (Gao et al., 2016).

Los cambios en las comunidades a lo largo del registro se deben a diversos factores que
actúan en varias escalas y cuya intensidad es distinta. Por una parte, aparece la temperatura
global como un elemento que condiciona la composición polı́nica en el registro pero cuyo
efecto se ve desfasado ligeramente debido al tiempo que tarda en transmitirse la señal desde
los núcleos de hielo hasta un proxy complejo en la Cuenca de México; un lago de altura.
Dicho desfase (∼ 2-3 ka) fue estudiado por Correa-Metrio et al. (2013) para este mismo lago
y uno en Petén-Itza, Guatemala cuya altitud es menor a la de Chalco, encontrando que la
respuesta de la vegetación es más rápida en la zona con baja altitud.

Sin embargo, la intensidad de los cambios globales de temperatura varı́a dependiendo de
otro factor global: la estacionalidad. Es relevante considerar que cuando ésta es alta llegan a
registrarse mayores cambios entre grupos que cuando es baja, de forma tal que la combina-
ción entre temperatura y estacionalidad maximiza o minimiza los efectos de estas variables
por separado sobre la vegetación (Fig. 6.4).

Factores locales y regionales como la precipitación e intensidad de incendios también propi-
cian cambios en la vegetación, aunque el impacto que éstos tengan puede variar. Los conteos
de polen y mediciones de carbón se han asociado en paleoecologı́a debido a que el fuego
es considerado como un elemento del ecosistema que opera a corto, mediano y largo plazo
(Whitlock y Larsen, 2001). En este caso se observa que la vegetación responde al fuego tan-
to a corto como a largo plazo. Ejemplos de perturbaciones rápidas las encontramos hacia la
parte final del registro (Fig. 6.4 MIS 4 y 3) en donde la vegetación cambia repentinamente
entre grupos. Sin embargo, los incendios también operan a largo plazo ya que pueden provo-
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car extinciones locales y cambios en la composición de taxa que conduzcan a la vegetación
hacia un punto de no retorno si los incendios son frecuentes e intensos (Fig. 6.4 MIS 5b y 5a).

Sin embargo, el componente más importante en las comunidades biológicas de la Cuenca
de México es la historia vista como la acumulación de procesos que afectan a la vegetación.
En las Figs. 5.1 y 5.4 es posible observar que los nodos del MIS 6 tienen menor probabilidad
de tener enlaces por dos motivos. El primero es que la vegetación tiene mayor riqueza de
taxa y el recambio es mayor en periodos cortos de tiempo, permitiendo que múltiples con-
figuraciones de la vegetación queden agrupadas en el grupo K. En este sentido, la elevada
biodiversidad representa un elemento fundamental que permite la resiliencia, al igual que en
estudio realizado por Adolf et al. (2020).

El segundo motivo es que la vegetación de periodos frı́os no logra mantenerse durante épo-
cas cálidas prolongadas debido a que las condiciones de temperatura son tan adversas que
no es posible refugiarse en las zonas altas a largo plazo, tal como lo propone el modelo de
islas en el cielo Mastretta-Yanes et al. (2015) (Fig. 6.6 A), ante lo cual dicho modelo debe
contemplar que las extinciones locales pueden ocurrir si el cambio ambiental es abrupto y
sostenido, tal como en el paso MIS 6-5 (Fig. 6.6 B), pero la vegetación de zonas altas puede
ser resiliente si el incremento de temperatura es de corta duración, permitiendo que estas
especies sean capaces de recolonizar zonas bajas una vez que desciende la temperatura, tal
como lo indican los nodos subsecuentes a los episodios de calentamiento del MIS 4 (Fig.
6.5).

Con el aumento de la temperatura y estacionalidad que ocurrió en el MIS 5e, la vegetación
transitó hacia nuevos grupos que posteriormente serı́an más frecuentes, pero fue capaz de
retornar al grupo previo. Sin embargo, los forzamientos climáticos provocaron que varios
taxa no volvieran a estar presentes.

Esto mismo ocurrió hacia inicios del MIS 5c, cuando aumentaron la temperatura y la es-
tacionalidad, provocando que desaparecieran del registro aún más taxa. Si bien existió una
creciente pérdida de riqueza, hubieron algunos taxa que se vieron favorecidos por las modi-
ficaciones climáticas. Sin embargo, los cambios globales no fueron los únicos responsables
de la configuración futura de la vegetación; pues durante el MIS 5b ocurrió un periodo con
incendios (∼89 ka) que provocó un gran aumento en los conteos de Pinus. Contrario a lo
planteado por Alfaro-Reyna et al. (2019), la vegetación pasó a estar dominada por Pinus y
no por Quercus tras los fuertes incendios de este periodo.

Pinus, al ser formador de ecosistemas, logró extender su importancia ecológica y abarcar
mayores espacios como aquellos dejados por Quercus (Rzedowski, 2010), ocasionando que
otros taxa perdieran relevancia. Ası́ mismo, gran cantidad de herbáceas quedaron extintas
localmente, volviendo inviable la recolonización de las zonas que antes habitaban. Por tal
motivo, la importancia de Pinus fue mucho mayor que en etapas previas, trayendo consigo
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Figura 6.6: A. Modelo de islas en el cielo. B. Modelo de islas en el cielo que contempla
no sólo la migración altitudinal de las especies, sino también la posibilidad de encontrar
extinsiones locales. Modificado de Mastretta-Yanes et al. (2015).

que la vegetación fuera más homogénea a partir del MIS 5a.

Si bien, posteriormente (MIS 4 y 3) hubieron fluctuaciones importantes de temperatura a
nivel global registradas en δ 18O (Eventos D-O y Heinrich), la vegetación mostró mayor es-
tabilidad que en el pasado. Tanto Torres-Rodrı́guez et al. (2015) como Martı́nez-Abarca et al.
(2021) coinciden en que las condiciones climáticas en la Cuenca de México durante el MIS
4 eran húmedas y frı́as, aunque no tan frı́as como durante el MIS 6. Ante estos cambios
térmicos de corta duración, los taxa arbóreos con afinidad por climas templados (Quercus,
Alnus, Abies y Picea) comienzan un proceso en el que se suceden unos a otros en cuanto a su
importancia en las comunidades vegetales conformando distintos tipos de bosques en donde
Pinus es un elemento común de gran relevancia 6.4.

Si bien, la variabilidad ambiental que hay en el Lago de Chalco depende fuertemente de
la insolación y, por tanto, de la estacionalidad (Caballero et al., 2019), hacia los MIS 4 y 3
la estacionalidad en la Cuenca de México tuvo menor amplitud que en el pasado, aunque los
incendios fueron más abundantes e intensos (Torres-Rodrı́guez et al., 2015). Ante estas con-
diciones, los forzamientos externos fueron menos importantes que en el pasado y facilitaron
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que la configuración de equilibrio dinámico adoptada por la vegetación le permitiera tener
gran resiliencia a las variaciones ambientales, principalmente a los forzamientos internos y
de corto plazo, lo que se expresa en la red de muestras (Fig. 5.2) a través de una gran cantidad
de enlaces.

De esta manera, se aprecia que tanto los forzamientos globales o externos (variaciones
climáticas con importantes aumentos y descensos de temperatura) como los forzamientos
internos (incendios y actividad volcánica) pueden llegar a modificar la composición de la
vegetación en la Cuenca de México. Depende de cómo está configurada la vegetación, al
igual que de la intensidad y duración de los forzamientos si la vegetación llega a un punto de
no retorno hacia condiciones previas o si es posible regresar a un estado anterior.

En este sentido, aumenta la importancia de que las redes entre taxa tengan caracterı́sticas
de redes libres de escala, pues gracias a los hubs o taxa centrales, la vegetación logra ser
resiliente ante gran cantidad de perturbaciones.

6.4. Uso futuro y aportes de las Paleoredes
Si bien, el uso de redes en biogeografı́a ya ha sido explorado (Dos Santos et al., 2012;

Raggi et al., 2019), en el área de la paleoecologı́a resulta ser una novedad, por lo que en este
estudio fue posible identificar tópicos sobre los cuales serı́a importante profundizar mejorar
las técnicas analı́ticas para una mejor comprensión de los cambios en las paleocomunidades.

Una mejora importante puede estar en el análisis de comunidades. Al tratarse de redes con
interpretación ecológica, basar el agrupamiento en la modularidad podrı́a plantearse no sólo
mediante una regla de decisión que permita una mejora mı́nima, sino a través de un intervalo
de mejora, haciendo factible recuperar grupos de transición; puentes entre grupos que apor-
tan información sobre los procesos de cambio.

Adicionalmente, será relevante plantear estudios que contemplen más de un núcleo con el fin
de analizar procesos de migración latitudinal y longitudinal, ası́ como eventos de extinciones
locales y regionales.

Además, desde la ciencia de redes será importante estudiar las caracterı́sticas de las redes
adaptativas; redes temporales cuya distribución de grado se asemeja a una red de tipo Erdös-
Rényi, pero que cambian sus caracterı́sticas a partir de eventos puntuales. Si bien, la vege-
tación de la Cuenca de México responde a variables ambientales, la manera de adaptarse a
nuevas condiciones sigue una dinámica no lineal, pues responde de manera diferente ante
distintas combinaciones de variables, al igual que lo reportado por Glover et al. (2020) en el
sur de California.

Entre los aportes de las paleoredes destaca la posibilidad de plantear estrategias de con-
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servación de las comunidades vegetales con datos de largo plazo sumamente relevantes ante
escenarios de cambio climático (Willis et al., 2007). La estrategia toma como base identificar
la distribución de grado en las proyecciones de la red bipartita (Figs. 5.7, 5.8). Una estrate-
gia de conservación basada en redes paleoecológicas debe centrarse en el mantenimiento de
los hubs, pues los taxa centrales son resilientes a la gran variabilidad climática ya que están
presentes en gran parte del registro palinológico. Por el contrario, los taxa que se encuentran
en la periferia de la red bipartita son intermitentes e incapaces de mantenerse a través de
periodos prolongados en la cuenca.

Igualmente, a partir de la Fig. 5.8 es posible confirmar que pocos taxa tienen unión con el
resto de la comunidad, convirtiéndose ası́ en elementos fundamentales dentro de las comuni-
dades. Estos hubs conectan a la comunidad en su conjunto, por lo que perderlos representarı́a
un aumento considerable en la distancia entre el resto de taxa.

La estrategia de conservación planteada no quiere decir que no sea importante conservar
aquellos taxa de los nodos periféricos; por el contrario, mediante el análisis del cambio de
grupos de Louvain queda de manifiesto lo importante que es para la cuenca no perder defi-
nitivamente a los taxa, ya que al momento de haber extinciones locales puede ser imposible
recuperar las caracterı́sticas anteriores de la vegetación.
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Capı́tulo 7

Conclusiones

El análisis de redes con datos peleoecológicos permite identificar tendencias climáticas
y procesos de cambio ambiental a escala global, regional y local, por lo que es importante
continuar su exploración con otros proxies.

El análisis de redes permite detectar puntos de no retorno a configuraciones previas de la ve-
getación tras forzamientos climáticos prolongados que alteraron las condiciones en la cuen-
ca. Sin embargo, si los forzamientos no son prolongados sino puntuales, la vegetación es
capaz de regresar a su estado previo.

Ası́ mismo, con este estudio fue posible observar que la vegetación de periodos cálidos tiene
menor riqueza de especies, pero es más resiliente que la vegetación de periodos frı́os; es de-
cir, tiene la capacidad de retornar a condiciones previas al presentar un equilibrio dinámico.

En el transcurso del MIS 6 y 5, la vegetación pasa de mostrar gran riqueza de herbáceas
a ser menos diversa. En el MIS 5b las comunidades vegetales comienzan a estar dominadas
por Pinus alcanzando una configuración en la que varı́an ligeramente algunos taxa. Esta va-
riación coincide tanto con la disminución global de la temperatura, como con la reducción
de la estacionalidad en esta latitud.

La estructura de la red bipartita entre taxa sigue una distribución libre de escala, apuntando
a que hay pocos elementos de la vegetación persistentes en el tiempo, mientras que la gran
mayorı́a son intermitentes. Este resultado no sólo es importante para la teorı́a de redes, sino
también para plantear estrategias de conservación basadas en el registro palinológico de hace
∼150ka.
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