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Genaro Montafio Arias

RESUMEN

El género Bursera esta constituido por cerca de cien especies. De ellas, 84 habitan
naturalmente en México, y al menos 70 habitan exclusivamente las selvas mexicanas. Este
trabajo estudia la distribucion y comportamiento de 10 especies mexicanas de Bursera
afines al ‘linaloe’ (Bursera linanoe), determinada por patrones climaticos, geoldgicos y
biol6gicos, que son objeto de gran controversia y de mdltiples propuestas de hipotesis
biogeograficas. Se utilizaron herramientas de Sistemas de Informacién Geografica (SIG) y
de biogeografia histérica, para generar informacién biogeogréfica de las especies de
Bursera. Mediante el analisis geogréafico se identificaron areas de endemismo de Bursera,
entre las cuales destacan: Armeria-Coahuayana, Depresion del Balsas, con dos subéareas
Balsas oriental y occidental, ademas se incluyen otras sub-areas dentro del Balsas
consideradas como areas de microendemismos, como el cafién del Zopilote y Yextla;
ademas del Valle de Tehuacan—Cuicatlan, (parte superior de la cuenca del Papaloapan) y
Tehuantepec. Se estimaron las distribuciones de 11 especies, a partir de los modelos
BIOCLIM y GARP, para detectar areas de maxima superposicion de las distribuciones. La
distribucion endémica parece encontrar su explicacion en la fragmentacion de areas, a partir
de oscilaciones de temperatura, tal como fue propuesto en el modelo de refugios
pleistocénicos, el cual invoca cambios climaticos durante el pleistoceno que provocaron la
fragmentacion reversible de los bosques tropicales y proporcionaron los mecanismos de
aislamiento necesarios para explicar la distribucién de especies endémicas en distintas
areas cubiertas por selvas tropicales de la vertiente del Pacifico. Sin embargo, existen
elementos para suponer que la distribuciéon de las especies esta influenciada por la accion
actual del clima.

Se discuten las implicaciones de estos resultados en la historia biogeografica de México y se
presentan las hipotesis y clasificaciones expuestas que han ido conformando el

conocimiento sobre el origen y evolucion del género Bursera.

Palabras clave: Bursera, distribucién, endemismos, cambio climatico, Evolucion.



Genaro Montafio Arias

ABSTRAC

The genus Bursera comprises nearly a hundred species. Of them, 84 live naturally in Mexico,
and at least 70 live exclusively in the Mexican dry tropical forests. Here, | studied the
distribution and behavior of 10 species related to Mexican Bursera linaloe (Bursera linanoe),
determined by climate patterns, geological and biological, which are the subject of great
controversy and multiple biogeographic hypotheses proposed. Tools here used are
Geographic Information Systems (GIS) and historical biogeography criteria, to generate
information on geographical distribution of Bursera species. By mean of a geographical
analysis some areas of endemism of Bursera were identified. Among them are Armeria-
Coahuayana, Balsas Depression, with two subareas, Balsas East and West. Other two sub-
areas nested within the Eastern Balsas were recognized and considered as areas of
microendemisms, 'Cafién del Zopilote' and 'Barranca de Yextla', respectively; in addition of
Tehuacan-Cuicatlan, (top of the Papaloapan basin) and Tehuantepec. The areas of
distributions of 11 species were estimated using BIOCLIM models and GARP. Then, the
areas of maximum overlap among all areas were obtained. The congruent distribution of
endemics can be explained by the fragmentation of areas, generated from temperature
fluctuations, as it is proposed by the refugia model, which enunciates that climate changes
caused reversible fragmentation of tropical forests and provided isolating mechanisms
necessary as the main explanation of the current distribution of endemic species among the
different areas covered by rainforests of the Pacific slope. However, there are enough
evidence to support that both the distribution of species as the current climate were produced
by historical common events. Here, the implications of these results on the biogeographic
history of Mexico are exposed, like their assumptions and classifications that have shaped

the understanding of the origin and evolution of the genus Bursera.

Keywords: Bursera, distribution, endemism, climate change, evolution.
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INTRODUCCION Y CONTEXTO
TEORICO

Introducciodn

Tenemos la oportunidad de vivir en un pais que cuenta con una alta diversidad
ecosistémica, la cual esta formada por alrededor del 8 % de zonas en donde la lluvia es
escasa 0 poco predecible, habitada principalmente por especies arbustivas y arborescentes
comunmente menores de 10 m, que pierden sus hojas en la época seca del afio durante un
lapso variable. Estas zonas se conocen como selvas bajas caducifolias que generalmente
se encuentran en regiones de clima calido y se desarrolla entre 0 y 1500 msnm.

Las selvas caducifolias albergan una gran parte de la biodiversidad floristica del pais,
en ellas sobresalen especies como el tepehuaje (Lysiloma spp), el cazahuate (Ipomoea
spp.) y el colorin (Erythrina spp.). Uno de los arboles caracteristicos de las selvas
caducifolias mexicanas son los llamados cuajiotes, copales, torotes y palos mulatos, que son
especies pertenecientes al género Bursera.

En México, la familia Burseraceae esta representada por tres géneros, Beiselia,
Protium y particularmente por el género Bursera, con mas de 80 especies, en casi todos los
estados de la Republica, sobre todo en la vertiente del Pacifico (Rzedowski y Kruse, 1979;
Rzedowski et al., 2005). Su maxima diversidad se presenta en la cuenca del Rio Balsas, con
cerca de 50 especies (Miranda, 1947; Toledo-Manzur, 1982 y Rzedowski et al., 2005).

A medida que avanza el conocimiento acerca de la diversidad de este género, se
hace evidente la necesidad de realizar un andlisis exhaustivo que permita describir y

entender las causas de su distribucion espacio-temporal.

El estudio y planteamiento de hipétesis respecto a la distribucién geogréfica de las
especies es una tarea de la biogeografia (Zunino y Zullini, 2003). Esta se caracteriza por ser
una disciplina que permite la descripcion y andlisis de la distribuciéon de los seres vivos, en
términos causales, tanto en su dimensién actual como en el transcurso histérico. El objeto
de estudio es el area de distribucion, definida como la region total dentro de la cual se

distribuye o se presenta una unidad taxondmica cualquiera (Cain, 1944).
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Generalmente los métodos para delimitar las &reas de distribucibn son
simplificaciones de la distribucién de los organismos en la naturaleza, y no representan el
area de distribucion ‘real’ de los mismos (Crisci et al., 2000).

Las tareas que desempefia la biogeografia requieren de nuevas tecnologias, méas
rapidas y efectivas, que permitan tener mayor ventaja para el conocimiento de la distribucion
de los taxones (Feria, 2001).

En la actualidad, los sistemas computarizados son una tecnologia relativamente
nueva y representan, asimismo, una poderosa herramienta de analisis y modelado de
patrones, procesos y problemas ecolégicos que tienen en comuin el manifestarse
espacialmente. La tarea esencial de la bioinformatica ha sido incorporar, en diferentes areas
de la ciencia, modernas tecnologias tal como los Sistemas de Informacion Geografica (SIG),
los cuales son instrumentos cominmente usados en la biogeografia.

Los SIG permiten integrar eficientemente informacién e interpretar mapas
provenientes de diferentes fuentes capturadas en diferentes tiempos, en un solo sistema
para su analisis (Soria et al., 1998). Los SIG son una tecnologia basada en el uso de
computadoras. La capacidad de éstas para almacenar y procesar datos son aportes basicos
para el desarrollo de esta tecnologia. El avance de tecnologia de graficacion ha sido
fundamental para que los SIG adquirieran el nivel que tienen en la actualidad. Uno de sus
grandes atractivos, es su gran capacidad para desplegar mapas complicados con rapidez y
alta resolucion. El avance en el manejo de bases de datos es otro gran aporte de la ciencia
de la computacion para el desarrollo de los SIG (Soria et al., 1998).

Las nuevas tecnologias han enfrentado a los bidlogos con el problema de
representar en un mapa los patrones espacio-temporales de la biodiversidad para inferir los
patrones de variaciéon de la misma, en funcion de sus adaptaciones a las condiciones
actuales del medio, relacionados esencialmente con un gradiente ambiental (Morrone, 2000;
Tikunov, 2002).

En un panorama general, la revision de la literatura acerca de los trabajos de
distribucion potencial del género Bursera es escasa, por lo que este trabajo busca contribuir
al conocimiento de la distribucién espacial de este grupo. En particular, en este trabajo se
pretende explorar la distribucién potencial de 10 especies de Bursera afines al linaloe
(Bursera linanoe (Llave) Rzed., Calderon y Medina), utilizando un conjunto de herramientas
de Sistemas de Informacién Geografica (SIG) modelos de prediccion y Panbiogeografia, con
la finalidad de predecir las é&reas de distribucion potencial y generar informacion
biogeografica (espacio-temporal), asi como explorar la relacién entre areas cercanamente
emparentadas y reconocer los rasgos geograficos que explican la distribucion de las

poblaciones de Bursera.
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En este trabajo se usaron dos métodos: BIOCLIM (Nix 1986) y GARP (Genetic
Algorthm for Rule-set Prediction) (Holland, 1975; Stockwell y Noble 1992), para obtener los
modelos de prediccion de 10 especies mexicanas de Bursera, con el fin de definir los
posibles limites de su distribucion geografica. Cada método realiza predicciones con soélo la
presencia de datos, los cuales son alimentados a partir de informacion obtenida de
Colecciones Biologicas, mediante bases de datos taxonomicas, de distribucion, de
informacién ambiental y de datos ecoldgicos, entre las principales fuentes. Los Modelos de
Prediccion y los SIG pueden analizar grandes cantidades de informacién y permiten la
inclusiébn de informacion histérica con el fin de producir modelos predictivos sobre los
patrones de distribucion de las especies a grandes escalas.

De esta forma, mediante la combinacién de herramientas (SIG, modelos de
prediccion y panbiogeografia) podremos obtener respuesta a una pregunta general que se
plantea de la siguiente manera: ¢Qué sucesos histdricos explican la distribucién geogréfica

actual de las especies de Bursera?

Contexto tedrico

Taxonomia del género Bursera

El género Bursera fue estudiado por Engler (1883), Standley (1923), Bullock, (1936),
McVaugh y Rzedowski (1965), Rzedowski y Kruse (1979), Toledo—Manzur (1982) y Andrés y
Espinosa (2002), con base en la distribucion de caracteres morfolégicos, mientras que
Becerra y Venable (1999), Becerra, (2003 y 2005) y Weeks et al., (2005) propusieron
filogenias con base en secuencias de diferentes marcadores moleculares de DNA nuclear
ribosomal (Fig. 1). En general, la mayoria de los estudios coinciden en la existencia de dos
grupos monofiléticos que corresponden a dos secciones: Bursera sect. Bursera y Bursera
sec. Bullockia, propuestas por McVaugh y Rzedowski (1965). La seccidon Bursera tiene dos
grupos importantes los “cuajiotes” y los “mulatos” (Toledo—Manzur, 1982). El grupo de los
“cuajiotes” incluye los complejos de B. fragilis, B. fagaroides y B. microphylla. El grupo de
los “mulatos” esta constituido por el complejo de Bursera simaruba sensu Daly (1993). La
seccion Bullockia se integra por dos grupos bien definidos, el grupo Copallifera y el grupo
Glabrifolia, al cual pertenece el linaloe (Bursera linanoe) y otras 21 especies entre las que

estan B. bonetii, B. citronella, B coyucensis, B. glabrifolia, B. penicillata y B. xochipalensis.
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Mulatos
: Complejo simaruba

Secc. Bursera

pe——— CoMmplejo microphylla

Cuajiotes

Complejo fagaroides

— Complejo fragilis

Bullockia 1
pr— —— COMplejo glabrifolia
Secc. Bullockia

Bullockia 2

Complejo copallifera

Figura 1. Estructura taxonémica del genero Bursera (Becerra, 2003).

Distribucién de especies

La familia Burseraceae incluye cerca de 20 géneros y 600 especies de arboles y arbustos
que se distribuyen en las regiones tropicales y subtropicales de Africa, Asia y América (Fig.
2) (Standley, 1923; Gillett, 1991; Rzedowski y Guevara—Féfer, 1992). Su distribucién
geogréafica en el continente Americano se extiende desde el extremo sur de los Estados
Unidos de América hasta Perd, el sur de Brasil, incluyendo también areas insulares de las
Antillas, Galapagos y Revillagigedo y parece haber una disyuncion en el extremo noreste de
Brasil (Fig. 2) (Rzedowski y Kruse, 1979). Las especies del noreste de Brasil han sido
asignadas al género Commiphora (Gillett, 1980).

01.08D100 4.200 6.300 8.400 {l" ~
o e Kilometros é"}g

Figura 2. Distribucién de la familia Burseraceae.

La diversidad del género Bursera se concentra en México (Fig. 3), en donde se han
registrado mas de 80 especies distribuidas a lo largo de casi todos los estados de la

Republica sobre todo en la vertiente del Pacifico (Rzedowski y Kruse, 1979; Rzedowski et al.,

6
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2004, 2005). El anico estado en el que Bursera no se encuentra es Tlaxcala, debido a la
elevacion de su territorio, y parece faltar por completo en amplias extensiones de la
Altiplanicie y del NE del pais.

s Distribucion del Género Bursera
mm Maxima concentracion de especies
del Género Bursera

0 175 350 700 Kilémetros

Figura 3. Distribucion geografica del género Bursera en México (elaborado a partir
de Rzedowski y Kruse, 1979 y Rzedowski et al., 2004 y 2005).

La depresion del Balsas es la region mas rica en especies de Bursera con al menos
50 especies (Miranda, 1947; Toledo—Manzur, 1982; Rzedowski, 1994; Rzedowski et al.,
2005). Se puede pensar que las caracteristicas de la configuracion particular y la ubicacién
del area, asi como su historia geolégica y climatica son los factores que permiten la

existencia de esa diversidad.

Diversos estudios han discutido aspectos generales de la distribucion de conjuntos
de taxa de la familia Burseraceae por los tipos de vegetacion o sus afinidades geogréficas
(Kohlmann y Séanchez, 1984; Rzedowski y Guevara Féfer, 1992; Rzedowski et al., 2004,
2005); igualmente, se han registrado patrones de riqueza local o regional a partir de estudios
floristicos. Sin embargo, poco se ha hecho para documentar estos patrones a partir del area
total que cada especie ocupa.

Los escasos esfuerzos en esta direccion han dado como resultado mapas de
distribucion, en los cuales las especies se representan como una nube de puntos, cada
punto representando una localidad de recolecta. Al unir los puntos periféricos, se
circunscribe un &area que representa la distribucion geogréfica de la especie. Lo anterior se
hace sin un marco tedérico formal y solo se define con base en la experiencia del taxbnomo
(Rapoport, 1982; Skov, 2000). Otras formas de representar la distribucion geografica de las
especies han sido el registro dentro de limites politicos (estados, municipios, etc.), o bien,
dentro de cuadros de superficie definida (grados o minutos de latitud y longitud, hectareas o

kilometros cuadrados).
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Herramientas para predecir areas de distribucion de especies
Sistemas de Informacién Geografica (SIG)

A nivel mundial los severos problemas de pérdida de recursos naturales se agudizan ante la
falta de conocimientos que permitan abordarlos adecuadamente. Esta situacion requiere del
desarrollo de metodologias y estrategias para conocer los procesos de deterioro y las
alternativas para su solucién, por lo que los estudios de inventario y evaluacion de los
recursos naturales a diferentes escalas de espacio y tiempo son indispensables (Gonzéalez
et al., 1997).

El concepto de Sistemas de Informacién Geogréfica (SIG) y la comprensién de su
uso radica en entender que son mucho mas que programas de computo para realizar mapas
estéticos; son herramientas que facilitan la captura, almacenamiento, manipulacion, analisis

y presentacion de datos referenciados geograficamente (Soria, 1998).

Las perspectivas de la aplicacion de los SIG son practicamente ilimitadas y en la
actualidad se estan incorporando a diversos campos de estudio (Eustaquio y Quispe, 1995).
La conservacion de la biodiversidad se ha considerado una prioridad para las aplicaciones
de estos sistemas, enfocdndose en el desarrollo de algoritmos para caracterizar la
distribucion geogréafica de las especies y priorizar areas para la conservacion (Peterson et
al., 2000).

Modelos de prediccidn

En las ultimas décadas han surgido algoritmos evolutivos para predecir la distribucion
potencial de las especies, entre ellos los algoritmos genéticos, como los modelos de
prediccion de patrones espaciales de la biodiversidad (Nix, 1986; Carpenter et al., 1993;
Abraira y Pérez, 1996; Kleinbaum et al., 1998; Sanchez-Cordero et al., 2001; Anderson et
al., 2003; Phillips & Dudik, 2008; Peterson et al., 2011).

Un modelo de prediccién es una simplificacion teérica de la realidad, que pretende
estimar lo mejor posible una variable dependiente desconocida, a partir de variables
independientes conocidas. Por otra parte un modelo de estimacion es aquél en el que el
interés se centra en dar valor a la relacion de una o mas variables independientes con la
variable dependiente (Kleinbaum et al., 1998: Abraira y Pérez, 1996)

Los modelos para predecir la distribucion geografica de las especies han sido
aplicados a un gran numero de problemas biolégicos, y numerosos ejemplos pueden
encontrarse en publicaciones recientes (Franklin, 1995; Guisan & Zimmermann, 2000; Feria
y Peterson, 2002; Robertson et al., 2003; Skov y Svenning, 2004; Sanchez-Cordero et al.,
2005; Soberdn & Peterson, 2005; Pearson et al., 2006; Phillips et al., 2006; Stockwell et al.,
2006; Rissler et al., 2006; Peterson et al., 2008).
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Estos modelos tienen como funciones: a) probar hipétesis biogeograficas, b) mejorar
atlas faunisticos y floristicos, y c) definir areas prioritarias para la conservacion (Mourell y
Ezcurra, 1996; Peterson et al., 2000 Graham et al., 2004). La mayoria de estos modelos se
basan en el andlisis de la relacion especies-ambiente, asunto central de la biogeografia y la
ecologia (McArthur, 1972; Espinosa y Llorente, 1993; Arita y Rodriguez, 2002; Llorente et
al., 2002).

Los modelos ayudan a determinar donde se encuentran las condiciones ambientales
mas adecuadas para que la especie prospere, en funcién de parametros obtenidos de
recolectas previas. Dichos modelos han demostrado su utilidad en estudios que evallian
patrones de distribucién de organismos, como algunos analisis biogeograficos, ecoldgicos o
de conservacion (Anderson et al., 2003).

Existen muchos métodos para crear modelos de distribucion de presencia de
especies, sin embargo, s6lo ha habido pocos estudios que han realizado comparaciones
rigurosas entre los métodos (Elith, 2000; 2002; Parra et al., 2004; Elith et al., 2006; Tsoar et
al., 2007; Garcia, 2008).

Entre algunos de los modelos que se han usado para caracterizar la distribucion de
las especies como un area geogréafica predicha se encuentran: BIOCLIM (Nix, 1986),
HABITAT (Walker y Cocks 1991), DOMAIN (Carpenter et al., 1993), GARP (Stockwell y
Noble, 1991), COVER (Macur, 1985) y MAXENT (Phillips et. al., 2004), entre otros, los
cuales permiten pronosticar la organizacion o el ordenamiento espacial de los individuos y
ayuda a tener mayores parametros para el conocimiento de la biodiversidad (Feria, 2001;
Rojas, 2005).

Algunos modelos utilizan métodos estadisticos, siendo los mas comunes los de
regresion mdltiple o los multivariados (por ejemplo, Austin, 1998 o Guisan et al., 1999).
Otros hacen uso de los Sistemas de Informacion Geogréafica, como son los analisis de
discrepancias (gap analysis, Scott y Csuti, 1997) y otros utilizan los registros de presencia
de las especies y la informacién ambiental para generar perfiles bioclimaticos, por ejemplo
BIOCLIM (Nix, 1986; Lindenmayer et al., 1991; Fischer et al., 2001) o GARP (Anderson et
al., 2003).

Los modelos que predicen la presencia probable de una especie en un sitio no
explorado, generalmente correlacionan los sitios ya conocidos donde la especie prospera
con un conjunto de factores ambientales, especialmente climéaticos (Chapman y Busby,
1994; Sillero et al., 2010).

Hacer una revision detallada de los modelos expuestos anteriormente esta fuera de
los alcances y objetivos de este trabajo. Se hace énfasis en el GARP y BIOCLIM, ya que

son los dos algoritmos que se utilizaron en el presente trabajo.
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En los afios 70 se desarroll6 el algoritmo genético llamado GARP (Genetic Algorthm
for Rule-set Prediction) (Holland, 1975; Stockwell y Noble 1992). Es un algoritmo que retoma
el concepto de nicho ecoldgico para identificar las areas del paisaje que se encuentran
dentro o fuera del nicho de la especie estudiada y evalla las correlaciones entre la
distribucién de la especies, obtenida a partir de datos puntuales referidos a un sistema de
coordenadas espaciales de la misma y una serie de caracteristicas ambientales (Stockwell,
1999; Colchero, 2001; Navarro et al., 2003).

El nicho ecoldgico es un concepto abstracto que no sélo comprende el espacio fisico
ocupado por un organismo, sino también su papel funcional dentro de la comunidad y su
posicion en los gradientes ambientales de temperatura, humedad, pH, caracteristicas del
suelo y otras condiciones de existencia. En consecuencia, el nicho ecoldégico de un
organismo no sélo depende de donde viva, sino ademas de la suma total de sus
necesidades ambientales (Grinnell, 1917; Hutchinson, 1957; MacArthur, 1972; Holt &
Gaines, 1992), aunque no es posible le registrar todas ellas en una base de datos.

El GARP funciona a partir de una serie de reglas que incluyen (Colchero, 2001): 1)
variables puntuales en las que se encuentra la especie; 2) intervalos que definen la
presencia de la especie; 3) intervalos en los cuales no se encuentra la especie y 4)
regresiones logisticas en las que se evalla la significancia de la probabilidad de presencia
de la especie. GARP identifica las relaciones entre datos de distribucion conocida para la
especie estudiada y las caracteristicas del habitat en que vive (Sanchez-Cordero y Martinez-
Meyer, 2000).

Los mapas de distribucién generados con este modelo describen la probabilidad de
hallar a una especie en un area determinada. Este modelo incorpora variables climaticas asi
como topografia, geologia y tipos de vegetaciéon y reduce dos tipos de errores: a) predecir
ausencia en donde la especie realmente esta (error de omisién) y b) predecir presencia
donde la especie esta ausente (error de comisién) (Stockwell y Peters, 1999).

Lo modelos generados por el GARP han sido usados en diversos estudios, por
ejemplo: estudios de seleccién de habitat para especies migratorias (Joseph y Stockwell,
2002); estudios de distribucion de especies basadas en modelos de nicho ecolégico
(Peterson et al., 2001; Martinez-Meyer, 2002; Pennington y Sarukhan, 2005); patrones de
distribucion de especies (Rojas-Soto et al., 2003); estudios sobre especiacion y nichos
ecoldgicos (Peterson et al., 1999); estudios de invasion de especies (Peterson, 2003); y de
cambio climatico y su relacion con la distribucién de las especies (Martinez-Meyer y
Ballesteros, 2005), entre otros.

Diversos trabajos documentan la importancia de estimar el area de distribucion
potencial mediante el modelado de variables climéticas (Lindenmayer et al., 2000; Fischer et

al., 2001). Tal informacion se ha utilizado para contestar preguntas de indole biogeografica
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(Nix, 1986), ecologica (Lindenmayer et al., 1991), taxonémica (Fischer et al., 2001), de
conservacion (Téllez y Davila, 2003) o de aprovechamiento sustentable (Lindenmayer et al.,
1996).

El clima es un factor importante que afecta o determina la distribucion de los
organismos; por tal motivo, los andlisis de las variables climaticas ayudan a entender por
qué una especie crece en un determinado sitio y no en otro (Lindenmayer et al., 1991). Cada
especie tiene su propio perfil bioclimatico, por lo que el andlisis de las variables que
determinan dicho perfil puede servir para cuantificar las diferencias en los dominios
climaticos (es decir, el nicho climéatico o espacio en el cual se considera que una especie
vegetal sobrevive bajo condiciones naturales) que tienen diferentes especies (Fischer et al.,
2001).

El BIOCLIM, desarrollado en la Universidad Nacional Australiana, es un paquete del
modelado de datos que predice la distribucion de flora'y fauna con base en las situaciones
de especies conocidas. Es una valiosa herramienta cuando los datos de la especie son
inexistentes o dificiles de encontrar. ldentifica las regiones con las mismas condiciones
ambientales (por ejemplo el clima y topografia) como las situaciones que se reportan para
los registros de las especies conocidas. BIOCLIM puede predecir la presencia de estas
especies en areas inexploradas (Nix et al., 2000).

Los métodos del BIOCLIM han sido descritos con detalle por Nix (1986). Por medio
del andlisis de perfiles biocliméticos, BIOCLIM determina tedricamente los limites probables
de la distribucion de una especie (Lindenmayer et al., 1991). La distribucion de un
organismo designado se predice caracterizando sus tolerancias respecto a un namero de
parametros climaticos, para producir un perfil climéatico para ese organismo (Busby, 1991).
Los parametros (las variables) proporcionan una caracterizacion de las variaciones anuales
en la temperatura y niveles de disponibilidad de humedad (Nix, 1986).

En los trabajos que han utilizado BIOCLIM para generar areas potenciales de
distribucion, se han definido dos tamafios principales de areas: una denominada dominio
central (core domain) y otra dominio extenso (range domain). Aun cuando estos dominios
pueden ser diferentes para cada especie, el dominio central generalmente estard definido
por un conjunto de celdas que registran ‘homoclimas’ dentro de valores porcentuales que
caen en el intervalo de 5-95%, mientras que el dominio extenso incluir4 celdas que caen
dentro de valores que van de 0-100% del area total estimada.

Por su alto poder predictivo de las areas de distribucion potencial de las especies y
todas las ventajas que presenta, el BIOCLIM es una buena herramienta en la toma de
decisiones para elegir las areas de conservacion mas apropiadas y evaluar las propuestas
en un menor tiempo y considerando los recursos ya obtenidos de esfuerzos de inventarios

previos. En el cuadro 1 se hace una comparacion entre estos dos modelos con el fin de
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ilustrar las ventajas relativas de cada uno para representar la distribucion potencial de las

especies.

Cuadro 1. Ventajas y desventajas de los modelos GARP y BIOCLIM para predecir la distribucién de las

especies.
Método Datqs Ventajas Desventajas
requeridos
* Relativamente facil de generar. | « No se interpreta faciimente
* Realiza el empleo de * La prediccion no es total, los
aplicaciones individuales de los | rendimientos seran diferentes entre los
algoritmos, busca y aplica sé6lo | analisis al usar los mismos datos de
el mas apropiado (Peterson et ocurrencia.
Algoritmos Presencia al., 2002). » Tendencia a generar errores de
genéticos (usa pseudo - | * No requiere que los datos comision.
(GARP) ausencias) cumplan con supuestos » Ningun procedimiento para la
estadisticos. seleccion inconstante.
» No supone una relacion lineal | * Problemas con la escala, ya que
entre variables explicativas y depende de esta el éxito de la
distribucion de las especies. prediccion
* Modelo que se interpreta * No considera correlaciones
facilmente y se representa potenciales e interacciones entre las
como un mapa de la distribucién | variables medioambientales (Farber y
predicha. Kadmon, 2003).
* No es sensible a los sesgos * Asigna igual peso a todas las
en los datos de colecta variables ambientales (Parra et al.,
Analisis » Repetible y explicito. 2004).
biocliméticos Presencia * Buen predictor cuando la » Todas las combinaciones
(BIOCLIM) distribucion de las especies esta | ambientales dentro del intervalo se
relacionada con factores considera igualmente convenientes
climaticos. para la ocupacion de la especie
(Farber y Kadmon, 2003).
* Problemas con la escala, ya que
depende de esta el éxito de la
prediccién

Los resultados de prediccidon son muy interesantes, sobre todo si tomamos en cuenta

que generalmente los trabajos mas recientes en biogeografia han explorado la posibilidad
de predecir las distribuciones geograficas de especies con base en puntos de ocurrencia
conocida y los modelos se han comprobado estadisticamente para especies individuales.
La Panbiogeografiay sus herramientas
El inicio de cualquier estudio biogeografico parte del analisis de la distribucion geografica de
los taxones. Este andlisis espacial consiste en la formacién de modelos de organizacion
espacial y asume un conocimiento de las distribuciones en el espacio y de los proceso en
espacio-tiempo.

A pesar del papel tan relevante que tiene para la biogeografia la distribucion de los
organismos en el espacio, desafortunadamente la mayoria de la literatura enfatiza el
concepto de ecosistema y no el de espacio. Craw et al. (1999) destacan la importancia de la

dimensién geografica para la comprension de los patrones y procesos evolutivos, basados

12



Genaro Montafio Arias

en el enfoque panbiogeogréfico, el cual reafirma la importancia de la distribucién en el
espacio para la comprension de la historia de la vida sobre la tierra.

La panbiogeografia tiene dos puntos importantes para la biogeografia: 1) enfatiza la
importancia del papel de la localidad, y 2) la comprensién de la localidad es una condicion
fundamental para cualquier analisis adecuado de biogeografia historica (Crisci et al., 2000).

La Panbiogeografia es un herramienta de andlisis propuesta por el boténico italiano
Léon Croizat (1964), quien visualiz6 la diversidad biol6gica como un hecho histérico que
transcurre en tres dimensiones: forma, espacio y tiempo, e involucra el aspecto geografico
dentro del andlisis de la evolucién (Bueno, 1997; Crisci et al., 2000). La panbiogeografia es
un enfoque de la biogeografia histdrica que enfatiza el papel de la localidad y del lugar en la
historia de la vida y como el eje fundamental de la biogeografia.

Los conceptos y métodos de la Panbiogeografia pueden ser aplicados a problemas
de conservacion, ya que proveen criterios Utiles para la documentacién, mapeo y
reconocimiento de las caracteristicas espaciales naturales de la biodiversidad (Craw et al.,
1999).

La Panbiogeografia se basa en el principio de vicarianza, el cual supone una
correspondencia entre eventos de especiacidbn y eventos geologicos: “tierra y vida
evolucionan juntas” (Morrone y Crisci, 1995; Morrone, 2000). Para los panbiogedgrafos la
evolucion en el espacio y el tiempo resulta de la formacion de patrones de distribucién, y el
estudio de estos patrones es el objeto central de estudio de la biogeografia (Llorente y
Espinosa, 1991).

Los tres conceptos basicos en la panbiogeografia son el trazo individual, el trazo
generalizado y el nodo (Craw, 1979). Basicamente el método de la Panbiogeografia consiste
en marcar en un mapa las localidades en donde se distribuye un taxén determinado,
conectando los puntos marcados mediante la linea de menor distancia, denominada trazo
individual. El espacio donde se superponen dos o mas trazos individuales constituye un
trazo generalizado, el cual indica una biota ancestral ampliamente distribuida en el pasado y
posteriormente fragmentada por eventos fisicos. Si dos o mas trazos generalizados
convergen en una misma area, ésta se identifica como un nodo, es decir, un area compleja,

donde convergen distintas historias geologicas y bioticas.

La panbiogeografia permite generar modelos de prediccién en los que se pueden
determinar homologias espaciales, documentando y representando la estructura evolutiva

de la biodiversidad, a través de un sistema de clasificacion natural (Morrone, 2000).
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Modelos de relacion de areas de distribucion

Por distribucion en el espacio se entiende el patron de localizacién de los objetos en estudio.
El &rea de distribucién de una especie o taxon individual puede caracterizarse en términos
de su tamafio, ubicacion geogréafica y continuidad, entre otros atributos. Cuando se intenta
describir el area de distribuciobn de una especie, generalmente so6lo se adoptan dos
alternativas, 1) las areas son simpatridas o 2) son alopétridas. La alopatria supone una
disyuncion total entre las dos areas de distribucién, la simpatria en cambio implica un
solapamiento entre las areas de distribucidn, pero este solapamiento muestra una gama
continua de variacion. Papavero et al. (1994) y Papavero y Llorente (2006) distinguen tres
tipos de distribucion simpatrida. El primer tipo se denomina homopatria y consiste en el
solapamiento total de un par de areas. El segundo tipo, llamado endopatria consiste en la
relacién entre dos areas de forma tal que una es un subconjuto propio de la otra. El tercer
tipo de simpatria es la alelopatria, que significa que dos areas sean diferentes y muestren
interseccién. De acuerdo con Papavero, la alelopatria seguramente significa que las dos
areas involucradas fueron originalmente alopatridas y que el estado de alelopatria es
apomorfico, es decir, un estado de aparicion reciente. En su primera etapa, la biogeografia
histérica debe descubrir las areas de distribucion, y en una segunda etapa reconocer la
relacion espacial entre las areas de distribucion que muestren disyuncién real (alopatria) o
virtual (simpatria) con respecto a otras areas. Los patrones de homopatria son considerados
como areas endemismo y posteriormente se evalla la relacion histérica entre ellos.

Diversos estudios han sugerido que la combinaciéon de informaciéon ambiental y la
distribucion geogréfica de las especies, dan como resultado dos modelos generales de
relacion de areas (Espinosa et al., 2005; Ruiz, 1999; Graham et al., 2004) (Fig. 4). Estas
categorias representan la variacion de la distribucion de las especies en un tiempo y

espacio dado.

Modelo Alopatria Simpatria
Descripcién Divergencia por Divergencia de seleccién sobre hébitats
barreras extrinsecas multiples sin aislamiento por distancia

de aislamiento . . .
Implica un solapamiento entre las aéreas de

Supone una disyuncién | distribucion
total

Representacion Alelopatria Endopatria Homopatria

(2 Qe D

Figura 4. Modelos de relaciones espaciales entre areas de distribucion
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OBJETIVOS

Objetivo general

Estudiar los patrones de distribucién de especies del género Bursera grupo glabrifolia
(sensu Becerra, 2003), afines al linaloe, con el fin de evaluar la relacion espacial

(particularmente alopatria) entre especies hermanas y cercanamente relacionadas.
Objetivos especificos

Elaborar una base de datos que contenga toda la informacién disponible de los
especimenes de las colecciones revisadas y colectas de campo de las especies del
género Bursera grupo glabrifolia y determinar la diversidad de este grupo.

Determinar la distribucion de las especies del género Bursera afines a Bursera linanoe,
mediante técnicas de georreferenciacién y modelos de prediccion.

Establecer la relacion entre &reas y diagnosticar las barreras que explican la

distribucion alopéatrida mediante un andlisis biogeografico.
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METODO Y ZONA DE ESTUDIO

METODO

Revisidn de bibliografia, ejemplares de herbario y trabajo de campo

Se recopil6 informacion bibliografica correspondiente, incluyendo revisiones taxondmicas,
floras y publicaciones de nuevos taxa y consultas a expertos para elaborar el diccionario de
autoridades. Se realizaron consultas en los herbarios Nacional de México (MEXU), de la
Escuela Nacional de Ciencias Bioldgicas (ENCB), del Instituto de Ecologia del Bajio (IEB),
de la Facultad de Estudios Superiores Zaragoza (FEZA) y de la Facultad de Ciencias UNAM
(FCME), de todo el material disponible de especies de ‘linaloe’ y afines (Fig. 5).

De todos los registros, aquellos ejemplares que tenian una validacion de la
determinacion confirmada por el Dr. Jerzy Rzedowski, taxbnomo especialista del género
Bursera, fueron calificados como taxonomicamente validos.

Se hicieron recolectas en localidades de clima tropical distribuidas en las cuencas de
los rios Balsas, Coahuayana, Papagayo, Salado (Valle de Tehuacan-Cuicatlan, Cuenca alta
del Papaloapan) y Tehuantepec.

Para tal efecto se establecieron cuatro rutas de recolecta: 1) Cuencas del Armeria-
Coahuayana y el W del Balsas (Tepalcatepec-Infiernillo), 2) Cuencas del Papagayo, y
centro-W del Balsas (Cafién del Zopilote y Cutzamala), 3) Cuenca E del Balsas (Atoyac,
Mixteco, Tlapaneco y Amacuzac), y 4) cuencas de Tehuantepec, Copalita y Salado.

El material de campo se revis6 mediante la utilizacion de claves taxonomicas
(Toledo-Manzur, 1982), para determinar y separar todas las unidades distinguibles con
morfologia similar. Asi, se buscé precisar los limites y establecer los extremos de variacién

morfol6gica de las especies y se establecid la distribucion real de las especies en el area.
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COMPILACION DE I

INFORMACION
|
| | | |
l. LITERATURA 2. COLECCIONES 3. TRABAJO DE
BIOLOGICAS CAMPO
J Colectas en:
Souis Consultas a Balsas, Coahuayana,
evisiones herbarios: Papagayo, Salado (Valle
taxonomicas MEXU, ENCB de Tehuacan-Cuicatlan;
_Floras IEB, FCME Cuenca alta del
Publicaciones de FEZA

Papaloapan) y

nuevos taxa Tehuantepec.

Consulta a expertos

\ Utilizacion de claves

taxondmicas

Interpretacion
taxondmica y |
georreferenciacion
aproximada

Interpretacion taxonémica
y georreferenciacion
precisa

Figura 5. Proceso de revisién de bibliografia, ejemplares de herbario y trabajo
de campo para la integracién de informacion

Base de datos

El disefio de la estructura de la base de datos se organiz6 de acuerdo con los datos de los
ejemplares de herbarios y recolectas de campo, utilizando el sistema de informacion
BIOTICA 4.1 (CONABIO, 2003). De esta fuente se extrajo informacién taxondmica de los
especimenes, la localidad de registro, altitud y sus coordenadas geogréficas
(georreferencia) para elaborar el nomenclator geogréafico con base en el cual se relacionan
los registros de ejemplares, se elaboré integrando cuatro campos (Fig. 6):

a. En el campo Nombre de la localidad: Se establecié un sistema para estandarizar
el nombre de la localidad, el cual se compuso de un identificador que abrevia el
nombre del estado, una localidad de referencia, en relaciéon con la cual se ubico
cada localidad por distancia en kildbmetros y orientacion segun los puntos

cardinales.

b. En el campo de nombre en extenso se capturdé el nombre de la localidad tal

como aparece en la etiqueta del ejemplar.
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c. En el campo de nombre longitud latitud y altitud se capturaron estos datos tal

como aparecen en la etiqueta y de no ser asi
d. Se realizé una georreferenciacion aproximada mediante el gacetero de INEGI.

e. En el campo de nombre Regiones Terrestres Prioritarias (RTPS) se capturo
cada ejemplar segun correspondiera a una RTP.

La base de datos fue depurada y estandarizada de acuerdo con las especificaciones
de referencia del modelo. La informacion taxonémica y geografica fue validada de acuerdo
con literatura taxondémica y con el gacetero geografico INEGI, sobre ArcView 3.2. (ESRI,

2000). Los estados municipios y RTPs se validaron con base en la cartografia de Biotica 4.1.

Integracién de la

; ., BIOTICA 4.1
informacion

Captura de ejemplares
de herbarios v

Cuatro campos:

Nomenclator geografico Nombre de la localidad
“~INombre en extenso

Nombre longitud latitud y altitud
Nombre RTPs

Datos depurados y estandarizados segun

A

referencia del modelo.

Figura 6. Disefio de la estructura de la base de datos y proceso de almacenamiento.

Elaboracién de mapas de distribucion potencial

A partir del sistema Bio6tica 4.1 se realizd una consulta para analisis geogréafico, de acuerdo
con el siguiente protocolo: (a) descripcion de las localidades de recolecta para determinar
coordenadas geograficas y los atributos de hébitat de cada especie (elevacion, exposicion,
pendiente, suelo, precipitacion y clima) que fue analizada mediante el sistema ArcView 3.2,
(b) se exploraron dos métodos para crear modelos para la determinacion de areas de
distribucion potencial con BIOCLIM (Nix 1986) y algoritmos genéticos (GARP) (Stockwell y
Noble 1992). Ambos realizan predicciones con sélo la presencia de datos, (c) los datos
resultantes de la prediccion se desplegaron en ArcView 3.2 utilizando el médulo de analisis

espacial para su posterior analisis.
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De las 22 especies del género Bursera seccién Bullockia grupo Glabrifolia
(Burseraceae), se seleccionaron solo 10, debido a que han sido cercanamente relacionadas
filogenéticamente (Becerra y Venable, 1999; Becerra, 2003 y 2005), y contienen un mayor
namero de registros. En el cuadro 2 se presentan dichas especies, el nUmero de registros,

de localidades por especie y el intervalo altitudinal donde se les encuentra.

Cuadro 2. Datos generales sobre las especies de Bursera utilizadas en este trabajo.

No. de registros No. de localidades Intervalo altitudinal
Especies (msnm)
Bursera bonetii 25 20 1087 - 1658
Bursera biflora 25 18 1700 - 2188
Bursera penicillata 110 107 94 - 2000
Bursera citronella 30 16 100 -1000
Bursera xochipalensis 52 44 400 - 1600
Bursera glabrifolia 90 82 800 - 2300
Bursera linanoe 124 82 589 - 1500
Bursera heteresthes 56 45 13- 1500
Bursera coyucensis 25 19 200 - 1180
Bursera sarcopoda 38 19 10 - 800

Uso del modelo BIOCLIM

Para generar el perfil biocliméatico, BIOCLIM requiri6 de un modelo digital de elevacion
(MDE) del area de estudio y de un conjunto de puntos georreferenciados (latitud, longitud)
que representaron sitios donde la especie fue recolectada (Busby 1991; Lindenmayer et al.,
1991; Robertson et al., 2003). Con ellos se generd un perfil bioclimatico que sintetiz6 las
condiciones climéticas de los sitios y se compararon con los atributos climaticos de un
conjunto de celdas, generados en un archivo denominado BCP (archivo de parametros
biocliméticos) con el MDE y las coberturas climaticas (Fischer et al., 2001; Villasefior y
Téllez, 2004) (Fig. 7).

El perfil bioclimatico de cada especie fue generado utilizando 19 variables que
proporcionan una caracterizacion de las variaciones anuales en la temperatura y niveles de
humedad (Cuadro 3). Para cada situacion del andlisis bioclimatico el BIOCLIM calcul6 los
valores minimos y méaximos de cada atributo, asi como su promedio y su desviacion
estandar. Los modelos de distribucién potencial de cada especie, se generaron como
archivos en formato ASCIIGRID ARCINFO, utilizando el programa BIOMAP del paquete
ANUCLIM (incluido en BIOCLIM) y el modelo digital de elevacion (MDE).
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En este trabajo se hizo una busqueda homoclimética evaluando todos los intervalos
porcentuales del perfil bioclimatico (dominio extenso). Se identificaron asi todas aquellas
celdas, de un mapa de celdas (raster) de México, donde las condiciones climaticas
adecuadas para la presencia de la especie se ubicaron en el intervalo méximo de tolerancia

(valores extremos).

Cuadro 3. Variables utilizadas por el BIOCLIM y GARP para generar los mapas de distribucion

potencial de las once especies de Bursera

1 Temperatura promedio anual (°C)

2 Oscilacion diurna de la temperatura (°C)

3 Oscilacion anual de la temperatura (°C) (cociente entre pardmetros 4 y 5)
4 Temperatura maxima promedio del periodo mas célido (°C)

5 Temperatura minima promedio del periodo mas frio (°C)

6 Temperatura promedio del cuatrimestre mas lluvioso (°C)

7 Temperatura promedio del cuatrimestre mas seco (°C)

8 Temperatura promedio del cuatrimestre mas calido (°C)

9 Temperatura promedio del cuatrimestre mas frio (°C)

10 Isotermalidad (°C) (cociente entre pardmetros 2 y7)

11 Estacionalidad de la temperatura (coeficiente de variacion, en %)
12 Estacionalidad de la precipitacion (coeficiente de variacion, en %)
13 Precipitacion anual (mm)

14 Precipitacion promedio del periodo mas lluvioso (mm)

15 Precipitacion promedio del periodo mas seco (mm)

16 Precipitacién promedio del cuatrimestre mas lluvioso (mm)

17 Precipitacién promedio del cuatrimestre mas seco (mm)

18 Precipitacion promedio del cuatrimestre mas calido (mm)

19 Precipitacién promedio del cuatrimestre mas frio (mm)

El MDE utilizado en este trabajo consisti6 de celdas de 30 segundos
(aproximadamente 0.0083333 km? de superficie) de resolucién espacial.

Las areas definidas por el sistema y que representan los ambientes climaticos
adecuados donde pudieran prosperar las especies, fueron representadas en mapas de

distribucion potencial generados con el programa ArcView 3.2 (ESRI, 2000).
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La elaboracién de los modelos BIOCLIM

Preparacion de datos

1) Conjunto de puntos geogréaficos Modelo digital de elevacion del 2) Datos espaciales
(latitud, longitud) por especie. area de estudio ecoldgicos/ambientales

Desarrollo del modelo

Se genero el perfil bioclimatico que sintetizé Atributos climaticos generados con el MDE y las
las condiciones climéticas de los datos coberturas climaticas en un archivo BCP
analizados (archivo de parametro biocliméticos)
Perfil generado utilizando 19 parametros Modelo digital de elevacién (MDE) utilizado:
(ver cuadro 3) celdas de 30” de resolucién espacial (aprox.

0.00833 km? de superficie.

Se hizo una busqueda homocliméatica evaluando
todos los intervalos porcentuales del perfil
bioclimético

El perfil generado proporciona una caracterizacion

de las variaciones anuales en la temperatura y
niveles de disponibilidad de humedad

Visualizacién del modelo

Modelos de distribucion Formato:
ASCIIGRID ARCINFO

Figura 7. Esquema del funcionamiento del BIOCLIM y disefio de la elaboracion de
modelos por este método.

Algoritmo genético GARP

Para la elaboracion de los mapas de distribucién potencial se us6 el sistema GARP
(Scachetti-Pereira, 2002) (Fig. 8). La elaboracion de los modelos comprendié los siguientes

pasos:

a) Para generar los mapas, el GARP requiri6 de un conjunto de puntos
georreferenciados (latitud, longitud) que representaron sitios donde la especie fue

recolectada.

b) Las areas de distribucion potencial de cada especie fueron generadas a partir de 19
variables que proporcionan una caracterizacion de las variaciones anuales en la

temperatura y niveles de disponibilidad de humedad (Cuadro 3).
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Se usaron 50% de las localidades de recolecta como puntos de entrenamiento y

50% como puntos de prueba.

Se ejecutaron andlisis consecutivos con un maximo de 1000 repeticiones, se
establecio un limite de convergencia de 0.001 por especie. Estos parametros son
valores establecidos en el programa y controlan el comportamiento del algoritmo
genético.

En la mayoria de los casos se generaron 100 modelos por especies, sin embargo en
algunas fue necesario generar hasta 200 modelos para poder tener un minimo de

mapas significativos considerando el umbral del error de comisién propuesto.

Los modelos resultantes de la prediccion se exportaron en formato ASCII grid para
ser representados en el programa ArcView 3.2 (ESRI, 2000) utilizando el médulo de
analisis espacial para su posterior andlisis.

De los 100 (o en su caso 200) mapas resultantes se eligieron aquéllos que tenian
menos del 5% de error en omisién externa y comision cercana al promedio del error
de comision de todos los mapas. Esto se obtuvo a partir de los valores de error de
omision y de comision generados por el modelo, mediante una prueba de
independencia (x%), para determinar si los mapas eran estadisticamente diferentes a

un mapa que se obtendria por una distribucién de puntos al azar.

De los mapas resultantes se eligieron un maximo de cuatro mapas por especie.
Usando el programa ArcView 3.2 (ESRI, 2000) se sobrepusieron cada conjunto de
mapas usando la funcién “map calculator” de modo que mediante la suma de los
mejores mapas (seleccionados en el paso g) se obtuvieron los mapas finales de

areas potenciales de distribucion del nicho ecoldgico.
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La elaboracién de los
modelos GARP

1) Conjunto de puntos geograficos
(latitud, lonaitud) por especie.

1) Convertir datos de ocurrencia a
formato raster

1) Se generaron los modelos con los
datos train de cada esnecie

3) El proceso (2) finaliza hasta que
haya convergencia estadistica. Se
seleccionaron: 1000 iteraciones y
un limite de convergencia 0.001
por especie.

1) Proyeccion de las reglas a la
superficie de estudio para identificar

Arnac nradirhac v Aa anicancia

L

3) ASCII grid para ser
representados
en el programa ArcView 3.2

2) Datos espaciales
ecoldgicos/ambientales

Preparacién de datos

2) Se seleccionaron al azar submuestras de los

__| datos: 50% de las localidades de recolecta como

puntos de entrenamiento (train) y 50% como
puntos de prueba (test)

Desarrollo del modelo

Visualizacién

2) Se aplica una serie de reglas mediante la
cuales se refina el modelo seleccionado

Las reglas son:

Aplica las reglas GARP (si entonces).
Salva y guarda la mejor regla.
Realiza una nueva seleccion de
datos.

Usa la regla que salvé.

Aplica ordenadores heuristicos
Evalla la adecuacion del modelo
usando los datos “test”.

nmo owp

del modelo

2) Se realizaron de100 a 200 modelos por especies

3) De los 100 o 200 mapas se eligieron aquéllos con

“menos de 5% de error en omision promedio del error
de comisién

4) Se eligieron cuatro mapas por especie.

Usando ArcView 3.2 con la funcién “map calculator”
se sumaron los mejores mapas para obtener areas
potenciales de distribucion del nicho ecolégico

Figura 8. Esquema del funcionamiento del GARP y disefio de la elaboracién de los
modelos por este método.

Evaluacién de los modelos de prediccion

La evaluacion de los modelos se realiz6 mediante un analisis en ArcView 3.2 (ESRI, 2000)

utilizando la extension geoprocessing wizard con el apartado de asignacion de datos por

localizacién, el cual permite juntar datos de diferentes temas en uno solo para su posterior

andlisis. En este caso esa opcioén se utilizo para identificar el valor asignado de la prediccion

de los dos modelos con respecto a las localidades de evaluacion.
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La evaluacion del area potencial de distribucion de las especies se realiz6 mediante
el andlisis resultante de los modelos y tomando en cuenta los datos de salidas a campo
realizadas durante el desarrollo de este proyecto.

Una forma global de conocer la calidad de los datos en el espectro completo de
puntos de corte es mediante el uso de curvas ROC (Receiver Operating Characteristics) que
constituyen una herramienta fundamental y unificadora en el proceso de evaluacion.

En las curvas ROC se observan todos los pares de intervalos de confianza de
sensibilidad/especificidad resultantes de la variacion continua de los puntos de corte en todo
el intervalo de resultados observados. El &rea bajo la curva (ABC) ROC es una medida
global de la exactitud de esta prueba diagnéstica (Burguefio et al., 1995; Elith et al., 2006 y
Stockman et al., 2006).

Para esta evaluacion de los modelos, la sensibilidad de la prueba es la probabilidad
de que el modelo produzca un resultado positivo en una localidad positiva, la especificidad
indica la probabilidad de obtener un resultado negativo en una localidad negativa (Burguefio
et al., 1995).

Las curvas ROC se realizan trazando un diagrama en el que la ordenada es la
sensibilidad y la abscisa la especificidad. Cuanto mas sensible y especifica sea la prueba
(representacion: puntos mas hacia arriba y mas hacia la izquierda mas se alejara de la
diagonal, el mejor punto de corte es el que mas se aleja de la diagonal. También nos
permite comparar dos pruebas.

Los resultados fueron ordenados en tablas de presencia/ausencia (ver cuadro 4), en
los cuales se consideraron cinco umbrales de prediccién; éstos se graficaron con el
programa SPSS 8.0.0 para obtener el area bajo la curva de curvas roc, las cuales
permitieron observar todos los pares de sensibilidad/especificidad resultantes de la variacion
continua de los puntos en todo el intervalo de resultados observados. Asi, los modelos se
evaluaron de forma estadistica para elegir aquél que represento la mejor prediccion del area

potencial de distribucion de las especies en estudio.

Cuadro 4. Tablas de presencia/ausencia (por especie)
Nombre de la especie
# De Presencia/ Longitud (x) | Latitud (y) | BIOCLIM GARP
localidad auscensia
1 0, 1, 2, 3 04 segun sea
2 el caso, es decir, el
3 . valor 0 representa
4 S';ielr:fﬁl)eﬁaeda Datos de Ia; Ioc_alidades de ausenciq total y 1 a 4,
5 validacion frecuencia en los mapas
recolectada es 0 .
Hasta 45 0 intervalos de la
prediccibn en que se
registré o no la especie.
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Edicién de mapas de distribucidén potencial de las especies

Los mapas de distribucion producto del BIOCLIM y el GARP, no reflejan la distribucion de

las especies ya que algunas partes de las areas predichas pueden no estar ocupadas por la

especie debido a factores historicos. En este sentido, fue necesario editar los mapas

obtenidos para obtener mapas de distribucion potencial de las especies en estudio (Fig. 9).
Este proceso se llevd a cabo tomando los siguientes criterios:

1. En el caso de las &reas obtenidas por el GARP, se realiz6 una multiplicacion de
mapas, con el fin de eliminar todas aquellas zonas donde no coinciden mas de dos
celdas de los modelos empleados para generar el mapa (eliminar error de comision).

2. En el caso del BIOCLIM se tom6 en cuenta el dominio extenso, es decir aguellas
celdas del mapa donde las condiciones climéaticas para la especie se ubicaron en el
intervalo méximo de tolerancia.

3. Posteriormente, de los mapas obtenidos en los puntos anteriores se eliminaron
zonas de sobreprediccion usando como base mapas de cuencas hidroldgicas, que
pueden determinar un aspecto histoérico (barreras geograficas) para limitar las areas
de distribucién. Esta parte se elabor6é como sigue:

a. Se superpusieron las capas de cuencas hidrolégicas de la Comision Nacional
del Agua (publicadas por CONABIO, 2000), tomando en cuenta descripciones
previas donde se reportan la existencia de la especie (Toledo-Manzur, 1982;
Rzedowski y Guevara-Féfer, 1992; Rzedowski et al., 2004 y 2005), y la capa
del mapa de prediccion potencial del nicho ecol6gico segun sea el caso
(modelo y/o especie).

b. Se hizo la interseccién de temas en ArcView 3.2 (ESRI, 2000) utilizando la
extension geoprocessing wizard.

c. Lo mapas resultantes de distribucion potencial se comprobaron con literatura
especifica y la opinién de expertos.

4. Las areas ya editadas se consideran areas de distribucion geografica potenciales de

mayor probabilidad de presencia de las especies en sentido biogeogréafico histérico.
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ESPECIE: DISTRIBUCION POTENCIAL
Bursera DISTRIBUCION POTENCIAL EDITADA
glabrifolia

MODELO

Figura 9. Ejemplo de los dos mapas que se obtienen por especie 1 muestra el mapa sin editar
producto de los dos modelos utilizados; 2 muestra el mapa editado por recorte con base en
cuencas hidrologicas.

Andlisis biogeografico

Para identificar el patrén de distribucion més frecuente entre las especies en estudio se
realizd la superposicion de las areas la cual se plante6 de la siguiente manera: a)
superponer areas de especies que estan cercanamente emparentadas; b) superposicion de
areas de especies lejanamente emparentadas, con base en la filogenia molecular del grupo
(Becerra, 2003 y 2005).
La relacion de areas se llevo a cabo de tres formas diferentes:
1. Una primera aproximacién del andlisis se realiz6 mediante el sistema ArcView
3.2, en el cual se hizo la combinacién de areas potenciales de distribucién para
establecer la relacion entre areas de distribucion.
2. Lasegunda aproximacion se llevd a cabo por el método de la Panbiogeografia. El
procedimiento se analiz6 mediante la extension trazos 2004 del sistema ArcView
3.2 (Rojas-Parra, 2005) que consiste en representar las distribuciones de las
diferentes especies en un mapa en el que se marcaron las areas donde dichas
especies fueron recolectadas a través de puntos que se conectaron entre si por
lineas conocidas como:
e Trazos individuales (lineas que conectaron las localidades o &reas de
distribucion de las especies) de acuerdo con su proximidad biogeogréfica.
Estos representan el sector del espacio en el cual un taxén ha
evolucionado.
e Trazos generalizados: conjunto de dos o mas trazos individuales que son
compatibles o congruentes de acuerdo con un criterio especifico, ejemplo:
Trazos geométricos compartidos que indicaron una superposicion en las

areas de distribucion de diferentes especies.
|
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e Los trazos resultantes se superpusieron sobre las &reas potenciales de
distribucion para analizarlos conjuntamente, lo cual permitio identificar qué
barreras estan asociadas con las disyunciones de las especies en
estudio.

3. La tercera aproximacion se realizdO mediante el andlisis de similitud de los datos
que se generaron en los perfiles climaticos del BIOCLIM. Con ellos se elaboré
una matriz que permitié determinar qué especies se relacionan ecolégicamente.

= Para determinar las caracteristicas climaticas de las areas de distribucion
potencial se realizd una evaluacion en la cual los resultados se presentan
en una matriz r x ¢ en donde: Filas (r) = corresponden a los parametros
evaluados que se mencionan en el cuadro 3 y Columnas (c) = a las
especies en estudio.

= Las localidades se clasificaron de acuerdo con la semejanza climatica por
medio de un analisis de conglomerados.

= Para determinar qué variables explicaron la varianza se aplico un Analisis
de Componentes Principales (ACP) con el programa NTSYSpc 2.11T, (C)
2000-2004.

= Se analizaron las caracteristicas ecolégicas (tipo de vegetacién, suelo,
precipitacion, etc.) de cada especie para determinar casos especiales de
la distribucién potencial de las especies.

= Se seleccionaron diferentes mapas tematicos (humedad, temperatura,
tipos de vegetacion y suelo).

= Las localidades de cada especie se cruzaron con los mapas tematicos
para generar una tabla de atributos de héabitat para cada
localidad/especie. Luego se generd una tabla y graficos dinamicos en
Excell 2003. Con base en ellos se obtuvieron las frecuencias de cada
especie en cada intervalo de elevacion, precipitacion, temperatura, climay
tipo de suelo.

= Los datos obtenidos se relacionaron con los analisis anteriores

(superposicion de areas y trazos).
Estas aproximaciones de la superposicion de las areas definidas permitieron generar

modelos de prediccion en los que se pudieron determinar homologias espaciales

documentando y representando la estructura evolutiva de la especies.
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RESULTADOS Y DISCUSION

RESULTADOS Y DISCUSION

Base de datos
Se recopilaron 700 registros de especies de Bursera seccion Bullockia (Cuadro 5).

Cuadro 5. Numero de registros capturados en la base de datos del género Bursera seccién Bullockia.

Especies No. de registros
Bursera altijuga Rzed., Calderén & Medina 13
Bursera biflora (Rose) Standl. 25
Bursera bonetii Rzed. 25
Bursera cerasifolia Brandegee 5
Bursera citronella Mc Vaugh & Rzed. 30
Bursera coyucensis Bullock 25
Bursera epinnata (Rose) Engl. 7
Bursera fragrantissima Bullock 8
Bursera glabrifolia (Kuhn) Engl. 90
Bursera graveolens (Kuhn) Triana & Planch. 32
Bursera heliae Rzed. & Calderén 6
Bursera heteresthes Bullock 56
Bursera infernidialis Guevara & Rzed. 14
Bursera isthmica Calderon & Rzed. 8
Bursera linanoe (La llave) Rzed., Calderén & Medina 124
Bursera mirandae C. A. Toledo 18
Bursera penicillata (DC.) Engl. 110
Bursera pontiveteris Rzed., Calderén & Medina. 6
Bursera ribana Rzed. & Calderén 8
Bursera sarcopoda P. G. Wilson. 38
Bursera xochipalensis Rzed. 52

Los registros fueron incorporados en una base de datos sobre el modelo Biotica
version 4.1 (CONABIO), donde fueron depurados y su informacion taxonémica y geogréfica
fue validada de acuerdo con la literatura taxondémica y con el gacetero geografico del INEGI,
sobre Arcview 3.2. Los estados, municipios y RTPs se validaron con base en la cartografia
de Biotica 4.1.
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La informacién integrada a la base de datos es confiable debido a que se realizé una
revision de cada especie, a fin de detectar posibles inconsistencias en los datos. Esto se
realizd mediante la revision de literatura especializada asi como con algunas consultas a

expertos.

Nomenclator geogréfico

El nomencléator contiene el nombre de 464 localidades asociadas con 455 sitios distribuidos
en 20 estados y 21 RTPs. Todos los sitios y sus localidades fueron asociados con un
municipio. EI nombre de la localidad, se compuso de tres a cuatro letras mayusculas que
abrevian el nombre del estado, una localidad de referencia, siguiendo la ortografia del
nomenclator de INEGI, en relacion con la cual se ubicé cada localidad por distancia en
kilbmetros y orientacion segln los puntos cardinales, sobre carreteras y caminos
secundarios (Fig. 10). En el campo de nombre en extenso se capturé el nombre de la

localidad tal como aparece en la etiqueta del ejemplar. Por ejemplo:
Nombre_de_la_localidad: GRO, Mexcaltepec

Nombre_extenso: Mezcaltepec, 10 Km después de Taxco, carretera Taxco—lguala.

immn £ Certar pantalla conpleta d
|NOM:EN(‘LATOR DE LOCALIDADES

Nombre Nombre Extenso Latitud Longitud  Altitud RTP
A, Calvillo d NES K 9 Kan ot HE de Calvillo solare la carretera a Aguascalientes A5 6 A2 BB 1800
BCS, Bahia de Concepeidn, costa north-facing canyon west of Bahia de la Concepeién, 49.6 K %7 9l 0 8 9959

south of Mulegé
BCS, Cabo San Lucss ol NE 13 Km 3K a N de oo o Lucs, e caetera S ot 2563 09 4 14 kil

sho
BCS, Cerro Mectuda Certo Medhuda 489 108 1025
BCS, Cerro Mechnda Certo Merhudo 404399 10 439 1025 Sierra EiMechudo
BCS, Isla Espititu Santn, Behia ol W Isla Espisitu Sento, tierra adentsn, ol oeste de la bahia 4% 1013 W 9090
BCS, Isla Espititu Santo, Behia del Candelera  Bahia del Candblero, Isla Espiity Santo 4269 10 W W 9090
BCS, Loteto al N 19 K 12 1 M of Loreto, att, 400 . %6 59 1AW 12 F|gura 10 EJemplO de Ia
BCS, Mission Dolores landing oo i:;l:‘ngmrgslnpe,rhwme, abow 1.5 miles  of Mission Dolores 3 5% 0 M5 75 Ol’ganlzaCIén del nomendator
BCS, Mission Dolotes landing ca :Imas‘:lzgmgslﬂpe,(hyﬂme, showt 1.5 miles § of Mission Dolates 3 59 0 549 275 Siesss ElMechudo geogl’é.fICO para IaS |Oca|ldadeS de
BCS, SanJos¢ del Cabo al SW 9 Km iﬁlﬂswdesun!nsédelCahn,suhmlncmetemncuhnsan 2055 3 -9 W 16 50 Ias ESpECIGS en estUdIO
BCS, San José 1 Cabo al W 16 K Abonst 10 miles W of San José del Caba 28U e 0 9090
BCS, SanJosé del Caba ca. SanJosé delCabo b I T Y- 9999

Riqueza de especies
De los datos obtenidos de la distribucion geogréafica de las especies incluidos en la base de
datos se elabor6 un grafico (Fig. 11) en el cual se define la riqueza de especies por cuenca

hidrolégica.
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Daltijuga Wbiflora Obonetii Ocerasifolia M citronella Ocoyucensis  Eepinnata Ofragrantissima

B glabrifolia Bgraveolens  Oheliae Bheteresthes  Winfernidialis ~ Wisthmica Olinanoe Emirandae

Dpenicillata Opontiveteris ~ Oribana Osarcopoda  Oxochipalensis

Figura 11. Rigueza de especies conocida para Bursera seccion Bullockia grupo
Glabrifolia por cuencas hidrolégicas.

De los datos relativos a la distribucion geogréafica se pueden confirmar hechos
importantes conocidos en trabajos previos (Toledo-Manzur, 1982; Kohlmann y Sanchez,
1984; Rzedowski et al., 2004, 2005) s6lo que en este trabajo la discusién de la distribucion
de las especies de este grupo se analiz6 con respecto a las cuencas hidrolégicas, ya que
son un espacio geografico histérico que delimita la distribucién de las especies.

Se obtuvo un mapa (Fig. 12) de riqgueza de especies a partir de los registros de las
areas de distribucién real de especies, del cual se puede apreciar que la maxima
concentracion de especies de este conjunto se localiza en la vertiente del Pacifico mexicano
y en su mayoria en la regiéon del Balsas. Varios autores (Toledo-Manzur, 1982; Kohlmann y
Sanchez, 1984; Rzedowski et al., 2004, 2005) han enfatizado la diversidad conocida de los
componentes de Bursera en la Depresion del Balsas, indicando que los estados con mayor
diversidad son Guerrero Michoacan y Oaxaca. Los resultados de este trabajo se suman a

dichas conclusiones.

30




Genaro Montafio Arias

REGIONES
HIDROLOGICAS

CUENCAS

ELEVACION

PARTES ALTAS

1:3.000.000

PARTES BAJAS

Figura. 12. Diversidad conocida de Bursera seccion Bullockia grupo glabrifolia por
cuencas hidrolégicas en México.

Mapas de distribucién potencial del nicho ecolégico

Los mapas obtenidos del nicho ecoldgico se muestran en las figuras 13 a 22, en los
que destacan dos aspectos relevantes: a) hay una alta similitud entre los mapas obtenidos
por ambos modelos y b) hay una mayor cantidad de celdas que describen la potencialidad
de encontrar las especies con el GARP

En diversos trabajos donde se evalla la sensibilidad de las predicciones de las areas
se indica que la eficiencia en tales predicciones tiende a estabilizarse en relacion con el
numero de coberturas usadas (Peterson y Cohoon, 1999). Sin embargo, es posible generar
modelos significativamente robustos usando tan solo cinco coberturas. En este sentido, se
esperaria que el nimero de coberturas usadas en el presente trabajo no fuesen un
problema, en términos de robustez de los modelos obtenidos.

Sin importar las ventajas o desventajas que presenten, los resultados de la
prediccion de los modelos utilizados dependen de la calidad de los datos con los que se
trabaja, llamese asi al numero de localidades de recolecta y a las coberturas usadas.

La confiabilidad de los mapas de distribucion usando los modelos de prediccion
depende en gran medida de las localidades de recolecta. Diversos estudios sugieren el uso
de un minimo de 50 localidades con sus coordenadas geogréficas bien determinadas para
efectuar un analisis como el que se realiza en este trabajo (Lindenmayer et al., 1996;

Peterson y Cohoon, 1999 y Peterson et al., 2000).
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Para mejorar la precision de los mapas elaborados es necesario contar con un alto
namero de recolectas de muestra, que aporten informacion espacial de los especimenes, lo
cual se puede realizar tomando en cuenta no solo los datos de colecciones cientificas sino
también listas de otros estudios previos, ademas de considerar grupos ambientales y
gubernamentales que aporten informacién a través de una amplia variedad de medios. Esto
ha sido considerado por varios autores como Bojorquez-Tapia et al. (1994), Sanchez-

Cordero (1998), Feria (2001), Villasefior y Téllez-Valdés (2004), Carton de Grammont (2005)
y Cirelli (2005).
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Figura 15. Distribucién potencial de B. citronella. a) BIOCLIM y b) GARP.
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Figura 17. Distribucién potencial de B. glabrifolia. a) BIOCLIM y b) GARP.
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Figura 19. Distribucién potencial de B. linanoe. a) BIOCLIM y b) GARP.
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Figura 22. Distribucién potencial de B. xochipalensis. a) BIOCLIM y b) GARP.

Evaluacién de los modelos de nicho ecoldgico
Para elegir el mejor modelo se determiné la magnitud en que cada uno de ellos sobreestimoé
u omitié las areas de distribuciéon potencial. Esto se realiz6 mediante una evaluacién con
registros de herbario que no fueron incluidos en el andlisis de modelaciéon y que fueron
representados en graficos conocidos como curvas ROC (receiver operating characteristics),
gue se han utilizado para comparar diferentes métodos de modelado de datos espaciales
(Drake et al., 2006; Elith et al., 2006; Stockman, et al., 2006; Lobo et al., 2007).

La interpretacion de las curvas ROC obtenidas se realiz6 tomando en cuenta que:
cuanto mas sensible y especifica sea la prueba, mas se alejara de la diagonal (Burguefio et.

al., 1995). Considerando la representacion de la prueba ROC, el area bajo la curva (AUC)
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fue interpretada de acuerdo con las medidas que proporcioné el analisis y esto determing las
diferencias entre los modelos de prediccion de especies. El resultado teéricamente perfecto
es un AUC = 1, y un resultado no satisfactorio tendria un AUC <0.5.

En las curvas ROC de las figuras 23 a 32 se presenta el area bajo la curva (AUC) de
cada especie para los modelos explorados. Estas mostraron que, aun teniendo valores
diferentes, ambos modelos presentaron un AUC > 0.60, lo que sugiere que caracterizan la
distribucion geogréfica de las especies permitiendo el analisis de las areas potenciales de
distribucion.

De acuerdo con los valores AUC, no existen pruebas contundentes para determinar
cual de los dos modelos predice mejor las areas potenciales de distribucién, ya que ambos
proporcionaron resultados alentadores para diferentes especies. Lo que queda claro es que
GARP proporciona informacién del nicho ecoldégico que no necesariamente ocupa una
especie, sino la que puede ocupa ésta y otras especies filogenéticamente relacionadas con
ella. En cambio, BIOCLIM enfatiza mas en el habitat climéatico al que responden de manera
individual las especies.

De la interpretacion de las curvas, se pueden rescatar dos aspectos importantes: a)
cuando tienden hacia el extremo superior derecho, indican que existe un mayor nimero de
datos que predicen la presencia de las especies en lugares donde se tiene documentado
gue no existen (error de comision) y esto representaria un problema para el analisis de
relacion de las areas de distribucion que pretende este trabajo. b) Por otro lado, aquellas
curvas que se detienen en un punto en el cual no llegan a uno en sensibilidad, representa
gue los modelos tienen problemas para la prediccién de datos, es decir omiten celdas en
donde se ha reportado la especie (error de omision).

No es posible determinar con exactitud cuanto sobreestiman u omiten los modelos
las areas de distribucién potencial; solamente con trabajo de campo y/o el analisis a mayor
escala se podra determinar qué tanto la distribucion de cada especie se extiende mas alla
de sus limites reales.

Aparentemente ambos modelos (BIOCLIM y GARP) reportaron una distribucion
similar, solo que para poder tomar en cuenta la prediccion del GARP se tendria que realizar
un mapa de consenso estricto de los mejores mapas elaborados por el modelo para eliminar
todas las zonas de sobreprediccion, y de esto resultaria un modelo similar al de BIOCLIM,
considerando sus cuatro intervalos de prediccion (ver figuras 13-22). Si se toma en cuenta
esta consideracion, la eleccion de cualquiera de los dos modelos explorados no afectaria las
conclusiones alcanzadas en el analisis biogeografico de este trabajo.

Se eligi6 el método de BIOCLIM porque fue el mas cercano a la distribucion
reportada de los taxones estudiados, cuya validacién fue determinada por expertos del

grupo (Rzedowski et al., 2005; Espinosa et al., 2006).
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sipEEl Al Sy il Figura 25. Curvas ROC para B. xochipalensis, que
BIOCLIM | 0,6880 0,1381 muestran el éxito de prediccién de ambos modelos.
Siendo GARP el mas robusto.
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lealels Ae =it sl Figura 26. Curvas ROC para B. heteresthes, que
BIOCLIM | 0,6491 0,1083 muestran el éxito de prediccién de ambos modelos.
Siendo GARP el mas robusto.
GARP | 0,6944 0,1057
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BIOCLIM | 0,7500 0,1461 Figura 27. C}Jr_vas ROC para B. coyucensis, que
muestran el éxito de prediccién de ambos modelos.
GARP | 0,9883 0,0382 Siendo GARP el mas robusto.
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Figura 28. Curvas ROC para B. penicillata, que
BIOCLIM | 0,7317 0,1230 muestran el éxito de prediccion de ambos modelos.
Siendo GARP el mas robusto.
GARP |0,8414| 0,1040 | — "¢ € Mas Tobusto

37




Genaro Montafio Arias

B MODELCS
] —— Biooum
1 —— GARP
o 0,75 _:
3 .
o " 1-ESPED(;ID:ICIDAD o e
Modelo AUC Error std. . y
Figura 29. Curvas ROC para B. bonetii, que muestran
BIOCLIM | 0,9817 0,0390 el éxito de prediccién de ambos modelos. Siendo
BIOCLIM el méas robusto.
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BIOCLIM | 0,7000 0,1176 muestran el éxito de prediccién de ambos modelos.
Siendo BIOCLIM el mas robusto.
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BIOCLIM | 0,9127 0,0992 muestran el éxito de prediccién de ambos modelos.
Siendo BIOCLIM el mas robusto.
GARP | 0,7906 0,1389
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Modelo AUC Error std. Figura 32. Curvas ROC para B. sarcopoda, que
BIOCLIM | 0.7904 | 0.1249 muestran el éxito de prediccion de ambos modelos.
’ ’ Siendo BIOCLIM el més robusto.

GARP |0,7714 | 10,1282

Finalmente resulta de gran importancia aclarar que para evaluar de manera precisa
los modelos, serd necesario incrementar las observaciones en campo, que en un futuro

préximo ayuden a determinar qué tan robustos fueron los modelos aqui utilizados.

Edicion de los mapas de distribucion potencial

Las especies se presentan en el espacio de tres formas: 1) el area determinada por su
distribucion geogréfica cartografiable, 2) el habitat, es decir, el ambiente en que se
encuentran las especies y que tiende a definirse por el tipo de comunidad biética y 3) el
nicho ecoldgico, que incluye la posicidn espacio-temporal y la funcién de la especie en un
habitat particular (Whittaker, 1975; Feria, 2001).

Los factores que determinan las areas que ocupan las especies son variados, por
ejemplo factores histéricos como eventos tectonicos, la invasion y recesion de glaciares
(cambios en el clima), los cambios en la vegetacion; algunos otros pueden ser actuales
como las condiciones climéticas (temperatura del aire, luz solar y los vientos) y las
interacciones entre las especies.

El tamafio y forma del area de distribucion varia en orden y magnitud. Esta variacion
est4 asociada con factores como la densidad de la poblacion, el modo de dispersion, la
latitud y altitud (Brown et al., 1996; Brown y Lomolino 1998), la amplitud del nicho y los
procesos de especiacion y extincion (Gaston y Blackburn, 2000), asi como la existencia de
barreras geogréficas. Asi, uno de los problemas centrales es establecer las causas de la
distribucion historica de las especies.

Los modelos que se generaron han mostrado ser robustos, por lo que se consideran
una herramienta adecuada para determinar las areas de distribucion de las especies. Para
ello, es necesario editar los mapas eliminando las zonas de sobreprediccion, es decir, zonas

en donde la especie no se distribuye en realidad, lo que puede estar determinado por
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factores biogeograficos (presencia de barreras geograficas) o ecoldgicos (como la presencia
de una especie hermana con la cual existe una fuerte competencia) (Peterson et al., 1999).

Esta edicion se realizd con base en la consulta a expertos y revision bibliogréfica, ya
gue se consider6 que la opinion del experto juega un papel fundamental para delimitar las
areas de distribucion potencial de las especies.

Las distribuciones potenciales de estas 10 especies abarcan regiones en las cuales
no han sido registradas hasta la fecha. Ademas, las &reas estimadas concuerdan con
algunos accidentes orogréaficos o con propuestas de distribucién ecoldgica (Rzedowski et.
al., 2005; Espinosa et al., 2006).

Los mapas editados de los modelos BIOCLIM y GARP reportaron una distribucién
similar aunque el GARP tiende a sobreestimar el area de distribucion, es decir, predice una
area mayor a la real; por ello, las conclusiones alcanzadas en este trabajo serian menos
robustas si se utilizara este método (ver figuras 33-42).

Los resultados sugieren que el BIOCLIM predice mejor la distribucién potencial de las
especies, es decir, permite caracterizar su distribucion geografica y obtener un mejor
andlisis de las areas potenciales de distribucion. Por lo tanto, los mapas obtenidos pueden
servir de guia para dirigir el trabajo y explorar mecanismos de especiacion de los taxones
(Graham et al., 2004).

En BIOCLIM la abundancia de las especies esta determinada por limites climaticos,
lo que permite tener &reas mejor definidas y pronosticar la organizacion o el ordenamiento
espacial de los individuos y ayuda a tener parametros para el conocimiento biogeografico de
las especies.

Los resultados de prediccién de la presencia-ausencia de las especies en este
estudio fueron satisfactorios, a pesar de que la capacidad de los modelos para predecir no
fue tan alta. Estos resultados son alentadores para impulsar otras exploraciones
biogeogréficas.

Para la distribucién potencial de cada especie se presenta una breve descripcion de
su distribucion geografica conocida tomando en cuenta la literatura reciente (Rzedowski et
al., 2004 y 2005). Las figuras 33-42 presentan los cuatro umbrales de BIOCLIM y del GARP
el resultado de un consenso estricto, ambos fueron recortados por cuencas hidrologicas, ya
gue se considerd que pueden representar barreras geogréficas para la distribucién de las

especies.
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Figura 33. Distribucién potencial histérica de B. biflora a) BIOCLIM y b) GARP.

Endemismo del norte de Oaxaca y del sur de Puebla, donde es habitante frecuente

del bosque tropical caducifolio y del matorral xerdfilo. Distribucién geografica
conocida: Oax, Pue.
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Figura 34. Distribucién potencial histérica de B. bonetii a) BIOCLIM y b) GARP.

Endemismo de la parte central de Guerrero. Distribucion geogréfica conocida: Gro.

42



Genaro Montafio Arias

0 1125225

450 Kilometros

] I 2501-3500 I 350t - 5000

- Rios
[] uimite estatal
. Distribucién real

Distribucion potencial
Baja

- Media

- Alta

- Muy alta

Elevacion (m)

~ Jo-we0 [ to01-2500

0 1125225

450 Kilémetros

Figura 35. Distribucién potencial histérica de B. penicillata a) BIOCLIM y b) GARP.

Elemento frecuente en el occidente de México, se distribuye a lo largo de la Sierra
desde Sonora y Chihuahua hasta Michoacan Distribucion
geogréfica conocida: Ags., Chih., Col., Dgo., Gto., Jal., Mich., Nay., Sin., Son., Zac.
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Figura 36. Distribucién potencial histérica de B. citronella a) BIOCLIM y b) GARP.

Elemento del sector occidental de la Sierra Madre del Sur, en altitudes inferiores a
1100 msnm. Distribuciéon geogréfica conocida: Col., Gro., Jal., Mich.
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Figura 37. Distribucién potencial histérica de B. xochipalensis a) BIOCLIM y b)
GARP.

Especie endémica del sector central y oriental de la depresién del Balsas.
Distribucion geogréfica conocida: Gro., Pue., Oax.
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Figura 38. Distribucién potencial histérica de B. glabrifolia a) BIOCLIM y b) GARP.
Elemento frecuente en la Cuenca del Balsas, pero se extiende también a las del

Papaloapan y del rio Tehuantepec. Prospera en altitudes superiores a los 800 msnm.
Distribucién geogréfica conocida: Gro., Mich., Mor., Oax., Pue.
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Figura 39. Distribucién potencial histérica de B. linanoe a) BIOCLIM y b) GARP.
Especie propia del sector oriental de la depresion del Balsas y también de las

cuencas del Papaloapan y del rio Tehuantepec, donde prospera en altitudes
inferiores a 1400 msnm. Distribucion geografica conocida: Gro., Mor., Oax., Pue.
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Figura 40. Distribucién potencial histérica de B. heteresthes a) BIOCLIM y b) GARP.

Especie distribuida desde el sur de Jalisco hasta la Depresién Central de Chiapas,
pero al parecer en forma disyunta, pues no se ha recolectado en amplios sectores del
este de Guerrero y del oeste de Oaxaca. Distribucion geografica conocida: Chis.,
Col., Gro., Jal., Méx., Mich., Oax.
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Figura 41. Distribucién potencial histérica de B. coyucensis a) BIOCLIM y b) GARP.

Especie endémica de la parte occidental de la Depresion del Balsas, donde prospera
en altitudes inferiores a 500 msnm. Distribucién geogréfica conocida: Gro., Mich.
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Figura 42. Distribucién potencial histérica de B. sarcopoda a) BIOCLIM y b) GARP.

Especie esencialmente distribuida a lo largo de la Sierra Madre del Sur, desde el sur
de Jalisco hasta Oaxaca. Distribucion geografica conocida: Col., Gro., Jal., Mich.,
Oax.

Relacion entre las areas de distribucion

Se exploraron las relaciones de las areas de distribucién de las especies de Bursera,
identificando las barreras que limitan la distribucion de éstas. Autores como Croizat (1958,
1964), Rosen (1978), Luna et al. (1999), Ruiz (1999) y Crisci et al. (2000), indican que la
especiacion se debe a una estrecha relacion entre los procesos geoldgicos que dan como
resultado la formacion de barreras geogréaficas (una montafia, una depresion, etc.) y
procesos climaticos que originan diferentes condiciones ecoldgicas que pueden separar
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poblaciones radicalmente sin que exista en sentido estricto una barrera geografica. En este
ultimo caso es necesario tomar en cuenta las caracteristicas de las especies, ya que una
baja plasticidad o una alta competencia pueden impedir que poblaciones de las especies
compartan un mismo espacio en un tiempo dado.

En este trabajo se utilizaron los resultados de los modelos de prediccion. Se
considerod el modelo BIOCLIM porque fue el més robusto para predecir la distribucion de las
especies. Este permitio extraer los valores maximos, minimos y promedio de las variables
utilizadas para cada especie. Estas variables que fueron utilizadas en el andlisis de
conglomerados para encontrar las distancias entre las especies y en el Analisis de
Componentes Principales (ACP) para saber qué variables ecoldgicas determinan el

establecimiento de las especies de estudio.

Analisis de conglomerados

Los resultados del andlisis de conglomerados, que agrupan a las especies de
Bursera en funciéon de su dominio climatico; se obtuvieron aplicando el coeficiente de
distancia euclidiana (Dg) generando como resultado un dendograma que muestra el arreglo
de las especies con respecto a las variables climaticas que se analizaron (Fig. 43, cuadro 7).

El analisis se realiz6 con el programa NTSYSpc 2.11T, (C) 2000-2004, a partir de
una matriz de distancia Euclidiana y mediante agrupamiento promedio. El dendograma
resultante tuvo una robustez del 0.85, lo que indica que las variables se ajustan al patron de

agrupamiento de los dominios climéticos en 85%.

Las distancias entre los grupos corresponden a las diferencias entre las condiciones
ambientales entre las especies. En el dendograma de la figura 43 se destaca la formacién
de dos grandes grupos: el primero formado por B. bonetii, B. xochipalensis B. coyucensis, B.
heteresthes y B. sarcopoda y el segundo formado por B. biflora, B. linanoe, B. glabrifolia, y
B. penicillata. En el diagrama también se puede observar a B. citronella que se ubica de
forma individual, esta especie se distribuyen en el extremo mas humedo del clado. La
especie que se encuentra con la mayor distancia (Dg=8.14) es Bursera citronella, que se ha
caracterizado por establecerse en lugares subhumedos (w;) y hiumedos (w,). Sin embargo,
otra caracteristica que influye su presencia de esta especie en ciertos lugares es su
asociacion a condiciones de aridez edafica, es decir, se encuentra en lugares muy rocosos
(litosoles) principalmente en pefiascos con poca formacion de suelo, siendo esta las
diferencia ecoldgicas de B. citronella con respecto a las especies que conforman el grupo

mas cercano.
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El primer grupo formado por cuatro especies, dos de ellas -B. penicillata (Dg=4.74) y
B. glabrifolia (Dg=4.29)- se encuentran relativamente cercanas entre si, por sus
requerimientos climaticos. Estas dos especies, se distribuyen en lugares con diferentes
niveles de humedad, pueden encontrarse desde climas subhumedos (wy) y particularmente

en humedos (w,).

Las dos especies restantes que forman el primer grupo son B. biflora y B. linanoe,
(Dg=2.86) son muy similares y conforman un grupo bien establecido, debido a sus

requerimientos climaticos ya que se distribuyen en lugares semiaridos (BS,).

La distancia es mayor entre B. penicillata y B. glabrifolia con respecto a B. biflora y
B. linanoe ya que esta determinada por las diferentes condiciones climaticas en las que se
distribuyen estas especies, en particular, las condiciones de humedad determinan la
disimilitud.

El siguiente grupo esta formado por Bursera sarcopoda, B. heteresthes, Bursera
coyucensis, B. xochipalensis y B. bonetii (fig. 43). Las dos primeras especies estan muy
cercanas entre si (Dg=2.30), esta relacion indica que la distribucién ecoldgica de estas
especies esta restringida a climas subhimedos (w,) y la distancia que se marca con el grupo
anterior (en particular con B. biflora y B. linanoe las cuales se encuentran en el margen entre
Wy Y BS;) son las diferentes condiciones de temperatura en las que se establecen las

especies.

Finalmente, Bursera coyucensis, B. xochipalensis y B. bonetii, son especies que
distribuyen en zonas con poca humedad (wp). Bursera coyucensis tiene una distancia (Dg

=3.02) con respecto a B. xochipalensis y B. bonetii (Dg=2.44) debido a que estas dos ultimas

especies se distribuyen en climas calidos y en su mayoria semicalidos y B. coyucensis es

mas frecuentemente en lugares calidos.
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Figura 43. Andlisis de similitud considerando las variables climéaticas para
determinar las distancias ecoldgicas de las especies en estudio.

Andlisis de Componentes Principales

El Andlisis de Componentes Principales (ACP) determind la combinacion de las

variables climaticas que mejor explican la distribucién de las especies.

De acuerdo con los resultados obtenidos en ACP analizando 19 variables
ambientales (cuadro 7 fig. 44), parece razonable quedarse con los tres primeros
componentes principales (CP), ya que con ellos se explica el 82.85% de la varianza

acumulada (cuadro 6), con el 44.81, 20.36 y 17.68% respectivamente.

Cuadro 6. Porcentaje de variacion explicada por los tres primeros componentes principales.

Componentes Valor Porcentaje Varianza
caracteristico acumulada

8.066 44.81 44.81

3.666 20.36 65.17

3.182 17.68 82.85
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Los datos de varianza explicada acumulada son muy importantes para saber cuantos
componentes vamos a utilizar en nuestro analisis. No hay una regla definida sobre el
namero que se debe utilizar, por lo cual debemos decidir en funcion del nUmero de variables

iniciales y de la proporcion de varianza explicada acumulada.

Finalmente, las correlaciones de cada componente principal con cada variable se

pueden observar en el cuadro 7, estos valores se utilizaron para interpretar las variables.

Cuadro 7. Valores del analisis de la matriz de correlacién del analisis de componentes principales.
Se muestra para cada componente las variables con mayores valores en negritas.

Componentes
ID Variables
1 2 3
Tpa Temperatura promedio anual (°C) 0.887 0.217 0.469
Odt Oscilacion diurna de la temperatura (°C) -0.497  0.770 0.167
Oat Oscilacion anual de la temperatura (°C) 0.695 -0.368 0.330
Tmpp+c | Temperatura maxima promedio del periodo mas célido (°C) -0.201  0.416  -0.778
Tmpp+f Temperatura minima promedio del periodo mas frio (°C) 0.613 0.360 0.568
Tpc+ll Temperatura promedio del cuatrimestre mas lluvioso (°C) 0.852 -0.124 0.422
Tpc+s Temperatura promedio del cuatrimestre mas seco (°C) 0.393 0.606 -0.668
Tpc+c Temperatura promedio del cuatrimestre mas calido (°C) 0.662 -0.185  -0.326
Tpc+f Temperatura promedio del cuatrimestre mas frio (°C) 0.819 0.372 -0.370
I Isotermalidad (°C) 0.783 0.352 -0.444
Et Estacionalidad de la temperatura 0.834 0.298 -0.338
Ep Estacionalidad de la precipitacion 0.812 -0.451 0.238
Pa Precipitacion anual (mm) 0.856 -0.280  -0.507
Pp+s Precipitacion del periodo mas seco (mm) 0.827 0.267 0.355
Pc+ll Precipitacion del cuatrimestre mas lluvioso (mm) 0.872  -0.280 -0.823
Pc+s Precipitacion del cuatrimestre mas seco (mm) -0.337 -0.796  -0.395
Pc+c Precipitacion del cuatrimestre mas calido (mm) 0.500 -0.260 -0.588
Pc+f Precipitacion del cuatrimestre més frio (mm) -0.143 -0.825 -0.284

El primer componente principal (con el 44.81 de la varianza) tiene una correlacion
positiva y muy alta con las variables Tpa, Tpc+ll, Tpc+f, I, Et, Ep, Pa, Pp+s, Pc+ll, lo que
indica una relacion directa entre las variables y el componente. En este sentido, podrian

asociarse con gradientes de precipitacion (humedad), la temperatura, es decir, representan

54



Genaro Montafio Arias

sitios con mayor temperatura media anual y mayor precipitacion anual total, que se

concentra también en los cuatro meses mas lluviosos del afio.

Es comun que los componentes presenten tanto valores negativos como positivos,
como el segundo componente. Este componente relaciona gradientes de temperatura y
precipitacion; tiene una correlacién negativa muy alta con la variables Pc+f y Pc+s, y una
correlacion positiva con la variable Odt, los valores altos de temperatura (oscilacion diurna)
se asocian con la baja precipitacién en épocas frias y secas o bien, sitios menos frios en

invierno, con altas oscilaciones de temperatura y sequia

En las correlaciones también podemos observar solo valores negativos que indican
una relacién inversa entre las variables y el componente (los valores altos de las variables
estan asociados con los valores negativos del componente y viceversa). El tercer

componente, tiene una correlacién negativa muy alta con Pc+Il y Tmpp+.
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Primer componente

Figura 44. Analisis de componentes principales para determinar que variables (nimeros)
influyen en la distribucion de las especies en estudio (c). Para la lectura de esta figura ver
el cuadro 9.

En el esquema de la figura 45 se presenta un analisis de las &reas de distribucion de

las especies, tomando en cuenta aspectos geogréficos y ecoldgicos, para determinar la

relacion entre las areas de distribucion de este grupo de especies de Bursera.
- ____________________________________________________1}
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La exploracion biogeografica se realiz6 tomando en cuenta la filogenia molecular del
grupo propuesta por Becerra (2003 y 2005). Con base en caracteres moleculares, las
especies en estudio presentan cuatro clados importantes, que se pueden caracterizar por el
patron de distribucion geogréafica (Fig. 45). La relacion entre las areas de distribucion se
realiz6 con respecto a los clados que se forman en el arreglo filogenético del grupo.

B. bonetii Balsas oriental-Papaloapan
(Especies de distribucion
restringida).

B. biflora

Figura 45. Hipétesis filogenética (Becerra, 2005) y distribucion
geografica de las especies en estudio

Para cada clado se describio: (1) la caracterizacion geografica de las especies
(tomando en cuenta literatura existente), y observaciones de campo), (2) la superposicién de
la distribucion potencial de los modelos resultantes del BIOCLIM, (3) la interpretacién
biogeografica mediante el método de la panbiogeografia con el fin de identificar barreras
geograficas, (4) la caracterizacion ecologica de cada especie para identificar casos
especiales de distribucién y (5) en algunos casos se integré un analisis de conglomerados
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con el fin de encontrar patrones de similitud entre sitios, y/o detectar barreras ecolégicas que

determinen la distribucion y comportamiento de las especies.

Clado 1. Distribucidn: Balsas oriental-Papaloapan

Caracterizacion geografica

El clado esta constituido por dos especies de distribucion restringida, Bursera bonetti y B.
biflora (Fig. 45). Bursera bonetii tiene una distribucibn sumamente restringida de la parte
central de Guerrero, en las cuencas de Balsas-Mezcala en el limite con la cuenca del
Papagayo. Su distribucién real corresponde sélo a la vertiente norte de la Sierra Madre del
Sur, en altitudes de 1080-1650 msnm. Sin embargo, existe una baja probabilidad de
encontrarla en la vertiente sur de esta misma sierra, de acuerdo con la distribucion potencial
de la especie. En el extremo occidental de Oaxaca se han recolectado muestras de una
planta similar, pero estd pendiente la decision de si realmente pertenece a la misma especie
(Rezdowski, et al., 2005). Bursera biflora es endémica del norte de Oaxaca y sur de Puebla,
se presenta en la cuenca alta del Papaloapan (Valle de Tehuacan-Cuicatlan) en altitudes de
1700 — 2050 msnm.

Caracterizacién ecoldgica

Bursera bonetii se encuentra habitando frecuentemente en bosque tropical caducifolio con
poca penetracion hacia el bosque de coniferas y encinos. Se encuentra en zonas
subhumedas (wp) con temperatura semicdlida (Fig. 46).

B. biflora habita sobre todo en el matorral xerdfilo, frecuente se encuentra en las
areas de bosque tropical caducifolio y algunos de sus registros concuerdan con la transiciéon
hacia el bosque de coniferas (Rzedowski, et al., 2004). Se encuentra en zonas semiaridas
(BS1) con una temperatura preferentemente semicalida, con variantes temperaturas calidas
y templadas (Fig. 46). El tipo de suelo en que se encuentran ambas especies es de amplia
eleccion pero en su mayoria son litosoles, aunque B. biflora tiende a establecerse en

rendzinas.
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Figura 46. Variables ecolégicas en que se presentan Bursera biflora y B. bonetii
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Relacién de areas de distribucién de las especies del clado

El analisis respecto a las cuencas hidrol6gicas muestra que las especies pertenecen a la
porcién oriental del rio Balsas y su vecina en el Valle de Tehuacan—Cuicatlan.

La hipotesis filogenética relaciona a B. bonetii y B. biflora como especies
cercanamente emparentadas. Los resultados sugieren que estas dos especies presentan
intervalos de distribucion mutuamente excluyentes es decir, alopatria, ya que las areas de
distribucion real y potencial presentan una disyunciéon debida a dos barreras geogréficas que
son: la porcion mas calida de la depresion del Balsas y la Sierra Mixteca, las cuales se
identificaron por medio del método panbiogeografico (Fig. 47).

Las diferentes condiciones geogréaficas sitlan a B. bonetii y B. biflora como dos
especies con caracteristicas ecoldgicas y geograficas diferentes que determinan que dichas

especies se encuentren aisladas en su distribucién.
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Figura 47. Relacién de areas de distribucién del clado uno que comprende a las
especies B. biflora y B. bonetii, obtenida mediante la distribucién potencial,
distribucion real y analisis panbiogeografico. La disyuncion se ilustra en rojo.
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Clado 2. Distribucién: Pacifico W y Papaloapan-Tehuantepec-Costa de Oaxaca

Caracterizacion geografica

El clado esta constituido por tres especies, una de distribucion restringida Bursera citronella
y una con distribucion amplia, B. penicillata, esta ultima es un elemento frecuente en el
occidente de México que se distribuye a lo largo de la Sierra Madre Occidental desde
Sonora y Chihuahua, hasta el margen occidental del Armeria en Colima; penetra por toda la
cuenca del rio Grande de Santiago, sin llegar completamente a la cuenca del rio Lerma; su
presencia en el altiplano Chihuahuense es potencialmente marginal. Su distribucion real
corresponde a altitudes de 100 - 2000 msnm. Ninguna especie de este clado esta presente

en el Balsas y en tierras aridas.

Bursera citronella es habitante del sector occidental de la Sierra Madre del Sur, en
altitudes inferiores a 1100 msnm. La distribucion de esta especie parece ser la continuacion
de la de B. penicillata sobre la costa del Pacifico al sur de la Sierra Madre del Sur. La
mayoria de las localidades se concentran en la cuenca del rio Coahuayana e invaden las
cuencas vecinas de Armeria (costa de Colima) y Coalcoman (costa de Michoacan). La
presencia de B. citronella en la cuenca del rio Papagayo es incierta; todos los ejemplares
proceden de una misma localidad y es todavia necesario un andlisis riguroso de la
morfologia y anatomia de estas poblaciones para saber si en realidad pertenecen a esa

especie.

Caracterizacion ecoldgica

La caracterizacion ecoldgica permitié identificar los siguientes aspectos: B. penicillata se
encuentra habitando frecuentemente en bosque tropical caducifolio, subcaducifolio y
marginalmente en el bosque de coniferas y encinos. Se le encuentra en climas subhumedos
(wo, W1 Y W) con presencia menos frecuente en zonas semiéridas (BS;), se le encuentra en
temperaturas de calidas a templadas. Aparentemente la distribuciéon de B. penicillata no se
limita por cierto tipo de suelo ya que se ha registrado en una amplia variedad. Sin embargo,
la mayoria de los registros coinciden en que la especies se distribuyen mejor en suelos de
tipo feozem, vertisoles, litosoles y regosoles (Fig. 48).

Bursera citronella frecuente se encuentra en bosque tropical caducifolio, y algunos de
sus registros concuerdan con el bosque tropical subcaducifolio (Toledo-Manzur, 1982). Se
encuentra en zonas subhumedas (wp, W1 y W) con algunas variantes en zonas semiaridas
(BS;), aunque, la mayoria de los registros corresponde a ambientes subhumedos (w;),
frecuentemente se encuentra en temperaturas de calidas (Fig. 48). Se encuentra
preferentemente en litosoles, con algunas variantes a regosoles, rendzinas y feozem (Fig.
48).
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Relacién de areas de distribucién de las especies del clado

Las especies se distribuyen en la Costa del Pacifico, desde Sonora hasta Oaxaca, en un
patron exclusivamente continental. Este clado se ha caracterizado como alopétrico con
respecto a los clados Balsas- Tehuantepec.

La hipdtesis filogenética sitia a B. penicillata y B. citronella como especies
cercanamente emparentadas. Los resultados del analisis panbiogeogréafico sugieren que la
relacién de las areas de distribucion entre estas tres especies parece ser la alopatria, ya
que las éareas de distribucion real y potencial presentan disyunciones por barreras
geograficas como la Sierra Madre del Sur que separa a B. penicillata de B. citronella (Fig.
49). Un rasgo muy especial de esta clado es su ausencia en la cuenca del Balsas.

Las condiciones climéticas sitian a B. penicillata y B. citronella como especies con
dominios climaticos diferentes. Sin embargo, la causa principal de la disyuncion entre sus

distribuciones son las caracteristicas geogréficas.

Clado 3. Distribucion: Balsas—Papaloapan

Caracterizacion geografica
El clado estd constituido por cinco especies, Bursera xochipalensis, B. glabrifolia, B.
heteresthes, B. coyucensis y Bursera linanoe.

Bursera xochipalensis es un elemento endémico del sector central y oriental de la
depresion del Balsas, en las cuencas de los rios Balsas-Mezcala, Grande Amacuzac y
Tlapaneco y muy raramente en la cuenca del rio Atoyac. Su distribucion real corresponde a
altitudes de 400 - 1600 msnm.

Bursera glabrifolia es frecuente en los bordes de la Depresion del Balsas en las
cuencas de los rios Balsas-Zirandaro, Balsas-Mezcala, Tlapaneco, Grande Amacuzac, Yy
Cutzamala; pero se extiende también a las cuencas del Papaloapan y del rio Tehuantepec,

donde prospera en altitudes superiores a los 800 hasta los 2300 msnm.

Bursera heteresthes esta distribuida desde el sur de Jalisco hasta la Depresion
Central de Chiapas, pero al parecer en forma disyunta, pues no se ha recolectado en
amplios sectores del este de Guerrero y del oeste de Oaxaca (Toledo Manzur, 1982 y
Rzedowski, et. al, 2005). Se distribuye en la porcién occidental del Balsas en las cuencas de
los rios Cutzamala, Balsas-Zirandaro, Tacambar y Balsas-Infiernillo, asi como en la region
costera de Michoacén y Jalisco en las cuencas de los rios San Nicolas-Cuitzamala, Armeria,
Coahuayana, Coalcoman y Nexpe; en Oaxaca, en las cuencas los rios Copalita, Astata y
Tehuantepec. Los registros indican que su amplitud altitudinal es desde casi el nivel del mar

hasta los 1250 msnm.
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Figura 49. Relacién de areas de distribucion del clado dos que comprende a las especies
de B. citronella y B. penicillata, obtenida mediante la distribucion potencial, distribucion
real y andlisis panbiogeogréfico.

Bursera coyucensis aparentemente sélo se encuentra en la depresion occidental del
Balsas, tanto en Guerrero como en Michoacén. La distribucién potencial de la especie indica
gue se le puede encontrar en las cuencas de rio Tacambaro, y Balsas-Zirandaro, en la parte
E de la cuenca del rio Balsas-Infiernillo y en la parte N del la cuenca del rio Cutzamala. Se
ha colectado entre los 200 y 400 msnm.

Bursera linanoe es una especie propia del sector oriental de la depresiéon del Balsas,
en las cuencas de los rios Tlapaneco, Atoyac, Balsas-Mezcala y Grande de Amacuzac; en la
region de Tehuacén-Cuicatlan parte alta de la cuenca del Papaloapan y Valles centrales
(parte alta de la cuenca del Tehuantepec), donde prospera en altitudes de 500 a 1400

msnm.

Caracterizacion ecologica

Bursera xochipalensis es habitante frecuente del bosque tropical caducifolio y en ocasiones
llega a pertenecer a las especies dominantes. Se encuentra en zonas semiaridas (BS;) con
algunas variantes hacia regiones relativamente subhimedas (wo, Wy y W,), estableciéndose
en habitats donde la humedad es minima. En su mayoria B. xochipalensis habita en

temperaturas célidas. Sin embargo, algunas poblaciones se encuentran en temperaturas
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semicdlidas; su distribucion no se asocia con un tipo de suelo en especifico,
preferentemente, se establece en rendzinas, regosoles calcaricos y litosoles (Fig. 50).

Bursera glabrifolia es un componente mas o menos abundante del bosque tropical
caducifolio, asi como de é&reas transicionales con el encinar. Se le encuentra en zonas
subhimedas (wo W1 Yy W,) con temperatura de cédlida a semicalida. Es una especie con una
amplia variedad en cuanto a la eleccion edafica, la mayoria de los individuos se encuentran
habitando en, regosoles, vertisoles, litosoles y feozem (Fig. 50). Se ha reportado en un
intervalo altitudinal amplio entre 900 y 2500 msnm en el estado de Morelos (Hernandez,
2008).
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Figura 50. Variables ecolégicas en que se presentan Bursera glabrifolia y B. xochipalensis

Bursera heteresthes habita en el bosque tropical caducifolio y algunos de sus

registros concuerdan con la transicion hacia el de bosque de coniferas. Se encuentra en

64



Genaro Montafio Arias

zonas subhumedas (w, y w;) con una temperatura que en su mayoria es calida, con sus
variantes a semicalida (Fig. 51). El tipo de suelo en que se encuentra es variable, pero en su
mayoria son regosoles, cambisoles y litosoles.

Bursera coyucensis frecuentemente se encuentra dominando el bosque tropical
caducifolio y en ocasiones en areas de transicion con el bosque de coniferas. Se encuentra
en zonas subhumedas (wp) y semiéridas (BS;); algunos registros concuerdan con regiones
menos secas como las wy; la temperatura es célida. La eleccion edafica de esta especie no
es clarapues se encuentra en regosoles, litosoles y feozem (Fig. 51).

Bursera linanoe es habitante del bosque tropical caducifolio y en ocasiones llega a
pertenecer a las especies dominantes. Se encuentra en zonas subhimedas (wp y w;) con
alguna presencia hacia regiones semiaridas como las BSy y BS;; habita en temperaturas
calidas y semicdlidas. En cuanto a la eleccion edafica parece tener preferencia por las rocas
volcéanicas (litosoles) o sedimentarias de origen volcanico (regosoles) que se encuentran en

el complejo del Balsas. (Fig. 51).

Relacién de areas de distribucién de las especies del clado

Es un grupo distribuido y diferenciado en toda la cuenca del rio Balsas y en las cuencas
vecinas de los rios Salado (o Valle de Tehuacan—Cuicatlan parte alta del Papaloapan), y en
el margen superior del Tehuantepec.

La hipotesis filogenética sitia a B. xochipalensis y B. glabrifolia como especies

cercanamente emparentadas con B. linanoe, B. coyucensis y B. heteresthes.
((glabrifolia, xochipalensis) ((linanoe, coyucensis) heteresthes))

Bursera glabrifolia abarca todo el intervalo de distribucion del clado, desde el Balsas
hasta toda la parte alta del Tehuantepec (Valles Centrales de Oaxaca), mientras que B.

xochipalensis se distribuye s6lo en la porcion oriental del rio Balsas.

El andlisis de distribucion potencial sugiere que las areas de distribucion entre B.
glabrifolia y B. xochipalensis son simpdtricas, es decir, los dos taxones ocupan parcialmente
la misma area de distribucion, especificamente hay endopatria (relacion entre dos é&reas tal
gue B. xochipalensis es un subconjunto propio de B. glabrifolia). Sin embargo, mediante el
andlisis panbiogeografico se detect6 que las areas de distribucion real y potencial presentan
disyunciones que no son causadas por barreras geograficas sino por barreras ecoldgicas
dando como resultado que no existe superposicion total de las areas sino que son
alelopatridas, es decir, sus areas de distribucion estan aisladas por la altitud y solo
superponen marginalmente sus distribuciones pero rara vez coexisten, ya que son

alotépicas. .
|
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Figura 51. Variables ecoldgicas en que se presentan Bursera coyucensis, B. linanoe, y
B. heteresthes.

Las diferencias ecoldgicas entre B. grabrifolia y B. xochipalensis se representaron
mediante un analisis de similitud el cual mostré que existe una distancia ecoldgica

considerable entre las especies (Fig. 52).
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Figura 52. Andlisis de similitud considerando las variables climaticas para
determinar las distancias ecoldgicas de las especies. El recuadro hace referencia
a la distancia entre Bursera xochipalensis y Bursera glabrifolia.

Este aislamiento se origina por las diferentes capacidades ecol6gicas de las especies
para establecerse en ciertos lugares, es decir, mientras B. glabrifolia se distribuye en los
bordes de la Depresion Balsas, en lugares mas humedos con temperaturas de calidas a
templadas, B. xochipalensis se encuentra en lugares con menos humedad y temperaturas

en su mayoria calidas (Fig. 53).
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Figura 53. Relacion de areas de distribucion entre las especies Bursera xochipalensis y
B. glabrifolia. Obtenida mediante la distribucién potencial, distribucion real, analisis

ecolégico y panbiogeografico.
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La relacion de las areas de distribucion de Bursera heteresthes, B. linanoe y B.
coyucensis, estd determinada por caracteristicas tanto ecoldgicas como geogréficas. La
hipotesis filogenética relaciona a B. linanoe y B. coyucensis, como especies hermanas (fig.
45). Los resultados sugieren que estas dos especies presentan distribuciones mutuamente
excluyentes es decir, una relacibn de areas de tipo alopatrida. Tanto las é&reas de
distribucion real como potencial se encuentran interrumpidas por una barrera geogréfica, la

Sierra de Taxco, la cual se identific6 mediante el andlisis panbiogeografico (Fig. 54).

Es asi como B. linanoe se encuentra distribuida en el alto Balsas (porcién oriental) y
B. coyucensis en el bajo Balsas (porcién occidental). Aun cuando comparten caracteristicas
ecoldgicas, la temperatura determina un papel importante en su distribucion. En Morelos B.
linanoe se encuentra en un intervalo de temperatura media anual de entre 20 y 23.6 °C
(Hernandez, 2008). Ambas especies se desarrollan en ambientes desde calidos (Awp y Aw,)
hasta semiaridos (Bs;), € incluso invaden marginalmente ambientes mas himedos (Aw; y
Aw,).

Por otro lado, el analisis geogréafico sugiere que Bursera heteresthes y B. coyucensis
tienen una relacion de areas de tipo alotépica, ya que sus areas de distribucion no estan en
contacto debido a sus diferentes distribuciones ecoldgicas, es decir, se encuentran
distribuidas en diferentes gradientes altitudinales, de humedad y temperatura (Fig. 55).

El andlisis de similitud ecol6gica mostr6 que existe una distancia ecoldgica

considerable entre dichas especies (Fig. 56).
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Figura 54. Relacion de areas de distribucion entre las especies Bursera linanoe y B.
coyucensis. Obtenida mediante la distribucién potencial, distribucion real, analisis
ecolégico y panbiogeografico.
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Figura 55. Relacién de areas de distribucion entre las especies Bursera heteresthes y
B. coyucensis, obtenida mediante la distribucién potencial, distribucién real, andlisis

ecolégico y panbiogeografico.

71



Genaro Montafio Arias

Leyenda

[ B. bonetii

B. xochipalensis

Zonas subhimedas (w;) B. coyucensis ]

Zonas subhimedasde

‘ B. heteresthes

las mas secas (wg)

Zonas semisecas (BS,) B. sarcopoda

B. biflora

b B. linanoe

Figura 56. Analisis de similitud considerando las variables climaticas para
determinar las distancias ecoldgicas de las especies. El recuadro hace referencia
a la distancia entre Bursera coyucensis y B. heteresthes.

El andlisis geografico del area de distribucion de Bursera heteresthes confirma la
idea que ya varios autores han mencionado (Toledo Manzur, 1982 y Rzedowski et al., 2005)
acerca de la disyuncién que existe en la distribucién de esta especie. Con la informacién
obtenida se plantea ademas que la especie que se encuentra en la costa de Oaxaca en las
cuencas de los rios Copalita, Astata y Tehuantepec probablemente no es Bursera
heteresthes sino una especie distinta. Sin embargo, es necesario un analisis riguroso de la
morfologia, anatomia y biologia molecular de estas poblaciones para saber si en realidad
pertenecen a otra especie. Otros modelos de relacion de areas de distribucion de las

especies de este clado (3) se pueden observar en la figura 58.

La relacion de las areas de distribucion de estas especies se explica principalmente
por medio de las condiciones ecologicas, es decir, la interaccion de las especies esta

marcada por la transicion de ciertas variables ambientales como lo sefiala la figura 57.

Bursera xochipalensis y B. linanoe tienen una relacion de éreas de tipo simpatrida, ya
gue sus areas de distribucion estdn en contacto e interactian ecolégicamente en algunas

zonas. En este sentido, los resultados sugieren que la relacion de las areas de distribucion
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es de tipo endopéatrida (Fig. 58a), y el area de distribucion de B. xochipalenxis esta anidada
en la de B. linanoe.

El andlisis de similitud ecoldgica mostré que existe una distancia considerable entre
las especies (Fig. 57), que estd marcada principalmente por la temperatura y la humedad;
sin embargo, muchos valores de las variables ambientales analizadas se comparten por
ambas especies. Esto indica que espacialmente algunas poblaciones se encuentran en

contacto, inclusive se ha llegado a detectar que estas dos especies originan hibridos.

En cambio Bursera glabrifolia y B. heteresthes tienen una distribucién alotdpica (Fig.
58b), producto de diferencias altitudinales y ecoldgicas; las variables que marcan esta
diferencia son la humedad y la temperatura. Bursera heteresthes se distribuye en regiones
célido subhumedas (Aw;) y Bursera glabrifolia en las partes altas de la depresion del Balsas,

ligeramente mas las cuales son humedas (Aw,) con una temperatura de semicalida a

templada.
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Zonas subhtimedas (w;) B. coyucensis
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|
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B. linanoe I—

8.1 6.6 5.2 37 2.
Figura 57. Andlisis de similitud considerando las variables climaticas para determinar las

distancias ecoldgicas de las especies. Los recuadros hacen referencia a la distancia entre
Bursera glabrifolia, B. heteresthes, B. linanoe y B. xochipalensis.
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Figura 58. Relacién de areas de distribucién entre las especies Bursera
glabrifolia y B. heteresthes, B. linanoe y B. xochipalensis. Obtenida mediante la
distribucion potencial, distribucion real, analisis ecolégico.
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Clado 4. Papaloapan-Tehuantepec-Costa de Oaxaca; Pacifico W; Balsas-Papaloapan
Relacién de areas de distribucién de las especies del clado

Se analizaron comparativamente las distribuciones de las siguientes especies: B. penicillata,
B. citronella, B. xochipalensis, B. glabrifolia, B. linanoe, B. coyucensis y B. heteresthes (Fig.
45). En todos los casos las areas de distribucién presentan disyunciones geogréaficas y
ecologicas, las cuales se han discutido anteriormente (Clados 2 y 3). Falta analizar la
relacibn de areas de distribucién entre tres especies: B. citronella y B. heteresthes. La
filogenia indica que son especies lejanamente emparentadas (Fig. 45), y geograficamente

ocupan espacios diferentes.

El andlisis de las areas de distribucién sugiere que Bursera heteresthes y B. citronella tienen
una relacién alotépica; ademas son también alopatridas (Fig. 60a), es decir, Bursera
heteresthes se encuentra en lugares subhimedos (w;) al igual que Bursera citronella (Fig.
59 y 60a). Esta ultima especie tiene caracteristicas ecoldgicas que la hacen particular, ya
que se establece en lugares donde existe poca formacion de suelo y en rocas donde la

oscilacién diurna de la temperatura puede ser muy grande.
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Figura 59. Andlisis de similitud considerando las variables climaticas para determinar las

distancias ecolégicas de las especies. Los recuadros hacen referencia a la distancia entre
Bursera heteresthes y B. citronella.
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Figura 60. Relacién de areas de distribucién entre las especies Bursera heteresthes
y B. citronella. Obtenida mediante la distribucién potencial, distribucion real, analisis
ecologico.
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Clado 5. Balsas oriental-Papaloapan; Papaloapan-Tehuantepec—Costa de Oaxaca

Pacifico W Balsas-Papaloapan
Relacién de areas de distribucién de las especies del clado

La hipétesis filogenética de este grupo, muestra que las especies del clado cinco estan
lejanamente emparentadas, (Fig. 45). Bursera biflora, B. bonetii, B. xochipalensis y B.
linanoe presentan un contacto marginal entre sus areas de distribucion, que se caracterizé
como alelopatrido (Figs. 63 y 64a, b, c¢). De acuerdo con el analisis de similitud la
distribucion de Bursera biflora y B. linanoe esta determinada por las mismas variables
ecologicas y se distribuyen en regiones semiaridas (BS;) y subhumedas (w). Por otra parte,
Bursera bonneti y B. xochipalensis se encuentran en una situacién semejante pero solo se
distribuyen en lugares subhimedos (wg) principalmente en la parte oriental del Balsas (Fig.
61).

Bursera bonetii y B. glabrifolia presentan una distribucién alotépica (figura 61 y 62d),
la primera se encuentra en lugares subhimedos (w;) y la segunda en lugares relativamente

mas humedos (w,).
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Figura 61. Andlisis de similitud basado en las variables climaticas para determinar las
distancias ecoldgicas de las especies. Los recuadros hacen referencia a la distancia entre
Bursera bonetii, B. biflora, B. linanoe, B. xochipalensis y B. glabrifolia.
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Figura 62. Relacion de areas de distribucion Bursera glabrifolia y B. heteresthes, B.
linanoe y B. xochipalensis, obtenida mediante la distribucion potencial, distribucion real,
andlisis ecologico.

Las especies restantes que conforman este clado 5 (B. penicillata, B. citronella, B.
coyucensis y B. heteresthes) ya se han descrito anteriormente (clados 2 y 3) tienen
relaciones alopatridas y alotopicas (Figs. 49 y 55).

Clado 6. Balsas oriental-Papaloapan; Papaloapan—Tehuantepec— Costa de Oaxaca;
Pacifico W; Balsas—Papaloapan y Balsas W

Caracterizacion geografica

Para la interpretacion de este clado es necesario describir la situacion geografica y
ecolégica de Bursera sarcopoda. Esta especie se encuentra distribuida en la region de la
costa pacifica, desde el sur de Jalisco, Colima, Guerrero, hacia las regiones de mayor
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humedad de la depresion del Balsas a lo largo de la Sierra Madre del Sur, hasta Oaxaca
(Fig. 64).

Los registros indican que su distribucién altitudinal abarca desde cerca del nivel del mar
hasta los 1800 msnm (Toledo-Manzur, 1982).

Caracterizacion ecologica

Bursera sarcopoda habita frecuentemente en el estrato bajo de los bosques tropicales
caducifolios mas humedos y los subcaducifolios mas secos. Se encuentra en climas céalidos
subhimedos (wg - w») (Fig. 63). El tipo de suelo en que se encuentra distribuida son

regosoles. Aunque se encuentra en cambisoles, fluvisoles, litosoles y feozem.

20

15

107

0
SUBHUMEDOS (W) ‘

SUBHUMEDOS (w5

CALIDA
B. sarcopoda

207

157

107

I I

CAMBISOL EUTRICO ‘ FEOZEM HAPLICO ‘ FLUVISOL EUTRICO ‘ LITOSOL ‘ REGOSOL EUTRICO

REGOSOL EUTRICO

BOSQUE TROPICAL

BOSQUE TROP. CADUC. SUBCADUC

B. sarcopoda

Figura 63. Variables ecoldgicas en que se presenta Bursera sarcopoda.
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Relacion de areas de distribucién de las especies del clado

El clado seis incluye a todas las especies en estudio (Fig. 45) que son practicamente la
mitad de todas las que conforman el grupo glabrifolia del género Bursera. Se puede
observar que las especies lejanamente emparentadas tienden a compartir su area de
distribucion.

El andlisis geogréafico sugiere que Bursera sarcopoda tiene una relacion alopétrica
con respecto a Bursera biflora y B. penicillata, debido a que Bursera sarcopoda, se
distribuye en la region de la costa pacifica desde el sur de Jalisco, Colima, Guerrero, y en
algunas regiones de mayor humedad de la depresion del Balsas a lo largo de la Sierra
Madre del Sur, hasta Oaxaca. Las areas de distribucion presentan disyunciones por barreras
geogréaficas como el cinturén volcanico Trans-mexicano, que separa a B. penicillata y la
depresion del Balsas y la Sierra Mixteca a B. biflora (Fig. 64).

Bursera glabrifolia y B. bonetii presentan una relaciéon de areas de tipo alotépica ya

gue no estan aisladas geogréfica sino ecolégicamente. clado cinco, fig. 62d).

B. coyucensis N

B. linanoe
S

B. heteresthes

B. xochipalensis

Leyenda
Rios

|:| Regiones hidrologicas
Distribucién potencial

B. biflora

- B. sarcopoda
I B glabrifolia
- B. penicillata

" T T T T T T T |
- B. bonetii 0 100 200 400 Kilémetros

Figura 64. Relacion de areas de distribucion entre las especies del clado siete
gue son alopatricas y alotopicas. Obtenida mediante la distribucion potencial,
distribucion real, analisis ecoldgico.
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Por otro lado, especies como Bursera xochipalensis, B. citronella, B. linanoe, B. coyucensis
y B. heteresthes presentan areas de distribucién de tipo alelopatrica, es decir simpatria
parcial, ya que muchas comparten parcialmente condiciones ecoldgicas que hacen que sus
distribuciones tengan una superposicion marginal con Bursera sarcopoda.

Los modelos de relacion de areas de distribucién de las especies de este clado se
pueden observar en la figuras 65y 67.

Bursera sarcopoda se distribuye en un intervalo altitudinal muy amplio que va desde
los 10-1800 msnm. Sin embargo, en este trabajo se detectd que prefiere lugares con climas
calidos subhumedos (w;) a humedos (w,). Las especies con las que se relaciona
geogréaficamente se distribuyen en las mismas condiciones ecoldgicas (Fig. 66).

La Unica especie que no se establece en lugares humedos es Bursera linanoe. Sin embargo,
las zonas geograficas en donde ésta interactla con Bursera sarcopoda se determinan por
ciertas condiciones ambientales relacionadas con la humedad, esto es en el limite entre los

ambientes subhimedos (W) y los semiaridos (Bs;).

B. coyucensis B. coyucensis B. coyucensis
B. linanoe B. linanoe B. linanoe
B. heteresthes B. heteresthes
|— B. xochipalensis B. xochipalensis |—
— B. glabrifolia —
— B. penicillata —
R— — B . citronella R—

2]

6

B. sarcopoda

a b

—
B. coyucensis B. coyucensis
B. linanoe
B. heteresthes
—
h—
6

B. sarcopoda

B. sarcopoda B. sarcopoda

|

B. sarcopoda

D

Figura 65. Relacion de areas de distribucion de las especies que
conforman el clado siete.
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Figura 66. Analisis de similitud considerando las variables climaticas para determinar las
distancias ecoldgicas de las especies. Los recuadros hacen referencia a la distancia
entre especies del clado siete.
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Figura 67. Relacién de areas de distribucién entre las especies del clado siete.
Obtenida mediante la distribucion potencial, distribucion real, analisis ecolégico.
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Mecanismos de especiacion de las especies en estudio

Mediante la integracion de variables ecologicas y geogréficas se pretende ofrecer
posibilidades para la busqueda de explicaciones que contribuyan al esclarecimiento de
algunos problemas de distribucién de las especies de Bursera, y sugerir algunas
consideraciones hipotéticas de tipo biogeogréfico.

El esclarecimiento de los factores que han determinado la existencia de un alto
namero de especies de Bursera en México, particularmente en la Depresion del Balsas, es
un problema que aun se encuentra por discutir, aun cuando diversos autores como
Rzedowski y Kruse (1979), Toledo-Manzur (1982) Becerra (2005) han sugerido algunas
propuestas acerca de la evolucién del género Bursera.

Para ubicar los resultados obtenidos, es necesario partir de dos ideas que
revolucionaron el concepto de la transformacion y diversificacion de las especies. Unos de
los primeros trabajos al respecto realizado en 1836 por Leopold von Buch quien destacé la
importancia del aislamiento geogréfico en la especiacion (Fig. 68). En este modelo, la
rigueza de especies es resultado del la historia geoldgica, con varios eventos de
fragmentacion y de convergencia (Morrone y Marquez, 2001). Otra explicacién es el modelo
de refugios (Fig. 69). Este modelo considera que el cambio climatico, particularmente en los
daltimos 10 millones de afios, fue el factor causal de la riqueza y endemismos (Toledo, 1981).
Uno de los primeros autores que dio importancia biogeografica a estos cambios climaticos
fue R. E. Moreau (1963), quien propuso que los bosques de Africa central se expandieron y
contrajeron durante el Pleistoceno, sugiriendo que la fragmentacion reversible de los
bosques africanos proporcion6 los mecanismos de aislamiento necesarios para explicar la
distribucion de especies endémicas en muchos, ahora, bosques aislados del este africano.
La propuesta fue adoptada por Haffer (1969), quien simplific6 este modelo como un
interaccion entre la fragmentacion de la especies producida por los cambios climaticos,
seguida por un prolongado aislamiento geografico y reproductivo, y finalmente la
especiacion. Este modelo puede ser considerado como un caso particular de vicarianza en
el cual evento de fragmentacion del area y el aislamiento de las subareas son derivadas de
la accion del clima (Espinosa et al., 2006).

Se generaron dos modelos en los que se sintetizan los diferentes tipos de
especiacion que se describe mas adelante en este trabajo, los cuales se pueden observar

en las figuras 68 y 69.
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Figura 68. Modelo de especiacion por aislamiento geogréfico resultado del la historia
geoldgica, con varios eventos de fragmentacion y de convergencia.

La figura muestra como a partir de una poblacién ancestral (A) se pueden diferenciar dos
poblaciones (A, y A;) hasta formar dos poblaciones nuevas (B y C) debido a la
fragmentacion originada por una barrera geogréfica (barrera 1) posteriormente la poblacion
C es nuevamente fragmentada por otra barrera (barrera 2) originando dos nuevas
poblaciones (D y E). Finalmente la relacion de las areas queda expresada en el
cladograma el cual indica cuales son las areas de reciente formacion y cuales son las
ancestrales.

Figura 69. Modelo de especiacion por vicarianza basado en el modelo de refugios
determinado por el cambio climatico.

La figura muestra hipotéticamente las fluctuaciones climéticas durante el pleistoceno y
sus efectos en la distribucion de las especies. Los mapas unidos flechas rojas se
refieren a las fluctuaciones térmicas. Los mapas unidos por flechas azules se refieren a
las fluctuaciones de la humedad.

En todos los casos puede observarse que la depresion del Balsas actia como un
refugio ya que las condiciones se conservan casi sin modificacion.

Este modelo puede simplificarse como una interaccion entre la fragmentacion de las
especies producidas por tres razones: a) cambios climaticos, b) aislamiento geogréfico
¢) aislamiento reproductivo y finalmente la especiacion.
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Dentro de la diversidad ecoldgica de México, el bosque tropical caducifolio (Rzedowski,
1994) o selva baja caducifolia (Miranda y Hernandez-X., 1963; Gomez-Pompa, 1965) se
encuentra en regiones de clima calido y con especies arbustivas o arborescentes que
pierden sus hojas en la época seca del afio durante un lapso variable, que oscila alrededor
de seis meses (Rzedowski, 1994). La distribucién de las especies que habitan estas zonas
se debe en gran parte a las condiciones climaticas, ya que la precipitacion total anual va de
800 a 1000 mm y la temperatura media anual es mayor de 22°C. Esto propicia un alto indice

de evapotranspiracion y disminuye la humedad ambiental (Trejo, 1999; Trejo, 2005).

La selva baja caducifolia de la Depresién del Balsas tiene una alta concentracion de
especies de Bursera con diferentes niveles de parentesco y variados patrones ecolégico-
geogréficos, por lo que ofrece buenas posibilidades para la busqueda de explicaciones
generales de eventos evolutivos y del establecimiento de las especies, asi como el
esclarecimiento de los factores que han determinado la existencia de su elevada riqueza de

especies (Toledo-Manzur, 1982).

En el Balsas, mediante la suma de los mapas de distribuciébn potencial, se
identificaron areas de alta concentracion de especies, la cual esta correlacionada con un alto
porcentaje de taxones endémicos a esta cuenca (Fig. 70). Estas especies no tienen una
distribucion similar ya que se establecen en diferentes condiciones de humedad y

temperatura.

Leyenda g
~IRegiones hidrolégicas

Distribucion potencial

B. citronella
mm B biflora
I B. coyucensis
B. xochipalensis
" B. linanoe
% B. penicillata
B. heteresthes
I B. sarcopoda
== B. glabrifolia

=B, bonetii 0 125 225 450 Kilometros

Figura 70. Distribucién potencial de las especies en estudio. Obsérvese que la
mayor concentracion de éstas encuentra en la Depresion del Balsas.
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El analisis que se realiz6 en el apartado 6.4 permitio la exploracion de los
mecanismos de especiacion. La mayoria de las especies se distribuyen en la parte central
de la Depresion, sugiriendo la existencia de dos unidades fitogeogréficas: la Depresion
Oriental y la Occidental, tal y como lo sefialaba Toledo-Manzur (1982).

El aislamiento geografico soOlo explica la distribuciébn de las especies que se
encuentran dentro y fuera de la Depresion del Balsas y no la de aquéllas que se encuentran
Unicamente en la Depresion ocupando biotopos distintos.

La hipotesis del aislamiento geografico ha sido mencionada en un trabajo
relativamente reciente. Dominguez (2008) sefiala que la historia evolutiva de algunas
especies del género Bursera, en especial del linaloe (B. linanoe), debe estar relacionada con
la evolucién paleoclimatica y morfotectonica de la Depresién del Balsas. La historia de esta
area esta relacionada estrechamente con la evolucién geoldgica de la Faja Volcanica
Transmexicana, la cual provoc6 tanto su aislamiento como su diferenciacién climatica,
confinando a las especies en diferentes areas. Este aislamiento geogréafico explica el porqué
la Depresion del Balsas es una zona de alta diversidad de especies de Bursera.

Hay tres aspectos Utiles para interpretar los resultados alcanzados en este trabajo.

a) Las especies de estudio mostraron tres patrones de distribucion, los cuales estan
representados en la filogenia del grupo. Estos patrones se pueden sintetizar en la
identificacion de microendemismos de las especies que se distribuyen fuera de la
depresion del Balsas y las que se encuentran distribuidas dentro de la misma
tanto en sus porciones oriental como occidental.

b) La distribuciébn producida por efecto de refugios, deberia mostrar un patrén
endopatrico con tendencia concéntrica de dos o mas especies; los refugios
hipotéticos serian detectables a partir de la maxima superposicion entre las
especies de linajes distintos. Sin embargo esto no sucede con las especies de
Bursera.

La diversificacion de las especies no es producto de los refugios pleistocénicos
como propuso Toledo-Manzur (1982), sino que se infiere que son producto de la
diferenciacion o deriva climatica que se ha originado por las condiciones

geomorfoldgicas de la depresion del Balsas (ver cuadro 8).
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Cuadro 8. Diferencia entre el modelo de refugios pleistocenicos y el modelo de deriva

Modelo

climatica propuesto en este trabajo.

Explicacion

El modelo de refugios pleistocenicos se
representa por la superposicion de las areas de
distribucién de la especies. En el esquema
aparecen cuatro especies, donde la especie 4
esta anidada en varias especies de

distribuciones diferentes.

El modelo de ‘deriva climatica’ indica que las
especies se establecen por factores climético-
geogréaficos, los cuales originan un proceso de
vicarianza, ya sea de tipo alopatrida (por barrera

geogréafica) o alotépica (por altitud).

a) El dltimo aspecto fue destacado anteriormente por Becerra (2005) quien sefal6

gue los linajes de Bursera mas antiguos se encuentran en el Noroeste del pais,

mientras que los mas jovenes estan en la region sureste, lo que interpreta como el

establecimiento primario de la selva baja caducifolia en el oeste y su posterior

expansion hacia el sureste de México. Estos sucesos estan directamente

relacionados con la formacion de la Sierra Madre Occidental y de la Faja Volcanica

Transmexicana.

Una hipétesis general de los cambios que explican el aislamiento de las especies

gue se discuten en el siguiente esquema:
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Especies de Bursera

Cambio climatico

(m3s caliente, menos seco)

El clado linanoe y especies

se aisla enlas areas de
selva baja.

El clado bonetii-biflora se
I adapta a los nuevos climas
Cambio climatico

(menos caliente, mds seco)

Al ampliarse el area de
climas tropicales, el clado
linanoe y especies se
expande y se diferencia.

El clado bonetii-biflora
reduce sus areas de
distribucién en areas
semiaridas-semicalidas.

Distribucion actual

Balsas - Papaloapan
(Distribuidasentodala
Cuencadelrio Balsas, rio

Balsas oriental-
Papaloapan (Especies de
distribucion restringida)

Saladoy parte alta del

_Papaloapan).

Mediante el analisis ecolégico-geografico, en el presente estudio se detectaron dos

tipos de aislamiento: el primero es de tipo geografico, y esta determinado por la interposicion

de cordilleras montafiosas, entre las que encontramos la Sierra Madre del Sur, la Mixteca, la

de Taxco y la Faja Volcanica Transmexicana (Fig. 71). Estas barreras han impedido el paso

de las poblaciones de una regién a otra.
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Figura 71. Identificacién de las principales barreras geogréaficas para las
especies de Bursera.

Especies microendémicas. El primer caso que se analizd involucra dos especies
de distribucién microendémica con aislamiento geogréfico: B. biflora y B. bonetii (Fig. 72). Se
encuentran aisladas por la Sierra de la Mixteca, ademds, las diferentes condiciones
geomorfoldgicas determinan diferentes condiciones ecolégicas; B. bonetii se distribuye en
zonas calido-subhimedas, donde los niveles de precipitacibn son mayores que en las zonas
en que se encuentra B. biflora, que corresponden a lugares semiaridos. Las dos especies
mencionadas anteriormente son consideradas como microendémicas, B. biflora de la
cuenca alta del Papaloapan (Valle de Tehuacan-Cuicatlan) y B. bonetii del limite entre las
Cuenca de Balsas-Mezcala y el Papagayo (Rzedowski et al., 2005).

El aislamiento geografico no explica la totalidad de la distribucién de especies
hermanas. Un factor especial que pudo determinar este proceso fueron las diferentes

condiciones climéticas del lugar en donde se distribuyen.
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- Nicho ecolégico del clado
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Figura 72. Distribucién potencial de B. biflora y B. bonetii, dos especies
cercanamente emparentadas segun la filogenia del grupo (Becerra, 2005).

El analisis indica que los microendemismos de B. bonetii y biflora estdn determinados
por las variaciones climaticas de tiempos pasados. Analizando el nicho ecolégico de las
especies de Bursera y el cambio climatico, se pueden inferir las hipétesis de la formacién de
las especies endémicas y microendémicas.

La Depresion del Balsas es considerada como un mosaico ambiental complejo que
genera muchas barreras para las especies que se distribuyen en ella. Especies como B.
bonetti y biflora son producto de diversos factores como por ejemplo diferencias de clima,
humedad, composicion del suelo, etc. En especial la humedad y la temperatura se
consideran factores importantes para limitar el area que ocupan las especies de Bursera.

Los microendemismos pueden explicarse por variaciones climaticas como se

describe a continuacion:

Explicacion
S —
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Modelo de especiacion

Expansion de area. Distribucion potencial del
nicho ecoldgico del clado. Por medio de la
prediccion se pueden rescatar las areas
donde la especie ancestral del clado se
distribuia, es decir, se rescatan las
condiciones ecolégicas y geograficas donde
se pudo haber distribuido.

Cambio climético. Los cambios climéticos
durante el Pleistoceno debieron producir
expansiones y contracciones de los
ambientes, con influencia sobre los procesos
de especiacién. Tales cambios se producen a
muy diversas escalas de tiempo y sobre todos
los parametros climaticos.

Zona Térmica
MUY FRIO
FRIO

B SEMIFRIO

B TEMPLADO

B SEMICALIDO
CALIDO

BN MUY CALIDO

Fragmentacién del area. Una especie cuya
area de distribucion estuviera reducida a las
regiones con clima Aw, tenderia a
fragmentarse en la medida que el clima
pasara de mayor a menor humedad.

Cladogénesis (especiacion). Una especie
que se encuentra en regiones de poca
humedad, al pasar el clima de Awy a BS; y
fragmentarse, daria lugar a que sus

; %\ poblaciones aisladas evolucionaran
% G independientemente, con la posibilidad de
#e convertirse con el tiempo, en dos especies
distintas.

Distribucion alopéatrida. Distribucién
potencial de la especies de este clado. Su
distribucion comprende Balsas oriental-
Papaloapan y son especies de distribucion

?ﬂ; | restringida.

El efecto de la expansion y contraccion de las areas de distribucion de las especies

hace pensar que las especies microendémicas como B. bonetti y biflora no son especies
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jovenes de origen local, sino que son relictos de tipos ancestrales que anteriormente tenian

una distribucion mucho mas amplia y que ahora viven solo en regiones muy particulares.

B. coyucensis

B. linanoe

B. heteresthes

B. xochipalensis

B. glabrifolia

e B penicillata

— B . citronella
E B. bonetii
B. biflora

B. sarcopoda

Figura 73. Cladograma tomado y
modificado de Becerra 2005, las
modificaciones se realizaron para
mostrar Unicamente las especies de
este trabajo el arreglo filogenético no
fue modificado.

B. boneti y biflora son especies
microendémicas caracterizadas como altamente
especializadas, y su distribucion solo ocupa un
‘nicho ecoldgico’ relativamente estrecho, lo cual
indicaria que son especies de reciente formacion.
Sin embargo, son en realidad mucho mas antiguas
gue las especies filogenéticamente cercanas a B.
linanoe, las cuales tienen una mayor adaptabilidad
y son capaces de prosperar en areas mas amplias.

El hecho de que a B. bonetii y biflora se
consideren como especies relictas y no de reciente
formacion esta apoyada por un estudio efectuado
por Becerra (2005), en el que indica por medio de
la filogenia con datos moleculares y su calibracion
temporal basada en registro fosil, que el tiempo de
formacion de B. bonetii y biflora se estima en cerca
de 10 m.a. y que las especies del clado del linaloe

son mas recientes (Fig. 73).

Especies con distribuciéon fuera del Balsas. El clado de B. penicillata y B.

citronella muestran un patrén de distribucion singular, ya que no tienen representantes en el

Balsas (Fig. 74), aun en su concepciébn mas amplia, que incluye a B. infernidialis. La

distribucién de las especies esta determinada por la Faja Volcanica Transmexicana, la cual

limita la distribucion de las dos especies. Aunque ambas especies se encuentren en

condiciones climaticas similares, el aislamiento geografico es contundente y es el factor que

muy probablemente determiné la especiacion.
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Figura 74. Distribucién potencial de B. graveolens, B. penicillata y B. citronella, tres
especies cercanamente emparentadas segun la filogenia del grupo (Becerra, 2005).

Especies con distribucién dentro del Balsas. Otro tipo de aislamiento es el
generado por el desnivel abrupto, de casi 500 m, entre las porciones Occidental y Oriental
del Balsas, dos grandes porciones con diferentes condiciones climaticas. La porciéon
Occidental tiene altitudes menores y en ella el clima es mas célido y seco que en la porcion
oriental. En ambas regiones existen areas considerables con ambientes similares que son
habitadas por diferentes especies.

Otras explicaciones que se han propuesto para comprender el aislamiento de las
especies estan basadas en diferencias edafolégicas y litolégicas. Sin embargo, como se
observd en la caracterizacion ecoldgica de las especies (apartado 6.4) la distribucion de
Bursera no parece estar limitada por el tipo de roca o de suelo, salvo en casos muy
particulares.

La barrera natural del Balsas oriental y occidental es la Sierra de Taxco (Fig. 75) con
condiciones de humedad mayores que en el Balsas lo que probablemente ha impedido la
mezcla de las especies de uno y otro lado de la cuenca.

Toledo-Manzur (1982) sefialaba que los cambios climaticos del Pleistoceno se
realizaron en varios sentidos. En la Depresion del Balsas debieron haber producido
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expansiones y contracciones de los ambientes con la consiguiente influencia sobre los
procesos de especiacion.

Se puede decir que la Depresion del Balsas ha operado como un “superrefugio” que
ha permitido la permanencia, seguramente durante mucho tiempo, de las especies de
Bursera (Fig. 69).

Tanto en la porcién Oriental como en la Occidental del Balsas hay especies de
Bursera que presentan distribuciones con diferente grado de amplitud. En ambas partes,
pero en la parte occidental con mayor claridad, las regiones mas calurosas y secas alojan

especies con areas geogréaficas pequenias.

B. coyucensis
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rem—
_k linanoe
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B. glabrifolia
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Figura 75. A) Distribucion potencial de las especies de Bursera cercanamente
emparentadas al linaloe (B. linanoe).

En la figura 45 se muestra la filogenia molecular de algunas especies de Bursera, de
acuerdo a Becerra, (2005). Las especies de este clado tienen una distribucién alopatrica y
se deduce que la especiacion es reciente. Lo anterior se basa en que la distribucion real y
potencial explorada para las especies de este clado sugiere que se encuentran distribuidas
en diferentes biotopos y en ningln caso existe una superposicion de las areas de
distribucion. En el aislamiento no sélo han participado rasgos geograficos (salvo en el caso
entre B. linanoe y B. coyucensis que se encuentran aisladas por la Sierra de Taxco). Por

ejemplo, B. coyucensis y B heteresthes aparentemente comparten la distribucién, sin

94




Genaro Montafio Arias

embargo B. coyucensis se distribuye en lugares més célidos que B. heteresthes, por lo que
estas especies se han aislado por diferencias climaticas.

Otro caso en donde ha actuado el aislamiento climatico se observa en la figura 76.
En este caso, la distribucion de las especies este determinada por el grado de humedad en
el ambiente. Ambas especies se distribuyen en la depresion oriental del Balsas, solo que en
diferentes altitudes, B. glabrifolia se encuentra en las partes altas del Balsas y B.

xochipalensis en lugares mas célidos.

AV B i
7
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. B. xochipalensis
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Figura 76. Distribucién potencial de las especies de Bursera glabrifolia y B. xochipalensis.

Existen elementos para suponer que la distribucion de las especies esta influenciada
por la accion actual del clima.
La explicacion de la diversidad de especies con distribucién en el Balsas esta

determinada por variaciones climaticas, como se explica a continuacion:
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parece encontrar su explicacion en la fragmentacion de

areas, a partir de oscilaciones de temperatura. La invoca cambios climaticos durante el

Pleistoceno que provocaron la fragmentacion reversible de los bosques tropicales y

proporcionaron los mecanismos de aislamiento necesarios para explicar la distribucion de

especies endémicas en distintas areas.
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CONCLUSIONES

CONCLUSIONES

La informacion contenida en las bases de datos permitié realizar un andlisis que confirma la

méaxima concentracion de especies de Bursera en la depresion del Balsas.

La distribucion del conjunto de las especies de Bursera muestra una complejidad
considerable ya que muchas de ellas tienen habitats similares o ligeramente desfasados, lo
cual hace que no sea facil ubicarlas dentro de pocos u sencillos patrones de distribucion.

Tanto el BIOCLIM y GARP reportaron una distribucion similar, solo que el GARP
tiene un mayor error de comision, es decir, un area de prediccibn mayor a la normal. Se
eligio el método de BIOCLIM porque dio mejor ajuste para determinar la distribucién actual
y potencial de las especies en estudio. Utilizar BIOCLIM determina que las conclusiones

alcanzadas en este trabajo sean robustas si se utiliza este modelo.

El uso de BIOCLIM para este estudio tuvo varias ventajas ya que la abundancia de
las especies esta determinada por limites climaticos, lo que permite tener areas mejor
definidas y pronosticar la organizacién o el ordenamiento espacial de los individuos y ayuda
a tener mayores parametros para el conocimiento sobre la biodiversidad.

Los mapas obtenidos muestran los siguientes aspectos: a) la mayoria de las
especies pertenecen a la vertiente del pacifico b) la cuenca del Balsas presenta la mayor
concentracion de las especies y esta directamente relacionada con un alto porcentaje de

endémicos en esa unidad y c) los modelos se apegan a la distribucion real de las especies.

Las aproximaciones de la superposicion de las areas definidas permitieron generar
modelos de exploracion de mecanismos de especiacion en los que se pudieron determinar
homologias espaciales documentando y representando hipétesis de la estructura evolutiva

de las especies.

Se debe reconocer que del pleistoceno a la actualidad la diferenciacion climatica ha
provocado la fragmentacion reversible de los bosques tropicales y contribuyendo a

mecanismos de aislamiento que explican la distribucién de especies endémicas en distintas
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areas cubiertas por bosques de la vertiente del pacifico. La distribucion de las especies
endémicas de Bursera parece encontrar su explicacion en la fragmentacion de éreas,
originada por las oscilaciones de temperatura.

Los factores que probablemente influyeron para producir una riqueza considerable de
especies del género Bursera en la Depresién del Balsas pueden ser los siguientes: a) existe
una variedad de climas que representa un factor importante para el establecimiento
favorable de las especies de Bursera, b) El relieve de la Depresion del Balsas es
considerado un factor importante ya que esta directamente relacionado con las diferentes
condiciones climaticas y ecoldgicas presentes en la region, c) El efecto de los cambios
climaticos sobre las especies o0 también reconocido como una deriva climatica que ha
generado un complejo mosaico de regiones ambientales y d) La existencia de regiones
fitogeografias como lo son la porcion Oriental y occidental del Balsas con caracteristicas
ecoldgicas particulares que han originado que dentro de cada porcion se encuentren
pequefias zonas de microendemismos, determinadas por las diferentes condiciones

climaticas y ecolégicas del lugar.
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