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RESUMEN

Se llevd a cabo un estudio biogeografico evolutivo del género Mimosa L. (Fabaceae) en México,
Centroamérica y los Andes, con base en los patrones de distribucién actuales del género vy la
informacién filogenética disponible. Se implementdé un andlisis de endemicidad, identificdndose 18
areas de endemismo, teniendo como unidad de estudio lo que se ha denominado el centro de
diversidad y endemismo del género en México, esto llevd al reconocimiento de la Cuenca del Rio
Balsas y la vertiente del Pacifico, desde Sonora al Istmo de Tehuantepec como los centros de
endemismo mas importantes. Se realizd un Analisis Espacial de Vicarianza resultando en la
identificacion de 14 nodos con distribucién disyunta, sugiriendo que algunos patrones de
distribucién pudieron ser generados por procesos de dispersion y vicarianza. La integracion de la
informacién filogenética calibrada en el tiempo, el registro fésil y la historia geolégica del
continente americano, permiten postular una hipétesis de la historia biogeografica de Mimosa con
un origen en América del Norte, un desplazamiento hacia América del Sur y su diversificacion en
esta area, para después incorporarse al trépico seco en México. Ademas, se postula que la
reciente diversificacion del género en el drea de estudio puede relacionarse con especiacidn in

situ, heterogeneidad ambiental, dispersidn a larga distancia y en menor medida vicarianza.



ABSTRACT

An evolutionary biogeographic study of the genus Mimosa L. (Fabaceae) in Mexico, Central
America and the Andes was performed based on current distribution patterns of the genus and
the available phylogenetic information. An Analysis of Endemicity was implemented, identifying 18
areas of endemism, having as a study unit the named diversity and endemism center for Mimosa
in Mexico, which led to the recognition of the Balsas River Basin and the Pacific coast, from Sonora
to Tehuantepec’s isthmus, as the most important centers of endemism. Spatial analysis of
vicariance led to the identification of 14 nodes with disjunct distribution, suggesting that some
distributional patterns may have been generated by dispersal and vicariance processes. The
integration of these results, together with a calibrate estimation of its phylogenetic age, and
fossil and geological records from America, allows to suggest an hypothesis of the biogeographic
history of Mimosa with ancestral origin in North America, a shift to South America and
diversification in this area, and later, its incorporation into the dry tropics in Mexico. Finally, it is
assumed that the recent diversification of the genus on the study area may be associated to in situ

speciation, environmental heterogeneity, long-distance dispersal and to a lesser extent vicariance.



1.- INTRODUCCION

Las regiones tropicales de la Tierra contienen la mayor concentracién de comunidades de
organismos en el planeta. Entender su origen, diversificacion, dispersién, estado actual y valor en
el sentido mas amplio, y desarrollar politicas realistas para su conservacién y desarrollo
sustentable, constituyen algunos de los problemas mas desafiantes que jamdas ha enfrentado la
humanidad (Graham, 2010). Las hipdtesis que se proponen para explicar la diversidad de los
trépicos deben considerar cdmo se origind ésta y cdmo se mantiene, considerando procesos
biogeograficos histdricos, como procesos biogeograficos ecoldgicos contemporaneos (Hill y Hill,

2001).

Los analisis biogeograficos histdricos estudian los procesos que han determinado a lo largo
del tiempo la diversidad de los patrones de distribucion actual de los seres vivos (Zunino y Zullini,
2003). Los procesos histéricos incorporan la evolucién y extincion de los seres vivos a lo largo de
millones de afios, que son traducidos en patrones en escalas espaciales grandes y en niveles
taxondmicos supraespecificos; estos procesos establecen el origen de la diversidad (Hill y Hill,
2001). De ahi surge un principio fundamental: la historia de la vida y del soporte fisico donde ésta
se desarrolla e interactla, estan relacionados entre si por nexos inseparables, donde la evolucion
de la Tierra y la evolucién organica se entrelazan en una historia Unica, hecha de contingencias
pero al mismo tiempo de influencias y construcciones mutuas (Zunino y Zullini, 2003). Los
procesos ecoldgicos operan en escalas de tiempo mas cortas y generan patrones en escalas
espaciales mas pequefas, que mantienen y pueden aumentar la diversidad producida por los

procesos biogeograficos histéricos (Hill y Hill, 2001).

En biogeografia se reconocen dos patrones basicos en la distribucion geografica: 1) las
distribuciones geograficas de los organismos estan limitadas por factores ecoldgicos o histéricos,
por lo que ningln taxdn es totalmente cosmopolita, pero muchos son endémicos, y 2) las especies
endémicas no estan distribuidas al azar sino que tienden a concentrarse en ciertas regiones del
mundo, constituyendo un fenémeno conocido como provincialismo (Brown y Lomolino, 1998). Las
regiones con al menos dos taxones endémicos se llaman areas de endemismo (Cracraft, 1985;
Platnick, 1991). Estas areas representan la unidad geografica minima en biogeografia histérica y
permiten postular hipdtesis sobre la historia de las unidades geograficas y de las biotas (Cracraft,

1985, 1994; Morrone, 1994; Morrone y Crisci, 1995). Ademads contienen biotas Unicas y pueden



ser consideradas como areas prioritarias para la conservacion (Terborgh y Winter, 1982; Fjelds3,

1993).

Los conceptos de endemismo y regidn se atribuyen a De Candolle (1820), quien reconocié
que la distribucién de las especies no es al azar, ya que muchas de ellas tienen la misma
distribucién, conformando regiones bidticas, denominando como especies aborigenes o
endémicas a aquellas que le dan identidad a tales regiones (Espinosa et al., 2003). En este sentido
una region biotica estd definida por la superposicidon de dos o mds especies, lo que es equivalente
al concepto actual de drea de endemismo (Platnik, 1991). Los enfoques modernos en Biogeografia
Histérica parten de la observacién del endemismo y de la distribucidon disyunta, donde la
superposicién o congruencia tanto de las areas de endemismo como de los patrones de
distribucién disyunta, conducen a un tipo especial de homologia, la homologia geografica (Grehan,
1989; Nelson, 1989; Espinosa et al., 2003, Morrone, 2004). En evolucidn, dos estructuras
morfoldgicas son homodlogas porque son el resultado de una serie de transformaciones evolutivas,
lo que implica que comparten una historia comuin y son equivalentes taxondmicamente, de forma
analoga las especies que suelen mostrar una correspondencia en sus distribuciones, llevan a
postular una hipétesis de homologia biogeografica (Espinosa et al., 2003; Morrone, 2004). Dos o
mas especies, que muestren una gran coincidencia en la ubicacién, tamafo y forma de sus
distribuciones, son homopatridas y pueden denominarse endémicas, porque configuran un drea
de endemismo y podrian compartir una historia comun (Espinosa et al., 2003). En la busqueda de
los factores que determinan la conformacion de tales dreas, se han propuesto dos hipdtesis

principales: la dispersalista y la vicariancista (Espinosa et al., 2003).

La dispersion es el movimiento de los organismos sobre el paisaje (Higgins et al., 2003). La
dispersién puede ser gradual respecto al conjunto de mecanismos que hacen que una poblaciéon
en crecimiento demografico tienda a expandirse en el espacio, o puede ser abrupta, donde actua
como un mecanismo de especiacién en la que los organismos que llevan con ellos una porcién del
acervo genético de su especie, se aislan de la poblacidon parental y siguen una via evolutiva

independiente (Graham, 2010; Zunino y Zullini, 2003).

La vicarianza es la separacidén de una poblacién en subpoblaciones por la intervenciéon de
una barrera, es un mecanismo de especiacién si los taxones no pueden cruzar dicha barrera
(Graham, 2010; Morrone, 2004, 2007). La hipdtesis de la vicarianza supone que las areas de

endemismo se forman a partir de areas de distribucién ancestral, en las que la aparicidon de una
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barrera intermedia separa subpoblaciones de una biota, cuyos constituyentes tienen distintas
capacidades dispersoras y colonizadoras. Posteriormente, cada subpoblacion diverge durante el
aislamiento a través del tiempo, hasta formar nuevas especies. Por lo tanto, las historias de
distribucién de muchas especies deben ser congruentes y debe existir una correlacién estrecha
entre la historia de la Tierra y la historia de la biota (Croizat, 1964). De esta forma, las relaciones
de ancestria comun que se puedan establecer entre las especies, pueden también revelar
relaciones de ancestria comun entre las areas y viceversa (Espinosa et al., 2003). En biogeografia
cladistica, el elemento central para el establecimiento de las relaciones entre dreas de endemismo
es la filogenia de las especies, por lo que en orden metodoldgico, es necesario primero hacer

sistematica y después biogeografia (Page, 1987; Craw, 1988).

Debido a la existencia de ciclos de vicarianza y dispersién de los taxones que habitan
determinadas areas, éstas pierden su integridad y frecuentemente se tornan hibridas. Por ello, al
reconstruir las relaciones de las mismas usualmente emergen patrones generales en conflicto con
respecto a su historia (Morrone, 2004). Espinosa et al., 2003 indican que la superposicién de las
areas de distribucion de las especies siempre es parcial, lo que hace que la identificacién de las
areas de endemismo se convierta en un proceso subjetivo. Estos autores también sefialan que
puede presentarse un endemismo sucesivamente anidado, cuando hay dos areas de endemismo
contenidas en una de mayor tamano, esto se debe a que el endemismo es ademads sensible a los
cambios de escala y a la seleccidn de taxones. Resulta légico que para un taxdon monofilético, las
areas de distribucién de sus especies sean mas pequefias que las de los géneros y las areas de
éstos, a su vez, mas pequefias que las de las familias. Sin embargo, entre distintos linajes no
siempre existe una correspondencia entre las dreas de distribucion de los taxones del mismo
rango por ejemplo, la distribucidn de una especie de planta puede corresponder con la de una

subespecie de mariposa (Espinosa et al., 2003).
1.1.- La identificacion de areas de endemismo

Debido a que el area de distribucién de los taxones ha sido y es determinada por factores
tanto histéricos como actuales, se puede suponer que aquellos taxones que muestran una
distribucién similar hayan sido afectados por los mismos factores de una forma similar (Szumik et
al.,, 2002). La identificacion de las areas de endemismo es un primer paso esencial para poder
entender la historia de la biota y el espacio donde se desarrolla (Casagranda y Lizarralde de

Grosso, 2013). Sin embargo, el endemismo involucra una serie de problemas que van desde su
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definicién, la ausencia de un marco de referencia definido y aquellos relacionados con la
identificacion de las areas de endemismo (Anderson, 1994; Szumik et al., 2002; Szumik y Goloboff,
2004). En general, los métodos empleados para el reconocimiento de areas de endemismo pueden
clasificarse en dos tipos: 1) los que identifican patrones de especies, i.e., grupos de especies con
distribucién superpuesta y 2) los métodos que determinan patrones geograficos, i.e., grupos de
unidades de area con una composicion de especies similar (Casagranda y Lizarralde de Grosso,
2013). Los métodos que se usan actualmente son muy heterogéneos y reflejan las diferentes
concepciones del drea de endemismo, difieren en sus bases tedricas, asi como en sus
formulaciones matematicas (Casagranda y Lizarralde de Grosso, 2013). Tres de ellos son: el
Anilisis de Parsimonia de Endemismos (PAE), Elementos Bidticos (EB; Hausdorf y Hennig, 2003) y

el Andlisis de Endemicidad (EA; Szumik et al., 2002; Szumik y Goloboff, 2004).

Un método lo suficientemente claro en la identificacién de areas de endemismo deberia
ser capaz de relacionar evidencias relevantes sobre la distribuciéon de los organismos, con las
conclusiones que se desprenden de éstas (Szumik et al., 2002). De esta forma, el aceptar o no los
limites de un area de endemismo, requiere en principio de la evaluacién de todas las posibles
conclusiones, seleccionando sélo aquellas que sean dptimas con base en un criterio establecido
(Szumik et al., 2002). El andlisis de endemicidad (Szumik et al., 2002; Szumik y Goloboff, 2004) es
el primer método para la identificacion de areas de endemismo que implementa un criterio de
optimizacidn, basado en aspectos importantes de la distribucion de las especies. Ademas de
considerar los taxones que se encuentran en un area determinada, toma en cuenta su posicidn en

el espacio, aspecto no incluido en métodos precedentes (Szumik y Goloboff, 2004).

La identificacion de un area de endemismo puede indicar que los procesos de especiacion
de los diferentes taxones que integran el drea hayan sido causados por factores comunes, sin
embargo, el conocimiento de dichos factores no es un prerrequisito para la identificacion de un
area de endemismo por si misma, es decir, con base en las evidencias que la sustentan (Szumik y
Goloboff, 2004). Esta consideracion es la base fundamental para establecer el criterio de
optimizacién del andlisis de endemicidad. Un drea de endemismo ideal tendria limites
infranqueables, de tal forma que ningln taxdn se encuentre distribuido fuera de ésta (Szumik y
Goloboff, 2004). Ademas, de forma ideal, todos sus taxones deberian encontrarse en cada parte
del area de endemismo. Sin embargo, no todos los taxones responden de la misma manera a los

factores que modifican el area de endemismo, dando como resultado bordes difusos, algunos de



los cuales estan sustentados solo por la presencia de ciertos taxones (Szumik y Goloboff, 2004). El
gue una especie sea considerada como endémica o no, dependerd de como se establezcan los
limites del area de endemismo, por lo que resulta natural delimitar las areas de tal forma que la

mayor cantidad de taxones puedan ser considerados endémicos (Szumik y Goloboff, 2004).
1.2.- Biogeografia en un marco filogenético

De acuerdo con Hovenkamp (1997) hay dos enfoques en biogeografia histérica, uno es el
de “historia de la Tierra” y el otro es el de “historia de un taxén”. En el primero se busca entender
la historia bidtica de la Tierra, por medio del analisis simultdneo de taxones no relacionados, lo
cual es el principio fundamental de las escuelas panbiogeografica y de la biogeografia cladistica.
Por su parte, el segundo enfoque tiene como objetivo entender la historia de un taxén en
particular, el cual es el objetivo principal de la biogeografia filogenética. Este fue un método
desarrollado por Hennig (1966) y Brundin (1966, 1972) y puede definirse como el estudio de la
historia biogeografica de un clado particular a la luz de su informacion filogenética y su

distribucién geografica (Arias, 2010).

La biogeografia filogenética, en el sentido de Van Veller et al. (2002), busca deducir
eventos de dispersion y vicarianza a partir de un cladograma de dareas, mientras que la
biogeografia cladistica no toma en cuenta las explicaciones con base en dispersion (Ebach y
Humphries, 2002). El enfoque de la biogeografia filogenética enfatiza la geografia de Ia
diversificacion y reconoce de forma explicita que las biotas en la naturaleza son complejas, tanto
con eventos de vicarianza como de dispersién, contribuyendo significativamente a su historia
biogeografica (Riddle y Hafner, 2006). Ebach y Humphires (2002) mencionan que la biogeografia
cladistica, por su parte, tiene como objetivo la busqueda de una congruencia biogeografica entre
cladogramas de areas de varios grupos monofiléticos, hasta la derivacién de un cladograma
general de areas, que proporciona una explicacidon de la historia geografica de varios grupos no
relacionados. Van Veller y Brooks (2003) reconocen que esto es cierto para la historia geografica
comun de diferentes grupos, pero no lo es para la historia geografica de la especiacidn en general,
ya que descarta procesos que incluyen la especiacidon simpatrida, especiacion por dispersion,
dispersién post-especiacion o aislamiento sin especiacion. Ademas de la especiacion por
vicarianza, estos procesos no necesariamente producen patrones congruentes con la historia

geografica de varios grupos simultdaneamente (Van Veller y Brooks 2003).



A diferencia de la biogeografia cladistica, los métodos en biogeografia filogenética pueden
distinguir tanto patrones de distribucidn generales (relaciones de areas respaldadas por multiples
clados), como de elementos Unicos, que incluyen a aquellos que son incongruentes con el patrén
general (Van Veller y Brooks 2003). Este enfoque en el que se asume que los analisis filogenéticos
son hipdtesis de eventos de especiacién, puede usarse en estudios de evolucion de grupos
particulares, como es el caso del presente estudio, que busca develar los procesos de
diversificacion del género Mimosa en México y Centroamérica y su relacidon con especies de los

Andes.
2.- ANTECEDENTES
2.1.- El género Mimosa L.

Mimosa L. (Fabaceae, Mimosoideae) es uno de los géneros mas diversos de la familia de
las leguminosas, con cerca de 540 especies distribuidas principalmente en el Neotrdpico (496
especies), y con cerca de 40 especies en el Viejo Mundo, 34 en Madagascar (de las que 32 son
endémicas), y solo algunas especies en Africa del este y en el sur de Asia. El género es
particularmente diverso en vegetaciones abiertas y es rico en endemismos muy restringidos
(Simon et al., 2011). Las mayores concentraciones de diversidad de especies y endemismos se
localizan en el centro de Brasil, América del Sur subtropical (Paraguay, Argentina, Uruguay y el sur
de Brasil) y México, con centros de diversidad secundarios en los Andes, el Caribe y Madagascar
(Barneby, 1991; Grether et al.,, 1996; Simon y Proenca, 2000; Villiers, 2002). En México, es el
género de la subfamilia Mimosoideae DC. mejor representado, con 102 especies que
corresponden al 20% de las especies del género, seguido de Acacia Mill. con 85 especies
(Camargo-Ricalde et al., 2001). El pais ocupa el segundo lugar en riqueza, después de Brasil,
considerado el principal centro de diversificacion (Grether et al., 1996). De las especies mexicanas,
59% son endémicas y se distribuyen principalmente en regiones tropicales, zonas aridas y
semidridas desde el nivel del mar hasta los 2,250 m, algunas especies se encuentran en regiones

templadas y en elevaciones de 2,000 a 2,850 m (Grether et al., 1996; Martinez-Bernal et al., 2008).

La mayoria de las especies de Mimosa distribuidas ampliamente son especies
neotropicales invasivas, recientemente introducidas, sin embrago, es posible que algunas especies
tengan una distribucidon pantropical original (Barneby, 1991). Algunas mimosas tienen la

reputacion de ser las mds notorias plantas invasivas del mundo, por ejemplo, M. pigra L. esta
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dentro de las 100 especies mas invasivas del planeta (Lowe et al., 2000). En contraste, la mayoria
de las especies del género son globalmente raras, con numerosos endemismos muy restringidos

(Simon y Hay, 2003; Sarkinen et al., 2011).

El género ha sido tratado en diversos trabajos floristicos y taxonémicos que incluyen a
Meéxico, Centroamerica y los Andes. Para la regién de los Andes el trabajo mas destacado es la
monografia del género para el Nuevo Mundo (Barneby, 1991), donde incluso el autor propone una
serie restringida a la regién andina: Mimosa sect. Batocaulon ser. Andinae Barneby. En un trabajo
mas reciente de Sarkinen et a. (2011) reconocen nueve especies endémicas de Mimosa al interior
de los Andes, especificamente en el Valle del Rio Marafién al norte de Perd, sugiriendo que la

diversidad no solo del género sino de otros grupos pudiera estar subestimada.

Grether (1997) menciona que Mimosa tiene una diversidad interesante en Mesoamérica,
donde es posible encontrar 58 taxa distribuidos en 47 especies con 28 variedades. De acuerdo a la
autora, estas especies representan el 10.19% de las especies americanas y el 9.77 del total del
género, la cual es relativamente baja si se compara con la de México, donde se encuentra el 21.2
% de las especies a nivel mundial. Respecto a los patrones de distribucién geografica en esta
regioén, reconoce 11 taxa endémicos a Mesoamérica, 6 taxa mexicanos con limite sur en Chiapas, 9
endémicos de Meéxico y Centroemérica, 11 taxa sudamericanos con limite noreste en
Mesoamérica, 17 taxa de amplia distribucién en América y 4 con una distribucién disyunta. Para la
flora de Nicaragua, (Grether, 2001) pueden encontrarse 19 especies (40% de las 47 descritas para

Mesoamérica) y se esperan encontrar 4 mas.

Entre los trabajos floristicos y taxondmicos llevados a cabo en el territorio nacional, la
Flora de Veracruz registra para el estado 26 especies y 12 variedades del género Mimosa, de las
cuales cuatro especies son endémicas de México: M. aculeaticarpa, M. calcicola, M. polyantha y
M. rhodocarpa, mientras que sélo M. quadrivalvis var. quadrivalvis es endémica del estado de
Veracruz. La mayoria de las especies veracruzanas (21) se encuentran en Mesoamérica, 13 de ellas
estdn ampliamente distribuidas hasta Sudamérica y dos especies tienen distribucién disyunta
(Martinez-Bernal et al., 2008). En la Flora del Valle de Tehuacan-Cuicatlan, se describen para la
region 16 especies con seis variedades, de las cuales cuatro especies y una variedad son

endémicas: M. brevispicata, M. calcicola, M. luisana, M. purpusii y M. texana filipes (Martinez-



Bernal et al., 2006). Dentro de la Flora del Bajio y regiones adyacentes se refieren 15 especies, de
las cuales M. depauperata, M. minutifolia y M. similis se han considerado como endémicas o

restringidas al centro de México (Grether et al., 2007).

Estudios basados en datos moleculares han reconocido a Mimosa como un grupo
monofilético anidado dentro del grupo Piptadenia (Simon et al., 2011). Por su parte, el clado
Eupiptadenia (Piptadenia en el sentido de Jobson y Luckow, 2007) se ha sugerido como el clado
hermano de Mimosa, aunque con poco soporte (Jobson y Luckow, 2007; Barneby, 1991; Lewis y
Elias, 1981; Simon et al., 2009; 2011), el grupo Piptadenia incluye los géneros Piptadenia y
Stryphnodendron, entre otros. En la investigacion de Simon et al., (2011) se generd una hipdtesis
de filogenia para Mimosa, a partir de secuencias génicas trnD,-trnT de 259 especies, con un buen
soporte para varios grupos infragenéricos, solo una seccién (Mimadenia) fue recuperada como
monofilética. Los caracteres morfolégicos mapeados, a excepcion de uno, mostraron altos niveles
de homoplasia. La importancia de la geografia y la ecologia mas que la morfologia para predecir
muchos de los grupos principales en Mimosa es uno de los descubrimientos mas sorprendentes de
su trabajo. Un resultado general encontrado es la fuerte estructura geografica de la filogenia, en la
cual las especies de un clado en particular tienden a ocurrir en una misma region biogeografica

(Simon et al., 2011).

Esta estructura se ha atribuido al conservadurismo filogenético del nicho, la limitacién a la
dispersién y la especiacion in situ dentro de las dreas individuales (Schrire et al., 2009; Pennington
et al., 2006, 2009). Estudios previos, que incluyen los bosques tropicales caducifolios del sur de
Meéxico, los valles secos andinos, Madagascar y la Caatinga, en el noreste de Brasil, han mostrado
que las filogenias de las plantas del trépico seco con conservadurismo de nicho filogenético tienen
altos niveles de estructura geografica filogenética (Lavin, 2006; Pennington et al., 2006; Queiroz y
Lavin, 2011). Este resultado sugiere que los linajes endémicos restringidos a estas areas de
bosques tropicales secos han persistido en aislamiento relativo por varios millones de afos y que
la dispersidn entre los fragmentos de bosque tropical seco muy separados ha sido limitada (Simon

et al., 2011).

El género Mimosa también es diverso en otros habitats neotropicales, como el bosque
tropical perennifolio, sabana, bosque espinoso, desierto, pastizal y humedales, dando asi una idea

acerca del tiempo de origen y evolucién de diferentes biomas (Simon et al., 2011). La filogenia de
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Mimosa calibrada en el tiempo sugiere una acumulacién gradual de los principales linajes de 15 a
3 M.a., a pesar de que no se usé en el analisis como punto de restriccion a los fésiles identificados
como Mimosa del Oligoceno de México (Magallon-Puebla y Cevallos-Ferriz, 1994; Calvillo-Canadell
y Cevallos-Ferriz, 2005), los cuales son compatibles con el marco de tiempo estimado para la
evolucién del género (28 M.a. para el nodo base de Mimosa; Simon et al.,, 2009). La tasa de
sustitucion de nucleétidos no presenta una tasa constante a lo largo de la filogenia, lo que indica

una importante heterogeneidad de la tasa de ramificacion entre linajes (Simon et al., 2011).

Mimosa es un grupo taxondmicamente complicado, debido a la falta de caracteres
morfoldgicos diagndsticos que sustenten claramente una clasificacidn infragenérica, aunada al alto
grado de homoplasia de algunos caracteres, su amplia distribucién geografica, y el hecho de que
se trate de un género muy diverso, por lo que los intentos por generar una filogenia bien
establecida constituyen un verdadero reto. En el caso de la filogenia presentada por Simon et al.
(2011) la homoplasia fue una constante entre los 6 caracteres analizados y las causas de ésta se
relacionan mas con factores ecolégicos, que con factores de indole filogenético (Morales et al.,
2011). Parece ser que la adaptacion al ambiente es la que rige los cambios de estado entre los
caracteres morfoldgicos. Existiendo dentro del género caracteres variables como el habito, el
armamento y el indumento, el tipo de inflorescencia, el tipo de fruto, el tipo de dehiscencia y su
dispersidn, etc. Tal variabilidad, podria relacionarse con la capacidad del género, para sobrevivir
en ambientes con condiciones adversas, tales como las altas latitudes (las regiones mas al sur de la
distribucién del género en Argentina), zonas dridas, y el trépico seco, o para sobrevivir en

ambientes perturbados.

3.- JUSTIFICACION

El presente trabajo es relevante debido a la importancia del género Mimosa en México y el
mundo, debido a su amplia distribucion, su nivel de endemismo, su gran diversidad, y por ser uno
de los géneros de la familia Fabaceae mejor representados en el Neotrdpico. Debido a estas
caracteristicas y dados los esfuerzos por establecer su correcta taxonomia y sistematica en anos
recientes, vale la pena develar las pautas de su evolucién en el espacio geografico bajo un enfoque
biogeografico evolutivo, que ademas de constituir una aproximacion hacia los procesos que dieron
origen a su diversidad, permitan postular hipotesis sobre el establecimiento y evolucién de los

tipos de vegetacién y habitats donde Mimosa se distribuye actualmente en México, y
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Centroamérica comparando con los Andes. La complejidad que representa inferir su historia
biogeografica también coadyuva a tener un panorama mas claro de la compleja historia de la

vegetacidn en México y Centroamérica comparando con los Andes
4.- OBJETIVOS

1. Identificar y describir los patrones biogeograficos de endemismo y diversidad del género
Mimosa en México y areas relacionadas (Centroamérica, las Antillas y los Andes).

2. Generar una hipdtesis de los procesos historicos y/o ecoldgicos que indujeron los patrones
de distribucidn disyunta del género, por medio de un estudio de biogeografia filogenética
y empleando informacion adicional como el registro fésil y la historia geolégica del
continente americano para confirmar dichas hipdtesis.

5.- HIPOTESIS

El registro fésil del género Mimosa, aunado a la edad estimada de 28 Ma. para el nodo
base del género, sugiere que existe una historia antigua de la evolucidn del género, previa a la
acumulacién de los principales linajes en los ultimos 15 Ma. En este sentido, si Mimosa cuenta con
un componente histérico, entonces actualmente podrian existir patrones biogeograficos
generados por procesos histdricos como dispersion y vicarianza, causados posiblemente por
eventos geoldgicos de importancia como el desarrollo de las serranias particularmente la Faja
Volcanica Transmexicana desde el Mioceno medio, el Altiplano mexicano y la formacion del Istmo

de Panama desde hace 10 Ma.
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6.- MATERIALES Y METODOS

Para llevar a cabo este estudio de biogeografia evolutiva se dividié la investigacion en dos
enfoques. El primero involucra la identificacidn de las areas de endemismo del género Mimosa, a
partir de su distribucién geografica, mediante un analisis de endemicidad (Szumik y Goloboff,
2004). Identificar las areas de endemismo requiere establecer una hipdtesis de homologia
biogeografica primaria que, de acuerdo con Morrone (2004), es una conjetura sobre una historia
bidtica comun, que resulta en la identificacion de componentes bidticos, en este caso, para las
especies de Mimosa que se distribuyan en una misma drea de endemismo. El segundo enfoque
tiene que ver con la identificacién de patrones de distribucidn disyunta entre grupos hermanos,
por medio de un Analisis Espacial de Vicarianza (Arias, 2010), que parte de la distribucion
geografica y la informacidn filogenética disponible, para postular hipdtesis sobre los procesos que
pudieron originarlos. Este método, al ser parte de la biogeografia filogenética, busca entender la
historia geografica de un taxén supraespecifico en particular, integrando su filogenia con Ia

distribucién de sus especies.

Posteriormente se integré la informacién obtenida por los dos analisis llevados a cabo, con
la informacion temporal del género, dada por los datos fésiles y por la filogenia molecular
calibrada en el tiempo (Simon et al.,, 2011), para postular una hipdtesis sobre la evolucién
biogeografica de Mimosa, aunada a la informacién sobre la evolucidn geoldgica de México,

Centroamérica y los Andes.
6.1.- Material

Los datos registrados a partir del material herbario son la base para inferir el drea de
distribucién de las distintas especies del género y poder ubicarlas en el espacio geografico,
mediante coordenadas geograficas. Se revisaron y registraron un total de 6289 ejemplares del
Herbario Nacional de Meéxico (MEXU) pertenecientes al género Mimosa, de los cuales 59
corresponden a Estados Unidos de América, 5604 a México, 560 a Centroamérica y 15 a las
Antillas. Del total de ejemplares revisados , 3925 (62.4 %), carecian de coordenadas geograficas,
por lo que fueron georreferenciados mediante informacién adicional de la localidad, por medio del
software Google Earth versién 6.2 para Windows, y con la ayuda de bases de datos geograficos,
disponibles en los sitios web PueblosAmerica.com (http://mexico.pueblosamerica.com/) y Mapas

e imagenes de satélite de Latinoamérica (http://mapasamerica.dices.net/).

13



Cabe destacar que si bien se revisaron todos los ejemplares del MEXU, sélo se registraron
aquellos cuyas coordenadas y localidades no se repetian para la misma especie, es decir no se
registraron los duplicados, ni aquellos ejemplares cuyas coordenadas eran muy similares
considerando que la coordenada no ocupara un mismo cuadrante, en este caso en una cuadricula
de medio grado (0.5° de latitud por 0.5° de longitud). De acuerdo con Balleza et al. (2005) este es
el mejor tamafno de cuadricula en el que se puede relacionar la informacion disponible y las
unidades geograficas operativas (UGO), bajo la consideracion de que trabajos posteriores
requieran de una resolucién adecuada para incorporar informacién ecoldgica de las localidades,
mediante un modelado de nicho ecoldgico. En biogeografia, una UGO es la unidad minima de
analisis en que se divide el area o universo de estudio y representa el maximo nivel de resolucion

(Morrone y Escalante, 2012).

Posteriormente se procedid a depurar la base de datos empleando para ello literatura
taxondémica y floristica donde se refiere al género: Flora del Bajio y regiones adyacentes, Familia
Leguminosae, Subfamilia Mimosoideae (Andrade et al., 2007), Flora de Chiapas (Breedlove, 1986),
Flora de Nicaragua (Stevens et al., 2009), Flora de Guatemala (Standley et al., 1946-1975), Flora
Fanerogdmica del Valle de México (Calderén de Rzendowski y Rzendowski, 2001), Flora de
Veracruz, Leguminosae |, Mimosoideae: Mimosa (Martinez-Bernal et al. 2008), y la Flora del Valle
de Tehuacan-Cuicatlan, Mimosaceae, Tribu Mimosae (Grether et al., 2006; Martinez-Bernal et al.,
2006). También se consultd la monografia del género en el Nuevo Mundo (Barneby, 1991) vy la
revisién taxondmica del género en Mesoamérica (Grether, 1997), tanto para revisar nombres y

sinonimias, asi como para consultar datos de distribucidn, habitat, altitud, etc.

De los 6289 ejemplares registrados, se reconocid un total de 133 especies, de las cuales
104 tienen distribucion en México, lo que concuerda con los datos propuestos para México que
sugieren que pueden encontrarse de 104-110 especies (Camargo-Ricalde et al., 2001). Asi mismo,
se registraron seis especies exclusivas de Centroamérica, cuatro exclusivas de Estados Unidos vy
dos exclusivas de las Antillas. De la misma forma se analizaron las variedades de dichas especies,

un total de 72 variedades y cuatro subespecies.

A estos registros se adicionaron 4253 registros georreferenciados disponibles en las bases
de datos de Tropicos® (http://www.tropicos.org/) provenientes de 84 instituciones, y que
corresponden a las especies ya registradas y a 17 especies mas distribuidas en los Andes, las cuales

fueron elegidas con base en el trabajo de Simon et al. (2011). Se decidié incluir las especies
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andinas debido a que constituyen clados estrechamente relacionados con los clados mexicanos By
V de la filogenia (Simon et al., 2011). Finalmente se cred una base de datos con 208 especies y
categorias infraespecificas (Cuadro 1.), y 13121 registros en forma de coordenadas geograficas

(latitud/longitud) que dan informacion sobre los puntos de ocurrencia para cada taxon.

En el caso de las especies con categorias infraespecificas, la mayoria tenian ejemplares que
no fueron identificados a nivel de variedad o subespecie y en algunos casos la mayoria de los
ejemplares sdélo estaban identificados a nivel de especie. Por lo anterior, en la base de datos la
informacién geografica de las especies, contiene toda la informacién de la especie incluyendo la
de sus categorias infraespecificas, de la variedad tipica y de los ejemplares identificados sélo a
nivel de especie. Sélo en los casos de Mimosa antioquensis, M. emoryana, M. hirsutissima y M.

texana todos los ejemplares y registros estaban identificados a nivel de variedad.
6.2.- Analisis de Endemicidad

Con la base de datos se llevd a cabo un anadlisis de endemicidad, para la identificacién de
areas de endemismo por medio del software NDM/VNDM 3.0 (Goloboff, 2005) que aplica la
propuesta de Szumik et al. (2002) y Szumik y Goloboff (2004). Este método se basa explicitamente
en el concepto de areas de endemismo de Platnick (1991), segun el cual un area de endemismo
es un area geografica delimitada por la congruencia en las dreas de distribucion de al menos dos
taxones. Dado que la distribucién de un taxén es producto de factores histéricos y actuales,
podemos inferir que aquellos taxones que presentan areas de distribucién similares, habrian sido
influidos de manera similar por dichos factores (Szumik et al., 2002). Este método incluye el
componente espacial y aplica un criterio de optimizacidon durante la evaluacidn de las hipétesis y
no después de la obtencién de éstas, dicho criterio evalia mediante un indice de endemicidad (IE)
cuantos y cuan endémicos son los taxones para un area dada, los valores de IE varian entre Oy 1,
donde un IE igual a 1 representa una especie cuya area de distribucidn es perfectamente
congruente al drea evaluada, se penaliza la ausencia de la especie en una parte del area, asi como
su presencia fuera de ésta (el grado de penalizacién puede ser definido por el usuario). Aquellas
areas mejor apoyadas por los datos son seleccionadas como areas de endemismo, el valor de
endemicidad del area serd la suma de los indices de cada taxén endémico que posee (Szumik et
al., 2002; 2006). Asi el valor del IE del drea dependera tanto del nimero de especies congruentes

al area, asi como el grado de concordancia entre el drea y dichas especies (Aagesen et al., 2013).
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Cuadro 1. Lista de los taxones que integran la base de datos. Recuadros de numeracion en blanco: especies.
Recuadros de numeracion en gris: categorias infraespecificas( variedades var. y subespecies ssp). Fondo
blanco: con distribucién en México. Fondo verde: con distribucion que excede los limites geopoliticos de

México.

1 |M. acantholoba (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Poir. 53 |M. diplotricha var. diplotricha

2 |M. acantholoba var. Acantholoba 54 |M. diplotricha var. odibilis Barneby

3 [M. acantholoba var. eurycarpa (B.L. Rob.) Barneby 55 |M. distachya Cav.

4 |M. acantholoba var. molinarum Barneby 56 |M. distachya var. distachya

5 [M. acantholoba var. seticuspis (Barneby) R. Grether 57 |M. distachya var. chamelae Barneby

6 |M. acapulcensis B.L. Rob. 58 [M. distachya var. laxiflora (Benth.) Barneby

7 |M. aculeaticarpa Ortega 59 [M. distachya var. oligacantha (DC.) Barneby

8 |M. aculeaticarpa var. aculeaticarpa 60 (M. domingensis (Bertero ex DC.) Benth.

9 |M. aculeaticarpa var. biuncifera (Benth.) Barneby 61 |M. dormiens Humb. & Bonpl. ex Willd.

10 |M. aculeaticarpa var. desmanthocarpa (B.L. Rob.) J.F. Macbr. | 62 |M. dysocarpa Benth.

11 [M. adenantheroides (M. Martens & Galeotti) Benth. 63 |M. egregia Sandwith

12 |M. affinis B.L. Rob. 64 |M. emoryana var. emoryana Benth.

13 (M. albida Humb. & Bonpl. ex Willd. 65 |M. emoryana var. canescens Villarreal

14 (M. albida var. albida 66 |M. emoryana var. chihuahuana (Britton & Rose) Barneby
15 (M. albida var. euryphylla B.L. Rob. 67 |M. epitropica Barneby & Ledn de la Luz

16 (M. albida var. glabrior B.L. Rob. 68 |M. ervendbergii A. Gray

17 |M. albida var. pochutlensis R. Grether 69 [M. farinosa Griseb.

18 |M. albida var. strigosa (Willd.) B.L. Rob. 70 [M. ferrisiae Britton & Rose

19 |M. albida var. willdenowi ( Poir.) Rudd 71 [M. galeottii Benth.

20 [M. andina Benth. 72 |[M. gentryi Barneby

21 |M. antioquensis var. isthmensis R. Grether 73 |M. goldmanii B.L. Rob.

22 |M. arenosa (Willd.) Poir. 74 |M. grahamii A. Gray

23 |M. arenosa var. arenosa 75 |M. grahamii var. grahamii

24 |M. arenosa var. leiocarpa (DC.) Barneby 76 |M. grahamii var. prolifica (S. Watson) Barneby
25 |M. aspera M.E. Jones 77 |M. guarantica Chodat & Hassl.

26 |M. bahamensis Benth. 78 |M. guatemalensis (Hook. & Arn.) Benth.

27 |[M. barrancana Gentry 79 |[M. guilandinae (DC.) Barneby

28 |M. benthamii J.F. Macbr. 80 |M. guilandinae var. guilandinae

29 |M. benthamii var. benthamii 81 (M. guilandinae var. cuatrecasasii (Rudd) Barneby
30 (M. benthamii var. malacocarpa (B.L. Rob.) J.F. Macbr. 82 [M. guilandinae var. duckei (Huber) Barneby

31 [M. bimucronata (DC.) Kuntze 83 [M. guilandinae var. extensissima (Ducke) Barneby
32 |M. boliviana Benth. 84 |M. guilandinae var. paterata Barneby

33 |M. borealis A. Gray 85 [M. guilandinae var. spruceana (Benth.) Barneby
34 |M. brevispicata Britton 86 |M. guirocobensis Gentry

35 [M. caduca (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Poir. 87 |M. hexandra Micheli

36 |M. caerulea Rose 88 |M. hirsutissima var. hirsutissima Mart.

37 [M. calcicola B.L. Rob. 89 [M. hirsutissima var. barbigera (Benth.) Barneby
38 |M. candollei R. Grether 90 |M. hondurana Britton

39 |M. casta L. 91 [M. hystricina (Small ex Britton & Rose) B.L. Turner
40 |M. ceratonia L. 92 [M. incarum Barneby

41 |M. coelocarpa B.L. Rob. 93 |M. lacerata Rose

42 |M. corynadenia Britton & Rose 94 |M. lactiflua Delile ex Benth.

43 |M. ctenodes Barneby 95 |M. latidens (Small) B.L. Turner

44 |M. deamii B.L. Rob. 96 [M. leucaenoides Benth.

45 |M. debilis Humb. & Bonpl. ex Willd. 97 |M. loxensis Barneby

46 |M. debilis var. debilis 98 |M. luisana Brandegee

47 |M. debilis var. aequatoriana (Rudd) Barneby 99 |M. malacopylla A. Gray

48 |M. debilis var. panamensis Benth. 100|M. margaritae Rose

49 |M. debilis var. parapitensis (Burkart) Barneby 101|M. martindelcampoi Gonzédlez Medrano, Francisco
50 |M. debilis var. vastita (Benth.) Barneby 102|(M. mellii Britton & Rose

51 |M. depauperata Benth. 103|M. minutifolia B.L. Rob. & Greenm.

52 |M. diplotricha C. Wright ex Sauvalle 104(M. mollis Benth.
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155
156

robusta R. Grether 207|M. zygophylla Benth.
roemeriana Scheele

105|M. moniliformis (Britton & Rose) R. Grether & Barneby 157|M. rosei B.L. Rob.
106|M. monancistra Benth. 158|M. rufescens Benth.
107|M. montana Kunth 159|M. rupertiana B.L. Turner
108|M. montana var. montana 160[M. rusbyana Barneby & Fortunato
109|M. montana var. sandemanii Barneby 161|M. scabrella Benth.
110|M. myriadenia (Benth.) Benth. 162|M. schomburgkii Benth.
111|M. myriadenia var. myriadenia 163|M. setosa ssp. paludosa var. paludosa (B enth.) Barneby
112|M. myriadenia var. dispersa Barneby 164|M. setuliseta Villarreal
113|M. myriadenia var. punctulata (Spruce ex Benth.) Barneby |165|M. sicyocarpa B.L. Rob.
114|M. nanchititlana R. Grether & Barneby 166|M. similis Britton & Rose
115|M. nothacacia Barneby 167|M. sinaloensis Britton & Rose
116|M. nuttallii (DC.) B.L. Turner 168|M. skinneri Benth.
117|M. occidentalis Britton & Rose 169|M. skinneri var. skinneri
118|M. orthocarpa Spruce ex Benth. 170|M. skinneri var. desmodioides (Benth.) Barneby
119|M. palmeri Rose 171|M. somnians Humb. & Bonpl. ex Willd.
120|M. paucijuga (Britton & Rose) B.L. Turner 172|M. somnians ssp. somnians
121|M. pauli Barneby 173|M. somnians ssp. lasiocarpa (Benth.) Barneby
122|M. pectinatipinna Burkart 174|M. somnians ssp. viscida (Willd.) Barneby
123|M. pigra L. 175|M. sousae R. Grether
124|M. pigra var. pigra 176|M. spirocarpa Rose
125|M. pigra var. berlandieri (A. Gray ex Torr.) B.L. Turner 177|M. strigillosa Torr. & A. Gray
126|M. pigra var. dehiscens (Barneby) Glazier & Mackinder 178|M. tarda Barneby
127|M. platycarpa Benth. 179|M. tejupilcana R. Grether & Martinez-Bernal
128|M. platycarpa var. platycarpa 180|M. teledactyla Donn. Sm.
129|M. platycarpa var. lisneri (Barneby) R. Grether 181|M. tenuiflora (Willd.) Poir.
130|M. polyantha Benth. 182|M. tequilana (Willd.) Poir.
131|M. polycarpa Kunth 183|M. texana var. filipes (Britton & Rose) Barneby
132|M. polycarpa var. polycarpa 184|M. texana var. texana (A. Gray) Small
133|M. polycarpa var. redundans Barneby 185|M. torresiae R. Grether
134|M. polycarpa var. spegazzinii (Pirotta) Burkart 186|M. townsendii Barneby
135|M. polycarpa var. subandina Barneby 187|M. tricephala Schitdl. & Cham.
136|M. polydactyla Humb. & Bonpl. ex Willd. 188|M. tricephala var. tricephala
137|M. pringlei S. Watson 189|M. tricephala var. lignosa (Micheli) Chehaibar & R. Grether
138| M. psilocarpa B.L. Rob. 190|M. tricephala var. nelsonii (B.L. Rob.) Chehaibar & R. Grether
139|M. puberula Benth. 191|M. tricephala var. xanti (A. Gray) Chehaibar & R. Grether
140|M. pudica L. 192|M. turneri Barneby
141|M. pudica var. hispida Brenan 193|M. unipinnata B.D. Parfitt & Pinkava
142|M. pudica var. unijuga (Duchass. & Walp.) Griseb. 194|(M. ursina Mart.
143|M. purpurascens B.L. Rob. 195(M. velloziana Mart.
144|M. purpusii Brandegee 196|M. velloziana var. velloziana
145|M. quadrivalvis L. 197|M. velloziana var. maxonii (Standl.) R. Grether
146|M. quadrivalvis var. quadrivalvis 198|M. watsonii B.L. Rob.
147|M. quadrivalvis var. angustata (Torr. & A. Gray) Barneby 199(M. weberbaueri Harms
148|M. quadrivalvis var. diffusa (Rose) Beard ex Barneby 200|M. woodii Atahuachi & C.E. Hughes
149|M. quadrivalvis var. jaliscensis (J.F. Macbr.) Beard ex Barneby | 201|M. xanthocentra Mart.
150|M. quadrivalvis var. paucijuga (Britton & Rose) Beard ex Barn{202|M. xanthocentra ssp. xanthocentra
151|M. quitensis Benth. 203|M. xanthocentra var. mansii (Mart.) Barneby
152|M. revoluta (Kunth) Benth. 204|M. xanthocentra var. subsericea (Benth.) Barneby
153|M. rhodocarpa (Britton & Rose) R. Grether 205|M. xochipalensis R. Grether
154|M. rhododactyla B.L. Rob. 206|M. zimapanensis Britton
M.
M.

Se utilizaron diferentes escalas de analisis (tamafios de celda en el drea analizada) y dos
diferentes formas de cuadricula (cuadrangular y rectangular) con el objetivo de identificar areas de
endemismo sobrepuestas independientes, asi como reafirmar areas reiterativas en diferentes

niveles de estudio. Se superpusieron los puntos de ocurrencia de las 207 especies y variedades
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seleccionadas a lo largo México, Estados Unidos de América, Centroamérica y los Andes, en cinco
matrices con tamanos y formas de celda diferentes, que representan cinco analisis independientes
(Cuadro 2), de 1°x1°, 1.5°x1.5°, 2°x2°, 1.5°x0.75° y de 2°x1° (longitud-latitud), para aquellos puntos
que caen cerca del limite de una celda el programa puede aplicar la opcion de relleno. En el
programa debe especificarse el radio de relleno que va de 0 a 100 (el default es 0) y el tipo de
relleno: presencia observada (fill: de igual valor que la celda que posee el punto) o presencia
asumida (assume: altamente probable que esté presente, y vale menos que la observada; Szumik
et al., 2006). Donde un fill de 20 le indica al programa que si el registro de una especie esta cerca

del limite de una celda (20% de su radio) esta especie estd presente en la celda adyacente.

Los rellenos para los diferentes andlisis fueron los siguientes: fill= 20 y assume= 40 para la
de 1°x1°, fill=15 y assume= 30 para la de 1.5°x1.5°, fill= 10 y assume= 20 para la de 2°x2°, fill= 7.5
en el eje de las “x” y de 15 en el de las “y” y assume= 15 en el eje de las “x” y 30 en el eje de las “y”
para la de 1.5°x0.75°, y fill= 5 en el eje de las “x” y 10 en el eje de las “y” y assume= 10 en el eje de
las “x” y 20 en el eje de las “y” para la de 2°x1° (Cuadro 2). Se aplicé esta opcidon bajo el supuesto
de que un taxdn puede estar ausente por falta de muestreo, pero su presencia (aunque no esté
confirmada) puede asumirse o inferirse. Se optd por ir reduciendo el relleno conforme aumentaba
el tamafio de la cuadricula debido a que aumentaba el riesgo de sobrestimar la distribucion de los
taxones, de la misma forma en las dos cuadriculas rectangulares se redujo el radio de relleno en el
eje de las “x” (el ancho) para que el relleno fuera igual tanto en el ancho como en el largo de la
celda.
Cuadro 2. Criterios aplicados a los cinco andlisis de endemicidad llevados a cabo con el programa NDM/VNDM: distintos

tamafios y formas de celda con sus correspondientes opciones de radio de relleno.

Tamanio de celda longitud/latitud

1°x1° | 1.5°x1.5° | 2°x2° 1.5°x0.75° 2°x1°
Radiode | assume | 40% 30% 20% | (y)30% | (x)15% | (y)20% | (x)10%
relleno fill 20% 15% 10% | (y)15% | (x)7.5% | (y)10% | (x)5%

El criterio de optimizacién fue llevado a cabo para los cinco analisis, el programa realiza
soluciones heuristicas y permite definir un buen numero de variables (e.g., modificar las
constantes de la férmula, dar un tope minimo de endemicidad, evaluar y retener subdptimos,

etc.). En los andlisis llevados a cabo en este trabajo se usaron los parametros predeterminados:
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guardar aquellos conjuntos de dreas con dos o mas especies endémicas, guardar los conjuntos con
un puntaje por encima de 2.000 y retener conjuntos subdptimos 0.990 peores que los éptimos,
utilizando la opcion de que en el célculo del IE del area, tomar en cuenta la proporcién de celdas
que la limitan. De forma adicional y modificando los pardmetros predeterminados se establecio
retener las areas superpuestas sélo si tienen 96% de especies Unicas. Esto evita la aglomeracién de
areas individuales por los ecotonos de las comunidades, considerando que los ecotonos son zonas
de transicion entre dos o mas comunidades ecolégicas distintas y donde viven especies propias de
ambas comunidades. De esta forma se incrementa la probabilidad de que las especies Unicas le

estén dando identidad a las areas.

Como resultado del criterio de budsqueda aplicado por NDM/VNDM, muchas veces se
obtienen areas que difieren levemente en la presencia de algunas celdas o especies endémicas. En
vez de descartar estos resultados, otra posibilidad es sintetizar toda esa informacién contenida en
dichas areas en un area consenso. Los consensos pueden clasificarse segun el criterio aplicado:
consenso estricto (un area individual formara parte del consenso siempre y cuando comparta un
porcentaje dado de especies endémicas con todas las dreas que componen dicho consenso) y
consenso flexible que es mas aglomerativo (un area individual sera incluida en el consenso
mientras comparta el porcentaje dado de especies endémicas con alguna de las areas que
componen dicho consenso; Szumik et al., 2006). De acuerdo con Aagesen et al. (2013), utilizar uno
u otro tipo de consenso dependera del objetivo y de la escala del andlisis, ellos recomiendan
utilizar un consenso estricto en una escala pequefia y si el objetivo principal es delimitar areas de
endemismo bien definidas, lo cual es un escenario ideal; el consenso flexible recomienda utilizarlo
en una escala geografica mayor y cuando el objetivo es identificar patrones difusos donde hay
remplazo de especies de forma gradual. Para este trabajo se aplicé un consenso flexible con un
40% de similitud minima de especies endémicas para agrupar las areas, en los cinco analisis

llevados a cabo.

Las areas consenso son las mejores candidatas para ser consideradas areas de endemismo
debido a que integran en una misma drea, areas de endemismo ambiguas por compartir taxones
entre ellas. En este caso, si la composicion de especies era muy similar entre areas, éstas se
integraron en una misma area de endemismo. Para reconocer las dreas de endemismo entre los

diferentes analisis se comparé la composicién de especies y la ubicacidén geografica de cada una de
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éstas. Cuando las areas coincidian en composicidn y ubicacidn eran consideradas una misma area

de endemismo, aunque fueran obtenidas por analisis distintos.

A las dreas de endemismo reconocidas mediante esta comparacién les fue asignado un
nombre para facilitar el lenguaje. La asignacién de nombres fue realizada de acuerdo con la
nomenclatura de regionalizaciones previas para México y el Neotrépico (Morrone, 2005, 2014), y
de acuerdo con su posicidn y extensidn geogréfica (en relacion a los limites geopoliticos de México
y América, y a unidades geograficas reconocibles). Posteriormente, con base en la informacion de
cada area de endemismo (taxones que la integran, indices de endemicidad, ubicacién y extensién
geografica) y con base en la bibliografia, se analizé la identidad e integridad de cada area de
endemismo, relacionandola con regionalizaciones previas para México y el Neotrépico, tomando
como guia principal los trabajos de Morrone (2005; 2014), ademas de otros trabajos mas

especificos para cada region y tipos de vegetacion.

En la seccidn de resultados se muestran las visualizaciones de los resultados generadas por
el software. Cada area de endemismo se representa mediante una figura integrada por un mapa
para cada analisis en el que se identificé el drea de endemismo, que se indica en color anaranjado.
En color verde olivo se indica el area de distribucidon para el género Mimosa, con base en las
georreferencias recopiladas para la region de estudio. En la parte superior izquierda de cada mapa
aparece el tamafio de cuadricula del andlisis. En la parte superior derecha el rango de los indices
de endemicidad entre los taxones con un mayor y un menor indice. Si el drea es producto del
consenso entre dos dreas, se indica de igual forma en la parte superior derecha y la coloracion del
area puede cambiar a un tono mas intenso, de acuerdo con el valor de los indices de endemicidad,
gue en el caso de los consensos puede ser mayor o menor a lo largo del area. En la parte inferior
del drea, y en diferentes colores, se enlistan los taxones que conforman cada drea y vienen
acompanados del indice de endemicidad que aporta cada uno al indice total del area. Los colores

fueron usados para facilitar la comparacién entre andlisis.

6.3.- Anadlisis Espacial de Vicarianza

El Analisis Espacial de Vicarianza (Arias, 2010) es un método que en vez de enfocarse en
areas predefinidas, como la mayoria de los métodos de la biogeografia filogenética, se encarga de
detectar patrones de distribucion disyunta, es decir una “distribucidn vicariante” entre especies

hermanas. Este tipo de distribucidn se conoce como distribucién alopdtrida y se asocia con una
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barrera. De esta forma la busqueda de patrones disyuntos es una forma de buscar barreras

(Hovenkamp, 1997; 2001).

La barrera es una explicacién del fendmeno filogenético (cladogénesis) y biogeografico
(alopatria). Tanto la dispersiéon como la vicarianza requieren de la presencia de una barrera, ya sea
de su formacion o de la oportunidad para cruzarla. Cuando la barrera es anterior al evento
cladogenético, significa que la barrera fue cruzada (un evento de dispersién). La dificultad de

cruzar la barrera es la que mantiene a los grupos hermanos disyuntos.

Bajo este enfoque se asume que la especiacion alopatrida (el modo de especiacion que se
da por aislamiento geografico) es la Unica que puede ser inferida a partir de la filogenia y los
patrones de distribucién. De tal forma que si la especiacion simpatrida es comun (entendiendo a la
especiacién simpatrida como aquella que depende de mecanismos de aislamiento diferentes a la
aparicion de una barrera geogrifica), significa que no se espera que haya una explicacidn
geografica de los eventos cladogenéticos. Si hay mucha simpatria serd mas dificil encontrar

distribuciones disyuntas y las que se encuentren tendran pocas posibilidades de serlo.

El analisis fue implementado por medio del software VIP (Vicariance Inference Program;
Arias, 2010) utilizando como marco filogenético, la filogenia de Mimosa propuesta por Simon et al.
(2011) y la informacidn geografica recabada. La filogenia fue ajustada a la informacion geogréfica
disponible, es decir sélo se dejaron las terminales de las que se contaba con datos de distribucién
geografica (Fig. 1). En el analisis, la unidn de la distribucion de los descendientes de un nodo de la
filogenia es considerada como la distribucién de dicho nodo, la cual puede ser comparada con la
distribucién del nodo o grupo hermano. Si es una distribucion disyunta entonces puede inferirse
una barrera. Cuando la distribuciéon de los grupos hermanos se superpone, el programa tiene la
opcion de ignorar esta superposicidon y proponer que la distribucién de los grupos es disyunta. Esto
debido a que si bien los nodos pueden ser perfectamente alopatridos, algunos registros pueden
coincidir con la distribucién de otro nodo. En este estudio se ensayd con dos porcentajes de
superposicion de 20% y 40%, debido a que ambos valores se encuentran en un intervalo
significativo de superposicion. Se eligi6 un porcentaje de 20% porque uno de 10% puede
reconocerse como bajo, en el sentido que apenas puede considerarse como superposicion y seria
un valor muy estricto para considerar dos distribuciones como no disyuntas, por lo que uno de
20% es mas adecuado. Para el ensayo con 40% de superposicion, se ha considerado que una

superposicion del 50% que involucra que la mitad de las distribuciones estén superpuestas, es un
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Fig. 1. Filogenia ajustada a los datos de distribucion geografica recabados para el presente trabajo y
modificada de la filogenia del género Mimosa propuesta por Simon et al. (2011). Las letras en el extremo
derecho indican los principales clados de la filogenia original y los colores corresponden a la distribucion

geografica. Blanco: Amplia distribucién, Verde seco: Andes, Verde intenso: Cuenca del Amazonas, Gris:
Mesoamérica, Morado: E.U.A. y México (sin Mesoamérica), Amarillo: Brasil central.
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limite adecuado para reconocer dos distribuciones como disyuntas o no, de tal forma que un
porcentaje de superposicion de 40% esta por debajo de este limite y no es tan flexible como uno

de 50% para considerar dos distribuciones como no disyuntas.

VIP utiliza una cuadricula para almacenar la informacién geografica de cada nodo. Si hay
un registro dentro de una celda, ésta es considerada como una presencia. Una cuadricula pequefia
siempre sera una buena opcién si se considera un muestreo ideal, como no lo es, debe buscarse
un equilibrio entre una escala fina (para dar mayor detalle) y una escala mas amplia (para
compensar los problemas de muestreo). En este estudio se empled un tamafio de cuadricula de 1°,
para mantener las distribuciones lo mas restringidas a sus registros georreferenciados. De la
misma forma como en el andlisis de endemicidad implementado por NDM, existe la opcién de
relleno para crear un area de distribucién mas adecuada y solventar los problemas que pudieran
producirse por el tamafio y punto de origen de la cuadricula. Se establece una distancia maxima a
partir del registro para considerarse o no a las celdas adyacentes como una presencia y puede
basarse en la distancia Manhattan (como la distancia en términos de calles entre dos puntos de
una ciudad) y la distancia Chevichev (como los movimientos del rey en un tablero de ajedrez).
Como pueden existir taxones con distribuciones restringidas, puede aplicarse un relleno diferente
para cada terminal de la filogenia si asi se desea. Para todos los ensayos de este estudio se
establecié una distancia Manhattan de 1 para el relleno y se aplicd en todos los nodos. Siempre
gue se establece un relleno se recomienda establecer un porcentaje de superposicidon permitido
para considerar distribuciones disyuntas, ya que el relleno incrementa las posibilidades de
superposiciéon entre celdas. Sin embargo, a medida que se establece un porcentaje de
superposicién mas alto existen mads posibilidades de considerar como disyuntas a todo par de
grupos hermanos, incluso cuando no haya ninguna evidencia de distribucidn disyunta. Todos estos
son los criterios para poder hacer una reconstrucciéon y establecer las posibles barreras entre
grupos hermanos con distribucién disyunta. En el presente trabajo se llevaron a cabo dos analisis
espaciales de vicarianza independientes con los criterios previamente mencionados, para poder

hacer comparaciones entre ellos y que se resumen en el Cuadro 3.

Cuadro 3. Caracteristicas de los dos analisis llevados a cabo con el programa VIP.

... | Tamafiode | Porcentaje de
Analisis i L
Cuadricula | Superposicion
1 1° 20%
2 2° 40%
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El programa ademds puede aplicar un criterio de optimizacion para poder hacer
comparaciones entre varias reconstrucciones y seleccionar aquella que se ajuste mejor a los datos.
Este criterio estima si la eliminaciéon de la distribucién de uno o varios nodos incrementa el
numero de distribuciones disyuntas de una reconstruccion, bajo el supuesto de que ignorar cierta
informacién podria generar una reconstruccién con un mayor poder explicativo. Esto lo hace
mediante la asignacién de un costo a la eliminacién de la distribuciéon de un nodo y mediante la
busqueda de la reconstruccidén que arroje un mayor nimero de nodos hermanos disyuntos a un
menor costo. La optimizacion basicamente consiste en minimizar nimero de nodos eliminados por

su distribucién y minimizar el nimero de nodos superpuestos.

En estas optimizaciones por eliminacion de distribuciones, se debe considerar el riesgo de
sobreestimar las disyunciones entre nodos hermanos. Si bien asi se maximiza el poder explicativo
de la reconstruccién, de la misma forma podria potenciar explicaciones incorrectas que distaran
mucho del verdadero proceso que integré las distribuciones de especies o variedades hermanas
en distribuciones superpuestas, que ocupan una misma d4rea geografica. Son la explicacion
vicariancista y/o dispersalista las que se podrian ver beneficiadas bajo este criterio de
optimizacidon. Por estas razones y considerando que el andlisis se llevd a cabo sin utilizar la
filogenia completa del género, sino que se efectud solo con los clados relevantes bajo el enfoque
de la presente investigacién, no se aplicé la opcidn de optimizacion por eliminacién de
distribuciones, ya que se trabajé con informacion filogenética parcial y por ende asi también de la
distribucién. Se considerd que para generar una reconstruccion con mayor poder explicativo se
deberia contemplar toda la informacion sobre la distribucién geografica y relaciones filogenéticas

del género, al no ser el caso esta opcién quedd descartada.
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7.- RESULTADOS

En esta seccion ademas de abordar los resultados de los anadlisis llevados a cabo, se
elabora una discusién de cada uno de ellos. Para el andlisis de endemicidad se discute de forma
independiente cada area de endemismo y para el andlisis espacial de vicarianza cada uno de los
nodos con distribucidon disyunta. Esto debido a la cantidad de resultados y a que se requiere de
una interpretacién de éstos a la par en que se presentan, de tal forma que sea mas sencillo
vincular la discusién con los datos obtenidos en cada resultado. Posteriormente en la seccion de
discusidon del presente trabajo, se abordard de una forma mas amplia a los resultados
relacionandolos entre ellos y a la luz de la hipétesis central de la investigacion.
7.1.- Andlisis de Endemicidad

Del analisis de las cinco matrices se identificaron un total de 42 areas y 40 dreas consenso
con 79 especies y variedades endémicas (a partir de las 207 especies y variedades integradas en la
base de datos). El cuadro 4 resume los resultados para cada analisis, se describe el nimero de
areas individuales y el nimero de areas consenso, se menciona el indice de endemicidad mas alto
obtenido para un area de endemismo y se indica el nimero de especies y variedades endémicas

reconocidas para cada andlisis (Cuadro 4).

Cuadro 4. Resultados de los andlisis de endemicidad para cada una de las matrices.

Tamaiio de celda longitud/latitud
Tipo de analisis| 1°x1° |1.5°x1.5°| 2°x2° [1.5°x0.75°| 2°x1°
N° de areas individuales 6 7 13 6 10
N° de areas consenso 6 7 11 6 10
IE maximo de las areas individuales| 4.943 4.743 8.164 4.383 6.127
N° de especies y variedades endémicas 28 32 66 20 43

El andlisis de 2°x2° fue el Unico que generd dreas consenso por la integracion de dos areas
en una: En dos dreas nombradas Jalisco-Nayarit y Sonora-Chihuahua. El diferente tamarfio y
configuracion de cuadriculas permitié una estimacién mas clara de ciertas dreas de endemismo,
que por su disposicidén espacial tanto en extensién como en direccién, podian ajustarse mejor a la
forma y tamafio de una cuadricula en particular. Ademas, permitié entender como ciertas areas
fueron integradas posteriormente en una misma area de endemismo por consenso. Esta fusion de
areas podria sugerirnos que, en la naturaleza, se trata de un proceso de hibridacién de areas, la
cual, por procesos como la ampliacidn del area de distribucion de ciertos taxones por dispersién o
la conformacién de un gradiente ambiental, ha permitido la diferenciacién de dos o mas

comunidades y la aparicion de ecotonos entre éstas.
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Las 42 areas consenso obtenidas fueron confirmadas por diferentes andlisis. La mayoria de
las areas obtenian los mismos patrones de endemismo (Figs. 2-20), es decir, los analisis con
distintos tamanos y configuraciones de cuadricula produjeron regularmente las mismas areas con
una composicién de especies y delimitacion similares. Por otra parte, existian otros patrones que
solo fueron rescatados por un andlisis en particular, lo que fundamenta el uso de diferentes
formas y tamafos de cuadricula, ya que se identificaron patrones restringidos y ocultos para

ciertas escalas espaciales.

Después de la comparacion entre las areas de consenso de cada andlisis, con base en su
composicidon de especies endémicas, su extension y localizacion geogréfica se identificaron 19
areas de endemismo para el género Mimosa en México y areas relacionadas (Centroamérica y los
Andes) que en otras palabras podria expresarse como el Centro de diversidad mexicano para el
género Mimosa, aunque las areas de endemismo identificadas en los Andes tendrian que ser
consideradas aparte (Cuadro 5.). A continuaciéon se enlistan cada una de dichas areas y se analiza
su identidad con base en su distribucidn, las especies y variedades que las integran, tipo de
vegetacion y si corresponde o no a alguna region bidtica preestablecida.

Cuadro 5. indices de Endemicidad (IE) de las Areas de Endemismo de Mimosa identificadas para el

Centro de Diversidad Mexicano y areas relacionadas, y su aparicidén en los cinco analisis de endemicidad
independientes. Los numeros en azul indican los IE que pertenecen a dreas consenso a partir de dos areas

individuales.
Areade Endemismo| 1x1° | 1.5x1.5°| 2x2° |1.5x0.75°| 2x1°
Peri| 2.636 3.174 2.5 2.954
Peru Sur 2
Pert-Ecuador| 2.52 4.24 2 2.555
Centroameérica-Meéxico 2.193 2.022
Tehuantepec 3.054 2 3.34
Oaxaca-Balsas | 4.942 4.742 8.164 4.383 6.126
Tehuantepec-Balsas 2.807
Faja Volcdnica-Balsas |  3.451 5.422 6.105 2.3

Balsas-Pacifico 2.307
Balsas 2.508

Pacifico 1 2.114

Pacifico 2 2.494
Jalisco-Nayarit | 2.731 3.944 4.463 2.883 3.846

Pacifico Occidental 2.655
Sinaloa-Michoacdn 2.191

Sonora | 2.088 2.462 2.5
Sonora-Chihuahua 2.632
Sierra Madre Oriental 2.181 4.022
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Peru.- Las especies endémicas que conforman esta area de endemismo son Mimosa
incarum, M. pectinatipinna, M. nothacacia, M. ctenodes y M. polycarpa var. polycarpa. Esta area
se ubica al noroeste de Peru sobre la parte alta y media de la cuenca del Rio Maraidn, que corre
de norte a sur (Fig. 2). En esta region, las condiciones climaticas permiten el establecimiento de un
bosque tropical caducifolio (Linares-Palomino et al., 2003) debido a que se encuentra aislada tanto
del aire himedo proveniente del este como del oeste, y por el efecto de sombra orografica que la
Cordillera de los Andes tiene sobre esta regidén. A su vez el drea forma parte de la zona Amotape-
Huancabamba, que es considerada una zona fitogeografica muy importante por su alta
biodiversidad (Berry 1982; Ayers, 1999 en Stern y Bohs, 2010; Weigend, 2002, 2004) y alta
concentracién de endemismos (Weigend, 2002). Respecto a esta zona fitogeogréfica el drea se
encuentra hacia el sur, donde de acuerdo con Weigend (2002) las laderas de los Andes Centrales y
los valles aislados al interior de los Andes generan la mayor cantidad de endemismos de la zona.
De forma general, se sugiere que el drea aqui descrita forma parte de este patron de endemismo.
Las especies de Mimosa que integran dicho patrén, filogenéticamente hablando, corresponden a
dos momentos lejanos de la evolucion del género, lo que sustenta la hipdtesis de que la zona
Amotape-Huancabamba también ha constituido un refugio para muchas especies relictuales
(Weigend, 2002). Tal es el caso de M. nothacacia, que es de las especies mas tempranamente

diversificadas del género.

De las especies que forman el area de endemismo M. incarum y M. pectinatipinna son las
gue mejor se ajustan al drea y su distribucidén se encuentra de forma precisa sobre la cuenca alta
del Rio Marandn y por lo cual tienen un valor de IE mas alto. M. ctenodes y M. polycarpa var.
polycarpa tienen su distribucidn sobre la parte media de la cuenca del Rio Maraiidn, es decir mas

hacia el sur del area de endemismo.

De M. nothacacia se tiene un registro sobre la cuenca alta del Rio Marandn pero el resto

se distribuyen mas al norte, en Ecuador, al suroeste de la regidn de la Loja, incluso fuera del area

de endemismo establecida.
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Fig. 2. Area de endemismo reconocida como Perd, en los analisis de 1°x1°, 1.5x0.75°, 2°x1° y 1.5°x1.5°.
Parte superior: IE de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Peru Sur.- Esta adrea podria considerarse como un darea estrechamente relacionada o
incluso como parte del area anterior, debido tanto a su posicidn geografica como a los taxones
gue la integran, entre los cuales estan M. ctenodes que fue recuperada por dos analisis (1°x1° y
2°x1°) como perteneciente al area Peru, pero que en el andlisis de 1.5°x0.75° fue asociada a un
patrén de endemismo independiente junto con M. polycarpa var. redundans, la cual tiene una
distribucién mas surefia en comparacién con los taxones del drea anterior (Fig. 3). M. ctenodes, al
ser la especie mas distribuida al sur del area Perd, en este analisis fue incluida en un patrén
aparte. Se sugiere que esto se debe a la configuracion rectangular de la cuadricula de andlisis, que
generd la desvinculacidon de la distribucion de M. ctenodes del drea Peru que se encuentra hacia el
norte de ésta. Si se considera la disposicion geografica de los Andes como unidad fisiografica,
encontraremos que lo hace de norte a sur, lo que podria generar que las cuadriculas de forma
rectangular con una disposicion de este a oeste sean las menos adecuadas para abordar una
investigacion centrada en esta region. Debido a estas condiciones y a pesar de que los resultados
del andlisis de endemicidad la sugieren como un area de endemismo, no se considera como un
patron de endemismo natural, sino como un patrén recuperado Unicamente por efecto del tipo de

cuadricula en el analisis de endemicidad.
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Fig.3. Area reconocida como Pert Sur en el anélisis de 1.5°x0.75°.
Parte superior: IE del area. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Peru-Ecuador.- Los taxones endémicos que la definen son M. caduca, M. loxensis, M.
townsendii, M. andina, M. debilis var.aequatoriana y M. guilandinae var. cuatrecasasii, los cuales
son también andinos, el area se localiza al extremo sur de Ecuador y sobre la frontera con Peru
(Fig. 4). Las especies que mejor definen el area o que, al menos muestran mayor congruencia al ser
definidas independientemente por dos analisis, el de 1°x1° y el de 2°x1° son M. caduca, M. loxensis
y M. townsendii, el resto de las especies y variedades que definen esta area son producto del
analisis de 2°x2°, que teniendo una escala mayor abarca una extensién de terreno mdas amplia y
comprende otros taxones adyacentes a los primeros. Al igual que el area de Perd, esta area es
parte de la zona fitogeografica de Amotape-Huancabamba, sdlo que a diferencia de Peru que se
localiza hacia el sur y en los valles dentro de los Andes, esta segunda drea se localiza al norte y
dentro del denominado callején interandino, en la provincia de Loja, Ecuador. En esta zona, de
acuerdo con Aguirre et al. (2006) se establecen bosques secos y mencionan que Mimosa es de los
géneros con mayor simpatria entre sus especies en los bosques secos del Ecuador, lo cual sustenta

la presencia de un drea de endemismo para el género en esta zona.

En particular, los valles de Loja, en las provincias de Catamayo, Malacatos y Vilcabamba
concentran los taxones con los IE mas altos del area (M. caduca, M. loxensis y M. townsendii) lo
gue sugiere que en esta zona se establece un centro de endemismo muy restringido. Por su parte,
M. andina también contribuye al IE, pero se distribuye mas al norte en la Provincia de Azuay, pero
dentro del area de endemismo. M. debilis var. aequatoriana se encuentra en Guayaquil, que
corresponde a un sitio relativamente aislado de los valles interandinos de Loja. Y la otra variedad

M. guilandinae var. cuatrecassasii se ubica muy al norte, en la vertiente oriental de los Andes y
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sobre la frontera con Colombia. Si bien la mitad de sus registros se ubican dentro del area de
endemismo determinada, la otra mitad queda fuera, lo que sugiere que tanto M. debilis var.
aequatoriana y M. guilandinae var. cuatrecassasii puedan no formar parte del patron de

endemismo, ademas de que sus IE son mas bajos en comparacion con los otros taxones del area.

En la clasificacion de Aguirre et al. (2006) para los bosques secos de Ecuador, la vegetacion
de esta zona se reconoce como un bosque seco interandino del sur. De acuerdo con Valencia et al.
(1999) en esta area las montafias son mas bajas que las que se encuentran mas al norte en
Ecuador, lo que permite el establecimiento de los bosques secos desde los 1300 m, y sugieren que
probablemente se facilita el intercambio con los bosques de la costa e incluso con el valle del
Marafién. Mimosa nothacacia es de las especies que definen el drea de endemismo Perd, sin
embargo en el analisis de 2°x2° es incluida en esta segunda area, debido a que la mayor parte de
sus registros se encuentran en los valles interandinos de Loja, ademds de la Cuenca alta del
Marandn, lo que apoya la idea de que puede haber intercambio de especies y, por lo tanto,
especies compartidas entre estas dos dreas. Ademas de que éstas puedan tener una relacién

histérica y que la depresion de Huancabamba efectivamente esté fungiendo como una barrera

entre ellas.
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Fig. 4. Area de endemismo reconocida como Pert-Ecuador, en los andlisis de 1°x1°, 1.5°x0.75°, 2°x1° y 2°x2°.
Parte superior: |E de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Centroamérica-México.- Es un drea recuperada por los andlisis de 2°x1° y de 2°x2°, de
forma general se extiende desde Chiapas al noroeste y porcidn del Istmo de Tehuantepec en el

anadlisis de 2°x2°, hasta Honduras y Nicaragua en direccidén sureste, abarcando Guatemala y El
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Salvador (Fig. 5). En ambos analisis comprende a las especies Mimosa acantholoba var.
molinarum, M. hondurana y M. teledactyla. Grether (1997) en su revision del género Mimosa en
Mesoamérica, establece 11 taxones endémicos para esta regidn, los taxones incluidos por el
presente estudio fueron previamente identificados como endémicos por la autora. Aunque los
datos de distribuciéon de M. acantholoba var. molinarum, son contrastantes ya que Grether (1997)
solo incluye registros de Honduras, mientras que en este estudio también se cuenta con datos de

distribucién en Chiapas.

De acuerdo con Grether (1997) M. teledactyla puede encontrarse en bosques de pino,
bosques de niebla y en bancos de rios, desde los 300 a los 2000 msnm, mientras que M.
acantholoba var. molinarum se restringe a zonas bajas, hasta los 500 msnm, en matorrales
costeros, a la orilla de rios y dreas perturbadas de pastizal y matorral, lo que podria indicarnos que
la simpatria de estas especies y en general para el drea de endemismo se deba a que tienen
preferencias por habitats diferentes, ademds de que el mosaico de habitats que proporciona el
relieve con valles semiaridos, rios y zonas montafiosas mas frias y himedas lo permite. De la
misma forma, la parte del drea que se encuentra en México que concentra su distribucién en la
Sierra Madre de Chiapas en su extremo oriental y la Depresién Central, podrian presentar una
composicion similar de habitats a los de Honduras, donde pueden encontrarse tanto bosques de
pino y de niebla en la Sierra, y bosques tropicales caducifolios en la Depresidn Central. El que los
taxones que integran esta area determinada por los andlisis de 2°x1° y de 2°x2° tengan una
distribucién en habitats distintos, nos indica que no es un area de endemismo como tal. Ademas,
tales taxones tienen una historia evolutiva independiente, ya que no conforman un grupo
monofilético: M. acantholoba se anida en el clado B de la filogenia propuesta por Simon et al.
(2011), mientras que M. teledactyla, forma parte del clado R, que tiene un origen mas reciente.
Aunque M. hondurana pudiera ser mas congruente con M. acantholoba, tanto por su preferencia
por el bosque tropical caducifolio, como por estar mas cercanamente emparentadas, al estar
dentro del clado B de la filogenia, sus IE por si solos no alcanzan el valor de 2, necesario para

reconocer esta drea como de endemismo.
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Fig. 5. Area de endemismo reconocida como Centroamérica-México, en los analisis de 2°x1° y 2°x2°. Parte
superior: |IE de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al |IE del area.

Tehuantepec.- Se obtuvo en tres de los analisis, en los de 1.5°x1.5°, 1.5°x0.75° y 2°x1°, los
taxones que definen esta area son M. deamii, M. sousae, M. mellii y M. torresiae. E| area se
localiza en la parte sur del Istmo de Tehuantepec, desde el sur de Oaxaca, especificamente el
distrito de Pochutla, hasta el extremo oeste de Chiapas (Fig. 6). Una observacién mas minuciosa de
los patrones de distribucidon de cada uno de los taxones que integran el drea de endemismo revela
de forma general que hay una concentracion de los endemismos sobre el extremo sureste de la
Sierra Madre del Sur, especificamente sobre el municipio de Tehuantepec. Sin embargo en el
analisis de 2°x1°, se incluyen ademas en el area de M. aculeaticarpa var. desmanthocarpa y M.
velloziana var. maxonii. La primera concentra su distribucion en los Altos de Chiapas y la segunda
se distribuye en las costa del Pacifico al extremo sur de Chiapas y parte de Guatemala (Grether,
1997). Se sugiere que la cuadricula rectangular de 2°x1°, al tener una escala mayor, logra abarcar
la distribucidon de estas variedades que se localizan fuera de la regién del Istmo e integrarlas al

area de endemismo, por lo que quedan descartadas como parte de éste patrén de endemismo.

En la parte oriental del area M. deamii y M. mellii concentran su distribucién tanto en la
region del Istmo de Tehuantepec, como en el extremo occidental de la Cordillera Centroamericana
en Oaxaca, siendo M. melli, la que extiende su distribucién hasta territorio chiapaneco, en los

municipios de Cintalapa, Arriaga y Jiquipilas.

Lorence y Garcia-Mendoza (1989) reconocen la regidon del Istmo con un alto nivel de
endemismo. Su condicidon de Istmo une las vertientes Atlantica y Pacifica de México. Es una
barrera biogeografica para las biotas montanas incapaces de atravesar las tierras bajas (Wendt,

1998; Peterson et al., 1999 en Pérez-Garcia et al., 2001), y su ubicacion geografica es privilegiada
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por situarse en la zona de contacto entre los reinos Neoartico y Neotropical. Estos factores han
promovido una gran diversidad y endemismo (Pérez-Garcia et al., 2001). La region del Golfo se
caracteriza por un clima humedo, mientras que hacia el Pacifico es subhimedo y es donde se
encuentra el drea de endemismo. En lo referente a las comunidades de plantas del bosque tropical
caducifolio, la distribucién de muchas especies tiene su limite sur en el Istmo de Tehuantepec,
debido a que marca una transicién hacia una zona con mayor precipitacion anual y distribuida en
un periodo mas largo del afio en comparacion con la Costa Central del Pacifico Mexicano (Jalisco-

Oaxaca), donde hay una estacionalidad mas marcada (Lott y Atkinson, 2005).

El area de endemismo identificada sugiere que la regién istmefia puede diferenciarse del
resto de las comunidades de la vertiente del Pacifico y de la Sierra Madre del Sur, lo que puede
asociarse a las condiciones ambientales distintivas del Istmo de Tehuantepec. Se podria establecer
gue de forma andloga a la Depresion de Huancabamba entre Perd y Ecuador donde los
endemismos se concentran en los cafiones y valles interandinos, no sobre la depresién como tal,
las especies endémicas a esta area se localizan sobre las pendientes de los cerros y montaias
aledafias e inmersas en la depresién del Istmo de Tehuantepec. En esta region, que opera de
forma muy similar a la Depresion de Huancabamba como barrera y corredor, la accidentada
topografia podria estar generando todo un mosaico de condiciones de humedad y sequia, que

pudo haber ocasionado el aislamiento y posterior especiacién de los taxones endémicos.

La distribucidn de los taxones identificados como endémicos, en forma individual, revela
una interrupcion en la zona mas baja del Istmo, de tal forma que se puede postular que el patrén
de endemismo estd asociado a las condiciones climaticas proporcionadas por las cadenas
montafiosas, que se relaciona también con el tipo de vegetacion. De acuerdo con Torres-Colin
(1989) el Cerro Guiengola, ubicado al noroeste de la Ciudad de Santo Domingo Tehuantepec,
presenta una vegetacion tipo bosque tropical caducifolio y bosque espinoso. Rzedowski (1978)
determina que estos tipos de vegetacion se establecen en los cafiones de clima relativamente seco
del Rio Tehuantepec y sus afluentes al sureste de Oaxaca. En Chiapas el bosque tropical caducifolio
ocupa gran parte de la depresién central (Rzedowski, 1978), lo que no excluye que el patron de
endemismo esté asociado a mas tipos de vegetacion, por ejemplo, para el Distrito de Tehuantepec
ademads se han reportado bosques de coniferas, de galeria, de Quercus, bosques mesdfilos de
montafia, matorral espinoso y xeréfilo, pastizales y vegetacion secundaria (Rzedowski, 1978, en

Torres-Colin et al., 1997; Pérez-Garcia et al., 2001). Por estas razones, se sugiere que un mosaico
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de parches aislados de diferentes tipos de vegetacién y las condiciones ambientales asociadas con

cada tipo de vegetacion sea lo que en un principio esté generando el endemismo para la regién.
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Fig. 6. Area de endemismo reconocida como Tehuantepec, en los analisis de 1.5°x0.75°, 2°x1° y 1.5°x1.5°. Parte
superior: |IE de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al |IE del area.

Oaxaca-Balsas.- Es un area recuperada por todos los analisis. Los taxones que la definen
son M. brevispicata, M. caerulea, M. calcicola, M. mollis, M. purpusii, M. xochipalensis, M. luisana,
M. texana filipes y M. lactiflua. Adicionalmente hay especies y variedades que fueron recuperadas
por sélo un analisis. En el caso del analisis de 2°x1° se encuentran también M. quadrivalvis
quadrivalvis, para el andlisis de 2°x2° que es la cuadricula mas amplia, donde se tiende a incluir
mas taxones endémicos por area, en ésta se incluyen ademas a M. benthamii var.benthamii, M.
albida var. pochutlensis, M. acapulcensis y M. tricephala var. nelsonii. El drea de endemismo se
localiza desde el centro-sur del estado de Oaxaca hasta la porcién oriental de la Cuenca del Balsas,
siguiendo una direccidn hacia el noreste, especificamente desde el valle de Tehuacan, la Mixteca
Baja y parte de la Alta hasta la Cuenca del Balsas en el norte de Guerrero y el centro del estado de
Guerrero en esa direccion, (Fig. 7). La inclusion de M. quadrivalvis var. quadrivalvis en el analisis de
2°x1°, se considera efecto de la cuadricula y no por efecto del posible patrén de endemismo, ya
gue esta variedad se distribuye en la costa de Veracruz (Martinez-Bernal et al., 2008), de forma
muy diferente al resto de los taxones, de tal forma que queda descartada del area de endemismo.
De la misma forma, la inclusidon de M. tricephala nelsonii y M. acapulcensis en el analisis de 2°x2°,
resulta controversial y quedan descartadas, ya que la primera tienen una distribuciéon en
Tehuantepec y cerca de la costa de Guerrero y Michoacan, y la segunda es exclusiva de la costa de
Guerrero, especificamente el municipio de Acapulco, por lo que probablemente estén siendo

incluidas en el drea también por efecto del mayor tamafio de la cuadricula.
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Este patrén de endemismo es el resultado de las especies y variedades compartidas entre
la Cuenca del Balsas en su porcion oriental y el valle de Tehuacan al norte de Oaxaca y sur de
Puebla. Esto, denota una similitud entre estas dos areas por los taxones que las componen. Si bien
los limites geopoliticos del estado de Oaxaca no son los mismos que el del area de endemismo que
se propone, el indice de endemicidad y cantidad de taxones endémicos del area propuesta es
congruente con la alta diversidad y endemismo que es caracteristico del estado, el cual es el que
contiene la mayor diversidad vegetal del pais con 9598 taxones especificos e infraespecificos. El
estado de Oaxaca resalta por el gran contenido de especies endémicas, con un estimado de 728
taxones endémicos (Garcia-Mendoza, 2011). El analisis de 2°x2° de este trabajo presenta de hecho
el drea de endemismo consenso con un mayor IE, de 8.164, y la mayor concentracidon de
endemismos con un total de 13 taxones, aunque como se menciond previamente, se sugiere que

dos taxones no pueden ser considerados parte del drea de endemismo.

La distribucién en conjunto de los taxones que integran el area de endemismo es
congruente con las mayores concentraciones del bosque tropical caducifolio en Oaxaca, segun
Meave et al. (2012) éste se distribuye en 6 nucleos con diferente grado de aislamiento. De acuerdo
al presente andlisis para Mimosa, las areas de endemismo se localizarian en 3 de esos nucleos: la
Cuenca del Rio Tehuantepec, colindante a ésta una franja al oeste bordeando la regién de la costa,
y la regidon de Cafiada al noroeste que forma parte de la Reserva de la Biosfera de Tehuacan-

Cuicatlan.

No se descarta la posibilidad de que el mismo patrén de distribucién del bosque tropical
caducifolio también esté asociado a otro tipo de vegetacidon seca como el matorral espinoso o
xerofilo. Rzedowski (1978) menciona que en las porciones mas aridas de la Cuenca del Balsas, en la
Depresién de Cuicatlan de la Cuenca del Papaloapan, asi como en la Cuenca del Rio Tehuantepec
se establece un matorral crasicaule. Tal distribucién es también muy similar a la determinada por
el andlisis de endemicidad para el area de endemismo propuesta, aunque el género Mimosa, junto

con otras mimosoideas, son elementos dominantes en el bosque tropical caducifolio.

La gama de condiciones climdticas que se establecen en el territorio oaxaqueio, que van
desde distintos regimenes térmicos y distintos patrones de la distribucidn de las lluvias, ademas de
las distintas condiciones geoldgicas, topograficas y edaficas, permiten el establecimiento de
diferentes comunidades vegetales en una misma drea, por ejemplo franjas de selvas

subperennifolias en una matriz de selvas bajas caducifolias; matorrales en las dreas mas secas y
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expuestas, o el cambio de los bosques en un gradiente altitudinal (Trejo, 2004)., generando de la
misma forma como se menciond para el drea de endemismo de Tehuantepec, un mosaico de tipos
de vegetacién con aislamiento relativo que esté propiciando los patrones de endemismo

detectados.

Por su parte, la Cuenca del Rio Balsas constituye una depresidon con direccion este-oeste,
en la parte sur occidental de México. La diversidad de condiciones ambientales le confiere una
gran riqueza floristica y un alto grado de endemismo (Kohlman y Sanchez, 1984; Rzedowski 1991;
Sousa y Soto, 1989; Villasefior, 1987). De acuerdo con Espinosa et al. (2006) dentro de la Cuenca
del Balsas pueden reconocerse dos patrones claros de endemismo para el género Bursera, uno al
oeste (Balsas bajo) y otro al este (Balsas alto), siendo la Sierra de Taxco la que divide en dos los
patrones de endemismo. Aparentemente Mimosa, se ajusta a este patron de endemismo el de la
parte este de la Cuenca del Rio Balsas, que a su vez se relaciona mucho con el Valle de Tehuacéan-
Cuicatlan. Miranda (1948) sugiere que el Valle de Tehuacan-Cuicatlan, en algin momento formé
parte de la Cuenca del Balsas, lo que se evidencia por la relacién entre especies del género Bursera
(Espinosa et al., 2006). Sin embargo, las especies y variedades de Mimosa que integran esta area
de endemismo estan representados en distintos clados de la filogenia propuesta para el género
(Simon et al., 2011) desde cerca de la porcidn basal de la filogenia hasta los clados mas recientes y
ademas corresponden a diferentes secciones del género, por lo que no existe una relacion
filogenética directa entre los taxones que integran esta area de endemismo, y la hipétesis de

homologia biogeografica en el sentido de Morrone (2004) quedaria descartada.

Los principales tipos de vegetacién que pueden encontrarse en la Cuenca del Balsas de
acuerdo con Rzedowski (1978) son el bosque tropical caducifolio, el bosque tropical
subcaducifolio, bosque espinoso y matorral xeréfilo. En el oriente es hacia donde se acentuan las
condiciones de aridez y donde se encuentran la mayor cantidad de elementos xerdfilos, lo que
podria sugerir que los taxones endémicos de esta drea precisamente estén relacionados con este
tipo de vegetacién, a excepcién de los endémicos mas restringidos M. xochipalensis que se
distribuye en el bosque tropical caducifolio y M. caerulea que solo crece en el bosque de pino-

encino de Morelos y el Estado de México.
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Fig. 7. Area de endemismo reconocida como Oaxaca-Balsas, en los andlisis de 1°x1°, 1.5°x0.75°, 2°x1°, 1.5°x1.5° y 2°x2°
Parte superior: |E de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Tehuantepec-Balsas.- E| area fue recuperada Unicamente por el analisis de 1.5°x1.5° y esta
definida por los taxones M. benthamii var. benthamii, M. brevispicata, M. goldmanii, M. lactiflua y
M. tricephala var. nelsonii. De las cuales M. brevispicata define el area Oaxaca-Balsas, al aparecer
en todos los analisis como perteneciente a ésta. M. lactiflua es otra especie considerada endémica
del drea Oaxaca-Balsas, en los analisis de 1.5°x1.5° y de 2°x2°. El resto de las especies del area,
forman parte del area Oaxaca-Balsas, pero en el analisis de 2°x2°, el cual tiende a agrupar mas

especies en una misma area de endemismo, no necesariamente relacionadas, sino Unicamente por

37



efecto de la cuadricula. En este sentido no se considerard a esta area como de endemismo, y de

serlo seria un area estrechamente relacionada al area Oaxaca-Balsas.

La distribucién del drea abarca desde el sur de Istmo de Tehuantepec hasta la porcién de
la Cuenca del Balsas entre los estados de Guerrero y Michoacdn, teniendo una interrupcién entre
los estados de Oaxaca y Guerrero, por lo cual se trata de un area disyunta (Fig.8). Un analisis mas
minucioso de los taxones que la componen, muestra que es un area asociada a la Cuenca del
Balsas ya que todos los taxones se distribuyen en ésta, aunque M. benthamii var. benthamii y M.
lactiflua, lo hacen de forma mas continua desde el Istmo de Tehuantepec, y otras como M.
tricephala var. nelsonii y M. goldmanii tienen una distribucién disyunta entre Tehuantepec y
Guerrero, lo que repercute en la distribucion del area en general. Al igual que el area anterior, la
determinacion de esta area puede explicarse por la diversidad y endemismos reportados
particularmente para el estado de Oaxaca y la Cuenca del Rio Balsas, donde una gran cantidad de

taxones podrian tener distribuciones similares.

1.5°X1.5° [ 2.8075-3.0575
N ]
e \port
P
M. goldmanii (0.651)
M. tricephala neisonii (0.704)

Fig. 8. Area de endemismo reconocida como Tehuantepec-Balsas, en el anélisis 1.5°x1.5°.
Parte superior: IE del area. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Faja Volcdnica-Balsas.- El drea fue obtenida mediante los analisis de 1°x1°, 1.5°x1.5°, 2°x1°
y el de 2°x2°. Es un area definida por las especies M. caerulea, M. tejupilcana, M. egregia, M.
depauperata, M. nanchititlana y M. calcicola, a las que se le adicionan M. tricephala var. lignosa
en el analisis de 1°x1°, M. puberula y M. zimapanensis en el de 1.5°x1.5° y M. albida var.

pochutlensis, M. brevispicata, M. mollis y M. xochipalensis en el andlisis de 2°x2°. Tiene una

38



distribucién que va desde la Faja Volcanica Transmexicana hacia el sur rumbo a la vertiente del
Océano Pacifico, de forma precisa abarcando la extensidn este-oeste del estado de Guerrero (Fig.
9). Su definicidn y diferenciacién de otras areas de endemismo en este trabajo, se ve obscurecida
precisamente por compartir especies con otras areas. Si bien dentro de un mismo analisis no hay
taxones compartidos entre dreas, el hecho de haber realizado distintos analisis con diferentes
escalas y configuracién de cuadriculas genera la obtencidn de areas con taxones compartidos. Esto
impide caracterizar ciertas areas contiguas y que probablemente podrian ser consensuadas bajo
una misma area de endemismo, sin embargo los parametros elegidos para establecer areas
consenso en el analisis no las reconocen como tal. Este es el caso del area en cuestion, donde de
las 13 especies que la definen, 6 forman parte del drea Oaxaca-Balsas (M. brevispicata, M.
caerulea, M. calcicola, M. mollis, M. xochipalensis, M. albida var. pochutlensis). Del andlisis de
1.5°x1.5° se incluyen las especies M. puberula y M. zimapanensis, que tienen una inclusidn dudosa
en el drea de endemismo por tratarse de especies restringidas a Hidalgo, especificamente la region
de Zimapan, al otro lado de la Faja Volcanica Transmexicana, por lo cual quedan excluidas de esta
area de endemismo. Tales especies incluso por tener una distribucion tan similar, podran
constituir un drea de endemismo independiente, sin embargo por efecto de la cuadricula quedan

incluidas en esta area de endemismo.

Esta drea de nuevo puede asociarse con la Cuenca del Balsas en su porcidn oriental, las
distribuciones particulares de los taxones lo marcan asi. Si bien sus distribuciones no son
homogéneas, lo cual se observa en los bajos IE de algunas especies en el andlisis de 1.5°x1.5°, en
conjunto describen una franja de direccidn este-oeste sobre la porcion de la Cuenca del Balsas en

Guerrero y su limite con Puebla y Michoacan.

Como se menciond previamente, los tipos de vegetacidon que pueden ser asociados con la
Cuenca de Balsas son variados y el patrén de endemismo observado en Mimosa responde al
patron de endemismo reconocido en la porcidn oriental de la Cuenca del Balsas y puede vincularse
al bosque tropical caducifolio, y los matorrales espinoso y xerofilo. Los elementos xerdfilos
concentrados en la zona del Valle de Tehuacan, en el extremo oriental del area y los asociados al
bosque tropical caducifolio, en zonas mas humedas ubicadas al norte de Guerrero. Si bien los
taxones integrados en esta drea de endemismo, pueden asociarse a los tipos de vegetacién
mencionados, M. tejupilcana y M. nanchititlana son especies asociadas a bosque de pino-encino,

especificamente en la Sierra de Nanchititla en el Estado de México, lo que denota que el drea de
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endemismo puede estar conformada por taxones pertenecientes a diferentes habitats, y solo el

esclarecer sus relaciones filogenéticas, podria confirmar la hipétesis de que efectivamente se trate

de un patrén de endemismo con relevancia histérica.
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Fig. 9. Area de endemismo reconocida como Faja Volcanica-Balsas, en los analisis de 1.5°x1.5° y 2°x2°.

Parte superior: |E de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Balsas-Pacifico.- Es un area recuperada por el analisis de 2°x2°, estd definida por las

especies M. benthamii, M. robusta, y M. albida var. euryphylla. Su extension geografica es ampliay

en su distribucion abarca la de otras areas de endemismo de este trabajo. Abarca el sur de México,

desde el Istmo de Tehuantepec hasta el extremo noroeste de la Faja Volcanica Transmexicana, a lo

largo de la costa del Pacifico, comprendiendo provincias como la Sierra Madre del Sur, la Cuenca

del Rio Balsas y la Faja Volcanica Transmexicana (Fig. 10.). Un analisis mas detallado de la

distribucién de las especies que la integran muestra que, de forma general, dos especies se

distribuyen sobre la Cuenca del Balsas (M. benthamii, M. albida euryphylla) y otra lo hace mas

sobre la Vertiente del Pacifico (M. robusta), aunque pueden tener distribuciones compartidas.

Esto ilustra que las distribuciones independientes de cada especie no son del todo

homogéneas entre si. A pesar de estas diferencias la distribucién y extensién de esta area es

congruente con la denominada comunidad Guerrerense (Lott y Atkinson, 2005), que es

considerada la extensién de bosque tropical caducifolio mds grande en México. Esta se caracteriza

por tener su limite sur en el Istmo de Tehuantepec, y como extremo norte el bosque tropical
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caducifolio entre Jalisco y Nayarit. Ademas la zona es considerada por los mismos autores como la
principal zona de endemismo de este tipo de vegetacién y que esta restringida precisamente por
condiciones climaticas muy particulares, dentro las que destaca la marcada estacionalidad.
Mientras que al norte, el drea estd delimitada por condiciones mas secas, al sur prevalece una

precipitacion mayor y constante a lo largo del afio.

De acuerdo con el analisis de comunidades de bosques tropicales caducifolios de Lott y
Atkinson (2005) se considera a la Vertiente del Pacifico Central y a la Cuenca del Balsas como areas
de endemismo independientes con conectividad a través de la desembocadura en el Pacifico del
Rio Balsas y que ademas comparten especies. Esto podria sugerir, tal como lo estdn mostrando los
resultados del presente trabajo, que ambas zonas bajo cierta escala puedan comprender una
misma area de endemismo y en ese sentido formar parte de una misma unidad biogeografica,
aunque en general las especies endémicas de Mimosa que integran esta area se distribuyan en
una o en otra area pero no totalmente en ambas. La Cuenca del Balsas en comparacidn con la
costa tiene una mayor complejidad topografica y un clima mas extremo, lo que podria propiciar un
mayor nivel de endemismo que se ve reflejado en las tres dreas antes descritas: Oaxaca-Balsas,

Tehuantepec-Balsas y Faja Volcanica-Balsas.

La Sierra Madre del Sur podria actuar como una barrera a la dispersidon entre los
elementos de la Cuenca del Balsas y la Costa del Pacifico. Espinosa et al. (2006) reconocen que
muchas especies de Bursera, que son hermanas filogenéticas, son mutuamente alopatridas entre
areas, esto debido a la accién de la Sierra Madre del Sur, la Sierra de Taxco y la Sierra Mixteca. En
ese sentido, ademas de poder estar actuando como una barrera a la dispersidon también pudo
propiciar distribuciones alopatridas en algin punto de la evolucién del género. En algunas especies
cercanamente emparentadas podra denotarse este patrdn pero no en todas, lo cual no es el caso

dentro del area de endemismo en cuestion.
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Fig. 10. Area de endemismo reconocida como Balsas-Pacifico, en el andlisis de 2°x2°.
Parte superior: IE de las areas. Parte inferior: Taxones endémico|s y sus aportes al IE del area.

Balsas.- Es un area recuperada por el analisis de 2°x1°, estd definida por los taxones M.
benthamii var. benthamii, M. benthamii var. malacocarpa, M. lacerata, y M. lactiflua. Se extiende
desde el sur del Istmo de Tehuantepec, hasta el estado de Michoacan y parte de Jalisco, a lo largo
de la vertiente del Pacifico, la Cuenca del Balsas y una porciéon de la Faja Volcanica Mexicana (Fig.
11). Los taxones que la definen se distribuyen de dos distintas formas, por una parte M. benthamii
var. benthami y M. benthamii var. malacocarpa lo hacen sobre la Cuenca del Rio Balsas, desde
Oaxaca hasta Jalisco, por otra parte M. lacerata y M. lactiflua, lo hacen sobre Oaxaca desde
Tehuantepec, el valle de Tehuacdn y la porcidon contigua de la Cuenca del Balsas, ademas M.
lacerata, se distribuye mads al norte hasta Hidalgo y Querétaro y a lo largo de la Cuenca del Balsas,

llegando incluso a Jalisco.

A diferencia del drea Oaxaca-Balsas, esta area comprende la extensién completa de la
Cuenca del Rio Balsas, desde su cabecera en Oaxaca y Puebla, hasta la porcién occidental entre
Jalisco y Michoacéan, y ademas se extiende desde el Istmo de Tehuantepec. Su identificacién en el
analisis puede ser sustentada por la diversidad y endemismos caracteristicos del estado de Oaxaca
y de la Cuenca del Balsas, de forma muy similar al area Oaxaca-Balsas, aunque con un IE menory

menos taxones definiéndola.
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Fig. 11. Area de endemismo reconocidas como Balsas, en el analisis de 2°x1°.
Parte superior: IE de las areas. Parte inferior: Taxones endémico|s y sus aportes al IE del area.

Pacifico 1.- Esta es un darea sdlo recuperada por el andlisis de 2°x2° y en ella solo son
reconocidos tres taxones: M. albida var. glabrior, M. tricephala y M. tricephala var. xanti. Esta
tiene una direccion de sureste a noroeste, a lo largo de la Vertiente del Pacifico desde Nicaragua
hasta Sinaloa en México y la region de los Cabos en Baja California Sur. Este patréon de endemismo
podria resultar interesante ya que comprende no sélo al territorio mexicano sino que tiene una
amplia distribucién abarcando casi toda la vertiente centroamericana del Pacifico (Fig. 12). Si bien
el IE de endemicidad de 2.114 apenas esta por encima del 2 requerido para considerar el area
como de endemismo, habria que evaluar si las causas que podrian haber originado esta

distribucién congruente son las mismas y el drea pueda considerarse de importancia histdrica.

Revisando las distribuciones de cada taxdn en particular, de forma similar al area Pacifico
del presente trabajo, M. tricephala y su variedad M. tricephala var. xanti se distribuyen mas hacia
el continente, de forma general se podrian interpretar como zonas con mayor elevacién en
relacidn a la planicie costera, que es precisamente donde se distribuye la otra variedad M. albida
var. glabrior. De hecho en México, M. tricephala y M. tricephala var. xanti adoptan una
distribucién sobre la Cuenca del Rio Balsas, mientras que M. albida glabrior lo hace sobre la
planicie costera del Pacifico central y se asocia también a la Sierra Madre del Sur. Al analizar este
tipo de dreas con una distribucion amplia vale la pena evaluar de qué forma se asocia el patrén de

distribucién con la heterogeneidad de la zona que abarca el drea de endemismo y notar que puede
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haber diferencias entre los distintos taxones y que tendria que precisarse, si efectivamente existe
una relacién entre ellos, ya sea filogenética o en cuanto a los procesos que generaron la

congruencia entre sus distribuciones.

De acuerdo con Lott y Atkinson (2005) puede reconocerse una continuidad del Bosque
Tropical Caducifolio a lo largo de toda la vertiente del Pacifico desde Sonora y Baja California hasta
Costa Rica, es aparentemente homogéneo pero presenta particularidades en cada region.
Mencionan los mismos autores, que un alto porcentaje de la flora de esta region se encuentra
limitada en diferentes grados o es endémica a la Vertiente Pacifica de México y Centroamérica,
situacion que podria ser el caso de este patrén de endemismo reconocido por nuestro andlisis. A

no ser que se asocie también a otro tipo de vegetacion.
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Fig. 12. Area de endemismo reconocida como Pacifico 1, en el andlisis de 2°x2°.
Parte superior: IE del area. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Pacifico 2.- Esta area, al igual que la anterior, solo fue identificada por el andlisis de 2°x2°,
y aunque tiene una distribucidon geografica similar, son otros los taxones que la integran, éstos
son: M. acantholoba var. acantholoba, M. adenantheroides y M. antioquensis var. isthmensis. El
area abarca desde Honduras hasta Nayarit, con una interrupcién sobre Chiapas y Guatemala (Fig.
13). De los taxones que definen el drea M. acantholoba var. acantholoba, es la Unica que lo hace
sobre la costa, mientras que las restantes lo hacen mas sobre el continente, particularmente la
Sierra Madre del Sur en Oaxaca. De la misma forma que el drea anterior este patron de
endemismo puede asociarse a las comunidades de Bosque Tropical Caducifolio a lo largo de la

vertiente del Pacifico, de acuerdo a la clasificacion de Lott y Atkinson (2005). Se sugiere que la
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recuperacion de estos amplios patrones de endemismo, son producto del tamafio de cuadricula
mas amplio de 2°x2° y reconocerlos como dreas de endemismo con relevancia histérica,

dependera de si los taxones estan o no relacionados filogenéticamente.
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Fig. 13. Area de endemismo reconocida como Pacifico 2, en el analisis de 2°x2°.
Parte superior: IE del drea. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Jalisco-Nayarit.- Es un drea recuperada por todos los andlisis y se encuentra bien
restringida entre estos, esta definida por las especies M. aspera, M. costenya, M. quadrivalvis var.
diffusa, M. quadrivalvis var. jaliscensis, M. tequilana , M. minutifolia, M. sicyocarpa y M.
rhododactyla. Su localizacién es en las inmediaciones de los estados de Jalisco y Nayarit, y puede
considerarse como parte del extremo poniente de la Faja Volcanica Transmexicana, el extremo sur
de la Sierra Madre Occidental y la parte occidental de la costa del Pacifico de los estados de

Jalisco, Nayarit y porcion de Michoacdan y Sinaloa (Fig. 14).

Lott y Atkinson (2005) consideran a esta regién como el extremo norte de la principal zona
de endemismo para el bosque tropical caducifolio, que es la Costa Central del Pacifico (de Jalisco a
Oaxaca). Todas las especies del analisis de 1.5°x0.75° (M. aspera, M. costenya, M. quadrivalvis var.
jaliscencis y M. tequilana) forman parte de los demds analisis. En el analisis de 1°x1° se agrega M.
quadrivalvis var. diffusa y forma parte del resto de los andlisis. M. minutifolia siguiendo un orden
ascendente en el tamaino de cuadricula forma parte de los andlisis de 1.5°x1.5°, 2°x1° y 2°x2°, M.

rhododactyla sélo del analisis de 2°x2°.

La Cuenca del Rio Santiago es la region que mejor se adapta a la configuracion de esta drea

de endemismo. La corriente principal del Rio Santiago corre a lo largo de los limites fisiograficos de
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la Faja Volcanica Transmexicana y la Sierra Madre Occidental. Becerra (2005) menciona que en
esta zona, el Bosque Tropical Caducifolio se desarrolla principalmente en las costas de Colima a
Nayarit y penetra profundamente a lo largo de los Rios Santiago y Balsas y sus tributarios (Rios
Verde, Juchipila, Bolafios y Huaynamota). Respecto al endemismo, el occidente de Jalisco se
considera como uno de los centros de endemismo mds importantes del estado (Herndndez-Lépez,
1995; 2000). Esta distribucién es congruente con la descrita por la presente drea de endemismo,
asi como el tipo vegetacion donde Mimosa concentra su diversidad y endemismo (Simon et al.,
2011), aunque, también podria asociarse a otro tipo de vegetacion como el matorral xerdfilo,

frecuente en el occidente del pais.

De forma general las distribuciones individuales de los taxones que integran el area se
extienden, ya sea por la vertiente del Pacifico o lo que es la Cuenca del Rio Santiago y tributarios y
la Sierra Madre del Sur. Las especies restringidas a la costa son M. quadrivalvis var. diffusa y M.
costenya, si bien no de forma homogénea, todas se pueden encontrar en la costa de Nayarit. En la
Cuenca del Rio Santiago se encuentran M. quadrivalvis var. jaliscencis, M. aspera y M. tequilana,
esta ultima se distribuye ampliamente sobre la cuenca y también sobre la Sierra Madre del Sur en
su porcién en Jalisco. M. minutifolia, aunque también puede encontrarse en la Cuenca del Rio
Santiago, esta especie se distribuye bordeando el limite al norte de la Faja Volcdnica
Transmexicana entre ésta y el Altiplano Mexicano desde San Luis Potosi en direccion oeste hasta
Jalisco, abarcando el norte de Guanajuato. Por ultimo, M. rhododactyla se encuentra en el

extremo sur del area sobre la Sierra Madre del Sur en Michoacan.

Geoldgicamente, esta drea representa la confluencia de distintas provincias. Al sur la
Sierra Madre del Sur, al este el Eje Neovolcanico Transversal, al norte la Sierra Madre Occidental y
al noroeste la Planicie costera del Pacifico. De la misma forma esta regidn es la confluencia de dos
grandes regiones biogeograficas, la Regidon Neadrtica (conformada por la Sierra Madre Occidental,
la Faja Volcanica Transmexicana y la Sierra Madre del Sur) y la Regidon Neotropical en la Planicie
Costera del Pacifico (Camps y Guzman-Arroyo, 2009). Las condiciones particulares que podrian
estar generando esta heterogeneidad geoldgica podrian ser la causa de la concentraciéon de
endemismos en esta zona. Ademads del aislamiento geografico que podria estar propiciando el
relieve que rodea la zona. Este aislamiento delimita el area y podria limitar en cierta medida la
dispersién de sus taxones. Esta drea de endemismo junto con la de Oaxaca-Balsas es de las mejor

sustentadas por todos los andlisis del presente trabajo.
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Fig. 14. Area de endemismo reconocida como Jalisco-Nayarit, en los andlisis de 1°x1°, 1.5°x0.75°, 2°x1°, 1.5°x1.5°
y 2°x2°. Parte superior: IE de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al |E del area.

Pacifico Occidental.- Esta area fue identificada uUnicamente el andlisis de 2°x2° y las
especies que definen esta area son M. distachya var. laxiflora, M. palmeri, M. rosei y M.
spirocarpa. Tiene una distribucidon amplia a lo largo de la costa del Océano Pacifico, desde el sur de
Sonora hasta el norte de Guerrero y sobre una parte de la Faja Volcanica Transmexicana y la Sierra
Madre Occidental y sobre el extremo sur de la Peninsula de Baja California (Fig. 15). Una
observacién mds minuciosa de las distribuciones de cada una de las especies que integran el area
revela que la distribucién general es sobre la vertiente del Pacifico, distribuyéndose de forma
importante sobre la desembocadura del Rio Balsas en Michoacén y, en Colima vy Jalisco, sobre la

cuenca del Rio Ayuquilla-Armeria.
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M. spirocarpa es la especie con el IE mas alto del area, 0.857, se distribuye principalmente
en la costa de Sinaloa y en la vertiente sur de la Sierra Madre del Sur, entre Michoacan y Colima,
en éste Ultimo sobre la cuenca del Rio Armeria. M. palmeri (IE: 0.782) y M. rosei (IE: 0.796) de la
misma forma tienen una distribucidn en Sinaloa, M. palmeri, penetrando mds en Sonora sobre la
franja de bosque tropical caducifolio que se extiende en lo que se considera el extremo norte de la
provincia de la vertiente del Pacifico (Lott y Atkinson, 2005), fuera de la planicie costera. Asi
mismo estas especies se distribuyen ampliamente en la desembocadura del Rio Balsas y Armeria.
M. distachya var. laxiflora se distribuye principalmente en la Planicie costera de Sonora y norte de
Sinaloa, por lo que podria asociarse a otro tipo de vegetacién como el matorral xeréfilo o el
bosque espinoso, ademas de que tiene algunos registros aislados a lo largo del Altiplano
Mexicano, sin embargo también cuenta con un par de registros sobre la Vertiente del Pacifico, lo
que podria considerarse como una especie compartida entre estas comunidades. Un aspecto
interesante de la distribucién de las especies endémicas es que podria existir una disyuncion entre
el area que se conforma entre las desembocaduras del Rio Armeria y Balsas, y el drea que se
establece principalmente en la planicie costera de Sinaloa, lo que podria marcar una relacidn entre

estas dos areas geograficamente distintas.

En la vertiente del Pacifico un alto porcentaje de la flora es endémica y dentro de ésta,
pocas especies estan confinadas a una sola area, pero aproximadamente la mitad de todas las
especies tienen su distribucién principal en la vertiente del Pacifico mexicano (Lott y Atkinson,
2005). Este podria ser el caso de Mimosa en esta drea de endemismo, donde si bien la distribucion
de sus elementos es relativamente amplia, no dejan de estar confinados al occidente del Pacifico
mexicano. Lott y Atkinson (2005) reconocen para el bosque tropical caducifolio una comunidad
precisamente al noroeste, desde el sur de Sonora a Jalisco, y la nombran como la comunidad
Sinaloense; y proponen que hay un bajo porcentaje de taxones restringidos a este patrdn,
sugiriendo que la principal zona de endemismo se encuentra en la costa central del Pacifico
(Jalisco-Oaxaca). Sin embargo, en el presente estudio fue reconocida como un area de
endemismo. En comparacién con el resto de las dreas de endemismo, ésta es la Unica en la que la
distribucién de todos sus taxones lo hacen sobre la vertiente Pacifica. Areas como Jalisco-Nayarit,
Pacifico 1, Pacifico 2 y Balsas-Pacifico cuentan con taxones con distribucion principal sobre la
costa, pero también cuentan con taxones que se distribuyen fuera de ésta, principalmente en la

Cuenca del Balsas.
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Fig. 15. Area de endemismo reconocida como Pacifico Occidental, en el analisis de 2°x2°.
Parte superior: IE del area. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Sinaloa-Michoacdn.- Se obtuvo esta drea solo con el analisis de 2°x1°, las especies que la
definen son M. guatemalensis, M. rosei y M. sicyocarpa. Tiene una distribucién a lo largo de la
costa del Pacifico mexicano, entre los estados de Guerrero y Sinaloa, abarcando porciones mas
continentales hacia el centro de México, hacia Michoacdn y el Estado de México (Fig. 16). La
distribucién de M. guatemalensis es la que mas se ajusta a la del area de endemismo, lo que se ve
reflejado en su mayor IE, de (0.542-0.889). M. rosei al igual que M. sicyocarpa tienen una

distribucién que se concentra principalmente en el estado de Michoacan y Jalisco.

Tiene una distribucion similar al drea anterior Pacifico Occidental y comparten la especie
M. rosei, por lo que ambas dreas podrian estar relacionadas. Al igual que en el area anterior, el
patron de endemismo puede relacionarse con la diversidad del bosque tropical caducifolio en la
vertiente del Pacifico mexicano, y tienen la caracteristica de relacionar dos areas separadas
geograficamente, que son la cuenca del Rio Balsas y su desembocadura en Michoacan y la planicie
costera de Sinaloa y Nayarit, que de acuerdo con Lott y Atkinson (2005) se trata de dos

comunidades de bosque tropical caducifolio independientes, aunque con especies compartidas.
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Fig. 16. Area de endemismo reconocida como Sinaloa-Michoacan, en el andlisis de 2°x1°.
Parte superior: IE del area. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Sonora.- Esta area fue obtenida por tres analisis el de 1°x1°, 1.5°x1.5° y 2°x1°. Los taxones
que la definen son M. barrancana, M. guirocobensis, M. pauli y M. grahamii var. prolifica. Se
localiza en el Noroeste del pais, en el sur de los estados de Sonora y Chihuahua (Fig. 17.). Los
taxones que conforman esta darea tienen distribuciones muy restringidas y pocas colectas
botanicas. M. barrancana sélo cuenta con un registro justo en el centro del area de endemismo,
en la cabecera del Rio Mayo, M. guirocobensis cuenta con tres registros en el sur de Sonora y uno
mas en el sur de Chihuahua en el extremo oriental del drea de endemismo. M. pauli se distribuye
también sobre la cabecera del Rio Mayo en Chihuahua, y en la zona adyacentemente en el norte
en Sonora sobre las estribaciones de la Sierra Madre Occidental. Los anadlisis de 1°x1° y de
1.5°x1.5° tienen la misma composicion de especies para esta area de endemismo (M. barrancana,
M. guirocobensis, M. pauli), en el analisis de 2°x1° M. pauli es sustituida por M. grahamii var.
prolifica, que cuenta con un Unico registro en el suroeste de Chihuahua, cerca del limite entre

Sinaloa y Sonora.

El relieve del estado de Sonora presenta la confluencia de tres provincias geoldgicas
(Cervantes-Zamora et al.,, 1990): la Sierra Madre Occidental en el este, la Llanura costera del
Pacifico en el suroeste, y la Llanura Sonorense en el noroeste, la cual forma parte de la region
Neartica, lo que marca una heterogeneidad en las zonas de contacto entre estas provincias, tanto
ambiental como en términos de vegetacion. La ubicacion del area de endemismo congruente de
forma precisa con la distribucién mas nortefia del bosque tropical caducifolio, en la vertiente del

Pacifico, en el sur de Sonora, al oeste en Chihuahua y al norte de Sinaloa. Se encuentra bordeada
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al norte por el desierto de Sonora en la Planicie Sonorense, al este por la Sierra Madre Oriental y al
oeste por la Planicie costera del Mar de Cortez (Lott y Atkinson, 2005). Se encuentra confinada a
las porciones inferiores de los macizos montafiosos y se encuentra muchas veces confinada a las
laderas de los valles y de los cafiones que han excavado los numerosos rios de la region
(Rzedowski, 1978). De igual forma, el patrén de endemismo puede asociarse al ecotono formado

por el bosque tropical caducifolio y el matorral xeréfilo o el bosque espinoso.

Esta regién ha sido reconocida previamente como la ecorregién de la transicion del
bosque tropical caducifolio entre Sonora y Sinaloa, que representa una interesante mezcla de
biota de climas templados y tropicales, muchas especies tienen sus limites tanto norte como sur
en esta regién y la regidén también es fuente de muchos endemismos (Hogan, 2014). Bajo una
perspectiva de aislamiento geografico resulta natural la aparicion de un area de endemismo en
esta zona, debido en principio por las barreras fisicas que las estribaciones de la Sierra Madre
Occidental puedan generar, como los caifones y las cuencas de rios como el Mayo y el Cuchujaqui.
Y por otra parte, un aislamiento que puede producir el clima mas seco y frio proveniente del Norte
de la regiéon. Ambos factores actuando en conjunto a lo largo del tiempo podrian haber propiciado
la aparicién de este patron de endemismo de Mimosa, aunado a la menor disponibilidad de agua a
lo largo del afio, que puede generar diferencias determinantes entre el bosque tropical caducifolio
de esta area y el que se distribuye mas al sur sobre la vertiente Pacifica (Lott y Atkinson, 2005;

Hogan, 2014).
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Fig. 17. Area de endemismo reconocida como Sonora, en los anlisis de 1°x1°, 2°x1°y 1.5°x1.5°.
Parte superior: IE de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Sonora-Chihuahua.- Es un area recuperada por el analisis de 2°x2° y es el producto del

consenso entre dos areas de endemismo, dada su similitud en ubicacién y composiciéon de
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especies. Estd definida por las especies M. emoryana var. canescens, M. emoryana
var.chihuahuana, M. moniliformis, M. grahamii var. prolifica y M. guirocobensis. Estos ultimos dos
taxones, también fueron comprendidos en el drea de endemismo Sonora, lo cual pone en duda su
total independencia como areas de endemismo y que de hecho ambas representen una misma. A
diferencia del area Sonora, ésta tiene una distribucién mds hacla el este abarcando la porcién
occidental y centro del estado de Chihuahua, sobre el extremo norte de la Sierra Madre Occidental
y porcién de la Altiplanicie Mexicana y se distribuye ademas mas hacia el sur sobre el estado de

Sinaloa (Fig. 18).

Las variedades que extienden el drea de endemismo al este sobre Chihuahuay el Altiplano
Mexicano son M. emoryana var. canescens y M. emoryana var. chihuhuana, ambas variedades se
distribuyen exclusivamente sobre el Altiplano Norte o la también Ilamada provincia fisiografica
Sierras y Llanuras del Norte, esta region se caracteriza por un clima de seco a semiseco y la
vegetacion principal es la del Desierto Chihuahuense que estd constituida principalmente por el
matorral xerdéfilo (Balleza y Villasefior, 2011). El resto de los taxones se distribuyen principalmente
del otro lado de la Sierra Madre Occidental, sobre las estribaciones de ésta en el estado de

Chihuahua y Sonora, de forma similar al area de endemismo anterior.

Las distribuciones de los taxones que integran el area no son del todo homogéneas entre
si, tanto geograficamente como en términos del tipo de vegetacidn en la que estas plantas se
desarrollan. Las condiciones climdaticas entre la ladera oeste y este de la Sierra Madre Occidental
son muy distintas entre si, al igual que la biota que las caracteriza, en la ladera occidental dominan
los elementos neotropicales y al otro lado dominan elementos de origen neartico en el matorral
xerofilo del Altiplano Mexicano (Balleza y Villasefior, 2011). Esta abrupta diferencia podria poner
en duda su continuidad como area de endemismo, y el hecho de que estén integrados en un
mismo patron sea simplemente el resultado del tamafio de cuadricula de 2°x2°, que en este caso
es el mas grande de los analisis realizados. Reconociendo de esta forma que el verdadero patrén
de endemismo es el area Sonora, que es congruente con regionalizaciones previas y que la
inclusion de dos de sus taxones dentro de ésta nueva drea, sélo tenga que ver con la amplitud de
la escala del analisis que entre mas grande tenderd a incorporar mds taxones,
independientemente de si estan integrados espacio-temporalmente o no. Por estas razones, esta

area queda descartada como un drea de endemismo.
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Fig. 18. Area de endemismo reconocida como Sonora-Chihuahua, en el andlisis de 1°x2°.
Parte superior: IE del area. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.

Sierra Madre Oriental.- Fue recuperada los andlisis de 2°x2° y el de 2°x1°. Estd definida por
las especies M. latidens, M. zygophylla, M. martindelcampoi, M. paucijuga, M. turneri, M.
unipinnata y M. emoryana var. emoryana. Se localiza a lo largo de la Sierra Madre Oriental sobre
sus vertientes hacia el Golfo de México y hacia el Altiplano Mexicano (Fig. 19.). Todas las especies
del andlisis de 2°x1° (M. latidens, M. zygophylla y M. martindelcampoi) forman parte del andlisis
de 2°x2°. La distribucion en conjunto de las especies que definen el drea las ubica de forma precisa
sobre la zona montafiosa de la Sierra Madre Oriental, desde el centro de San Luis Potosi, hasta
Coabhuila, siguiendo el rumbo de la Sierra pasando sobre Nuevo Ledn y porcion de Tamaulipas. Un
analisis mas minucioso de la distribuciéon de cada especie, revela algunas diferencias pero dentro
del patréon general del area de endemismo, con especies que describen con su distribucién de
forma general el area como M. zygophylla y M. latidens que abarcan desde San Luis Potosi hasta
Coahuila y parte de Estados Unidos de América por toda la Sierra Madre Oriental. Otras especies
tienen una distribucion mas restringida: M. martindelcampoi que se concentra en la Sierra en
Tamaulipas, M. turneri y M. unipinnata que concentran su distribucidén al norte del area de
endemismo sobre Coahuila, y M. paucijuga que de forma general bordea la Sierra Madre Oriental
en su vertiente hacia el Golfo de México, desde Tamaulipas hasta Coahuila. Por su parte, M.

emoryana var. emoryana se distribuye mas sobre el Altiplano Mexicano.
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La Sierra Madre Oriental ha sido previamente considerada como una provincia bidtica bien
definida (Rzedowski, 1978; Ferrusquia-Villafranca, 1990; Espinosa-Organista et al., 2004; Morrone,
2004, 2005). La ladera occidental de la Sierra Madre Oriental es mas seca, mientras que la oriental
es mas humeda pues recibe los vientos alisios provenientes del Golfo de México, lo que genera
una diferencia en términos de vegetacion. Los valles alargados caracteristicos de la Sierra, facilitan
la existencia de elementos tropicales a elevaciones relativamente altas y elementos montafiosos a
altitudes menores. Entre los elementos montafiosos predominan los bosques templados,
principalmente de encino, aunque también hay bosques de pino (Morrone, 2005). Respecto a los
elementos tropicales a lo largo de la Sierra se localiza un tipo especial de matorral, el “piedmont
scrub” (Muller, 1939) o matorral submontano (Rzedowski, 1965), considerado por Rzedowski
(1978) una variante del matorral xerdfilo. Por definicion este matorral termina cuando la mayor
parte del drea es cubierta por arboles, se distribuye en una franja continua a lo largo de la Sierra
Madre Oriental en la parte media desde Nuevo Ledn hasta Hidalgo y en las faldas de las principales
cadenas montafiosas, y en varias montafias aisladas al norte (Estrada-Castillén et al., 2012). El
matorral submontano entra en contacto con la flora del Desierto Chihuahuense en la parte norte,
en el centro de Coahuila, este tipo de vegetacién es principalmente de tierras bajas, por lo que al
extenderse hacia el Desierto Chihuahuense, lo hace por las partes bajas del Altiplano Mexicano
(Morafka, 2012), efectia una funcién de transicién entre el matorral desértico en las partes bajas
y los bosques de encino y pino existentes en los taludes superiores de la Sierra Madre Oriental

(Alanis et al., 1995; Alanis et al., 1996).

Si bien en la zona de la Huasteca en el sur de la Sierra Madre Oriental, se desarrolla
también una porcién de bosque tropical caducifolio, ésta no es coincidente con la distribucion y las
localidades que abarcan las especies que integran el area de endemismo. Es el matorral
submontano, el tipo de vegetaciéon que describe mds adecuadamente la distribucién de las
especies endémicas del drea, al menos de las especies que concentran su distribucién mas hacia el
sur del area, ya que los elementos mas nortefios, sobre todo aquellos que concentran sus
distribucién en Coahuila (M. turneri, y M. paucijuga), podrian ser parte de un tipo de vegetacion
mas darida como la flora del Desierto Chihuahuense. Un aspecto importante de la Sierra Madre
Oriental como provincia biogeografica es que forma parte de la Zona de Transicion Mexicana, de
tal forma que el patrén de endemismo recuperado por el presente estudio es interesante, ya que

no representa la confluencia en distribucion de diferentes especies, ya sea de la region Neartica o

54



la Neotropical, sino que es la congruencia en la distribucion de especies que sdlo pueden

encontrarse en esta zona de caracteristicas transicionales, conformando asi un componente

bidtico.
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M. emoryana emoryana (0.268)

Fig. 19. Area de endemismo reconocida como Sierra Madre Oriental, en los analisis de 2°x1°, 1.5°x1.5° y 2°x2°.
Parte superior: IE de las areas. Parte inferior: Taxones endémicos y sus aportes al IE del area.
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7.2.- Andlisis Espacial de Vicarianza

De los dos andlisis realizados se obtuvieron varios nodos con distribucién disyunta, sin
embargo, la mayoria de los nodos presentaron una distribucidn superpuesta (Cuadro 6.). La
reconstruccion del Analisis 1, es decir, la reconstruccion del andlisis con un 20% de superposicion
maxima entre nodos hermanos obtuvo 11 nodos hermanos con distribucién disyunta (Fig. 21) y 43
nodos con distribucidon superpuesta, el costo de 1 asignado a este tipo de nodos generd un costo

por distribucién superpuesta de 43.

El andlisis con un 40% de superposicién maxima para nodos hermanos disyuntos generd
una reconstruccion de 14 nodos hermanos disyuntos (Fig. 23) con un costo por superposicion de
40, es decir 40 nodos superpuestos. En comparacion con el Analisis 1 reconocié tres nodos
hermanos disyuntos ademas de los nodos encontrados bajo una superposicion del 20% de las

distribuciones.

Cuadro 6. Resultados de los dos Analisis Espaciales de Vicarianza llevados a cabo por VIP.

Nodos hermanos |Costo por distribucion
disyuntos superpuesta
Analisis 1 11 43
Analisis 2 14 40

Cada uno de los nodos hermanos con distribucion disyunta obtenidos en cada uno de los
anadlisis permitié proponer la presencia de una barrera, que es el objetivo principal del andlisis
espacial de vicarianza. A continuacidn se muestran las barreras identificas por los dos analisis
realizados, que integran toda la reconstruccién del Analisis 1, mas los tres nodos con distribuciéon

disyunta identificados sélo por el Analisis 2 (Figs. 23-36).

La hipdtesis de filogenia para Mimosa propuesta por Simon et al. (2011) presenta una
optimizacion en el tiempo estimada por andlisis de relojes moleculares relajados, basada en 1000
arboles Bayesianos muestreados estacionalmente, lo que facilita el analisis de las barreras
propuestas por el andlisis espacial de vicarianza. Esto permite proponer los 14 nodos hermanos
con distribucién disyunta, bajo el criterio de la filogenia y los tiempos de aparicidn de los distintos
nodos que la integran. De esta forma, los resultados pueden relacionarse a la aparicion o

presencia de una barrera geografica. Simon et al. (2009) para presentar sus resultados manejan
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una nomenclatura de los clados con orden alfabético, en el presente trabajo se manejo la misma
nomenclatura para hacer mas fécil la relacion entre los resultados y el cladograma de la filogenia y
se utilizé una numeracidn para identificar cada nodo con distribucion disyunta. Los clados con
distribuciones disyuntas fueron el A con 3 nodos disyuntos, el C con 2 nodos disyuntos, el J con 1
nodo, el T con 2 nodos, entre el clado V y W, y un nodo dentro del clado W. Los nodos disyuntos
solo identificados por el Analisis 2 fueron el clado J, el N, cada uno con un nodo disyunto, y entre

los clados Sy T.
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Fig. 21. Cladograma que muestra los nodos hermanos con distribucién disyunta para la reconstruccion del Anélisis 1 (con
20% de superposicion maxima). Cuadrados negros: nodos hermanos con distribucion disyunta.
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Fig. 22. Cladograma que muestra los nodos hermanos con distribucidn disyunta para la reconstruccion del Analisis 2 (con
40% de superposicién maxima). Cuadrados negros: nodos hermanos con distribucién disyunta.
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7.2.1.- Andlisis 1

CLADO A

Nodo 1 (14.3 Ma.).-El clado A es el que se diversifica mas tempranamente dentro de la
filogenia, y es equivalente a la seccion Mimadenia de Barneby (1991). Estd subdividido en dos
clados geografica y ecoldgicamente distintos, uno con elementos andinos asociados al trépico seco
y el segundo con una distribucién mdas amplia en el Neotrépico, en el Amazonas y Mesoamérica
principalmente (Fig. 23). El primer nodo con distribucidn disyunta es precisamente entre éstos dos
clados, donde existe cierta superposicion en la zona de Amotape-Huancabamba. La barrera puede
estar potencialmente asociada con la cordillera de los Andes, dividendo la distribucion de los
elementos andinos (M. revoluta, M. nothacacia y M. townsendii) y los ampliamente distribuidos en
el Neotrépico (M. myriadenia punctulata y M. watsonii). La zona de Amotape-Huancabamba funge
como una zona de transicién entre el Amazonas y la vegetacion mas seca y estacional de las
planicies costeras del Pacifico (Berry, 1982; Ayers, 1999 en Stern y Bohs, 2010; Weigend 2002,
2004), por lo que resulta légico que la zona de superposicion de los nodos hermanos ocurra en

esta zona.

Nodo 2 (11 Ma.).- Dentro del clado (incluido en el clado A) con especies con una
distribucién mas amplia en el Neotrdpico se reconoce otro nodo con distribuciones disyuntas: M.
watsonii, distribuida en el Sureste de México y Centroamérica, y M. guilandinae guilandinae con
un punto de distribucién en Guyana Francesa, y el clado representado por la variedad M.
myriadenia punctulata en la Cuenca alta del Amazonas (Fig. 24.). Las distribuciones de estos clados
se encuentran lo suficientemente alejadas geograficamente como para no tener una idea clara
sobre la barrera que pudo haber configurado tal distribucién, en este caso la primera opcidn
podria ser el Istmo de Panama que hace 11 Ma. todavia se encontraba en un proceso de cierre
entre América del Sur y América del Norte (Coates et al., 2004), por lo que los mares que
conectaban al Pacifico y al Atlantico podrian constituir tal barrera, por otra parte, podria ser el
extremo norte de la Cordillera de los Andes ubicada a lo largo de Ecuador, Colombia y Venezuela.
Aungue también podria considerarse una accidon conjunta de ambas barreras. Antes de mencionar
el cambio de curso que debe constituir la barrera para comprender no sélo la disyuncién de M.
watsonii, sino también la de M. guilandinae guilandinae, debe considerarse que el cladograma

conformado por los datos de distribucidn geografica no esta considerando todas las especies
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Fig. 23. Mapa que muestra la distribucién disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 1 con edad de 14.3 Ma. ubicado en el Clado A de
la Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M. revoluta, M.
nothacacia, M. townsendii. Puntos de distribucion azules: M.

myriadenia punctulata, M. watsonii, M. guilandinae guilandinae. 5 20 13

Puntos verdes: Distribucidn superpuesta. Linea verde: Barrera
sugerida, posiblemente asociada a los Andes y/o Zona de Amotepe-
Huancabamba.

Fig. 24. Mapa que muestra la distribucion disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 2 (no reconocido como disyunto) con edad de
11 Ma. ubicado en el Clado A de la Filogenia de Mimosa. Puntos de
distribucion rojos: M. myriadenia punctulata. Puntos de distribucion

azules: M. watsonii, M. guilandinae guilandinae. Linea verde: Barrera 25 20 15
sugerida. Linea verde punteada: Barrera sugerida del nodo anterior.
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originales de la filogenia de Mimosa, el clado ademas estd integrado por otras especies
distribuidas en la Cuenca del Amazonas (M. colombiana y M. rufescens rufescens). De tal forma
qgue la distribucién de M. myriadenia punctulata y M. guilandinae guilandinae potencialmente
debe estar superpuesta con la de otras especies del clado. Reconocer la distribucién disyunta de
este nodo se vuelve imposible dada la falta de informacidn geografica de otros taxones de la base

de datos.

Nodo 3 (1.5 Ma.).- Posteriormente como parte de este mismo clado con especies
ampliamente distribuidas en el Neotrdpico, se reconoce de nuevo otro nodo con distribuciones
disyuntas, el conformado por M. watsonii y M. guilandinae guilandinae, en este caso M. watsonii
es la Unica especie, de acuerdo con Simon et al. (2011), con distribucién en Mesoamérica y M.
guilandina guilandinae en la filogenia original es hermana de M. rufescens rufescens también con
distribucién en el Amazonas, de tal forma que la posibilidad de superposicién de las distribuciones
es baja (Fig. 25.). La accidon del Istmo de Panam3, o los Andes al norte de Colombia y Venezuela,
pueden estar constituyendo la barrera o las barreras que modulan la distribucién de estos
taxones. Hace 1.5 Ma. el Istmo se encontraba ya conformado con una configuracidn igual a la que
conocemos hoy en dia, de tal forma que el efecto de barrera que pudo haber operado en ese
momento tendria que ver con la posibilidad de utilizarlo o no como corredor bioldgico, entre

América del Sur y América del Norte.

Nodo 4 (7 Ma.).- Dentro del clado andino se identifica otro nodo con distribucién disyunta,
entre el clado integrado por M. nothacacia y M. townsendiii que se distribuyen precisamente en
los valles interandinos de la zona de Amotape-Huncanbamba, y M. revoluta que igual se distribuye
al interior de los Andes pero mas hacia el sur incluso hasta Bolivia (Fig. 26). La Depresion del Rio
Huancabamba podria constituir la barrera que separa tales distribuciones, como se ha propuesto

para otros grupos de organismos. Dividiendo las especies nortefias de las del sur de los Andes.
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Fig. 25. Mapa que muestra la distribuciéon disyunta entre grupos

hermanos del Nodo 3 con edad de 1.5 Ma. ubicado en el Clado A de
la Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M. guilandinae
guilandinae. Puntos de distribucion azules: M. watsonii. Linea verde:

Barrera sugerida, posiblemente asociada a los Andes nortefios, 25 20
Istmo de Panama y/o Cuenca del Amazonas. Lineas verdes
punteadas: Barreras sugeridas de los nodos anteriores.

Fig. 26. Mapa que muestra la distribucion disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 4 con edad de 7 Ma. ubicado en el Clado A de la
Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M. nothacacia, M.
townsendii. Puntos de distribucion azules: M. revoluta. Linea verde:

Barrera sugerida, posiblemente asociada a la Zona de Amotepe-
Huancabamba. Linea verde punteada: Barrera sugerida del nodo
anterior.

25 20

15

63



CLADO C

Nodo 5 (5 Ma.).- El clado C estd anidado dentro del clado B, que comprende especies
endémicas, distribuidas en elevaciones media, en el Trépico Seco de los Andes peruanos entre un
clado conformado por M. montana montana y M. weberbauerii, y la terminal M. montana
sandemanii, la aparicién de este nodo disyunto hace aproximadamente 5 Ma. puede relacionarse,
igual que en el nodo 4, a la zona de Amotape-Huancabamba como esa interrupcién entre los
Andes nortefios y surefios, con M. montana sandemanii en la parte norte de dicha zona y M.
montana montana y M. weberbauerii hacia el sur (Fig. 27). Resulta interesante tanto en la
filogenia como en los patrones de distribucién disyunta que se trate de un grupo parafilético al
considerar a M. weberbauerii como especie hermana de dos variedades de M. montana. Ademas
de que presente una distribucién disyunta respecto a sus taxones hermanos, lo que sugiere revisar

de nuevo la taxonomia de la especie.

Nodo 6 (<1 Ma.).- Se identifica un ultimo nodo con distribucidn disyunta en el clado C,
entre M. montana montana al este de la Cordillera de los Andes, en la regién del Amazonas y M.
weberbaueri en los valles interandinos (Fig. 28). Se trata de un evento de especiacion reciente
hace menos de 1 millédn de afios, que se asocia a la presencia de una barrera, en este caso muy

posiblemente a la vertiente y elevaciones orientales de la cordillera en esta regién peruana.
CLADOJ

Nodo 7 (3 Ma.).- El clado J es equivalente a la serie Habbasia de Barneby (1991), integrado
potencialmente por 10 especies asociadas a tierras bajas humedas y calidas, de este clado forma
parte M. pigra una de las plantas mas invasivas del mundo (Lowe et al., 2000). El analisis espacial
de vicarianza identifica un nodo con distribucién disyunta entre dos de sus variedades M. pigra
berlandieri distribuida en México y Centroamérica, M. pigra dehiscens distribuida en zonas
himedas de Perd, Bolivia y Guyana Francesa (Fig. 29). Esta distribucion se asocia a una barrera
geografica que potencialmente podria ser o los Andes colombianos y venezolanos o el Istmo de
Panam3, dada la distancia entre las distribuciones, se sugiere que el evento cladogenético puede

estar potencialmente asociado a la dispersion a larga distancia.
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Fig. 27. Mapa que muestra la distribucion disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 5 con edad de 5 Ma. ubicado en el Clado C de la
Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M. montana
sandemanii. Puntos de distribucion azules: M. weberbaueri, M.
montana montana. Linea verde: Barrera sugerida, posiblemente 75 20 15 10 3 0
asociada a la Zona de Amotepe-Huancabamba.

Mimoza_montans_mantana_CEH2225

Fig. 28. Mapa que muestra la distribucién disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 6 con edad de >1 Ma. ubicado en el Clado C de
la Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M. montana
montana. Puntos de distribucion azules: M. weberbaueri. Linea verde:
Barrera sugerida, posiblemente asociada a los Andes. Linea verde 75 20 15 10 3 = D
punteada: Barrera sugerida del nodo anterior.
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CLADOT

Nodo 8 (2.5 Ma.).- El clado T es un clado taxonémicamente heterogéneo integrado en su
mayoria por especies de la subserie Mimosa, la mayoria de las especies estdan ampliamente
distribuidas en el Neotrdpico y cominmente se encuentran en areas de disturbio. Sin embargo, se
identificd un patrén de distribucién disyunto para un nodo en este clado entre dos taxones
hermanos, M. albida albida que concentra su distribucién en México y Centroamérica, con puntos
de distribucidn aislados en Perd y Bolivia, y M. casta que se distribuye principalmente en América
del Sur principalmente en Brasil, Venezuela y Colombia, y las Antillas, ademas de algunos registros
en Panama en la zona del canal y en Veracruz (Fig. 30). No resulta tan obvio identificar alguna
barrera que sea congruente a la propuesta por el analisis, podria tratarse de la Cuenca del
Amazonas o incluso los Andes al norte de América del Sur, aunque también podria tratarse de un

evento de dispersién entre Mesoamérica y posiblemente con alguna regién de las Antillas.

Nodo 9 (2.5 Ma.).- De forma aproximadamente simultanea en el mismo clado T, estaba
ocurriendo otro evento cladogenético, entre la especie M. tequilana que es endémica a la zona de
Jalisco y Nayarit en México, y la variedad M. debilis debilis de amplia distribucién principalmente
en América del Sur (Fig. 31), dada la amplia distancia que separa ambas distribuciones y lo
restringido de la distribucién de M. tequilana, relacionar una barrera resulta complicado, esta
busqueda puede verse obscurecida por un evento de dispersion a larga distancia, y la otra opcién
podria tener que ver con la barrera que produjo el aislamiento de la especie restringida M.
tequilana, que potencialmente podria asociarse a la Faja Volcanica Transmexicana como el
elemento del relieve mas reciente en México y al cual se encuentra asociada la distribucién de M.

tequilana en su sector mas occidental.
CLADOVyYy W

Nodo 10 (6 Ma.).- El nodo identificado en este punto establece una distribucion disyunta
para dos clados de la filogenia. Uno es el clado V, que comprende a la serie Lactifluae y M.
acapulcensis y M. sousae de la subserie Mimosa, con una distribucién restringida al sur de
México. El otro es el clado W restringido a los Andes, con muchos elementos endémicos
restringidos a un valle interandino (Fig. 32). La barrera de nuevo puede asociarse al Istmo de

Panama y los mismos Andes, pero la caracteristica mas sobresaliente es el Océano Pacifico que
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Fig. 29. Mapa que muestra la distribucién disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 7 con edad de 3 Ma. ubicado en el Clado T de la
Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M. pigra
berlandieri dehiscens. Puntos de distribucion azules: M. pigra. Linea

verde: Barrera sugerida, posiblemente asociada a los Andes 25
nortefios, Istmo de Panama y/o Cuenca del Amazonas.

Mimosa_sff._xanthocentra LPQ10476

Fig. 30. Mapa que muestra la distribucién disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 8 con edad de 2.5 Ma. ubicado en el Clado J de
la Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M. albida
albida. Puntos de distribucion azules: M. casta. Linea verde: Barrera

20

sugerida, posiblemente asociada a los Andes nortefios, Istmo de 35
Panama y/o Cuenca del Amazonas.
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Fig. 31. Mapa que muestra la distribucion disyunta entre grupos

hermanos del Nodo 9 con edad de 2.5 Ma. ubicado en el Clado J de
la Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M. tequilana.
Puntos de distribucion azules: M. debilis debilis. Linea verde: Barrera

sugerida, posiblemente asociada a los Andes nortefios, Istmo de 75
Panamd, Cuenca del Amazonas y/o Faja Volcanica Transmexicana.
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Fig. 32. Mapa que muestra la distribucion disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 10 con edad de 6 Ma. ubicado entre el Clado V y
W de la Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: Clado W
(andino). Puntos de distribucion azules: Clado V (mexicano). Linea

20

verde: Barrera sugerida, posiblemente asociada a los Andes 55
nortefios, Istmo de Panamd, Cuenca del Amazonas y/o Océano
Pacifico.

20
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separa ambas zonas, que ademas de fungir como barrera presenta la oportunidad de dispersion
de propagulos por medio de las corrientes ocednicas que conectan ambas zonas. Un aspecto de
relevancia para el presente trabajo es que este nodo con distribucién disyunta relaciona areas de
endemismo reconocidas por el andlisis de endemicidad, del clado V todas las especies pertenecen
a alguna drea de endemismo ya se el area Tehuantepec o Oaxaca-Balsas. Tales dreas se ha
propuesto que estan relacionadas por compartir algunos taxones y tener una distribucion
contigua. Por su parte el clado W, de las 8 especies incluidas en la filogenia, 4 forman parte de dos
areas de endemismo reconocidas por el presente estudio: Perd y Peru-Ecuador, ambas dareas
localizadas en la Zona de Amotape-Huancabamba, muy posiblemente relacionadas y separadas

precisamente por la Depresion del Rio Huancabamba.
CLADOW

Nodo 11 (4 Ma.).- Posteriormente dentro del clado W, se reconoce un nodo mas con
distribucién disyunta entre un clado con las especies M. woodii, M. boliviana y M. rusbyana que no
forman parte de ninguna drea de endemismo reconocida por el analisis de endemicidad, y con el
clado de las especies que forman parte de las dreas de endemismo en la zona Amotape-
Huancabamba M. pectinatipina, M. loxensis, M. ctenodes, M. incarum, a excepciéon de M.
polycarpa polycarpa que no forma parte de ninguna drea de endemismo. Aqui la barrera que
separa las distribuciones del primer clado ubicado en los Andes bolivianos, en la vertiente
occidental cuyas pendientes se dirigen hacia el desierto de Atacama en Chile y las especies
distribuidas en Amotape-Huancabamba entre Perd y Ecuador (Fig. 33). En este caso
sugerentemente la barrera se desplaza hacia el sur de la posible distribucion original del clado W,
ésta podria asociarse a la Cordillera de los Andes y su cambio de direccién al sur de Perd y su
frontera con Bolivia. Adem3s de la posibilidad de una barrera climatica entre un clima semiseco en

Amotape-Huancabamba a uno mas arido entre Perd y Bolivia asociado al desierto de Atacama.
7.2.2.- Andlisis 2

A continuacidn se enlistan los tres nodos con distribucién disyunta identificados sdlo con
el Analisis 2, con 40% de superposicion entre distribuciones. Cabe mencionar que el Andlisis 2

identifico a su vez todos los nodos con distribucion disyunta del Andlisis 1.
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CLADO J

Nodo 12 (6.8 Ma.).- Este episodio cladogenético identificado por el Andlisis 2 es previo al
nodo con distribucién disyunta del clado de las variedades M. pigra berlandieri y M. pigra
dehiscens (Nodo 7). El presente nodo identifica la distribucién disyunta de todo el clado J, de
amplia distribucién, entre M. dormiens y el clado de mencionado de M. pigra (Fig. 34). Sin
embargo, al analizar la distribucion de M. dormiens y las barreras propuestas por el Andlisis
Espacial de Vicarianza se aprecia que tiene una distribuciéon discontinua desde el delta del
Amazonas hasta Nayarit, lo que genera una barrera intermitente, que requeriria de una
explicacidon poco parsimoniosa. Ademas las zonas de superposicién no se restringen a una sola
zona sino que tienen una distribucién discontinua, en las costas de Jalisco y Colima, en el Istmo de
Tehuantepec, Veracruz y en Nicaragua. Por estas razones no se acepta este nodo como de

distribucién disyunta entre grupos hermanos.

CLADON

Nodo 13 (6.7 Ma.).- De acuerdo con Simon et al. (2011) el clado N esta integrado por
especies con una distribucién principal en el noroeste y centro de Brasil con algunos elementos
ampliamente distribuidos: M. tenuiflora, M. schomburgkii y M. gemmulata gemmulata, éstos en la
muestra hecha por los autores mencionados (Fig. 35). Este nodo marca una distribucion disyunta
entre M. tenuiflora y M. schomburgkii, sin embargo, sélo se cuenta con datos georrefrenciados de
estas dos y no del resto del clado. Si bien M. tenuiflora tiene algunos registros en América del Sur
su distribucidn principal es en México y Centroamérica, de M. schomburgkii sélo contamos con un
par de registros en Honduras y Nicaragua, pero por otras fuentes de informacidn se sabe que esta
ampliamente distribuida en América del Sur (http://www.discoverlife.org/). En la filogenia original,
M. tenuiflora es hermana de otras especies con distribucién principalmente sudamericana, de tal
forma que de contar con mas informacién geografica del clado probablemente no se reconocerian

distribuciones mutuamente disyuntas en él y no se podria reconocer este nodo.

CLADOSYT

Nodo 14 (8.5 Ma.).- Todas las especies del clado S se restringen al cerrado de Brasil y

Bolivia, (que también podria reconocerse como la regién del Chiquitano al este de Bolivia) a
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Mimoss_scapulcensiz ROR2
Mimoss_goldmanii AMBS21
Mimosa_sousae.

Mimosa_rusbyana_TS207
Mimosa_pectnatiiona CEH2036
Mimoss_loxensis GPLBT
imosa_aff._polycarps polycarpa RIEES
Mimess-stcrats CBrcng
Mimosa_incarum_CEH2206

Fig. 33. Mapa que muestra la distribucién disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 11 con edad de <4 Ma. ubicado en el Clado W
de la Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M.
pectinatipinna, M. loxensis, M. polycarpa polycarpa, M. ctenodes, M.

Nodo 11
<4 Ma.

incarum. Puntos de distribucion azules: M. woody, M. boliviana, M. 55
rusbyana Linea verde: Barrera sugerida, posiblemente asociada a la

Zona de Amotepe-Huancabamba y/o el Desierto de Atacama. Linea

verde punteada: Barrera sugerida del nodo anterior.

IMimosa_dormiens MAGS841
Mimosa_pigra_berlandieri_SLCRS31
Mimosa_pigea_dehiscens CEH214
Mimosa_ortl 855
Mimosa_tenuiflora,
schomburgki_JJH1S

Mimosa_

Fig. 34. Mapa que muestra la distribucién disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 12 (no reconocido como disyunto) con edad de
6.8 Ma. ubicado en el Clado J de la Filogenia de Mimosa. Puntos de
distribucion rojos: M. pigra berlandieri, M.pigra dehiscens. Puntos de

20

Nodo 12
6.8 M.a

distribucion azules: M. dorimens. Linea verde: Barrera sugerida. 55

20
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Fig. 35. Mapa que muestra la distribucion disyunta entre grupos

hermanos del Nodo 13 (no reconocido como disyunto) con edad de

6.7 Ma. ubicado en el Clado N de la Filogenia de Mimosa. Puntos de

distribucion rojos: M. tenuiflora. Puntos de distribucion azules: M. .

schomburgkii . Linea verde: Barrera sugerida. 35 320 15

excepcion de M. xanthocentra que tiene una distribucion mas amplia a lo largo de Centroamérica
y América del Sur. Del clado T se sabe que la mayoria de la especies estdn ampliamente
distribuidas en el Neotrépico y comUnmente se encuentran en areas de disturbio. El nodo
identificado aqui reconoce como distribuciones disyuntas a las de ambos clados y potencialmente
podrian serlo, a pesar de que M. xanthocentra esta ampliamente distribuida y se concentra en el
Cerrado de Bolivia, teniendo como otros lugares de distribucién Venezuela, Amotape-
Huancabamba en Peru y Centroamérica (Fig. 36). Esta amplia distribucidn esta fuera de la principal
concentracién del clado T que es México y la parte norte de Centroamérica. A pesar de la
superposicion parcial se puede determinar la presencia de una barrera, justo en medio de las
principales concentraciones de taxones de ambos clados ya sea la Cuenca del Amazonas que corre
paralela a la barrera propuesta por el Andlisis o de nuevo el Istmo de Panama y las restricciones
gue tiene como corredor biolégico. Temporalmente este nodo es previo a los dos nodos dentro
del clado T, identificados tanto por el Analisis 1 como el 2. La hipétesis de un evento de dispersiéon
a larga distancia, entre Mesoamérica, que corresponde al clado S, y el Cerrado de Bolivia, también

conocido como la regién del Chiquitano, que corresponde al clado T, puede ser factible si se toma
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en cuenta que dicha regién ha sido considerada como un area histéricamente estable y que
potencialmente ha fungido como un refugio climatico, al menos a lo largo del Holoceno (Werneck

et al.,, 2011).

Nodo 14

mosa,
Mimoss_tequilana MFS313
Mimosa_debilis_debilis CEM2393

Fig. 36. Mapa que muestra la distribucién disyunta entre grupos
hermanos del Nodo 14 con edad de 8.5 Ma. ubicado entre el Clado S
y T de la Filogenia de Mimosa. Puntos de distribucion rojos: M.
xanthocentra, M. xanthocentra subsericea. Puntos de distribucion
azules: M. velloziana velloziana, M. casta, M. albida albida, M.
tequilana, M. debilis debilis. Linea verde: Barrera sugerida,
posiblemente asociada a los Andes nortefios, Istmo de Panama y/o
Cuenca del Amazonas.
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8.- DISCUSION

La evolucion biogeografica del género Mimosa, es un proceso complicado de develar dada
las caracteristicas de la distribucién geografica del género, debido a que existen especies con una
distribucién muy restringida y otras con una amplia distribucién. Antes de enfocarnos en los
resultados hay que reconocer que las colecciones bioldgicas son la fuente de informacién mas
importante y disponible para realizar estudios como el presente. La base de datos
georreferenciados elaborada fue construida con base en este tipo de informacién, donde el
Herbario Nacional de México (MEXU) fue la principal fuente. Este tipo de informacién suele
presentar sesgos de muestreo, los cuales pueden ser una fuente de error de tal forma que es
posible que mas que los patrones de endemismo se estén describiendo los patrones de colecta a
lo largo de la historia de las expediciones botdnicas. Para saber si existe o no un sesgo en el
muestreo seria necesario relacionar de qué forma se distribuyen las localidades de colecta en
funciéon de los proyectos de inventariado floristico que se han llevado a cabo, para poder
reconocer si existe un aglutinamiento de las localidades vy si se distribuyen homogéneamente en el

territorio.

Respecto a las metodologias llevadas a cabo en esta investigacion, se eligio el analisis de
endemicidad por medio del criterio de optimizacion implementado por el software NDM/VNDM,
debido a que identifica dreas de endemismo superpuestas y parcialmente superpuestas, aspecto
que no comparte con otras metodologias; esto permite la identificaciéon de patrones formados por
procesos de diversas indoles y que pueden formar estos patrones no totalmente disyuntos y en
ocasiones complicados de identificar. Estos procesos formadores son tanto histéricos como
ecoldgicos y pueden actuar a distintas escalas espaciales, lo que hace necesario explorar distintas
formas y tamafos de cuadricula en los andlisis. Conforme aumenta el tamafio de cuadricula se
pasa de una escala local a una escala mas regional. De la misma forma se eligiéo implementar una
cuadricula rectangular para poder hacer mds claros ciertos patrones que podrian verse
oscurecidos por la cuadricula cuadrangular. Al observar regionalizaciones previas, varias de las
regiones al sur de México (Morrone, 2005; 2014) presentan una forma alargada de Este a Oeste,
como la Costa Pacifica Mexicana, Sierra Madre del Sur y la Cuenca del Balsas, por lo cual se optd
por celdas rectangulares mas largas en el eje de las “x”(longitud) para poder obtener patrones que
pudieran ser congruentes con estas regiones que han sido comprobadas multiples veces para

otros grupos de organismos, y por lo cual se podria esperar que Mimosa tuviera un patrén similar.
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8.1.- Patrones de endemismo

La identificacion de las areas de endemismo es importante porque permite postular
hipdtesis sobre la historia de las unidades geograficas y su biota (Cracraft, 1985, 1994; Morrone,
1994; Morrone y Crisci, 1995). La busqueda de componentes biéticos (entendidos como conjuntos
de taxones integrados espacio-temporalmente, debido a una historia comun que caracterizan un
area en particular) y la comprensiéon de la forma en que se relacionan y estructuran, llevaran a una
teoria unificadora sobre el origen de la vasta y hasta ahora compleja biodiversidad del territorio
mexicano (Morrone, 2005). Identificar y analizar los patrones de endemismo del género Mimosa
representa un buen objeto de estudio, ya que al tratarse de un género grande y ampliamente
distribuido, puede darnos indicios sobre el origen y conformacién de los principales biomas donde

Mimosa se distribuye en México.

De acuerdo con Martinez-Bernal et al. (2008) de las especies del género que se encuentran
en México, 59% son endémicas. Bajo el enfoque del presente estudio, el porcentaje es un poco
menor (50%). Sin embargo, ambos porcentajes no son comparables, ya que el primer estudio se
enfoca en las especies de Mimosa con distribucién de los limites geopoliticos de México y no lo
hace con base en el concepto de endemismo de Plantnik (1991), sino bajo la consideracién de si la
distribucién de las especies de Mimosa estan o no restringidas a los limites del territorio nacional.
Debido a la metodologia utilizada para reconocer taxones endémicos en el presente trabajo, en la
que no se consideran como especies endémicas a aquellas que no formen parte de un area de
endemismo como tal, el nUmero de endemismos es ligeramente menor al reportado para Mimosa
en México, con 52 especies endémicas, a diferencia del estudio de Martinez et al. (2008) que
reporta 59 especies endémicas para el pais. Sin embargo, cabe destacar que el endemismo
previamente reconocido para México se vuelve a hacer evidente y se reconocen como endémicos

a la mayoria de los taxones que ya habian sido reportados como tales.

De los cinco anadlisis implementados, aquel en el cual se aplicé una cuadricula de 1.5°x1.5°
fue el que logrd identificar una cantidad mayor de areas de endemismo sin ser descartadas como
tales posteriormente, por lo que se sugiere utilizar esta escala de andlisis para nuevos estudios,
donde se abarque un drea geografica similar y en la que se trabaje con plantas con caracteristicas
como las del género Mimosa. Por su parte, el andlisis donde se aplicé una cuadricula de 2°x2°,
resulté tener una escala problematica y demasiado grande para las caracteristicas de este estudio,

debido a que tendia a agrupar variedades y especies consideradas ajenas a las areas de
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endemismo establecidas, ya sea por tener distribuciones o habitats diferentes a los de los taxa
considerados endémicos por el resto de los analisis. Asi mismo, al menos dos areas identificadas
por este analisis fueron descartadas como tales (Centroamérica-México y Sonora Chihuahua). En
este sentido, se recomienda no utilizar una escala como esta en estudios posteriores y similares al

presente.

La gran mayoria de las 18 areas de endemismo reconocidas para el género Mimosa, fueron
congruentes con delimitaciones previas de regiones bioldgicamente importantes de Meéxico,
Centroamérica, Perl y Ecuador, ya sea por su diversidad, endemismo, ambos, o por delimitar
regiones con condiciones ambientales particulares. Sin embargo, algunas areas no forman parte
de estas regionalizaciones o lo hacen de forma parcial. Tal es el caso del drea Centroamérica-
Meéxico, que si bien podria asociarse a un tipo de vegetacidn, el bosque tropical caducifolio, no se
caracteriza por una diversidad particular y/o endemismos, reafirmando la consideraciéon de

descartarla como un drea de endemismo.

Acorde a la concentracién geografica de la diversidad de Mimosa en México, las areas de
endemismo se distribuyeron al sur del territorio nacional en lo que se ha considerado de acuerdo
a Morrone (2014) como el Neotrépico y la Zona de Transicion Mexicana. De la misma forma, las
areas de endemismo se distribuyeron acorde a los principales tipos de vegetacion donde Mimosa
se desarrolla, de entre los que destaca el bosque tropical caducifolio al que pueden asociarse la
mayoria de los patrones de endemismo del género en México, y en menor medida en las zonas
aridas y semidridas al matorral xerdéfilo, bosque espinoso y de forma muy particular al matorral
submontano de la Sierra Madre Oriental. Cabe mencionar que es también el bosque tropical
caducifolio el tipo de vegetacién donde se identifican las areas de endemismo para Peru, Ecuador

y Centroamérica.

De las regiones que pueden considerarse de mayor importancia como centros de
endemismo para el género destacan en primer lugar la Cuenca del Rio Balsas, al que se asocian
ocho areas de endemismo y la Vertiente del Pacifico al que se asocian once areas de endemismo,
ambas regiones incluyendo areas con distribucion compartida entre éstas. La Cuenca del Rio
Balsas y la Vertiente del Pacifico, particularmente la Costa Central desde Jalisco a Oaxaca, bajo
ciertos enfoques pueden considerarse como parte de una misma unidad. De acuerdo con Lott y
Atkinson (2005) en el tratamiento que hacen de las comunidades del Trépico Seco en México y

Centroamérica reconocen ambas regiones como parte de una misma comunidad llamada
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Guerrerense y que se encuentra al centro de la distribucidn del trépico seco desde Sonora a Costa
Rica, lo que bajo el principio de la distribucidon media (Colwell y Lees, 2000) seria donde tenderan a
concentrarse la diversidad y endemismo de este tipo de vegetacidén. La Cuenca del Balsas se
encuentra separada de la Costa Central del Pacifico por la Sierra Madre del Sur, uniéndose a ésta
solo por la vertiente del Balsas en Michoacan y Colima. Ambas areas comparten muchas especies,
sin embargo, ésta ultima es considerada por Lott y Atkinson (2005) y otros autores (Kohlman y
Sanchez C., 1984; Rzedowski, 1991) como un area importante de endemismo distinta a la Costa

Central del Pacifico.

Espinosa et al. (2006), por medio de un Analisis de Parsimonia de Endemismos (PAE),
describen para el género Bursera 11 areas de endemismo para el Pacifico mexicano, y en su
cladograma de areas recuperan dos clados principales, uno antillano que se relaciona con la
evolucién tectdnica de las Grandes Antillas y un segundo clado ligado a la historia biogeografica
del trépico subhimedo, que en su mayor parte se encuentra sobre la vertiente del Pacifico. Estas
relaciones biogeograficas en Bursera permiten hacer la conjetura de que las areas de endemismo
para Mimosa obtenidas del lado del Pacifico estén mds relacionadas entre ellas, que con las que se

distribuyen del lado del Golfo de México o las Antilllas.

De acuerdo con Hogan (2014), en general los bosques tropicales caducifolios mexicanos
tienen una mayor cantidad de endemismos de plantas en comparacién con el resto de los bosques
tropicales caducifolios en el Neotrépico, lo cual se vincula a los resultados obtenidos para Mimosa,
en relacién a que la diversidad y endemismos del género podrian estar relacionados
principalmente a este tipo de vegetacion y por lo tanto a la historia de su establecimiento en el
Neotrdpico. La amplitud de la diversidad de Mimosa y sus patrones de endemismo en ese sentido
podrian constituir una guia para comprender el endemismo en el trépico seco mexicano y se
podria sumar a otros estudios que han hecho uso de grupos diversos y con una gran concentracién
de endemismos, como Bursera (Espinosa et al., 2006; Becerra, 2005), para intentar comprender el

establecimiento de este bioma en México.
8.2.- Patrones de distribucion disyuntos entre grupos hermanos

Los resultados del analisis espacial de vicarianza muestran en primer lugar que de los 54
nodos de la filogenia generada a partir de los datos de distribucion con los que se contaba, no

todos pudieron ser identificados como distribuciones disyuntas o vicariantes. Esto sienta las bases
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para considerar que los principales procesos que dieron origen a la diversificacion del género no
son del tipo histéricos, es decir por procesos de vicarianza y dispersion a larga distancia sorteando
barreras importantes, sino que nos permite inferir otros procesos mas del tipo ecolédgico, mas
recientes en el tiempo geoldgico. Del primer andlisis que permite una superposicion del 20% de las
distribuciones se identificaron 11 nodos disyuntos, es decir, el 20% de los nodos de la filogenia en
relacion a los datos de distribucion del centro de diversificacion mexicano. Del segundo andlisis
con 40% de superposicidon se identificaron 14 nodos disyuntos, el 26% de los nodos de la filogenia.
Sin embargo, de los tres nodos extra identificados en este segundo andlisis sélo uno tiene

posibilidades para considerarse con distribucién disyunta.

No se identificaron nodos disyuntos entre taxones con distribucién endémica de México o
Mesoameérica; las distribuciones disyuntas entre grupos hermanos se dio entre elementos con
distribucién en México y en América del Sur. Respecto a especies consideradas relevantes, por
formar parte de dreas de endemismo en el presente estudio, sélo se identificaron con distribucién
disyunta a M. tequilana (parte del drea Jalisco-Nayarit) y el clado V, con especies pertenecientes a

las areas Tehuantepec, Oaxaca-Balsas y Faja Volcdnica-Balsas.

No obstante, las disyunciones entre nodos identificadas por el andlisis son de gran
importancia informativa y permiten establecer ciertas pautas para el desarrollo de la diversidad de
Mimosa en el Neotrdpico, lo cual tienen implicaciones directas en la diversidad mexicana del
género. Esto permite plantear ciertos escenarios de los procesos que han dado lugar a la actual
distribucién de Mimosa, tomando en cuenta que sélo se esta identificando una minima porcién de
los patrones que son informativos respecto al proceso que les pudo dar origen. El resto de los
patrones de distribucion requieren de otro tipo de explicaciones, sin embargo, el interpretar parte
de los procesos que han configurado la distribucion de Mimosa, dan claridad y pueden sumarse a
las explicaciones propuestas para el resto de los patrones de distribucién en la presente
investigacion. La identificacién de nodos disyuntos asociados potencialmente a barreras, permiten
identificar que efectivamente Mimosa tiene un componente histdrico en su historia biogeografica,
que puede asociarse con eventos de vicarianza y dispersion. En segundo lugar, estos procesos se
asocian con la historia mas antigua de Mimosa, al ubicarse en un momento temprano de la
evolucién del mismo, en el origen del clado mas tempranamente diversificado de la filogenia y que

algunos de los elementos de amplia distribucién con presencia en México también pueden ser
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identificados por este proceso. Con base en este postulado se puede dar como comprobada la

hipdtesis propuesta para la investigacion.

De los 11 nodos disyuntos reconocidos, seis nodos tienen que ver con distribuciones disyuntas
entre América del Sur y México-Centroamérica, un nodo donde la Cordillera de los Andes pueden
estar fungiendo como barrera, dos nodos donde la barrera podria estar asociada a la Depresion
del Huancabamba en Perd y dos nodos que podrian tener como barrera cuerpos de agua
asociados también a los Andes, lo que pone de manifiesto su importancia en el proceso de
diversificacion no sélo de Mimosa, sino de la flora Neotropical. Estudios filogenéticos recientes
han mostrado que el levantamiento andino ha actuado tanto como ruta de dispersién como
promotor de la rapida diversificacion en los habitats montanos a través de especiacion alopatrica y
el desplazamiento ecoldgico, asi como del establecimiento de la flora de las tierras bajas de la
Amazonia (Antonelli et al., 2009). El nodo con distribucién disyunta mas antiguo de la filogenia,
con una edad de 14.3 Ma. se ubica en el clado A, el mas tempranamente diversificado, que marca
una disrupcion entre un grupo andino y otro con una distribucion mas amplia en el Neotrdpico,
justo en la Depresidn del Huancabamba y a ambos lados de los Andes. En el Mioceno medio, hace
17-11 Ma., los Andes Centrales experimentaban el levantamiento de la Cordillera Este, lo que
ocasiond que el occidente de la Amazonia se viera gradualmente sumergido creando un sistema
de lagos y tierras sumergidas conocido como el Lago Pebas, el cual tenia conexién con la
progresion del Mar Caribe al norte (Wesselingh et al., 2002, 2010). Si este sistema fue tan largo e
interconectado como sugieren, debid actuar como una barrera bidtica entre los Andes y el este del
Amazonas y la regién de la Guyana, lo que ha sido corroborado por las reconstrucciones
biogeograficas para las tribus Isertiae y Cinchoneae de la familia Rubiaceae (Antonelli et al., 2009).
Es posible que la primera disrupcién del género Mimosa en América del Sur, haya sido ocasionada
por este sistema lacustre, de tal forma que el grupo andino quedara restringido a los Andes,
mientras que el grupo hermano posterior a la desecacion del Lago Pebas y con el establecimiento
del sistema pluvial actual del Amazonas, ampliara su distribucién tanto en la Cuenca del Amazonas
como en el resto del Neotrdpico. El lago Pebas, no sélo podria constituir una barrera geografica
sino un medio de dispersién a larga distancia, si se considera que algunas especies de Mimosa

cuentan con propagulos que se dispersan por medio de cuerpos de agua.

De acuerdo con Sarkinen et al. (2012) el trépico seco se desarrolld y diversifico a la par del

levantamiento de los Andes, en respuesta al aislamiento geografico y la limitacion a la dispersion,
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gue la heterogeneidad fisiografica promovia, lo que sugiere que el clado mas tempranamente
diversificado de Mimosa, pudo establecerse en este bioma, hace aproximadamente 14 Ma vy

guedando restringido a esta area hasta la actualidad.

Las subsecuentes distribuciones disyuntas asociadas con los elementos con distribucion
en los Andes son mas recientes. Dos de ellas tienen que ver con la Depresion del Huancabamba,
también conocido como el Portal Andino Occidental o la Brecha de Guayaquil, histéricamente se
ha reconocido como una barrera de larga duracion entre los Andes Centrales y los del Norte
(Antonelli et al., 2009). De hecho, desde el Eoceno hasta el Mioceno medio se sugiere que esta
area experimento constantes invasiones y regresiones marinas (Santos et al., 2008). Los nodos con
distribucién disyunta se identificaron en el Mioceno tardio hace 7 Ma. para el nodo 4 en el clado A,
y 5 Ma. para el nodo 5 en el clado C., de tal forma que una invasidon maritima no pudo haber
intervenido como barrera que produjera el aislamiento bidtico. Dado que la barrera estaba ya
establecida, los dos mecanismos que podrian explicar la distribucién disyunta podrian ser ya sea
eventos de dispersién entre estas dos porciones de los Andes o estar en relacién a las
fluctuaciones climaticas en la Cuenca del Huancabamba, posiblemente por un aumento en la
humedad que fragmentara una distribucién mas amplia del tréopico seco durante las dos edades
identificadas para tales nodos. Aunque estudios recientes han demostrado que la zona de
Amotape-Huancabamba no constituye una barrera para la dispersiéon (Mutke et al., 2014), las
condiciones en la zona hace 7 y 5 Ma. pudieron fomentar que actuara efectivamente como una
barrera que fragmentara la distribucidon de los clados mencionados. Cabe decir que resulta mas
probable que se trate de un evento de dispersidn entre estas dos porciones de los Andes, debido a
que se ha sugerido que los fragmentos de trépico seco en esta regidon de los Andes, se han
mantenido muy aislados y estables a lo largo del tiempo, a pesar de su proximidad (Sarkinen et al.,

2012).

Posteriormente, hace 4 Ma. dentro del clado W, se ubica el nodo 11 con distribucion
disyunta entre la zona de Amotape-Huancabamba y los Andes a la altura del Altiplano peruano-
boliviano, sobre la Cordillera Oriental. La regidén del Altiplano histéricamente se ha caracterizado
por sus condiciones de aridez, durante el Mioceno se infiere una alternancia de fases pluviales,
secas y de semi-aridez (Mortimer et al., 1974). Durante el Plioceno, hasta inicios del Pleistoceno
(5.3-2.5 Ma.) se desarrollan formaciones potencialmente lacustres (El Batea, Quillagua y Chiuchiu)

y el registro fésil de Megatherium medinae (Casamiquela, 1969), sugiere un ambiente arbdreo y
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relativamente himedo (Ortlieb, 1995). Bajo este escenario, se podria reconocer una amplia
distribucién del grupo que corresponderia al clado W de la filogenia, particularmente durante el
Mioceno, donde las fases pluviales y semiaridas podrian permitir el establecimiento de una
vegetacion como del trépico seco, similares a las de la zona de Amotape-Huancabamba, una fase
de mayor humedad en el Plioceno y la aparicidn de un sistema lacustre, potencialmente pudo
constituir la barrera que originara a estas especies del clado W, que actualmente se encuentran
restringidas a la Cordillera Oriental, dadas las condiciones de extrema aridez del Altiplano

peruano-boliviano.

El Gltimo nodo (6, clado C) con distribucion disyunta, se puede relacionar con un momento
muy reciente en la evolucién del género, hace menos de un millén de afios y relaciona a M.
weberbaueri y M. montana montana; las distribuciones restringidas de estos taxones se
encuentran exactamente a ambos lados de los Andes a la altura de Per(; dada la edad del nodo y
su distribucién se sugiere un evento de dispersién cruzando los Andes, de la zona mas darida sobre
la vertiente del Pacifico a una zona de mayor humedad en la Cuenca del Amazonas, por lo que este

evento, ademds, podria significar un cambio de habitat.

Respecto a los nodos hermanos con distribucién disyunta que se distribuyen en América
del Sur por una parte y en la otra en México y/o Centroamérica, se identifican cuatro nodos con
patrones de distribucion disyunta similares: M. watsonii/M. guilandinae guilandinae (nodo 3,
clado A), M. pigra berlandierii/M. pigra dehiscens (nodo 7, clado J), M. casta/M. albida albida
(nodo 8, clado T) y M. tequilana/M. debilis debilis (nodo 9, clado T). En la filogenia calibrada en el
tiempo, el evento de disyuncién de la distribucidon entre estos taxones se sitla en un intervalo
relativamente corto de tiempo, entre los 3 y 1.5 millones de afios, lo que sugiere su asociacion a
un mismo proceso vicariante. Ademas, por la amplia distribucidn actual de las mencionadas M.
pigra, M. albida, M. casta y M. debilis, es factible que en el pasado reciente tuvieran una
distribucién incluso mas amplia, ofreciendo mas posibilidades para la interrupcion del flujo génico
entre sus poblaciones. Por medio de la aparicion de una barrera no del tipo fisica (las cuales como
se menciond dado el tiempo de disyuncion estimado, ya estaban establecidas) sino una barrera
climatica, generada a partir de lo que se conoce como una zona de anisotropia negativa
preexistente, esta puede ser una cadena montafiosa, una franja arida, etc., que dadas las
condiciones climaticas se hace cada vez mds efectiva hasta convertirse en una verdadera barrera

(Zunino y Zullini, 2003). Las potenciales zonas de anisotropia negativa podrian ser las barreras que
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ya estaban presentes, la Cordillera de los Andes sobre Colombia y Venezuela, el Istmo de Panama
y por supuesto la Cuenca del Amazonas, que de acuerdo con Pennington et al. (2000), en ella pudo
desarrollarse el Trdpico Seco con una distribucion mas amplia. En consecuencia, las
interpretaciones dado el tiempo de aparicidn de las barreras geograficas se vuelven mas laxas, y la
funcionalidad de la barrera como tal no depende del momento de su aparicion, sino de las

condiciones que la vuelven efectiva.

El clima global, hace 3 Ma. en el Plioceno, era particularmente cdlido, ya que se
experimentaba un periodo conocido como el Optimo Climatico del Plioceno Medio (3.3 — 2.9 Ma.),
en el que las temperaturas medias globales fueron sustancialmente mas célidas en un periodo
continuo y se asocia a un nivel del mar entre 15 y 25 m superior a los niveles actuales y en la que
habia una menor aridez continental (Chandler et al, 1994), lo que lleva a postular que fue este
periodo y las posteriores fluctuaciones entre los ultimos 3 a 1.5 Ma. (Potts, 2013), los que
interrumpieron la continuidad del habitat de estos grupos de Mimosa, posiblemente por un
aumento en la humedad y una proliferacién del tropico himedo sobre la Cuenca del Amazonas. En
ese sentido, vale la pena considerar las hipdtesis de Pennington et al. (2000), que sugiere una
distribucién mas amplia del trépico seco en la Amazonia en periodos mds frios y secos del
Pleistoceno, y que permite inclinarnos por una hipdtesis vicariancista para las distribuciones
disyuntas entre América del Sur y Mesoamérica, asi como de las disyunciones entre elementos del
sur de Brasil y Bolivia, en el Plioceno medio. El Optimo Climatico del Plioceno Medio, aunado al
cierre pleno del Istmo de Panamd hace 3.5 Ma. plantea la posibilidad de que dadas las condiciones
de mayor humedad sobre el Ecuador, existiera una via terrestre para el desplazamiento de estos
taxones hacia México y Centroamérica estableciéndose asi un proceso de vicarianza dependiente

del desplazamiento de Mimosa.

Otro nodo con distribucion disyunta entre América del Sur y Mesoamérica es el que se
ubica entre los clados Sy T (nodo 15), con una edad de 8.5 Ma., aunque existe cierta superposicion
entre las distribuciones es posible establecer una barrera, esta barrera al igual que en las
distribuciones disyuntas anteriores puede asociarse a la Cuenca del Amazonas y de forma
sugerente a las condiciones acuaticas que todavia ofrecia el Lago Pebas, las cuales al parecer
persistieron hasta hace 7 Ma., dado que la barrera es preexistente a el evento cladogenético, la

evidencia apunta mas a un evento de dispersion a larga distancia entre los cerrados de Brasil y
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Bolivia al sur, y el ya emergido Escudo de Guyana al norte de América del Sur. La distribucion
superpuesta actual, debe estar relacionada con posteriores episodios de expansién del area de

distribucién de ambos clados.

Por ultimo, se encuentra el nodo con distribucién disyunta entre los clados V (mexicano) y
W (andino), asociado con una barrera hace 6 Ma. Si bien dada la distancia que separa actualmente
la distribucién de ambos clados, es posible asignar una gran cantidad de barreras geograficas. Por
su restriccion a zonas de endemismo bien delimitadas y restringidas, consideraremos como
barrera al Océano Pacifico, entre Peru y Tehuantepec en México. Y se sugiere que el proceso que
dio origen a esta distribucidn disyunta fue la dispersidn a larga distancia. Las costas de Ecuador y
Perd se caracterizan por la confluencia de varias corrientes marinas, como la Corriente de
Humboldt, la Corriente Ecuatorial del Sur, etc. Actualmente existe una corriente llamada Corriente
de Costa Rica, que tiene su origen en la Contracorriente Ecuatorial del Norte, y que lleva aguas
desde Costa Rica o incluso de mas hacia el sur por efectos de las Corrientes de Colombia y
Panamad, hasta el Golfo de Tehuantepec, en las costas de Oaxaca, a lo largo de toda la costa
centroamericana (Lemaitre y Alvarez-Ledn, 1992). Si bien hace 6 Ma. el Istmo de Panama aln no
se encontraba totalmente constituido, es posible que una corriente similar a la que se observa hoy
en dia, en las costas centroamericanas se haya dado a finales del Mioceno permitiendo la

dispersién entre Peru y el sur de México.

8.3.- Origen, expansion y diversificacion de Mimosa en el Neotrdpico con base en procesos
historicos y ecolégicos

Las evidencias filogenéticas sugieren que Mimosa proviene de América del Sur, el clado A
de la filogenia, el mas tempranamente diversificado se distribuye principalmente en los Andes y el
Amazonas. Dado el tiempo de diversificacidon estimado por la filogenia calibrada en el tiempo, por
medio de los relojes moleculares aplicados a la filogenia (Simon et al., 2011), se ha estimado que
el trépico seco ya estaba establecido en México (Becerra, 2005) y que el tiempo en el que se
diversifico el primer clado estrictamente mexicano (clado B en la filogenia de Simon et al., 2011)
hace aproximadamente 12 Ma. este tipo de vegetacidén se encontraba en su mdxima tasa de
diversificacion y expansidn, particularmente hacia el sur, en lo que actualmente corresponde a la
depresion del Balsas y la vertiente central del Pacifico mexicano. De acuerdo a Becerra (2005), la

Sierra Madre Occidental y la porcidn Oeste de la Faja Volcanica Transmexicana ya se encontraban
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formados, lo que propicid las condiciones dptimas para el desarrollo del trépico seco, al bloquear

las tormentas articas y los vientos provenientes del norte.

El registro fdsil del Oligoceno de Puebla (28 Ma.), que es el registro mds antiguo
identificado para el género, aunque no es considerado como punto de restriccidn en la datacion
de la filogenia, es compatible con el marco de tiempo estimado para la evolucion del género (28
Ma. para el nodo base de Mimosa; Simon et al., 2011) y por si mismo plantea un origen
norteamericano para Mimosa. Tal nodo base, considera no sélo a Mimosa sino también a los
géneros hermanos, Piptadenia y Stryphnodendron. Estos géneros a su vez tienen identificado su
registro fosil mas antiguo en la misma localidad y tiempo geoldgico del registro fésil de Mimosa:
Los Ahuehuetes, Puebla, en la formacidon Coatzingo (Piptadenia chiangii, Stryphnodendron
emarginatum y Stryphnodendron morroni, Calvillo-Canadell y Cevallos-Ferriz, 2005). Esto sugiere
un origen norteamericano no solo de Mimosa, sino del linaje al que pertenece el género, lo cual

apoya la hipétesis de un origen en Norte América para el género.

Bajo el supuesto de que los foliolos fésiles hayan sido correctamente identificados, es
posible que estos registros correspondan a parte de un linaje que dio origen a los representantes
actuales de Mimosa, Piptadenia y Stryphnodendron. Esto a su vez plantea una migracion de este
linaje hacia América del Sur siguiendo la hipdtesis de la Flora Boreotropical (Wolfe, 1975), se haya
diversificado en el cono sur, para que posteriormente Mimosa se incorporara a México como
parte del Gran Intercambio Bidético Americano, dando lugar a la gran diversificacién del género en
el pais, donde ademas se ha sugerido existia ya un trépico seco y en expansion. Esta hipotesis,
significa desde luego la extincion del linaje ancestral en México, sugiriendo asi un proceso de
desplazamiento del género hacia América del Sur y no asi un proceso de dispersion o ampliacion

del drea de distribuciéon de Mimosa.

Otros fosiles pertenecientes a la subfamilia Mimosoideae (Prosopis y Acacia; Miranda
1963; Cevallos-Ferriz y Barajas-Morales 1994; Calvillo-Canadell y Cevallos-Ferriz, 2005)
complementan reportes previos del grupo en América del Norte desde el Paleégeno (Daghlian et
al. 1980; Crepet y Taylor 1985; Herendeen y Dilcher 1990; Wheeler y Baas 1992; Luckow, 1995).
Esta evidencia, sugiere un origen Norteamericano para la subfamilia, de la que forma parte
Mimosa, lo que podria sentar las bases para poder postular la hipdtesis de que un linaje ancestral

del género se haya desplazado de América del Norte hacia América del Sur.
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Esto no quiere decir que no existan fésiles con una edad similar o mds antiguos en América
del Sur, que se ajusten al origen sudamericano planteado por la filogenia, dada la concentracién
de la diversidad del género en América del Sur y en el sentido de que le clado mas tempranamente
diversificado se distribuye en esta zona. Ademas de que la distribucidn actual tanto de Piptadenia
como Stryphnodendron se concentra en la Amazonia y otras partes de América del Sur (Piptadenia
solo con cuatro especies con distribucion en México; Lewis et al., 2005), lo que sugiere un origen
sudamericano para Mimosa. En este sentido, el registro fdsil del Oligoceno de Puebla, podria ser
explicado por una antigua migracion desde América del Sur hacia América del Norte, con base en
gue existen evidencias de migraciones cada vez mas antiguas desde América del Sur hacia América
del Norte, previas al pleno cierre del Istmo de Panama (Montes et al. 2012; Bacon et al., 2015).
Ambas hipotesis sobre el origen del género Mimosa, no dejan de ser especulativas hasta que se
acumulen mas evidencias fosiles y se desarrollen estudios filogenéticos y biogeograficos, que

lleven a cabo muestreos cada vez mas exhaustivos del género y grupos relacionados.

El fendmeno de diversidad y endemismos de Mimosa en México, puede englobarse dentro
del fendmeno de la megadiversidad del territorio nacional. Una de las explicaciones mas
difundidas es que la posicidon del pais representa la zona de contacto natural entre las biotas
Neartica y Neotropical, las cuales evolucionaron independientemente durante un largo periodo de
tiempo. Desde una perspectiva floristica, las floras de las regiones frias y templadas se le atribuye
un origen Neartico, mientras que a la flora del trépico himedo se le ha atribuido un origen
Netropical. Para el trépico seco se asume de igual forma un origen Neotropical, mientras que para
el matorral xerdfilo se ha atribuido un origen Nedrtico. Sin embargo, las floras de estas dos
formaciones vegetales parecen estar cercanamente relacionadas, por lo que asociarlas ya sea a la
region Nedrtica o Neotropical no se puede asegurar (Pérez-Garcia et al. 2010; Van Devender,
2000). Tal dilema, se relaciona directamente con el presente estudio, ya que Mimosa se distribuye
principalmente en estos dos tipos de vegetacidn. A lo cual, el establecimiento del género podria

ofrecer una explicacidn sobre el propio establecimiento de estos tipos de vegetacion.

En principio, significa reconocer un origen norteamericano de ambos tipos de vegetacion,
con elementos con un origen antiguo y que formaron parte de la Flora Boreotropical, la cual es
una hipotesis que postula la presencia de biota tropical en el Hemisferio Norte durante el Eoceno,
periodo durante el cual el clima global era muy calido y permitia el establecimiento de elementos

tropicales en altas latitudes, con el aumento en distancia entre Europa y América del Norte y el
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descenso en las temperaturas globales durante el Oligoceno, esta conexién tropical se perdid y los
grupos de plantas involucrados fueron desplazados hacia el sur, incluyendo América del Sur
(Wolfe, 1975; Tiffney, 1985 a, b; Tiffney y Manchester, 2001). El registro fésil, sugiere que Mimosa
formod parte de este desplazamiento hacia América del Sur, mientras que otros elementos, como
Bursera (Becerra, 2005), la familia Orchidiaceae (Van den Berg et al., 2000) y otros grupos, ademas
de desplazarse a otras regiones, permanecieron en México y comenzaron a constituir el tropico
seco mexicano, como una adaptaciéon a las nuevas condiciones estacionales del clima global
(Graham, 2011), y como consecuencia de la actividad tectdnica y volcanica durante el Oligoceno-
Mioceno, que generaron nuevas areas de sombras de lluvia, generando que las comunidades sub-
himedas remplazaran a las de vegetacion hiumeda (Castafieda-Posadas y Cevallos-Ferriz, 2007),
las cuales se desplazaron hacia el Sur, donde las condiciones eran mas hiumedas. El linaje ancestral
de Mimosa, pudo constituir parte de esta biota desplazada, en un intervalo de tiempo dado por el
registro fésil que pudo haber iniciado hace aproximadamente 28 Ma. en el Oligoceno temprano y
gue como maximo pudo haber concluido hace 15 Ma. que marca el inicio de la diversificacion en
los Andes y la Amazonia del clado de Mimosa mas tempranamente diversificado, esto de acuerdo

con los relojes moleculares aplicados a la filogenia.

Posteriormente Mimosa se incorpora al trépico seco mexicano, ya sea como parte del
Gran Intercambio Bidtico Americano por medio del proceso de Cierre del Istmo de Panama o por
medio de la dispersion a larga distancia. Previamente se ha sugerido con base en el
establecimiento de las areas de endemismo en los Andes peruano-ecuatorianos y las del sur de
Meéxico, localizadas principalmente en Oaxaca, y con base en la distribucion mutuamente disyunta
del clado V y W de la filogenia de Mimosa, que pudo haber un evento de dispersion a larga
distancia entre ambas areas. Esta idea es consistente con la de Pennington et al. (2006) que
considera que México ha fungido como una zona de contacto biogeografico por un largo periodo
de tiempo, y no sdlo después del reciente establecimiento del Istmo de Panama. Esto ademas se
sustenta en multiples evidencias de posibles eventos de dispersién entre los Andes en general y el
resto del Neotropico (recopiladas en Luebert y Weigend, 2014), particularmente con
Centroamérica y América del Norte, que de acuerdo a Luebert y Weigend (2014) con base en
estudios filogenéticos parecen haberse originado durante el Mioceno. Asi mismo el registro
paleopalinolégico de Centroamérica y América del Sur sugiere que los elementos tropicales, de la
Region Neotropical, llegaron a México desde el Mioceno (Burnham y Graham, 1999), lo que

también es congruente con lo que indica la informacién filogenética de Mimosa, que marca un
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inicio de la diversificacién del clado mexicano mas tempranamente diversificado en el Mioceno
medio y permite plantear la idea de que el intercambio bidtico entre América del Norte y América
del Sur ha sido continuo a lo largo del tiempo geoldgico y que no se puede hablar de un
aislamiento total de sus biotas particulares, por lo que el concepto de Flora Neotropical tendria
gue ser redefinido. El entendimiento del fenédmeno de la endemicidad, en ese sentido, podria
ofrecer una alternativa, que consiste en reconocer las caracteristicas que comparten los
principales Centros de endemismo en el Neotrdpico, como centros exportadores de diversidad y

que histéricamente han fungido como centros de intercambio bidtico.

Independientemente de la posibilidad de plantear un origen geogréfico para el género, se
ha sugerido que la acumulacidn de los principales linajes de Mimosa se ha dado en un periodo
entre los ultimos 15 y 3 Ma (Simon et al.,, 2011). Lo que nos lleva a reconocer que la actual
diversidad del género tiene un origen relativamente reciente en México y que por lo tanto las
explicaciones biogeograficas acerca de su distribuciéon deben ir en relacién a procesos de igual
forma mads recientes en el tiempo geoldgico. En biogeografia las explicaciones sobre la distribuciéon
de los organismos pueden abordarse desde una postura histérica, ecoldgica o integral. En ese
sentido, es posible que el fendmeno de la distribucion de Mimosa en México y areas relacionadas
por un lado tenga explicaciones de indole histdrica, pero en su mayor parte tengan una explicacién
ecoldgica. Adoptar una postura integral respecto al fendmeno de la distribucién del género en
éstas areas, permite proponer que si bien principalmente los procesos ecoldgicos han modulado la
distribucién de Mimosa, los procesos histéricos no pueden ser descartados y tienen una influencia

sobre los ecolégicos y viceversa.

El centro de endemismo para Mimosa en México, el bosque tropical caducifolio, bosque
espinoso y matorral xerdfilo, asociado a la Sierra Madre del Sur, la Cuenca del Rio Balsas y la
vertiente del Pacifico entre Jalisco y Oaxaca, se caracteriza por su alta heterogeneidad, que va
desde el clima, distintas condiciones geoldgicas, topogréficas, edaficas, etc. Este escenario llevado
al pasado geoldgico, y a sabiendas que en la actualidad tales condiciones han promovido la
especiacién, es posible que las fluctuaciones climaticas del Cuaternario pudieran haber ofrecido
oportunidades de aislamiento geografico, resultando en especiacién por vicarianza de una forma
restringida y ofreciendo multiples habitats con condiciones ecoldgicas nuevas en una misma area

geografica. Ademas, la accidentada topografia, pudo haber fungido como refugio climatico para
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muchas especies tempranamente diversificadas, que actualmente comparten su distribucién con

especies filogenéticamente mas recientes.

De forma andloga, el centro de diversidad en Brasil central se caracteriza por el
aislamiento de los fragmentos de bosque tropical caducifolio, que eventualmente han constituido
la generacién de endemismos, ya sea por el mecanismo de especiacién in situ postulado por Simon
et al. (2011) para Mimosa, que involucra una limitaciéon a la dispersion entre fragmentos de
bosque tropical caducifolio o por un proceso de fragmentacion del trépico seco, promovido por los
cambios climaticos durante el Cuaternario, que llevaron a un proceso de vicarianza. De acuerdo
con Pennington et al. (2000) el trépico seco en la Amazonia tuvo una extension maxima hace
18,000-12,000 afios, que condujo a que exista una estrecha relacion histérica entre los elementos
de los fragmentos actuales de este tipo de vegetacidon. La especiacién in situ, como se ha
mencionado, es un proceso que explica la estructura geogréfica de las filogenias de muchos
grupos, particularmente en el trépico seco (Pennington et al., 2006); sin embargo, el endemismo y
la diversidad de Mimosa dada su magnitud, podria ser explicada no Unicamente por este proceso,
lo que nos lleva a retomar la hipdtesis de refugios pleistocénicos (Haffer, 1969), en la cual por
efecto del cambio climatico grupos antes ampliamente distribuidos fragmentaron su distribucion
llevando a la generacion de especies nuevas, por el aislamiento entre poblaciones. Bajo esta
perspectiva la caracteristica que podrian compartir el centro de diversificacion mexicano vy el
brasilefio es la disponibilidad de refugios climaticos, tanto para promover los eventos de
especiacién y como depositarios de elementos relictuales, previniendo su extincion. Ejemplos de
esto son las dreas de endemismo identificadas Perd y Perd-Ecuador, que en la Zona de Amotape-
Huancabamba contienen especies del clado mds tempranamente diversificado de Mimosa, asi

como elementos filogenéticamente mas recientes.

La reciente diversificacion de Mimosa, en los ultimos 15 Ma. significa que los eventos
geoldgicos importantes que han modulado las caracteristicas fisiograficas de México se vean
limitados a este intervalo de tiempo al intentar relacionarlos al proceso de diversificacion del
género en el territorio nacional. Los eventos geoldgicos importantes se restringen sélo a algunos
cambios geoldgicos importantes. Tanto la Sierra Madre Occidental (Ferrari et al., 2005) y Oriental
(Eguiluz de Antufiano et al., 2000) ya habian concluido sus procesos de orogénesis, asi como el
sector central de la Faja Volcanica Transmexicana (Gémez-Tuena et al., 2007). Los principales

cambios geoldgicos con consecuencias directas en el relieve y el paisaje en los ultimos 15 Ma. son
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la conformacidn total de la Faja Volcdnica Transmexicana (que tiene sus origenes en el Mioceno
medio; Gémez-Tuena, 2007), la emersién de la Peninsula de Yucatan (hace aproximadamente 5
Ma.; Cevallos-Ferriz et al, 2012) y el Cierre del Istmo de Panama (que hace 11 Ma. se encontraba
en un proceso de cierre, concluyendo su emersion hace 3.5 Ma.; Coates et al., 2004). El resto de
los elementos del relieve mexicano se han mantenido relativamente estaticos, sin grandes
cambios en su configuracién (Cevallos-Ferriz y Gonzalez-Torres, 2005). La conformacion del Istmo
de Panamad significa una mayor posibilidad de dispersion entre los Centros de diversidad
sudamericanos y el mexicano. Por otra parte, el cierre del Istmo de Panama aunado al surgimiento
de la Faja Volcanica Transmexicana pudo haber tenido un fuerte impacto sobre las condiciones de
humedad. El Istmo de Panama al interrumpir las corrientes calidas de agua superficial entre el
Océano Atlantico y Pacifico, disminuyendo la humedad en el centro de México, que dejaba de ser
una Peninsula, para dar paso a la configuracién del continente americano que existe hoy en dia
(Castafieda-Posadas et al., 2009). Ademads, la conformacion de la Faja Volcanica Transmexicana al
generar una sombra orografica restringiendo la humedad que podia llegar al actual Altiplano
mexicano desde el Golfo de México y el sur. Consecuentemente el origen de los desiertos y
semidesiertos en el centro de México, puede estar muy relacionado a estos dos eventos
geoldgicos. Se ha sugerido que los desiertos en América del Norte son muy recientes en el tiempo
geoldgico, con una edad estimada de 8 Ma. (Van Devender, 2000). Tal edad es compatible, con la
creciente conformacién tanto de la Faja Volcanica Transmexicana como del Istmo de Panama. Se
estima que la Via Marina Centroamericana se cerré completamente hace 10 Ma. terminando el
intercambio de las corrientes marinas profundas e intermedias entre el Pacifico y el Caribe (Bacon
et al., 2015). Mientras que la Faja Volcanica Transmexicana a finales del Mioceno (11-7 Ma)
experimentd un cambio subito de actividad donde lavas méficas se extendieron desde Nayarit
hasta Veracruz, con un patrén de migracion claramente hacia el este (Gémez-Tuena et al., 2007).
Ambos procesos, pudieron potencialmente restringir de forma significativa la humedad que era
captada en el Altiplano mexicano, conduciendo directamente al establecimiento de las zonas

aridas en esta zona.

Aunque la proporcién de especies y variedades mexicanas de Mimosa que se distribuyen
exclusivamente en zonas aridas y semiaridas, es mucho menor a las que lo hacen en el bosque
tropical caducifolio, es posible reconocer algunos patrones generales del establecimiento de la
vegetacion asociada a este bioma. En primera instancia, considerando la estructura geografica de

la filogenia y a sabiendas de las edades estimadas del origen del trépico seco, como de las zonas
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desérticas y semidesérticas, no todas las especies que geograficamente pueden considerarse
asociadas a la zona desértica y semidesértica de México fueron muestreadas para la elaboracién
de la filogenia de Mimosa. Sin embargo, se reconoce que estos elementos desérticos y mas
asociados a una vegetacion del tipo matorral xerdfilo y submontano en el caso de los taxones con
distribucién en la Sierra Madre Oriental, forman parte principalmente del clado B, de la filogenia.
Estos taxones de forma general se encuentran indistintamente a lo largo de este clado B, salvo
algunas especies particularmente sobre la Sierra Madre Oriental que forman pequefios clados
exclusivos a dicha zona y zonas adyacentes. M. martindelcampoi y M. leucaneoides se consideran
especies hermanas, la primera con distribucién en la Sierra Madre Oriental y asociada al matorral
submontano y la segunda en el Altiplano Sur, considerada parte del desierto chihuahuense.
Adicionalmente otro clado integrado por M. zygophylla, M. purpusii, M. borealis y M. unipinnata
gue tiene una distribucidon exclusiva de zonas desérticas, siendo M. purpusii la especie con
distribucién mas al sur, endémica del Valle de Tehuacan-Cuicatlan. El resto de las especies se
encuentran en un gran clado que conforma una gran politomia y que integra elementos del
trépico seco, como de zonas dridas. Si bien debe considerarse que falta resolucidon de las
relaciones entre especies de todo el clado B, su distribucién en dos biomas distintos en primer
lugar podria sugerirnos que inicialmente se establecié en el trdopico seco, hace 12 Ma. y que
posteriormente se diversificd en las zonas aridas, al menos desde hace 8 Ma. al mismo tiempo que
lo hacia en el trépico seco. La vegetacion xerofitica de los desiertos mexicanos destaca por su gran
diversidad y nivel de endemismos tanto a nivel de géneros como de familias (Rzedowski, 1962;
Lavin et al., 2003), lo que significa que la acumulacidn de la diversidad en tal bioma debid suceder
en un intervalo corto y reciente en el tiempo geoldgico, lo cual podria ser la causa de la falta de
resolucidn del clado B mexicano donde las distancias genéticas en las especies sean tan minimas
que no hayan podido ser detectadas por los marcadores elegidos para construir la filogenia de
Mimosa, aunque también puede deberse a la falta de un muestreo mas representativo para
resolver las relaciones entre las especies del clado B (Simon et al., 2011). La idea de que la
diversificacion del clado B, inicié en el trépico seco y posteriormente en las zonas aridas es
coherente, con la idea de Lott y Atkinson (2002) de que las areas de distribucidn de las especies
compartidas entre estos dos biomas también sugieren que la vegetacién de los desiertos

mexicanos se deriva del trépico seco.

La otra posibilidad que ofrece esta distincion de la distribucion entre dos biomas distintos

es la de ofrecer una explicacidon acerca del verdadero papel de la especiacién in situ, en la
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diversificacion de Mimosa y de la estructura geografica de su filogenia, al menos en el drea de
estudio. De acuerdo con Pennington et al. (2006) la estructura filogenética geogréfica puede ser
alta o baja, dependiendo si las especies que crecen en un determinado bioma estadn mas
relacionadas entre ellas o si estdn mas relacionadas a las del bioma adyacente, lo que significaria
gue el cambio de hdbitat ha jugado un papel predominante en la generacién de la biodiversidad.
Por el momento la falta de resolucidn del clado B, permite una interpretacidon que apunta a que el
cambio de habitat ha generado la diversidad de Mimosa en este clado, pero de igual forma la
especiacién in situ y el Conservadurismo del Nicho Filogenético no pueden ser descartados,
especialmente si se considera que la diversificacion del clado B sucedié en un intervalo reciente y

corto de tiempo.

De acuerdo con los resultados, se sugiere que las dreas de endemismo Oaxaca-Balsas,
Tehuantepec-Balsas y Faja Volcanica-Balsas se encuentran cercanamente emparentadas debido a
que en los distintos analisis realizados, en uno se incluian ciertas especies en un area y en otro
eran incluidas en otra area de endemismo. Un aspecto interesante de tales areas era que fueron
de las mas diversas, al estar integradas por un mayor numero de especies endémicas,
particularmente el drea Oaxaca-Balsas. La gama de condiciones climaticas que se establecen en el
territorio oaxaquefio, permiten el establecimiento de distintas comunidades vegetales en una
misma area: franjas de selvas subperennifolias en una matriz de selvas bajas caducifolias;
matorrales en las dreas mas secas y expuestas, o el cambio de los bosques en un gradiente
altitudinal (Trejo, 2004). Por otra parte, la inclusién del Valle de Tehuacan-Cuicatlan como una
zona caracterizada desértica y geograficamente bien definida, en dos dreas de endemismo:
Oaxaca-Balsas y Tehuantepec-Balsas. Nos permite, sugerir de nueva cuenta que la diversificacion
de Mimosa en México, no puede estar Unicamente sujeta a la especiacién in situ, sino a la

heterogeneidad ambiental y a la colonizacidn de otros habitats.

Los clados hermanos V y W en la filogenia de Mimosa, tienen una distribucién disyunta, lo que
permite identificar un patréon vicariante o al menos en este caso dadas las condiciones de la
geografia a un evento dispersién a larga distancia. Los taxones de tales clados ademas forman
parte de dos areas de endemismo identificadas en este trabajo (Tehuantepec y Oaxaca-Balsas), lo
gue podria llevarnos a pensar que estas dreas tienen una historia comdn en su conformacién. Es
dificil asegurar si el evento de dispersién que se estima ocurrié hace 6 Ma. fue de México a los

Andes o la inversa. Sin embargo, si analizamos el contexto filogenético de ambos clados se detecta
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gue son hermanos del clado U, mas tempranamente diversificado y con distribucién principal en lo
gue se considera América del Sur Subtropical (Paraguay, Argentina, Uruguay, y sur de Brasil), por
lo que resulta ldgico pensar que el grupo se origind en América del Sur y posteriormente se
dispersdé hacia a México. Las especies que conforman el clado V, se asocian al bosque tropical
caducifolio, lo que apoya la hipdtesis de la especiacion in situ y por conservadurismo del nicho
filogenético, y aunque dichas especies confluyan en un darea de endemismo integrada por
elementos asociados a vegetacion xerofitica, mantienen su preferencia por el trépico seco. Por lo
que se sugiera que las dreas Tehuantepec y Oaxaca-Balsas representan una hibridacion

biogeografica.

La presencia de M. torresiae y M. aculeaticarpa var. desmanthocarpa en el area de
Tehuantepec, asi como de M. calcicola, M. mollis y M. texana var. filipes en la de Oaxaca-Balsas,
apuntan a la integracion de estos patrones de endemismo por diversos origenes ya que estas
especies, forman parte del clado B, lo que significa que provienen de un linaje mas
tempranamente diversificado y de origen mexicano. Esto puede indicar codmo la alta diversidad de
estas areas se pudo ir integrando a lo largo del tiempo geoldgico. En principio por su
heterogeneidad, lo que permite tener un mosaico de distintos biomas en una misma drea,
brindando la oportunidad de ocupar y diversificarse en hdbitats distintos, y al mismo tiempo
genera especiacion mediante el aislamiento en refugios climaticos. El otro componente es la
capacidad para recibir elementos aldctonos de distancias tan lejanas como la depresién del

Huancabamba en Peru.

Se ha sugerido que el centro de diversidad y endemismo constituido en el occidente de
México en la vertiente central del Pacifico y la Cuenca del Balsas para el Trépico Seco, se expandid
hacia el sur, en la direccidn opuesta a la que siguio la flora del Amazonas a lo largo de la cuenca del
Atlantico, evidencias de ello la flora compartida con Centroamérica (17%) y América del Sur (36%;
(Lott y Atkinson, 2002; 2006). Como se menciond anteriormente las areas de endemismo para el
género Mimosa en México de igual forma que para el bosque tropical caducifolio se concentran en
la Vertiente del Pacifico y la Cuenca del Balsas. Bajo esta coincidente perspectiva se sugiere que la
diversificacion reciente de Mimosa en México y areas relacionadas consiste basicamente de tres

procesos:
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1).- La especiacion in situ, que genera la estructura geografica de la filogenia y lleva al
establecimiento de elementos muy restringidos que fueron reconocidos por el analisis de
endemicidad, los cuales permitieron reconocer las principales areas de diversidad y endemismo de
Mimosa para México. Esta capacidad del género que comparte con otros grupos del trépico seco,
pudo haber evolucionado, en principio como proponen Simon et al. (2011) por el aislamiento
entre fragmentos del trépico seco y por una limitada capacidad de dispersién entre fragmentos.
Pennington et al. (2000) postulan que la distribucidn actual fragmentada del trépico seco en la
Amazonia, debe ser considerada en relacidn con las fluctuaciones climaticas del Cuaternario y que
este tipo de vegetacion tenia una distribucidn mds amplia en periodos mas frios y secos del
Pleistoceno. La hipdtesis de la especiacion in situ puede estar muy relacionada a esta concepcion
de un trépico seco fragmentado. En México al contrario se reconoce una franja de relativamente
continua de este tipo de vegetacidn, desde Sonora hasta Costa Rica, sin embargo existe otro factor
que caracteriza al trépico seco mexicano y que conduce al mismo tipo de aislamiento que podria
proporcionar una distribucién fragmentada, este es la heterogeneidad ambiental, resultado de las
diferencias en la litologia, el relieve, los diferentes tipos de suelo, la disponibilidad de agua y los
regimenes de disturbio a los que esta expuesto este tipo de vegetacion (Gentry, 1995; Menaut et
al., 1995; Trejo, 1996; Pérez-Garcia et al., 2001; 2010). Esta heterogeneidad propicia ademas de la
generacion de endemismos una gran acumulacidon de diversidad, al proporcionar toda una
variedad de habitats que las especies del tropico seco han ido ocupando a lo largo del tiempo.
Trejo (2005) llevé a cabo un andlisis de la diversidad local y regional que caracteriza al tropico seco
mexicano y reconoce ademas de una alta diversidad local, una elevada diversidad regional, de tal
forma que el recambio de especies es muy alto y existe muy poca similitud en la composicidn de
especies, incluso en sitios contiguos. La autora no reconoce un solo factor predictivo de la
diversidad, reconociendo que la heterogeneidad ambiental es la que ha marcado las pautas de la
diversificacion de este tipo de vegetacion a nivel local, y considera que las dreas donde se
distribuye pueden considerarse como islas ecolégicas, donde la diversificacién se ha llevado de
forma local y en aislamiento relativo. Bajo este escenario, puede sugerirse que el desarrollo del
endemismo en Mimosa en Meéxico, se esté dando por una especializacién a la gama de
condiciones ambientales que ofrece cada sitio, por medio de especiacidn in situ. En ese sentido, se
habla de especiacidn no por barreras del tipo fisicas, sino del tipo ecoldgicas, bajo un escenario de

alta heterogeneidad ambiental.
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2).- Un segundo proceso podria relacionarse con las fluctuaciones climaticas durante el
Cuaternario, que al igual que en la Amazonia, pudieron fragmentar la distribucion de grupos
ampliamente distribuidos, generando asi procesos de vicarianza inducidos por los cambios en el
clima. A este postulado, puede sumadrsele el efecto que el relieve pudo tener en relacién a las
fluctuaciones climaticas, de forma particular en las serranias del sur de México (la Sierra Madre del
Sur o la Mixteca oaxaquena), conduciendo a la generacion de especies y variedades que quedaron
aisladas a los distintos valles y cafiadas, que pudieron haber fungido como refugios climaticos. En
el caso de Mimosa también podria explicar la estructura geografica de la filogenia en México,

actuando en conjunto con la especiacidn in situ.

3).- Ademas de la especiacion in situ y la especiacion por refugios climaticos que podrian
explicar la estructura geografica de la filogenia y los endemismos restringidos, se sugiere un tercer
mecanismo que explicaria la amplia distribucién del género, este es la dispersion a larga distancia
como el modulador de la diversidad y distribucion de los principales clados de la filogenia. Las
filogenias calibradas en el tiempo, han mostrado que la dispersién a larga distancia ha sido mas
determinante para explicar la amplia distribucién de muchos grupos de plantas mas que las
explicaciones que se han hecho basandose en la teoria de la Tectdnica de Placas (Crisp et al., 2004,
Linder y Hardy, 2004; Pennington y Dick, 2004; Renner, 2004, 2005; Pennington et al., 2006). El
enfoque de la escuela de la Biogeografia cladistica o de la vicarianza (Nelson y Platnik, 1981,
Humphries y Parenti, 1999) se fundamenta precisamente en esta segunda teoria. De acuerdo con
la informacioén filogenética calibrada en el tiempo para Mimosa y el analisis espacial de vicarianza
de este trabajo, sélo algunos de los nodos tienen una distribucién disyunta y algunos de estos
podrian indicar eventos de dispersion. Por lo que se sugiere que algunos eventos cladogenéticos
fueron producidos por medio de dispersidn a larga distancia, propiciando el establecimiento y
diversificacion de especies y clados nuevos en areas nuevas. Bajo esta perspectiva los centros de
endemismo y diversidad del género podrian jugar un papel muy importante como generadores y
ademas receptores de tales elementos aléctonos. En este sentido, muchos de los patrones
endémicos de distribucion de Mimosa podrian estar reflejando este proceso de intercambio
bidtico a lo largo del tiempo entre los distintos centros de diversidad del género: Brasil, México,
los Andes, etc. La estructura geografica de la filogenia presentada por Simdn et al. (2011) hace
evidente la relacién de cada nodo con una misma zona geografica, pero por otra parte muestra
también que una zona geografica en particular puede relacionarse con varios momentos de la

filogenia, de tal forma que una misma zona geogréfica puede contener clados tempranamente
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diversificados y mas recientes en la filogenia, lo que sugiere que debié haber existido un

intercambio bidtico entre zonas geograficas.

Dentro del intercambio biético entre América del Sur y América del Norte para Mimosa, se
debe considerar no solo la capacidad de dispersidn, sino la capacidad de establecimiento en
habitats nuevos. Bontemps et al. (2016) postulan que hay una diferencia de preferencia por los
simbiontes rizobiales de las especies de Mimosa endémicas del centro de diversidad brasilefio y las
endémicas del centro de diversidad mexicano, donde las primeras prefieren betaprotobacterias
pertenecientes al género Burkholderia y las segundas tienen una preferencia por las
alfaprotobacterias de los géneros Rhizobium vy Ensifer. Los autores sugieren que la separacion
geografica de estos dos centros de endemismo afectd el tipo de simbionte elegido por Mimosa
para cada caso, de tal forma que los taxones descendientes tuvieron que coevolucionar con la
microflora rizobial local, que eventualmente resulto en un incremento de la especializacidn hacia
un grupo particular de simbiontes. Ademas, reconocen que tal especializacién es caracteristica de
las especies endémicas, particularmente las del clado B de la filogenia de Mimosa (Simon et al.,
2011) que es el clado mexicano mas tempranamente diversificado, clados que divergieron mas
recientemente de linajes brasilefios, han adoptado a las alfaprotobacterias de México, pero a
diferencia de las del clado B han mantenido su habilidad para nodular con Burkholderia, al igual
que las especies ampliamente distribuidas. Estos hallazgos sugieren por una parte que muchos de
los elementos endémicos han surgido por una especializacion hacia las condiciones ambientales,
en este caso por el tipo de simbionte disponible. Este incremento en la especializaciéon podria
propiciar la especiacién in situ, mediante la colonizacién de habitats disponibles. Por otra parte,
también es posible sugerir que dada la capacidad de ciertas especies de amplia distribucion y
filogenéticamente recientes de poder asociarse con mas de un tipo de simbionte, el que puedan
colonizar ambientes distintos, lo que es congruente con la idea de que el cambio de habitat,

también ha regido parte de la diversificacion del género.

Los resultados del Andlisis Espacial de Vicarianza ponen en evidencia algunos de estos
momentos en la filogenia del género como por ejemplo la distribucién disyunta entre M. pigra
berlandieri (con distribucién en México y Centroamérica) y M. pigra dehiscens (distribuida en
América del Sur) del clado J, que dado el tiempo estimado de 3 Ma, apunta a un evento de
dispersidén a larga distancia. De igual forma en el clado T, existe una disyuncién entre la variedad

M. albida albida (México y Centroamérica) y M. casta (norte de América del Sur y las Antillas) que
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podria indicar un evento de dispersidon hace 2.5 Ma. considerando ademas la condiciones insular
de las Antillas, donde sin duda debié ocurrir un evento de dispersion entre el continente vy el
sistema de islas. No obstante, el patréon que mas claramente podria indicar un evento de
dispersion a larga distancia es el ya mencionado caso de la distribucion disyunta entre el clado Vy
W hace 6 Ma. Se espera que la morfologia de los propdgulos sea la responsable de la dispersion a
larga distancia de los grupos de plantas asociados a este mecanismo. Sin embargo se ha
encontrado que no hay ninguna relacién entre el tipo de propagulo y la dispersidn a larga
distancia, y que esta Ultima puede darse por medios poco convencionales (Higgins et al., 2003).
Pennington y Dick (2004) sugieren que la capacidad de algunos propagulos de sobrevivir largos
periodos en condiciones adversas, aunada a la capacidad de propagacién vegetativa y la
autopolinizacién, pueden explicar la gran capacidad de dispersidén de las plantas. Para Mimosa, se
tiene registrado el caso de M. pigra, que es una de las especies mas ampliamente distribuidas del
género, y que utiliza el agua como medio de dispersidn, tanto para sus semillas como para los
segmentos del fruto, asi como por animales e incluso el ser humano, mediante la adhesién de sus
propagulos (Smith, 2002). Si se considera que M. pigra tiene preferencia por los habitats asociados
a cuerpos de agua, se puede sugerir que la amplia distribuciéon de la especie se deba en gran

medida a sus mecanismos de propagacion.

A pesar de esto, no se puede dejar de considerar la posibilidad de vicarianza entre estas
distribuciones disyuntas, teniendo en consideracion que se necesita de varios eventos de
dispersién para explicar un patron que podria estar repitiéndose en diferentes grupos dentro de

Mimosa.
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9.- CONCLUSIONES

Los patrones de endemismo del género Mimosa en el Centro de Diversidad mexicano
exhiben una correspondencia con delimitaciones previas de regiones biolégicamente importantes
de México, Centroamérica, Pert y Ecuador, por su diversidad y/o endemismos o por delimitar
regiones con condiciones ambientales particulares. Sin embargo, algunas dreas no forman parte
de estas regionalizaciones o lo hacen de forma parcial, constituyendo patrones de endemismo
muy particulares. Las areas de endemismo se distribuyen principalmente en el bosque tropical
caducifolio, en menor medida en el matorral xerdfilo, el bosque espinoso y de forma muy
particular al matorral submontano de la Sierra Madre Oriental. La Cuenca del Rio Balsas y la
Vertiente del Pacifico, particularmente la Costa Central desde Jalisco a Oaxaca pueden
considerarse las regiones de mayor importancia como centros de diversidad y endemismo para el
género en México. La amplitud de la diversidad de Mimosa y sus patrones de endemismo podrian

constituir una guia para comprender el endemismo del tropico seco mexicano.

Los patrones de distribucidn en relacidn a las relaciones filogenéticas sugieren que los
principales procesos que dieron origen a la diversificacion del género en México, Centroamérica y
parte de los Andes no son del tipo histdricos, sino procesos mas del tipo ecoldgico, mas recientes
en el tiempo geoldgico y que no se generan por la aparicién de una barrera como tal. Aunque, se
identificaron distribuciones disyuntas entre grupos hermanos, particularmente entre taxones
distribuidos en América del Sur y de amplia distribucién en el Neotrdpico, que permiten identificar
en principio que Mimosa en el area de estudio tiene un componente histérico en el proceso del
establecimiento de sus patrones biogeograficos, que puede asociarse a eventos de vicarianza y
dispersién. Por otra parte nos permite sugerir ciertas pautas para el desarrollo de la diversidad de

Mimosa en el Neotrdpico.

El registro fdsil de México identificado como el mas antiguo para el género, plantea un
origen norteamericano para el género y se contrapone a la hipétesis de un origen sudamericano
marcado por la filogenia. El registro fdsil identificado como de los géneros hermanos, aunado al
registro fosil de la subfamilia Mimosoideae en América del Norte, plantea la posibilidad de un
origen norteamericano para Mimosa y un posterior desplazamiento hacia América del Sur vy
diversificacion en esta drea. Para después incorporarse al trépico seco mexicano, ya sea como

parte del Gran Intercambio Bidtico Americano por medio del proceso de Cierre del Istmo de
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Panama o por medio de la dispersién a larga distancia, planteando la idea de que el intercambio
bidtico entre América del Norte y América del Sur ha sido continuo a lo largo del tiempo geolégico

y que no se puede hablar de un aislamiento total de sus biotas particulares.

La reciente diversificacion de Mimosa, en los ultimos 15 Ma. significa que los eventos
geoldgicos importantes que han modulado las caracteristicas fisiograficas de México se vean
limitados a este intervalo de tiempo al intentar relacionarlos el proceso de diversificacién del
género en el territorio nacional. El cierre del Istmo de Panama aunado al surgimiento de la Faja
Volcdnica Transmexicana pudo haber tenido un fuerte impacto sobre las condiciones climaticas.
Consecuentemente el origen de los desiertos y semidesiertos en el centro de México, puede estar
muy relacionado a estos dos eventos geoldgicos. Las especies y variedades de Mimosa que se
distribuyen exclusivamente en zonas dridas y semiaridas de México, junto con la evidencia
filogenética y geoldgica, sugieren que la vegetacidn de los desiertos mexicanos se deriva del

bosque tropical caducifolio.

Los procesos de diversificacion recientes del género en los centros de diversidad vy
endemismo en el Neotrdpico, particularmente en México y dareas relacionadas, pueden ser
explicados por varios procesos. En principio la especiacion in situ que caracteriza a muchos grupos
del trépico seco con estructura geografica en sus filogenias, la heterogeneidad ambiental que
permite ocupar y diversificarse en habitats distintos en una misma drea, y al mismo tiempo genera
especiacién mediante el aislamiento en refugios climaticos. La colonizacidon de otros habitats

mediante la dispersién a larga distancia y en menor medida la vicarianza.

El estudio que se llevd a acabo fue provechoso debido a que se lograron hacer nuevas
aportaciones al conocimiento sobre el género Mimosa en México, Centroamérica y los Andes, las
cuales lograron integrar informacidn previa sobre la taxonomia y sistematica del género, con
informacién sobre su distribucién geogréfica en dichas dreas, tomando en cuenta los tipos de
vegetacion en los que se distribuye y los cambios geoldgicos suscitados a lo largo del proceso de
evolucidn del género. Si bien el enfoque del trabajo, logré identificar un componente histdrico en
la evolucién biogeografica de Mimosa en el drea de estudio, aun queda pendiente analizar el
componente ecoldgico de los patrones de distribucién y hacer un muestreo mas completo del

género integrando informacién geografica y filogenética para poner brindar una explicacién cada
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vez mas completa de los procesos que dieron lugar a la diversidad y los patrones de distribucion

gue se pueden apreciar hoy en dia.
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